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RESUMEN

Los arrecifes coralinos son considerados como uno de los ecosistemas mas productivos y
mas diversos del medio marino. Los corales del género Pocillopora son uno de los
formadores de arrecifes mas importantes del Pacifico Oriental y se caracterizan por
presentar una alta variacion en la morfologia esquelética. La heterogeneidad ambiental a la
que estan expuestos puede favorecer la diferenciacion genética y morfologica a lo largo de
los gradientes ambientales. Esta variacion ha generado confusion y debate sobre la validez
taxonomica de las especies definidas con la morfologia (i.e. morfoespecies). El objetivo del
trabajo fue comparar la variacion genética y morfoldgica de los miembros del género
Pocillopora a lo largo del Pacifico Oriental. En el analisis molecular se incluyo dos
regiones mitocondriales (ORF y CR) y por primera vez cuatro genes nucleares (ATP-,
HSP70, B-Tubulina y MBSa—CA) fueron utilizados para analizar la variacion de los
corales Pocillopora en el Pacifico Oriental. El analisis morfoldgico fue realizado mediante
mediciones de caracteres en ejemplares recolectados y con el seguimiento in situ de la
plasticidad morfolégica. El estudio incluyé muestras de las localidades del Golfo de
California y del Pacifico Mexicano, Costa Rica e islas ocednicas como Isla Socorro
(Archipiélago de Revillagigedo), Clipperton e Isla de Pascua. Como previamente fue
reportado en la literatura para el Pacifico Oriental, se confirmé la presencia de tres linajes
genéticos (Tipo 1, 2 y 3), ademas de un nuevo linaje exclusivo de la Isla de Pascua (Tipo
nov.). Se reporta una extension de la distribucion del linaje genético Tipo 3 de
aproximadamente 2000 km hacia el norte, encontrdndose en Oaxaca y Costa Rica. No se
encontrd correspondencia entre el linaje genético y las caracteristicas morfoldgicas de las
morfoespecies. Sin embargo, se observo una mayor frecuencia de morfoespecies dentro de
cada linaje. La reconstruccion filogénica de los cuatro genes nucleares concatenados
evidencio cuatro grupos genéticos no reportados previamente en la literatura. EI grupo 1
estuvo compuesto por las morfoespecies P. damicornis, P. verrucosa y morfotipos
intermedios con una reduccion de las verrugas. El grupo 2 fue el mas heterogéneo e incluyé
a una mayor cantidad de morfoespecies (P. capitata, P. damicornis, P. verrucosa, P.
meandrina, P. eydouxi) y se caracteriz por presentar verrugas en las ramificaciones. Los
grupos 3 y 4 estuvieron compuestos de la morfoespecie P. damicornis — P. inflata y P.

capitata. El analisis morfologico y su relacion con los parametros ambientales en el linaje



genético Tipo 1 indican que en condiciones de alta corriente las morfoespecies (P.
damicornis, P. verrucosa y P. meandrina) presentan mayor similitud en los caracteres
morfoldgicos evaluados que en condiciones de baja corriente; mientras que la profundidad
y la intensidad de luz estuvieron mas relacionados con la variacion morfoldgica en las
condiciones de baja corriente. Por su parte, el analisis sobre el seguimiento de la morfologia
de las colonias a lo largo del tiempo no mostré6 cambios en los primeros dos afios de
monitoreo. Posteriormente, un evento de plasticidad morfoldgica fue registrado donde se
documentd que el 23% de las colonias marcadas como P. damicornis cambiaron sus
caracteristicas morfologicas a las de P. inflata en solo siete meses. Este cambio de
morfoespecies coincidio con una temporada de alta frecuencia de tormentas, baja
concentracion de clorofila-a y fue observado en la localidad de menor corriente, algunos
meses después estas colonias comenzaron a recobrar la morfologia inicial de P. damicornis.
En conclusidn, los cuatro linajes genéticos del complejo Pocillopora bien definidos con
marcadores nucleares y mitocondriales con un patron geografico a lo largo del Pacifico
Oriental, pueden ser considerados como especies distintas bajo el concepto filogenético de
especie. El linaje genético Tipo 1 estuvo constituido por diferentes morfoespecies, algunas
de ellas corresponden a un patron de la variacion morfoldgica relacionado con el grado de
coordinacion de caracteres, a la respuesta de las condiciones ambientales, y posibles

diferencias en el programa genético subyacente del organismo.

Palabras clave: analisis filogenético, patrones morfolégicos, morfoespecies, corales

escleractinios.
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ABSTRACT

Coral reefs are considered one of the most productive and most diverse marine ecosystems.
Corals of the genus Pocillopora are one of the main reef-builders in the eastern Pacific and
are distinguished by show high levels of variation in its skeletal morphology.
Environmental heterogeneity in which corals are exposed can promote genetic and
morphological differences along environmental gradients. This variation has led to
confusion and debate about the taxonomic validity of morphologically defined species (i.e.
morphospecies). The objective was to compare the genetic and morphological variation of
the members of the genus Pocillopora along the eastern Pacific. The molecular analysis
included two mitochondrial regions (ORF and CR) and by first time four nuclear genes
(ATP-B, HSP70, B-tubulin and MBSa-CA) were used in the analysis of Pocillopora corals
in the eastern Pacific. The morphological analysis was realized by measuring traits of
collected specimens and in situ following of morphological plasticity. The study included
samples from locations of the Gulf of California and Mexican Pacific, Costa Rica and
oceanic islands such as Isla Socorro (Revillagigedo Island), Clipperton and Easter Island.
The presence of three genetic lineages (Type 1, 2 and 3) previously reported in the Eastern
Pacific was confirmed, and a new exclusive lineage was found in Easter Island (Type nov.).
Lineage Type 3 was found in Costa Rica and Oaxaca, representing an extension range of
approximately 2000 km northward. No congruence between genetic lineage and
morphospecies was found in this study. However, a higher frequency of morphospecies
within each lineage was found. The phylogenetic analysis of concatenated nuclear genes
showed four genetic clusters, no reported previously. Cluster 1 consisted in intermediate
morphotypes of P. damicornis and P. verrucosa with remarkable reduction of verrucae.
Cluster 2 was the one that had the highest number of morphospecies (P. capitata, P.
damicornis, P. verrucosa, P. meandrina, and P. eydouxi) and was characterized by verrucae
in their branches. Clusters 3 and 4 were composed by P. damicornis - P. inflata and P.
capitata morphospecies. The morphological analysis and its association to environmental
factors in the Lineage Type 1 indicate that under high current morphospecies (P.
damicornis, P. verrucosa and P. meandrina) show greater similarity in traits than at low
current location; while depth and intensity of light were associated with the morphological

variation at low current. The monitoring of the colonies showed no change in the first two



years. A morphological plasticity event was reported later, 23% of P. damicornis colonies
changed their morphological characteristics to P. inflata in only seven months. This
morphospecies change coincided with a regime shift of high storm frequency, low
chlorophyll-a and was observed at lower current location. The colonies began to recover
the initial morphology of P. damicornis some months later. In conclusion, four distinct
genetic lineages with nuclear and mitochondrial markers with a geographical pattern can be
considered as distinct species under the phylogenetic species concept. Lineage Type 1 has
different morphospecies that correspond to a pattern of morphological variation that is
related to the degree of coordination of traits, response of environmental conditions, and

possible differences in the underlying genetic program of the organism.

Keywords: phylogenetic analysis, morphological patterns, morphospecies, scleractinian

corals.
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1. INTRODUCCION

Los arrecifes coralinos son considerados como uno de los ecosistemas mas
productivos y diversos del medio marino; contribuyen con la formacion de estructuras
fisicas y crean diversos habitats para la sustentacion de una gran diversidad de flora y fauna
marina (Veron, 1995). Ademas de su importancia bioldgica y ecoldgica, estos ecosistemas
poseen un inmenso valor econdmico con una derrama estimada en millones de ddlares
anualmente, derivada de actividades como la pesca, recreacién, turismo y proteccién de la
zona costera contra erosion y huracanes (Moberg y Folke, 1999; Barbier et al., 2011;
Spalding et al., 2001).

Los corales escleractinios son el componente principal de los arrecifes coralinos, y
aunque las principales estructuras arrecifales se encuentran distribuidas en los trdpicos,
estos organismos pueden encontrarse en una amplia variedad de condiciones ambientales
(Veron, 1995; 2000). La heterogeneidad ambiental a la que estan expuestos puede favorecer
la diferenciacion genética y morfoldgica a lo largo de gradientes ambientales (VVeron, 1995;
Todd, 2008; Fusco y Minelli, 2010). La comprension de estas diferencias es crucial para la
delimitacién de las especies, obtener estimaciones precisas de la diversidad, para la
aplicacion de las iniciativas apropiadas de conservacion y manejo, asi como para entender
los mecanismos responsables del origen de dicha diversidad.

El debate de la definicion y delimitacion de las especies ha persistido por siglos; la
razon radica en la falta de conocimiento del mundo natural, la naturaleza multifactorial de
los organismos y los diferentes criterios utilizados para definirlas (Stat et al., 2012).
Diferentes conceptos han sido propuestos, pero la definicion depende del grupo de estudio
(ver revisiones realizadas por Mayden, 1997; de Queiroz, 2007; Stat et al., 2012). En el
Anexo | se presenta un resumen de los principales conceptos de especie utilizados en este
documento y de uso frecuente en la literatura.

La descripcion de especies de coral han sido tradicionalmente basadas en las
diferencias de la estructura del esqueleto (i.e. concepto morfoldgico de especie, Anexo I;
Best et al., 1984; Veron, 2013). Sin embargo, los corales pueden modificar su morfologia
para enfrentar cambios en las condiciones ambientales a través del tiempo (Prada et al.,

2008; Todd, 2008). La diferenciacion morfoldgica puede atribuirse a la interrupcion del



flujo genético entre las poblaciones en el proceso de especiacion (Carlon y Budd, 2002;
Prada et al., 2008) generando las diferencias en el programa genético subyacente del
organismo durante el periodo de aislamiento (de Kroon et al., 2005; Ghalambor et al.,
2007). Asi, la morfologia de los corales puede ser moldeada por efectos genéticos,
ambientales y la interaccién de ambos factores al mismo tiempo (Mass y Genin, 2008;
Prada et al., 2008; Todd, 2008). Este comportamiento plastico y la aparentemente eleccion
inadecuada de caracteres morfoldgicos han generado una considerable confusiéon en la
taxonomia y sistematica de los corales escleractinios (Fukami et al., 2008).

En los ultimos 30 afios, el conjunto de diferentes herramientas ecoldgicas,
morfologicas y moleculares han sido utilizadas para ayudar a la delimitacion de especies en
corales. Las herramientas ecoldgicas se basan principalmente en la observacion directa de
los organismos in situ, los cuales han brindado informacion sobre las diferencias en
distribucion y abundancia, y diferencias en mortalidad debido al contacto directo entre
organismos (i.e. concepto ecologico de especie, Anexo I; Lang, 1984; Weil y Knowlton,
1994; Veron, 2013). Las herramientas morfoldgicas se basan en las caracteristicas del
esqueleto coralino y las diferentes estructuras han sido informativas dependiendo del
género coralino estudiado. Por ejemplo, géneros como Orbicella (anteriormente complejo
“Montastraea” annularis) y Porites son grupos que han sido diferenciados principalmente
por las micro-estructuras de los coralites (Weil y Knowlton, 1994; Lépez-pérez et al., 2003;
Budd et al., 2011), mientras que otros grupos de corales como Pocillopora y Stylophora
han sido estudiados mediante los caracteres de las ramificaciones y forma colonial (Budd,
1990; Flot et al., 2011; Schmidt-Roach et al., 2014). Entre las herramientas moleculares, el
uso de diversas secuencias del ADN nuclear y mitocondrial han permitido delinear especies
(i.e. concepto filogenético de especie, Anexo 1) y resolver relaciones entre grupos
estrechamente relacionados por la variacién morfoldgica (Fukami et al., 2004; Benzoni et
al., 2010). Aungue también existen ejemplos donde la informacion molecular no posee
suficiente resolucion debido a la plasticidad morfolégica en diferentes géneros (Forsman et
al., 2009, 2010; Flot et al., 2011; Pinzén y LaJeunesse, 2011; Stat et al., 2012). En una
reciente revision, Stat et al. (2012) sefialan que la importancia para la taxonomia actual es

reconocer si diferentes especimenes son miembros del mismo linaje, y proponen que la



delineacion de especies en los corales escleractinios debe de incluir: 1) informacion
filogenética de multiples genes en diferentes miembros del género, 2) muestras procedentes
de varias localidades tratando de cubrir la distribucion del grupo en diferentes condiciones
ambientales, y 3) muestras de diferentes individuos con sus variantes morfologicas por
localidad para incluir la mayor parte de la variacion bioldgica. Asi, las caracteristicas
fenotipicas que resulten congruentes con la informacién molecular podran ser usadas para
la delineacion de especies.

Los corales del género Pocillopora son un excelente ejemplo de como la
interpretacion de la variacion morfoldgica y la delimitacion de especies puede representar
todo un reto. Los corales Pocillopora son uno de los géneros formadores de arrecifes mas
importantes de la region del Indo-Pacifico. Se distribuyen ampliamente desde el Mar Rojo,
Océano Indico y a través del Océano Pacifico (Glynn y Ault, 2000; Veron, 2000). Este
grupo ha sido objeto de estudios ecoldgicos, genéticos y fisioldgicos debido a su
sensibilidad a los cambios ambientales. Han sufrido mortalidades masivas debido al
blanqueamiento y en consecuencia han experimentado una disminucion de sus poblaciones
alrededor del mundo (Hughes et al., 2003; Iglesias-Prieto et al., 2004; LaJeunesse et al.,
2010; Ziegler et al., 2014).

En el Pacifico Oriental, los corales Pocillopora se distribuyen cominmente en
aguas someras (1-8 m) y representan los corales formadores de arrecifes y comunidades
coralinas mas importantes de la region, a pesar de crecer bajo condiciones ambientales con
amplios cambios inter-anuales que son adversos para el desarrollo coralino (Kleypas et al.,
1999; Glynn y Ault, 2000; Halfar et al., 2005; Manzello et al., 2008). Asociado a esta
fluctuacion en las condiciones ambientales, los corales Pocillopora presentan una alta
variacion en su morfologia esquelética (Glynn y Ault, 2000; Ketchum y Reyes-Bonilla,
2001; Rodriguez-Ramirez y Zapata, 2011). Esta variacion ha generado una confusién y
debate sobre la validez taxondmica de las especies del género Pocillopora definidas por su
morfologia en el Pacifico Oriental (Glynn y Ault, 2000; Ketchum y Reyes-Bonilla, 2001;
Veron, 2002).



2. ANTECEDENTES
2.1 Delineacion de especies en los corales Pocillopora

La identificacion de especies de este género se ha basado principalmente en la
morfologia del esqueleto de la colonia, la forma y el tamafio de las ramificaciones y
verrugas, asi como las caracteristicas del coralite (Veron y Pichon, 1976; Glynn, 1999;
Veron, 2000, 2002; Ketchum y Reyes-Bonilla, 2001). Sin embargo, estudios que incluyen
trasplantes (Nakamura y Yamasaki, 2006; Mass y Genin, 2008) y simulaciones del
crecimiento (Kaandorp, 1999; Chindapol et al., 2013) han demostrado que los corales
Pocillopora tienen la capacidad de producir diferentes morfologias en respuesta a las
condiciones ambientales. Esta amplia capacidad de los corales Pocillopora para producir
variaciones morfologicas en combinacién con la utilizacion de caracteres aparentemente
diagndsticos, ha propiciado confusion y debate sobre la identidad de las especies
(Combosch et al., 2008; Pinzén y LalJeunesse, 2011; Stat et al., 2012), sobre todo en el
Pacifico Oriental donde los corales Pocillopora poseen una enorme traslape en las
caracteristicas morfoldgicas (Glynn y Ault, 2000; Veron, 2000; L6pez-Pérez, 2012). Por su
parte, la mayoria de los estudios moleculares han sido empleados para determinar la
congruencia entre linajes genéticos y las especies descritas a partir de la morfologia
colonial (de aqui en adelante referidas como morfoespecies). A continuacion se presenta
una sintesis de las evidencias morfoldgicas y genéticas que han llevado a la delineacion de

especies en el género Pocillopora.

2.1.1 Estudios morfolégicos

Aunque la morfologia ha representado tradicionalmente a la principal herramienta
para la delimitacion de especies, relativamente pocos estudios han utilizado herramientas
cuantitativas (i.e. morfometria, concepto fenético de especie) en el género Pocillopora. La
morfologia ha sido estudiada mediante la taxonomia numérica (i.e. presencia y ausencia de
caracteres) en Hawaii (Powers, 1970; Powers y Rohlf, 1972) y Colombia (Cantera et al.,
1989), y aplicacion de analisis morfométricos en las Islas de Galdpagos (Budd, 1990).
Estos estudios distinguieron a P. damicornis, P. capitata, y un grupo compuesto por P.
elegans - P. eydouxi en el Pacifico Oriental (Cantera et al., 1989; Budd, 1990), mientras



que en Hawaii P. damicornis, P. meandrina y P. lingulata fueron morfolégicamente
diferentes (Powers, 1970; Powers y Rohlf, 1972). Después de estas aproximaciones, se
realizaron diversas revisiones taxondmicas (Veron y Pichon, 1976; Veron, 2000; Ketchum
y Reyes-Bonilla, 2001) y nuevas especies fueron descritas (Glynn, 1999; Veron, 2002) a
partir de material de museo, ejemplares recolectados y diferencias ecoldgicas observadas en
cuanto a distribucion de habitats.

En el Pacifico Oriental, ocho morfoespecies del género Pocillopora (P. capitata, P.
damicornis, P. effusus, P. eydouxi, P. inflata, P. meandrina, P. verrucosa - P. elegans y P.
woodjonesi) han sido reconocidas (Glynn, 1999; Glynn y Ault, 2000; Ketchum y Reyes-
Bonilla, 2001; Veron, 2002). De ellas, tres morfoespecies (P. inflata, P. effusus y P.
woodjonesi) son poco abundantes y poseen una distribucion restringida en el Sur del
Pacifico mexicano, Centroamérica, o en islas oceanicas (Glynn, 1999; Glynn y Ault, 2000;
Ketchum y Reyes-Bonilla, 2001; Veron, 2002). A pesar de los estudios morfoldgicos para
definir especies, se ha mantenido la incertidumbre de si diferentes variaciones morfoldgicas
(referidas de aqui en adelante como morfotipos) representan diferentes especies o
sinonimias de las especies morfolégicas ya descritas (Reyes-Bonilla, 1992; Glynn y Ault,
2000; Lopez-Pérez, 2012).

2.1.2 Estudios genéticos

Los estudios genéticos han generado resultados contrastantes y confusos debido a la
heterogénea asignacion de nombres de los grupos genéticos (ver Anexo Il y IlI), lo que
produjo un debate sobre la validez de las morfoespecies en el género Pocillopora.

Inicialmente Flot y Tillier (2007) secuenciaron el genoma mitocondrial de dos
morfoespecies (P. eydouxi y P. damicornis) y encontraron que solo dos regiones eran
informativas para poder distinguirlas. A partir de este estudio, el cuadro abierto de lectura 'y
la region control (de aqui en adelante ORF y CR por sus siglas en inglés: Open Reading
Frame y Control Region) han sido utilizados principalmente para distinguir linajes
mitocondriales en el género Pocillopora. De acuerdo a este estudio, P. eydouxi y P.
damicornis pertenecen a linajes mitocondriales distintos (Anexo I; Tipo 1 y 5,

respectivamente).



Posteriormente, diferentes estudios mostraron una congruencia entre los linajes
mitocondriales y la morfologia colonial en Hawaii (Flot et al., 2008), Australia (Schmidt-
Roach et al., 2013a) y Africa (Souter, 2010). En contraste, se ha sefialado que un mismo
linaje mitocondrial puede presentar diferentes morfoespecies a lo largo de su distribucion
en el Indo-Pacifico; y ademas la aparente congruencia encontrada previamente es reflejo de
una falta de muestreo de las diferentes morfoespecies y el analisis de una sola morfoespecie
(P. damicornis) (Pinzon et al., 2013). Un estudio reciente realizado en Hawaii, se enfocé en
recolectar morfologias coloniales intermedias y poco comunes, los cuales no fueron
congruentes con los linajes mitocondriales; pero se sefiala una correspondencia con los
caracteres del coralite (Marti-Puig et al., 2014). Ademas de los marcadores mitocondriales,
seis genes nucleares y entre 6 y 10 loci microsatélites han sido utilizados para ayudar a
delinear las especies del género Pocillopora en algunos de los estudios descritos arriba
(Flot et al., 2008; Souter, 2010; Pinzon et al., 2013; Schmidt-Roach et al., 2013a). En
general estos marcadores han mostrado una congruencia parcial con los datos
mitocondriales, siendo la region ribosomal 1TS-2, el gene de Proteinas de shock térmico
(HSP70) y los datos de microsatélite los que han mostrado mayor similitud con los linajes.

En el Pacifico Oriental, se reconocieron dos especies (Pocillopora sp. Ay
Pocillopora sp. B) en Clipperton mediante las dos regiones mitocondriales (ORF y CR) y
dos marcadores nucleares (ITS-2 y ATP sintasa subunidad-p)(Flot et al., 2010).
Posteriormente, se describen tres grupos (nombrados como linajes Pocillopora Tipo 1, 2,y
3) utilizando la region mitocondrial ORF, la region ITS-2, datos de microsatélites y la
identidad de diferentes simbiontes con ayuda de la region ITS-2 y la region no codificante
del minicirculo del cloroplasto, PsbA (Pinzon y LaJeunesse, 2011). En ambos estudios, se
sefiala la alta variacion morfoldgica del grupo y la ausencia de caracteres morfoldgicos para
distinguir los linajes genéticos. Estos tres linajes presentaron una distribucion geografica
(Figura 1), donde el linaje Pocillopora Tipo 1 fue el unico reportado para el Pacifico
Mexicano, siendo el mas comudn en el Pacifico Oriental con una distribucion desde el sur
del Golfo de California hasta las Islas de Galapagos; Pocillopora Tipo 2 localizado
solamente en Clipperton; y Pocillopora Tipo 3 en Panama y las Islas de Galapagos (Flot et
al., 2010; Pinzén y LaJeunesse, 2011).
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Figura 1. Distribucion de los tres linajes genéticos en el Pacifico Oriental (modificado de
Pinzén y Laleunesse, 2011). Cada color representa la distribucién geografica de cada
linaje. Abreviaciones: GoC = Golfo de California, BB = Bahia de Banderas, OX = Oaxaca,
REV = Archipiélago de Revillagigedo, CLIP = Clipperton, PA = Panama, GAL = Islas de
Galapagos.

Finalmente, Schmidt-Roach et al. (2014) vuelven a describir cuatro especies (P.
damicornis, P. meandrina, P. eydouxi, y P. verrucosa) y reconoce otras cuatro nuevas en el
género Pocillopora (P. acuta, P. aliciae, P. bairdi y P. cf. brevicornis) a partir de la
congruencia de datos morfol6gicos, genéticos y evidencias reproductivas en los linajes
genéticos de Australia (Schmidt-Roach et al., 2012, 2013a, 2013b). En esta clasificacion
taxonomica, P. meandrina y P. eydouxi correspondieron al mismo linaje mitocondrial

Pocillopora Tipo 1, el cual posee una amplia distribucion en el Pacifico Oriental e Indo-



Pacifico (Pinzon et al., 2013). Schmidt-Roach et al. (2014) sefialan que mantuvieron estas
especies debido a la diferencia que ellos encontraron en las estructuras del coralite y a la
diferencia genética encontrada por Flot et al. (2008) con el marcador ITS-2. P. verrucosa
correspondié al mismo linaje mitocondrial Pocillopora Tipo 3 del Pacifico Oriental,
aungue (Pinzon et al., 2013) sefiala que este linaje puede presentar colonias con la forma de
P. damicornis en algunas regiones del Indo-Pacifico. El linaje genético Pocillopora Tipo 2
de Clipperton se encuentra sin ser analizado en detalle.

En total, veinte morfoespecies han sido descritas en el género Pocillopora (Glynn,
1999; Veron, 2000, 2002), de las cuales ocho fueron reconocidas por Schmidt-Roach et al.
(2014), cuatro mas representan linajes mitocondriales distintos y que estan en espera de ser
revisadas (Tipo 3, 6, 7, 8, 9; Anexo | y I, Pinzon et al., 2013; Schmidt-Roach et al., 2014),
mientras que el resto son especies que estan por ser estudiadas mediante herramientas
moleculares (i.e. P. ankeli, P. danae, P. fungiformis, P. indiania, P. inflata, P. kelleheri, P.

zelli, P. woodjonesi).

2.2 Morfologia en relacidn con el ambiente

Estudios in situ de los organismos se han realizado para ayudar a comprender la
relacion existente entre la morfologia y parametros ambientales. Veron (2013) sefiala que el
realizar estos estudios: 1) permite identificar las morfoespecies con mayor precision y
realizar estudios integrales, 2) provee distintos criterios para poder distinguir especies
cercanamente relacionadas, y 3) pueden revelar como la morfologia del esqueleto esta
relacionada con las variaciones ambientales.

Debido a la gran variacién morfoldgica existente en los corales Pocillopora y a su
correlacion con las condiciones ambientales, Veron y Pichon (1976) propusieron que este
continuo de morfoldgicas es inducida por gradientes ambientales, generando asi patrones o
gradientes en la variacion morfologica (Figura 2A; Veron y Pichon, 1976; Veron 1995).
Patrones de variacion morfoldgica similares han sido obtenidos mediante simulaciones de
crecimiento de las colonias del género Madracis modelados con base a distintas

condiciones de intensidad de luz y difusion de nutrientes (Figura 2B; Filatov et al., 2010)



A continuacién se aborda los temas de plasticidad fenotipica, modularidad y el
estudio a traves del paisaje y como estos puedan ayudar a la comprension de la variacion

morfoldgica en los corales.
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Figura 2. Patrones de la variacion morfoldgica inducido por condiciones ambientales. A)
morfotipos de Pocillopora damicornis. Las fotografias indican parte del continuo
morfolégico inducido por gradientes ambientales propuesto por Veron y Pichon (1976). B)
Simulacion del crecimiento de las colonias del género Madracis. Los ejes representan
cambios graduales en los parametros ambientales (modificado de Veron, 1995; Filatov et
al., 2010).

2.2.1 Plasticidad fenotipica y modularidad

La plasticidad fenotipica es la capacidad genémica de los individuos de producir
diferentes fenotipos en respuesta de la variacion en las condiciones ambientales (Pigliucci
et al., 2006). La plasticidad fenotipica juega un papel fundamental en la historia de vida de
los organismos, debido a que permite modificar las caracteristicas del individuo para hacer

frente a los cambios ambientales, y aumentar la supervivencia y la persistencia en
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diferentes habitats (Prada et al., 2008; Pfennig et al., 2010). La plasticidad de los caracteres
que se encuentran coordinados pueden ser seleccionados y promover la diversificacion y
especiacion de los organismos (Pfennig et al., 2010). Esta diferencia de la respuesta de la
expresion fenotipica depende del genoma y sus mecanismos de respuesta a las presiones
ambientales (Pigliucci et al., 2006; Zhang et al., 2013).

Los corales escleractinios poseen una alta variacion fenotipica en el tejido blando y
en el esqueleto coralino que esta asociada a las condiciones ambientales (Kaandorp, 1999;
Nakamura y Yamasaki, 2006; Todd, 2008, Hoogenboom et al., 2008). Especificamente, la
modificacion de la morfologia del esqueleto coralino debido a condiciones ambientales es
conocida como plasticidad morfolégica en este grupo taxonomico (Todd, 2008). Esta
variacion puede ser desplegada en diferentes niveles espaciales como entre las regiones
geograficas (Veron, 1995; Fukami et al., 2004), arrecifes (Kaandorp, 1999; Ow y Todd,
2010), entre colonias distribuidas en el mismo arrecifes (Foster, 1985; Snell et al., 1998), e
incluso dentro de una misma colonia (Brown et al., 1983; Foster, 1985; Titlyanov, 1991).

Los corales son organismos que se componen de unidades repetitivas, conocidas
como mddulos, que presentan altos niveles de plasticidad (Kaandorp, 1999; Shaish et al.,
2007; Todd, 2008; Chindapol et al., 2013). Hay tres unidades de organizacion morfoldgica
0 mddulos que se pueden distinguir en los corales ramificados: caracteristicas de los
polipos, ramificaciones, y la colonia (Ryaland y Warner, 1986; Shaish et al., 2007). La
mayor parte de las evidencias de la plasticidad morfoldgica en los corales se ha estudiado a
nivel de las ramificaciones (Nakamura y Yamasaki, 2006; Shaish et al., 2007; Kaniewska
et al., 2008; Einbinder et al., 2009). Asociado a esto, la coordinacion de los diferentes
caracteres (o la falta de ella) puede tener grandes efectos en la respuesta de la variacion
morfolégica global ante un estimulo ambiental, como se ha observado en los octocorales
(Sanchez y Lasker, 2003; Sanchez et al., 2007). Esta coordinacion, conocida también como
integracion, implica una relacion estrecha de un conjunto de caracteres que son
condicionales y mutuamente informativos (Magwene, 2001). Asi, la modularidad se refiere
a la diferencia en el grado de coordinacion de los caracteres (Klingenberg 2008, 2014). Por
lo tanto, las caracteristicas de los corales son consistentes con el concepto modular de la

plasticidad fenotipica observada en plantas (de Kroon et al., 2005) y animales (Klingenberg
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2008, 2014), en donde la plasticidad global del organismo es el resultado de la suma de
todas las respuestas modulares independientes disparadas por las condiciones ambientales,
ademas de los efectos de interaccion debido a la coordinacién de los modulos y de
caracteres. Asi esta vision sobre la morfologia modular puede proveer una mejor
comprension de los cambios morfologicos en los corales. A la fecha, se desconocen los
efectos de la modularidad en la morfologia de los corales escleractinios bajo condiciones

naturales.

2.2.2 Estudio a través del paisaje

En el medio marino, la influencia del ambiente sobre la morfologia o la presencia de
barreras que interrumpen el flujo genético son menos evidentes que en los habitats
terrestres (Riginos y Liggins, 2013). Gradientes de las condiciones ambientales y efectos
locales pueden representar barreras cripticas, produciendo perturbaciones en las
comunidades y generando variaciones morfologicas distintivas y una estructuracion
genética (Manel et al., 2003; Storfer et al., 2007; Budd y Pandolfi, 2010; Riginos y Liggins,
2013).

Los corales son organismos que pasan la mayor parte de su vida en estado seésil,
donde ellos son afectados por la heterogeneidad ambiental en tiempo y espacio. La
complejidad morfolégica y genética de estos organismos puede ser estudiada mediante
aproximaciones integrales, combinando la informacion del ambiente donde se encuentran
(i.e. caracteristicas del paisaje como profundidad, corriente, intensidad de luz), permitiendo
detectar patrones en las comunidades coralinas (i.e. patrones espaciales) que puedan
influenciar en la diferenciacion entre las colonias.

La combinacion de la informacion del paisaje ecoldgico con la informacién genética
es una poderosa herramienta para identificar patrones espaciales y comprender como estos
factores afectan la dispersion de los individuos (Storfer et al., 2007; Riginos y Liggins,
2013). Estos nuevos estudios han emergido como una nueva disciplina Ilamada Paisaje
Genético (Landscape genetics en inglés) o su complemento Paisaje Genético Marino
(Seascape genetics) en estudios desarrollados en el océano (Manel et al., 2003;
Holderegger et al., 2006).
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Por su parte, el estudio de la morfologia ha sido importante principalmente para la
identificacion de especies (taxonomia) y el reconocimiento del efecto del ambiente sobre la
morfologia (plasticidad morfologica). Siguiendo este mismo esquema, en este estudio se
propone analizar la variacion morfoldgica a traves del paisaje (seascape morphometrics). El
andlisis del paisaje morfoldgico tiene el objetivo de integrar el estudio de la morfologia,
caracteristicas ambientales y de estadisticos espaciales (Figura 3). La distincién entre este
método y los estudios tradicionales de morfometria, radica en la incorporacion de pruebas
explicitas para corroborar la influencia de las caracteristicas ambientales del paisaje en la
generacion de patrones espaciales de la variacion morfologica. Asi, el estudio del paisaje
morfolégico brinda informacion acerca de la distribucion espacial de la variacion
morfologica puede ayudar a identificar grupos y entender la amplia variacion morfolégica

existente en los corales.

-I\/Iorfometga-;"‘ : . Paisaje

Figura 3. Esquema del analisis del paisaje morfologico. Esta aproximacion tiene el
objetivo de estudiar la existencia de correlaciones entre la variacion morfologica y la
variacion ambiental mediante el uso de estadisticos espaciales.
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3. JUSTIFICACION

Los corales del género Pocillopora son un grupo sumamente diverso en cuanto a
caracteristicas morfologicas en el Pacifico Oriental. Debido al alto traslape de
caracteristicas morfologicas entre las morfoespecies, a la utilizacion de diferentes nombres
para designar un mismo morfotipo, a la utilizacion del mismo nombre para diferentes
morfotipos y a la ausencia de una revision morfolégica global en el Pacifico Oriental, ha
producido una confusién sobre la delimitacion de especies en el grupo (Reyes-Bonilla,
1992; Glynn, 1999; Glynn y Ault, 2000; Ketchum y Reyes-Bonilla, 2001; Rodriguez-
Ramirez y Zapata, 2011). Ademas, las recientes evidencias sefialan una incongruencia de
las morfoespecies con respecto a los grupos caracterizados geneticamente (Flot et al., 2010;
Pinzon y LaJeunesse, 2011).

¢Qué tanto conocemos acerca de la diversidad morfoldgica y genética de los
principales constructores arrecifales del Pacifico Oriental? Para ayudar a clarificar esta
pregunta, el presente estudio se enfoco en el analisis de evidencias genéticas y morfoldgicas
de los corales Pocillopora para asi generar una base de conocimiento integral para el

conocimiento bioldgico del grupo y ayudar a la delineacion de especies.
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4. OBJETIVOS
4.1 Objetivo general

Comparar la variacion genética y morfolégica del complejo de especies del género

Pocillopora a lo largo del Pacifico Oriental.

4.2 Objetivos particulares

1)

2)

3)

4)

5)

Comparar la variacion genética y realizar un andlisis filogenético del complejo de
especies en el genero Pocillopora del Pacifico Oriental con respecto a las especies

distribuidas en el Indo-Pacifico.

Determinar la existencia de alguna congruencia morfolégica dentro de los linajes
genéticos en el Pacifico Oriental mediante el analisis filogenético de los genes

mitocondriales y nucleares concatenados.

Determinar si las morfoespecies Pocillopora Tipo 1 corresponden a un patron de la
variacion morfoldgica en condiciones de corriente contrastantes en el Golfo de

California y si este patrén esta relacionado con la modularidad de la ramificacion.

Determinar si existe alguna distribucién espacial de las morfoespecies del linaje
Pocillopora Tipo 1 en dos sitios al sur del Golfo de California; y contrastar la
variacion de los caracteres morfoldgicos con diferentes condiciones ambientales

mediante la aproximacion del paisaje morfoldgico.

Determinar si existen evidencias de plasticidad morfoldgica temporal entre las
morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1 mediante el seguimiento in situ de

colonias marcadas en tres sitios al sur del Gofo de California.
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5. HIPOTESIS

1)

2)

3)

En el Pacifico Oriental hay diferentes condiciones ambientales contrastantes que
podrian influir en la divergencia genética y distribucion de diferentes linajes de los
corales Pocillopora en comparacién con las especies distribuidas en el Indo-
Pacifico. Por ello, se espera encontrar diferencias en las relaciones filogenéticas

entre los linajes genéticos del Pacifico Oriental y del Indo-Pacifico.

Debido a la divergencia mitocondrial de los linajes de Pocillopora en el Pacifico
Oriental, se espera encontrar alguna congruencia morfoldgica dentro de cada linaje

y detectar grupos genéticos con ayuda de marcadores nucleares concatenados.

Debido a que las condiciones ambientales circundantes pueden modificar la
morfologia de los corales del género Pocillopora, se espera encontrar que las
morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1 correspondan a un patrén de la
variacion asociada en parte con los cambios en la modularidad de la ramificacion, a

la distribucion espacial y a cambios morfologicos temporales.
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6. MATERIALES Y METODOS

El estudio consistido en el analisis genético del complejo de especies del género
Pocillopora en el Pacifico Oriental y el analisis morfoldgico de las morfoespecies del linaje
Tipo 1 (Figura 4). Ademas se utilizd la aproximacién del paisaje morfologico y el
seguimiento in situ de la plasticidad morfologica para determinar si existe una correlacion

de las caracteristicas morfoldgicas con las condiciones ambientales (Figura 4).

6.1 Sitios de estudio en el Pacifico Oriental

El presente estudio incluyé el mayor nimero de sitios para capturar la variacion
genética y morfoldgica del grupo (Figura 5, Tabla I). Las principales areas de estudio
fueron el Golfo de California, centro y sur del Pacifico mexicano, norte y sur de Costa
Rica, ademas de incluir diferentes islas ocednicas como Isla Socorro (Archipiélago de
Revillagigedo), Clipperton y la Isla de Pascua.

Las muestras provienen de diversas campanas de recolectas en el Pacifico mexicano
entre 2010 y 2013, las cuales fueron realizadas con los permisos necesarios de la Secretaria
de Agricultura, Ganaderia, Desarrollo Social, Pesca y Alimento (SAGARPA), Comision
Nacional de Acuacultura y Pesca (CONAPESCA) (permisos DGOPA.08976.041010.4817
y DGOPA.05356.140710.3457). Otras muestras fueron recolectadas con la colaboracion de

investigadores nacionales y extranjeros (ver seccion de agradecimientos).

6.2 Identificacion de morfoespecies

La mayoria de las muestras utilizadas en el presente estudio, fueron fotografiadas in
situ para corroborar la identificacion de las morfoespecies (ver Anexo III). Inicialmente,
cada espécimen se identificé de acuerdo con las descripciones taxonémicas basadas en la
morfologia del esqueleto coralino (Veron, 2000, 2002; Ketchum y Reyes-Bonilla, 2001).
La identificacion fue corroborada por expertos en taxonomia de corales (ver

agradecimientos).
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Figura 5. Ubicacion de los sitios de muestreo. A) Golfo de California, B) Centro y Sur Pacifico
mexicano e lIslas Oceanicas, C) Costa Rica. El tamafio y numero dentro de los circulos
representan el nimero de muestras utilizado en cada sitio. Las abreviaciones e informacion de
los sitios se encuentran en la Tabla I.
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Tabla 1. Informacion de sitios de estudio y muestras analizadas de los corales Pocillopora en el
Pacifico Oriental. Loc. = abreviacion de la localidad. G = muestras para analisis genético, M =
muestras para el analisis del paisaje morfolégico, # = Seguimiento de la plasticidad
morfoldgica. EI nimero de muestras analizadas se encuentran en paréntesis.

Regiones / Sitios Loc. Coordenadas Tipo de andlisis

A) Golfo de California

1- Bahia de Loreto LO 25°39'2.46"N, 111°5'35.12"W G (13)

2- El Portugués POR 24°44'48"N, 110°40'50"W G (30), *

3- Isla Gaviotas IG  24°16'48"N, 110°19'48"W G (40), M (57), *
4- Punta Galeras PG  24°21’14’°N, 110°17°01’W G (21), M (63), *
5- Punta Arenas PA  24°2'38.07"N, 109°49'30.78"W G (5)

6- Bahia Chileno CH  22°56'49.29"N, 109°48'23.13"W G (5)

B) Centro y Sur Pacifico mexicano, Islas Oceénicas

7- Isla Isabel Il 21°51'19.73"N, 105°53'12.42"W G (7)
8- Ixtapa IX  20°42'42.78"N, 105°24'58.22"W G (9)
9- Bahias de Huatulco  OAX  15°42'00"N, 96°12'30"W G (75)
10- A. Revillagigedo IR 18°48'28.68"N, 110°55'28.31"W G (28)
11- Clipperton CLIP 10°17'7.56"N, 109°13'14.46"W G (104)

C) Costa Rica

10- Bahia Salinas BS 11°32.10"N, 85°42'47.10"W G (5)

11- Bahia Culebra BC 10°38'16.90"N, 85°39'35.60"W G (28)
12- Tres Hermanas 3H 9° 6'15.20"N, 83°42'25.20"W G (12)
13- Isla del Cafio IC  8°42'58.40"N, 83°52'28.30"W G (25)

D) Sur Pacifico Oriental
16- Isla de Pascua IP 27°4'33.58"S, 109°18'10.54"W G (40)
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6.3 Recolecta de muestras

Un fragmento pequefio (1-3 cm) fue recolectado del centro de cada colonia y preservado
en etanol absoluto o en solucion de DMSO (Seutin et al., 1991; Crepeau, 2011) para el analisis
molecular. Para el analisis morfolégico, cinco fragmentos (~5 cm de largo) fueron recolectados
en diferentes regiones de la colonia (Tabla I). Posteriormente, estos fragmentos fueron limpiados

con hipoclorito de sodio al 10%, enjuagados con agua dulce y secados a temperatura ambiente.

6.4 Analisis genético

El presente analisis fue realizado para comparar la variacion genética y las relaciones
filogenéticas del complejo de especies en el género Pocillopora del Pacifico Oriental con
respecto a las especies distribuidas en el Indo-Pacifico. Ademas de determinar la existencia de
alguna congruencia morfolégica dentro de los linajes genéticos en el Pacifico Oriental con ayuda
de marcadores nucleares para determinar la certidumbre taxonémica de las morfoespecies hasta

ahora reconocidas.

6.4.1 Extraccion y visualizacién de ADN
El ADN gendmico fue extraido utilizando el protocolo de Pinzon y LaJeunesse (2011).
La calidad del ADN se visualizo en geles de agarosa al 1% con redgel, y posteriormente se

cuantifico en un espectrofotometro (Eppendorf).

6.4.2 Marcadores moleculares

Se utilizaron en total seis marcadores moleculares para analizar la diversidad genética de
las morfoespecies del género Pocillopora en el Pacifico Oriental (Tabla Il). Se utilizaron dos
regiones mitocondriales (ORF y CR, previamente descritos en introduccion) para verificar la
identidad del linaje genético de las morfoespecies (Flot et al., 2007, 2008). Debido a una region
rica en timina, se disefié un nuevo par de iniciadores para la region control (Tabla Il) utilizando
Primer3Web (http://primer3.ut.ee) (Untergasser et al., 2012).

Se emplearon cuatro fragmentos de genes nucleares, los iniciadores para amplificar los
fragmentos se detallan en la Tabla Il. La ATP sintasa subunidad-$ (ATP-f) es un complejo
enzimatico que interviene en el transporte de iones en la membrana y en la sintesis ATP (Rappas

et al., 2004). En este estudio se utilizd este gen porque ha sido empleado para delimitar especies
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en esponjas (Worheide et al., 2008); y se pudo obtener una congruencia con los linajes
mitocondriales lo cual permitié distinguir los linajes de Pocillopora Tipo 1 y Tipo 2 en
Clipperton (Flot et al., 2010).

Se emplearon dos regiones nucleares del gen de la proteina de shock térmico 70
(HSP70A y B) (Tabla Il). Estas proteinas son familias de enzimas y chaperones que tienen la
funcion de estabilizar otras proteinas que han sido desnaturalizadas bajo condiciones de estrés
térmico (Tomanek, 2010) y han sido utilizadas para separar especies en invertebrados marinos
(Azuma et al., 2011), incluyendo corales (Schmidt-Roach et al., 2014). Ambas regiones fueron
concatenadas dando un fragmento de 1300 pb.

La Tubulina subunidad-B (B-Tubulina) pertenece a una familia de proteinas esenciales
para la formacion de microtdbulos en las células eucariontes (Little y Seehaus, 1988). En corales
escleractinios, el gene de la B-Tubulina ha ayudado a clarificar relaciones filogenéticas entre las
familias Mussidade y Faviidae con convergencia morfoldgica entre Pacifico y Atlantico (Fukami
et al., 2008).

Las a-carbonico hidrasa es una enzima que interviene en la calcificacion de invertebrados
(Ramos-Silva et al., 2013). La hidrasa de la membrana (MBSa-CA) posee una funcion homoéloga
a la a-carbdnico hidrasa en la calcificacién y ha sido utilizada en analisis filogenéticos en corales
escleractinios (Wirshing y Baker, 2014).

Aunque los genes nucleares de p-Tubulina y MBSa-CA han sido utilizados para estudios
filogenéticos en corales escleractinios (Fukami et al., 2008; Wirshing y Baker, 2014), ésta es la
primer ocasion que se realiza un andlisis filogenético con estos marcadores en el género

Pocillopora.

6.4.3 Amplificacion y secuenciacion de productos

Las reacciones de PCR (por su siglas en inglés Polymerase Chain Reaction) fueron
realizadas en volumenes de 15 pl conteniendo 1x PCR buffer, 1.8 mM MgCI-2, 0.5 mM de
dNTPs (total), 0.4 pmol de cada oligonucleétido, 2.1 U Taq polymerasa, y 50 ng de ADN. El
protocolo de ciclos de PCR fue 5 min a 94 °C seguido de 30 ciclos (30 s a 94 °C; 60 s a
diferentes temperaturas de alineamiento [T°m ver Tabla II]y 75 s a 72 °C) y una extension final
a 72 °C por 10-min. Todos los marcadores moleculares fueron amplificados bajo las mismas
condiciones de PCR. Los productos de PCR fueron purificados y secuenciados en Genewiz
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(South Plainfield, NJ). Dependiendo de la variacion del marcador molecular, la secuenciacion
fue realizada en un sentido o utilizando ambos oligonucleétidos (Tabla I1). Todos los haplotipos
diferentes fueron corroborados con los oligonucledtidos en ambos sentidos. Las secuencias
fueron ensambladas y alineadas con Codon-Code Aligner (CodonCode Corporation, Dedham,
MA, USA, http://www.codoncode.com). Los individuos que mostraron doble pico en los
cromatogramas de los marcadores nucleares fueron considerados como heterocigotos (Flot et al.,
2010; Schmidt-Roach et al., 2013a). Las posiciones con doble picos fueron codificados mediante
el codigo IUPAC (International Union of Pure and Applied Chemistry) y las secuencias fueron

reconstruidas utilizando algoritmo provistos por PHASE (Stephens et al., 2001).

6.4.4 Diversidad genética

Para evaluar la diversidad genética entre los linajes Pocillopora del Pacifico Oriental y
hacer comparaciones con las especies descritas en el Indo-Pacifico, se realizaron estimaciones
del ndmero de haplotipos (H), nimero de sitios polimorficos (S), diversidad haplotipica (h), y
diversidad nucleotidica (r) mediante el programa DnaSP v5. 1 (Librado y Rozas, 2009). La
prueba de Tajima (D) fue realizada en los marcadores genéticos para determinar desviaciones a
la neutralidad (Tajima, 1989). Bajo el modelo de evolucion neutral, el cual asume que el
polimorfismo se segrega en un equilibrio mutacion-deriva, el valor de D de Tajima es esperado a
ser igual a cero. Valores positivos indican la presencia de haplotipos divergentes resultado de
una disminucion en el tamafio poblacional o por una seleccion balanceadora (balancing
selection). Los valores negativos indican un exceso de haplotipos poco divergentes, causado por
una expansion poblacional reciente (i.e. después de un cuello de botella o barrido selectivo,
selective sweep) y/o seleccidn negativa.

Debido a que la mitad de los marcadores moleculares utilizados en este estudio (ATP-j,
B-Tubulina y MBSa-CA) no han sido utilizados en estudios previos del género Pocillopora en el
Indo-Pacifico; solo las secuencias de las regiones ORF, CR y del gene HSP70 fueron obtenidas
del banco mundial de genes (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank) para estimar y comparar la

diversidad genética de los linajes genéticos entre el Pacifico Oriental e Indo-Pacifico (ver Anexo

Il para las referencias de estudios previos).


http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank
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Tabla Il. Iniciadores utilizados para la amplificacién de PCR, secuenciacion y modelo evolutivo para andlisis filogenético. Pb = pares
de bases, SEC = Secuenciacion, PCR = Reacciones de cadena de polimerasa, T°m = Temperatura de alineamiento. *Modelo evolutivo
obtenido a partir de jModelTest (Posada, 2008). Referencias: 1 = Flot et al., 2008; 2 = Flot et al., 2010; 3 = Schmidt-Roach et al.,
2012; 4= Wirshing y Baker 2014. E = Oligonucleotidos disefiados en este estudio.

Marcador Nombre de Propésito  Tamafio del Secuencia (5’- 3’) T°m Modelo*  Referencia
molecular  Primer fragmento
(Pb)
Mitocondrial
ORF FATP6.1 PCR + SEC 590 TTTGGGSATTCGTTTAGCAG 58 HKY+I 1
RORF PCR SCCAATATGTTAAACASCATGTCA 1
CR RNC6 PCR TGGTTGATGAATAAGACAGTTC 58 HKY+I E
FNC6 PCR 913 CACCCATCGAGTTCAATAA E
FNC1 SEC GGGGTGAGATGAAGAGGTGA 2
RNC1 SEC CGGGTGCCACTATGTTTTCT 2
Nuclear
ATP-B ATPSBt6 PCR + SEC 403 CATCAGCTTGAAAGACAAGA 55 TrN+I1+G E
ATPSPr2 PCR + SEC GGTTCGTTCATCTGACCATACAC 2
HSP70A HSP70A-F  PCR + SEC 741 CCTGGTTCAATCCGACAGA 59 TVM+I 3
HSP70A-R PCR TGTTCAGCTGTTTTCCTTCG 3
HSP70B HSP70B-F PCR + SEC 559 CTATCCAGGCAGCGGTCTT 59 TVM+I 3
HSP70B-R PCR TGGTGAACACACTTGCTGTAGA 3
B-Tubulina Btub283F PCR + SEC 238 GCATGGGAACGCTCCTTATTT 55 HKY+I 4
Btub283R PCR AGACAGGTGGTGACACCGCTCAT
MBSa-CA MBSCA349F PCR 270 CAGTCTCCGATAAACATTGTACC 50 TPM1+I 4
MBSCA349R PCR + SEC TTCCCAAAACTGCCAAGCCATC
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6.4.5 Analisis filogenético

Para comparar las relaciones evolutivas del complejo de especies del género Pocillopora
en el Pacifico Oriental y del Indo-Pacifico, se realizé un anélisis filogenético con secuencias
generadas en el presente estudio y con secuencias obtenidas del banco de genes de estudios
previos (ver referencias en Anexo Il). Se utiliz6 el programa jModelTest V. 2.0 (Posada, 2008)
para determina el mejor modelo de evolucion nucleotidica para los genes utilizados. El criterio
de informacion de Akaike fue seguido para seleccionar el modelo evolutivo, los cuales se
encuentran en la Tabla Il.

La reconstruccion filogenética fue realizada con inferencias de maxima verosimilitud y
bayesianas mediante el servidor de CIPRES (Miller et al., 2010). El programa GARLI V. 2.01
(Zwickl, 2006) fue utilizado para realizar la reconstruccion filogenética de maxima
verosimilitud. El analisis consistié en ocho corridas independientes para encontrar la mejor
reconstruccion filogenética; la busqueda de cada corrida fue concluida cuando el valor de —In de
la verosimilitud permanecié constante después de 20 000 iteraciones consecutivas. EI valor —In
fue utilizado para encontrar el mejor arbol de la reconstrucciéon filogenética de las ocho corridas.
El soporte de la mejor reconstruccion fue evaluado mediante 1000 réplicas de bootstrap y los
valores del soporte fueron calculados mediante la rutina de SumTrees (v.3.3.1) como
implemento de DendroPy V.3.10.1 (Sukumaran y Holder, 2010).

La reconstruccion filogenética por inferencia bayesiana fue realizada utilizando el
programa Mr. Bayes V. 3.2.2 (Ronquist y Huelsenbeck, 2003). EI anélisis consistio en dos
corridas independientes de seis cadenas con 30 000 000 generaciones con una frecuencia de
muestreo de 1000 generaciones. El primer 50% de los arboles fueron descartados como fase de
pre-calentamiento (burn-in) y el resto de los arboles con una desviacién estandar < 0.001 fueron
combinados y utilizados para la reconstruccion filogenética.

Ambos meétodos de reconstruccion filogenética fueron utilizados para el gen ORF
mitocondrial debido a que este marcador es el que posee mayor informacion en el género
Pocillopora en el Indo-Pacifico. Para ilustrar la relacion entre haplotipos en el resto de los genes
nucleares, se construyo un arbol filogenético por gene con el programa Haploviewer (Ewing,

2012, http://www.cibiv.at/~greg/haploviewer). La construccién del arbol fue realiza utilizando la

genealogia resultante de la inferencia de méxima verosimilitud y bayesiana (con los parametros

descritos arriba). Estos arboles tienen la ventaja de mostrar la frecuencia de los haplotipos
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analizados y sus relaciones filogenéticas (Ewing, 2012). A diferencia del método del vecino méas
cercano (Neighbor-joining) basado en distancias genéticas, Haploviewer utiliza el &rbol consenso
obtenido mediante los métodos filogenéticos de la inferencia de méxima verosimilitud y
bayesiana, los cuales se basan en modelos evolutivos de substitucion nucleotidica (Ewing, 2012).

Finalmente, para determinar alguna congruencia morfoldgica dentro de los linajes
genéticos identificados en el Pacifico Oriental, un subconjunto de muestras representativas de los
distintos haplotipos y morfoespecies fueron utilizadas para realizar un anélisis filogenético
concatenado de las dos regiones mitocondriales (ORF y CR) y los cuatro genes nucleares (ATP-
B, HSP70, B-Tubulina y MBSa-CA). Este analisis filogenético fue realizado por inferencia
bayesiana con los criterios sefialados arriba. ElI programa Dendroscope V.3.2.8 (Huson et al.,
2007) fue utilizado para organizar el arbol filogenético concatenado en forma de estrella a partir

de los genes nucleares y genes mitocondriales.

6.5 Analisis morfoldgico
Este analisis fue realizado con el fin de determinar si las morfoespecies del linaje
Pocillopora Tipo 1 corresponden a un patron de la variacion morfoldgica en condiciones de
corriente contrastantes en el Golfo de California (ver seccion 6.5.2) y si este patron esta
relacionado con la modularidad de la ramificacion (ver seccion 6.5.3).

6.5.1 Adquisicion de datos

Se analizaron 595 fragmentos de 119 colonias de las morfoespecies Pocillopora
damicornis (n = 30), P. verrucosa (n = 60), y P. meandrina (n = 29) en dos comunidades
coralinas con condiciones de corriente contrastantes al sur del Golfo de California (Tabla I). La
comunidad coralina de Isla Gaviotas se encuentra en condiciones de baja corriente, y Punta
Galeras esta expuesto a condiciones de alta corriente y oleaje (Paz-Garcia y Reyes-Bonilla, 2006;
Pinzén et al., 2012).

Para caracterizar la variacion morfoldgica entre las morfoespecies se utilizaron cinco
caracteres de la ramificacion (Tabla 111 y Figura 6), también se tomaron mediciones de la colonia
para ser utilizados en el analisis del paisaje morfoldgico (Tabla V). Los caracteres mencionados
en las Tablas Il y IV han sido utilizados para identificar morfoespecies y caracteristicas de las
colonias sugeridas como adaptaciones hidro-mecanicas en la familia Pocilloporidae
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(Chamberlain y Graus, 1975; Shaish et al., 2007; Stefani et al., 2008; Einbinder et al., 2009). Las
mediciones fueron realizadas a partir de dos fuentes de datos, por un lado directamente de los
fragmentos recolectados y por el otro a partir de fotografias tomadas in situ (Tabla IlI). Las
mediciones se realizaron con un vernier digital (£ 0.1 mm) y el programa ImageJ V. 1.34 se
utiliz6 para obtener las medidas de las fotografias. Las imagenes fueron calibradas con una rejilla

de dimensiones conocidas.

Densidad de la Distancia entre

ramificacion (Bd) ramificaciones (AdB) Pocdnsdistal de |

ramificacion (DpB)

Diametro de la rami-
ficacién (BrD)

Bajo numero de Alto nimero de
sub-ramificaciones sub-ramificaciones

Figura 6. Caracteres morfologicos en este estudio. Los caracteres estan definidos en la Tabla IlI.
Las flechas blancas indican como se tomaron las mediciones y la flecha roja representa la
apariencia de las ramificaciones con diferentes valores en la proporcién de sub-ramificaciones.
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Tabla Il1. Caracteres morfologicos de la ramificacion utilizados en el anélisis de diferenciacion entre morfoespecies. Se utilizé el
promedio de 5 ramificaciones por colonia.

ramificacion recolectada (~5 cm). Valores
cercanos a 0 indican bajo ndmero de
ramificaciones por cm de longitud de la
ramificacion, mientras que valores cercanos
a 1 indican un alto numero de sub-
ramificaciones. Solo extensiones mayores
a 2 cm fueron consideradas como sub-
ramificaciones.

mediciones)

Caracter Descripcion Muestreo por Unidad Meétodo de  Referencia
colonia medicion
Densidad de la Bd Numero de ramificaciones completas 1 cuadrado Conteo Campo E
ramificacion dentro de un cuadrado de 20 cm? colocado
en el centro de cada colonia.
Distancia entre AdB  Promedio de 4 mediciones lineales entre los 5 ramificaciones mm Campo 1
ramificaciones margenes de la rama elegida. (20 mediciones)
Porcion distal de la DpB  Promedio de la distancia lineal maxima y 5 ramificaciones mm Campo 2
ramificacion minima de la porcion distal de la (10 mediciones)
ramificacion
Diametro de la BrD Promedio del diametro maximo y minimo 5 ramificaciones mm Recolectado 3y4
ramificacion medido 2 cm debajo de la porcion mas (10 mediciones)
distal de la ramificacion.
Proporcion de Sub-  Sbr  Promedio de la proporcion del numero de 5 ramificaciones  Conteoy  Recolectado E
ramificaciones sub-ramificaciones (NS) y la longitud de la (conteos 'y 5 calculado

Método de medicion: campo = mediciones realizadas mediante fotos de campo; Recolectado = mediciones realizadas en los
fragmentos recolectados. Mediciones con modificaciones de las siguientes referencias: 1 = Shaish et al., 2007; 2= Stefani et al., 2008;

3= Chamberlain y Graus, 1975; 4= Einbinder et al., 2009; E= Este estudio.



Tabla IV. Caracteres morfoldgicos de la colonia utilizados en el analisis del paisaje morfoldgico.

Caracter Abrev. Descripcion Método de la  Referencia
morfoldgico medicion
Diametro promedio Dp Promedio de la distancia lineal maxima y minima de la Campoy Chamberlain
colonia. Caélculo y Graus,
1975
Altura de la colonia Altura Distancia lineal desde el sustrato hasta el punto méas Campo Chamberlain
alto de las ramificaciones de la colonia y Graus,
1975
Grado de esfericidad E° Proporcidn del didmetro maximo y altura de la colonia Célculo Lasker,
(E°=Dmax/Altura). Describe que tan cercano a la 1980;
esfera es la morfologia colonial en términos Einbinde et
estandarizados. La esfera tiene un valor de 0.5. al., 2009
Porosidad de la Porosidad Proporcidn de la distancia promedio entre Célculo Chamberlain
colonia ramificaciones y didmetro promedio de la ramificacién y Graus,
(P = AdB/BrD). Describe el espacio relativo del 1975
volumen de la ramificacion en la colonia.
Tamario relativo de la TRR Proporcion del promedio del didmetro de la Caélculo Chamberlain
ramificacion ramificacion (BrD) y el cuadrado del diametro de la y Graus,
colonia (TRR = DpR/Dmin?). Describe el 4rea de la 1975

ramificacion por unidad de volumen de colonia como
un factor que es influenciado por la corriente.

28
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6.5.2 Patrones de la variacion morfologica

Se calculé el valor promedio de cada colonia por caracter, a partir de los cinco
fragmentos recolectados (Tabla Il1). Posteriormente se calcularon la media y el error
estandar de cada caracter por morfoespecie. Se hicieron transformaciones logaritmicas en
los datos para cumplir con los supuestos de normalidad (prueba de Kolmogorov-Smirnov) y
homogeneidad de varianzas (prueba de Levene). Un ANOVA de dos vias se utilizd para
identificar las diferencias en la variacion morfoldgica de las morfoespecies y las
condiciones de flujo de agua (i.e. sitio con baja corriente vs. alta corriente). Se realizaron
pruebas a posteriori de Tukey con la correccion de Bonferroni cuando se encontré un
efecto significativo en el ANOVA. Los patrones de variacion morfologica fueron
verificados de acuerdo a las diferencias estadisticas encontradas en el ANOVA en los
caracteres individuales entre las morfoespecies y mediante la prueba t de student.

Para comparar el patrén de variacion y probar si las diferencias morfoldgicas en las
morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1 se mantienen dentro de cada condicién
ambiental, se realiz6 un analisis discriminante candnico entre las morfoespecies por sitio (3
morfoespecies x 2 sitios, dando un total de seis grupos para el andlisis). Todos los analisis

estadisticos se realizaron con el programa Statistical V. 7 (Statsoft, Tulsa, OK).

6.5.3 Modularidad fenotipica

Para determinar si la variacion morfologica de las morfoespecies del linaje
Pocillopora Tipo 1 estd relacionada con diferentes grados de modularidad de la
ramificacion se siguieron los métodos propuestos por Magwene (2001). Asi, la
modularidad de los caracteres dentro de las morfoespecies P. damicornis, P. verrucosa y P.
meandrina fue analizada entre las condiciones de corriente, utilizando una aproximacion
gréfica que incorpora pruebas de independencia condicional entre caracteres graficos
(Magwene, 2001). Se calcularon los coeficientes de correlacion parcial de tercer orden
(CCP) de datos transformados por el logaritmo. Un CCP de tercer orden fue estimado por
cada dos variables, controlando las tres variables restantes. Todos los CCP calculados
fueron comparados estadisticamente mediante la desviacion del borde de exclusion (edge
exclusion deviance, Magwene 2001) para determinar que caracteres presentaron una

coordinacion o integracion en el modelo. La robustez del borde (edge strength) fue
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utilizado para detectar las diferencias entre las coordinaciones fuertes y débiles de los
caracteres. EI modelo grafico fue construido para cada condicion de corriente x
morfoespecie (seis modelos diferentes en total). Este modelo grafico permite visualizar las
diferencias en la modularidad fenotipica de los caracteres, donde cada caracter es
representado por los nodos (circulos) y las lineas representan la coordinacion existente
entre los caracteres. Asi, un mayor grado de coordinacion de caracteres es representado por
modelos graficos con un mayor numero de lineas y un menor grado de coordinacion por

nodos aislados (i.e. sin conexién de lineas).

6.6 Analisis del paisaje morfoldgico

El andlisis se baso utilizando dos juegos de datos; los datos morfologicos de las
diferentes morfoespecies (ver seccion 6.5.1) y datos sobre la combinacién de las
caracteristicas de paisaje marino (ver seccion 6.6.2). Mediante esta aproximacion se plantea
determinar si existe alguna distribucion espacial de las morfoespecies del linaje Pocillopora
Tipo 1 en dos sitios al sur del Golfo de California; y demostrar si existe alguna correlacion
de la variacion de los caracteres morfologicos con los diferentes pardmetros ambientales

(ver seccion 6.6.3).

6.6.1 Marcaje y georeferenciacién de colonias

Las colonias de coral del género Pocillopora fueron marcadas en tres sitios al sur
del Golfo de California (Tabla I, Figura 7A). La seleccion de colonias fue dirigida a obtener
muestras de la variacion morfoldgica a lo largo de los transectos, tratando de seleccionar el
mismo numero de morfoespecies (P. damicornis, P. verrucosa, P. meandrina, P. capitata,
P. elegans, P. effusus, y P. eydouxi), asi como morfologias intermedias.

El area de trabajo en cada sitio consistié en un transecto de banda (5 x 60 m)
paralelo a la linea de la costa (areas = 300 m?). Se tomaron las coordenadas UTM (datum
WGS 1984) del inicio y el final del transecto utilizando un GPS Bushnell Onix350 para
georeferenciar las colonias coralinas dentro de cada transecto y las mediciones del paisaje
(Figura 7B).



31

Mosaico de
fotografias

25m

Transecto Central

25m

o000 0O0OOSOS B

Figura 7. Métodos para la obtencion de datos del modelo batimétrico y georeferenciacion
de las colonias coralinas. A) Colonia marcada. B) Esquema de la delimitacion del area
estudiada en la comunidad coralina. La separacién de los transectos laterales fue de 2.5 m.
Los puntos rojos representan la posicion donde se tomaron los datos de profundidad. Los
cuadros azules representan los fotocuadrantes contiguos de 1 m? a lo largo del transecto.

Se siguieron dos métodos para obtener la posicion geografica de las colonias
marcadas en los transectos de banda. Primero, se realizdé en campo un mapa de la ubicacion
de las colonias contemplando la distancia entre ellas y su ubicacion dentro del area de
trabajo. Segundo, los cuadrantes contiguos de 1 m? fueron fotografiados a lo largo del
transecto en cada sitio (Figura 7B) usando una cdmara digital (Canon D10 y Canon
PowerShot A630, imagenes de 4000 x 3000 pixeles). Posteriormente, se cred un mosaico
fotografico con todas las imagenes tomadas en campo mediante el programa Photoshop
CS5. Los mosaicos fotograficos fueron exportados al programa Google Earth y la
georeferenciacion de las imagenes se corrigié de acuerdo al mapa de campo y a la distancia
de los cuadrantes contiguos en el transecto. Las colonias marcadas fueron localizadas en el
interior del mosaico fotogréfico para ser georeferenciadas. Las coordenadas de cada colonia

marcada fueron utilizadas para el analisis del paisaje morfoldgico.
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6.6.2 Caracteristicas del paisaje (Seascape)

6.6.2.1 Modelo digital batimétrico

Se generd un modelo digital batimétrico para cada sitio (Tabla I) para poder ser
utilizados en el anélisis del paisaje morfoldgico. Para poder generar este modelo, se
colocaron dos transectos paralelos con una separacion de 2.5 m con respecto al transecto
central, con una longitud de 60 m. Con la finalidad de obtener informacion del paisaje, se
tomo la profundidad cada 0.5 m y de las colonias marcadas con una computadora de buceo
(Suunto, Finland) a lo largo de los transectos (Fig. 6B). Aproximadamente, 450 puntos
fueron utilizados para crear el modelo batimétrico por sitio.

Con el fin de poder hacer una comparacion entre los sitios y eliminar el sesgo por
los cambios del nivel del mar, se utilizo la tabla de mareas de CICESE
(http://oceanografia.cicese.mx/predmar/calmen.php); y se realizd una correccién de los

datos al nivel medio del mar. La base de datos de profundidad de los sitios fue exportada al
sistema de informacion geografica ArcGis 10 para la elaboracion del modelo batimétrico.

El método geoestadistico de Kriging fue utilizado para la elaboracién del modelo
digital batimétrico. Este método interpola valores desconocidos en puntos no muestreados a
partir de observaciones referenciadas espacialmente (Holderegger et al., 2010). Esta
caracteristica permite construir mapas de superficies continuas (i. e. patrén de superficies)
de la variable de interés. Para crear el modelo digital batimétrico se utilizé la extension de
analisis tridimensional (3D-analysis) de ArcGis 10; la interpolacion fue realizada mediante
el método de Kriging ordinario con el modelo esférico y con un radio de busqueda de nueve
puntos para la interpolacion. Una vez obtenido la superficie interpolada, se realizdé una

clasificacion de la superficie para visualizar el modelo con isobatas de 0.25 m.

6.6.2.2 Modelo digital de corrientes

Se utilizaron dos métodos para probar las diferencias de la corriente y generar el
modelo digital de corrientes entre las comunidades coralinas. EI primer método consistid en
la disolucion y pérdida de peso de moldes de yeso (Figura 8A), el cual proporciona una
medida integrada de la corriente (Muus, 1968; Porter et al., 2000). Los moldes se
prepararon mezclando 100 g de yeso con 200 ml de agua y fueron vertidos a un molde. Los

moldes de yeso se secaron al aire hasta alcanzar un peso constante. Posteriormente, los
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moldes fueron pegados en placas de acrilico con silicdn y se pesaron (peso inicial). Nueve
moldes de 173 g (error estandar + 3.5 g) fueron colocados a lo largo de cada transecto de
banda y fueron retiradas después de cinco dias durante la temporada de invierno (Febrero
de 2013). Se calculd la pérdida del peso por dia para cada bloque y después de la
transformacion logaritmica, los valores promedio se compararon entre sitios mediante una
ANOVA.

El segundo método consistié en la medicion de la corriente mediante la liberacion
de tinte (Chamberlain y Graus, 1975). Este tinte fue liberado entre 5y 10 cm por arriba de
las colonias marcadas y en cada 0.5 m del transecto central del area de estudio en cada
comunidad coralina (misma posicion que los datos de profundidad, Figura 7B). Entre 50 y
100 ml de solucion de rojo alizarina (0.8 mg/ml) fue liberado mediante una botella de
plastico (Figura 8B). Las mediciones de la corriente mediante el tinte fueron tomadas
durante las temporadas de verano (junio de 2011) e invierno (febrero de 2013) durante
periodos de ciclos de marea similares. Se registraron aproximadamente 150 videos digitales
por sitio a 30 fotogramas por segundo. Estos videos fueron analizados utilizando el los

programas ImageJ V. 1.34 (http://rsb.info.nih.gov/ij/) y MtrackJ (Meijering et al., 2012)

para estimar la velocidad de la corriente a través de las colonias de coral (Chamberlain y
Graus, 1975). Las distancias en los videos fueron calibrados utilizando una cuadricula de
dimensiones conocidas. Los tiempos fueron estimados utilizando la velocidad de
fotogramas de la camara (Canon PowerShot A630 con housing). Después de una
transformacion logaritmica, el promedio de la corriente entre sitios fue comparada mediante
un ANOVA de dos vias (sitio x temporada). Se utilizaron pruebas a posteriori de Tukey
para evaluar las diferencias significativas obtenidas en el ANOVA.

Para crear el modelo digital de corriente se utilizaron los datos de liberacion de
colorante y se siguié el mismo procedimiento descrito en la seccion 6.6.2.1. Una vez
obtenido la superficie interpolada, se realiz6 una clasificacion de la superficie para

visualizar el modelo en contornos.

6.6.2.3 Intensidad de Luz
Para caracterizar la asociacion entre profundidad y luz a lo en las comunidades

coralinas estudiadas, de seis a ocho sensores (UA-002-64 HOBO Waterproof Temperature
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/Light Pendant Data Logger) fueron usados para registrar la intensidad de luz (150-1200
nm). Los sensores fueron colocados a lo largo del transecto central, entre 8 y 10 metros de
separacion cada uno, y fijados en la parte superior de las colonias marcadas (Figura 8C).
Los sensores fueron programados para registrar la intensidad de luz cada 30 minutos; el
tiempo que los sensores permanecieron en campo fue de dos a cinco dias y dependié de la
logistica y condiciones ambientales de los sitios. Las mediciones de luz obtenidas por el
sensor (unidades LUX) fueron convertidos a umol fotones m 2 s* de acuerdo a Deitzer
(1994) para ser comparados con datos reportados en literatura. Pruebas estadisticas de
correlacion entre profundidad y luz de cada sitio fueron realizados para verificar la

asociacion relativa entre las variables.

A) Moldes de Yeso B) Liberacién de colorante C) Intensidad de luz

.=

Figura 8. Métodos utilizados para obtener la informacién del paisaje (corriente e
intensidad de luz). A) Método de disolucién de yeso, B) Método de medicion con tinte, C)
Ejemplo de colocacion de sensor HOBO en colonia de coral para obtener mediciones de
intensidad de luz.

6.6.3 Andlisis estadisticos

La base de datos con la georeferenciacion de las colonias y los caracteres
morfoldgicos fue exportada al programa ArcGIS 10 para poder generar los mapas de
distribucion de morfoespecies analizadas y valores de las variables morfologicas. El
analisis se llevd a cabo para cada una de las variables de acuerdo a la posicion de las
colonias en los transectos de estudio. Se utilizd el programa SAM (Spatial Analysis in
Macroecology) para construir una matriz de distancias geogréaficas de las colonias (Rangel

et al., 2010). Posteriormente, se realizaron andlisis mediante el estadistico de | de Moran
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para investigar si las variables morfoldgicas presentaba alguna autocorrelacion espacial, es
decir, que los caracteres morfolégicos no presentaran una distribucion aleatoria en los
transectos estudiados. Este estadistico toma valores de -1 a 1; si la autocorrelacion es
positiva indica que los puntos vecinos muestran valores similares de la variable y si la
autocorrelacion es negativa indica que los puntos vecinos muestran valores muy diferentes.
Si el valor del estadistico no es significativo indica que la variable analizada no tiene una
estructuracion espacial y por tanto su variacion es aleatoria espacialmente. En el Anexo IV
se dan ejemplos de como varian los graficos y el estadistico | de Moran de acuerdo a los
patrones espaciales de las variables. Una vez identificadas las variables que presentaban
alguna asociacion espacial, se procedié a realizar un andlisis multivariado de
autocorrelacion para verificar el comportamiento de las variables en los dos sitios de
estudio. En este ultimo analisis, el tamafio de los parches morfoldgicos fue determinado con
el primer intervalo de distancia donde el valor del estadistico | de Moran fue igual a 0
(Fortin y Dale, 2005).

Para localizar la existencia de parches de colonias con morfologia similar en los
transectos, se utilizo el Indicador Local de la Asociacion Espacial (LISA por sus siglas en
inglés Local Indicators of Spatial Association); la obtencion de estos indicadores fueron
realizados mediante el programa GeoDa (Anselin et al., 2010). LISA permite caracterizar
las relaciones entre las colonias coralinas y verificar si cambian a través del espacio para
detectar la existencia de agrupaciones espaciales locales. Las colonias de coral que no
muestran diferencias significativas con LISA representan colonias con morfologia con
distribuciones aleatorias. Las colonias coralinas que presentaron diferencias significativas
en LISA, representan agrupaciones espaciales de colonias coralinas con caracteristicas muy
parecidas (hotspots) o muy diferentes (coldspots).

Finalmente, para probar la correlacion entre los caracteres morfologicos y las
variables ambientales, se realiz6 un analisis de correlacion espacial en el programa SAM y
un analisis de correspondencia canonica en el programa XLSTAT V.2009.1.02 (Addinsoft
Inc.). Para el analisis de correspondencia candnica, se realizd una prueba de permutacion
con 1000 iteraciones para probar si los factores generados por el analisis de

correspondencia candnica eran significativos.
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6.7 Plasticidad morfologica

Para determinar si existen evidencias de plasticidad morfolégica temporal entre las
morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1 se realizé un seguimiento in situ de colonias
marcadas en tres sitios al sur del Gofo de California (EI Portugués, Isla Gaviotas y Punta
Galeras, Tabla I).

6.7.1 Seguimiento temporal de la morfologia en colonias

Los cambios en la morfologia colonial de los corales Pocillopora fueron marcados y
monitoreados por 39 meses (desde marzo 2011 a junio 2014) en tres localidades en el sur
del Golfo de California (Tabla I) que estan expuestos a distintas condiciones de corriente.
Para ello se marcaron trescientas colonias en el transecto de banda de las comunidades
coralinas (ver seccion 6.6.1). Las colonias fueron monitoreadas cada tres y/o seis meses, y
re-etiquetados anualmente. A pesar de estos esfuerzos, aproximadamente el 16% de las
etiquetas se perdieron cada afio (representando en total 50% al final del estudio). Todas las
colonias restantes fueron monitoreadas e incluidas en este estudio (150 colonias; P.
damicornis (n = 63), P. meandrina (n = 41), P. verrucosa (n = 46). La morfologia de las
colonias marcadas fue monitoreada mediante fotografias in situ (D10 Canon y Canon

PowerShot A630 con housing).

6.7.2 Frecuencia de tormentas y datos satelitales

Para verificar la asociacion entre condiciones ambientales y cambios morfolégicos
de las colonias coralinas, se obtuvieron datos ambientales para el periodo comprendido
entre enero de 2010 y junio 2014 a partir de diferentes bases de datos. La frecuencia de las
tormentas fue obtenida a partir de presencia y la fuerza de las tormentas. Los datos fueron
obtenidos en el sitio de la Administracion Nacional Oceanica y Atmosférica (NOAA) en el

sitio del registro historico de huracanes (http://csc.noaa.gov/hurricanes/) y de los reportes

de ciclones tropicales del Centro Nacional de Huracanes

(http://www.nhc.noaa.gov/2010epac.shtml). Utilizando estos datos, una tormenta fue

contabilizada si entraba en una zona de 200 km alrededor de la comunidad coralina
(Chavez-Romo et al., 2013). Los promedios mensuales de la temperatura superficial (SSTs,
°C), radiacién fotosintéticamente activa (PAR, Einstenio/m?/dia) y clorofila a (mg/m°)


http://csc.noaa.gov/hurricanes/
http://www.nhc.noaa.gov/2010epac.shtml
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fueron obtenidos del sistema de datos en linea Giovanni
(http://disc.sci.gsfc.nasa.gov/giovanni/; Acker y Leptoukh, 2007). Se obtuvieron los

promedios mensuales de un &rea de resolucién aproximada de 4 km?® provenientes de la
Bahia de La Paz (24.271°N, 110.354°W).

Para corroborar si la frecuencia de tormentas estuvo asociada con cambios
morfoldgicos en las colonias coralinas utilizadas para la descripcion de P. inflata (Glynn,
1999), se obtuvieron datos de tormentas entre enero de 1994 y diciembre de 1998 en La
Entrega, Oaxaca (sur del Pacifico mexicano) y comparados con los datos observados en el

Golfo de California.

6.7.3 Cambios en las condiciones ambientales

El método de deteccién secuencial de cambio de régimen (Rodionov, 2004) fue
utilizado para determinar asociaciones entre cambios del régimen de las condiciones
ambientales con cambios morfol6gicos en las colonias coralinas. Un cambio de régimen es
definido como una cambio abrupto o rapido en las condiciones ambientales de un estado
relativamente estable a otro (Rodionov y Overland, 2005). Un cambio de las condiciones
ambientales es detectado si hay un cambio significativo en el promedio de las variables
ambientales. La deteccidn de cambio de las condiciones ambientales y la media ponderada
de los regimenes fue calculada utilizando el programa Sequential Regime Shift Detector

V3.4 (http://www.climatelogic.com/). Este método fue ajustado a 12 y 24 meses para
detectar cambios abruptos de régimen inter-anuales. Valores mayores a tres desviaciones
estandar fueron considerados como valores extremos (i.e. 3 en Huber weight parameter,
ver Rodionov, 2004 para méas informacion). La media ponderada de los regimenes
detectados fue utilizada para representar los cambios significativos de las condiciones

ambientales.


http://disc.sci.gsfc.nasa.gov/giovanni/
http://www.climatelogic.com/
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7. RESULTADOS
7.1 Analisis genético

Con el fin de responder el primer objetivo de este estudio, se identificaron los linajes
genéticos existentes en el Pacifico Oriental (seccion 7.1.1) y se estimé la diversidad genética en
cada uno de ellos (seccién 7.1.2); para posteriormente realizar una comparacion de la variacion
genética y un analisis filogenético (i.e. mediante inferencia bayesiana y de méaxima

verosimilitud) de los linajes del género Pocillopora (seccion 7.1.3).

7.1.1 Linajes genéticos y su distribucion en el Pacifico Oriental

En el presente estudio, cuatro linajes fueron identificados con la congruencia de dos
regiones mitocondriales (ORF y CR) y cuatro genes nucleares (HSP70, B-Tubulina, MBSa-CA 'y
ATP-B; Figuras 9; Anexos V-XII). El linaje Tipo 1 fue el mas abundante y se distribuyé en todo
el Pacifico Oriental, excepto en la Isla de Pascua. El linaje Tipo 2 se encontr6 solamente en
Clipperton. El linaje genético Tipo 3 fue encontrado en Costa Rica y Oaxaca. Un nuevo linaje no
reportado previamente en literatura (ver Anexo Il) fue identificado en la Isla de Pascua (Tipo

nov.).
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Figura 9. Distribucion de linajes genéticos en el Pacifico Oriental. A) Relacion filogenética de
dos regiones mitocondriales concatenadas (ORF y CR). En A la red haplotipica construida
mediante el método de méaxima verosimilitud. Los nimeros indican los valores de soporte
(bootstrap). B) Distribucion geografica de los linajes. Los circulos en B representan la
frecuencia de cada linaje genético en las muestras analizadas de acuerdo al tamafio de muestra
reportado en la Figura 5.
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7.1.2 Diversidad genética

En general, la diversidad haplotipica y nucleotidica fue mayor en el linaje encontrado en
Isla de Pascua (Pocillopora Tipo nov.) y en el linaje Pocillopora Tipo 1 (Tabla V), pero puede
estar potencialmente influenciada por el bajo nimero de muestras analizadas de los linajes Tipo
2y 3. Los genes nucleares donde se encontraron el mayor nimero de haplotipos fueron ATP-8,
MBSa-CA y HSP70 (Anexos VIII-XII). El gen B-Tubulina mostré un haplotipo comun para los
cuatro linajes y algunos haplotipos exclusivos (Anexo VII). En el gen MBSa-CA solo se
encontrd un haplotipo compartido entre el linaje Pocillopora Tipo 1y 3, mientras que la mayoria
fueron exclusivos de cada linaje genético (Anexo VIII). Con respecto al gen ATP-B, cuatro
haplotipos del linaje Pocillopora Tipo 3 estuvieron relacionados con el linaje de Isla de Pascua
(Pocillopora Tipo nov.), cuatro haplotipos del linaje Pocillopora Tipo 2 estuvieron relacionados
con el linaje Pocillopora Tipo 1 y el linaje de Isla de Pascua, mientras que el resto fueron
exclusivos de cada linaje (Anexo IX). EI gen HSP70 fue el Gnico que pudo ser comparado con
los linajes del Indo-Pacifico (Anexo XII). Este gen presentd haplotipos exclusivos de cada linaje
del Pacifico Oriental y solo compartio un haplotipo con la especie P. verrucosa del Indo-
Pacifico.

Para verificar si los marcadores moleculares utilizados en el presente estudio presentaban
alguna desviacion de neutralidad, se utiliz6 la prueba de neutralidad de Tajima; la cual no fue
significativa para ningn marcador molecular analizado. Por tanto no hay evidencia de seleccion
para los grupos examinados. Las dos regiones mitocondriales presentaron valores positivos en el
estadistico D de Tajima (ORF= 0.194, CR= 0.297), mientras que tres genes nucleares
presentaron valores negativos (HSP70 = —-0.403, MBSa-CA = -0.716, ATP-p = -0.116) y uno
nuclear valor positivo (B-Tubulina = 0.028). Asi, los valores positivos en los marcadores
mitocondriales indican la presencia de haplotipos divergentes producto de un evento de
reduccion poblacional o seleccion; mientras que los valores negativos sugieren que podria estar
ocurriendo una expansion poblacional en el genoma nuclear de los corales del género

Pocillopora en el Pacifico Oriental.
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Tabla V. Diversidad genética de los linajes Pocillopora en el Pacifico Oriental. N = nimero de
muestras (colonias), Nseq = nimero de secuencias, H = nimero de haplotipos, S = nimero de
sitios polimorficos, h = diversidad haplotipica, = = diversidad nucleotidica. En negrita se
resaltan los valores mas altos de h y « por marcador molecular.

Marcador N Nseq H S h T
HSP70 (1300 pb)
P. Tipo 1 44 70 10 9 0.703 0.0013
P. Tipo 2 4 4 2 2 0.667 0.0010
P. Tipo 3 2 4 4 4 1 0.0017
P. Tipo nov. 21 35 11 9 0.881 0.0019
Todos 71 113 27 26 0.871 0.0032
B-Tubulina (238 pb)
P. Tipo 1 35 61 4 2 0.724  0.0041
P. Tipo 2 4 6 2 2 0.667 0.0056
P. Tipo 3 2 4 2 1 0.667 0.0028
P. Tipo nov. 13 14 2 1 0.264 0.0011
Todos 54 84 6 5 0.740 0.0042
MBSa-CA (270 pb)
P. Tipo 1 17 30 9 11 0.809 0.0084
P. Tipo 2 4 4 1 — — —
P. Tipo 3 3 4 2 1 0.667 0.0024
P. Tipo nov. 4 7 5 4 0.905 0.0070
Todos 28 45 16 16 0.896 0.0106
ATP-f (403 pb)
P. Tipo 1 305 610 78 57 0.886 0.0222
P. Tipo 2 3 6 3 18 0.800 0.0239
P. Tipo 3 21 42 5 17 0.602 0.0131
P. Tipo nov. 66 132 41 41 0.935 0.0210

Todos 395 790 122 78 0.929 0.026
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7.1.3 Reconstruccion filogenética entre linajes del Pacifico Oriental e Indo-Pacifico

La regién mitocondrial ORF presentd 26 sitios polimdrficos, una diversidad haplotipica
de 0.340 y una diversidad nucleotidica de 0.008. Los métodos de inferencia bayesiana y maxima
verosimilitud mostraron esencialmente la misma topologia, y solo variarion en el soporte de
algunas ramas; la reconstruccion filogenética resolvio con buen soporte estadistico cuatro clados
en el género Pocillopora (Figura 10).

El clado 1 conformado por dos subclados, uno basal que corresponde al linaje Tipo 7 y
otro formado por un grupo complejo descrito por morfologia como P. verrucosa y P. bardi. El
grupo P. verrucosa incluye al linaje Pocillopora Tipo 3, al grupo gamma y al linaje encontrado
en Isla de Pascua (Tipo nov.)(Anexo Il), este Gltimo, no fue resuelto (Figura 10, clado 1). El
clado 2 estuvo compuesto del linaje Pocillopora Tipo 1 (P. meandrina y P. eydouxi), relacionado
con P. cf. brevicornis y con el linaje Tipo 8 (Figura 10). El clado 3 incluye a un grupo
monofilético de P. damicornis, relacionado con P. aliciae y P. acuta. Por su parte, el clado 4

comprendié al linaje Pocillopora Tipo 2 y a un grupo monofilético de P. lingulata (Figura 10).
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Figura 10. Reconstruccion filogenética del género Pocillopora utilizando la regién mitocondrial
OREF. Los circulos blancos indican la ubicacion de los cuatro linajes encontrados en el Pacifico
Oriental (este estudio). Las etiquetas de las ramas son los nimeros de acceso del banco de genes,
en parentesis () se encuentra nombres de linajes por diferentes autores (ver Anexo Il) y en
corchetes [ ] se encuentran el nombre de especies propuestas por Schmidt-Roach et al. (2014).
Los numeros en los nodos indican los valores de soporte por el método de reconstruccion con
inferencias bayesianas (Mr.Bayes) y mediante maxima verosimilitud (GARLI), respectivamente.
*erroneamente asignada como P. effusus en literatura (ver seccion 8.1.3)
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7.1.4 Congruencia morfoldgica dentro de los linajes genéticos

Para determinar la existencia de alguna congruencia morfoldgica dentro de los linajes
geneticos identificados en el Pacifico Oriental; primero, se realizd un andlisis filogenético
mediante inferencia bayesiana de las dos regiones mitocondriales y los cuatro genes nucleares
concatenados. Posteriormente, se verificaron las morfoespecies procedentes en cada grupo
genético para confirmar alguna congruencia morfoldgica.

La reconstruccion filogenetica de los genes concatenados fue congruente entre las
regiones mitocondriales y genes nucleares (Figura 11), identificando los cuatro linajes genéticos
que se encuentran en el Pacifico Oriental. No se encontrd6 una congruencia entre las
morfoespecies y los linajes genéticos (Anexos V-XII). Sin embargo, se encontrd una mayor
frecuencia de morfoespecies dentro de cada linaje de Pocillopora Tipo 2, 3 y el encontrado en
Isla de Pascua (Tipo nov.; Figura 12). El linaje Pocillopora Tipo 2 estuvo compuesto por las
morfoespecies P. elegans y P. meandrina (Figura 12A-C). El linaje Tipo 3 estuvo compuesto de
la morfoespecie P. damicornis con unas ramificaciones espatuladas (Figura 12D-F). El linaje de
Isla de Pascua (Tipo nov.) estuvo compuesto de las morfoespecies P. verrucosa y morfologias
intermedias entre P. verrucosa y P. damicornis (Figura 12G-1).

El linaje Tipo 1 fue el mas abundante y complejo en el Pacifico Oriental, ya que presento
diferentes morfoespecies (Anexo Ill). La reconstruccion filogénica de los genes nucleares
concatenados evidencioé cuatro grupos genéticos dentro del linaje Tipo 1 (Figura 11B). El grupo
1 estuvo compuesto de colonias de la morfoespecie P. damicornis, P. verrucosa y morfotipos
intermedios con una reduccion de las verrugas (Figura 13A-C). El grupo 2 fue el mas diverso ya
que presento la mayor cantidad de morfoespecies P. capitata, P. damicornis, P. verrucosa, P.
meandrina y P. eydouxi y se caracterizd por presentar verrugas abundantes en las ramificaciones
(Figura 13D-F). El grupo 3 y 4 estuvieron compuestos de las morfoespecie P. damicornis — P.
inflata y P. capitata (Figura 13G-L), y fueron los que presentaron un cambio morfoldgico

asociado a las condiciones ambientales (ver seccion 7.4).
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Figura 11. Reconstruccion filogenética concatenada mediante inferencia bayesiana a partir de A) dos regiones mitocondriales (CR y
ORF) y B) cuatro genes nucleares (ATP-p, HSP70, B-Tubulina, MBSa-CA) en el Pacifico Oriental. Valores en los nodos indican el
soporte de las ramas (solo los valores < 91 son mostrados). Ramas del linaje Pocillopora Tipo 1 estan en sombreado azul. GC = Golfo
de California.
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Figura 12. Fotografias in situ de las morfoespecies en los linajes genéticos Tipo 2, 3y P.
Tipo nov. en el Pacifico Oriental. A = P. elegans, B-C = P. meandrina, D-F = P.
damicornis, G-H = P. verrucosa, | = morfologia intermedia entre P. damicornis y P.
verrucosa. Fotografias tomadas por: Jean-Francois Flot, Evie Wieters y David Paz.
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Figura 13. Fotografias in situ de las morfoespecies representativas de los grupos genéticos
encontrados en el linaje Pocillopora Tipo 1 en el Pacifico Oriental. A = P. verrucosa con
reduccion de verrugas, B = P. damicornis, C = morfologia intermedia entre Ay B, D-E =
P. meandrina, F = P. eydouxi, G y J = P. inflata, H = morfologia intermedia entre P.
inflata (G) y P. capitata (K), | = P. capitata con verrugas prominentes, K = P. capitata, L
= morfologia intermedia entre P. damicornis y P. verrucosa. Los colores indican
subgrupos genéticos de la Figura 11B. Fotografias tomadas por David Paz.
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7.2 Analisis morfoldgico
7.2.1 Patrones de la variacion morfologica

Se encontr6 un patrén de variacion morfologica consistente entre las tres
morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1 (P. damicornis, P. verrucosa y P. meandrina)
en los dos sitios con condiciones contrastantes de corriente (Figura 14 y 15, ver mas
adelante resultados de corrientes en seccion 7.3.1.2). El grosor de la ramificacion (diametro
y porcién distal de la ramificacion) fue menor en P. damicornis y mayor en P. meandrina
(Figura 14 y 15). En contraste, P. damicornis mostrd los valores mas altos de densidad de
ramificacion y la proporcion de sub-ramificaciones, seguidos por P. verrucosa y P.
meandrina (Figura 14 y 15). Este patron de variacién morfologica entre las morfoespecies
se mantuvo dentro de cada sitio (Figura 14, Anexo XV). Entre sitios, las morfoespecies
presentaron una mayor densidad de ramificaciones en el sitio de alta corriente. En el sitio
de baja corriente, P. damicornis y P. verrucosa tuvieron una mayor distancia entre las
ramas (Figuras 14 y 15). En contraste con las otras morfoespecies, P. damicornis mostré un
mayor engrosamiento de la parte distal de las ramificaciones en el sitio de alta corriente y
una mayor proporcion de sub-ramificaciones en el sitio de baja corriente (Figuras 14 y 15).

Las tres morfoespecies presentaron diferencias significativas en todos los caracteres
(ANOVA, p < 0.001) y entre los sitios (ANOVA, p < 0.001, en la densidad de la
ramificacion, distancia entre las ramificaciones y proporcién de sub-ramificaciones, Figura
14), aunque la interaccion entre estos factores no fue significativa (ANOVA sitio x
morfoespecie, p > 0.05). Las morfoespecies mantuvieron sus diferencias dentro y entre los
sitios (A de Wilk = 0.0898, F (25406) = 14.839, p < 0.0001, Figura 16), excepto en las
colonias de P. meandrina entre sitios (bajo vs. alta corriente). Esta similitud morfoldgica de
las colonias de P. meandrina entre sitios resultdé en un bajo porcentaje de correcta
clasificacion en el sitio de alta corriente (23.07%), mientras que la mayoria de las
morfoespecies presentaron una alta clasificacion (> 68%, Anexo XIV). Un menor
porcentaje de correcta clasificacion de las morfoespecies se encontré en el lugar de alta
corriente (87.30%) en comparacion con el sitio de baja corriente (92.85%). Estos resultados
indican que las colonias de las diferentes morfoespecies son mas similares entre ellas en el

sitio de alta que en el de baja corriente (ver dispersion de colonias x sitio, Figura 16).
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Figura 15. Patrones de variacion morfoldgicas entre las morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1 en diferentes condiciones de
corriente. Direccion de las flechas indican un incremento de los valores del caracter.
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Figura 16. Andlisis de discriminante canonico de tres morfoespecies del linaje Pocillopora
Tipo 1 entre el sitio de baja corriente (BC, simbolos sélidos) y alta corriente (AC, simbolos
abiertos). Cada simbolo representa una colonia coralina. Abreviaciones de los caracteres
como en la Tabla I11. cc = porcentaje de correcta clasificacion de las colonias en su grupo.
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7.2.2 Modularidad fenotipica

Las morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1 (P. damicornis, P. verrucosa y P.
meandrina) exhibieron diferentes patrones de modularidad morfoldgica en los dos sitios
expuestos a diferentes condiciones de corriente (Figura 17). EI numero de caracteres
coordinados fue mayor en P. verrucosa en ambos sitios, con dos "submaodulos” en el lugar
de alta corriente. Por su parte, una menor coordinacion de caracteres fue encontrada para
las morfoespecies P. meandrina y P. damicornis en el sitio de baja corriente. La densidad
de las ramificaciones fue el caracter que presentd una mayor coordinacién, mostrando un
mayor nimero de conexiones (i.e. lineas) en cuatro de los seis modelos graficos (Figura
17). La coordinacién entre la densidad de las ramificaciones (Bd), el didmetro y la distancia
entre las ramificaciones (Brd y AdB) fue mas frecuente entre las morfoespecies del linaje
Pocillopora Tipo 1 en el sitio de alta corriente. Estos resultados sugieren que la
modularidad de la ramificacién, y por tanto la morfologia de la ramificacion, puede ser

modificada por las condiciones de corriente en la comunidades coralinas.
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Figura 17. Modularidad fenotipica entre las morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1
en diferentes condiciones de corriente. Los caracteres son representados por los nodos, las
lineas solidas indican una fuerte coordinacién entre caracteres y lineas punteadas indican
una coordinacion débil. La abreviacion de los caracteres se describe en la Tabla I11.
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7.3 Analisis del paisaje morfoldgico

Para analizar la morfologia a través del paisaje, se requirié de la construccién de
modelos digitales batimétricos y de corriente para describir las caracteristicas del paisaje
(seccion 7.3.1), con la finalidad de que pudieran ser contrastados con los datos
morfoldgicos mediante analisis estadisticos (seccion 7.3.2) para detectar correlacion de
variables y patrones espaciales. A continuacion se describe las caracteristicas del paisaje.

7.3.1 Caracteristicas del paisaje

7.3.1.1 Modelo digital batimétrico

Se obtuvo el modelo digital batimétrico en dos comunidades coralinas con
condiciones ambientales contrastantes para verificar si estas condiciones influencian la
morfologia colonial (Figura 18; Anexo XVI). La comunidad de Isla Gaviotas present6 una
mayor heterogeneidad en la profundidad, siendo méas somero hacia el lado sureste de la isla
y se observd parches de arena y colonias coralinas de Porites panamensis y Pavona
gigantea a lo del area de estudio. Por su parte, la estructura coralina de Punta Galeras fue
mas homogénea y estuvo compuesta completamente de colonias de Pocillopora Tipo 1,
aunque se encontraron dos secciones o canales de arena y roca que dividen completamente
la estructura arrecifal, y en la cual se encontraron algunas colonias aisladas de este mismo
género. La intensidad de luz estuvo asociada significativamente con la profundidad en las
comunidades coralinas (Isla Gaviotas r = 0.788, p < 0.02; Punta Galeras r = 0.871, p <
0.01), por lo que el modelo digital batimétrico, el cual posee una mayor resolucion por la
cobertura de datos tomados en el transecto de banda, fue utilizado para contrastar la
variacion morfolégica en los corales Pocillopora Tipo 1 asociada a ambas variables
ambientales (i.e. profundidad y luz).
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posicion geogréfica de las colonias. Intensidad de color en los contornos indican la
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7.3.1.2 Modelo digital de corriente

Las dos comunidades coralinas mostraron diferencias significativas en las
condiciones de corriente (Anexo XVII) mediante ambos métodos; el método de pérdida de
peso por dia en los bloques de yeso (tig = 15.266, p < 0.001, en invierno) y por el método
de liberacion de tinte (ANOVA, MS = 2.20, F; 176 = 71.19, p < 0.0001). La pérdida de peso
fue casi tres veces mayor en Punta Galeras (28.30 + 1.21 g) que en Isla Gaviotas (9.68
0.603 g). La corriente medida por el método del tinte en Punta Galeras fue
significativamente mas rapida que en Isla Gaviotas (6.84 = 0.32 cm/s vs. 4.90 £ 0.36 cm/s;
promedio de mediciones de temporadas de verano y de invierno). La corriente fue diferente
entre temporadas (ANOVA; MS = 6.65, F; 176 = 214.57, p < 0.0001); en ambos sitios la
corriente de agua durante el invierno fue mayor (ANOVA; MS = 1.15, Fy 176 = 37.31, p <
0.0001). La mayor diferencia entre los sitios se produjo en el verano, cuando Punta Galeras
fue dos veces mas rapido en la corriente (5.15 vs. 2.29 cm/s; prueba a posteriori de Tukey p
< 0.0001).

En el modelo digital de corrientes (Figura 19), ambos transectos presentaron zonas
de alta corriente. En Isla Gaviotas se presentaron dos zonas, una al inicio y otra al final del
transecto (indicadas por las flechas, Figura 19A). Por su parte en la comunidad de Punta
Galeras, el inicio del transecto mostré una mayor corriente, el cual estuvo asociado a

canales de arena que interrumpieron la estructura coralina (Figura 19B).
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Figura 19. Modelo digital de corrientes en las comunidades coralinas estudiadas. (A) Isla
Gaviotas. (B) Punta Galeras. Los contornos de color indican la intensidad de la corriente.
Las fechas indican las zonas de mayor corriente.
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7.3.2 Andlisis estadisticos

7.3.2.1 Correlacion entre variables ambientales y caracteres morfoldgicos

El anélisis de correspondencia candnica indicé una correlacion significativa entre
los caracteres morfoldgicos y las variables ambientales (p < 0.001). Dos factores explicaron
el 99.27% de la variacion observada de los transectos estudiados en las comunidades
coralinas (Figura 20). La profundidad y la intensidad de luz estuvieron mas relacionadas
con la variacion de las colonias en Isla Gaviotas y con el diametro de las ramificaciones en
ambos transectos. Mientras que la corriente, la densidad de las ramificaciones, y el tamafio
relativo de las ramificaciones estuvieron asociados con la variacion de las colonias
coralinas en Punta Galeras (Figura 20).

El analisis de correlacion espacial entre los caracteres morfolégicos y variables
ambientales mostrd una correlacion significativa en ocho caracteres (Tabla VI). En Isla
Gaviotas, se encontré6 el mayor numero de caracteres morfolégicos correlacionados
espacialmente con las condiciones ambientales en el area de estudio. Las colonias que se
encontraron en secciones someras del transecto fueron mas grandes y con una menor
densidad de las ramificaciones (i.e. colonias de P. meandrina, Figura 18 y 20). Las colonias
coralinas expuestas a una menor corriente tuvieron ramificaciones mas separadas y con
terminaciones mas angostas (i.e. colonias de P. damicornis, Figura 19 y 20).

Por su parte en Punta Galeras, un mayor tamafio de las colonias estuvo asociado al
aumento de la corriente y la profundidad, las cuales estuvieron ubicadas en los canales de
arena que dividen la estructura coralina (Tabla VI, Figuras 18-20). En secciones mas
someras del transecto, la densidad de las ramificaciones fue menor con un aumento en el
tamafio relativo de la ramificacion (Figura 20). Una mayor cantidad de las
subramificaciones de las colonias estuvo asociada a condiciones de menor corriente y luz
(Tabla VI, Figura 20).
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Figura 20. Andlisis de correspondencia canonica entre variables ambientales y caracteres
morfologico en dos transectos ubicados en comunidades coralinas al sur del Golfo de
California. Las abreviaciones de los caracteres se encuentran en las Tablas Il y IV.
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Tabla VI. Correlacion espacial significativa entre variables ambientales y los caracteres
morfologicos.

Caracteres morfologicos Isla Gaviotas Punta Galeras
r valor p r valor p
Corriente
Diametro promedio
de la colonia -0.351  0.004 0.270 0.012
Altura -0.373  0.001 — —
Esfericidad -0.568 0.001 — —
Porosidad -0.484  0.001 — —
Tamafo _rglatlyp de la 0.292 0.021 — —
ramificacién
POI’CIOI’! c.ilsta_lrde la 0396  0.001 — —
ramificacién
Proporcion de las — — -0.232 0.024
Sub-ramificaciones
Profundidad
Didmetro promedio — — 0.350 0.007
de la colonia
Altura 0.313 0.044 — —
Tamario relativo de la — — -0.248 0.020
ramificacion
Densidad de la ramificaciones -0.438 0.006 0.255 0.035
Intensidad de Luz
Proporcion de las
Sub-ramificaciones — — -0.162 0.040

7.3.2.2 Patrones espaciales

En total se encontraron seis caracteres morfologicos que fueron significativos en el
estadistico | de Moran dentro de los transectos estudiados de las comunidades coralinas.
Estos caracteres morfoldgicos poseen una variacién que esta relacionada con la posicion
espacial de las colonias en los transectos. La porosidad de la colonia y el didmetro
promedio de las ramificaciones presentaron valores significativos del estadistico | de
Moran en ambas comunidades (Anexo XVIII). En Punta Galeras, los caracteres
significativos fueron la altura y el grado de esfericidad de las colonias; mientras que en Isla
Gaviotas fueron la densidad de las ramificaciones y el namero de sub-ramificaciones. Estos
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caracteres morfoldgicos presentaron un gradiente en su variacion dentro de los transectos,
patron espacial que se caracteriza por tener valores positivos del estadistico | de Moran a
poca distancia y valores negativos a distancias largas (Anexo XVIII). Los analisis también
evidenciaron que los caracteres morfoldgicos (grado de esfericidad y porosidad en Punta
Galeras y densidad de la ramificacion y namero de sub-ramificaciones en Isla Gaviotas)
varian de acuerdo a una distribucion en parches; patrén con valores positivos y negativos en
el estadistico | de Moran (Anexo IV y XVIII).

El andlisis espacial multivariado evidencio el patron global que poseen las colonias
coralinas en los sitios estudiados (Figura 21). En ambos transectos existe una tendencia a
presentar un gradiente en los caracteres morfolégicos con presencia de parches con
caracteristicas morfoldgicas similares (i.e. parches morfologicos). En Punta Galeras, se
encontrd un patron espacial uniforme (ver ejemplo en Anexo V) donde los parches se
encuentran compuestos de colonias con morfologias similares que se encuentran a cortas
distancias (aproximadamente 5 metros); esto es indicado por los primeros tres valores
significativos en el estadistico | de Moran (Figura 21). Ademas estos parches estan
ordenados en conjuntos con diferentes morfologias que tienen una separacion aproximada
de 20 metros; esto es indicado por el sexto intervalo de distancia donde el estadistico | de
Moran tuvo el valor de 0 (Figura 21, ver Anexo XVIII). Por su parte, en Isla Gaviotas se
encontr6 un patron espacial de parche (ver ejemplo en Anexo IV) donde hay parches
grandes de colonias con morfologia similar de aproximadamente 15 metros y que se
encuentran al inicio y al final del transecto; indicado por valores significativos del
estadistico | de Moran (Figura 21).

El Indicador local de asociacion espacial permitid detectar los parches de las
colonias coralinas con una asociacion morfolédgica similar (hotspot) o parches donde las
colonias vecinas poseen caracteristicas morfoldgicas muy diferentes (coldspot, Figura 22).
Colonias con morfologia que no tienen una asociacion espacial (i.e. distribucién espacial
aleatoria) no son mostradas.

En Punta Galeras tres principales zonas fueron detectadas que poseen una
asociacion espacial (i.e. indicado por flechas en Figura 22). Las colonias que presentaron
caracteristicas morfolégicas similares (hotspots) en la altura de la colonia y en el diametro
promedio de las ramificaciones (AdB). Asimismo, colonias en estas zonas presentaron
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valores muy diferentes (coldspots) en el diametro promedio de las ramificaciones (AdB) y
en el grado de esfericidad de la colonia (E®, Figura 22).

En Isla Gaviotas, las zonas donde se distribuyen colonias con asociacion
morfoldgica espacial se encontraron principalmente al inicio y al final del transecto (Figura
22). Al inicio del transecto la asociaciébn morfoldgica espacial estuvo compuesto de
colonias con alta densidad de ramificaciones (i.e. P. damicornis y P. verrucosa Tipo 1),
mientras que al final del transecto las colonias presentaron pocas ramificaciones y con un

diametro de ramificacién mayor (i.e. P. meandrina Tipo 1).
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Figura 21. Andlisis espacial multivariado por transecto de los caracteres morfolégicos
significativos en el estadistico r de Pearson. Los valores significativos del estadistico se
encuentran marcados en rojo. El tamafio de los parches morfolégicos son determinado con
el primer intervalo de distancia donde el valor del estadistico | de Moran es igual a 0
(Fortin y Dale, 2005).
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Figura 22. Indicador local de la asociacion espacial (LISA) de los caracteres morfologicos
significativos por sitio en las morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1. Las flechas
indican las zonas del transecto donde varios caracteres morfolégicos mostraron diferencias
significativas. Las abreviaciones de los caracteres se encuentran en las Tablas 11y 1V.
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7.4 Plasticidad morfologica

Para abordar la hipotesis de plasticidad morfoldgica temporal entre las
morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1, esta seccién incluyd un un seguimiento in situ
de la morfologia de las colonias marcadas en tres sitios al sur del Gofo de California (Tabla
I) y un anélisis comparativo de este cambio con los cambios en las condiciones

ambientales.

7.4.1 Plasticidad morfoldgica entre las morfoespecies

Durante los dos primeros afios del estudio de seguimiento, no se observaron grandes
cambios morfol6gicos en las colonias marcadas. En marzo de 2013, 35 de las 63 colonias
de P. damicornis Tipo 1 mostraron signos de un crecimiento “inflado” (““swollen node
growth”, <1.5 cm de ancho) en la bifurcacion de las ramificaciones en Isla Gaviotas
(Figura 23A-B). A inicios de noviembre de 2013, estas 35 colonias habian cambiado de ser
la morfoespecie P. damicornis a P. inflata (Figura 23C). Estos cambios fueron evidentes
tanto a nivel de la ramificacion como en la forma colonial en la forma “inflada”
(““swollen’”) de la parte terminal de las ramificaciones (Anexo XIX). La mayor parte de las
colonias se distribuyeron en un area pequefia, de aproximadamente 200 m® de un &rea
monitoreada de 1300 m? en la comunidad coralina de Isla Gaviotas. Con la excepcion de
una colonia de Punta Galeras (Anexo XIX-C), no se observaron signos de cambios
morfoldgicos en las colonias marcadas u otras colonias en las comunidades coralinas de El
Portugués o Punta Galeras durante los monitoreos realizados entre Noviembre de 2013 y
Febrero de 2014. La proporcién de colonias que cambiaron y las que no sufrieron cambios
en noviembre de 2013 fue significativamente mayor en Isla Gaviotas en comparacién con
los otros sitios (X? =43. 79, d.f. = 2, p < 0.001), y coincidié con el sitio expuesto a menor
condiciones de corriente de las comunidades coralinas estudiadas. Siete meses después del
cambio morfoldgico, las colonias de la morfoespecie P. inflata comenzaron a recuperar su
morfologia original de P. damicornis (Figura 23D). Este cambio morfologico regresivo
ocurrio mediante el crecimiento de pequefias sub-ramificaciones o extensiones esqueléticas

en las partes mas distales de las ramificaciones infladas.
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Figura 23. Seguimiento de colonia mostrando el cambio de la morfoespecie P. damicornis (A-B) a P. inflata (C) ambos dentro del
linaje Pocillopora Tipo 1. Misma colonia regresando a su morfologia inicial de P. damicornis (D). El esquema de abajo ilustra los
cambios morfologicos en la parte terminal de las ramificaciones “infladas”. Flechas en B indican crecimiento de nodos inflados,
caracter diagnostico para la identificacion de la morfoespecie P. inflata (Glynn, 1999). Escala =1 cm.
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7.4.2 Cambio de condiciones ambientales

Se detect6 una alta frecuencia de tormentas y alta concentracién de clorofila-a entre
2012 y 2013 en el sur del Golfo de California (P < 0.0001, Figura 24A, Anexo XXI-A).
Las colonias de la morfoespecie P. inflata se observaron por primera vez justo después de
dos tormentas fuertes que coincidieron con una disminucion de la concentracion de
clorofila-a en noviembre de 2013. No se detectaron cambios significativos en las
temperaturas superficiales del mar o en la radiacion fotosintéticamente activa (PAR,
Einstenios/m?/dia; Anexo XX-B-C). También se detecté un aumento similar de la
frecuencia de las tormentas en el sur del Pacifico mexicano en el otofio de 1997 (Figura
24B), seis meses antes de las recolecciones utilizadas por Glynn (1999) para la descripcién

original de P. inflata.
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Figura 24. Frecuencia de tormentas (A) en el sur del Golfo de California desde 2010 hasta
2013, y (B) en el sur del Pacifico mexicano (sitio de recolecta de Glynn 1999) desde 1994
hasta 1997. Las barras de colores indican las fechas de monitoreo y la incidencia y la
intensidad de las tormentas. Las flechas indican cuando las fotos de la Figura 23 fueron
tomadas en A y cuando se hicieron las recolectas de Glynn 1999 en B. Las diferentes
tormentas son indicadas con letras (a—i) y el nombre e informacidon estan en el Anexo XXI.
Las lineas discontinuas indican el valor de las medias ponderadas y representan un cambio
en las frecuencias de tormenta significativa (p <0.0001).
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8. DISCUSION

A continuacién se discuten los principales resultados de acuerdo los cinco objetivos
planteados en el presente estudio. Para resolver el primer objetivo, se discute la variacion
genética y el andlisis filogenético resultante del complejo de especies del género
Pocillopora del Pacifico Oriental y las especies del Indo-Pacifico (secciones 8.1.1y 8.1.2).
Para abordar el segundo objetivo, se discute los resultados del analisis filogenético
concatenado en relacion con la congruencia de las morfoespecies dentro de los linajes
genéticos (seccion 8.1.3).

Los siguientes objetivos fueron enfocados en el estudio de la alta variacion
morfoldgica existente en el linaje genético de Pocillopora Tipo 1y su correlacion con las
condiciones ambientales. El tercer objetivo fue discutido mediante el patron de variacion
morfoldgica de tres morfoespecies (P. damicornis, P. verrucosa y P. meandrina) en
relacion con las condiciones de corriente y la modularidad de la ramificacion (seccién 8.2).
Para abordar el cuarto objetivo, se discuten los resultados obtenidos de la aproximacién del
paisaje morfoldgico, los cuales incluyen la deteccidn de patrones espaciales y la correlacion
de variables morfologicas y ambientales (seccién 8.3). Para el quinto objetivo, se discuten
la evidencia de un evento de plasticidad morfoldgica entre las morfoespecies P. damicornis
y P. inflata, el cual estuvo asociado a cambios en las condiciones ambientales (seccion 8.4).
Finalmente, se discute el significado de las evidencias encontradas para el complejo de
especies del género Pocillopora en el Pacifico Oriental y futuras direcciones de estudio

(seccion 8.5).

8.1 Analisis genético
8.1.1 Diversidad genética de los linajes y su distribucion en el Pacifico Oriental

En este estudio, se identificaron cuatro linajes genéticos bien definidos con dos
regiones mitocondriales (ORF y CR) y cuatro genes nucleares (HSP70, B-Tubulina, MBSa-
CA y ATP-B; Figura 11). Tres de estos linajes (Tipo 1, 2 y 3) fueron previamente
reportados en el Pacifico Oriental con ayuda de un marcador mitocondrial (ORF) y dos
marcadores nucleares (ITS-2 y 7 loci microsatélites)(Pinzon y LaJeunesse, 2011). En
particular, el linaje Tipo 2 fue reportado previamente en Clipperton (Flot et al., 2010)

mediante las regiones mitocondriales (ORF y CR) y dos marcadores nucleares (ITS-2 y
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ATP-B). El cuarto linaje que se distribuye en el Pacifico Oriental y reportado por primera
vez en este estudio fue exclusivo de la Isla de Pascua (Tipo nov.). El linaje de Isla de
Pascua y el linaje Tipo 2, parecen ser linajes endémicos de estas islas oceanicas. En este
estudio no se encontrd el linaje Tipo 2 en Isla Socorro (Archipiélago de Revillagigedo),
aungue se observaron haplotipos en comun del linaje Pocillopora Tipo 1 del gen ATP-f
entre el Golfo de California, Archipiélago de Revillagigedo y Clipperton (Anexo X). Estos
resultados sugieren que el linaje Tipo 2 y el linaje de Isla de Pascua podrian encontrarse
aislados del resto del Pacifico Oriental.

El linaje Tipo 1 posee una amplia distribucion en el Indo-Pacifico (Pinzén y
LaJeunesse, 2011; Pinzon et al., 2013; Schmidt-Roach et al., 2013a; Marti-Puig et al.,
2014), y en el Pacifico Oriental es el linaje mas abundante (Figura 9). Este linaje no fue
encontrado en Isla de Pascua por lo que es probable que se deba a un aislamiento de esta
isla (Glynn et al., 2007; Baums et al., 2012). Factores como circulacion de corrientes y/o
diferentes modos de reproduccion (expulsadores de gametos vs. incubadores) y el tiempo
de duracidn de las larvas en la columna de agua han sido sugeridos en diferentes géneros de
coral como principales causas de aislamiento y ruptura del flujo genético en el Pacifico
Oriental (Glynn y Ault, 2000; Glynn et al., 2007; Baums et al., 2012; Pinzén et al., 2013;
Boulay et al., 2014). Sin embargo, se desconoce el modo reproductivo y aspectos generales
sobre la reproduccion de estos linajes en Clipperton y en la Isla de Pascua, lo cual dificulta
determinar las posibles causas del aislamiento y divergencia entre estas regiones.

Por su parte, el linaje genético Tipo 3 fue reportado previamente en Panama y en las
islas de Galapagos (Pinzon y LaJeunesse, 2011; Cunning et al., 2013; Baums et al., 2014).
En el presente estudio este linaje fue encontrado en Costa Rica y Oaxaca, lo que representa
una extension de su distribucion de aproximadamente 2000 km hacia el norte. Este linaje
genético parece tener una mayor abundancia en el Golfo de Panama (Pinzén y LaJeunesse,
2011; Cunning et al., 2013) y tiende a disminuir su abundancia hacia el norte. Sin embargo
se requiere un muestreo mas intensivo para determinar con precision el gradiente latitudinal
en la abundancia de este linaje genético. En Costa Rica, este linaje fue encontrado
Unicamente en Bahia Culebra en un parche de una docena de colonias pequefias (<15 cm de
didmetro) que se encontraban en una comunidad coralina muerta y cubierta por algas,

posiblemente debido a efectos combinados de blanqueamiento, exposicién a marea roja y
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exceso de sedimentacion causado por construccion de un complejo turistico (Jiménez,
2001; Jiménez et al., 2001). Debido a que este linaje solo fue encontrado en una comunidad
coralina y estuvo ausente al norte y sur de Costa Rica, es posible que haya sufrido
extinciones locales y la poblaciéon de esta comunidad sea la Unica sobreviviente. Por lo
tanto es urgente el seguimiento de la condicion de esta comunidad coralina para saber el
futuro del linaje genético Tipo 3 en Costa Rica. En Oaxaca, este linaje fue encontrado en
varios sitios en Bahias de Huatulco, pero en una baja abundancia y se desconoce si se posee
una distribucion mas nortefia.

El gen nuclear HSP70 fue utilizado para hacer la comparacion de diversidad
genética entre linajes genéticos del género Pocillopora entre el Pacifico Oriental y el Indo-
Pacifico, debido a que de los genes nucleares ensayados en este estudio, solo el HSP70 ha
sido utilizado en estudios en el Indo-Pacifico y a que cada haplotipo mitocondrial
corresponde a un linaje genético distinto. Asi, los valores de diversidad genética de los
linajes del Pacifico Oriental fueron muy similares a los estimados para los linajes del Indo-
Pacifico (Figura 25, Tabla V). El linaje Tipo 1 junto al linaje de Isla de Pascua (Tipo nov.)
presentaron la mayor diversidad haplotipica y nucleotidica en el Pacifico Oriental (Figura
25, Tabla V). De acuerdo a estos resultados y a los valores del estadistico D de Tajima
(Tajima, 1989)(ver seccion 7.1.2); se sugiere en este estudio que los linajes genéticos del
género Pocillopora en el Pacifico Oriental provienen de un evento de reduccion
poblacional o producto de evento de seleccion balanceadora detectado en dos regiones del
genoma mitocondrial (i.e. valores positivos en estadistico indicativo de la presencia de
haplotipos muy divergentes) y a una reciente expansion poblacional en el genoma nuclear
(i.e. valores negativos indicativo de exceso de haplotipos poco divergentes).
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Figura 25. Comparacion de la diversidad haplotipica y nucleotidica del gen HSP70 entre los linajes genéticos del Pacifico Oriental y
del Indo-Pacifico (las estimaciones fueron realizadas con las secuencias obtenidas del banco de genes procedente del estudio de
Schmidt-Roach et al., 2014). El nimero de muestras se encuentran en paréntesis.
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8.1.2 Reconstruccion filogenética entre linajes del Pacifico Oriental e Indo-Pacifico

La reconstruccion filogenética del género Pocillopora a partir de la region
mitocondrial ORF y las secuencias obtenidas del banco de genes revelé cuatro clados
(Figura 10). En el Clado 1, se ubicaron el linaje Pocillopora Tipo 3 que fue encontrado en
Costa Rica y Oaxaca, y el nuevo linaje encontrado en Isla de Pascua (Pocillopora Tipo
nov.). Estos linajes se ubicaron dentro de un grupo descrito como P. verrucosa (Schmidt-
Roach et al.,, 2014) o linaje Pocillopora Tipo 3 (Pinzon et al., 2013). Este clado
previamente descrito para el Indo-Pacifico esta compuesto de 10 subtipos (i.e. Tipo 3 a-j).
Estos subtipos corresponden a diferentes haplotipos de la region ORF con cambios menores
a cinco bases nitrogenadas (Pinzon et al., 2013). Varios de estos haplotipos mitocondriales
son endémicos en el océano indico (Anexo | y I1). El linaje encontrado en Isla de Pascua
present6 cuatro bases nitrogenadas diferentes al Tipo 3 y 3b encontrados en las Islas de
Galapagos y Golfo de Panama (Pinzoén et al., 2013). El linaje encontrado en Isla de Pascua
(Pocillopora Tipo nov.) no fue resuelto y debido a la diferencia en longitud de la ramay a
la ausencia de otros haplotipos unidos a este, representa un linaje con mayor divergencia
geneética dentro del clado 1 (Figura 10). En este mismo clado, esta relacionado con P. bairdi
encontrado en Australia (Schmidt-Roach et al., 2014) y basalmente con el linaje Tipo 7 que
se distribuye en el océano indico (Figura 10, clado 1). El clado 2 esté relacionado con el
clado 1 en una parte mas basal del arbol (Figura 10). Este clado estuvo compuesto del linaje
Pocillopora Tipo 1, relacionado con P. cf. brevicornis y con el linaje Tipo 8 (Figura 10),
los cuales se encuentran en Australia y Taiwan, respectivamente (Schmidt-Roach et al.,
2014; Pinzon et al., 2013).

El los clados 3 y 4, incluye en la parte mas ancestral a un grupo monofilético de P.
acuta, P. aliciae y P. damicornis (Clado 3, Figura 10). P. acuta se encuentra ampliamente
distribuido por todo el Indo-Pacifico, mientras que P. damicornis en Taiwan, Australia y
Hawaii (Schmidt-Roach et al., 2014; Pinzon et al., 2013). Por su parte, P. aliciae, solo se ha
encontrado en la parte sur de Australia (Schmidt-Roach et al., 2014). Por su parte, el clado
4 comprendié al linaje Pocillopora Tipo 2 encontrado en Clipperton y a un grupo
monofilético de P. lingulata que parece ser endémico de Hawaii (Pinzon et al., 2013;
Marti-Puig et al., 2014; Schmidt-Roach et al., 2014).
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Con base al analisis filogenético de la region ORF, los cuatro linajes genéticos que
se encuentran en el Pacifico Oriental poseen una gran divergencia genética, a excepcion del
linaje Pocillopora Tipo 3 y el linaje Tipo nov. de Isla de Pascua que se encontraron en el
mismo clado 1. Los dos grandes grupos detectados en este analisis se caracterizan por
presentar modos reproductivos diferentes. Por ejemplo, los clados 1 y 2 se reproducen por
la expulsién de gametos al medio (Baird et al., 2009; Schmidt-Roach et al., 2012). Por su
parte, P. acuta, P. aliciae y P. damicornis son grupo que tiene la capacidad de alternar su
modo reproductivo de incubar las larvas y expulsar gametos al medio (Baird et al., 2009;
Schmidt-Roach et al., 2012). En el Pacifico Oriental, solo se ha reportado la reproduccion
de expulsion de gametos al medio en Panama (donde se distribuye el linaje Pocillopora
Tipo 1y 3) y se ha observado el desarrollo de gametos en el Golfo de California (linaje
Pocillopora Tipo 1)(Chavez-Romo et al., 2013). Con respecto a la reproduccién del resto

de los linajes no se tiene evidencias reproductivas.

8.1.3 Congruencia morfoldgica dentro de los linajes genéticos

Para verificar la congruencia morfologica dentro de lo linajes genéticos, primero se
discuten los resultados del andlisis filogenético entre las regiones mitocondriales y genes
nucleares concatenados; y posteriormente se abordan la existencia morfologias dentro de
cada linaje genético.

La reconstruccion filogenética mostrd una congruencia en la identificacion de los
cuatro linajes entre los genes concatenados mitocondriales y nucleares en el Pacifico
Oriental (Figura 11); pero con ligeras diferencias entre las relaciones entre ellos. Las dos
regiones mitocondriales concatenadas relacionaron al linaje de Isla de Pascua (Tipo nov.)
con el linaje Tipo 3, dejando al linaje Tipo 2 como un linaje mas ancestral (Figura 11A).
Mientras que la reconstruccion filogenética a partir de los genes nucleares dejo al linaje de
Isla de Pascua (Tipo nov.) como ancestral y relacion6 al linaje Tipo 3 con el Tipo 2 (Figura
11B). La diferencia entre estas reconstrucciones filogenéticas pueden deberse a que las
regiones mitocondriales en corales poseen tasas mutacionales méas lentas que los genes
nucleares y tienden a segregarse antes del evento de especiacion (Shearer et al., 2002;
Hellberg, 2006). En el género Pocillopora se reportaron haplotipos de genes nucleares
(ITS-2 y HSP70) que solo fueron observados dentro de algun linaje mitocondrial (ORF y



73

CR) (Flot et al., 2010; Pinzon y LaJeunesse, 2011; Schmidt-Roach et al., 2013a; Marti-Puig
et al.,, 2014). Esto fue observado también en el presente estudio entre haplotipos
mitocondriales (ORF y CR) y de genes nucleares (HSP70, B-Tubulina y MBSa-CA)
utilizados por primera vez en el género Pocillopora en el Pacifico Oriental (Anexos V-XII;
Figura 11).

En general, se ha reportado una incongruencia entre las morfoespecies y grupos
filogenéticos obtenidos a partir de marcadores moleculares en los corales del género
Pocillopora (Flot et al., 2010; Pinzon y LaJeunesse, 2011) y otros géneros de corales
escleractinios (Eytan et al., 2009; Stat et al., 2012). Aunque los resultados de algunos
estudios utilizando marcadores mitocondriales (ORF y CR) y nucleares (HSP70 y ITS-2)
parecen coincidir con diferentes morfoespecies en Australia y Africa (Souter, 2010;
Schmidt-Roach et al., 2012; Schmidt-Roach et al., 2013b, 2014), existe un debate sobre la
validez taxonémica de las morfoespecies debido a la amplia variacion morfolégica
existente en cada linaje genético (Pinzodn et al., 2013; Marti-Puig et al., 2014). La principal
razon radica en que hay linajes genéticos (i.e. Tipo 3) que si bien en la region del Indo-
Pacifico pueden corresponder a la morfoespecie P. verrucosa, este mismo linaje genético
puede presentar otras morfoespecies como P. damicornis en el Pacifico Oriental (Pinzén et
al., 2013). La presencia de diferentes morfoespecies puede estar asociado a las condiciones
ambientales donde se distribuyen estos linajes genéticos (Todd, 2008; Marti-Puig et al.,
2014). Asi diferentes estudios sugieren la necesidad de utilizar diferentes marcadores
moleculares en combinacién con el andlisis morfologicos para comprender la variacion
existente en cada linaje por region (Budd et al., 2010; Stat et al., 2012).

En el presente estudio, diferentes morfoespecies pertenecieron a diferentes linajes
genéticos en el Pacifico Oriental (Anexos VI-VIII, XI-XII), especialmente en el linaje
Tipo 1 donde se observaron una alta variacion morfoldgica (Anexo Ill). A pesar de esto,
también se observé una mayor frecuencia de morfoespecies dentro de los linajes Tipo 2, 3y
Tipo nov. de Isla de Pascua (Figura 12).

En el linaje Tipo 2 se detectaron las morfoespecies P. elegans, P. meandrina y
algunas colonias con alta similitud a P. verrucosa (Figura 12A-C). La diferencia principal
entre las morfoespecies de P. elegans y P. meandrina es la apariencia uniforme de las

verrugas en P. elegans y ramificaciones mas onduladas y anchas en P. meandrina (\Veron,
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2000; Glynn et al., 2007). En estudios genéticos previos erroneamente se ha asignado el
linaje genético Tipo 2 a la morfoespecie P. effusus (Pinzon y LaJeunesse, 2011; Pinzén et
al., 2013; Schmidt-Roach et al., 2013a, 2014). La confusion radica en que esta
morfoespecie fue descrita originalmente como una especie endémica de Clipperton (Veron,
2002), aunque posteriormente fue reportada en el Pacifico Mexicano (Reyes-Bonilla et al.,
2005). Estudios genéticos posteriores, al identificar la existencia del linaje Tipo 2 como
endémico de Clipperton hicieron la asociacion errénea con la morfoespecie P. effusus sin
verificar que las muestras provenian en realidad de la morfoespecie P. damicornis (Pinzon
y LalJeunesse, 2011; Pinzon et al., 2013); esta asignacion se ha mantenido en estudios
posteriores (Schmidt-Roach et al., 2013a, 2014). De hecho, muestras de la morfoespecie de
P. effusus fueron analizadas en Clipperton, Golfo de California, Oaxaca y Costa Rica pero
pertenecieron al linaje Tipo 1 (Anexos VI-VIII, XI-XII). Asi, no hay evidencias de una
congruencia morfoldgica entre la morfoespecie P. effusus y el linaje genético Pocillopora
Tipo 2.

Por su parte, el linaje Tipo 3 estuvo compuesto principalmente de la morfoespecie
P. damicornis con unas ramificaciones espatuladas en Costa Rica y Oaxaca (Figura 12D-
F); aunque colonias parecidas a las morfoespecies P.damicornis — P. inflata también fueron
observadas en Oaxaca. En estudios previos, diferentes morfoespecies han sido reportadas
para este linaje (P. damicornis, P. capitata, P. elegans, P. eydouxi) en Panama y en la Isla
de Galapagos (Pinzon y LaJeunesse, 2011; Pinzon et al., 2013; Baums et al., 2014). Debido
a las evidencias de plasticidad morfoldgica entre morfoespecies encontradas en este estudio
(ver seccion 7.4), un cambio morfoldgico entre morfoespecies P. damicornis — P. inflata y
posiblemente entre otras morfoespecies asociado al cambio de las condiciones ambientales
podria ocurrir también en este linaje, contribuyendo asi a la confusion entre morfoespecies.

El linaje de Isla de Pascua (Tipo nov.) estuvo compuesto de las morfoespecies P.
verrucosa y un morfotipo intermedios entre P. verrucosa y P. damicornis (Figura 12G-I).
Previamente se ha reportado a las morfoespecies P. verrucosa, P. eydouxi, P. damicornis,
P. meandrina, P. lingulata y P. danae en la Isla de Pascua (Glynn et al., 2007). En el
presente estudio solo se identifico un linaje (Tipo nov.) en esta isla, y por las caracteristicas
geograficas y los resultados filogenéticos de este linaje es posible que se sea endémico y
que pueda presentar variantes morfoldgicas en respuesta a las condiciones ambientales. Se
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recomienda realizar estudios detallados sobre la variacion de la morfologia a través del
paisaje en este linaje para comprobar una relacion de las caracteristicas morfoldgicas con
las condiciones ambientales y verificar la presencia de otro linaje mitocondrial, lo cual es
posible debido a la topologia no resuelta en la reconstruccion filogenética de la regién ORF
mitocondrial (Figura 10).

La reconstruccion filogenética de los genes nucleares concatenados detectd 4
subgrupos genéticos en el linaje Tipo 1 (Figura 11B). En el subgrupo 1, se estuvieron las
morfoespecies P. damicornis y P. verrucosa que se caracterizaron por tener una reduccién
de las verrugas (Figura 13A-C). Los subgrupos 3 y 4 incluyeron a las colonias de P.
damicornis que cambiaron su morfologia a P. inflata (Figura 13G, 13J, ver secciéon 7.4.1) y
colonias de P. capitata que mostraron reduccion de verrugas y signos de inflacion de las
ramificaciones (Figura 13H, 13K), pero que no cambiaron durante el cambio de las
condiciones ambientales en Octubre de 2013 (ver seccion 7.4.1). El subgrupo 2 se
caracteriz6 por presentar el mayor nimero de morfoespecies (P. capitata, P. meandrina, P.
eydouxi e intermedios de P. damicornis y P. verrucosa) con verrugas bien desarrolladas en
las ramificaciones (Figura 13D-F). Es importante sefialar que en el analisis filogenético de
genes nucleares concatenados se encontraron ramas no resultas dentro del subgrupo 1
(morfoespecie P. verrucosa, Figura 11B). Ademaas varias de las relaciones evolutivas de
los subgrupos presentaron valores bajos de soporte, lo cual puede ser un efecto de falta de
haplotipos (i.e. grupos parafiléticos), por lo que es necesario aumentar el ndmero de
muestra para verificar este analisis y resolver las ramas en el arbol. De cualquier forma, los
resultados con los genes nucleares concatenados son las primeras evidencias que muestran
una diferenciacion genética dentro del linaje Tipo 1 que posee cierta asociacion con las
morfoespecies. Estudios previos no pudieron resolver la presencia de subgrupos al interior
del linaje Tipo 1 debido posiblemente a diferentes causas: 1) no se utilizaron todos los
genes ensayados aqui (Flot et al., 2010; Pinzén y LaJeunesse, 2011); 2) al reciente disefio
de oligonucledtidos para el gen MBSa-CA (Wirshing y Baker, 2014); 3) utilizacién de
pocas muestras y/o la ausencia de estos grupos en Australia Oriental y Hawaii (Schmidt-

Roach et al., 2013a; Marti-Puig et al., 2014); 0 4) a la combinacidon de todas ellas.
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8.2 Analisis morfoldgico: Patrones de variacion morfolégica y modularidad

Se encontraron diferencias entre las morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1
relacionadas con los patrones de variacion morfologica y modularidad de la ramificacion en
dos comunidades coralinas (Figuras 15y 17). Una comparacion directa entre los resultados
obtenidos en este estudio y otros estudiados con las mismas u otras morfoespecies (Powers,
1970; Powers y Rohlf, 1972; Cantera et al., 1989; Budd, 1990) no puede ser realizada
debido a que en los estudios previos no se realizaron identificaciones de los linajes
genéticos y a que en las islas de Galapagos existen dos linajes genéticos (Tipo 1y 3; Pinzon
y LaJeunesse, 2011) y en Hawaii cinco (Tipo 1, 3a, 5, 6, y 9; Pinzén et al., 2013; Marti-
Puig et al., 2014). Ademas, varios linajes genéticos muestran la morfologia ““P.
damicornis”, “P. verrucosa”, y “P. meandrina” a lo largo del Indo-Pacifico (Schmidt-
Roach et al., 2012; Pinzon et al., 2013; Marti-Puig et al., 2014). Por lo que futuros estudios
morfolégicos, reproductivos, y ecoldgicos deben de incluir la identidad del linaje genético
para asegurar que se realicen comparaciones dentro y entre los linajes genéticos
correspondientes y evitar errores en la interpretacion de los resultados que solo incrementan
la incertidumbre.

Las morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1 (P. damicornis, P. verrucosa y P.
meandrina) fueron mas similares entre si en el sitio de alta corriente que el sitio de baja
corriente. Las morfoespecies mostraron un mayor traslape morfoldgico y coordinacién de
los caracteres en el lugar de alta corriente (Figuras 16 y 17). Esta similitud de la morfologia
bajo condiciones de mayor corriente se ha reportado en otros organismos marinos,
incluyendo macroalgas (Stewart y Carpenter, 2003; Roberson y Coyer, 2004), corales
(Kaandorp, 1999; Filatov et al., 2010) y peces (Langerhans et al., 2003). Esta alta similitud
morfoldgica no parece estar relacionada con la diferenciacion genética entre los individuos
en el lugar de alta corriente revelada por los marcadores genéticos neutrales. De hecho, los
loci microsatélites (Pinzon et al., 2012) en el sitio de alta corriente (Punta Galeras)
mostraron que la comunidad se compone de colonias genéticamente diferentes, mientras
que el sitio de baja corriente (Isla Gaviotas) esta dominada por clones con amplia
distribucion en la comunidad coralina. Estos resultados contrastan con los resultados de
Aranceta-Garza et al. (2012), quienes encontraron una mayor clonalidad de Pocillopora

verrucosa en areas de alta corriente y expuestas a la fragmentacion por influencia de
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huracanes. Los resultados del andlisis morfolégico en el presente estudio sugieren que las
condiciones ambientales locales pueden desencadenar respuestas morfoldgicas en los
corales Pocillopora Tipo 1, ademas de las diferencias genéticas subyacentes (un programa
poligenético) entre las morfoespecies, demostrado parcialmente en este estudio con
marcadores nucleares, a pesar de que comparten el mismo ADN mitocondrial (Pocillopora
Tipo 1).

El patron en la variacion morfologica y las diferencias en la modularidad de la
ramificacion de los corales Pocillopora Tipo 1 estuvieron asociados con las diferencias en
las condiciones de corriente (Figuras 16 y 17). Por ejemplo, las colonias de Isla Gaviotas
expuestas a baja corriente tuvieron una menor densidad de ramificaciones y una mayor
separacion de sus ramificaciones; mientras que en el sitio de alta corriente (Punta Galeras)
las colonias poseen una alta densidad de las ramificaciones y una menor separacion de las
ramificaciones. Patrones similares de la separacion de las ramificaciones en relacion con las
condiciones de corriente se han descrito en otros corales ramificados (Acropora, Madracis,
Seriatopora, Stylophora, y Pocillopora) (Kaandorp, 1999; Kaniewska et al., 2008; Filatov
et al., 2010). Asi, las diferencias en la densidad y la distancia entre las ramificaciones
podrian ser el resultado de modificaciones morfoldgicas debidas a las necesidades
fisiologicas y mecanicas en los corales. Por ejemplo, las ramificaciones en los corales
Pocillopora son gruesas y compactas en habitats expuestos a condiciones de alta corriente y
las ramificaciones son mas delgadas y mas amplias en condiciones de baja corriente
(Kaandorp, 1999; Nakamura y Yamasaki, 2006). Estas modificaciones han sido sugeridas
como respuestas morfoldgicas para disminuir la friccién y evitar la fragmentacion en
condiciones de alta corriente (Chamberlain y Graus, 1975; Kaandorp, 1999). En
condiciones de baja corriente, las ramificaciones delgadas con una amplia separacion
inducen turbulencia, mejorando de este modo el transporte de nutrientes (Chamberlain y
Graus, 1975; Kaandorp, 1999; Einbinder et al., 2009; Filatov et al., 2010).

Aunque los patrones de variacion morfol6gicas son evidentes en la densidad y en la
distancia de las ramificaciones, estos caracteres no estuvieron coordinados en todas las
morfoespecies (detectado so6lo en tres de los seis modelos graficos, Figura 17). Esto indica
que cambios morfoldgicos alternativos pueden ocurrir, contribuyendo asi a la diversidad y
complejidad morfoldgica en los corales Pocillopora Tipo 1. Los cambios en la plasticidad
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fenotipica modular dependen en gran medida de la combinacion espacio-temporal de las
condiciones ambientales que afectan el desarrollo del organismo y las respuestas plasticas
en cada nivel modular (Huber et al., 2004). Por lo tanto, las respuestas coordinadas de los
caracteres en cada uno de los niveles modulares (i.e. pdlipo, ramificacion y colonia) seran
modificados para ajustar el fenotipo adecuado para enfrentar las condiciones ambientales
locales (de Kroon et al., 2005). Estas respuestas plasticas en cada nivel modular y las
interacciones de los caracteres dentro y entre los modulos agregan una complejidad
exponencial en la configuracién morfoldgica final de la colonia coralina. Estos resultados
representan la primera evidencia de que la modularidad en la ramificacion de los corales
escleractinios puede modificarse por diferentes condiciones ambientales y en particular por
corriente como fue evidenciado en este estudio.

Las morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1 mostraron patrones morfolégicos
adicionales en el grosor de la ramificacion (diametro y porcion distal de la ramificacién) y
en la densidad de las ramificaciones (Figura 15). Los corales variaron desde una
morfoespecie P. damicornis, que presenta las ramificaciones méas delgadas con una mayor
densidad de ramificaciones, a P. verrucosa, y luego a una morfologia de P. meandrina que
presenta ramificaciones mas gruesas y con menor densidad de las mismas (Figura 15).
Cambios similares en el grosor de las ramificaciones han sido reportados en corales de la
familia Pocilloporidae expuestos a diferentes condiciones de corriente, donde las
ramificaciones delgadas se desarrollaron en condiciones de baja corriente y las
ramificaciones mas gruesas en condiciones de alta corriente (Nakamura y Yamasaki, 2006).
En este estudio, se esperaba encontrar diferencias en el espesor de ramificacion entre los
sitios. Sin embargo, se encontraron diferencias en el grosor de ramificacion principalmente
entre las morfoespecies dentro de los sitios (relacionadas con las diferencias en la
modularidad de estos caracteres y asociado espacialmente a las condiciones ambientales en
diferentes zonas de la comunidad coralina, ver mas adelante). La morfoespecie P.
damicornis fue la Unica que presentd diferencias significativas en la porcion distal de las
ramificaciones entre los sitios (Figura 14). Esta diferencia estuvo relacionada con la
diferencia en la coordinacién de caracteres entre sitios (Figura 17). Estos resultados indican
que la diferenciacion morfoldgica entre las morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1 esta

relacionada con esta diferencia en la modularidad de la ramificacion.
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La diferenciacion entre las morfoespecies se mantuvo en cada sitio a pesar de que
las condiciones ambientales producen cambios en la morfologia colonial. Resultados
similares fueron encontrados en el octocoral Eunicea flexuosa, el cual mediante trasplantes
reciprocos a diferentes profundidades demostré que dos morfotipos (uno tipico de aguas
someras Y otro de profundidad), fueron capaces de alterar su morfologia y parecerse mas a
los morfotipos nativos, pero sin presentar traslape en los caracteres morfol6gicos (Prada et
al., 2008). Esta diferenciacion en la plasticidad morfoldgica resulto en la presencia de dos
linajes genéticos que correspondieron a los morfotipos estudiados. En este estudio, se
evidencid una relacion entre subgrupos genéticos determinados con secuencias de genes
nucleares y la morfologia colonial en el Golfo de California. Asi una respuesta del
programa genético subyacente a las condiciones ambientales externas, podria limitar o
relajar la expresion del fenotipo en estos corales (Ghalambor et al., 2007).

En octocorales (Sanchez y Lasker, 2003; Sanchez et al., 2007) y plantas (de Kroon
et al., 2005) la coordinacién caracteres puede cambiar a través de gradientes ambientales
dentro de cada nivel modular, teniendo un cambio significativo en la morfologia global del
organismo. El estudio de la variacién de caracteres y la modularidad de la ramificacion en
corales escleractinios puede proporcionar ideas cruciales en la variacion de la expresion de
fenotipos por efectos del aumento de coordinacion o relajacion de los caracteres. Por ello,
es necesario hacer cambios en la interpretacion morfoldgica coralina para comprender de
una mejor manera la diversidad morfoldgica de los corales escleractinios. Este cambio debe
de dirigirse desde la perspectiva de la variacion gradual en toda la colonia (Verédn y Pichon,
1976) por efectos del ambiente hacia la comprensién de la variacion morfolégica como un
producto de diferentes respuestas e interacciones a nivel modular (de Kroon et al., 2005).
Este cambio de concepto y apreciacion de la variacion morfolégica podra mejorar la
comprension de la complejidad que rige a estos organismos coloniales. Nuevas
aproximaciones que combinen los datos morfoldgicos, gendmicos y datos ambientales son
necesarios para determinar los factores subyacentes que se encuentran involucrados en la
variacion del fenotipo, y la influencia de las condiciones ambientales en la modulacién de

la plasticidad fenotipica en los corales escleractinios.
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8.3 Analisis del paisaje morfoldgico

La incorporacion de la informacion de la variacion morfoldgica, la posicion espacial
de las colonias coralinas, y las condiciones ambientales (profundidad-luz y corriente) hace
de este analisis una nueva aproximacion metodoldgica nunca antes abordada para el estudio
de la variacion morfoldgica en corales escleractinios.

El analisis del paisaje morfoldgico mostré que las colonias coralinas estuvieron
asociadas a efectos combinados de corriente y profundidad-intensidad de luz (Figura 20,
Tabla VI). El analisis de correlacion espacial y analisis de correspondencia canonica entre
caracteres morfoldgicos y condiciones ambientales mostraron que en Isla Gaviotas las
colonias coralinas poseen modificaciones de las ramificaciones (i.e. mayor separacion de
las ramificaciones y mayor porosidad); que han sido reportadas como adaptaciones hidro-
mecanicas que le permiten tener un mayor flujo de agua hacia el interior de las colonias
(Chamberlain y Graus, 1975; Reidenbach et al., 2006; Shaish et al., 2007; Stefani et al.,
2008; Einbinder et al., 2009). Asi, la baja corriente fue la variable mas importante para
determinar la distribucion de las colonias en diferentes zonas del transecto en Isla Gaviotas;
mientras que la diferencia de profundidad-intensidad de luz tuvo un mayor efecto para
diferenciar las colonias provenientes de diferentes sitios (Isla Gaviotas vs. Punta Galeras,
Figura 20). Aunque estudios previos que involucran trasplantes (Todd, 2008),
experimentacion con colonias coralinas y manipulacién de intensidades de corriente
(Nakamura y Yamasaki, 2006; Reidenbach et al., 2006) y simulacion del crecimiento
(Filatov et al., 2010; Chindapol et al., 2013) han sefialado que la corriente y la intensidad
de luz son los principales factores que pueden afectar la variacion morfoldgica de los
corales escleractinios; el presente estudio es el primero en demostrar que la caracteristicas
morfologicas de los corales Pocillopora Tipo 1 estdn asociadas espacialmente a los
parametros ambientales. ;Como pueden influir los parametros ambientales sobre la
variacion morfologica de los corales? Hay varias hipoOtesis que pueden explicar los
resultados obtenidos en este estudio. Por ejemplo, la corriente (i.e. el flujo del agua) influye
en la capacidad de los polipos para capturar particulas (Sebens et al., 1998), o bien en el
intercambio de gases (Sebens et al., 2003; Finelli et al., 2007), o en las tasas de absorcion
de nutrientes (Falter et al., 2004), que a su vez afecta a la respiracion, fotosintesis,
crecimiento (Finelli et al., 2007; Mass et al., 2010; Schutter et al., 2011), y también podria
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determinar la susceptibilidad al blanqueamiento coralino (Nakamura y Yamasaki, 2005).
Por su parte, la luz es captada por las zooxantelas (microalgas simbiontes de los corales),
las cuales proporcionan energia metabolica extra para el crecimiento coralino (lglesias-
Prieto et al., 2003). En el Golfo de California, los corales Pocillopora Tipo 1 se distribuyen
en ambientes someros (de 1 a 8 m), pero la diferencia de s6lo unos pocos metros conduce a
un cambio significativo de la irradiacion (lglesias-Prieto et al., 2004), que es uno de los
factores que contribuye a la modificacion de las ramificaciones en los corales en el Golfo
de California; como se ha observado en otros estudios en corales de la familia
Pocilloporidae (Kaniewska et al., 2008; Einbinder et al., 2009). Modificaciones similares
en la morfologia de la ramificacion debidos a efectos combinados de pardmetros
ambientales como difusion de nutrientes y de intensidad de luz han sido obtenidos en
simulaciones de crecimiento en colonias del género Madracis (Filatov et al., 2010). La
variacion de las morfologias coralinas en este género es semejante a los cambios
encontrados en las morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1 estudiadas. Asi, estas
variaciones morfoldgicas pueden estar asociadas a la interaccion de las variaciones micro-
ambientales de corriente y requerimientos fisiologicos de las colonias de coral (tradeoff
entre obtencidn de energia mediante luz vs. alimentacion influenciada por la corriente).

La combinacion del analisis univariado y multivariado (Figuras 21-22, Anexo
XVIII) mostraron que existe una distribucién de colonias en parches con caracteristicas
morfoldgicas similares (i.e. parches morfologicos) con una variacion de gradiente en los
transectos estudiados (Anexos I11). Los caracteres que tuvieron esta distribucion fueron la
porosidad de la colonia y el didmetro de las ramificaciones (Anexo XVII), los cuales han
sido reportados en literatura por ser modificados de acuerdo a la condicién de la corriente
imperante (Chamberlain y Graus, 1975; Nakamura y Yamasaki, 2006; Einbinde et al.,
2009). Los resultados del analisis multivariado y LISA muestran una asociacion
morfoldgica de las colonias en diferentes zonas de los transectos (Figuras 21-22). En Punta
Galeras se encontraron varios parches de colonias con caracteristicas morfoldgicas
similares y diferentes de aproximadamente 5 metros (i.e. hotspots y coldspots), mientras
que en lIsla Gaviotas los parches fueron méas grandes (aproximadamente 15 metros) y
ubicados al inicio y final del transecto (Figura 21). El tamafio de los parches morfologicos

encontrados en el presente estudio coinciden con una alta abundancia de colonias de origen
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sexual en Punta Galeras y la alta abundancia de colonias clones en Isla Gaviotas (Pettay et
al., 2012). La variacion morfoldgica de las colonias de origen clonal se esperaria que fueran
mas similares, por su composicion genética, que dos colonias con un origen sexual que

comprenden entidades genéticas distintas.

8.4 Plasticidad morfologica

En este estudio se reportd la observacion directa de un cambio del esqueleto
coralino entre las morfoespecies Pocillopora damicornis y P. inflata pertenecientes al linaje
Tipo 1, el cual estuvo asociado a un cambio abrupto de las condiciones ambientales en el
sur del Golfo de California. Las caracteristicas de la morfologia de la ramificacién, baja
abundancia, y distribucion en pequefios parches de los corales que tuvieron un cambio
morfoldgico en este estudio, estuvieron de acuerdo con la descripcion de la especie y las
caracteristicas ecoldgicas de P. inflata (Glynn, 1999; Glynn y Ault, 2000). Cambios
similares entre estas morfologias pudieron haber pasado desapercibidos en estudios previos
debido al pequefio tamafio del "crecimiento inflado" (<1.5 cm de grosor) durante la
transicion entre morfologias encontrado en el presente estudio (Figura 23B). Ademas, el
tiempo relativamente corto de recuperacion morfologica de este coral (comenzando a
volver a su forma original después de ocho meses, Figura 24D) puede explicar por que P.
inflata se ha observado en algunos sitios y ha desaparecido en los monitoreos de afos
posteriores (Glynn, 1999). Los resultados del seguimiento morfolégico mostraron que
algunas colonias de coral pueden mantener su morfologia durante largos periodos (colonias
sin cambios durante més de tres afios, Anexo XIX), mientras que otras en la misma
comunidad coralina presentan cambios morfoldgicos rapidos y notables en el nivel de la
ramificacion y de la colonia en periodos cortos (i.e. 8 meses). Si se producen otros eventos
de plasticidad morfologica entre morfoespecies a lo largo del Pacifico Oriental, éstos
eventos podrian ser responsables de las marcadas diferencias de abundancias temporales
entre morfoespecies sefialados en estudios previos (Guzman y Cortés, 2001).

Con base a las observaciones de la plasticidad morfoldgica entre las morfoespecies
P. damicornis y P. inflata al sur del Golfo de California obtenidas en este estudio, es
pertinente preguntarse si en la descripcion original de P. inflata en el sur del Pacifico

mexicano hubo una influencia similar de las condiciones ambientales que ponga en duda la
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veracidad de la especie descrita. Al revisar la frecuencia de huracanes se detectd un
aumento significativo de las tormentas en el otofio de 1997 en el sur del Pacifico Mexicano
y en el otofio de 2013 en el Golfo de California (Figura 24). Las observaciones in situ
indicaron que se produjo un cambio morfoldgico inicial de "crecimiento inflado" en marzo
de 2013, tal vez en respuesta a las tormentas de otofio de 2012 (un afio antes al cambio
morfoldgico de P. damicornis a P. inflata observado en este estudio). Del mismo modo,
una tormenta impact6 en la costa suroeste de México, un afio antes de las recolectas de
Glynn (1999) (en verano de 1996, Figura 24B). Estos datos sugieren que la morfoespecie P.
inflata podria ser un morfotipo resultado de la respuesta plastica del coral ante las
tormentas que ocurrieron durante los periodos de verano y otofio de dos afios anteriores. Sin
embargo, otros disparadores ambientales podrian desencadenar una respuesta similar de la
morfologia. Por ejemplo, P. inflata fue reportada en las Islas Galapagos por primera vez
durante un periodo de recuperacion de los corales ante las perturbaciones producidas por el
evento ENSO 1982-1983 (Glynn, 1999).

Es importante sefialar que la respuesta del engrosamiento inflado de las
ramificaciones no se encontré en todos los morfotipos, ni en todos los sitios estudiados,
pero fue mas frecuente en la comunidad coralina de Isla Gaviotas que cuenta con las
condiciones de corriente més baja de los sitios donde se realizé el seguimiento (Anexo
XVII) y con una alta frecuencia de colonias de origen clonal (Pettay et al., 2012). Esto
podria indicar que los corales que se distribuyen en habitats de baja corriente son mas
susceptibles a la plasticidad morfoldgica, quizas debido al aumento de la corriente durante
las tormentas y/o a la alta fragmentacion por estos eventos meteorolégicos, propiciando una
alta cantidad de colonias clonales. Respuestas morfoldgicas similares ante el estimulo de
alta corriente se ha reportado previamente. Por ejemplo, los fragmentos trasplantados de P.
damicornis comenzaron a desarrollar ramificaciones mas gruesas e infladas después de 9
meses de un alto flujo constante (20 cm/s) (Nakamura y Yamasaki, 2006). P. verrucosa
también desarrollé ramas cortas pero infladas después de dos afios bajo una corriente mayor
(Mass et al., 2011). En contraste con los estudios experimentales (Nakamura y Yamasaki,
2006; Mass et al., 2011), donde se proporciona un flujo de agua constante, las
observaciones del presente estudio indican que 1) la respuesta del cambio morfoldgico

produciendo ramificaciones infladas y cortas no se produce necesariamente en todas las
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colonias en condiciones naturales y 2) cambios similares en la morfologia puede ser
disparados por estimulos repetidos de alta corriente causados por la frecuencia de diversos
fendmenos meteoroldgicos y/o oceanograficos.

Por otra parte, la asociacion del coral con diferentes clados de algas simbiontes
puede conferir una ventaja fisiolégica bajo cambios ambientales o durante condiciones de
estrés (Mieog et al., 2009; LaJeunesse et al., 2010). Aunque en este estudio no se verifico
el clado del simbionte, estudios previos en el Golfo de California muestran que las
morfoespecies Pocillopora Tipo 1 muestran una asociacion con dos clados Symbiodinium
(Clb-c y D1, Pettay et al., 2011; McGinley et al., 2012). Futuros estudios son necesarios
para probar si los cambios en la combinacion hospedero-simbionte podrian estar
relacionados con la plasticidad morfoldgica aqui encontrada. El seguimiento morfologico in
situ brind6 una observacion directa de los cambios entre dos morfoespecies en condiciones

naturales.

8.5 Significando de las evidencias y futuras direcciones de estudio

Las evidencias morfoldgicas en relacion con las condiciones ambientales fueron
obtenidas principalmente en diferentes morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1 en el
Golfo de California. Estas evidencias apoyan la hipotesis de que las morfoespecies
corresponden a un patron de la variacion morfoldgica y no necesariamente representan
especies nominales reconocidas por la taxonomia tradicional. Ademas muestran que la
variacion morfoldgica estd relacionada con el grado de coordinacion de caracteres (i.e.
modularidad) al menos a nivel ramificacion, a la respuesta de las condiciones ambientales,
a diferencias en el programa genémico del organismo (debido a diversos genes que tienen
implicaciones sobre esos caracteres morfolégicos), y a una asociacion con los marcadores
nucleares utilizados. Otras evidencias, como las diferencias en la distribucion de las
morfoespecies Pocillopora Tipo 1 (Paz-Garcia et al., 2012; Figura 22), cambios en la
morfologia de la ramificacion y de la colonia entre morfoespecies a corto plazo (ver seccién
7.4), y la correlacion entre los caracteres morfoldgicos y variables ambientales (ver seccion
7.3.2.1) apoyan esta hipotesis. Si bien las condiciones ambientales son importantes para
modelar la variacion morfologica de los corales Pocillopora del linaje Tipo 1, y quizas de

los otros linajes distribuidos en el Pacifico Oriental, es importante sefialar que el genoma
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(i.e. genes implicados en el cambio morfoldgico) y la interaccidén con el ambiente juegan
una parte importante dirigiendo la configuracion final de los organismos (Ghalambor et al.,
2007; Wada y Sewall, 2014).

Por su parte, las evidencias moleculares evidenciaron la existencia de cuatro linajes
genéticos en el género Pocillopora bien definidos con marcadores nucleares y
mitocondriales en el Pacifico Oriental, que pueden ser consideradas como especies distintas
bajo el concepto filogenético de especie (Anexo I). Estos resultados tienen un gran impacto
en la apreciacién de la diversidad coralina existente en este género, reduciendo el nimero
de especies que previamente se conocian en la region (Glynn y Ault, 2000; Reyes-Bonilla
et al., 2005; Glynn et al., 2007). Ademas, el analisis genético también evidencié la
presencia de cuatro subgrupos en el interior del linaje Tipo 1, los cuales poseen cierta
congruencia con la morfologia coralina (ver seccion 7.1.4). Asi, grupos genéticos cripticos,
podrian existir en el interior de los linajes, donde mecanismos genéticos subyacentes
podrian estar trabajando para generar la diversidad morfoldgica encontrada.

Otro punto a considerar es que los linajes genéticos del género Pocillopora en el
Pacifico Oriental podrian tener otro “ritmo de vida” comparados con los corales de este
mismo género del Indo-Pacifico. En el Pacifico Oriental, los corales Pocillopora se
encuentran bajo condiciones de estrés, lo que provoca que existan periodos anuales de
reproduccion y periodos de ausencia de ella (Rodriguez-Troncoso et al., 2011; Chavez-
Romo et al., 2013). Estos corales ramificados poseen la capacidad de reproducirse
asexualmente por fragmentacion (Highsmith, 1982; Aranceta-Garza et al., 2012; Pinzdn et
al., 2012; Chavez-Romo et al., 2013), por lo que los tiempos generacionales y posibles
eventos de hibridacion que faciliten la especiacion sean menos frecuentes comparados con
el mismo género y otros géneros coralinos en el Indo-Pacifico e incluso en el Pacifico
Oriental (Glynn y Ault, 2000; Baird et al., 2009).

Las comunidades coralinas del Pacifico Oriental se encuentran expuestas a
fluctuaciones ambientales consideradas de las mas extremas en el mundo para el desarrollo
coralino, y la importancia del estudio de estas comunidades radica en que presentan
condiciones muy similares a las que predice el cambio climatico global (Halfar et al., 2005;
Manzello et al., 2008). Sin embargo, la comprensidn de los patrones de variacion genética y
morfoldgica en los corales del Pacifico Oriental ha comenzado recientemente (Flot et al.,
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2010; Pinzon y LaJeunesse 2011; Baums et al., 2012; Paz-Garcia et al., 2012a; Saavedra-
Sotelo et al., 2013; Boulay et al., 2014, este estudio). Especificamente en el género
Pocillopora, solo algunos estudios morfologicos cuantitativos han intentado respaldar la
variacion encontrada en los linajes genéticos (Schmidt-Roach et al., 2014; este estudio) y se
han propuesto las micro-estructuras del coralite como posibles caracteres taxonémicos para
distinguir linajes genéticos (Marti-Puig et al., 2014; Schmidt-Roach et al., 2014). Estudios
utilizando aproximaciones del paisaje morfolégico y genético pueden aportar informacion
para ayudar a la comprension de la variacion existente en este grupo, especialmente en
aquellas regiones como Panama y Hawaii donde varios linajes co-existen. El estudio de
otras regiones, como las islas oceanicas de Isla de Coco, Isla Malpelo, y la region sur del
Pacifico Oriental (Ecuador y Norte de Peru) son necesarias para comprender mejor la
relaciones biogeograficas y evolutivas de este grupo. Ademas de realizar estudios que estén

dirigidos a determinar los genes que estan implicados en la variacion morfoldgica.
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9. CONCLUSIONES

e Se identificaron tres linajes genéticos en el género Pocillopora (Tipo 1, 2 y 3)
previamente reportados, y un nuevo linaje exclusivo para la Isla de Pascua
(Pocillopora Tipo nov.) mediante la congruencia de los marcadores nucleares y
mitocondriales. Los cuales pueden ser considerados como especies diferentes bajo
el concepto filogenético de especie.

e El analisis filogenético mostrd que el linaje de Isla de Pascua (Pocillopora Tipo
nov.) esta relacionado con el linaje Tipo 3 pero es se requiere un mayor numero de

muestras (i.e. haplotipos) para establecer en detalle las relaciones filogenéticas.

e Los linajes genéticos Tipo 2 de Clipperton y Tipo nov. de Isla de Pascua solo fueron
encontrados en estas islas oceanicas y debido a la divergencia genética que
presentan y a que no han sido detectados en otros lugares del Pacifico Oriental o

Indo-Pacifico es posible que se traten de linajes endémicos.

e El linaje Tipo 3 fue encontrado en Costa Rica y Oaxaca, representando una

extension de su distribucion de 2000 km hacia el norte.

e Se observo una mayor frecuencia de morfoespecies dentro de los linajes Tipo 2 (P.
elegans y P. meandrina), Tipo 3 (P. damicornis morfotipo con ramificaciones
espatuladas) y Tipo nov. de Isla de Pascua (P. damicornis y P. verrucosa); sin
embargo esta congruencia morfoldgica dentro de los linajes genéticos debe de ser

corroborada.
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Se detectd la presencia de cuatro grupos genéticos mediante los genes nucleares
concatenados en el interior del linaje Tipo 1, los cuales presentaron cierta
congruencia con la morfologia coralina. Esto apoya la existencia de grupos cripticos
y mecanismos genéticos subyacentes que podrian estar dirigiendo la variacion

morfoldgica de las morfoespecies en interaccion con las condiciones ambientales.

Las morfoespecies P. damicornis, P. verrucosa y P. meandrina del linaje Tipo 1
corresponden a un patrén de la variacibn morfologica relacionada con la
modularidad de la ramificacion (i.e. grado de coordinacién de caracteres), a la
respuesta de las condiciones ambientales, y posibles diferencias en el programa

genetico subyacente del organismo.

La aproximacion del paisaje morfologico evidencié una distribucion espacial de las
morfoespecies del linaje Pocillopora Tipo 1 y una correlacion con los parametros
ambientales. La corriente fue la variable mas importante para determinar la
distribucion de las colonias en diferentes zonas del transecto en Isla Gaviotas;
mientras que la diferencia de profundidad-intensidad de luz tuvo un mayor efecto
para diferenciar las colonias provenientes de diferentes sitios (Isla Gaviotas vs.

Punta Galeras).

Se documentd un evento de plasticidad morfoldgica temporal en el linaje genético
Pocillopora Tipo 1 entre las morfoespecies P. damicornis y P. inflata que estuvo
relacionado con cambios en la frecuencia de tormentas y disminucion de la
concentracion de la clorofila a; lo que podrian explicar, en parte, la confusion

taxondmica y la amplia variacién morfoldgica encontrada en el género Pocillopora.
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11. ANEXOS

Anexo I. Resumen de principales conceptos de especie (modificado de De Queiroz, 2007).
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Concepto de Definicion Problemas del concepto Referencias
especie
Biolégico  Grupos de poblaciones (que actualmente 0 No aplica a especies asexuales. Aplica a especies  Wright, 1940;
que potencialmente) se encuentran aisladas  que coexisten en el tiempo y no es claro con la Mayr, 1942;
reproductivamente de otro grupos similares  relacidn entre poblaciones recientes y ancestrales. Dobzhansky,
y que pueden producir descendientes viables 1950
y fértiles.
Ecoldgico  Linaje que ocupa un determinado nicho o Las poblaciones locales de especies ampliamente van Valen,
zona de adaptacion el cual es diferente de distribuidas ocupan nichos que son semejantes 1976;
otros linajes en su area de distribucion y que pero no exactamente iguales y ademas pueden Anderson, 1990
evoluciona de manera independiente de enfrentar presiones de seleccion diferentes. Por
otros linajes fuera de su rango geografico. tanto, estas poblaciones locales deberian ser
consideradas como especies diferentes,
incluyendo aquellas poblaciones de especies
simpatricas que ocupan nichos muy similares.
Evolutivo  Linaje (secuencia de ancestros y Las especies no son las unicas entidades Simpson, 1951;
descendientes) de poblaciones u organismos  bioldgicas que evolucionan, también lo hacen las Wiley, 1978;
que tiene sus propias tendencias evolutivas.  moléculas, poblaciones especificas, y todos los Mayden, 1997
grupos monofiléticos independientemente de su
jerarquia.

Filogenético Grupo de organismos monofiléticos En ocasiones no hay evidencia disponible sobre el ~ Rosen, 1979;
(ancestro y sus descendientes) inferidos por  estado monofilético de un grupo. La Donoghue,
poseer caracteres compartidos. Los categorizacién de las especies depende del 1985; Mischler,
caracteres pueden ser diagnosticos, método de analisis empleado. 1985; Baum 'y
derivados y coalescencia exclusiva (todos Shaw, 1995
los alelos de un gen son descendientes de un Avise y Ball,
alelo ancestral comin no compartido con 1990

0tros grupos).
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Morfoldgico  Grupos que son distintos consistentemente
por métodos ordinarios.

La existencia de la variacion fenotipica
relacionada con el sexo, la edad, temporalidad,
gradientes ambientales, la ubicacion geografica,
etc. Ademas de similitud morfoldgica debida a la
evolucidn convergente donde especies hermanas
(indistinguibles morfologicamente) que no
intercambian material genético pero co-existen
espacial y temporalmente.

Cronquist, 1978

Fenético Grupo (cluster) que se diferencia de otros
mediante diferencias cuantitativas.

Ademas de los problemas sefialados en el
concepto morfoldgico. Dependera del método de
agrupamiento y de la dispersion o traslape de los
datos.

Michener, 1970;
Sokal y
Crovello, 1970;
Sneath y Sokal,
1973

Unificado  Linajes delimitados por lineas de evidencias
que pueden ser utilizadas para separar y que
divergen de un linaje a otro.

Todos los datos o evidencias poseen una misma
importancia aun cuando el origen de la
diferenciacion de cada evidencia puede diferir en
procesos de su historia evolutiva (i.e. diferentes
tasas mutacionales entre genes mitocondriales y
nucleares, diferentes procesos en la aparicion de
caracteres morfologicos).

de Queiroz
2007
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Anexo 1. Lista de linajes genéticos identificados a partir de marcadores mitocondriales (ORF y CR) y su equivalencia de nombre

utilizados por distintos autores.

Linaje genético  Floty Tillier 2007; Pinzény Schmidt-Roach et Marti-Puig  Souter, 2010 Este estudio
en Pocillopora Flot et al., 2008; LaJeunesse 2011; al., 2013; 2014  etal., 2014
2010 Pinzén et al., 2013
Tipo 1 P. eydouxi Tipo 1 P. meandrina Clado IIb — Tipo 1
P. meandrina P. eydouxi
P.sp. A Clado 3
Tipo 2 P.sp.B Tipo 2 P. cf. effusus Clado Illa — Tipo 2
Clado 5
Tipo 3* P. molokensis Tipo 3a-j Tipo y Clado lla  P. damicornis Tipo 3,
[= Tipo 3a] P. verrucosa Tipo NF [= Tipo 3a]
Clado 2 [= Tipo 3c]
Tipo 4 P. damicornis Tipo Tipo 4a, 4b, 4c Tipo a, Clado 1 Clado Ib — —
A P. damicornis
Tipo 5 P. damicornis Tipo 5a Tipo p, P. acuta Clado la  P. damicornis —
P. damicornis Tipo Clado 1 Tipo F
B
Tipo 6 P. ligulata Tipo 6a, 6b P. ligulata Clado Illb — —
Clado 5
Tipo 7 — Tipo 7a Clado 2 — — —
P. aliciae — — Tipo o, P. aliciae — — —
P. bairdi — Tipo 3d P. bairdi — — —
P. cf brevicornis — Tipo 8 (?) Tipo & — — —
P. cf brevicornis
P. Tipo nov. — — — — — P. Tipo nov.

Observaciones: * = Este linaje esta disperso por todo el Indo-Pacifico. Pinzon et al. (2013) describié 10 subgrupos y los nombro con
subindices (a-j). Equivalencias estan en corchetes [ ]. Distribucion geografica de subgrupos del linaje Tipo 3 se presentan en Anexo IlI.
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Anexo Il1. Distribucién de los subgrupos del linaje Pocillopora Tipo 3 en el Indo-Pacifico
(tomado de Pinzon et al. 2013).
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Anexo V. Fotografias in situ representativas de las morfoespecies del linaje Pocillopora
Tipo 1 analizadas en el presente estudio.

A = P. damicornis, B = P. capitata, C = P. effusus, D = P. elegans, E = P. eydouxi, F = P.
woodjonesi, G = P. meandrina, H = P. verrucosa, | = P. inflata. Fotos tomadas por: David
Paz y Jean-Francois Flot.



Anexo V. Ejemplos de patrones espaciales utilizando el estadistico | de Moran.
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Figuras modificadas de Fortin y Dale (2005).
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Anexo VI. Red haplotipica de las dos regiones mitocondriales construida mediante
maxima verosimilitud. A) ORF y B) CR. Los linajes genéticos se denotan mediante
diferentes colores.
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O C@

Grupo Mitocondrial

P. Tipo 1
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P. Tipo nov. Tamano de muestra

N 5 2040 100
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Anexo VII. Red haplotipica concatenada construida mediante méxima verosimilitud de
dos regiones mitocondriales (ORF y CR).
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Anexo VIII. Red haplotipica del gen B-Tubulina construida mediante maxima
verosimilitud.
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Anexo IX. Red haplotipica del gene MBSa-CA construida mediante méaxima
verosimilitud.
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Anexo X. Red haplotipica del gene ATP- por linaje mitocondrial construida mediante méxima verosimilitud.
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Anexo XI. Red haplotipica del gene ATP- por region geogréfica construida mediante maxima verosimilitud.

N 52040 100

Regiones geograficas O

(_J
Golfo de California [ ] ) .

Revillagigedos
Ixtapa

Oaxaca

Costa Rica
Clipperton

Isla de Pascua

(I IEE




112

Anexo XII. Red haplotipica del gene ATP-B por morfoespecies construida mediante maxima verosimilitud.
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Anexo XIII. Red haplotipica del gen HSP70 construida mediante maxima verosimilitud,
mostrando la relacion entre linajes del Pacifico Oriental y Australia Oriental.
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Anexo XIV. Diversidad genética de los linajes de corales Pocillopora en el Pacifico
Oriental y Australia Oriental. N = nimero de muestras (colonias), Nsq = numero de
secuencias, H = nimero de haplotipos, S = numero de sitios polimérficos, h = diversidad

haplotipica, = = diversidad nucleotidica.

HSP70 N Nseq H S H T
(1300 pb)

Linajes genéticos del Pacifico Oriental (este estudio)

P. Tipo 1 44 70 10 9 0.703  0.0013
P. Tipo 2 4 4 2 2 0.667 0.0010
P. Tipo 3 2 4 4 4 1 0.0017
P. Tipo nov. 21 35 11 9 0.881 0.0019
Todos 71 113 27 26 0.871 0.0032
Australia Oriental (datos de Schmidt-Roach et al., 2014)

P. acuta 6 12 9 9 0.939 0.0026
P. aliciae 3 5 2 1 0.600 0.0004
P. damicornis 13 14 5 4 0.725 0.0007
P. verrucosa 10 21 8 10 0.838 0.0017
Todos 32 52 22 27 0.908 0.0035
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Anexo XV. Porcentaje de correcta clasificacion de las morfoespecies del linaje
Pocillopora Tipo 1 a partir del analisis de discriminantes canonico. BC = Sitio con baja
corriente, AC = sitio con alta corriente.

Analisis de discriminantes Porcentaje de correcta

candnico clasificacion
P. damicornis (BC) 68.75
P. verrucosa (BC) 70.83
P. meandrina (BC) 100
P. damicornis (AC) 78.57
P. verrucosa (AC) 83.33
P. meandrina (AC) 23.07

Total 73.94
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Anexo XVI. Pruebas estadisticas que corroboran el patrén de variacion morfoldgica entre
especies. SD = Desviacion estandar.

Diferencias morfoldgicas entre sitios mediante la prueba de t de student en la morfoespecie
de P. damicornis.

Caracter Isla Gaviotas Punta Galeras Prueba de t-student
morfoldgico Mean (SD) Mean (SD) (df = 28)
N=16 N=14
Bd 81.62 (17.90) 135.35(21.18) =-6.85, p <0.001
AdB 10.71 (1.30) 8.84 (2.75) t=2.75,p<0.01
DpB 5.32 (1.73) 7.05 (0.74) t=-3.46,p<0.01
BrD 11.61(1.53)  12.60 (1.78) ns
Sbr 0.83 (0.30) 0.58 (0.17) t=-3.46, p<0.01

Diferencias morfologicas entre sitios mediante la prueba de t de student en la morfoespecie
de P. verrucosa.

Caracter Isla Gaviotas Punta Galeras Prueba de t-student
morfoldgico Mean (SD) Mean (SD) (df = 58)
N=24 N=36

Bd 54.54 (15.54) 104.08 (30.80) t=-7.68,p <0.001

AdB 13.95 (2.79) 10.78 (2.50) t=4.49, p<0.001
DpB 9.45 (2.89) 9.08 (1.91) ns
BrD 16.12 (2.92) 15.05 (2.04) ns
Sbr 0.41 (0.14) 0.36 (0.13) ns

Diferencias morfoldgicas entre sitios mediante la prueba de t de student en la morfoespecie
de P. meandrina.

Caracter Isla Gaviotas Punta Galeras Prueba de t-student
morfoldgico Mean (SD) Mean (SD) (df = 28)
N=17 N=13
Bd 39.68 (6.24)  57.30 (24.34) t=-2.66, p<0.01
AdB 13.42 (2.10) 12.62 (4.85) ns
DpB 12.25 (3.39) 14.04 (5.79) ns
BrD 20.18 (2.57)  19.41 (4.14) ns

Sbr 0.30(0.16)  0.26 (0.05) ns
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Anexo XVII. Localizacion de transecto en (A) Isla Gaviotas y (B) Punta Galeras.
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Anexo XVIII. Estimaciones de corriente en tres comunidades coralinas al sur del Golfo de
California. Las barras de color representan las estimaciones obtenidas a partir del promedio
de la tasa de disolucion de los bloques de yeso por dia, mientras que las barras blancas
indican la estimacion de la corriente mediante el método de liberacion de tinte. Todos los
sitios fueron significativamente diferentes con ambos métodos (prueba a posteriori de
Tukey p < 0.005).
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Anexo XIX. Resumen del andlisis espacial mediante el estadistico | de Moran en las
comunidades coralinas estudiadas. La marca (v) indica autocorrelacion espacial de las
variables en los intervalo de distancia sefialados.

Nivel Caracter Isla Distancia (metros) Punta Distancia (metros)
Modular morfoldgico Gaviotas Galeras
Dp
= Altura v 6 v 2,5,8,12,44,55
'g E° v 2,16,37,55
o Dram v 2,25, 33,41, 50,
c 63
Porosidad v 2,6,20,50, 63 v 16, 31
TRR
&S AdB v 2, 6,20, 33,63 v 31, 44, 55
§ DpB v 44
e NS v 2,6,15, 50, 63
&E\'s Sbr
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Anexo XX. Seguimiento in situ de colonias de Pocillopora Tipo 1. Vista de (A) colonia sin
cambios y (B-C) colonias con cambios morfoldgicos en los sitios de baja y alta corriente al
sur del Golfo de California entre marzo de 2011 y junio de 2014.

Colonias sin cambio en sitio de baja corriente (morfoespecie P. damicornis)

Marzo 2011 Marzo 2013 Diciembrer 2013 Junio 2014

2 anos 9 meses 6 meses
Colonia con cambios morfolégicos en sitio de baja corriente
(morfoespecies P. damicornis - P. inflata)
T & . “ﬂ b £ Mia” ™R ¢ T LT
w iy by 2 =

Marzo 2013 Noviembre 2013 Junio 2014

——>

2 anos 8 meses 7 meses

Colonia con cambios morfolégicos en sitio alta corriente
(morfoespecies P. damicornis - P. inflata)

Agosto 2011 Diciembre 2013 Junio 2014

—> —>

2 anos y 4 meses 6 meses
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Anexo XXI. Promedio mensuales de (A) concentraciones de clorofila a, (B) radiacion fotosintéticamente activa y (C) temperatura
superficial del mar al sur del Golfo de California entre los afios 2010 y 2014. Las barras de colores indican las fechas de monitoreo y
la incidencia e intensidad de las tormentas como en la Figura 24. Las flechas indican la fecha cuando las fotos de la Figura 23 fueron
tomadas (parte superior). Los nombres de las tormentas se indican con letras y se muestran en el Anexo XX. Las lineas discontinuas
indican el valor de las medias ponderadas y representan un cambio abrupto de clorofila significativa (p <0.0001).
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Anexo XXII. Informacién de las tormentas mencionadas en la Figura 24 (indicadas por
letras). Dm = distancia minima o mas préxima de la tormenta de la localidad de estudio (en
kilometros).

Isla Gaviotas, sur del Golfo de California (24°N) (2010-2013) (Este estudio)

Letra Fecha Nombre de la Categoria Intensidad de la Dm
tormenta tormenta (km/h)
a 22/09/2010 Georgette Tormenta tropical 56 23
b 28/09/2012 Norman Tormenta tropical 74 160
C 16/10/2012 Paul Huracan categoria 1 130 200
d 09/07/2013 Erick Tormenta tropical 65 176
29/08/2013 Juliette Tormenta tropical 102 86
07/09/2013 Lorena Tormenta tropical 65 154
15/10/2013 Octavio Tormenta tropical 74 189
La Entrega, Oaxaca, sur del Pacifico mexicano (15°N) (1994-1997)
(antes de las recolectas de Glynn 1999)
Letra Fecha Nombre de la Categoria Intensidad de la Dm
tormenta tormenta (km/h)
e 03/07/1996 Cristina Tormenta tropical 90 20
f 03/06/1997 Andrés Tormenta tropical 72 120
10/06/1997 Blanca Tormenta tropical 72 70
g 29/09/1997 Olaf Tormenta tropical 63 20
h 08/10/1997 Pauline Huracéan categoria 3 200 33
i 10/11/1997 Rick Huracan categoria 1 119 10




	Jurado
	COMITÉ TUTORIAL
	COMITÉ REVISOR DE TESIS
	JURADO DEL EXAMEN

	Tesis FINAL
	Portada_B
	Tesis FINAL
	Firma_B
	Tesis FINAL
	Tesis FINAL
	Tesis FINAL
	Jurado
	COMITÉ TUTORIAL
	COMITÉ REVISOR DE TESIS
	JURADO DEL EXAMEN

	Tesis FINAL 13Ene2015
	RESUMEN
	ABSTRACT
	DEDICATORIA
	AGRADECIMIENTOS
	LISTA DE FIGURAS
	LISTA DE TABLAS
	LISTA DE ANEXOS
	1. INTRODUCCIÓN
	2. ANTECEDENTES
	2.1 Delineación de especies en los corales Pocillopora
	2.1.1 Estudios morfológicos
	2.1.2 Estudios genéticos

	2.2 Morfología en relación con el ambiente
	2.2.1 Plasticidad fenotípica y modularidad
	2.2.2 Estudio a través del paisaje


	3. JUSTIFICACIÓN
	4. OBJETIVOS
	4.1 Objetivo general
	4.2 Objetivos particulares

	5. HIPÓTESIS
	6. MATERIALES Y MÉTODOS
	6.1 Sitios de estudio en el Pacífico Oriental
	6.2 Identificación de morfoespecies
	6.3 Recolecta de muestras
	6.4 Análisis genético
	6.4.1 Extracción y visualización de ADN
	6.4.2 Marcadores moleculares
	6.4.3 Amplificación y secuenciación de productos
	6.4.4 Diversidad genética
	6.4.5 Análisis filogenético

	6.5 Análisis morfológico
	6.5.1 Adquisición de datos
	6.5.2 Patrones de la variación morfológica
	6.5.3 Modularidad fenotípica

	6.6 Análisis del paisaje morfológico
	6.6.1 Marcaje y georeferenciación de colonias
	6.6.2 Características del paisaje (Seascape)
	6.6.2.1 Modelo digital batimétrico
	6.6.2.2 Modelo digital de corrientes
	6.6.2.3 Intensidad de Luz

	6.6.3 Análisis estadísticos

	6.7 Plasticidad morfológica
	6.7.1 Seguimiento temporal de la morfología en colonias
	6.7.2 Frecuencia de tormentas y datos satelitales
	6.7.3 Cambios en las condiciones ambientales


	7. RESULTADOS
	7.1 Análisis genético
	7.1.1 Linajes genéticos y su distribución en el Pacífico Oriental
	7.1.2 Diversidad genética
	7.1.3 Reconstrucción filogenética entre linajes del Pacífico Oriental e Indo-Pacífico
	7.1.4 Congruencia morfológica dentro de los linajes genéticos

	7.2 Análisis morfológico
	7.2.1 Patrones de la variación morfológica
	7.2.2 Modularidad fenotípica

	7.3 Análisis del paisaje morfológico
	7.3.1 Características del paisaje
	7.3.1.1 Modelo digital batimétrico
	7.3.1.2 Modelo digital de corriente

	7.3.2 Análisis estadísticos
	7.3.2.1 Correlación entre variables ambientales y caracteres morfológicos
	7.3.2.2 Patrones espaciales


	7.4 Plasticidad morfológica
	7.4.1 Plasticidad morfológica entre las morfoespecies
	7.4.2 Cambio de condiciones ambientales


	8. DISCUSIÓN
	8.1 Análisis genético
	8.1.1 Diversidad genética de los linajes y su distribución en el Pacífico Oriental
	8.1.2 Reconstrucción filogenética entre linajes del Pacífico Oriental e Indo-Pacífico
	8.1.3 Congruencia morfológica dentro de los linajes genéticos

	8.2 Análisis morfológico: Patrones de variación morfológica y modularidad
	8.3 Análisis del paisaje morfológico
	8.4 Plasticidad morfológica
	8.5 Significando de las evidencias y futuras direcciones de estudio

	9. CONCLUSIONES
	10. REFERENCIAS
	11. ANEXOS

	55975






