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RESUMEN

La especiacién por hibridacién y la introgresion adaptativa han sido reconocidas como
mecanismos promotores de biodiversidad en animales. En corales que presentan variabilidad morfoldgica,
se sugiere que las incongruencias filogenéticas son producto de procesos de hibridacion. Por ejemplo, en
el mar Caribe se detecté que Acropora prolifera contiene un haplotipo de cada uno de sus parentales (4.
cervicornis y A. palmata) y morfologia intermedia. Dada la evidencia de polifilia y parafilia, sumado
a la posibilidad de cruces interespecificos, se sugiere que la hibridacion tiene un papel importante en
la evolucién de este y otros géneros de corales. Asi mismo, se plantea que la evolucién de Acropora
se ha presentado en forma reticulada, promovida por la existencia de un syngameon. Sin embargo, en
algunos casos no se ha establecido el causante de la variabilidad morfolégica y genética, pues no ha
sido posible diferenciar entre procesos de hibridacion introgresiva y procesos tales como purificacion
incompleta del linaje, convergencia y polimorfismos ancestrales mantenidos por seleccion. Para evaluar
qué evidencia empirica hay de evolucién reticulada por hibridacién en corales, se realiz6 una revisién
de estudios publicados sobre morfologia y filogenética de especies con posibles eventos de hibridacion.
Igualmente, se revisaron los tipos de aislamiento reproductivo y se examinaron los resultados de cruces
interespecificos de especies que liberan sus gametos en sincronfa. Adicionalmente, se analizé el efecto de
la hibridacion sobre la diversidad coralina y la posible adaptacion de los corales a medios cambiantes en
el contexto de cambio climatico. En conclusidn, a la fecha no existe evidencia que constate especiacién
por hibridacién en corales. Por lo anterior, se hace necesario el uso de nuevas metodologias de next
generation, que faciliten la bisqueda de sefiales de hibridacién o introgresion y asi, poder determinar con
exactitud si la especiacion por hibridacion y/o la introgresién adaptativa son las fuerzas que promueven
la gran diversidad coralina.
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ABSTRACT

Reticulate evolution by hybridization in corals. Hybrid speciation and adaptive introgression
have been recognized as mechanisms promoting biodiversity in animals. For corals with high morphological
variation, hybridization is being considered as a possible explanation of phylogenetic incongruences. For
instance, in the Caribbean Sea, it has been shown that Acropora prolifera contains a haplotype from each
of its parents (4. cervicornis and A. palmata) and intermediate morphology. Because of the polyphyly and
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paraphyly, in addition to crosses between species, it is suggested that hybridization has an important role in
the evolution of Acropora and other corals. Moreover, it has been proposed that the evolution of Acropora is
in a reticulate pattern owing to a syngameon. Nevertheless, in some cases it has not been possible to state the
reason of morphological and genetic variation since it was not possible to differentiate between introgressive
hybridization and other process such as incomplete linage sorting, convergence and ancestral polymorphism
selectively maintained. To review the empiric evidence of reticulate evolution by hybridization in corals,
here, I reviewed published research on the morphologic and phylogenetic evidence of possible events of
hybridization. Additionally, I analyzed the reproductive barriers and the results of interspecific crosses of
species that synchronically spawn their gametes. Moreover, I reviewed the effect of hybridization on coral
biodiversity and a possible adaptation of corals under climate change. In conclusion, up today, there is no
evidence of hybrid speciation in corals. Thus, the use of new methodologies of next generation is needed as
a way to looking for hybridization or introgression signals in order to state whether hybrid speciation and/or
adaptive introgression are forces driving the great coral diversity.
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INTRODUCCION

El impacto del cambio climatico sobre la circulacién ocednica y el nivel
del mar ha ocurrido rapidamente, afectando ecosistemas altamente sensibles al
calentamiento global como los arrecifes coralinos (Hoegh-Guldberg et al., 2007).
La disolucién de las capas de hielo en los polos, por ejemplo, podria afectar la
velocidad de las corrientes marinas disminuyendo e incluso suspendiendo el
flujo ocednico (Hoegh-Guldberg et al., 2007). Dado que el comportamiento de las
corrientes ocednicas influye en los factores fisicoquimicos del medio marino, en la
dispersion de larvas (Veron, 1995) y en general en la abundancia y distribucién de
las comunidades del plancton (Hays ef al., 2005; Hoegh-Guldberg et al., 2007), el
cambio climético podria repercutir en la conectividad de las comunidades coralinas
y puede ser causal de cruces interespecificos (i. e. entre linajes de corales) (Hatta et
al., 1999; Marquez et al., 2002a; Levitan ef al., 2011).

La conectividad marina enmarca un cuadro de flujo genético entre las
especies, por lo tanto se ha reconocido que la evolucién reticulada estd implicada
en el origen y adaptacidn de los organismos (ver revisiones en Arnold y Fogarty,
2009; Boto, 2012; Swithers ef al., 2012). Procesos de hibridacién y transferencia
génica horizontal permiten la existencia de un patrdn reticulado, pues mantienen
linajes evolutivos con un mosaico genético. La importancia de la hibridacién y la
transferencia génica horizontal en la evolucién de nuevas especies se basa en que los
dos permiten la rapida adquisicion de elementos que favorecen la adaptacion de los
organismos a ambientes cambiantes (Seehausen et al., 2008; Arnold, 2010; Boto,
2012; Abbott et al., 2013). A la luz de los cambios que actualmente se presentan en
el océano, un proceso de divergencia por adaptacién basado en caracteres hibridos
seria potencialmente generador de nuevas especies o subespecies (Seehausen, 2004).
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A pesar de la controversia histérica sobre la importancia de la hibridacién como
un mecanismo importante de especiacién (Seehausen, 2004; Seehausen et al., 2008), se
ha reconocido que este proceso promueve la diversificacion tanto en plantas como en
animales (Mallet, 2005; Mavarez ef al., 2006; Baack y Rieseberg, 2007; Kuriiwa ef al.,
2007; Shigay Kadono,2007; Salazar et al., 2010; Eroukhmanoff et al., 2013a; Seehausen,
2013). Més atin, evidencia reciente demuestra que la introgresién de material genético
puede ocurrir en caracteres adaptativos facilitando la diseminacién de adaptaciones
existentes y nuevas (Anderson et al., 2009; Rieseberg, 2011; The Heliconius Genome
Consortium, 2012). Igualmente, la implementacién de nuevas metodologias moleculares
ha permitido la ratificacién de algunas hipdtesis de hibridacion y la desmitificacién de
otras (ver revisiones en Hedrick, 2013). Por ejemplo, ha sido posible evidenciar que la
hibridacién introgresiva ha permitido la adquisicién de caracteristicas inmunolégicas en
pinzones (Aves: Thraupidae) del género Chamarhyncus (Kleindorfer et al., 2014), la
diversificacion del color en mariposas Heliconius (Pardo-Diaz ef al., 2012) y el rdpido
desarrollo de resistencia a pesticidas en ratones (Song ef al., 2011).

Aunque en revisiones sobre hibridacién y evolucién reticulada abundan
los ejemplos con especies terrestres (Sudrez et al., 2007; Boto, 2012; Hedrick,
2013), también se reconoce que la hibridacién podria ser un mecanismo evolutivo
importante en especies de ambientes marinos (Willis et al., 2006; Lessios, 2007;
Arnold y Fogarty, 2009; Ladner y Palumbi, 2012). Se cree que la evolucién
reticulada deberia tener gran implicacion en la biodiversidad coralina (Veron,
1995), siendo un factor que posibilita la variabilidad morfoldgica entre las especies
(Vollmer y Palumbi, 2002; Miller y Van Oppen, 2003). El potencial evolutivo de
la hibridacién en corales, de ser significativo, tendria importantes implicaciones en
la conservacién de la comunidad coralina, dado que hibridos viables podrian ser
importantes reservorios de diversidad genética y facilitar la radiacién adaptativa
en un ambiente cambiante (Seehausen, 2004; Seehausen et al., 2008; Hasselman
et al., 2014). Esto es trascendental para los arrecifes coralinos dado que estos
ecosistemas promueven la biodiversidad marina, proporcionando un ambiente para
el desarrollo de un tercio de las especies de peces marinos, otros vertebrados y miles
de invertebrados (Hoegh-Guldberg et al., 2007; Bertness et al., 2014). Ademas, los
arrecifes de coral funcionan como barreras contra la accién del oleaje como agente
erosionador de playas, a la vez que soportan actividades socioecondémicas como la
pesca y el turismo (Wallace y Willis, 1994; Crabbe, 2007; Schlacher et al., 2007).
Por todo lo anterior, se hace necesario el estudio de la biodiversidad coralina a partir
de herramientas moleculares que permitan entender los mecanismos generadores
de su diversidad y que contribuyan a optimizar su conservacién (Odorico y Miller,
1997; Van Oppen et al., 2001; Marquez et al., 2002b; Vollmer y Palumbi, 2004).
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Actualmente se conoce que los procesos de hibridacién han contribuido a la
biodiversidad coralina en el género Acropora presente en el mar Caribe y en el Indo-
Pacifico (Vollmer y Palumbi, 2002; Richards et al., 2008). De igual forma, se sugiere
la presencia de un syngameon compuesto por un complejo de especies, en donde
la identificacién de especies coralinas cripticas de amplia distribucién geografica
permite estimar la dispersién de sus poblaciones (Ladner y Palumbi, 2012). En
cuanto a la transferencia génica horizontal (TGH) se ha reconocido que ademads de
promover diversidad en organismos terrestres (Boto, 2012), también participa en
la diversificacién de organismos marinos, generando adaptaciones y evolucién de
archeae, bacterias, cianobacterias, protistas y micromonas (Arnold y Fogarty, 2009).
Adicionalmente, se ha evidenciado intercambio de transposones en invertebrados
marinos filogenéticamente distantes pero espacialmente cercanos (Arnold y Fogarty,
2009). Recientemente se describid el primer caso de transferencia horizontal con
implicacién en la evolucién del genoma mitocondrial de metazoa, especificamente
en octocorales (Bilewitch y Degnan, 2011).

Entre los procesos que permiten la evolucién reticulada en corales, la
hibridacién es el mecanismo mas estudiado y dada la complejidad de eventos que
involucra, es el eje central de esta revisién. Esto no desconoce la importancia de la
TGH en la diversificacion y adaptacion de las especies; sin embargo, dado que no hay
suficientes estudios sobre este mecanismo en corales (excepto Bilewitch y Degnan,
2011), no se incluye en esta revisién. Para desarrollar la hipétesis de evolucién
reticulada por hibridacién, aqui se expone el contexto de corales syngameon y se
analiza la evidencia morfolégica y filogenética de posibles eventos de hibridacion.
Igualmente, se revisaron los tipos de aislamiento reproductivo y se examinaron
los resultados de cruces interespecificos de especies que liberan sus gametos en
sincronia. Finalmente, se analizé el efecto de la hibridacion sobre la biodiversidad
coralina y la posible adaptacion de los corales a medios cambiantes en el contexto
de cambio climaético.

Corales syngameon en la naturaleza

Las especies de coral son reconocidas generalmente por sus caracteres
morfolégicos, particularmente estructuras esqueléticas (Knowlton et al., 1997).
No obstante, es frecuente encontrar en corales escleractineos y octocorales que
las relaciones filogenéticas basadas en caracteres morfoldgicos difieren de las
filogenias moleculares (Hatta ef al., 1999; Van Oppen et al., 2001; Sanchez et al.,
2003; Ardila et al., 2012). Pese a estas diferencias, es claro que existen especies
coralinas con caracteristicas morfoldgicas propias, sin importar el flujo genético
que pueda presentarse ocasionalmente. Por ejemplo, 4. florida y A. nobilis son
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muy cercanas genéticamente, pero distantes morfoldgicamente, lo que sugiere que
no necesariamente linajes relacionados deben compartir similitudes morfolégicas
(Hatta et al., 1999). Tampoco es preciso indicar que grupos de especies similares
morfolégicamente constituyen grupos naturales, pues cuando se hacen forzamientos
de la genealogia a una topologfa monofilética basada en caracteres morfoldgicos, el
resultado difiere ampliamente del mejor arbol filogenético; esto ratifica que dichos
grupos de especies no son monofiléticos (Van Oppen et al., 2001).

En la naturaleza existen grupos de morfoespecies que se relacionan a
través de hibridacion frecuente u ocasional y no corresponden a unidades evolutivas
diferenciadas (Jiggins et al., 2008). Teniendo en cuenta que muchas especies de coral
comparten variacién genética con especies estrechamente relacionadas, el concepto
de especie filogenética basado en la monofilia no deberia ser aplicado a corales. Por
el contrario, para corales se ha sugerido un concepto de especie basado en el cluster
genotipico (Ladner y Palumbi, 2012); es decir, identificacién de una especie como
un grupo de individuos genéticamente distinguibles que presentan pocos o ningtn
intermedio cuando estdn en simpatria con otros clusters (Mallet, 1995). En el caso de
los corales, la circulacién superficial puede tener un amplio efecto en la conectividad
genética de las poblaciones coralinas, tanto asi, que puede generar un alto grado de
homogeneidad dentro de las poblaciones en un tiempo dado, asi como aislamiento
regional y heterogeneidad de las mismas en otro (Veron, 1995). Debido a la existencia
de grupos de morfoespecies en corales, varios autores (Veron, 1995; Van Oppen e?
al., 2001, 2002; Méarquez et al., 2002a; Vollmer y Palumbi, 2004) han sugerido con
base en evidencias de hibridacién el término syngameon, es decir, un complejo de
especies que pueden entrecruzarse, aunque estan diferenciadas ecolégicamente. En
estudios con algunos corales, otros invertebrados y plantas, se cree que a causa de
la presencia de syngameones en la naturaleza, es posible la existencia de patrones
reticulados en la evolucién de las especies (Sudrez et al., 2007). Cuando no existen
mecanismos de aislamiento reproductivo entre morfoespecies de un complejo, es
posible que se presente una sucesiva fusién y separacioén de las especies dentro de
cada syngameon; esto permite la formacién de un patrén de evolucion reticulada
dentro del cual nunca hay entrecruzamiento entre metaespecies (Figura 1). Los
corales del género Acropora han sido el grupo més estudiado para evaluar eventos
de hibridacién. Por lo anterior, esta revision se enfocara principalmente en ejemplos
con el género de corales Acropora.
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Figura 1. Diagrama del concepto de evolucién reticulada syngameon. Se observan grupos de
metaespecies con un grado de aislamiento reproductivo altamente flexible. Dentro de la metaespecie
A, existen periodos (TO, T2, T4) donde el alto flujo genético produce pocas especies bien definidas.
Sin embargo, hay periodos (T1 y T3), cuando la conectividad genética es baja, y se producen un mayor
nimero de complejos de especies poco definidas. Modificado de Veron (1995).

Analisis moleculares sugieren hibridacion en corales

A través de andlisis moleculares se pueden probar con rigurosidad eventos
de hibridacién en la naturaleza. Usando regiones especificas del ADN es posible
hallar informacién esencial sobre las relaciones filogenéticas entre especies y
estimar las contribuciones parentales a los hibridos (Beebee y Rowe, 2004; Lowe
et al., 2004; Mallet, 2005; Kuriiwa ef al., 2007; Meldgaarda et al., 2007; Price
y Muir, 2008). Sin embargo, se ha comprobado que los marcadores neutrales,
aunque pueden evidenciar flujo genético entre poblaciones e introgresién, no
son apropiados para probar de manera estricta una hipdtesis de origen hibrido.
Actualmente se recomienda usar loci que controlen los rasgos adaptativos
responsables de especiaciéon (Vollmer y Palumbi, 2002; Jiggins et al., 2008;
Salazar et al., 2008, 2010; Pardo-Diaz et al., 2012; The Heliconius Genome
Consortium, 2012).

La alta polifilia, parafilia y discordancia mito-nuclear entre hipdtesis
filogenéticas ha sido la metodologia més implementada para sugerir hibridacién en
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corales. A pesar de que gran parte de la literatura sobre procesos de hibridacion en
corales estd dirigida al género Acropora, también es posible evidenciar otros grupos
coralinos cuyo limite entre las especies no es claro. En el mar Caribe, por ejemplo,
el limite entre las especies del complejo Orbicella annularis —anteriormente
Montastraea, que incluye O. annularis, O. franksiy O. faveolata (Budd et al., 2012)—
ha sido un tema de gran controversia, pues a pesar de las diferencias en morfologia
y caracteristicas reproductivas entre especies, ocurre fecundacidn interespecifica en
un gradiente norte-sur (i. e. Bahamas-Panama) (Fukami et al., 2004). Esto, unido
a la evidencia molecular (i. e. AFLP, ITS y mtADN), sugiere que procesos de
hibridacién son el potencial causante del complejo O. annularis (Manfred y Veghel,
1994; Knowlton et al., 1997, Fukami et al., 2004). Ademads, la combinacién de
factores ambientales y genéticos aumenta la tasa de fecundacion intraespecifica y
de aislamiento reproductivo en el complejo O. annularis (Levitan et al., 2011). Por
tanto, las diferencias regionales en las similitudes genéticas de este complejo pueden
ser explicadas por la probabilidad de cruces interespecificos. Por otra parte, para
algunas especies incubadoras de gametos, como las seis morfoespecies del género
Madracis, no ha sido posible identificarlas como especies naturales. Aunque las
especies de este género presentan diferencias en morfologia, rasgos reproductivos
y tipo de simbiontes, hay evidencia de polimorfismos compartidos tanto para genes
nucleares (SRP54 y ATPSa) como mitocondriales (nad5S) (Frade et al., 2010).
Ademais, a partir de simulaciones de coalescencia se descarté que un proceso de
purificacién incompleta del linaje fuera el causante de la ambigiiedad encontrada
en las filogenias; esto sugiere que procesos de hibridacién introgresiva han sido
importantes en la evolucion del género Madracis (Frade et al., 2010). Similarmente,
para el género Platygyra se evidencié molecularmente (i. e. aloenzimas) intercambio
genético entre sus especies (Miller y Benzie, 1997).

El género Acropora en el mar Caribe esté representado por 4. palmata, A.
cervicornis y A. prolifera; en conjunto estas especies son conocidas como el grupo
A. cervicornis (Van Oppen et al., 2000) y se diferencian por la forma de crecimiento
de la colonia y preferencia de habitat, siendo 4. prolifera una especie con morfologia
intermedia entre las otras dos especies. Debido a la co-ocurrencia de los tres taxa en
el mar Caribe, se cree que A. prolifera es un hibrido de las otras dos especies pues,
ademds de su morfologia intermedia, los hibridos F, (i. e. primera generacién de
la progenie hibrida) contienen un alelo de cada uno de sus parentales en los genes
nucleares minicoldgeno, calmodulina y Pax-C (Van Oppen et al., 2000; Vollmer
y Palumbi, 2002). En cuanto a la informacién mitocondrial, se evidencia que los
cruces interespecificos ocurren en dos direcciones, es decir, que los hibridos reciben
material genético tanto de A. palmata como de A. cervicornis (Vollmer y Palumbi,
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2002). Otros estudios sobre el grupo 4. cervicornis encuentran sefial de introgresion
a partir del espaciador transcrito interno (ITS, por sus siglas en inglés), lo cual puede
ser otra evidencia del retrocruce de A. prolifera con A. cervicornis (Van Oppen et al.,
2000; Miller y Van Oppen, 2003; Vollmer y Palumbi, 2004).

La deteccién de eventos de hibridacién en Acropora en el Indo-Pacifico
ha sido posible a través del analisis del locus minicoldgeno que complementa
la evidencia de cruces interespecificos (Hatta et al., 1999). Otros estudios han
encontrado incongruencias entre las filogenias mitocondrial y nuclear que, unidas
a la ausencia de monofilia para muchas especies, se toman como evidencia de
hibridacién introgresiva o purificacién incompleta de linajes (Van Oppen et al.,
2001). En contraste, Nakajima ef al. (2012), con el uso de microsatélites y analisis
de genética poblacional, diferenciaron poblaciones simpatricas de A. digitifera y
Acropora sp.1 (especie criptica de 4. digitifera) presentes en diferentes localidades
de Japon. Este estudio sugiere que la polifilia y parafilia (encontrada con la regién
control del ADNmt) posiblemente se deban a especiacidn reciente y a polimorfismos
compartidos, y no a hibridacién introgresiva. La hibridacién seria poco probable
pues los eventos reproductivos para estas especies ocurren en épocas diferentes
(Nakajima et al., 2012).

En cuanto al uso de genes ribosomales para rastrear eventos de hibridacion,
se ha encontrado variacién en el ITS y en la regién 5.8S del ADNr, lo que indica
haplotipos compartidos entre las especies. En cinco especies del género Acropora
se comparten haplotipos entre A. cytherea y A. hyacinthus y entre A. valida y A.
longicyathus, lo cual puede deberse a cruces interespecificos. La presencia de
multiples copias en dichos genes ribosomales puede presentarse dada la naturaleza
de los mismos; sin embargo, mecanismos moleculares permiten la homogenizacién
de las secuencias variantes a través de evolucién en concierto (Liao, 1999). En el caso
de las cinco especies de Acropora mencionadas se cree que dicha homogenizacién
no se ha efectuado debido a eventos de hibridacion, pues estos disminuyen la tasa
de homogenizacién al causar rearreglos cromosomales (relocalizando las copias de
ADNTr en diferentes cromosomas) (Odorico y Miller, 1997; Marquez et al., 2003).
Ademds, dado que algunas especies del género Acropora muestran patrones de
sustitucion diferentes respecto a las especies parentales, se ha propuesto un patrén
de evolucién reticulada (Odorico y Miller, 1997; Muir et al., 2001; Coleman y Van
Oppen, 2008). Es importante aclarar que las hip6tesis filogenéticas basadas en genes
ribosomales pueden mostrar relaciones genealdgicas entre las especies, que no
necesariamente son fieles a la realidad. Por ejemplo, la presencia de pseudogenes en
topologias basadas en ITS puede verse reflejada como un aumento en la diversidad
de las secuencias cuando no es cierto; esto debido a que los pseudogenes son loci
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de ADNr no funcionales que han sido silenciados por procesos de dominancia
nucleolar luego de un evento de hibridacién. Vollmer y Palumbi (2004) estudiaron
el sistema de hibridacién en los Acropora del mar Caribe con genes ribosomales
(ITS) y encontraron que la sefial filogenética de procesos de hibridacién reciente es
oscurecida por polimorfismos ancestrales. Por lo anterior, se recomienda identificar
este tipo de copias antes de realizar cualquier andlisis filogenético (Odorico y Miller,
1997; Marquez et al., 2003).

Aunque los estudios de genética de poblaciones indican que los eventos
de hibridacién son poco frecuentes en escalas de tiempo ecoldgico (i. e. evolucién
adaptativa en pocas generaciones, ver Carroll ef al., 2007), podrian ser significativos
en una escala de tiempo evolutivo (i. e. los cambios adaptativos se presentan en
millones de afios) (Willis ef al., 2006). Esto facilitarfa la radiacién adaptativa que
actualmente se refleja en la alta diversidad coralina. No obstante, teniendo presente
la nueva evidencia sobre la hibridacién en Acropora del Caribe, en donde el hibrido
A. prolifera se presenta en igual o mayor abundancia que sus parentales, se podria
hipotetizar que la introgresién adaptativa estaria actuando en un tiempo ecolégico y
no s6lo en un tiempo evolutivo, como lo sugieren Willis et al. (2006).

Aislamiento reproductivo en corales

Entre los corales las especies incubadoras tienen la capacidad de almacenar
ovas no fertilizadas por varias semanas, lo que les permite tener periodos reproductivos
mas largos, aumentando la probabilidad de cruces interespecificos (Veron, 1995;
Hatta et al., 1999; Diekmann et al., 2001; McFadden y Hutchinson, 2004; Frade et
al., 2010). De igual forma, las especies que liberan gametos sincrénicamente tienen
gran potencial de hibridacién en la naturaleza, a menos que exista un mecanismo de
aislamiento reproductivo entre ellas (Babcock ef al., 1986; Veron, 1995; Hatta et al.,
1999). Dada la naturaleza boyante de los gametos de la mayoria de las especies de coral
y la liberacién de estos en forma masiva, sumado a las caracteristicas del ambiente
(temperatura, movimiento del agua, luz solar y lunar), se cumplen los requerimientos
para incrementar la fecundacién de los gametos. Por ejemplo, al ocurrir la liberacién
en la noche se reduce la mortalidad por depredadores que utilizan sefiales visuales;
por otro lado, del nivel de la marea dependera si la fertilizacidn se realiza in sifu o
si hay una mayor dispersion de los gametos (Harrison et al., 1984; Babcock et al.,
1986; Hayashibara ef al., 1993). Asi mismo, la sincronia en los tiempos de liberacién
de gametos, la distancia genética y factores del ambiente, son componentes que
inciden en las tasas de fecundacion dentro de las especies o en la aparicién de barreras
reproductivas entre especies (Levitan et al., 2011).
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Si poblaciones alopatricas presentan contacto secundario, las diferencias
genéticas entre ellas podrian ser compartidas si no existen barreras reproductivas y
muy seguramente generarfan una progenie (F)) hibrida fértil. Asi mismo, es posible
tener cruces interespecificos entre especies altamente relacionadas que se encuentran
en simpatria (Ladner y Palumbi, 2012). A pesar de esto, factores ambientales son
determinantes para la sobrevivencia de los hibridos (Palumbi, 1994; Edmands,
2002; Coyne y Orr, 2004; Mallet, 2005). Segun las caracteristicas de un habitat, el
aislamiento precigédtico puede estar dado por el comportamiento reproductivo, la
temporada de reproduccidn, la compatibilidad de gametos y la distancia espacial que
restringe el flujo genético més que por el aislamiento postcigético (Meldgaarda et
al.,2007). Este ultimo se define como la reduccién de fertilidad o viabilidad para los
hibridos, reflejandose en la aptitud de los individuos a causa de las incompatibilidades
genéticas entre estos (Jiggins y Mallet, 2000; Turelli ef al., 2001; Edmands, 2002;
Coyne y Orr, 2004; Mallet, 2005).

Algunos estudios en corales demuestran que los gametos pueden ser
compatibles entre especies (Szmant et al., 1997; Willis et al., 1997; Hatta et al.,
1999; Isomura et al., 2013) si las barreras reproductivas precigoticas son muy
débiles (Veron, 1995). Pese a esto, en experimentos de seleccidon de esperma se
observa una preferencia de los gametos por las especies mds relacionadas cuando las
barreras precigéticas son semipermeables, siendo este un mecanismo para mantener
los limites de las morfoespecies (Hatta et al., 1999). Por ejemplo, la especie A.
formosa-B no puede entrecruzarse ni con A. formosa-A ni con A. nobilis a pesar
de su alta similitud fenotipica. Segin esta evidencia, se cree que los hibridos no
son simples variantes morfolégicas de una especie, ya que existe una relacién
entre fecundacion especifica y tipos morfoldgicos. Sin embargo, Hatta et al. (1999)
evidenciaron fecundacién cruzada entre morfotipos 4. nasuta-A 'y A. formosa-A,
entre A. nasuta-C y A. nasuta-A, A. formosa-A, A. digitifera, entre A. digitifera y
A. formosa-A, entre A. digitifera 'y A. nasuta-A. Con base en estos resultados, Hatta
et al. (1999) sugieren que estan sucediendo procesos de hibridacién. Similarmente,
para el género Platygyra se han registrado cruces entre morfoespecies a una tasa
equivalente de nivel intraespecifico, produciendo larvas hibridas tan viables como
las de sus conspecificos lo cual revela discontinuidad entre los limites reproductivos
y morfoldgicos de este género (Miller y Babcock, 1997; Szmant et al., 1997; Willis
et al., 2006). En el mar Caribe la presencia simpatrica de A. palmata 'y A. cervicornis
y el sobrelapamiento en la liberacidon de gametos (Fogarty ef al., 2012) facilita la
ocurrencia de cruces interespecificos, permitiendo la existencia del hibrido A.
prolifera (Vollmer y Palumbi, 2002). A partir de cruces interespecificos en laboratorio
se encontrd que los hibridos A. prolifera son viables y la sobrevivencia en todos

258 Boletin de Investigaciones Marinas y Costeras ® Vol. 43 (2) » 2014



los estadios de vida fue igual e incluso mayor que la de sus progenitores (Fogarty,
2012). Se sabe que estos hibridos son aptos para reproducirse y tener retrocruces
con A. cervicornis (Van Oppen et al., 2000; Vollmer y Palumbi, 2002; Miller y Van
Oppen, 2003), pues los huevos de esta especie son mds compatibles con gametos
interespecificos y tienen mayor tiempo de viabilidad en la columna de agua que los
de A. palmata; esto es consistente con la evidencia molecular que refleja hibridacion
introgresiva unidireccional (el hibrido se cruza con A. cervicornis; Fogarty et al.,
2012; Vollmer y Palumbi, 2002).

En el Indo-Pacifico se cree que las especies A. cytherea, A. hyacinthus, A.
valida y A. longicyathus no han desarrollado completamente los mecanismos de
aislamiento reproductivo, por lo cual se sugiere que el patrén filogenético (i.e. ITS y
5.8s ADNr) que presentan es concordante con evolucién reticulada (Odorico y Miller,
1997). Adicionalmente, Marquez et al. (2002b) encontraron que cruces interespecificos
entre A. cytherea 'y A. hyacinthus en laboratorio fueron efectivos, aunque demostraron
que genéticamente (i. e. aloenzimas, intron Pax-C, region control del ADNmt) estas
especies son distintas (Marquez et al., 2002a, 2002b). Esta evidencia sugiere que
para estas especies los eventos de hibridacién en la naturaleza son poco frecuentes
(Marquez et al., 2002b). Por otra parte, Hatta et al. (1999) encontraron especies de
Acropora (A. digitifera, A. nasuta, A. formosa 'y A. nobilis) que presentan fecundacion
interespecifica y normalidad en el desarrollo de los embriones hibridos, siendo
posible la metamorfosis a pélipo. También se ha probado que pueden ocurrir cruces
interespecificos entre las especies del grupo 4. aspera (Van Oppen et al., 2002). Los
resultados de estos cruces sumados al solapamiento de la época reproductiva manifiesta
oportunidades claras para que se presenten eventos de hibridacién en la naturaleza.
Asi mismo, los andlisis moleculares (ITS) sugieren que eventualmente el hibrido 4.
pulchra F, puede cruzarse con el progenitor A. aspera evidenciando viabilidad del
hibrido e introgresién dentro del grupo. Esto es favorecido por cambios en el nivel
del mar, las corrientes ocednicas y por fallas en el sistema de reconocimiento ¢vulo-
esperma. En conclusién, las caracteristicas del grupo 4. aspera son consistentes
con una historia de evolucién reticulada (Van Oppen et al., 2001). Estos autores
proponen que algunas especies de Acropora estan filogenéticamente aisladas debido
a diferencias en el tiempo de liberacién de gametos; se cree que después del desove,
estos no permanezcan en densidades suficientes para ser fecundados aunque sean
viables, impidiendo el entrecruzamiento con especies que desovan horas més tarde.

Recientemente Isomura et al. (2013) realizaron cruces entre A. florida y A.
intermedia, con los cuales se evidenci6 que estas especies pueden formar hibridos
en dos direcciones (cualquiera de las dos especies dona los huevos). Sin embargo,
se encontrd que la fecundacién de gametos interespecificos se presenté una hora
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mads tarde que en cruces intraespecificos, aunque esto no se reflejé en diferencias
del tiempo de desarrollo de las larvas que alcanzaron el estadio de planula 24 horas
después. En cuanto a la especie que provee los huevos, se presentaron diferencias
significativas en la tasa de fecundacién y la sobreviviencia de las larvas, siendo mayor
cuando los huevos provenian de 4. florida, independientemente de si se trataba de
cruces intra- o interespecificos. Adicionalmente, se hicieron cruces entre 4. florida
con “int-flo” (colonia de morfologia intermedia entre A. florida y A. intermedia),
presentando altas tasas de fecundacién; por lo que se sugiere que esta colonia es un
hibrido de las dos especies y es apta para tener retrocruces por lo menos con uno de
sus progenitores (Isomura et al., 2013).

En latitudes altas, donde se presenta el género Acropora en sitios sin formacién
de arrecifes, la variacion morfoldgica interespecifica es una limitante para definir la
nomenclatura de las especies dominantes (Suzuki y Fukami, 2012). Suzuki y Fukami
(2012) estudiaron la especie A. solitaryensis, debido a su dominancia en sitios de
no formacién arrecifal alrededor de Japon. Esta especie presenta tres morfos: plato
solido (PL), tabla arborescente (AR) y un morfo intermedio (IM). En dicho estudio
se incorpord A. pruinosa, la cual tiene alta relacién genética con AR. Para identificar
si estos morfos son producto de variacidn intraespecifica o son especies diferentes, se
realizaron andlisis moleculares a partir del intrén minicoldgeno y de la regién control
del ADN mitocondrial; ademads, se hicieron cruces intra e interespecificos. La evidencia
molecular mostr6 que el morfo IM es una variante morfolégica de A. solitaryensis, y se
observo que el morfo AR estaba genéticamente diferenciado del morfo PL, este dltimo
detectdndose como una especie no descrita. La evidencia molecular fue respaldada por
los experimentos de cruces interespecificos, pues se hallé incompatibilidad de gametos
entre AR y PL, sugiriendo asi una barrera precigética que permite la diferenciacién
genética de estas dos especies. Asi mismo, se encontrd que los huevos de 4. pruinosa
podian ser fecundados en un 88% por los gametos de A. solitaryensis (AR), aunque los
cruces reciprocos tuvieron una baja fecundidad. Los resultados anteriores evidencian
la posibilidad de hibridacién en regiones donde no se presentan arrecifes coralinos.
No obstante, Suzuki y Fukami (2012) proponen que la tasa de hibridacién seria baja
debido a incompatibilidad unidireccional de gametos, aunque resaltan que en estas
localidades periféricas de la distribucién coralina la especiacidn por hibridacién no es
un fenémeno imposible. Si los autores tuviesen mas presente los tiempos de liberacién
de gametos (i. e. A. pruinosa libera gametos una hora antes que el morfo AR) y
realizaran ensayos evaluando el tiempo de viabilidad de los huevos de las dos especies,
podrian ratificar o desmentir compatibilidad gamética unidireccional y, a su vez, darle
mads soporte a la hipdtesis de una mayor frecuencia de cruces interespecificos (ver
Fogarty et al., 2012).

260 Boletin de Investigaciones Marinas y Costeras ® Vol. 43 (2) » 2014



En contraste con el ejemplo anterior, Wei ez al. (2012) evaluaron la hipdtesis
de que en hébitats con menor densidad coralina (i. e. la regién subtropical alrededor de
Taiwan, donde la comunidad coralina no forma un arrecife) aumenta la probabilidad
de cruces interespecificos (Willis et al., 2006). Acropora muricata, A. hyacinthus,
A. humilis y A. valida fueron las especies dominantes en la comunidad estudiada y
se evidencié que existe aislamiento precigético y poscigdtico. No hubo sincronia
suficiente en la liberacién de los gametos para que se efectuaran cruces interespecificos
en la naturaleza. Adicionalmente, ensayos de cruces interespecificos en el laboratorio
mostraron bajas tasas de fecundacién; en casos donde fue posible la obtencién de
embriones hibridos (4.58%), se detectd que estos fueron inviables. Dada la informacién
sobre el éxito de fecundacion interspecifica in vitro a través de regiones geogréficas
donde se encuentran ambientes con alta y baja diversidad coralina (revisado en Wei
et al., 2012), se sugiere que la hipétesis de mayor hibridacion en regiones periféricas
a zonas arrecifales, no es valida. No obstante, seria apresurado concluir si se cumple o
no la hipétesis propuesta por Willis ef al. (2006), ya que hay poca investigacioén sobre
mecanismos de aislamiento reproductivo que promueven la diversificacién de corales
en zonas marginales y, ademads, algunos estudios (e. g. Suzuki y Fukamim, 2012)
sugieren que en zonas de latitudes altas es posible que sucedan eventos de hibridacién.

Biodiversidad coralina por hibridacion

Aunque la hibridacién ha sido aceptada desde hace algunos afios como
un mecanismo de diversificacién en plantas (Ungerer ef al., 1998; Rieseberg et
al., 2003), su importancia como generador de variacién genética en animales esta
empezando a aceptarse y se reconoce su participaciéon en procesos de radiacién
adaptativa (Seehausen, 2004; The Heliconius Genome Consortium, 2012; Hedrick,
2013). A pesar de los registros sobre la aptitud baja de los hibridos con respecto a la
de sus parentales (i. . individuos hibridos estarfan impedidos para colonizar nuevos
nichos ecoldgicos) (Arnold y Hodges, 1995; Rice y Chippindale, 2002; Seehausen,
2004; Mallet, 2006; Demona et al., 2007), existe evidencia de que los hibridos
pueden llegar a ser linajes independientes y que la hibridacién puede contribuir a la
diversidad genética de las poblaciones naturales (Barton, 1996; Turelli et al., 2001;
Edmands, 2002; Hails y Morley, 2005; Ropiquet y Hassanin, 2006; Song et al.,
2011; Ladner y Palumbi, 2012; Pardo-Diaz et al., 2012; The Heliconius Genome
Consortium, 2012; Abbot et al., 2013).

Segtin el concepto bioldgico de especie, las especies se consideran como
poblaciones aisladas reproductivamente (Mayr, 1995; Coyne y Orr, 2004). Sin
embargo, investigaciones en corales proponen que, en la naturaleza, la hibridacién
representa la realidad de las especies, dandose en linajes estrechamente relacionados
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y muchas veces oscureciendo el limite entre ellas (Vollmer y Palumbi, 2002;
Miller y Van Oppen, 2003; Kuriiwa et al., 2007; Price y Muir, 2008). En diferentes
géneros de corales se han descrito relaciones filogenéticas y procesos de fecundacién
interespecifica (Odorico y Miller, 1997; Van Oppen et al., 2001; Uri y Ofer, 2002;
Hays et al., 2005; Stefani et al., 2008). Esta compatibilidad gamética entre congéneres
y la gran oportunidad de entrecruzamiento que existe en la liberaciéon de gametos
sincrénica se han considerado como evidencias de hibridacién en corales (Hatta et al.,
1999; Vollmer y Palumbi, 2002; Mallet, 2005; Abbott et al., 2013).

La hibridacién puede promover la divergencia de especies por dos vias.
Primero, reforzamiento, fortaleciendo el aislamiento precigdtico entre especies
cuando los hibridos no son viables (Servedio y Noor, 2003). Segundo, introgresién
de alelos favorecidos por seleccién de una poblacién a otra. La hibridacion
introgresiva se presenta cuando una especie A (donante) se cruza con una especie B
(receptora) y el hibrido resultante es viable para retrocruzarse con al menos uno de
sus parentales. De esta manera pueden introducirse simultineamente multiples sets
de alelos en una de las especies progenitoras. Como resultado, el flujo genético entre
las especies permite un intercambio de variables adaptativas de manera mas rapida
que en eventos de mutacién. Por lo tanto, hibridacién introgresiva es la forma mas
rdpida de transferir rasgos adaptativos de una especie a otra en corto tiempo. Este
tipo de hibridacién se conoce como introgresién adaptativa, teniendo importancia en
especiacion de taxa estrechamente relacionados (Abbott et al., 2013).

La especiacion por hibridacién puede generarse a través de dos procesos,
alopoliploide y homoploide. La especiacién alopoliploide es cuando la nueva
especie hibrida es el resultado de la duplicacién del nimero de cromosomas de sus
padres, pasando por un estado triploide estéril (los padres no tienen que tener el
mismo nimero de cromosoma base) (Kenyon, 1997; Linder y Rieseberg, 2004;
Baack y Rieseberg, 2007). Segtin informacién de mapeo cromosdmico se sabe que
existen reordenaciones cromosémicas considerables en el proceso de especiacion
alopoliploide. En este caso, se da aislamiento reproductivo instantdneo debido
a incompatibilidad genética entre regiones que no han estado compartiendo el
mismo background (Rieseberg y Noyes, 1998). En contraste, la especiacién hibrida
homoploide, se presenta cuando las especies parentales no difieren en el nivel de
ploidia y el aislamiento reproductivo se alcanza por la generacién de nuevos rasgos
que les permiten a los hibridos ocupar nichos distintos o usar sefiales distintivas
de reconocimiento (Rieseberg y Noyes, 1998; Buerkle et al., 2000; Gross et al.,
2003; Linder y Rieseberg, 2004; Baack y Rieseberg, 2007; The Heliconius Genome
Consortium, 2012; Bailey et al., 2013; Eroukhmanoff et al., 2013b).

Siendo la poliploidia un mecanismo de especiacion en plantas, Kenyon (1997)
estudi6 si podria ser un mecanismo citogenético involucrado en la diversificacion del
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género Acropora. Este autor encontrd que tres de las 20 especies incluidas en su estudio
eran poliploides (i. e. A. valida: triploide, 4. elseyi y A. ocellata: tetraploides), aunque
no discriminé si eran casos de alopoliploidia o autopoliploidia. Igualmente, Kenyon
(1994) encontré un alto éxito reproductivo para A. valida, a pesar de la supuesta baja
fertilidad de los individuos triploies. Estos hallazgos son concordantes con lo expuesto
por Van Oppen ef al. (2001) quienes registraron mas de dos alelos del intron Pax-C en
A. valida, validando este caso de poliploidia. Mas recientemente, Willis et al. (2006)
sugieren que dado el alto ntimero de especies poliploides (Kenyon, 1997) y la evidencia
de hibridacién (ver arriba), es posible que la existencia de hibridos poliploides sea comiin
entre las especies de Acropora en el Indo-Pacifico. No obstante, debido a la carencia
de estudios que brinden informacién cariotipica para el hibrido diploide A. prolifera, se
descarta hibridacién por poliploidia (Vollmer y Palummbi, 2002). Asi mismo, debido
a falta de evidencia de aislamiento reproductivo con uno de sus parentales (i. e. 4.
cervicornis), se ha sugerido que, aunque 4. prolifera es un hibrido, no es una especie
hibrida (Willis et al., 2006).

La evolucién reticulada puede presentarse tanto en corales liberadores de
gametos como en corales incubadores de larvas (Odorico y Miller, 1997; Hatta et
al., 1999; Van Oppen et al., 2001). En el Indo-Pacifico se han hecho cruces entre
especies del género Acropora encontrando que las tasas de fecundacién son variables
en cuanto a la especie que dona los huevos. Igualmente fue posible hacer un
seguimiento de las larvas, las cuales se desarrollaron normalmente hasta convertirse
en polipo con la misma frecuencia que los embriones de cruces intraespecificos.
Esto corrobora lo encontrado en las filogenias, pues el aislamiento reproductivo no
se ha desarrollado completamente entre algunas especies del género, permitiendo
la conectividad genética interespecifica. Por tanto, se cree que el género Acropora
no evoluciond a partir de un antecesor comun, sino a partir de la continua fusién
y separacion de las especies, como parte de un syngameon que se expresa Como
grupos de morfoespecies con la facultad de hibridar a través del tiempo, formando
un patrén reticulado (Veron, 1995; Odorico y Miller, 1997; Hatta et al., 1999;
Van Oppen et al., 2001). Para otros géneros (e. g. Alcyonium) se sugiere que las
relaciones filogenéticas entre especies indican eventos de evolucién reticulada, ya
que los polimorfismos en el espaciador transcrito interno 1 (ITS1) no permiten una
resolucion filogenética clara, siendo dificil de separar entre polimorfismo ancestral e
introgresiéon (McFadden y Hutchinson, 2004). Por otro lado, en especies del género
Platygyra se cree que la variacién genética y morfoldgica interespecifica podria
explicarse por evolucion reticulada (Miller y Babcock, 1997).

Hatta et al. (1999) realizaron el primer estudio que evidencia molecularmente
que la progenie de cruces interespecificos en Acropora es realmente hibrida. Dichos
autores hicieron cruces interespecificos (i. e. A. nasuta, A. digitifera, A. formosa, A.
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nobilis, A. florida) demostrando hibridacién diploide al analizar el gen minicolageno.
Igualmente, evidenciaron que los dos alelos de este gen hallados en los hibridos
fueron aportados por los parentales en forma mendeliana. En cuanto a 4. prolifera,
se ha encontrado que el hibrido F, es heterocigoto, conteniendo un alelo de cada
uno de sus parentales (4. palmata y A. cervicornis), evidenciando asf la ausencia de
poliploidia (Van Oppen ef al., 2000; Vollmer y Palumbi, 2002).

El método mds implementado para detectar eventos de hibridacién en corales
es la discordancia citonuclear de las topologias producidas por genes mitocondriales
y nucleares (Van Oppen et al., 2001) en donde se refleja que la especie hibrida
comparte alelos presentes en las especies parentales (Hatta et al., 1999; Vollmer
y Palumbi, 2002). No obstante, este es un procedimiento que debe realizarse con
prudencia, pues otros procesos diferentes a hibridacion (i. e. purificacién incompleta
del linaje, convergencia y polimorfismos ancestrales mantenidos por seleccion)
pueden establecer genealogias incongruentes y ser interpretados como introgresion
adaptativa (Linder y Rieseberg, 2004; Ropiquet y Hassanin, 2006; Hedrick, 2013). En
general, la forma de comprobar que la topologia obtenida es causada por introgresién
adaptativa serfa corroborar que el ancestro del grupo recipiente no presenta la
variante adaptativa; ya que esta debi6 ser introducida por un contemporaneo (i. e.
especie donante a través de introgresion). En caso de que el antecesor del donante
y del receptor compartan la misma variante adaptativa, significaria que la topologia
resultante se debe a polimorfismos ancestrales compartidos (ver Hedrick, 2013).
Es importante resaltar la diferencia entre hibridacién introgresiva y especiacién
por hibridacién, la primera al introducir rasgos adaptativos, facilita la divergencia
adaptativa y especiacion; por el contrario, especiacion por hibridacién se manifiesta
porque hay aislamiento reproductivo entre el hibrido viable y sus parentales. Esto
ultimo es dificil y, por tanto, se reconoce que este tipo de especiacion es rara en la
naturaleza (Abbott et al., 2013; Barton, 2013).

Es importante reconocer cudl es el proceso que promueve la generacidén
de las especies ;es introgresion adaptativa o es especiacién por hibridacién? Para
evidenciar especiacién por hibridacién se requiere identificar caracteristicas Unicas
que causan el aislamiento, sin olvidar que grandes mezclas gendémicas también
pueden ser un indicador importante del proceso (Abbott et al., 2013). En corales
no se han realizado estudios que comprueben especiacién por hibridacién; solo
se ha propuesto el rol de la hibridacién como un mecanismo promotor para la
diversificacion de las especies coralinas. Lo anterior se ha propuesto basdndose en
hechos tales como tiempos sincrénicos en la liberacion de gametos, en la existencia
de barreras reproductivas incompletas que posibilitan cruces interespecificos, en
evidencia molecular y en la alta variabilidad morfolégica.
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Importancia de la evolucion reticulada en corales ante el cambio climatico

Para sobrevivir a los cambios ambientales que se han presentado en los
ultimos afios, los corales requieren mecanismos que promuevan evolucién rapida
(Van Oppen et al., 2001; Buddemeier et al., 2004), asi como el potencial de
aclimatarse (plasticidad fenotipica) (Hughes, 2004). Aunque los corales han exhibido
sefiales de aclimatacion ante los cambios climaticos, se espera que la adaptacién en
el tiempo evolutivo tome cientos de afios, sugiriendo que la salud de los arrecifes
coralinos decline en tasas mayores a lo esperado (Hoegh-Guldberg et al., 2007).

La hibridacién es un mecanismo por el que se pueden favorecer cambios
evolutivos de forma rapida, ya que facilita el intercambio de adaptaciones preexistentes
y la radiacién adaptativa de las razas y especies cuando las condiciones ecoldgicas
permiten colonizar nuevos habitats (Hoegh-Guldberg, 1999). Segin la hipdtesis de
origen hibrido (Seehausen, 2004), la probabilidad de ocurrencia de radiacién adaptativa
incrementa cuando: 1) el genotipo de los hibridos no estd en desventaja ecoldgica con
respecto al de sus parentales, y 2) cuando las condiciones ecoldgicas promueven la
divisién del nicho en mas combinaciones de genes funcionales que los representados
por los genotipos de las especies parentales. Por otra parte, luego que el proceso de
radiacién ha progresado con dos o mds especies colonizadoras, facilitara la diversidad
ecoldgica ya que las condiciones de las metaespecies les permitiran hacer uso de los
recursos no usados previamente (Seehausen, 2004). Por lo tanto, el nimero de especies
y la diversidad funcional adquirida en la radiacién adaptativa no sélo depende de
la oportunidad ecoldgica y la variacién genética, sino también de la oportunidad de
hibridacién entre las especies de dicha radiacion. Esto es precisamente lo que expone
la hipétesis del syngameon para la creacién de diversidad funcional (Veron, 1995).
A su vez, procesos de introgresién eventualmente pueden permitir la combinacién de
adaptaciones que admiten mayores tasas de evolucion que en ausencia de la entrada de
variacién genémica por hibridacién (Seehausen, 2004; Mallet, 2007).

La mayor sobrevivencia y crecimiento de los hibridos en ambientes variables
sugiere su potencial para adaptarse a nuevos ambientes o medios extremos (Mallet,
2005, 2007). Tanto en el mar Caribe como en el Indo-Pacifico, Acropora muestra que no
solo la diversidad se debe a la formacién convencional de especies, sino posiblemente
a través de la generacién de morfotipos hibridos longevos (Odorico y Miller, 1997,
Marquez et al., 2002b; Miller y Van Oppen, 2003; Vollmer y Palumbi, 2004). En el
caso de las Acropora del mar Caribe, actualmente se conoce que la abundancia de los
hibridos F, 4. prolifera varia a lo largo de su distribucién geografica y que en algunos
sitios presentan densidades equivalentes o mayores que al menos una de sus especies
parentales. Esto demuestra que a pesar del gran declive que han sufrido las poblaciones
de Acropora en el Caribe, eventos de hibridacién pueden incrementar la diversidad
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genética, creando oportunidades para la evolucion adaptativa que contribuye al éxito
evolutivo del género. Podria decirse que la hibridacién no sélo aporta a la evolucién
coralina en una escala de tiempo geoldgico, sino que a su vez permite evidenciar
adaptaciones a nuevos ambientes en una escala de tiempo ecolégico.

CONCLUSIONES

Filogenias moleculares que evidencian polifilia, parafilia o discordancia
mitonuclear sugieren hibridacién en corales. Sin embargo, en algunos casos (e. g.
Van Oppen et al., 2001; McFadden y Hutchinson, 2004) no ha sido posible descartar
polimorfismos ancestrales como origen de haplotipos compartidos entre las especies.
Por tanto, se hace necesario utilizar nuevas metodologias y reevaluar aquellos casos
en que la evidencia molecular no permite diferenciar el rol de la hibridacién y otros
procesos evolutivos tales como purificacion incompleta del linaje, convergencia y
polimorfismos ancestrales mantenidos por seleccion.

La presencia simpatrica de congéneres, morfologias intermedias, sincronia en
la liberacién de gametos y la tasa de cruces interespecificos en el laboratorio son factores
claves que permiten inferir eventos de hibridacidn coralina en la naturaleza. Sin embargo,
a la fecha la informacidn existente sobre hibridacién en corales no respalda la hip6tesis
de Willis et al. (2006), la cual plantea que la hibridacién se presenta en mayor tasa
cuando no hay disponibilidad suficiente de conespecificos (e. g. ambientes periféricos
a los arrecifes de coral). Por otro lado, a pesar de la ausencia de evidencia contundente
de especiacién por hibridacién en corales, si es claro que la hibridacidn introgresiva se
presenta entre congéneres y permite un patrén de evolucion reticulada. Este proceso es
importante como un mecanismo que permite a los hibridos ocupar nichos no ocupados
por las especies parentales (e. g. 4. prolifera, Vollmer y Palumbi, 2002). Finalmente,
dada la rdpida accién del cambio climdtico, procesos de hibridacién introgresiva
toman relevancia, pues hacen factible que nuevos rasgos adaptativos se presenten en
un tiempo ecolégico y que las especies coralinas sobrevivan en ambientes cambiantes.
Dado que los estudios en corales no se han realizado con marcadores que evidencien
rasgos adaptativos, por ahora no es posible concluir si la hibridacién introgresiva que se
presenta en estos antozoos es un mecanismo promotor de especiacion.

PERSPECTIVAS

Como consecuencia de la hibridacién es posible que se genere un impacto
significativo para la futura resiliencia de los arrecifes de coral; por tanto, es esencial
dirigir los esfuerzos de conservacién hacia grupos complejos y no sélo hacia las
especies puras (Hayashibara et al., 1993; Mallet, 2005). Igualmente, dada la
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importancia de las barreras reproductivas en la diversificacion de las especies, es
necesario el desarrollo de estudios que cuantifiquen la contribucién de las barreras
postcigdticas y su importancia relativa respecto a las precigéticas en eventos de
hibridacion, tanto en zonas de formacién arrecifal, como en areas periféricas.

Conociendo que la introgresién adaptativa es un evento mas comin en
animales de lo que tradicionalmente se crefa, es importante determinar con precision
si este proceso es el que ha permitido la alta diversidad morfolégica en grupos de
corales tan especiosos como el género Acropora. Metodologias que involucren
la tecnologia next generation, facilitaran la biisqueda de sefiales de hibridacién o
introgresion (e. g. 454, Illumina Technology; The Heliconius Genome Consortium,
2012). Recientemente fue secuenciado el genoma de A. digitifera, lo cual permite
estudiar la evolucion de cromosomas en los corales escleractineos. Asi mismo, deben
realizarse estudios sobre flujo genético interespecifico con marcadores moleculares
que estén ligados o limiten con regiones gendmicas involucradas en la adquisicién
de rasgos adaptativos; esto permitird detectar casos de hibridacién no identificados
con otros métodos (Ennos et al., 2005; Salazar et al., 2010; Pardo-Diaz, 2012; The
Heliconius Genome Consortium, 2012).
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Anexo 1. Glosario.

Aislamiento postcigotico: Mecanismo de aislamiento reproductivo basado en
la esterilidad e inviabilidad del hibrido. Puede ser extrinseco o intrinseco.
Es extrinseco cuando depende del ambiente bidtico o abidtico, ya sea por
inviabilidad ecoldgica o esterilidad comportamental. Aislamiento intrinseco es
cuando hay inexactitudes en el desarrollo de los individuos y son relativamente
independientes al medio (Coyne y Orr, 2004).

Aislamiento precigotico: Mecanismo de aislamiento reproductivo debido a
diferencias en comportamiento reproductivo, diferencias ecoldgicas (aislamiento
por hébitat o temporal) y/o incompatibilidad mecédnica (incompatibilidad de
gametos). Entre el apareamiento y la formacidn del cigoto, también existe un tipo
de aislamiento reproductivo llamado postapareamiento-precigético y se refiere a
los eventos que puedan actuar luego de la transferencia de esperma, pero antes
de la fecundacién (e. g. tiempo de liberacién de gametos, aislamiento gamético)
(Coyne y Orr, 2004; Fogarty et al., 2012).

Alopatria: Estado de las poblaciones que se encuentran aisladas geograficamente,
lo que evita flujo genético entre ellas (Turelli ef al., 2001).

Autopoliploide: Célula u organismo poliploide cuya serie de cromosomas proviene
de una misma especie (Linder y Rieseberg, 2004).

Concepto biologico de especie: Las especies se consideran como poblaciones
aisladas reproductivamente (Mayr, 1995; Coyne y Orr, 2004).

Diploide: Organismo cuyas células tienen dos series de cromosomas (2n), es decir,
se duplica el nimero de cromosomas con respecto a la serie basica. Esto ocurre
cuando la fusion de los gametos haploides crea un cigoto diploide que por medio
de mitosis genera un organismo multicelular diploide (Linder y Rieseberg, 2004).

Dominancia nucleolar: Es un mecanismo que regula la expresiéon del ADNr, se
refiere a la dominancia del rRNA de una de las especies parentales, pues los
genes del rRNA son dominantes frente a la otra especie (Finigan y Martienssen,
2008).

Especie filogenética: Concepto de especie segin la reconstruccién de la historia
evolutiva de la especie y la relacion evolutiva entre los taxa (Veron, 1995; Coyne
y Orr, 2004).

Evoluciéon en concierto: Proceso molecular por medio del cual se homogenizan
las secuencias de ADN de una familia de genes repetitiva. Este fendmeno es
universal para todas las especies, desde bacterias hasta mamiferos (Liao ef al.,
1997; Liao, 1999).

Evolucion reticulada: Se refiere a la evolucién en un patrén reticulado; es decir, se
disuelven las lineas de descendencia por bifurcacién que plantea el arbol de la
vida. Esto sucede en el contexto de flujo genético entre las especies, en procesos
de hibridacién introgresiva y transferencia génica horizontal, produciendo una
relacion entre genomas en forma de red (Verén, 1995; Arnold y Fogarty, 2009;
Swithers et al., 2012).
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Familia multigénica: Se refiere a genes presentes en miltiples copias en el genoma,
los cuales contienen secuencias muy similares ya que se derivan de una secuencia
en comtin (Marquez et al., 2003).

Haploide: Célula que contiene una sola serie de cromosomas, un ejemplo son los
gametos masculinos y femeninos (n). En el caso de organismos haploides que
realizan meiosis, se pasa por un estado diploide, pero luego retorna al estado
haploide (Linder y Rieseberg, 2004).

Hibridacién: Generacién de individuos viables como resultado del entrecruzamiento
entre especies genéticamente diferenciadas, evidenciando casos de permeabilidad
de las barreras reproductivas entre las especies (Baack y Rieseberg, 2007).

Introgresion: Incorporacion de material genético de una especies dentro de otra, a
través de retrocruces (Baack y Rieseberg, 2007).

Marcadores neutrales: Se refiere a marcadores moleculares que no estdn afectados
por seleccién natural. Los patrones de variacién y divergencia en rasgos
adaptativos no se reflejan bien en marcadores neutrales (Salazar et al., 2010).

Mecanismos de aislamiento reproductivo: Son caracteristicas bioldgicas o
ecoldgicas que impiden el intercambio genético entre individuos de diferentes
especies, puede ser antes del apareamiento o después de este. Parece que en
corales las especies puedan entrecruzarse y producir hibridos fértiles, los factores
ecoldgicos determinan la sobrevivencia de estos (Coyne y Orr, 2004).

Metaespecie: Es un taxén conceptual, conformado por especies que pueden
entrecruzarse y que evolutivamente se encuentra aislado genéticamente de otras
metaespecies (Veron, 1995).

Morfoespecie: Concepto de especie basado en la morfologia de la misma (Veron,
1995).

Paralogia: En el contexto de la evolucion de las secuencias, hablamos de secuencias
ort6logas cuando han evolucionado del antecesor comtn mas reciente (MRCA,
por sus siglas en inglés); mientras que secuencias pardlogas, son aquellas que
resultan de la duplicacién de genes que evolucionaron antes del MRCA del
clado. Por tanto, si se asume que las secuencias son ort6logas y en realidad son
pardlogas, esto conlleva a una malinterpretacién de los andlisis filogenéticos
(Linder y Rieseberg, 2004).

Ploide: Es el niimero de juegos de cromosomas que tenga cada célula (Linder y
Rieseberg, 2004).

Poliploidia: Es una alteracién cromosémica en la cual un organismo tiene mas de
dos series completas de cromosomas (e. g. triploides, tetraploides, pentaploides
y asi sucesivamente) (Linder y Rieseberg, 2004).

Purificacion incompleta del linaje: Es el proceso evolutivo incompleto a través
del cual los linajes de multiples genes de especies ancestrales, son reemplazados
por linajes singulares de cada especie descendiente (Ropiquet y Hassanin, 2006).

Radiacién adaptativa: Es la evolucion de la diversidad ecoldgica y fenotipica
dentro de un linaje que aumenta rapidamente (Seehausen, 2004).
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Retrocruce: Entrecruzamiento del hibrido con uno de sus parentales.

Simpatria: Se refiere a las poblaciones de especies que ocupan una misma area pero
se encuentran aisladas reproductivamente (Turelli ef al., 2001).

Syngameon: Es un complejo de especies que pueden entrecruzarse, aunque
diferenciadas ecoldgicamente. Los syngameones son metaespecies o parte de
metaespecies, es un término conceptual y no operacional, ya que existen en
espacio y tiempo. Estos grupos son el taxén mds bajo que no hibridiza debido
a aislamiento genético. Se cree que actualmente los corales son componentes
individuales de syngameones (Veron, 1995).
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