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Aclimatacion fisiolégica de Porites panamensis
(Scleractinia: Poritidae) en condiciones
marginales de alta latitud
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Rafael A Cabral-Tena®, Luis E Calderén-Aguilera®, Lorena M Duran-Riveroll*?,

Oscar E Judrez®

RESUMEN. Los corales hermatipicos que habitan altas latitudes afrontan condiciones ambien-
tales suboptimas asociadas con cambios estacionales. En el centro del Golfo de California
habita el coral Porites panamensis que esta aclimatado a la eutrofizacion, la baja disponi-
bilidad de luz y a amplias fluctuaciones en la temperatura superficial del mar (TSM). Los
cambios fisiologicos involucrados en su umbral de resistencia estan asociados a su plasticidad
fenotipica. En este estudio se evaluo la respuesta interanual de aclimatacion de P. panamensis
en las temporadas calidas y frias del 2022 y 2023 utilizando los marcadores fisiologicos de
la densidad de endosimbiontes, la concentracion de clorofila a (Cl a), asi como el contenido
total de lipidos en el tejido coralino. Ademas, se compararon datos de TSM, Cl a, carbono
organico particulado (COP) y el coeficiente de atenuacion difusa (K 490) entre temporadas.
Los resultados indicaron una diferencia significativa en la densidad de endosimbiontes entre
temporadas (temporada fria: ~4 x 10° células-cm2; temporada célida: ~2 x 10 células-cm™?) y
un incremento en la concentracion de Cl a durante la temporada célida del 2023. Observamos
un incremento significativo en el contenido total de lipidos en la temporada calida del 2023,
posiblemente debido a la alta concentracion de Cl a y COP durante todo el afio (2022: 4.47 +
1.75 mg-m>; 2023: 403.3 + 132.2 mg-m), que sugiere la existencia de potencial alimento
todo el afio para P. panamensis. Nuestros resultados indican que P. panamensis se aclimata a
los cambios de temperatura y turbidez. Sugerimos que la regulacion de la mixotrofia podria
ser una estrategia clave de P. panamensis para afrontar las condiciones ambientales fluc-
tuantes. La habilidad de alternar entre diferentes vias nutricionales con base en los cambios
ambientales estacionales podria permitirle a P. panamensis distribuirse a través del Pacifico
Oriental Tropical y habitar regiones suboptimas para el desarrollo coralino.

Palabras clave: corales marginales, plasticidad fenotipica, heterotrofia coralina, aclimata-
cion, cambios estacionales.

INTRODUCCION

El estudio de los corales hermatipicos se ha enfo-
cado en los ecosistemas tropicales, donde las condiciones
son oligotroficas, sin turbidez y térmicamente estables
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(Hoegh-Guldberg 2011, Soares 2020). Sin embargo, se han
documentado comunidades coralinas que habitan en subop-
timas condiciones en todo el mundo (e.g., alta turbidez y altas
tasas de sedimentacion, eutrofizacion, amplios cambios de
temperatura y bajo pH), lo cual sugiere que estas comunidades
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poseen una mayor capacidad para tolerar condiciones subop-
timas (Camp et al. 2018, Burt et al. 2020, Soares 2020).

Las comunidades coralinas marginales son distintas
ecoldgicamente en comparacion con los arrecifes tropicales;
en ellas se muestra una menor diversidad de especies, no
existe formacion de matriz arrecifal y la cobertura coralina
esta representada por especies con amplia tolerancia (Perry
y Larcombe 2003, Browne y Bauman 2023, Schoepf et al.
2023). Con base en lo anterior, se ha generado la hipotesis
de que estas comunidades tienen el potencial para enfrentar
condiciones estresantes a nivel local y regional y, por consi-
guiente, afrontar los efectos del cambio climatico (Perry y
Larcombe 2003, Schoepf et al. 2023).

Se ha predicho que el cambio climatico sera multifacto-
rial, lo cual podria afectar negativamente a los arrecifes de
coral de diferentes maneras (Veron et al. 2009); por ejemplo,
podria incrementar los eventos de blanqueamiento coralino
(i.e., la pérdida del endosimbionte fotosintético) y, even-
tualmente, degradar los ecosistemas arrecifales. Lo ante-
rior, podria provocar la pérdida de los servicios ecoldgicos y
economicos que los arrecifes proveen a la humanidad (Veron
et al. 2009, Oliver et al. 2018, Sully et al. 2019). Actualmente,
existen comunidades coralinas marginales que habitan condi-
ciones ambientales similares a las condiciones predichas de
cambio climatico, lo cual nos permitiria evaluar a priori como
podrian responder los corales a los futuros cambios ambien-
tales y como podrian afrontar condiciones suboptimas (Perry
y Larcombe 2003, Camp et al. 2018, Schoepf et al. 2023).

El Golfo de California (GC) representa el limite de distri-
bucion nororiental de los corales hermatipicos en la region del
Pacifico Oriental Tropical (Glynn y Ault 2000). Bahia de los
Angeles (BLA) se encuentra localizada en la region central
del GC, cerca de la Region de las Grandes Islas, y es conside-
rada como un ambiente de alta latitud para las comunidades
coralinas (29° N). Se han reportado 13 especies coralinas en
BLA, de las cuales 2 son hermatipicas (Porites panamensis
y Porites sverdrupi), y 11 son ahermatipicas (Reyes-Bonilla
et al. 2007). La comunidad coralina de BLA no es capaz de
formar una matriz arrecifal debido a las extremas bajas tempe-
raturas durante la temporada fria, la alta turbidez y la alta
productividad (Reyes-Bonilla et al. 2007). Un estudio previo
en BLA reportd que P. panamensis colonizd areas rocosas con
una cobertura media de 2.5% (Halfar et al. 2005).

La amplia distribucion latitudinal de P. panamensis se
extiende desde el ecuador (—0.26 °S) hasta el norte del GC
(31° N) (Glynn et al. 1994, Reyes-Bonilla et al. 2007), e
incluso esta especie esta presente en condiciones subop-
timas, tales como ventilas de CO,, estuarios y altas latitudes
(Norzagaray-Lopez et al. 2015, Zapata y Lozano-Cortés
2015, Oporto-Guerrero et al. 2018). Porites panamensis
muestra una menor susceptibilidad ante anomalias térmicas
en comparacion con otras especies coralinas distribuidas en
el Pacifico Oriental Tropical. Por ejemplo, el evento de El
Niflo 1997-1998 desencadenod un evento de blanqueamiento
masivo que caus6 una mortalidad del 90% de cobertura de
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Pocillopora spp., pero en P. panamensis solamente fue el
50% (Carriquiry et al. 2001, Reyes-Bonilla 2001). Ademas,
Reyes-Bonilla et al. (2002) reportaron un evento de blanquea-
miento generalizado que fue causado por La Nifia 1998-1999,
el cual caus6 una mayor mortalidad de Pocillopora spp. que
otros taxones coralinos, incluido Porites sp.

Los marcadores fisiologicos como la densidad de endo-
simbiontes, la concentracion de pigmentos y el contenido
total de lipidos son utilizados comiinmente para evaluar la
salud coralina. Por ejemplo, cuantificar las reservas energé-
ticas nos permite entender su aclimatacion a una escala local
y temporal, asi como entender las respuestas ante eventos
de estrés en diferentes taxones coralinos (Kemp et al. 2014,
Nielsen et al. 2018, Martinez-Castillo et al. 2020, Chapron
et al. 2022). Porites panamensis ha desarrollado diferentes
estrategias fisiologicas que le permiten aclimatarse exito-
samente a condiciones ambientales locales y regionales del
Pacifico Oriental Tropical (Martinez-Castillo et al. 2020,
Santiago-Valentin et al. 2023). Sin embargo, la respuesta
fisiolégica de P. panamensis ante las condiciones subop-
timas de BLA permanece desconocida, a pesar de que en esta
area se ha registrado una menor calcificacion (Cabral-Tena
et al. 2013, Norzagaray-Lopez et al. 2015) y una alta tasa de
reclutamiento, lo cual contrasta con su conespecifico tropical
(Tejada-Begazo et al. 2022); lo anterior demuestra la habilidad
de P. panamensis para afrontar con condiciones subdptimas.

El objetivo principal de este estudio es describir los
cambios fisioldgicos involucrados en la aclimatacion de
P. panamensis en condiciones ambientales suboptimas en
BLA. Nuestra hipdtesis es que presentara una aclimatacion
estacional con un alto contenido de lipidos, una alta densidad
de endosimbiontes y baja concentracion de clorofila a durante
la temporada fria en contraste con la temporada calida. Este
estudio contribuye a los esfuerzos actuales por entender la
plasticidad fisiologica de las comunidades coralinas margi-
nales y los mecanismos fisiologicos responsables de la amplia
tolerancia de P. panamensis.

MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

El area de estudio se encuentra en el sureste de Isla La
Llave dentro de BLA, en la region central del GC (Fig. 1).
Esta area se caracteriza por tener amplias fluctuaciones en la
temperatura superficial del mar (TSM), que va desde ~14 °C
a ~34 °C, y ser eutrofica debido a la mezcla vertical en el
Canal de Ballenas, la cual es causada por cambios de marea
y la compleja batimetria (Alvarez-Borrego 2007, Torres-
Delgado et al. 2013). Ademas, los vientos provenientes del
noroeste en invierno y del suroeste en verano generan condi-
ciones de surgencia a lo largo de la costa este de la bahia
(Martinez-Fuentes et al. 2022) que resultan en una alta
productividad, agua eutréfica y condiciones turbias (Halfar
et al. 2005, Ledesma-Vazquez et al. 2009, Torres-Delgado
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Figura 1. Area de estudio de Isla La Llave, Bahia de los Angeles, el centro-oriente del Golfo de California. El sitio de recolecta esta indicado

con el punto rojo.

et al. 2013, Martinez-Fuentes et al. 2022). Las condiciones
oceanograficas del Canal de Ballenas afectan fuertemente
las condiciones fisicoquimicas de BLA, debido a canales
que facilitan el transporte de agua cutrdfica y acidificada a la
bahia (Amador-Buenrostro et al. 1991, Martinez-Fuentes et
al. 2022). Bahia de los Angeles posee 2 temporadas bien defi-
nidas: la temporada fria, que abarca de diciembre a mayo, la
cual esta caracterizada por una baja TSM y una alta concen-
tracion de nitratos, y la temporada calida, que abarca de junio
anoviembre, que posee una alta TSM y baja concentracion de
nitratos (Martinez-Fuentes et al. 2022).

Muestreo en campo

Se realizaron 2 campafias de muestreo durante la tempo-
rada fria (marzo del 2022 y marzo del 2023) y 2 campaiias de
muestreo en la temporada calida (octubre del 2022 y agosto
del 2023). Se seleccionaron aleatoriamente colonias sanas en
la zona de estudio, de las cuales se recolectaron (5-10 m de
profundidad) fragmentos coralinos (2 cm de longitud [marzo
2022: n = 15; octubre 2022: n = 30; marzo 2023: n = 30;
agosto: n = 30]). El muestreo de los fragmentos se realizo por
triplicado. Todas las muestras fueron fijadas individualmente
con una solucion al 10% de formaldehido en agua de mar
filtrada, transportadas al laboratorio y almacenadas a tempe-
ratura ambiente (~20 °C) hasta su procesamiento.

Caracterizacion ambiental

Para caracterizar las condiciones ambientales del agua en el
area de estudio, se utilizaron la TSM, el coeficiente de atenua-
cion difusa (K 490), como indicador de turbidez, la clorofila
a (Cl a), como un indicador de concentracion de nutrientes y

produccién primaria, y carbono organico particulado (COP)
como indicador de productividad. Cada punto de los datos
representa el promedio de mediciones de cada 8 dias (reso-
lucion de 4 km?). Adicionalmente, obtuvimos datos histo-
ricos de TSM desde 2002 al 2024 para evaluar el efecto de El
Nifio en BLA. Todos los datos fueron descargados del saté-
lite AquaMODIS Giovanni online data system (GIOVANNI
2024). Estos datos fueron utilizados para correlacionar las
respuestas fisioldgicas con las condiciones ambientales.

Marcadores fisiolégicos
Densidad de endosimbiontes y concentracion de clorofila a

Las muestras fueron lavadas con agua de mar filtrada
(AMF) y descalcificadas con acido acético 10% por ~16 h.
El 4rea exacta del tejido descalcificado fue calculada con el
programa ImagelJ (Abramoff et al. 2004). El tejido fue homo-
geneizado en 1 mL de AMF a través de 2 ciclos de sonicacion
(15 s cada uno), con un tiempo intermedio de descanso de 15 s
utilizando una amplitud de 70% (Q500, QSONICA, SONI-
CATORS, Newtown, EE. UU.). Las muestras fueron diluidas
(1:10) con AMF, teflida con Lugol y se realizaron conteos
de los simbiontes con un hematocitometro (8 conteos por
muestra) utilizando un microscopio Motic BA310E (Motic,
Hong Kong, China). Los conteos fueron normalizados a 1 cm?
y reportados como células-cm.

Los pigmentos de los endosimbiontes fueron extraidos
de 200 pL de tejido previamente homogeneizado con AMF.
Antes de la extraccion de pigmentos, las muestras fueron
centrifugadas a 1,500 x g durante 5 min para eliminar el
sobrenadante. Los residuos de sal fueron limpiados agre-
gando 1 mL de agua MiliQ a la muestra y fue centrifugada
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con las mismas condiciones mencionadas anteriormente. Una
vez que el tejido se centrifugd, se elimino el sobrenadante e
inmediatamente el tejido fue resuspendido con un pistilo de
plastico en 1 mL de metanol 100% y se incubd a —20 °C en
oscuridad durante 24 h. La Cl a fue cuantificada con espectro-
fotometria y estimada siguiendo la ecuacion de Parsons et al.
(1984) con correccion del blanco de turbidez:
Clorofila a = 11.85 (Ew:) — 1.54 (Bor) — (Biw) , (1)

donde E es el valor de absorbancia de cada longitud de onda
corregido con el blanco. La concentracion de Cl a fue norma-
lizada por célula. Las estimaciones estan expresadas en pico-
gramos (pg) de Cl a-célula™'.

Contenido de lipidos totales

Los lipidos se extrajeron siguiendo el método de Folch
et al. (1956) con modificaciones realizadas por Rodriguez-
Troncoso et al. (2010). En breve, 0.15 g de tejido coralino fue
lavado con agua destilada y secados durante 24 h a 60 °C. Los
lipidos fueron extraidos con una solucion de cloroformo:me-
tanol en proporcion 2:1. La precipitacion se realizé con KCl1
8%; posteriormente, se realizaron lavados con una solucion
de metanol:agua en proporcion 1:1, se mezcld con vortex y
se decanto el sobrenadante. El cloroformo se evaporé en una
estufa a 60 °C durante 12 h. Finalmente, se pesaron los lipidos
y se expresaron como gramos de lipidos por gramo de tejido
seco (g de lipido-g™' TS). Todos los indicadores fisiologicos
fueron expresados como media + desviacion estandar (DE).

Analisis estadistico

Los datos fisioldgicos y los datos ambientales no presen-
taron normalidad uhomogeneidad de varianzas. Por lo anterior,
se realizaron las pruebas no paramétricas de Kruskal-Wallis
(a.=0.05) y las pruebas pareadas de Dunn (o = 0.05) y ajustes
del valor de P de Bonferroni para evaluar las diferencias esta-
disticas entre los indicadores y las variables ambientales entre
las temporadas. Debido a la alta variacion del K490, Cla y
COP, y por su falta una tendencia estacional clara (Fig. S1),
solo realizamos andlisis de correlacion de Spearman de la
TSM con los indicadores fisiologicos. Todos los analisis esta-
disticos fueron realizados en el software estadistico R v. 4.1.3
(R Core Team 2022). Las pruebas pareadas de Dunn fueron
llevadas a cabo con la paqueteria ‘FSA’ (v. 0.9.5). Los graficos
fueron realizados en GraphPad Prism v. 5.00 (GraphPad
Software, La Jolla, EE. UU.).

RESULTADOS
Caracterizacion ambiental

La TSM fluctu6 alrededor de los 15 °C entre la tempo-
rada calida y la fria (Fig. 2a). Las temperaturas mas calidas
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se observaron entre julio y septiembre (29.42 + 1.24 °C) y
las temperaturas mas frias entre diciembre y marzo (16.1 +
1.04 °C). El analisis de Kruskal-Wallis indicé que las dife-
rencias significativas en la TSM se presentaron entre tempo-
radas (H = 64.65, P = 0.003) (Fig. Sla). Las comparaciones
de Dunn revelaron diferencias significativas entre las tempo-
radas frias y calidas (P < 0.001) (Table S1). El K490 tuvo
amplia variacion durante todo el afio, pero con picos maximos
en febrero, abril y agosto del 2022 y febrero, marzo, abril y
noviembre del 2023 (Fig. 2b). Sin embargo, no hubo diferen-
cias significativas entre temporadas (H = 6.3436, P = 0.09)
(Fig. S1b). La Cl a ambiental exhibi6é una alta variacion en
el tiempo (Fig. 2¢) con picos mas altos en febrero y abril
del 2022 y un pico mayor en noviembre del 2023. El valor
promedio de Cl a se encontr6 entre 3.7 a 6.6 mg-m=, pero
no se encontraron diferencias significativas (H = 5.4722, P =
0.14; Fig. Slc). El carbono organico particulado mostro, de
igual forma, amplias fluctuaciones durante el afio (Fig. 2d),
con una mayor concentracion en los meses de febrero, abril y
agosto del 2022 y en enero, febrero, noviembre y diciembre
del 2023. No obstante, las concentraciones de COP perma-
necieron por encima de 200 mg-m durante todos los meses.
El analisis de Kruskal-Wallis indico diferencias significativas
entre las 2 temporadas, y la prueba de Dunn revel6 una dife-
rencia significativa entre la temporada calida del 2023 y Ila
temporada fria del 2023 (H=11.29, P=0.01) (Fig. S1d) y una
diferencia significativa entre la temporada célida del 2022 y
la temporada fria del 2023 (Z=-2.74, P =0.03) (Tabla S1).

Densidad de endosimbiontes y clorofila a

La densidad de endosimbiontes fue ~2 veces mayor en
las temporadas frias (3.6 x 10° = 1.04 x 10° células-cm)
comparadas con las temporadas calidas (1.7 x 10° =+
0.7 x 10° células-cm2) en ambos afios (Fig. 3a). La prueba de
Kruskal-Wallis mostré diferencias significativas (H = 55.3,
P < 0.001) en la densidad de endosimbiontes entre tempo-
radas, y la comparacion por pares reveld diferencias signifi-
cativas (P < 0.001) (Table S2) entre las temporadas calidas
y frias. Se encontrd que la concentracion de Cl a de endo-
simbiontes (Fig. 3b) oscilaba entre 1.3 pg-célula’! (temporada
calida) y 2.6 pg-célula! (temporada fria). Se observaron dife-
rencias significativas en la Cl a entre temporadas (H = 24.60,
P <0.001) y se detectd un incremento significativo durante
la temporada célida del 2023 comparada con la temporada
calida del 2022 (Z=-3.99, P <0.001) (Table S2) y la tempo-
rada fria del 2023 (Z=4.61, P <0.001).

Contenido de lipidos totales

El promedio del contenido total de lipidos en P. panamensis
oscilo entre 0.22 £ 0.11 g de lipido'g! TS y 0.41 £ 0.16 g
de lipido-g™! TS en la temporada calida y fria, respectiva-
mente. Se observaron diferencias significativas con la prueba
de Kruskal-Wallis entre temporadas (H =17.66, P < 0.001),
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Figura 3. Indicadores fisiologicos de Porites panamensis utilizados en este estudio. Densidad de endosimbiontes (a), concentracion de cloro-
fila a (ClI a) del endosimbionte (b), contenido total de lipidos (c). Los valores representan la media + desviacion estandar. Los asteriscos
denotan el nivel de significancia de las comparaciones pareadas de Dunn: *** (P <0.001), ** (P <0.01) y * (P < 0.05).
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y las pruebas pareadas indicaron un incremento significativo
(Table S2) en el contenido total de lipidos en la temporada
calida del 2023 (Fig. 3¢) comparado con la temporada calida
del 2022 (Z=-2.92, P=0.01), la temporada fria del 2022 (Z=
3.83, P <0.001) y la temporada fria del 2023 (Z=2.69, P =
0.02). No se observaron cambios significativos entre tempo-
radas frias.

Correlaciones de Spearman

La TSM y la densidad de endosimbiontes tuvieron una
correlacion negativa significativa (» = —0.60, P < 0.001). Por
otro lado, la Cl a de endosimbiontes y el contenido total de
lipidos tuvieron una relacion positiva significativa con la TSM
(r=0.37,P<0.001 yr=0.51, P <0.001, respectivamente).

DISCUSION

La regulacion de endosimbiontes del hospedero en
respuesta a los cambios de temperatura es un mecanismo
de aclimatacion ampliamente estudiado en corales rami-
ficados, tales como Pocillopora damicornis, Acropora
humilis 'y Acropora formosa (Stimson 1997, Fagoonee
et al. 1999, Jandang et al. 2022) y con el conespecifico
tropical de P. panamensis (Martinez-Castillo et al. 2020,
Santiago-Valentin et al. 2023). La TSM tiene un papel crucial
en la regulacion de la fisiologia coralina (Saxby et al. 2003,
Al-Sofyani 2013). Los periodos célidos incrementan la respi-
racion y las tasas de fotosintesis (Coles y Jokiel 1977, Borell
et al. 2008, Al-Sofyani 2013), mientras que la temperatura
fria disminuye el metabolismo, la eficiencia fotosintética y
la traslocacion de fotosintetatos al hospedero (Saxby et al.
2003, Rodriguez-Troncoso et al. 2014). En ambos casos, si
la TSM excede la termo-tolerancia del coral, se induce estrés
oxidativo, lo cual resulta en la pérdida de endosimbiontes vy,
consecuentemente, en blanqueamiento coralino (Brown 1997,
Saxby et al. 2003, Lesser 2011). En este sentido, a pesar de
que colectamos en 3 diferentes regimenes de temperatura,
no observamos blanqueamiento, lo cual confirma la amplia
termotolerancia de P. panamensis.

Realizamos una recolecta en agosto del 2023, durante
el evento El Nifio Oscilacién Surefia (ENOS) que causo el
cuarto evento global de blanqueamiento (Reimer et al. 2024).
En el Pacifico Sur Mexicano, este evento ENOS incrementd
la TSM ~2 °C por encima de los registros historicos durante al
menos 4 meses, 1o cual causé un blanqueamiento generalizado
y una mortalidad entre el 50-90% de cobertura coralina que
afecto a los 3 géneros coralinos hermatipicos mas importantes:
Porites sp., Pocillopora sp. y Pavona sp. (Lopez-Pérez et
al. 2024). En este estudio, se observo una anomalia positiva
de ~1.48 °C en agosto del 2023 (Fig. 4); sin embargo, estas
condiciones no desencadenaron un evento de blanqueamiento
en P. panamensis. Se ha reportado anteriormente que los
procesos de mezcla que causan surgencias en la Region de
las Grandes Islas podrian disminuir el efecto de eventos El
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Nifio (Santamaria-del-Angel et al. 1994, Alvarez-Borrego
2007), lo cual podria explicar los patrones de la TSM obser-
vados durante el 2023. Nuestros resultados, pueden interpre-
tarse de 2 maneras: (1) la anomalia térmica durante agosto
pudo ser un efecto de El Niflo que resalta la termotolerancia
de P. panamensis, o (2) el efecto de la anomalia térmica fue
enmascarada por los procesos de surgencia, lo cual sugiere
que BLA es un potencial refugio para los corales ante la
tendencia actual del incremento de la TSM.

La variacion estacional de endosimbiontes en pobla-
ciones coralinas naturales ha sido ampliamente estu-
diada, con mayor densidad de endosimbiontes observada
en invierno que en verano (Stimson 1997, Fagoonee et al.
1999, Martinez-Castillo et al. 2020, Jandang et al. 2022). La
reduccion de endosimbiontes durante las temporadas calidas
esta asociada a una respuesta antioxidante del hospedero,
una estrategia para afrontar el incremento de temperatura
(Lifian-Cabello et al. 2010, Madeira et al. 2015), cuando la
proliferacion de dinoflagelados y la fotosintesis se acelera
(Coles y Jokiel 1977, Patthanasiri et al. 2022). Este efecto se
observo con la reduccion del 50% de las células de endosim-
biontes durante las temperaturas calidas (Fig. 5a), como una
respuesta del hospedero para regular la actividad del endosim-
bionte. La temperatura fria reduce la fotosintesis y la trasloca-
cion de fotosintetatos, debido a una reduccion en el desarrollo
del fotosistema II (Saxby et al. 2003), subsecuentemente
asociada a una disminucion de la concentracion de Cl a (Roth
et al. 2012, Rodriguez-Troncoso et al. 2014). No observamos
reducciones en la concentracion de Cl a durante las tempera-
turas mas frias o calidas registradas, lo cual muestra que tanto
el hospedero como el endosimbionte poseen una alta termoto-
lerancia (Fig. 5b). No obstante, la alta densidad de endosim-
biontes en la temporada fria indica que el hospedero permite

TSM (°C)

Ene Feb Mar Abr May Jun Jul Ago Sep Oct Nov Dic
—2022 —2023 ---- Histdrico |

Figura 4. Promedio histérico + desviacion estandar de los datos
satelitales de la temperatura superficial del mar (2002-2024)
en Bahia de los Angeles, Golfo de California. Las lineas roja y
anaranjada hacen referencia a los afios de recoleccion. Las flechas
negras denotan el mes en que se realizé el muestreo.
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Figura 5. Efecto de la temperatura de la superficie del mar (TSM) en los indicadores fisioldgicos. Densidad de endosimbiontes (a), concen-
tracion de clorofila a (Cl @) del endosimbionte (b), contenido total de lipidos (¢). Los valores representan la media + desviacion estandar.

la proliferacion de dinoflagelados para compensar la baja
traslocacion de fotosintetatos para suplir sus reservas ener-
géticas. Esto es consistente con lo reportado para Pocillopora
verrucosa del Pacifico Oriental sujeto a estrés por frio
(Rodriguez-Troncoso et al. 2014). En poblaciones naturales,
este patron también fue observado en Acropora damicornis y
P. damicornis en Tailandia (Jandang et al. 2022) y en el cones-
pecifico tropical de P. panamensis (Martinez-Castillo et al.
2020) en donde la Cl a de dinoflagelados disminuyd en
temperaturas mas frias, a pesar de que el nimero de células
endosimbiontes incrementd en el hospedero.

Se ha documentado en diferentes estudios una correlacion
positiva entre la densidad de endosimbiontes y nutrientes,
especialmente con el nitrogeno inorganico (Marubini et al.
1996, Nalley et al. 2023, Zhang et al. 2023). Martinez-Fuentes
et al. (2022) reportaron un incremento en la concentracion de
nitratos (13 + 5 pM) en comparacion con la temporada calida
(2 £ 1.5 uM) cerca de Isla La Llave durante la temporada fria
durante un monitoreo de 2 afios en BLA. Si consideramos la
correlacion positiva entre la densidad de endosimbiontes y los
nutrientes en diferentes especies coralinas, otra explicacion
para las variaciones temporales de la densidad de endosim-
biontes podria estar relacionada con la fluctuacion natural de

nutrientes en BLA. No estimamos la concentracion de nutrientes
en la columna de agua durante los muestreos para evaluar lo
anterior. Sin embargo, los datos de clorofila satelitales (Fig. 2¢)
mostraron una alta variacion y condiciones eutroficas en ambos
afios. El suministro continuo de nutrientes podria mejorar la
proliferacion de endosimbiontes en el hospedero.

En una escala local, observamos que la densidad de endo-
simbiontes (célula-cm™) fue 5 veces mayor comparada con
la reportada para el conespecifico tropical de P. panamensis
(Martinez-Castillo et al. 2020, Santiago-Valentin et al. 2023),
pero con una menor concentracion de Cl a (Table 1). Ademas,
el K490 indica que BLA posee una turbidez 5 veces mayor en
comparacion con los sitios tropicales en donde se distribuye el
conespecifico tropical de P. panamensis (Rodriguez-Troncoso
et al. 2023) debido a la alta concentracion de materia organica
particulada que rapidamente atentia la luz (Devlin et al. 2008).
Los corales responden de diferentes maneras a las condiciones
de luz limitadas; por ejemplo, el hospedero puede inducir la
proliferacion celular del endosimbionte, el cual también puede
incrementar sus pigmentos fotosintéticos (Hoegh-Guldberg y
Smith 1989, Fagoonee et al. 1999, Titlyanov et al. 2001, Titl-
yanov et al. 2002). Los endosimbiontes dinoflagelados pueden
absorber energia solar a diferentes longitudes de onda en el
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espectro de luz. Mientras la Cl a absorbe luz a ~680 nm, otros
pigmentos, como la peridinina, absorben un rango mas amplio
del espectro (~450-550 nm) (Roth 2014). De esta forma, la
turbidez persistente en el area de estudio y la baja penetra-
cion de ondas de longitud corta podrian explicar la ligera
variacion que se observo en la Cl a y resalta el papel de los
pigmentos accesorios en la fotoaclimatacion de los dinoflage-
lados. Asimismo, nuestros resultados revelaron que la regu-
lacion de endosimbiontes por parte del hospedero posee un
papel importante en la fotoaclimatacion de P. panamensis a
condiciones turbias.

La fuente primaria de energia en los corales que habitan
condiciones oligotroficas es la luz solar; la fotosintesis es
realizada por los endosimbiontes, los cuales traslocan por
encima del 90% de los fotosintetatos al hospedero (Muscatine
y Hand 1958, Trench 1971, Falkowski et al. 1984, Oku et al.
2003). Los cambios estacionales afectan los presupuestos
energéticos de poblaciones coralinas naturales de Goniastrea
aspera, Acropora millepora y el conespecifico tropical de
P. panamensis (Tabla 1), los cuales muestran un alto conte-
nido de lipidos en los meses mas frios en comparaciéon con
los meses calidos (Yamashiro et al. 2005, Conlan et al. 2020,
Martinez-Castillo et al. 2020, Santiago-Valentin et al. 2023),
debido a que el endosimbionte contribuye a mas del 50% de
los lipidos totales del holobionte, como se ha demostrado en
Acropora hyancithus (Zhang et al. 2023). La contribucion de
lipidos del endosimbionte al coral podria ser un patron general
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en corales, puesto que se ha reportado una correlacion posi-
tiva entre la densidad de células endosimbiontes y el contenido
de lipidos en al menos 8 especies coralinas (Yamashiro et al.
2005). No obstante, no observamos una pérdida de lipidos en
la temporada calida, a pesar de que hubo una disminucion del
50% de células endosimbioticas, lo cual sugiere una fuente de
energia alterna que contribuy6 a la biosintesis de lipidos, tal
como la heterotrofia, un mecanismo utilizado principalmente
por corales en zonas templadas (Ferrier-Pagés et al. 2011).
Por otro lado, la actividad reproductiva puede reducir
también el contenido de lipidos en corales, aproximadamente
entre 10% y 40% debido a la maduracion de los huevos que
son ricos en lipidos (Oku et al. 2003, Viladrich et al. 2016,
Viladrich et al. 2017, Conlan et al. 2020). Porites panamensis
es un coral gonocdrico incubador que tiene actividad repro-
ductiva durante todo el afio, con su mayor pico durante las
temperaturas mas calidas (Glynn et al. 1994, Carpizo-Ituarte
et al. 2011, Santiago-Valentin et al. 2023); sin embargo, las
condiciones locales en donde habite pueden modificar sus
patrones reproductivos (Santiago-Valentin et al. 2018). A
pesar de que no hay datos de la maduracion de gametos o la
presencia de larvas de P. panamensis en BLA, se ha repor-
tado una alta tasa de reclutamiento durante los meses de
alta temperatura, principalmente, entre agosto y noviembre
(Tejada-Begazo et al. 2022), lo que sugiere un incremento de
la actividad reproductiva. Aunque colectamos en la tempo-
rada calida en ambos afios, cuando los lipidos presuntamente

Tabla 1. Comparacion de las condiciones ambientales en tres sitios del Pacifico mexicano en donde habita Porites panamensis y los indicadores
fisiologicos evaluados en este estudio. TSM: temperatura superficial del mar; K490: coeficiente de atenuacion difusa; Cl a: clorofila a; COP:

carbono organico particulado; TS: tejido seco.

Bahia de los Angeles Islas Marietas Oaxaca
Variable (29°N) (20°N) (15°N)
TSM 22.2+5.6 28.7+2.2 283 +£2.11
K490 04+0.2° 0.08 £8.8 x 107 0.13+1.0Y
Con(.i1c10nes Cla 45+£52" - -
ambientales
Nitratos 4+41% 0.36 + 0.6 -
cop 403.3+132.2" - -
Densidad de
endosimbiontes 26+1.3" 0.4 +0.04* 02+0.17
(células-cm™)
Indicador Cla 1.7+1.0 334456 26.5+12.5
fisiologico (pg-cell ) (ng-cell ) (pg-cell )T
Contenido total
de lipidos (g de 0.32+0.15" 0.2 £0.03* 0.22+0.1Y

lipido-g™!' TS)

“Este estudio, 'Martinez-Fuentes et al. (2022), *Martinez-Castillo et al. (2022), SRodriguez-Troncoso et al. (2023), "Santiago-Valentin et al.

(2022).
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son invertidos en la produccion de gametos, no observamos
una disminucion del contenido total de lipidos (Fig. 5c).

Se ha revelado con andlisis de is6topos estables que los
corales (Porites spp., Platygyra spp. y Pocillopora spp.) incre-
mentan la actividad heterotrofica en ambientes turbios (Fox
et al. 2018, Travaglione et al. 2023) y que pueden alimentarse
de plancton con tamafios desde picoplancton a mesoplancton
(particulas de 0.2-1,000 um de tamafo), que contribuye
~15-35% de los requerimientos metabolicos diarios que
requiere una colonia sana (Houlbréque y Ferrier-Pages 2009).
Ademas, Anthony (2006) observo que las colonias coralinas
que habitan en agua turbia tienden a incrementar hasta 4 veces
el contenido total de lipidos en contraste con sus contrapartes
en agua clara. En este sentido, observamos una alta fluctua-
cion de Cl a y de COP en el tiempo (Fig. 2c, d), lo cual repre-
senta una fuente potencial de alimento para P. panamensis
que podria contribuir a la biosintesis de lipidos. Si el coral
P. panamensis incrementa su alimentacion heterotrofica, esto
podria compensar las posibles pérdidas lipidicas causadas por
la reduccion de densidad de endosimbiontes o la inversion de
lipidos a la actividad reproductiva durante la temporada calida.

Los corales pueden ser autotroficos, heterotroficos o
mixotroficos, cada estrategia esta relacionada con su tole-
rancia térmica. La mixotrofia, la obtencion de nutrientes de
los fotosintentatos y heterotrofia, estd bien documentada en
corales y se sugiere que es la estrategia nutricional mas exitosa
(Houlbréque y Ferrier-Pages 2009, Viladrich et al. 2017,
Sturaro et al. 2021). Conti-Jerpe et al. (2020) observaron que la
estrategia nutricional estd altamente relacionada a la tolerancia
coralina; por ejemplo, los corales autotroficos (e.g., Acropora
samoensis, A. pruinuosa y Goniopora lobata) fueron los
menos tolerantes al estrés térmico, mientras que los corales
mixotroficos y heterotroficos (e.g., Porites spp., Pavona spp.,
Turbinaria spp. y Platygyra spp.) fueron notablemente mas
termotolerantes (Conti-Jerpe et al. 2020). A pesar de que noso-
tros no establecimos las vias nutricionales de P. panamensis
en BLA, nuestras observaciones de su tolerancia térmica nos
permiten realizar la hipotesis de que esta especie es mixotro-
fica, lo cual podria explicar su habilidad para aclimatarse y su
éxito en condiciones ambientales subdptimas.

CONCLUSIONES

Este estudio demuestra la alta plasticidad fenotipica de
P panamensis a través de la adaptacion local a condiciones
de luz limitadas y eutréficas, con amplias fluctuaciones de
TSM. Nuestros resultados resaltan el papel del hospedero a
través de una induccion para la proliferacion de células endo-
simbioticas, lo cual representa un mecanismo de fotoaclima-
tacion que mejora la obtencion de energia. Asimismo, los
resultados sugieren que P. panamensis exhibe una respuesta
estacional a las condiciones limitadas de luz en BLA, lo cual
resulta en el incremento de 5 veces mas células endosimbio-
ticas en general. Por otro lado, nuestras observaciones indican
una prevalente condicidon de turbidez y productividad que
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podria promover una estrategia mixotrofica en P. panamesis,
la cual puede compensar las pérdidas lipidicas durante los
meses mas calidos debido a la disminucion de endosim-
biontes y al incremento en la actividad reproductiva. Ademas,
las areas de surgencias presentes en la region podrian proveer
un refugio ante los eventos de anomalias térmicas; sin
embargo, son necesarios mas estudios para poder confirmar
esto. Asimismo, futuros estudios deben caracterizar otros
pigmentos de los dinoflagelados simbiontes que podrian ser
benéficos en ambientes turbios. Analisis isotopicos y mole-
culares, tales como RNA-seq, son necesarios ya que podrian
permitirnos confirmar la mixotrofia del coral P. panamensis 'y
descubrir los mecanismos celulares fundamentales que estan
involucrados en la aclimatacion y resistencia de esta especie.
Este estudio contribuye al entendimiento de la fisiologia de
P. panamensis bajo condiciones subdptimas, y sugiere que la
mixotrofia es una estrategia fundamental para la amplia tole-
rancia de P. panamensis. Finalmente, resalta la importancia
de estudiar el efecto de las estrategias nutricionales en otras
especies coralinas para afrontar el efecto de impactos clima-
ticos locales, regionales y globales.
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