
R

d
e
a
g
d
(
c
S
h
D
b

P

A

k
b
d
z
c
b

1
l

Disponible  en  www.sciencedirect.com

Revista Mexicana de Biodiversidad

www.ib.unam.mx/revista/
Revista Mexicana de Biodiversidad 87 (2016) 417–426

Ecología

Distribución y diversidad de dinoflagelados simbióticos en corales
pétreos de la costa de Oaxaca, Pacífico de México

Distribution and diversity of symbiotic dinoflagellates in stony corals off the coast of Oaxaca,
Mexican Pacific

Mariana Walther-Mendoza a,d, Héctor Reyes-Bonilla a,∗, Todd C. LaJeunesse b

y Andrés López-Pérez c

a Departamento Académico de Biología Marina, Universidad Autónoma de Baja California Sur, Carretera al sur, km. 5.5,
23080, La Paz, Baja California Sur, México

b Department of Biology, Pennsylvania State University, University Park, Pensilvania, Estados Unidos de América
c Laboratorio Ecosistemas Costeros, Departamento Hidrobiología, Universidad Autónoma Metropolitana-Iztapalapa, San Rafael Atlixco 186,

Col. Vicentina, 09340, Ciudad de México, México
d Programa de Pesca Sustentable, Sociedad de Historia Natural Niparajá, A.C., Revolución de 1910, Núm. 430, 23020, La Paz,

Baja California Sur, México

Recibido el 5 de agosto de 2015; aceptado el 11 de noviembre de 2015
Disponible en Internet el 27 de mayo de 2016

esumen

Los corales arrecifales están asociados a dinoflagelados simbiontes —zooxantelas— que proveen alimento a su hospedero. Para la costa occidental
e México hay limitada información sobre este tipo de mutualismo y el objetivo del trabajo fue caracterizar las poblaciones de zooxantelas presentes
n corales de la costa del estado de Oaxaca. Se recolectaron muestras de 3 géneros de coral: Pocillopora, Pavona  y Porites, en 6 localidades y

 distintas profundidades. Se extrajo ADN de las microalgas y se amplificó la región ITS2 para identificar los clados mediante electroforesis en
el de gradiente desnaturalizante. Se identificaron 7 tipos de zooxantelas pertenecientes al clado C y uno del D, evidenciando que en Oaxaca la
iversidad es alta comparada con otras regiones del Pacífico mexicano. La mayor variedad de Symbiodinium  se encontró en el género Porites
gonocórico), seguida de Pavona  (hermafrodita) y, por último, Pocillopora  (de frecuente reproducción asexual y en el cual todas las especies y
olonias albergaron zooxantelas D1), lo que indica una relación entre la diversidad genética de las microalgas y el modo de reproducción coralino.
e observó aislamiento genético por distancia, composición variable de simbiontes por localidad y la presencia de clados privados; ello apunta
acia un flujo genético relativamente limitado de Symbiodinium  en la región.
erechos Reservados © 2016 Universidad Nacional Autónoma de México, Instituto de Biología. Este es un artículo de acceso abierto distribuido
ajo los términos de la Licencia Creative Commons CC BY-NC-ND 4.0.
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bstract
Reef corals are associated with symbiont dinoflagellates —zooxanthellae— which provide food to its host. There is limited information about this
ind of mutualism in the western coast of Mexico, and thus the objective of this paper was to characterize the zooxanthellae populations maintained
y corals at the coast of the state of Oaxaca. Samples of 3 coral genera were taken: Pocillopora, Pavona  and Porites, at 6 locations and at different

fied to identify clades using denaturing gradient gel electrophoresis. Seven
 clade D, evidencing that in Oaxaca the diversity of zooxanthellae is high

ty of Symbiodinium  was found in the genus Porites  (gonochoric) followed
exual reproduction, and in which all species and colonies hosted type D1),
epths. Microalgal DNA was extracted, and the ITS2 region was ampli
ooxanthellae types were identified from clade C, and a single one from
ompared with other regions of the Mexican Pacific. The highest varie
y Pavona  (hermaphroditic), and finally in Pocillopora  (of frequent as
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which suggests a relationship between genetic diversity in the microalgae and the reproductive mode of the coral. Genetic isolation for distance
was observed, as well as a variable composition of symbiont type at each sampling location, and the presence of private clades; these findings point
towards a relatively limited gene flow of Symbiodinium  in the region.
All Rights Reserved © 2016 Universidad Nacional Autónoma de México, Instituto de Biología. This is an open access item distributed under the
Creative Commons CC License BY-NC-ND 4.0.
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Los arrecifes de coral se encuentran entre los ecosistemas
ás productivos y con mayor riqueza biológica del planeta. Jue-

an un papel ecológico y económico vital, ya que participan en
os ciclos biogeoquímicos globales, proveen zonas de crianza
ara peces e invertebrados, dan protección a la línea de costa

 abastecen a muchas poblaciones con bienes y servicios tales
omo alimento, posibilidades recreacionales y beneficios cultu-
ales (Done, Ogden, Wiebe y Rosen, 1996; Hoegh-Guldberg
t al., 2007; Peterson y Lubchenco, 1997). Los corales que
os forman se caracterizan por ser hipercalcificadores, ya que
xtraen cantidades masivas de carbonato de calcio del medio

 lo depositan en forma de esqueleto y, para lograr esto, se
alen de la relación simbiótica con dinoflagelados fotosintéticos
lamados zooxantelas (Stanley, 2003). Estos organismos viven
entro del endodermo del coral en densidades altas (superiores

 106 cél/cm2), y proveen más del 95% de los requerimientos
utricionales a la colonia hospedera mediante la translocación
ntracelular de los productos resultantes de la fotosíntesis, como
idratos de carbono y lípidos (van Oppen, 2007). También, las
icroalgas facilitan la asimilación y conservación del nitrógeno,

utriente limitante en estos ambientes (Muller-Parker y D’Elia,
997). Por su parte, el coral aporta a las zooxantelas sus produc-
os de desecho como nutrientes inorgánicos del metabolismo
ncluyendo amonio y bióxido de carbono, y, además, provee
n ambiente idóneo para la supervivencia del dinoflagelado
Sheppard, Davy y Pilling, 2009).

Para que se lleve a cabo la asociación entre la zooxan-
ela y el coral se requieren condiciones ambientales específicas
, por esto, la distribución del holobionte está limitada a la
ona eufótica de los trópicos (Veron, 2000). La disrupción
e estas asociaciones resulta en el fenómeno conocido como
blanqueamiento», que representa la pérdida parcial o total de
lgas simbióticas o pigmentos fotosintéticos, que resulta en un
squeleto de carbonato de calcio visible a través del tejido trans-
arente (van Oppen y Lough, 2009). Los corales se blanquean
n respuesta a una variedad de presiones ambientales como lo
on variaciones drásticas en la temperatura, baja salinidad y
ontaminación, entre otras (Glynn, 1996).

En las últimas décadas se ha visto un incremento tanto en
a frecuencia como en la intensidad de eventos de blanquea-

iento de coral, considerándose una de las principales amenazas
 los ecosistemas coralinos (van Oppen y Lough, 2009). Algu-
os efectos causados por esta manifestación son la disminución

n las tasas de crecimiento coralino y calcificación, y la muerte
el tejido del animal (Baker, Glynn y Riegl, 2008), factores que
fectan a largo plazo a la comunidad, ya que causan pérdidas en

n
e
b

; Pavona; Porites

a capacidad de las colonias para reproducirse y para competir
ontra otras especies. Como resultado, el arrecife se degrada, por
o que se vuelve menos productivo y disminuye, así, la calidad
e sus servicios ambientales (Veron et al., 2009).

El fenómeno del blanqueamiento ha incrementado el inte-
és en la biología de las zooxantelas en las últimas décadas.
xisten múltiples estudios fisiológicos, ecológicos y filogené-

icos de estos simbiontes, los cuales se han usado para ayudar
n su identificación y clasificación. Debido a la morfología sim-
le del dinoflagelado, se pensaba que había una sola especie
osmopolita llamada Symbiodinium  microadriaticum  Freudent-
al, 1962. Sin embargo, ahora se sabe que el género es muy
iverso (LaJeunesse, 2001). A nivel genético las zooxantelas se
ividen en 9 «clados» designados de la «A» a la «I» (Baker,
003; Fabina, Putnam, Franklin, Stat y Gates, 2012; Pochon,
ontoya-Burgos, Stadelmann y Pawlowski, 2006; Rowan y

owers, 1991); cada uno se diferencia en sus intervalos de
olerancia a factores ambientales y habilidad para habitar dife-
entes hospederos, hábitats, profundidades e intensidades de luz
Pochon et al., 2006; Stanley, 2003). Por lo anterior, la fisiología
el simbionte puede determinar en gran medida la susceptibi-
idad de algunos corales al estrés térmico, así como también
rindar resistencia a eventos de blanqueamiento (Iglesias-Prieto

 Trench, 1997; Rowan, Knowlton, Baker y Jara, 1997; Warner,
itt y Schmidt, 1996).

La diversidad del género Symbiodinium  y el grado de espe-
ificidad que existe con sus hospederos se conoce en diversos
ugares del mundo (van Oppen y Lough, 2009). Sin embargo,
n el Pacífico mexicano solamente se ha caracterizado el tipo de
imbiontes de corales residentes en el sur de la península de Baja
alifornia y en la bahía de Banderas (Iglesias-Prieto, Beltrán,
aJeunesse, Reyes-Bonilla y Thomé, 2004; LaJeunesse, Reyes-
onilla y Warner, 2007; LaJeunesse et al., 2008). Una de las
reas arrecifales más importantes en el Pacífico mexicano es la
osta de Oaxaca, por presentar una de las más altas riquezas
specíficas y abundancias de coral dentro del Pacífico oriental
ropical, así como por encontrarse junto al golfo de Tehuan-
epec, una importante zona de surgencias (López-Pérez et al.,
008; Reyes-Bonilla y López-Pérez, 1998). La región fue muy
fectada por el fenómeno de oscilación sureña El Niño de 1997-
998, cuando se documentó una mortalidad coralina superior
l 60% (Reyes-Bonilla, Carriquiry, Leyte-Morales y Cupul-
agaña, 2002), pero afortunadamente la recuperación arrecifal

a sido excelente (López-Pérez y Hernández-Ballesteros, 2004).
 partir de lo anterior, se consideró importante hacer un reco-

ocimiento de la situación actual de los simbiontes que se
ncuentran en la zona, por lo que el objetivo del presente tra-
ajo fue evaluar la composición y diversidad genética de los
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lados de Symbiodinium  presentes en corales pétreos de diver-
as localidades arrecifales de la costa de Oaxaca, en el Pacífico
ur mexicano, comparar su distribución en diferentes estratos
e profundidad, y determinar si existe relación entre la distancia
eográfica entre arrecifes y la distancia genética definida por las
nfracomunidades formadas por los clados.

ateriales  y métodos

La región de estudio comprende la porción central del litoral
el estado de Oaxaca; incluye 6 localidades: Mazunte, Ixtaca-
uite, La Mina, La Tijera, Bahía San Agustín y La Entrega,
odas con presencia de arrecifes coralinos (fig. 1). El área de
studio presenta un clima cálido subhúmedo con lluvias en
erano e invierno seco (Conanp, 2003; García, Vidal-Zepeda

 Hernández, 1990). De octubre a marzo, el golfo de Tehuan-
epec es afectado por chorros de viento intensos en dirección
orte-sur (∼15 a 20 m/s; Färber-Lorda, Lavín y Guerrero-Ruiz,
004), llamados «tehuanos», que provocan procesos de surgen-
ias (Pennington et al., 2006) y favorecen la mezcla de masas
e agua y el transporte de nutrientes hacia la superficie.

Las principales corrientes marinas que afectan la costa de
axaca son la contracorriente norecuatorial y la corriente cos-

era de Costa Rica (Kessler, 2006). La temperatura media del
ar es de 28.2 ◦C y el promedio de salinidad es de 34.5 UPS

Pennington et al., 2006). En la porción oceánica del golfo de
ehuantepec —fuera de la plataforma continental—, la concen-
ración superficial de nutrientes tiene valores de 2.9 �mol 1-1

ara nitratos, 0.2 �mol para fosfatos, 10.1 �mol para silicatos
 0.33 mg m-3 para clorofila (Pennington et al., 2006). El régi-
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igura 1. Área de estudio, con los sitios donde se llevaron a cabo los muestreos.
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en de mareas para el litoral oaxaqueño es mixto semidiurno,
on 2 pleamares y 2 bajamares diarias, aunque la fase de marea
ambia muy lentamente (Wyrtki, 1965). Finalmente, la profun-
idad media de la termoclina es de 60 a 80 m, que se incrementa
acia el sur del golfo de Tehuantepec (Fiedler, 1992; Lluch-Cota,
lvarez-Borrego, Santamaría-Del Ángel, Hernández-Vázquez y
üller-Karger, 1997).
Al igual que otras comunidades arrecifales del Pacífico tro-

ical mexicano, los arrecifes de Oaxaca son de franja. Las
structuras están bien consolidadas y se consideran entre las
ejor desarrolladas de México; ocupan hasta 34.7 ha (López-
érez, UAM-Iztapalapa, datos no publicados) en área y hasta 6 m
e espesor (Carriquiry, Cupul-Magaña, Rodríguez-Zaragoza y
edina-Rosas, 2001; Glynn y Leyte-Morales, 1997). El ensam-

laje coralino está compuesto básicamente por los géneros
ocillopora, Porites  y Pavona  (López-Pérez y Hernández-
allesteros, 2004); sin embargo, la variedad de especies es baja

 el paisaje arrecifal está dominado por Pocillopora  spp., que
s básicamente responsable de la construcción de los arrecifes.
xiste una zonación muy clara en la cual los pocilopóridos habi-

an en aguas someras —hasta 5 m— con un incremento gradual
e Pavona  y Porites  en áreas profundas (Carriquiry y Reyes-
onilla, 1997; Glynn y Leyte-Morales, 1997; Reyes-Bonilla y
eyte-Morales, 1998).

El trabajo de campo se llevó a cabo durante el mes de abril del
008 mediante buceo autónomo. Se obtuvieron de 12 a 45 frag-
entos de cada una de las 9 especies pertenecientes a 3 géneros

e coral: Pavona, Pocillopora  y Porites, con el fin de determinar
a composición de sus simbiontes. La identificación de las colo-
ias se efectuó a partir de criterios puramente morfológicos, y
on base en los caracteres diagnósticos y las imágenes provistas
or Cortés-Núñez y Guzmán-Espinal (1998); Hickman (2008);
etchum y Reyes-Bonilla (2001) y Veron (2000). Las muestras

ueron tomadas en 6 localidades y a varios niveles de profundi-
ad, procurando extraer por lo menos un ejemplar de cada género
ada 2 m (de 2 a 15 m). Se tomaron pequeños fragmentos de las
olonias (∼2 cm2 de superficie de tejido) con ayuda de un cincel

 un martillo. El material se colocó en viales de 1 ml y se pre-
ervó en alcohol absoluto. Las muestras fueron transportadas al
aboratorio Mueller, de la Universidad Estatal de Pensilvania,
ara su análisis genético.

El trabajo de laboratorio consistió en la extracción de ADN
e Symbiodinium  mediante el protocolo descrito por LaJeunesse
t al. (2003), utilizando un kit de purificación genómica Wizard
Promega®). Se utilizó el marcador genético ITS2, empleando
ebadores diseñados por LaJeunesse y Trench (2000). Para la
mplificación por PCR se utilizaron los siguientes criterios:
proximadamente 1 �l de ADN (previamente diluido en 200 �l
e agua estéril desionizada), se añadió a una mezcla fría
on 2.5 �l de DNTP, 2.5 �l de MgCL, 2.5 �l de solución
uffer, 18 �l de agua estéril desionizada, 0.25 �l del cebador

 «ITSIntfor» (5’GAATTGCAGA ACTCCGTG-3’); 0.75 �l
el B «ITS2CLAMP» (5’CGCCCGCCGCGCCCCGCGCC

GTCCCGCCG CCCCCGCCC GGGATCCATATGCT-
AAGTT CAGCGGGT-3’) (Sheffield, Cox, Lerman y Myers,
989), 0.13 �l de Taq ADN polimerasa recombinante y 18 �l
e agua desionizada para obtener un volumen total por tubo de
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5 �l de reacción. Esta mezcla se incubó en un termociclador
 95 ◦C por 3.30 min seguido por 20 ciclos (desnaturalización

 94.0 ◦C por 0.45 s; alineamiento a 60.0 ◦C por 0.40 s;
olimerización a 72.0 ◦C por 0.30 s), con una disminución de
◦C cada ciclo en la temperatura de alineamiento, y otros 15

 18 ciclos en las mismas condiciones, pero la temperatura de
lineamiento se mantuvo constante en 52 ◦C. El ADN total
e evaluó por electroforesis en gel de agarosa al 1% con una
oncentración final de bromuro de etidio de 2 �l, a un voltaje
onstante de 97 V durante aproximadamente 10 min.

Bajo luz ultravioleta se seleccionó el material de alto peso
olecular, evaluando la estructura de la banda. Para el presente

rabajo los productos de reacción fueron cargados en un gel de
% de acrilamida (a gradiente desnaturalizante del 45 al 80%,
l 100% consistía en 7 M de urea y 40% de formamida desio-
izada). Los productos de PCR fueron colocados en el gel con
olución de carga de ficol al 2% (ficol-400 2%, 10 mM Tris-HCL,
H 7.8, 1 mM EDTA, 1% de azul de bromofenol) y separados
or electroforesis durante 15 h a un voltaje constante de 150 V y
emperatura de 60 ◦C. Al término de la prueba, el gel fue teñido
n una solución de 2-3 �l de bromuro de etidio y 10 ml de buf-
er TAE 1X, incubándose en oscuridad total durante 25-35 min.
l gel se enjuagó con agua desionizada y fue transferido a una
aja de luz UV, donde fue observado y fotografiado. Se llevó a
abo una revisión visual de los geles que permitió una identifi-
ación de los clados de zooxantela por la posición de la banda
ás conspicua en el gel, ya que existe un patrón de migración

reestablecido para cada clado (LaJeunesse, 2001).
Para el análisis de resultados, se evaluó la similitud cualitativa

 cuantitativa entre las diferentes infracomunidades. En el pri-
er caso, se tomaron en cuenta los datos de presencia/ausencia

e los genotipos en cada localidad y, para el segundo, las abun-
ancias de cada genotipo a diferentes niveles de profundidad.
e hizo un análisis de bondad de ajuste (x2) para comparar las
recuencias observadas y esperadas de los clados a partir de la
ipótesis nula de una distribución homogénea entre las espe-
ies de coral, y otra similar para comparar entre los estratos de
rofundidad (Daniel, 2002).

Se calculó la distancia genética de Nei (1978) para cono-
er la similitud entre localidades con respecto a la composición
e los tipos de zooxantela, empleando como alelos los genoti-

os de cada individuo. Adicionalmente, se calculó la distancia
eográfica lineal entre las localidades de muestreo con ayuda
el programa Google Earth y, por último, se comparó la distan-

e
c
P

abla 1
species de corales hospederos analizados en el litoral de Oaxaca.

ospedero analizado Número

ocillopora elegans (Dana, 1846) 1 

ocillopora meandrina (Dana, 1846) 7 

ocillopora verrucosa (Ellis y Solander, 1786) 13 

ocillopora damicornis (Linnaeus, 1758) 32 

ocillopora eydouxi (Milne-Edwards y Haime, 1860) 15 

ocillopora capitata (Verrill, 1864) 11 

avona varians (Verrill, 1864) 6 

avona gigantea (Verrill, 1869) 30 

orites panamensis (Verrill, 1866) 24 
l número representa el tipo de ITS2 y la letra minúscula denota que existe un
arálogo característico de ADN.

ia genética de los clados contra la distancia geográfica entre
ocalidades, con el fin de determinar una posible relación de
islamiento por distancia.

esultados

Para el litoral de Oaxaca se encontraron 3 géneros y 9 especies
e coral (tabla 1). El género más común presente en todas las
ocalidades y profundidades fue Pocillopora  —que, además, fue
l más diverso con un total de 6 especies—, seguido por Pavona
on 2 especies y finalmente Porites  con solamente una. En las

 localidades muestreadas se registró un total de 8 genotipos
istintos pertenecientes a 2 de los principales clados dentro del
énero Symbiodinium: C y D (fig. 2). La mayor diversidad de
ymbiodinium  se encontró en Porites  (fig. 3), identificando 6
enotipos dentro de este género. De este último, el 51% de los

jemplares mostraron asociación con el simbionte C1x y el 17%
on el C122, mientras que todas las especies y ejemplares de
ocillopora  presentaron el genotipo D1. Finalmente, el 83%

 de ejemplares recolectados Profundidad de colecta (m)

7
2.6-9
4.2-10.2
2.6-12.1
4-9.9
3.5-8.8
7.5-8.7
5.2-15.3
5-13.8
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Tabla 2
Tipos de simbionte encontrados en cada localidad.

C C1w C121 C1c C122 C122a C1x D1 Tamaño de muestra Número total de simbiontes

Mazunte 2 10 12 2
Ixtacahuite 1 5 5 10 21 4
La Mina 1 1 4 11 17 4
La Tijera 4 1 3 1 12 21 5
San Agustín 1 2 3 

La Entrega 18 4 2 

C

Pavona Parites

C1x

C1w
C121

C122
C122a
C

C1c
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realizado en distintos lugares del mundo (LaJeunesse, 2002;
igura 3. Proporción de la diversidad genotípica de dinoflagelados simbiontes
n los géneros Pavona y Porites.

e las colonias del género Pavona  estuvieron asociadas con el
enotipo C1c y el 17% con el C (fig. 3). Los resultados indican
ue el genotipo D1 estuvo presente en todos los sitios debido a
u asociación con Pocillopora, mientras que los C122 y C122a
e identificaron una sola vez —en La Entrega—, y el C121 solo
n San Agustín (tabla 2).

El genotipo C se presentó en 3 localidades, pero asociado
 diferentes hospederos; en Ixtacahuite se observó en Pavona
igantea, en La Mina apareció en Porites  panamensis, y en La
ijera fue posible observar este tipo de simbionte en ambas
species. El número de muestras por sitio fue independiente
el número de genotipos identificados, sin mostrar una ten-
encia específica y sin favorecer a las localidades en las que
ubo un mayor esfuerzo de colecta. Por ejemplo, en La Entrega
e tomaron 45 muestras y se lograron identificar 4 genotipos,
ismo número que en La Mina, en donde solo se recolectaron

7 fragmentos de coral.
En cuanto a la composición de simbiontes en las localida-

es, la mayor diversidad se encontró en La Tijera y la menor
n Mazunte (tabla 2). La Mina e Ixtacahuite resultaron idénticas
ntre sí y muy similares a las de La Tijera, ya que esta se diferen-
ia de las anteriores solamente en la presencia de un genotipo
dicional, el C1w. Mazunte estuvo cercanamente relacionada
on las anteriores por compartir los genotipos D1 y C1x, que
ueron los únicos 2 simbiontes encontrados en esta localidad.
inalmente, las zonas más divergentes fueron San Agustín, que
ompartió genotipos con las anteriores, pero tiene uno exclusivo
C121), y La Entrega, donde aparecieron 2 genotipos que no se
resentaron en ningún otro sitio (C122, C122a; tabla 2).

Por otra parte, la composición de especies de simbiontes fue
ariable a lo largo del gradiente de profundidad. Los estratos
omeros (de 2 a 4 m) fueron idénticos entre sí y mostraron la
enor riqueza, mientras que las profundidades intermedias (de
 a 9 m) fueron similares entre sí y reflejaron la mayor riqueza.
or último, los estratos más profundos fueron los más distin-

os a los anteriores, e incluso entre sí mismos, y presentaron

L
r
S

17 23 4
21 45 4

na diversidad de simbiontes relativamente baja. Estas dife-
encias estuvieron estrechamente relacionadas con el tipo de
oral presente en cada estrato de profundidad. El género Poci-
lopora, dominado por el clado D, exhibió una propensión por
rofundidades que van de 4 a 8 m (tabla 3), y Pavona  apareció
rincipalmente de los 6 a los 10 m. La prueba de bondad de
juste mostró diferencias significativas en las proporciones de
os clados por estrato de profundidad en Pocillopora  y Pavona
x2 = 49.29, p < 0.001, g.l. 5; x2 = 27.3, p  < 0.001, g.l. 5). En
ontraste, Porites  tuvo una distribución más homogénea a lo
argo del gradiente de profundidad sin mostrar una preferen-
ia evidente hacia algún estrato, por lo que no se evidenciaron
iferencias significativas entre los rangos de profundidad de dis-
ribución de este género (x2 = 6.8, p > 0.005, g.l. 4). La mayor
iversidad de Symbiodinium  se encontró de los 8 a los 10 m, con
n total de 7 genotipos distintos a esta profundidad (tabla 3).

Los simbiontes con la mayor frecuencia de aparición fueron
os tipos D1 y C1c, los mismos que se encontraron exclusiva-
ente en Pocillopora  y Pavona. El genotipo D1 se encontró en

odos los estratos muestreados, pero fue más abundante en áreas
omeras por la dominancia del género Pocillopora  (tabla 3). De
cuerdo con el análisis de bondad de ajuste, solamente el sim-
ionte D1 exhibió diferencias significativas en sus frecuencias
cumuladas para los 2 estratos de profundidad (somero y pro-
undo; x2 = 15.12, p  < 0.001, g.l. 1). Para el resto, la prueba no
ostró diferencias, aun cuando el C122 se encontró exclusiva-
ente en el estrato profundo, lo cual indica que estos simbiontes

oseen amplios intervalos batimétricos, sin tener una preferencia
uy marcada hacia algún nivel de profundidad.
Los valores de la distancia genética entre las poblacio-

es de Symbiodinium  se encontraron entre 0.018 y 0.312
tabla 4). La menor diferenciación correspondió a las pobla-
iones de Mazunte-La Mina y Mazunte-San Agustín, mientras
os valores con mayor distancia genética se dieron entre La
ntrega-Mazunte y La Mina-La Entrega. Además, fue posible
bservar una relación positiva entre la distancia geográfica de
as localidades y la distancia genética entre las poblaciones de
ymbiodinium.

iscusión

En comparación con estudios de zooxantelas que se han
aJeunesse et al., 2003, 2004; LaJeunesse et al., 2008), los
esultados del presente trabajo indican que la diversidad de
ymbiodinium  en la costa de Oaxaca es relativamente alta, en
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Tabla 3
Frecuencias observadas de los tipos de simbiontes dinoflagelados a distintas profundidades y su frecuencia de aparición acumulada en 2 estratos: somero (0-7 m) y
profundo (>8 m).

Profundidades (m) C C1w C121 C1c C122 C122a C1x D1 Total

2-3.9 0 0 0 0 0 0 0 6 6
4-5.9 1 1 1 2 0 0 1 25 31
6-7.9 3 0 0 13 0 1 5 27 49
8-9.9 0 1 1 10 4 1 1 19 37
10-11.9 1 0 0 2 0 0 4 3 10
12-13.9 0 0 0 1 0 0 1 1 3
14 > 1 0 0 2 0 0 0 0 3
Total 6 2 2 30 4 2 12 81 139
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omero 4 1 1 15
rofundo 2 1 1 15

special dentro del género Porites, en el cual hubo 6 genotipos
iferentes en solamente 24 colonias muestreadas dentro de una
ranja costera relativamente corta (< 50 km). El género Pavona,
on 2 tipos de simbiontes, se comportó de forma similar a las
tras 2 regiones del Pacífico mexicano (LaJeunesse et al., 2003),
n donde este coral alberga 1 o 2 tipos de alga. Por su parte, Poci-
lopora, al solo tener clado D en Oaxaca, exhibió una diversidad
xtremadamente baja, ya que se analizaron más de 70 colonias
e 6 especies. El género se ha encontrado asociado a diversos
lados de simbiontes en el Pacífico (LaJeunesse et al., 2004;
agalon, Flot y Baudry, 2007).
En Oaxaca, el genotipo más frecuente fue el D1, ya que apa-

eció en todas las colonias muestreadas del género Pocillopora.
sta dominancia se observa también en otros lugares del Pací-
co mexicano (LaJeunesse et al., 2008; Paz-García, LaJeunesse,
hávez-Romo, Correa-Sandoval y Reyes-Bonilla, 2008), lo que

ndica que este genotipo es generalista a distintas profundidades,
 común en el oeste de las Américas. Se ha observado que, en
eriodos de estrés térmico, los corales que albergan simbiontes
ertenecientes al clado C han experimentado blanqueamiento
or alta temperatura, mientras que los del clado D se han man-
enido sanos (Baker, Starger, McClanahan y Glynn, 2004). Esto
leva a la suposición de que este último clado es más tole-
ante al estrés ambiental (Baker et al., 2004, Fabricius, Mieog,
olin, Idip y van Oppen, 2004; Mostafavi, Reza, Shahhosseiny,
oegh-Guldberg y Weng, 2007). Lo anterior ha sido demostrado

ediante la presencia del clado D en sitios con fluctuaciones

xtremas de temperatura, luz y salinidad (Ulstrup y van Oppen,
003), o bajo la influencia de material terrígeno y alta turbi-

d
(
r

abla 4
istancia genética entre infrapoblaciones de Symbiodinium en las localidades muestr
egritas).

Distancia geo

Mazunte Ixtacahuite La Min

istancia genética
Mazunte ----------- 7.83 8.41 

Ixtacahuite 0.132 --------------- 0.71 

La Mina 0.018 0.064 --------
La Tijera 0.087 0.111 0.073 

San Agustín 0.041 0.144 0.074 

La Entrega 0.312 0.139 0.285 
0 1 6 58 86
4 1 6 23 53

ez (Chen, Yang, Wei, Tsai y Fang, 2005; van Oppen, Palastra,
iquet y Miller, 2001). En este sentido, la presencia del clado

 en la costa de Oaxaca pudiera estar asociada con caracterís-
icas ambientales similares, pues la influencia de las surgencias
el golfo de Tehuantepec estacionalmente modifica las condi-
iones de productividad y temperatura (Lluch-Cota et al., 1997),
demás de que el aporte de sedimentos por ríos varía notable-
ente entre la época de secas y de lluvias (Granja-Fernández

 López-Pérez, 2008). Otra posible explicación de alta presen-
ia del clado D1 es que las especies del género Pocillopora  son
ermafroditas (Carpizo-Ituarte et al., 2011; Glynn et al., 1991),
demás de que se pueden reproducir de manera asexual por frag-
entación (Chávez-Romo y Reyes-Bonilla, 2007; López-Pérez,
ora-Pérez y Leyte-Morales, 2007). En estas condiciones, la

lta prevalencia de clones podría determinar la dominancia de
1.
Dentro del Pacífico oriental ocurrió un evento de blan-

ueamiento masivo resultado del fenómeno de calentamiento
el agua, provocado por la oscilación sureña de El Niño en
997/1998. En respuesta a lo anterior, en Panamá se observó
ue las colonias de Pocillopora  que albergaban simbiontes del
lado D se volvieron dominantes al aumentar del 26 al 61% en
recuencia para 2001 (Glynn, Maté, Baker y Calderón, 2001).
n México también fueron muy afectadas las comunidades
oralinas de Oaxaca, con una mortalidad de más del 60% (Reyes-
onilla et al., 2002), y en la actualidad el 100% de las colonias

e Pocillopora  albergan el clado D. A este respecto, Baker et al.
2004) proponen que lo anterior ocurre en corales que se están
ecuperando de un evento de blanqueamiento. Aunque no se sabe

eadas del litoral de Oaxaca y distancia geográfica (km) entre ellas (señalado en

gráfica

a La Tijera San Agustín La Entrega

32.57 34.92 46.72
24.70 27.06 38.89

---- 24.22 26.56 38.34
---------- 2.34 14.88
0.061 -------------- 12.70
0.185 0.174 --------------
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ué simbiontes se encontraban en las colonias coralinas antes del
vento, podría inferirse que lo observado en Oaxaca se debe a
a sobrevivencia diferencial de los corales portadores del clado
1, como fue propuesto por LaJeunesse et al. (2010) en todo el
acífico oriental. La ausencia de recolonización del clado C en
ocillopora  llama la atención, debido a que a nivel mundial el
énero se asocia principalmente con zooxantelas pertenecientes
l clado C (Magalon et al., 2007). Consideramos que, además
e la alta mortalidad causada por el evento de 1997-1998, el
fecto de filtro biogeográfico que genera la barrera del Pacífico
riental (Glynn y Ault, 2000) ha evitado migraciones de orga-
ismos del género Pocillopora  que sean portadores del clado C
rovenientes de otras regiones.

En los géneros Porites  y Pavona  se encontraron dinoflage-
ados simbiontes pertenecientes al clado C, el cual domina los
orales del océano Pacífico con más de 100 tipos distintos descri-
os hasta el 2004 (Pochon, LaJeunesse y Pawlowski, 2004), y es
l grupo de simbiontes que contiene el mayor número de varian-
es a nivel mundial (Knowlton y Rohwer, 2003; LaJeunesse,
002; LaJeunesse et al., 2003, 2004). En los corales pétreos de
axaca, el clado C se encontró representado por 7 diferentes
enotipos, de los cuales 5 se identificaron exclusivamente en
orites, otro se encontró exclusivamente en Pavona  y el último
e observó en ambos géneros (fig. 3). La presencia del clado C en
axaca puede tener una explicación histórica o evolutiva, pues
. panamensis  es especie hermana de Porites  colonensis  Zla-
arski 1990 del Atlántico, la cual alberga el clado C1 (Forsman,
unter, Fox y Wellington, 2006; LaJeunesse, 2002). Asimismo,
. gigantea  podría descender de especies del género que colo-
izó el Pacífico oriental durante el Plio-Pleistoceno desde el
acífico central (López-Pérez y Budd, 2009), en donde el clado

 es actualmente dominante.
Al comparar la diversidad genética de Symbiodinium  con la

strategia reproductiva de su hospedero en Oaxaca, fue posible
bservar una tendencia que indica que la reproducción sexual del
oral se asocia con una mayor diversidad de simbiontes, mien-
ras que la asexual se asocia con una menor diversidad de estos.
or ejemplo, la especie P.  panamensis, en la que se encontró la
ayor diversidad de simbiontes, se reproduce de manera sexual

 es gonocórica con fertilización interna (Carpizo-Ituarte et al.,
011). Este coral es incubador y tiene transmisión vertical de
ooxantelas, por lo que sus larvas plánulas adquieren sus sim-
iontes directamente de la colonia madre (Glynn et al., 1994). En
ste modo de transmisión, la selección natural ejercida sobre el
ospedero, una vez que sale de la colonia parental y se incorpora

 la vida libre, promueve de manera indirecta la diversificación
el tipo de simbiontes en las infracomunidades (Douglas, 1998;
oh, Loi, Carter y Hoegh-Guldberg, 2001), y esto podría estar

avoreciendo la variabilidad genética de las zooxantelas asocia-
as a este coral en la costa de Oaxaca. Por otra parte, Pocillopora
iene un solo clado (D1) y su modo de reproducción local es
rincipalmente por fragmentación, ya que López-Pérez et al.
2007) encontraron solo un recluta sexual en un año de mues-

reo en sustratos artificiales, mientras que Rodríguez-Troncoso,
arpizo-Ituarte, Leyte-Morales, Chi-Barragán y Tapia-Vázquez

2011) mostraron que pocas especies del género en Oaxaca
lcanzan la madurez de sus gametos. La reproducción asexual
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antiene la homogeneidad genética del holobionte y, por ello,
a posibilidad de variación de la zooxantela en el tiempo tiende

 ser mínima.
Un tercer caso lo presenta Pavona, que se ha registrado

omo hermafrodita; se reproduce sexualmente en un periodo
e primavera-verano y libera sus gametos a la columna de agua
n donde estos son fertilizados (Carpizo-Ituarte et al., 2011;
lynn et al., 1996; Santiago-Valentín et al., 2015). Este género

uvo una diversidad de simbiontes intermedia comparado con
orites y Pocillopora, y al mismo tiempo su estrategia repro-
uctiva representa un punto entre la fragmentación que presenta
ocillopora  y la incubación de larvas que lleva a cabo Porites.
inalmente, en el Caribe también es posible observar este patrón
e diversidad genética del simbionte con base en las caracte-
ísticas reproductivas del hospedero, y aquellas especies que
on gonocóricas e incuban sus larvas como Porites  astreoides
amarck, 1816 y Porites  furcata  Lamarck, 1816 poseen más
e 2 tipos de simbiontes, mientras que las que tienen fertili-
ación externa o son hermafroditas como Acropora  cervicornis
amarck, 1816 albergan un solo tipo de alga (LaJeunesse, 2002).

La composición de clados de Symbiodinium  en las 6 loca-
idades fue diferente, a pesar de que entre estas la distancia
o excede los 50 km. Esta diferenciación genética se puede
romover por la presencia de barreras que impidan un flujo
enético entre localidades, ya sean estas de tipo oceanográ-
co —dirección y velocidad de las corrientes, gradientes de

emperatura o salinidad—, ya sea que eviten el reclutamiento
arval —sedimentación, competencia por el sustrato—, ya sea
or actividades humanas —turismo, contaminación—. Respecto

 esto último, López-Pérez y Hernández-Ballesteros (2004)
bservaron que San Agustín ha tenido un menor impacto por
erturbaciones naturales que La Entrega, localidad que, además,
a tenido un mayor impacto turístico.

Se ha registrado que la distribución batimétrica de los cora-
es arrecifales puede ser dependiente del tipo de simbionte
ue albergan. Iglesias-Prieto et al. (2004) evidenciaron que,
n el golfo de California, los dinoflagelados del clado D que
abitan colonias de Pocillopora  verrucosa  —especie típica de
gua somera—, toleran mayor irradiancia que el clado C de
avona gigantea  —especie que normalmente se presenta a
ayor profundidad—, y esto podría explicar la zonación obser-

ada en Oaxaca, en donde el género Pocillopora  exhibió una
referencia por profundidades que van de 4 a 8 m, mientras
avona se encontró de los 6 a los 10 m. Cabe indicar también
ue Porites  tuvo una distribución más homogénea a lo largo de
a profundidad, sin mostrar preferencia por algún estrato, quizá
or su mayor variedad de clados que le permitan una mayor
olerancia a los cambios de iluminación.

En relación con el flujo genético, los resultados muestran
laramente que la distancia geográfica influye negativamente
obre la conectividad, ya que se observó que Ixtacahuite y La
ina tuvieron una composición de clados idéntica y son las

ocalidades más cercanas, mientras Mazunte y La Entrega son

as localidades más distantes y menos similares. En el caso de
os corales del Pacífico mexicano, Chávez-Romo et al. (2009)
bservaron la misma relación para las poblaciones de Pocillo-
ora damicornis, Paz-García et al. (2008) las documentaron
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ara Porites  panamensis  en el golfo de California y Saavedra-
otelo et al. (2011) para Pavona  gigantea. En la región de
axaca, cuando la distancia entre poblaciones de Symbiodi-
ium es mayor, el intercambio genético se vuelve muy limitado.
onsiderando la región completa del Pacífico mexicano, podría

nferirse que existe una clara estructura y distintos demes del
ismo tipo de zooxantela, y posiblemente exista baja conectivi-

ad entre poblaciones de Symbiodinium  de Oaxaca y del noroeste
e México.

Recientemente, Fabina et al. (2012) han reconocido que
os altos niveles de diversidad encontrados en corales y en
ymbiodinium resultan en un número potencialmente alto de
ombinaciones coral-simbionte con características funcionales
nicas. En el caso del presente estudio y como se indica en la
etodología, las especies de corales de la costa de Oaxaca fue-

on reconocidas siguiendo criterios morfológicos, por lo que las
ombinaciones coral-simbionte que se lograron reconocer están
asadas en la forma de la colonia y el tipo de clado. Estudios
uturos respecto a la identidad genética de las especies de cora-
es de la costa de Oaxaca permitirán determinar la diversidad de
os holobiontes presentes en la región. Finalmente, el presente
studio es el primero en documentar la asociación de Porites
anamensis con los clados C121, C122, C122a, C1w y C1x, lo
ue indica un cierto nivel de aislamiento de esta especie en la
egión. Este fenómeno puede explicarse porque aparentemente
a especie tiene poco tiempo larval de vida libre y sus larvas se
sientan a pocos metros de las colonias madre (Glynn y Ault,
000; Reyes-Bonilla y Calderón-Aguilera, 1994).
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