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RESUMEN

La presente investigacion exploro el fenomeno de la interaccidon entre componentes
somaticos y reproductivos, a partir de cortes histologicos de la especie de coral
Siderastrea siderea, tefiidos con azocarmina azul de Heidenhain’'s. Se realiz6 la
descripcion del ciclo gametogénico buscando identificar potenciales relaciones generadas
entre niveles como el celular, el de capas de células y el de estructuras, teniendo en
cuenta los tejidos parentales donde se lleva a cabo el desarrollo de los gametos.
Identificando los cambios en cada uno de los niveles, se definieron variables susceptibles
de ser medidas cuantitativa y cualitativamente con el fin de observar las relaciones
entre cada una de ellas, estableciendo el tono para investigaciones posteriores mas
rigurosas. Dichas caracteristicas circunscribieron al presente trabajo a un tipo de
investigacion exploratoria, caracterizada por ser mas flexible en su metodologia en
comparacion con los estudios descriptivos o explicativos. Con los resultados, se sentaron
bases tedricas para superar vacios encontrados en la teoria bioldgica al explicar el tipo
de organizacion celular propia de los cnidarios. Sin embargo, tales vacios se ubicaron
en una probleméatica mas profunda como lo es la conceptualizacion dual entre la
estructura y la funcion en biologia, evidenciando la necesidad de asumir un nuevo
enfoque para ampliar la explicacion del proceso de formacion de los gametos,
entendiendo que es el aspecto dinamico y no sélo el tipo, lo que le da valor bioldgico al
proceso. Desde esta perspectiva, los procesos morfogénicos propios de la generacion
de estructuras como los gametos, se presentarian permanentemente en los sistemas
bioldgicos a partir de las interacciones entre sus partes y con otros sistemas, procesos
que no son reducibles a una funcién de acoplamiento mecanico con un entorno inerte,
como se entenderian desde una perspectiva mecanicista, por lo que merecen ser

abordados en los multiples niveles en los que se producen.
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INTRODUCCION

La reproduccion de los corales ha sido estudiada bajo un paradigma mecanicista y las
relaciones entre células, que ocurren al interior de los procesos de formacion de los
gametos, se han asumido como una obvia inclusion de las células (como partes) dentro
de las estructuras, donde lo que se gana por un lado se pierde por el otro, en una
relacion bidireccional y jerarquica entre funciones de reproduccion y mantenimiento.
El objeto de los estudios reproductivos se ha reducido entonces, a la descripcion del
numero de huevos y paquetes espermaticos o planulas (Glynn et al., 2000, Soong, K.
1991, Richmond ef al.,1985, Szmant, 1986 entre otros), a pesar de que esos estudios
hacen uso de técnicas histologicas, ninguno ha considerado el papel del tejido parental
en el que se desarrollan los gametos. Por esto, se sabe poco o0 nada de los cambios y la
interaccion celular que se genera durante la reproduccion en corales, asi como en muchos

invertebrados marinos (Erescovsky, 2000).

En el afio de 1993, los efectos subletales por sedimentos de petréleo en la reproduccion
del coral Siderastrea siderea en la costa Caribe de Panama, fueron evaluados por Héctor
Guzman e Irene Holst. A través de técnicas histoldgicas estandar, encontraron que el
numero de colonias reproductivas, y el del nimero de goénadas por polipo es un nivel
que no es sensible a la contaminacion por los residuos de petroleo, mientras que el
tamano de las gonadas si lo es. Con estos resultados concluyeron que el blanqueamiento
y la sedimentacion de residuos de petrdleo sobre los tejidos, requieren de reparaciones
que producen un efecto en la fecundidad de las colonias que habitan en lugares
contaminados, respecto a colonias que no son afectadas por el petroleo. Asi que las
funciones de mantenimiento y reparacion estan involucrados con la reproduccion, al
punto que la inhibicidon provocada en la fertilizacion, segun los autores, finalmente

lleva a la reduccion de la supervivencia de la poblacion de Siderastrea siderea estudiada.
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Dado que se son los mismos recursos disponibles los que se utilizan para realizar las
funciones de mantenimiento y las de reproduccion, la interaccién funcional se hace
mas evidente durante la escasez de recursos, como en el caso de la poblacion anterior
donde los organismos estan siendo afectados por la contaminacion. Sin embargo, el
proceso reproductivo en general para todos los organismos, es una cadena de sucesos
intra e interdependientes de los recursos antes y durante la época reproductiva. Y es alli
donde los tejidos toman importancia al ser caracteristicas morfo-fisiologicas
representativas, no solamente del nivel de organizacion del individuo, sino también de
sus estrategias de vida. En ellos se lleva a cabo la acumulacion de energia y/o de recursos
durante los periodos de abastecimiento de nutrientes que pueden ser utilizados mas
tarde en el metabolismo, el crecimiento, la defensa o en la reproduccion, y tales recursos,
sirven para fomentar la supervivencia y la fecundidad futuras de una determinada especie,

asi como para su crecimiento y mantenimiento (Begon et.al,1994).

Es asi como durante el estudio del ciclo gametogénico de Siderastrea siderea realizado
por Alvarado et al. (2004), se observé que, a medida que los productos sexuales crecian
y maduraban, las capas del tejido adyacentes eran afectadas, presentando una
modificacién en el grosor, en la forma y en el contenido de células al final de la etapa
de desarrollo de los gametos. La descripcion y las posibles explicaciones a este cambio,
constituyen el objeto de la presente investigacion, buscando mostrar la relacion que se
genera entre los tejidos durante y en el sitio de la gametogénesis del coral Siderastrea
siderea. Para este estudio se uso el material histoldgico de las muestras mensuales
(agosto de 1989 a noviembre de 1990) de las colonias de arrecifes no contaminados del
estudio de Guzman y Holst, material que estuvo en calidad de préstamo durante el
tiempo requerido para este y otros trabajos que lleva a cabo el grupo de investigaciones

en la linea de ecosistemas marinos de la UJTL.
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Al explicar los resultados de esas relaciones de cambio, se encontraron vacios en la
biologia que tienen su origen en la poca comprension del nivel de organizacion este
tipo de organismos, al menos, de acuerdo con lo expuesto en la teoria jerarquica (Eldrege,
1997). Estos vacios constituyeron un problema adyacente durante las observaciones
del proceso gametogénico, pues en el coral, no existen unidades reproductivas o
somaticas morfoldogicamente separadas, siendo un proceso que se lleva a cabo
especialmente en un tipo de células que se encuentran en estructuras que tienen funciones
como la de asimilacion del alimento y almacenaje de nutrientes. Asi, este estudio ademas
de presentar las caracteristicas de reconocimiento histologico detallado durante los
estadios gametogénicos de la especie, propone bases tedricas para hacer las
aproximaciones a los compromisos entre la asignacion de recursos para la reproduccion
y las demés funciones vitales, en organismos cuya continuidad entre procesos
reproductivos y somaticos los diferencia de otros, cuyas barreras reproductivas y

somaticas estan diferenciadas desde las etapas embrionarias.

Se exploraron asi, varios caminos de explicacion a los resultados arrojados por la presente
investigacion, que permitieron afiadir mas elementos de analisis a la relacion de cambio
encontrada. Los intercambios conocidos como trade-offs entre funciones, o asignacion
de recursos, se pueden presentar en términos de pérdida de células, o cambio funcional
en las estructuras, lo que determina un costo reproductivo debido al cambio de actividades
(Futuyma, 1998). Desde el punto de vista de Sterns (1992) este cambio, no se debe a un
costo reproductivo, sino a la restriccion de disefio implicada en la limitacion espacial
que tienen estos organismos al tener los mesenterios (estructuras donde se forman los
gametos) insertos en septas calcareas del exoesqueleto, que afecta a cada polipo de la
colonia de un coral calcareo. Segun este ultimo, al crecer los huevos y paquetes

espermaticos -o tejidos reproductivos-, los restantes tejidos parentales ocupan un espacio
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limitado, que modifica las relaciones de proporcion entre las estructuras, siendo esto

no un intercambio de recursos sino una restriccion de diseno.

Finalmente la descripcion del proceso de gametogénesis observado, se acercé mas a un
comportamiento de morfogénesis, el cual permiti6 estudiarlo desde el punto de vista de
los niveles emergentes durante los procesos de formacion, que le da un valor funcional
biologico a la interaccion entre niveles, siendo mds facil entender como cambia la
relacion entre las células, al contextualizar el proceso al nivel celular. Esta explicacion
se aleja del paradigma mecanicista en el que la determinacion genética es la explicacion
comunmente aceptada para los procesos morfologicos o de cambio de forma (fenotipo),
y permite profundizar en la manera en que se realiza la integracion del nivel celular a

los demads niveles existentes en un organismo colonial.

Oren et al. (2000) ya habian sefialado esa integracion, como una capacidad que tiene la
colonia de coral para poder “relocalizar” prioritariamente los recursos en respuesta al
estrés, logrando la rapida reparacion de las lesiones y por tanto la supervivencia de la
colonia. Sin embargo, ese trabajo se basd basicamente en la demostracién experimental
de la relocalizacion de recursos, mas no contesta el como o a qué se debe dicha capacidad.
Asi, debido principalmente a las propias condiciones de restriccion que el material
histolégico impone, el principal aporte de este trabajo es que tiene en cuenta las relaciones
topoldgicas durante la gametogénesis, mostrando el proceso dindmico en el que
interactuan células y capas celulares con los gametos de manera continua, requiriendo
de una reconceptualizacion de las unidades de estudio y de la integracion del proceso
gametogénico a diferentes escalas, perspectiva que tiene un desarrollo tedrico escaso, y

por tanto es una fuente de nuevas investigaciones.
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Adicionalmente al trabajo bioldgico, este estudio permitiod la reutilizacion de material
histologico elaborado y utilizado en investigaciones de ciclos reproductivos de corales
que cuentan con mucha informacion, la cual debe ser extraida con metodologias
convencionales o nuevas, dando aportes al conocimiento y evitando al maximo la

extraccion repetitiva de organismos como material de investigacion.
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MARCO TEORICO

Interacciones funcionales en sistemas complejos

Entender todos los aspectos de la historia de vida de un organismo (nacimiento,
crecimiento, reproduccion, dispersion e interaccion con otros individuos) puede ayudar
a estimar como varia la cantidad de individuos que se pueden encontrar en determinada
area (Purves ef al., 1998). El interés por conocer todos estos aspectos en los corales,
tiene el propdsito de calcular la tasa de supervivencia de las poblaciones en razén a la

marcada degradacion del ecosistema construido por sus esqueletos.

No obstante, la reconstruccion de la historia de vida de los corales requiere del
reconocimiento de las caracteristicas modulares que los hacen diferentes a los organismos
unitarios. Por un lado, construyen colonias que crecen y se reproducen continuamente
desde que alcanzan el tamafio reproductivo sin presentar senescencia, y por otro, el
comportamiento en grupo de los poélipos o mddulos de la colonia (Purves et al., 1998)

no es reductible al de uno solo (Solé y Manrubia, 1996).

Muchos estudios en organismos modulares se han concentrado en analizar los
intercambios entre algunos componentes de la historia de vida, como la velocidad de
crecimiento de la colonia, la tasa reproductiva, el patron de crecimiento, el desarrollo,
numero, tamafio y composicion sexual de las colonias, buscando la manera de conocer
cémo dividen los esfuerzos entre cada una de las funciones vitales (Kojis y Quinn,
1985, Szmant-Froelich, 1985, Harrison y Wallace, 1990, Babcock, 1991, Rinkevich,
1996, entre otros).

Tales estudios de asignacion de recursos entre funciones, buscan descifrar principios

“bioecondmicos” de estos organismos, segun la teoria econémica de la optimizacion,
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INTERACCIONES FUNCIONALES EN SISTEMAS COMPLEJOS

que se basa en la definicion del individuo como una unidad funcional compuesta por
partes, cuya interacciéon cooperativa permite que todo el individuo funcione

autonomamente (Wourms, 1987).

La optimizacion se basa en la argumentacion de que la adaptacion del individuo biologico
resulta de los ajustes entre las partes mas que de la funcion intrinseca de cada una,
razén por la cual es en la relacion entre las partes donde se puede reconocer la adaptacion
en el ciclo de vida de un organismo (Lewontin, 2000). Ghiselin (1987) indica entonces,
que la importancia de entender todos los rasgos de los huevos y las larvas, radica en
que la cantidad de yema y otros recursos que los huevos poseen, estdn determinados
por las ventajas o adaptaciones que la colonia madre o el tejido parental posee y no por

las de la generacion futura.

Sin embargo, el grado de autonomia que poseen los mddulos de una colonia coralina
hace que esta sea relativamente menos integrada que un individuo, y el principio de
optimizacion en estos organismos, es diferente, que el de los organismos unitarios. Se
ha demostrado que durante periodos de estrés, las colonias coralinas asignan recursos
de la reproducciéon a funciones de mantenimiento (regeneracion por ejemplo), que
describen una relacion negativa entre las funciones, pues el aumento de esfuerzos en

una, implica la caida de la otra (Ward, 1995).

Cuando los individuos se encuentran en condiciones de disturbio ambiental, las
relaciones entre los aspectos de las historias de vida cambian, siendo necesaria la
comparacion con individuos de la misma especie, en condiciones ambientales
“normales”. En corales, evidencias estimativas al respecto, se han encontrado sobre
todo al estudiar los aspectos reproductivos en términos del esfuerzo reproductivo de

los individuos en condiciones “normales” y en condiciones de contaminacion. El estudio

17



INTERACCIONES FUNCIONALES EN SISTEMAS COMPLEJOS

que mas compete a la presente investigacion es el trabajo llevado a cabo por Guzmén y
Holst en 1993, que relaciond los aspectos reproductivos de colonias no afectadas con
los de colonias afectadas por un derrame de petrdleo. Ese estudio encontr6é que, a la
hora de buscar los efectos a largo plazo por dicha perturbacién, el nimero de colonias
reproductivas y el nimero de géonadas no eran sensibles a la contaminacion, mientras
que los andlisis que se hicieron acerca del tamafio de las gonadas si mostraron diferencias
significativas entre las gonadas de las colonias situadas en el area contaminada y las de
aquellas que se encontraban por fuera de ésta. Con tales resultados los autores
concluyeron que el tamaio de las gonadas, mas que el nlimero de gdnadas o la proporcion
de colonias fértiles, era una medida sensitiva a largo plazo (tres afos) para determinar

los efectos subletales del petrdleo en colonias de Siderastrea siderea.

La razén para sustentar el hecho de que el tamafo de las gonadas pueda ser un indicador
sensible de la viabilidad del coral, se ubica justamente en el intercambio de recursos
entre algunos aspectos de la historia de vida, como una estrategia para redistribuir los
requerimientos de recursos para la reproduccion versus los necesarios para la reparacion.
En un coral, la cantidad de lipidos se puede reducir en menos de quince dias durante un
periodo de estrés (Clayton y Lasker, 1982; Glynn ef al., 1985, segin Guzman, 1990).
Teniendo en cuenta que los lipidos son el producto de almacenaje mas importante en
los huevos del coral, cuyo valor calorifico es similar al de los lipidos puros (Willis,
datos sin publicar, en Harrison y Wallace, 1990), la reduccion en la disponibilidad de
ese recurso forzaria a las colonias a la priorizacion del recurso disminuyendo el tamafio

de los huevos y no la cantidad de estos (Oren et al., 2000).

Segun Futuyma, (1998), el esfuerzo reproductivo es la fraccion de recursos asignada a
la reproduccion, bajo la definicion del organismo bioldgico como una unidad autonoma,

es decir un sistemas cerrado, que a cualquier edad posee cierta cantidad de energia
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INTERACCIONES FUNCIONALES EN SISTEMAS COMPLEJOS

como recursos protéicos o lipidicos que puede asignar, bien sea a la reproduccion o al

mantenimiento (crecimiento o regeneracion).

Sin embargo, debido a su conformacidon modular, la asignacion en estos organismos
esta sujeta al crecimiento, que al ser indeterminado implica que la colonia debe asignar
una proporcion de recursos energéticos cada vez mayor a funciones de mantenimiento,
entre ellas la reparacion. Asi, un coral (como Siderastrea siderea) debe priorizar recursos
energéticos para el crecimiento, como una inversion para la reproduccion de los futuros

modulos (Oren et al., 2000, Szmant, 1986).

Oren et al. (2000) explicaron esos traslados internos de recursos en colonias de la
especie Favia favus introduciendo el concepto de ‘integracion colonial’, segln el cual,
dentro de la colonia, se trasladan recursos desde los sitios de adquisicion a los de
maxima demanda, al menos cuando la colonia debe regenerar tejidos (como en el caso
de una herida). Los autores concluyen que la priorizacién de las funciones de
mantenimiento frente a las de reproduccion en los corales se debe a su longevidad,
sugiriendo que dicha priorizacion puede ser entendida mas como una habilidad en el

manejo de recursos, la cual puede ser una ventaja a la hora de hacer frente al estrés.

La mayoria de las investigaciones sobre interacciones entre funciones en organismos
modulares, parten del hecho de que la actividad reproductiva (sexual) involucra un
gasto energético tal que “compite” por los recursos de energia disponibles (Kojis y
Quinn, 1985, Szmant-Froelich, 1985, Harrison y Wallace, 1990, Babcock, 1991,
Rinkevich, 1996, entre otros). En esa limitacion energética algunos autores como Kojis
(1986), Ward (1995) y Harrison y Wallace (1990) fundamentan sus teorias sobre la
variabilidad reproductiva en los corales, como las diferentes vias reproductivas que

pueden presentar bajo ciertas condiciones energéticas. Szmant (1986) considerd la
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INTERACCIONES FUNCIONALES EN SISTEMAS COMPLEJOS

asociacion entre la cantidad de recursos asignados a la reproduccion y el gran numero
y tamafio de los gametos que producen las colonias coralinas, como una relocalizacion
de los recursos, y por tanto una respuesta adaptativa en la habilidad para relocalizarlos

entre la reproduccion y el crecimiento.

Segun Harrison y Wallace (1990) uno de los recursos compartidos entre funciones en
cnidarios son las células intersticiales, debido al bajo grado de division de trabajo que
tienen en sus tejidos, razén por la cual son un recurso de construccion compartido entre
las diferentes funciones de vida. Estas células, consideradas dentro del grupo de las
c¢lulas madre (stem/germ cells), se encuentran en metazoarios, desde esponjas hasta
vertebrados, como un intrincado y poco entendido tipo celular que por definicion, son
no terminalmente diferenciadas y poseen la habilidad de dividirse, no solamente para
generar mas células (autorrenovables) sino también para generar diversos tipos de células

diferenciadas (Martin, 1991).

En numerosas investigaciones (Burnnett, 1972, Giere, 1974, Shostak, 1974, en: Beams
y kessel, 1983) se puede observar el marcado interés en las células intersticiales durante
la regeneracion en cnidarios, que describen los procesos de diferenciacion de las células
intersticiales en diferentes tipos celulares. Sin embargo, en 1973 se llego a la conclusion
de que eran necesarias solamente para las funciones de reproduccion, puesto que los
individuos, no producen gametos sin su presencia, pero si pueden regenerarse. Muchas
de las relaciones que se encontraron entre las células intersticiales y las funciones de
mantenimiento se entendieron bajo la premisa de que son la “fuente celular”. Encontraron
ademads, que ese recurso dependia de las condiciones alimenticias (Beams y Kessel,
1983), lo que afirmaba que mantener la sexualidad para estos organismos finalmente

resultaria en la muerte. Observaciones en hydras revelaron ademas, que si éstas estaban
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INTERACCIONES FUNCIONALES EN SISTEMAS COMPLEJOS

bien alimentadas lograban gemar, llevando a afirmar que la gemacion era la via de

utilizacion del exceso celular (Giere (1974, en: Beams y Kessel, 1983).

Recientemente las investigaciones en los cnidarios han encontrado que las células
intersticiales tienen un papel importante tanto para el crecimiento y la regeneracion,
como para la reproduccion. Varias décadas de investigacion y experimentacion enfocadas
en ellas han contribuido a formular la teoria del sistema de células intersticiales (Martin,
1997), que ha tratado de responder a una de las preguntas mas importantes en la biologia
de desarrollo y la evolucion del grupo metazoa: ;cudl es el mecanismo que estas células
emplean para diferenciarse en diferentes fenotipos y llegar a la localizacion apropiada?.
Muchos autores rastrean el origen de las células germinales de los cnidarios hasta las
células intersticiales indiferenciadas que provienen de un tipo de reserva celular capaz
de diferenciarse no sélo en células germinales sino también en células somaticas (Hess,
1961, Bu.rnett et al, 1973, Noda y Kanai, 1977 en Martin, 1997). Pero ademas se han
reportado estudios experimentales de células glandulares de hidras que pueden conseguir
desdiferenciarse bajo ciertas condiciones, revirtiéndose en un tipo de célula embrionica
indistinguible de las células intersticiales, siendo la via por la cual pueden generar una

nueva hidra, llamada hidra epiteliar (Davis, 1973, en: Miller, 1983).

La teoria del sistema de células intersticiales afirma que no son necesariamente
progenitoras de todas las células, pero que si tienen la capacidad para asumir tanto el
papel reproductivo como el somdtico, en un solo tipo de células y no en un grupo,
como sucede en los demés organismos pluricelulares. Esto se debe a que son capaces
de diferenciarse no sdlo en muchos de los tipos de células somaticas que llevan a cabo
funciones catabolicas, sino también en células germinales cuya formacion es por

definicidon anabolica (Martin, 1997).
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La indeterminacion funcional de las células intersticiales, replantea el problema suscitado
con las primeras investigaciones sobre la reproduccion, consistente en la necesidad de
una distincion clara de los grupos celulares, al menos en el origen, que diferencie el
linaje destinado a cumplir funciones de reproduccion (germinal) del linaje celular que

cumple funciones de mantenimiento (somatico).

Otras investigaciones sobre la interaccion entre los diferentes grupos celulares de los
corales, como la de Rinchevich (1996), sugieren que después de ocasionada una herida,
la reparacion es asumida mediante el traslado y la utilizacion de fuentes de energia
fotosintética, mas que por el traslado de células intersticiales durante el proceso de
regeneracion. Sin embargo, Oren (datos sin publicar, en Oren et al., 2000) demostro
que si existe un significativo traspaso celular a través de las areas de recuperacion en F.
favus sugiriendo que las células (especialmente las intersticiales) también son recursos

susceptibles de ser trasladados entre los procesos regenerativos y los de reproduccion.

Algunos trabajos ya han referenciado esa capacidad de trasladar células para suplir
cierta funcion en diferentes partes, no solamente durante los procesos regenerativos de
los cnidarios; los reportes al respecto estan relacionados particularmente con los procesos
de gametogénesis. Durante la espermatogénesis en hidras, Shincariol y Habowsky (1972,
en: Miller, 1983), a través de conteos mitoticos, encontraron reduccion de cnidoblastos
tanto en la region gastrica como en los tentdculos, relacionada con la migracion y
proliferacion de espermatogonias. Por medio del microscopio de luz, se encontrd que
las células proximas a las zonas donde se desarrollan las oogonias se desplazan durante
el proceso de formacion de oocitos en hidroides (Brien, 1960, Giere, 1974, Shostak,
1974, Burnett et al., 1973, David, 1978, en: Beams y Kessel, 1983). También se han
registrado observaciones en algunas especies sobre reabsorcion de oocitos durante la

oogénesis para proveer nutrientes a otros oocitos que permanecen. No obstante el
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fenomeno de reabsorcion es poco entendido, no se entiende como ocurre, es decir, qué
determina cuales células seran sacrificadas en cada ovario, o cuales limitaciones
ambientales, nutricionales o fisioldgicas inducen a la degeneracion de los oocitos
(Harrison y Wallace, 1990). Un ultimo ejemplo es que la condicion de degeneracion
celular asociada a la pérdida de los filamentos gastricos durante la liberacion de gametos
en scyfozoos, obliga al organismo a pasar por periodos de inanicion debido a la falta de

células para la absorcién (Beams y Kessel, 1983).

La poca informacion detallada disponible acerca de los importantes procesos de
diferenciacion, crecimiento y desarrollo de los gametos en cnidarios, no permite elaborar
conclusiones al respecto. Son tan escasos los trabajos acerca de este tema que todavia
existe controversia sobre el origen de las células germinales. Segun Harrison y Wallace
(1990) la controversia parte desde si los anthozoos poseen verdaderas células
intersticiales o s6lo amebocitos y células mesogleares (Chapman, 1974, Larkman, 1981,
en: Harrison y Wallace,1990). Aun cuando las células germinales en anthozoa se
consideran de origen endodermal (Campbell, 1974a, Schafer, 1983a , en: Harrison y
Wallace, 1990) como lo describen Szmant-Froelich et al., 1980y 1985, Delvoye, 1982,
Tomascik y Sander, 1987 (en los corales Agaricia sp., Astrangia danae, Diploria strigosa,
Favia fragum; Madracis miriabilis y Porites porites), todavia se tienen en cuenta las
observaciones de Gardiner (1902) y Mattahai (1914) en: Harrison y Wallace (1990),
quienes las consideraron de origen ectodérmico. Muchos de los trabajos experimentales
en regeneracion y reproduccion sexual de los cnidarios, se han estudiado en hidroides
(particularmente en hidras), por lo cual la ultraestructura y la vitelogénesis en el oocito
de los demas grupos han recibido poca atencion. Beams y Kessel (1983) afirmaron que
esto ocurre porque las investigaciones sobre el sistema de células intersticiales, parten
del hecho de que la naturaleza fundamental del proceso de diferenciacion, vitelogénesis

y crecimiento de los gametos es probablemente el mismo en muchas de las especies del
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grupo de los cnidarios. Por esto, la reproduccioén en Hydra se ha tomado como ejemplo
para polipos de aguas dulces, no coloniales, no formadoras de medusa; mientras que
los procesos reproductivos de Obelia que presentan alternancia de generaciones y cuyas
investigaciones no se comparan en extension y profundidad con las de Hydra, son el

modelo para especies coloniales y formadoras de medusas (Harrison y Wallace, 1990)

La informacion disponible sobre nutricion de gametos durante su formacion en corales
también es escasa. Se basa en las investigaciones de ultraestructura en el hidrozoo
Trachylina, cuya vitelogénesis se lleva a cabo mediante procesos autosintéticos (Wourms,
1987). En material no publicado describe la estructura fina de la vitelogénesis en el
oocito (Kessel, 1968, en: Beams y Kessel, 1983) en donde, para la formacién de la
yema de los oocitos, participa maquinaria citoplasmatica (dictiosomas e invaginaciones
del oolema), o se establece la maquinaria necesaria para proveer la activacion celular
metabolica tanto para la produccion como para el almacenaje de las sustancias nutritivas.
Los estudios de ultraestructura de oogénesis en scleractinia indican que los primeros
granulos de la yema aparecen en la oogonia antes de migrar a la mesoglea (Harrison y
Wallace, 1990), mientras que los estudios histologicos de Agaricia sp., Astrangia danae,
Diploria strigosa, Favia fragum y Porites porites reportan que la vitelogénesis se da
tan solo después de que los oocitos se establecen en la mesoglea mesentérica (Szmant-

Froelich et al., 1980 y Szmant, 1985, Delvoye, 1982, Tomascik y Sander, 1987).

Lateoria y las investigaciones existentes muestran como en los tejidos de los cnidarios,
los procesos de diferenciacion sexual se realizan desde células intersticiales, que se
trasforman en células germinales, lo que sugiere un cambio desde regimenes netamente
somaticos hacia regimenes anabdlicos caracteristicos de los procesos gametogénicos
(Thom, 1987), en el nivel celular. Si bien el desacuerdo sobre el origen de esas células

sexuales en los corales, asi como las fuentes energéticas (lipidos y proteinas) para su
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formacion, son cuestiones que podrian resolverse con estudios detallados de
ultraestructura durante los estadios tempranos de la gametogénesis, tal como lo proponen
Harrison y Wallace (1990), auin asi no se lograria dar cuenta del problema en la aparente
inexistencia de la barrera entre lo somatico y lo reproductivo (al menos en el nivel de
las células intersticiales) y por tanto de las premisas para el estudio de las interacciones

entre las funciones reproductiva y somatica en estos organismos.

Bajo los supuestos de la teoria de la optimizacion de recursos, la investigaciones de la
relacion entre tejidos somaticos y reproductivos en invertebrados marinos, como la de
Oren (2000), acerca de la manera como las colonias curan las heridas, la consideran
una interaccidon antagonista con efectos negativos entre ambos procesos vitales, y aun
cuando se encuentran involucrados todos los niveles en el organismo (como la colonia,
la célula, los mddulos), no se conoce como es este tipo de asociaciones, qué tanto se
extienden, si aumentan cuando hay estrés, si cambian y si el grado de relacion aumenta
de acuerdo con el grado de integracion colonial entre muchas otras preguntas. Otro
ejemplo de estudio de estas interacciones es el trabajo de Ereskovsky (2000) en el que
se trat6 de hallar la relacion entre los tejidos somaticos y reproductivos, en dos especies
de esponjas, segun la teoria de estrategias reproductivas, pero sin tener en cuenta el

tipo de organizacion celular.

Debido a que son pocas las investigaciones que han tratado de abordar la interaccion
entre células somaticas y reproductivas en los cnidarios, se hace evidente que esta es
una cuestion poco estudiada, existen guias de estudio esbozadas preliminarmente pero
no investigadas en profundidad, razon por lo cual, esta investigacion resultd meramente
exploratoria. Al revisar la literatura, no se encontraron antecedentes que puedan aplicarse
al contexto, y por tanto se explora el material existente para ver como se ha abordado la

situacion, explorar el fendomeno y describirlo con mas exactitud, identificando las
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relaciones potenciales entre diversas variables, lo que ayuda a establecer el tono de
investigaciones posteriores mas rigurosas (Danke, 1986, citado por Herndndez et al.,

1990).

Basada en la afirmacion de Harrison y Wallace, (1990) en la que los corales tienen un
conjunto limitado de recursos tales como energia y células intersticiales que deben ser
compartidos entre las diferentes funciones de vida, junto con la premisa de que la
reproduccion en los corales esta disefiada segin un tipo de vida modular, la presente
investigacion asume que la temporal produccion de gametos en los corales guarda
relacion con el estado de las células de cada modulo de la colonia en la época
reproductiva. Como Begon et al. (1994) lo argumentaron: las caracteristicas de los
tejidos somaticos de un organismo tienen una importancia crucial, ya que existe una
considerable variacion especifica e intraespecifica en lo que se refiere a la cantidad de

recursos asignados por los padres a la progenie antes y después del nacimiento.

Dentro de las caracteristicas que los corales han adquirido como organismos
pluricelulares, se destaca el hecho de que ademas de los pdlipos y la colonia se deba
considerar la observacion de los procesos, como la gametogénesis, a la luz de la
organizacion celular, en lo cual no se encontr6 un cuerpo teorico suficientemente solido
con el cudl abordar este tema de estudio. Por tanto, se desarrolld un subcapitulo de
argumentacion tedrica que muestra como las premisas de la biologia para la definicion
del individuo bioldgico, han establecido un concepto de unidades fundamentales
bioldgicas que se basa en la dicotomia entre unidades reproductivas y somaticas, cuyas
interacciones se estudian en términos de relaciones jerarquicas, sin tener en cuenta la
existencia de organismos como los corales, en los cuales tal dicotomia permanece poco

limitada.
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Las nuevas propuestas tedricas y experimentales, replantean la concepciodn jerarquica
de las relaciones entre funciones y entre unidades autonomas, partiendo de que los
organismos bioldgicos son sistemas complejos capaces de autorganizarse por medio de
la interaccion con el entorno. En este campo, las actividades morfologicas se consideran
entonces, parte de los procesos, no solamente durante el desarrollo embrional, sino
también como un proceso que permite la interaccidon entre los diferentes niveles
(molecular, celular, 6érgano, medio ambiente, etc), abriendo nuevas posibilidades de
estudio a procesos como la gametogénesis en organismos sin limitaciones somaticas y
reproductivas. Bajo tal perspectiva, los individuos que hacen parte de un nivel de
organizacion, son reconocidos por las caracteristicas de la relaciones que estos generan
en si mismos y con el entorno, dando cabida a conceptos como organizaciones celulares
“intermedias” entre unicelulares y pluricelulares, como las observadas en los cnidarios
y poriferos. De esta manera, el estudio de las funciones y sus interacciones en este tipo
de organismos tiene en cuenta que la barrera entre unidades reproductivas y de

mantenimiento no es un aspecto tan generalizado en los organismos pluricelulares.
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Unidades fundamentales de la biologia

Segun Serres (1989) el reconocimiento de unidades fundamentales en la biologia esta
ligado al hecho de que los fendmenos fisicoquimicos fueron reducidos a la nocion de
atomo. Bajo el paradigma mecanicista (reconocido por los filosofos de la ciencia en
general), la busqueda de unidades fundamentales bioldgicas de composicion y de
estructura, pretendié dar cuenta de toda la organizacién de lo vivo y de los problemas
de la herencia con el proposito de deducir las leyes universales biologicas, tal como
ocurrid en la fisica y la quimica del siglo XVII, cuyos dogmas de universalidad, de
unidades y leyes eran el paradigma a seguir en todos los demas campos de investigacion.
Como asegura Angel (2003), dicha busqueda, causé una marcada reduccién en la
comprension de los fendmenos biologicos, partiendo de la idea basica de unidad como
un elemento concreto, mensurable, con limites espacio-temporales definidos, cuya

organizacion origina otros elementos mas complejos a escalas superiores.

A partir de esa concepcion de unidad fundamental, la carrera por encontrar la unidad
fundamental de los seres vivos orientd a la biologia hacia la comprension de lo mas
pequeiio para poder alcanzar asi la verdadera unidad. Al estudiar la célula (en especial
los gametos, enfocandose, a la vez, en el problema de la herencia en las células), se
crearon las bases para desarrollar la genética y se di6 paso a la idea de “unidad celular”
que reemplazo6 la de “unidad individual de organismo”. No obstante, la teoria celular
encontro fuertes resistencias a su propuesta de la célula como unidad de la vida, debido

al descubrimiento de células polinucleadas que no cumplian con la definicion individual

de la unidad, tal como era entendida y buscada por la biologia; es decir, la busqueda de
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unidades fundamentales bioldgicas llevo paulatinamente a ideas muy reduccionistas

que se contrastaban rapidamente con la evidencia biologica.

Segun Angel (2003) las unidades biolégicas, fueron concebidas reuniendo las
caracteristicas basicas y observables de un organismo que nace y muere y, ademas,
deja descendencia. En otros términos, a la limitacion espacio-temporal del individuo se
agregd su capacidad de heredar con el descubrimiento de los genes. En ese sentido, la
reproduccion se ha considerado como uno de los aspectos importantes en la
diferenciacion de los seres vivos, constituyéndose en la base de su estudio y sobre la
cual atin se soportan y definen muchas de las maneras como se relacionan estrechamente
sus leyes de herencia y de adaptacion. La teoria del gen egoista de Dawkins, lleg6 a la
afirmacion de que los aspectos reproductivos eran la base de cualquier unidad bioldgica
y corrientes como el neodarwinismo afirmaron que la seleccidon natural actuaba sobre
unidades de seleccion, las cuales, segun Mayr, eran las especies, segin Dobzhanski las
poblaciones génicas o, segiin Dawkins, los genes (Eldrege, 1997). Bajo la dptica sintética
los conceptos genéticos se unieron con los de la historia natural reduciendo en muchos
casos la poblacidn a su composicion genética. Los problemas de la herencia, también
bajo el paradigma de unidades fundamentales para describir todos los seres vivos,
circunscribieron las causas de la variacion a la descendencia (filogenéticamente) y a la
manera como actia la seleccion natural sobre la composicion genética, causando que
muchas ramas de la biologia (particularmente la embriologia y la ecologia), quedaran

bajo el mando explicativo de la genética.

El aspecto ecoldgico de los organismos no desempenaria ningtin papel explicito en las
estructuras, excepto en el nexo conceptual que considera la seleccion natural forjadora
de adaptaciones para mantener, mejorar o maximizar su adecuacion al medio (fitness),

que es la fuente de esas fuerzas de seleccion (Eldrege, 1997), ya que los genes serian
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los Unicos seleccionados o las verdaderas entidades con capacidad de reproducirse
idénticamente y, por tanto, los responsables de la permanencia de las caracteristicas

que identificaban a los individuos.

Los aspectos reproductivos se llevaron a la base de cualquier consideracion para la
unidad bioldgica, con el gen en la base molecular y la especie como la base fenotipica
de la teoria sintética (Angel, 2003); sin embargo, la profundizacion en la clasificacion
de las especies permitio observar fenomenos no del todo acordes con esa concepcion

sintética de la unidad.

Las variaciones morfologicas de los corales, son un ejemplo particular de ese problema,
ya que es una caracteristica que varia ampliamente incluso entre especies del mismo
género, como se observa entre Siderastrea siderea 'y Siderastrea radians. La existencia
de subespecies, hibridos, genets y clones de colonias evidencia que las caracteristicas
reproductivas y fenotipicas entre las especies coralinas no son del todo acordes con la
definicion de especie (Veron, 1995) concebida desde el paradigma de unidad fundamental
sintética. Szmant, en 1986, concluy6 que entre especies de coral no es posible diferenciar
patrones reproductivos solamente desde el caracter morfoldgico, ya que caracteres tan
fundamentales como son el modo de embriogénesis y el tipo de sexualidad pueden
variar incluso entre especies del mismo género. Nuevamente el ejemplo més claro resulta
ser entre S. siderea y S. radians, las cuales varian en estrategias reproductivas, arreglos
gonadales, coloracion y diametro de los huevos (Soong, 1991); es decir, muchos de los
caracteres morfologicos tenidos en cuenta para definir las entidades heredables como
especie o genes son elementos morfologicos de adaptaciones que no tienen que ver

solamente con la reproduccion.
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Los caracteres morfoldgicos pueden ser seleccionados por vias distintas a las descritas
en la definicion de especie. Como lo describe Lewontin (2000), el hecho comprobado
de que una estructura puede cumplir mas de una funciéon y una funcién puede ser
cumplida por més de una estructura no lo dice todo; en realidad no es cierto que cada
parte desempefie una funcion. Muchas partes del organismo son consecuencias
epifenoménicas o fendmenos que no estan directamente implicados en la funcionalidad
mecanica de una estructura: son periféricos y cambian con el contexto, siendo
modificaciones que han tenido lugar en el curso del desarrollo o son residuos sin ninguna

funcion heredados de remotos antepasados.

La busqueda de las unidades fundamentales del mundo vivo se ha basado en el estudio
de la estructura debido a que se ha pensado frecuentemente que ésta refleja lo que
permanece, lo que se hereda y debe tener algun uso particular en su relacién con el
medio externo que la selecciond; es decir, debe tener una funcidn. Sin embargo, en la
relacion unilateral de la estructura y la funcion se evidencian muchos ejemplos bioldgicos
donde tal correspondencia no es del todo biunivoca. Angel (2003) argumento que en la
biologia se busca la integracion de las estructuras a un todo funcional que permita
entender claramente los fendémenos, pero esta integracion se reduce a la adaptacion al
medio, dejando a la funcion mediada por la existencia de la estructura que es vista
como la suma de las partes de una maquina, o como unidades que no cambian. El
producto de la sistematica propia del pensamiento analitico mecanicista de partir y
disgregar el todo en partes, fue la razon por la cual las relaciones entre las partes de la
estructura se dan por obvia inclusion pero, por eso mismo, nunca fueron explicadas.
Conceptualizaciones tales como la del mundo organico dentro de uno inorganico que
contiene las leyes fisicas generales y universales para ambos, la de los sistemas

microscopicos como parte constitutiva de los macroscopicos sin que medie comunicacion
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alguna entre ellos y la separacion dual de conceptos como forma y funcion, historia

vital y entorno, reproduccion y mantenimiento, genotipo y fenotipo, se dieron por hecho.

Sin embargo, las frecuencias génicas no explican todos los fenémenos estudiados, y en
los afios 70 se demostrd que no se les puede atribuir a los genes toda la responsabilidad
de la definicidn de la vida, incluso dentro de la misma biologia molecular. La biologia
molecular sugiere que los problemas de la teoria sintética proceden de algunos niveles

diferentes de la organizacidn biologica.

Las dificultades explicativas para ciertos fendmenos moleculares, aument6 la busqueda
amas de una unidad fundamental, haciendo una inclusion comprensiva de otras unidades,
siguiendo el concepto de emergencia (generado en la ecologia pero que es tomado por
la teoria jerarquica para distribuirla en todos los niveles de organizacion) encontrada en
otros niveles diferentes al molecular. La condicién de emergencia dice que la organizacion
de los individuos constituye otra unidad en un nivel superior, y que las caracteristicas
ya no se encuentran en las unidades precedentes sino que emergen como una unidad
diferente, cambiando el concepto de las unidades sintéticas por unidades jerarquicas
emergentes, explicando que los problemas vienen tanto de los niveles inferiores como

de los superiores Eldrege (1997)

Organizacion jerdrquica de las unidades biologicas

Es una propuesta, que partié de la concepcidon mecanicista y explico a la replicacion y
la interaccion como funciones duales, dicotomia fundamental propuesta para los sistemas
bioldgicos (durante los siglos XIX y XX), relacionando todas las descripciones de los

fenémenos propios de un individuo con las acciones de transferencia de materia y
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energia (nacer y morir) y con las de transferencia de informacion (reproducirse). La
teoria jerarquica dividié el todo nuevamente, definiendo una jerarquia para todo lo que
hereda informacion por medio de la reproduccion, llamada jerarquia genealdgica,
mientras que los temas de crecimiento, intercambio de materia y energia se incluyeron
en una jerarquia ecologica. Eldrege (1997), méximo exponente de esta teoria, afirmo
que: (...) nos encontramos con la existencia aparentemente innegable de conjuntos
jerarquicos de entidades ecologicas y genealdgicas, todas las cuales son el producto del
proceso evolutivo, lo que nos hace adoptar un enfoque jerarquico de replicacion e

interaccion (...).

Ya que la interaccion propuesta en este estudio se encuentra entre los dos conjuntos
jerarquicos propuestos en la teoria jerarquica, en el anexo # 1, se profundiza en las
definiciones adoptadas para cada una de las jerarquias estandar, donde se observa que
la teoria jerarquica adoptd el modelo clasico de lo pequefio ubicado en la base y lo
grande en la cuspide como partes de una maquina, como unidades finitas, limitadas por
arriba y por abajo, cuyos limites tanto inferiores como superiores son establecidos por

su dimensidn espacial y no por razones biologicas.

Los niveles propuestos por la teoria jerarquica mantienen cierta autonomia respecto de
los otros, pero conservan los regimenes de inclusion entre ellos, y por ello los elementos
mas pequefios son aquellos implicados en los procesos regulares de la reproduccion y

los mas grandes en los de transmision de energia.

La explicacion de la relacion entre niveles la exponen Vbra y Eldrege (1984, en: Eldrege,
1997): “las interacciones o efectos interactivos entre los distintos niveles se ven afectados
de acuerdo con la dindmica de organizacién jerarquica por tamafio e inclusion de unos

en otros, y tienen un alcance maximo a dos de sus vecinos jerarquicos mas cercanos
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hacia arriba o hacia abajo. En tal caso, el nivel molecular afectaria solamente al nivel
celular y al nivel de 6rganos, pero no intervendria en niveles poblacionales o
ecosistémicos, los cuales solo se verian afectados por sus limites inmediatos, mientras
que jerarquicamente hacia abajo, las células afectan el comportamiento de los organelos
y de las concentraciones idnicas pero no el de las corrientes eléctricas dadas por los
movimientos de electrones, como tampoco al organismo ni a la comunidad de

organismos’.

Eldredge (1997), reconoce la dificultad del sistema jerarquico al tratar de explicar las
relaciones embrioldgicas en organismos pluricelulares o las relaciones celulares en
organismos, cuya organizacion celular no se encuentra en ninguno de los niveles
definidos, pues sus células no estan organizadas en tejidos a pesar de que entre ellas
existen mecanismos de reconocimiento para mantenerse unidas, actuando cada una de
esas células como un individuo. Sin embargo, atin cuando resaltd esa carencia en su

teoria, no la considerd suficiente para reformularla.

Como se ve, en la propuesta jerarquica, aunque ya existen las relaciones entre todos los
niveles, no hay argumentacion acerca de cdmo se dan esos procesos de comunicacion.
Angel (2003) muestra como la teoria jerarquica conserva los mismos lineamientos basicos
de la teoria sintética y del reduccionismo cientifico que impiden observar tales relaciones
partiendo de un nimero limitado de niveles definidos a través de unidades limitadas,

cuya funcién puede explicar todo el nivel.

Segtin Andrade (2000b), Lamarck en 1803, fue el primero en postular una organizacion
jerarquica de los sistemas bioldgicos cuando afirmé que “la evolucion procede de lo
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mas simple a lo mas ‘perfecto’”, permitiendo que la teoria jerarquica se asociara con

las explicaciones sobre el incremento de complejidad, y afirmando que las actividades
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de cada nivel poseen una cierta independencia que, aunque restringida, le permite a
cada nivel una dinamica propia. Generaliza entonces, la idea de que al aumentar de
nivel se aumenta la complejidad, pues la complejidad del nivel anterior se suma a la del
nivel superior. La teoria jerarquica, desde sus inicios, incluy6 los niveles mas grandes
y mas proéximos a cada rama de la biologia, permitiendo la entrada de otros que se
definian en campos relacionados con la ecologia y, principalmente, con la embriologia
ciencias que intentaban buscar explicaciones mas alla de la mera accion génica (Eldrege,

1997).

Ahora bien, la concepcion morfogénica al interior de la teoria jerarquica, basada en el
desarrollo de investigaciones en torno a organismos pluricelulares cuyos procesos se
presentan entre niveles de organizacion (células, tejidos, érganos) secuencialmente
conocidos en su desarrollo embrional, intenta explicar los fendmenos observados en

cada uno de estos niveles.

Relaciones y emergencia, reconceptualizacion de forma

Debido a que la definicién de unidades de un nivel en la teoria jerarquica no se hace a
través de la recopilacion de las caracteristicas emergentes sino de la compilacion de las
definiciones hechas durante la historia de la biologia, Angel (2003) propuso una nueva
manera de jerarquizar, reconociendo que las individualidades que hacen parte de un
nivel de organizacion se dan por las caracteristicas de las relaciones que se generan en

si mismas y con el entorno.

La propuesta se enmarca dentro de la teoria de sistemas complejos, la cual se interesa

por los sistemas abiertos (aquellos que intercambian energia y materia con el exterior,
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lo cual implica que tiendan a alejarse del equilibrio) permitiendo una perspectiva de
inclusion de posibilidades ordenadas dentro de las premisas termodindmicas generales,
que observa a los sistemas biologicos como a aquellos que pueden almacenar y trasmitir
informacion. Conserva las anteriores premisas de la biologia para la definicion de
individuo biologico que obtiene y almacena energia inherente a las acciones de nacer y
morir, asi como trasmite informacion por medio de la reproduccion.

Pero, ademas, reconoce la capacidad autobnoma que tiene el sistema de procesar senales
procedentes tanto del exterior como del interior de si mismo autoorganizandose. Dicho
de otra manera, la inclusion de la perspectiva de sistemas complejos para observar los
sistemas bioldgicos en los diferentes niveles, implica una redefinicion de la unidad
biologica limitada, en pro de una nocion de un sistema bioldgico que mantiene una

interaccion con su entorno y consigo mismo, a través de la forma.

La forma desempefia un papel mas relevante al ser considerada como patrén emergente
ordenado durante procesos de desarrollo, y no como el resultado de fuerzas externas o
del genotipo. Esta concepcion de forma o patrones ordenados habia sido introducida a
los sistemas bioldgicos por las observaciones de los procesos morfoldgicos de los
organismos pluricelulares durante la embriogénesis y las evidencias encontradas por
las investigaciones de las pasadas dos décadas, que contemplaron el espacio y las

estructuras espaciales (Solé y Manrubia, 1996).

A los procesos morfogénicos se les consideran patrones espaciales ordenados porque
emergen a partir de una célula inicial que experimenta divisiones consecutivas generando
nuevas células que van organizandose en el espacio y el tiempo, las cuales, aun cuando
alcanzan con facilidad miles o cientos de miles, se hallan en contacto entre si a una
escala local, demostrando propiedades de organizacion que van mas alla de la escala de

longitud de las células aisladas. Segin Sol¢ y Manrubia (1996) un gran ntimero de las
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células que componen un embridén o una larva son células indiferenciadas que, a
posteriori, adquieren unas propiedades especificas asociadas a su posicion que, con el
paso del tiempo, conforman estructuras ordenadas en forma de segmentos, de inicio de

extremidades, de manchas més o menos regulares, etc.

Se ha demostrado que el proceso morfogénico posee capacidad de regulacion para
organizarse en el espacio y en el tiempo sin un control exterior, las estructuras que
aparecen son el resultado, por una parte, de sucesivas divisiones celulares que dan
lugar a una estructura espacial basicamente indiferenciada (al menos en apariencia) y,
por otra, de la interaccion de células con células vecinas. Es en este sentido, que se
puede afirmar, que las relaciones, son las caracteristicas emergentes que definen un

nivel de organizacion segun la propuesta de Angel (2003).

La morfogénesis, como proceso que va de la célula al tejido y al érgano por medio de
estados interactivos entre células que tienen en cuenta la posicion y el numero de ellas
en los estadios de desarrollo de los organismos pluricelulares, tuvo cabida en el contexto
teorico general de la biologia jerarquica al contemplar la idea de incluir otras unidades
como objeto de seleccion natural (la célula, los tejidos, los organismos, etc.), ain cuando
el mismo proceso evidenciara una dindmica de unidades continuas entre uno y otro

nivel.

El presente trabajo propone jpara estudiar el proceso gametogénico de los coralesftener
en cuenta esta nueva perspectiva de la biologia, la cual permite incluir a los corales, en
niveles de organizacion intermedios entre lo unicelular colonial y lo pluricelular, y
ademas los procesos morfoldgicos, con el proposito de entender posibles relaciones
entre las células durante el proceso de formacion de los gametos, el cudl es un proceso

que en muchos aspectos coincide con los procesos morfogénicos.
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Las placas histologicas utilizadas en la presente investigacion, fueron elaboradas en el
Instituto Smithsonian de Investigaciones Tropicales en Panama con el fin de estudiar
los efectos a largo plazo de la contaminacion por petroleo en la reproducciéon de
Siderastrea siderea (Guzman y Holst, 1993). La descripcidn metodologica para la
elaboracion del material se puede consultar en dicho trabajo. Estas mismas placas también
han sido utilizadas para la descripcion del ciclo gametogénico de la especie (Alvarado
et al., sometido), y con base en la informacion obtenida en esos dos estudios, la presente
investigacion exploro las relaciones existentes entre células, capas de células y gametos,

durante el desarrollo de gametos de la especie.

DEFINICION METODOLOGICA

Teniendo en cuenta solamente los cortes histologicos provenientes de las zonas no
contaminadas, (denominados como JUG Y PALW' por Guzman y Holst, 1993), la
definicion metodologica se determind explorando la informacion contenida en dichas

placas.

Exploracion de las placas: partiendo del hecho de que el desarrollo de los gametos se
lleva a cabo en los mesenterios en el nivel medio del polipo, se usaron las secciones
con mayor cantidad de material reproductivo, observando la composicién citologica,
las estructuras y su organizacion. A través de la observacion de esas secciones, se llegd
a la necesidad de definir niveles inherentes a la organizacion celular presente en el

material histologico: el nivel de estructuras que estd conformado por el de capas celulares,
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que a su vez esta constituido por el de células. Asi, se logré identificar para cada uno de
esos niveles, algunas cualidades que yudan a describir los cambios ocurridos antes y
durante la formacion de los gametos, como lo son: la medicidon de la variacion de
grosor en el nivel de capas celulares la cuantificacion de los diferentes tipos de células,
y una descripcion morfologica en el nivel de estructuras, lo que permitié discriminar

variables cuantitativas y cualitativas durante el proceso de formacion de los gametos.

Como unidad de muestreo se definieron los mesenterios con sus respectivos filamentos,
por ser el sitio donde se lleva a cabo la gametogénesis y teniendo en cuenta las

observaciones de Alvarado ef al., (2004).

En los mesenterios y filamentos con buena tincion, no doblados, y con el material
celular en buen estado, se ubicaron diferentes partes segin las descripciones hechas

por Peters (1984).

Para hacer el seguimiento del cambio en los
diferentes niveles, se hizo una sectorizacion
en cada unidad de muestreo, determinando
8 segmentos en el cuerpo del filamento y 8
en el mesenterio, mas un “segmento repro-
ductivo” equivalente al didmetro mayor de

los gametos.

Fig. 1. Segmentos diferenciados
en la unidad de muestreo
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En el filamento En el mesenterio

1. cap “cap” 9. gastrodermis externa 1 “gastr.ext 17

2. diametro del cap “diam.cap” 10. gastrodermis interna 1 “gastr.int 17

3. lobulos laterales “lob lat” 11. gastrodermis externa 2 “gastr.ext 2”

4. prolongaciones “prol” 12. gastrodermis interna 2 “gastr.int 2”

5. region gamética “reg.gam” 13. gastrodermis externa 3 “gastr.ext 3”

6. gastrodermis del filamento “gastr.fil.gam”  14. gastrodermis interna 3 “gastr.int3”

7. region retractil “reg.retr” 15. cavidad interna “cav.int”

8. Longitud total del filamento  “long.tot” 16. ancho del mesenterio en gameto “anch.mes.gam”

Utilizando como instrumento de medicion, un micrometro filar (Olympus OSM-4), se
obtuvieron las medidas de esos 17 segmentos, en cada una de las unidades muestreales.
De acuerdo con el numero de potenciales unidades muestreales obtenido de la
exploraciéon de las placas, en cada seccion histologica se seleccionaron al azar 30
mesenterios con sus filamentos en placas de 3 colonias diferentes, del mismo mes y del
mismo sexo, las cuales fueron réplica de la poblacion de mesenterios y filamentos en
cada uno de los 7 meses (marzo a septiembre) de duracion del ciclo gametogénico de

Siderastrea siderea.

Descripcion de la composicion y la cantidad de tipos de células

En cada segmento definiendo los siguientes puntos:

a. Grupos celulares: Teniendo en cuenta las descripciones de Peters (1984), se hizo el
reconocimiento celular con la técnica de coloracion azocarmine azul de Heidenhain's,
diferenciandose e identificandose cada una de las células contenidas en las capas del
mesenterio y el filamento, basicamente por coloracion, caracteristicas citoplasmaticas

y caracteristicas de tincion (clara: CL, basofilica: BF, eosinofilica EF, y visible VS).
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Para la matriz filamentosa y la mesoglea el grosor se tuvo en cuenta descriptivamente,

anotando si era delgada o media.

b. Composicion de células durante la gametogénesis: Para observar la dindmica celular
durante el proceso de desarrollo de los oocitos y paquetes espermaticos, se hizo el
seguimiento de los grupos de células, anotando la presencia o ausencia de los tipos
celulares en los diferentes segmentos durante el desarrollo de cada gameto. Se tuvo
especial interés en la ubicacion de las células intersticiales o totipotentes, durante su

diferenciacion en células germinales.

c. Categorias celulares : Para observar el comportamiento de la cantidad celular, se
hizo un conteo general en todas las etapas de desarrollo de los gametos, siendo necesario,
dadas las condiciones de observacion, establecer un grado jerarquico para el nimero de
células. Se dio la categoria més alta o incontable (INC) al equivalente a 100 < X células,
es decir, al grupo celular cuyo numero de representantes en el mesenterio y filamento,
era mayor a 100 células. A partir de esta, se construyeron las categorias numerosa
(NUM) equivalente a 50 < X < 100 células, moderada (MOD) 15 < X <50 células, y
alguna (ALG) equivalente a 1< X < 15 células. Al observar que se presentaba ausencia
de tipos celulares, identificados para algunos sectores, se hizo necesaria la categoria

ninguna (NING) equivalente a 0 células.
La cantidad moderada de zooxantelas en la gastrodermis del mesenterio y el filamento,

permiti6 ir mas alla de la valoracion por categorias, registrando la cantidad exacta de

zooxantelas en cada uno de los sectores funcionales de las unidades de muestreo.
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El cambio en la morfologia de las estructuras se tuvo en cuenta para cada sector de las
unidades de muestreo, estableciendo las diferencias entre filamentos con gametos sin

desarrollar y gametos en desarrollo o maduros.

El estado de desarrollo de los gametos en las muestras fue determinado preliminarmente
por Guzman y Holst (1993) de acuerdo con el criterio modificado de Szmant-Froelich
et al.(1985). En el presente estudio se definieron nuevamente, bajo criterios definidos
en estudios anteriores de Szmant (1980), Szmant-Froelich et al. (1980), Ekelbarger et
al. (1998), Pires et al. (1999) y Glynn et al. (2000), Alvarado et al. (2004). Dichos
estudios normalmente definen estadios por color y tamafio presentes en las gonadas,
pero el presente trabajo complement6 esas caracteristicas teniendo en cuenta mas
cualidades como numero y color y forma de los cuerpos citoplasmaticos de los oocitos,
asi como caracteristicas morfoldgicas de estructuras como los filamentos y las paredes

del mesenterio.

TOMA DE DATOS EN EL MICROSCOPIO

Formato para la toma de datos: Para la toma de datos al microscopio, se disefio un
formato con el objeto de mantener la informacion cuantitativa lo mas coherente posible

con la cualitativa o descriptiva.

Formato

Registro fotogrdfico: Por medio del uso del adaptador para fotografias al microscopio,
se hizo una caracterizacion de los tejidos, para el reconocimiento de algunas células y
estructuras, asi como de las caracteristicas morfoldgicas durante el desarrollo de las

gonadas.
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ANALISIS DE LA INFORMACION

Tablas y matrices de datos: Teniendo en cuenta el sexo y el estadio de desarrollo de las
gonadas los datos cualitativos de grupos de células se digitalizaron para construir matrices
de segmentos y tipos celulares por estadios. Las categorias celulares (numeral c, de la
descripcion de la composicion de tipos celulares en los segmentos de cada unidad de
muestreo) se discriminaron al inicio y al final del desarrollo de las gonadas, evaluando
la informacién de todos los filamentos de gonadas inmaduras (estadios I, II y III en
colonias femeninas y [ — II de masculinas), vs la de todos los de filamentos con génadas
maduras (estadio IV en colonias femeninas y III en masculinas) estudiados. Cada tipo
de célula, obtuvo aquella categoria mas frecuente o mas representativa de su niamero.
En aquellos casos en los que habia una igualdad de dos categorias se seleccion6 la de

menor rango.

Los datos cuantitativos de las medidas de los segmentos, fueron digitalizados en tablas
Excel. Se establecieron indices para el cambio de unidades del microémetro a su
correspondiente valor en micras, para multiplicarlos por los valores de las medidas
tomadas con el micrometro, teniendo en cuenta el aumento del ocular usado. Los valores
obtenidos en micras de los segmentos, se usaron para hallar el valor del largo y el ancho
del filamento en total y asi, hallar el porcentaje equivalente de cada segmento
longitudinal, respecto a la longitud total del mesenterio. Se crearon matrices con los
valores en micras y los porcentuales en WordPad y se us6 el programa SAS para hacer

el analisis estadistico sobre esos datos.

Analisis estadistico: Para hacer una descripcion del comportamiento de los segmentos
se considero que la variacion entre las medidas de los segmentos tomadas en diferentes

estadios deberia ser mayor que la observada en medidas del mismo estadio. La variacion,
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se encontro por medio de estadistica descriptiva, un analisis de componentes principales

y un andlisis discriminante.

a. Estadistica descriptiva: Se utilizo el coeficiente de variacion (CV) como la relacion
entre la desviacion estandar y el promedio, expresada en porcentaje. Esta medida dio
un indicio de que tan dispersos fueron los datos de las medidas de los segmentos
individuales del mismo estadio con relacion a la magnitud del promedio. Empiricamente
se acostumbra decir que cuando el coeficiente de variacion es mayor que 20%, la muestra
no es homogénea; sin embargo, debido a que no hay investigaciones anteriores con
datos similares, para comparar, se admitid hasta el 30%, para aceptar la homogeneidad

de los datos.

b. Analisis discriminante: Se construyeron funciones lineales que midieron el grado
de relacion de la variacion de los valores en cada uno de los segmentos con los estadios
de desarrollo de las gonadas. Este andlisis agrupd variables y cred diferentes
combinaciones de la informacion a partir de las variables originales, para clasificar los

datos con un bajo error.
c. Analisis de componentes principales: Se utilizaron las variables de colonias

femeninas y masculinas por separado. Se tipificd el comportamiento de cada uno de los

segmentos medidos, y se mir6 su variabilidad respecto a los estadios de desarrollo.
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APROXIMACION GRAFICA

Comportamiento de cada segmento en las unidades de muestreo: Se tuvo en cuenta el
valor de cada uno de los segmentos para hacer una representacion grafica de la dispersion

de cada uno, segtn los meses y los estadios de desarrollo.

Relacion entre segmentos: Se construy6 una grafica con los valores relativos de los
segmentos que constituyeron la longitud total del mesenterio, utilizando el valor de la
media de los valores en cada estadio. Esta grafica sirvid para observar el comportamiento
general de las capas celulares en el mesenterio durante el desarrollo de los huevos. La
relacion no se hizo con los estadios de desarrollo de los espermaries, ya que la longitud
de cada gameto masculino, en cortes trasversales, corresponde a la de varios paquetes,

generalmente en varios estadios de desarrollo, por lo cual se utiliz6 la variable “meses”.

Analisis de componentes principales: Se represento6 el comportamiento de las variables
con la maxima separacion. Asi se formaron dos planos de contraste, que representaron
los comportamientos de los segmento. La grafica resultante tuvo dos caras de
interpretacion: la primera, en la que se tipificaron las variables o cada segmento, quitando
el valor de la media para observar cada uno de los datos como puntos en el espacio; la

segunda, en la que se observo la correlacion entre las variables.
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RESULTADOS

En las placas histologicas de los pélipos de Siderastrea siderea bajo condiciones no
contaminadas por el petrdleo, se observéd que el proceso de gametogénesis genera una
dindmica entre las células de los filamentos y los mesenterios que son las estructuras
donde se inicia el proceso reproductivo. Esa dinamica se ve reflejada basicamente en la
morfologia y el contenido celular de dichas estructuras, las cuales cambian de funcién
pasando de un estado no gamético, en el que realizan funciones de mantenimiento
como adsorcion y digestion de nutrientes, defensa y captura del alimento, a otro,

gametogénico, para la reproduccion.
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Nivel de estructuras

Foto 1. Corte trasversal de varios polipos de Siderastrea siderea
al microscopio. Con bajo aumento (10X), se diferencian poélipos,
mesenterios y filamentos. Las flechas sefialan: 1. primer y 2.
segundo ciclo de mesenterios en dos diferentes polipos.

Los mesenterios y los filamentos son estructuras dentro de la cavidad gastrica a nivel
medio de los po6lipos. En cortes trasversales, formando ciclos de 25 hasta 45 de acuerdo
al polipo, los mesenterios tienen la apariencia de particiones ovales ahuecadas o
cavidades mesentéricas con una disposicion radial respecto al centro de cada uno de los
polipos. Los filamentos son el extremo libre del mesenterio que se pliega hacia el
interior de este, siendo un solo filamento en cada mesenterio en esta especie, que esta

igualmente orientado hacia el centro de cada polipo.

47



DESCRIPCION DEL ESTADO NO GAMETOGENICO

4142 pm

- A
oA

. -

i ‘lﬁﬁ -~

Foto 2. Corte trasversal al microscopio (A: 40X ) del centro

de un poélipo. Se resaltaron tres mesenterios (1) con sus

respectivos filamentos, junto con la cavidad gastrica o espacio
intermesentérico (2).

Entre cada mesenterio con su respectivo filamento, hay un espacio intermesentérico o

l6culo interseptal que son espacios de la cavidad gastrica entre mesenterios, los cuales,

a suvez, estan plegados para permitir la insercion de las septas calcareas del exoesqueleto

cuando el polipo se retrae en el caliz

Foto 3. Exoesqueleto de Siderastrea
siderea al esteroscopio. Se aprecian
las bocas como orificios en cada uno
de los polipos. Las flechas indican
septas calcareas, en 1 se insertan los
mesenterios del primer ciclo y en 2
los del segundo.
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En estado no gametogénico, los filamentos
de Siderastrea siderea tienen una forma
trilobulada, en la que se diferencian
regiones diferenciables por la forma. En la
foto 4, 1a “Region cnidoglandular” (R1), es
el 16bulo del extremo apical o proximal al
centro del pélipo llamado cap o banda
cnidoglandular, la “Region lateral” (R2),
estd formada por dos lobulos laterales de
gastrodermis, con mesoglea intermedia y la
“Region retractil” (R3-R4) es la extension

o porcion distal del filamento donde se

encuentran mionemas retractiles, que

Foto 4. Regiones diferenciables en
filamento de Siderastrea siderea en
estado no gametogénico. (A: 40X)

insertan al mesenterio en la pared del polipo.

Nivel de capas celulares

Las anteriores estructuras se observaron conformadas por dos tipos de capas de
gastrodermis, separadas entre ellas por otra capa acelular fibrilar muy delgada o
mesoglea, como se observa en la foto 5. Cada una tiene caracteristicas propias, de
coloracién y apariencia, constantes a lo largo de las estructuras. Desde el borde exterior
de las paredes de los mesenterios se distinguen: la capa de gastrodermis externa esponjosa
con granulos basofilicos, la mesoglea como una matriz fibrilar basofilica clara, y la
gastrodermis interna, llamada también gastrodermis esqueletotrdfica. La gastrodermis
que conforma el filamento, es una capa vacuolada eosinofilica, y la mesoglea es similar

a la de los mesenterios. Los 16bulos del filamento son gastrodermis interna que adquiere
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forma curvada lateralmente mientras que la prolongacion es gastrodermis interna
alargada.

Foto 5. Capas de gastrodermis y mesoglea que

conforman los filamentos y mesenterios de Siderastrea

siderea. La flecha 1 muestra la gastrodermis externa

en el mesenterio. La flecha 2 la mesoglea y la flecha 3

la gastrodermis interna. (A: 40X)

La gastrodermis externa conforma las paredes

externas en los mesenterios y la gastrodermis

interna las caras internas de los mesenterios y

los filamentos. Mientras los mesenterios son

conformados por las tres capas, el filamento es

gastrodermis y mesoglea que se doblan hacia el

interior de los mesenterios. Por tanto, los
filamentos son rodeados por la capa gastrodermica interna del mesenterio, separada
por el espacio o interloculo y al mismo tiempo, los mesenterios separan “externamente”

a los filamentos de las septas calcareas del exoesqueleto.

Nivel de células
Se identificaron ocho tipos celulares (tabla 1) embebidos tanto en la gastrodermis externa

como en la interna en una red de apariencia fibrilar, apreciable en los sitios de

concentracion celular baja.
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Tabla 1. Caracteristicas y abreviaciones usadas para los diferentes tipos de células
identificados en la especie de coral Siderastrea siderea por medio del método de coloracion
azocarmina azul de Heidenhain's (modificado de Peters, 1984)

Tipos de células Coloracion y caracteristicas Abreviacion
1. Células secrecion esponjosa basofila Azules o eosindfilas, con granulos periféricos seb

2. Células totipotentes Rojas o basdfilas, pequefias, ovaladas homogéneas en forma ct

3. Amebocitos Azules claros o eosinofilos, pequefios y variables en forma ab

4. Células glandulares granulares digestivas ~ Azules o eosindfilas y rojas o baséfilas, segun el contenido granular ge / gb
5. Células secretoras de mucus trasparente Paredes azules o eosindfilas y contenido azul claro de apariencia esponjosa sm

6. Células vacuoladas Paredes azules o eosinéfilas contenido vacuolar claro. (W%

7. Cnematocitos Rojos o basofilos, Espiralados cn

8. Zooxantelas Rojas o basoéfilas, Redondas y en el interior nucleo y pirenoide observables z

Las fotos 5 y 6 muestran seis tipos de células encontrados en diferentes partes de los
filamentos. Aun cuando la presencia de células totipotentes (c¢.t) y amebocitos fue
constante en todo el material histologico, con un tamafio mucho menor respecto al del
resto de células y predominaron en todas las estructuras analizadas (paredes mesentéricas
y filamento). Ademas de estos dos tipos de células, la predominancia celular de la
epidérmis esta dada por células con secrecion granulosa basofilica oscura, que le da
una apariencia esponjosa. Mientras que en la gastrodermis hay células glandulares
basofilicas y eosinofilicas (c. gl) y células vacuolares (¢. v), con distintas formas
(ovoides, cuboidales-columnares y flageladas), asi como cnidocitos (en) que varian de
tamafio y formafy zooxantelas (z), siendo mas diversa en tipos de células que la capa

externa.
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Foto 5. Diferentes tipos de células identificadas en Foto 6. Tipos de células identificadas en la region
el filamento: células glandulares (c. gl), células de cnidoglandular del filamento. Cnidocitos (cn), y
mucus (c.m), células vacuoladas (c. v), células células glandulares (c. gl). (A: 100X).

totipotentes (c. t), zooxantelas (z). (A: 40X)

La mesoglea en cambio, esta constituida por una matriz fibrilar basoéfila clara y algunas
fibras oblicuas de miocitos, por tanto, no tiene una predominancia celular, aunque

ocasionalmente se observaron algunas células similares a amebocitos .

Son los mismos tipos celulares gastrodérmicos los que se encuentran en las paredes
mesentéricas y en los filamentos de colonias hembra y macho, pero la distribucion es
diferente. Aunque no presentan una concentracion de células especializadas como en
un 6rgano, se observo que las células en ambos tipos de filamento tienen una disposicion
ordenada, mientras que en los mesenterios, no se observé ninguna relacion evidente
con su disposicion. Al microscopio de luz la evidencia més clara del arreglo celular en
los filamentos se observo especialmente en el 16bulo proximal o cap. Esta distribucion
celular permiti6 diferenciar tres regiones (véase la foto 4), correspondientes con las

tres partes del filamento nombradas por Peters (1984).
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a. Region cnidoglandular densamente poblada por cnidocitos y células glandulares
granulares enzimaticas eosindfilas. Ambos tipos de células le dan una apariencia
altamente glandular eosinofila a esta region aun cuando también posee células

glandulares granulares enzimadticas basofilas, células totipotentes y amebocitos.

b. Region lateral con células vacuoladas y secretoras de mucus, células glandulares
granulares enzimadticas eosinofilas y algunos cnidocitos de menor tamaino y cantidad,

que la anterior. Con algunas zooxantelas, asi como células totipotentes y ameboideas.

c. Region retractil, con menor cantidad de células que las anteriores zonas, permite la
observacion una red de miofibrillas, junto con otros tipos celulares como células
totipotentes y amebocitos, ocasionalmente, células glandulares granulares basoéfilas o

eosinofilas, con cnidocitos y algunas zooxantelas.

Las zooxantelas y los cnidocitos que se observaron en el filamento, eran conspicuos
respecto de las demas células, con una distribucion restringida (pero no la misma) a
ciertos lugares especificos, aunque, igual que los otros tipos celulares, dispersos en la

pared mesentérica.

También se observaron diferentes etapas de formacion de cnidocitos a partir de células
totipotentes, en distintos lugares pero con diferente tamafio segun la ubicacion. Las
zooxantelas se hospedan individualmente en una vacuola dentro de la célula hospedera
y tienen un diametro de 6.29 a 7.88 um. La composicion interna de las células hospederas
no se observd claramente en el microscopio de luz, pero el ntcleo, el pirenoide y los
cloroplastos de la microalga pudieron ser claramente observados en varias ocasiones

como se observa en la foto 7.
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Foto 7. Zooxantelas en gastrodermis. Se observa en una de ellas el pirenoide
(P) dentro del nucleo claro. (A: 100X)
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La observacion del proceso de desarrollo de los gametos se dividio en dos: el de
diferenciacion celular llevado a cabo por células totipotentes y el de maduracion que

contempla el crecimiento de los dos tipos de gametos diferenciados.

Foto 8. Filamento en estado de diferenciacion Foto 9. Filamento en estado de diferenciacion
gamética. La flecha indica una oogonia gamética. La flecha indica varias espermatogonias
envuelta por mesoglea del filamento, en la envueltas por mesoglea del filamento, en la region
region reproductiva. Visibles el nucleo y reproductiva. Notese que este tipo de gametos son
nucleolo de oogonia. (A:40X) mas pequeiios que los femeninos. (A:40X).

Proceso de diferenciacion: Es un rapido proceso que no se considerd como un estadio
de desarrollo. Su inicio es similar en ambos tipos de gametos cambiando en el contenido
celular de la region posterior de los filamentos, a consecuencia de la proliferacion de
células totipotentes eosindfilas y a la consecuente migracion de muchas de ellas hacia
la mesoglea. La mayoria de estas células tiende a diferenciarse durante la migracion

hacia el ambiente mesoglear, aumentando el tamaiio del nucleo y el citoplasma. Conforme
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se ubican cerca al eje de la mesoglea el citoplasma adquiere coloracion basofila clara 'y
el nucleo se torna eosindfilo brillante. La mesoglea entonces, rodea los gametos con
fibras, en el caso de los filamentos de colonias hembra, envuelve solo a una de las
células diferenciadas, y en el caso de las colonias macho son varias espermatogonias

entre tres y cinco.

Proceso de maduracion: En el momento en el que los gametos son rodeados
completamente, completan la diferenciacion en oogonias o espermatogonias, iniciando
el proceso de madurez por medio de divisiones meioticas y de crecimiento. Si se trata
de espermaries, el crecimiento esta dado por el aumento en el nimero de espermatocitos,
que tienen un tamafio mucho menor al de las espermatogonias inicialmente engolfadas,
pero en los gametos femeninos, el crecimiento ocurre por el enriquecimiento
citoplasmatico de la inica oogonia engolfada, creciendo por medio de vitelogénesis y

lipogénesis.

Caracteristicas de las células gaméticas

Las caracteristicas internas o cualidades del citoplasma de las células gaméticas (de

espermatogonias a espermatides y a espermatocitos, y de oogonia a oocito) fueron

cambios, utilizados para definir los estadios de desarrollo gamético.
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DESCRIPCION DEL ESTADO GAMETOGENICO

Debido a que la gametogénesis es un proceso continuo, hay etapas de transito entre un
estadio y otro, para definir los estadios de desarrollo, se tuvo en cuenta sobretodo la
concentraron de caracteres y no aquellos con caracteristicas poco definidas o
intermedias. Las fotos de la 10 a la 13 muestran filamentos de colonias hembras, con
las caracteristicas definidas para los cuatro estadios de desarrollo. Las fotos 14 y 15,

muestran los tres estadios de desarrollo en filamentos de colonias machos. Nétese que

—_—
4241 pm

Fotos 14 y 15. Los tres estadios de desarrollo de los gametos masculinos. Las flechas en la foto 14 (A:
100X) indican: un paquete de espermaries en estadio uno (1) y otro en estadio dos (2), en el mismo
filamento, en la foto 15 (A: 10X), las flechas indican dos paquetes de espermaries en estadio dos (2), y uno
en estadio tres (3), con bouquet (4) o la reunion de colas o flagelos de los espermaries maduros.

i
F - ]
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DESCRIPCION DEL ESTADO GAMETOGENICO

Fotos 10 a la 13. Caracteristicas de los filamentos de colonias hembras durante los cuatro
estadios de desarrollo de los oocitos. (A:40X)
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en cortes trasversales, un solo filamento puede contener varios paquetes de
espermatocitos, en diferentes estadios, mientras que los femeninos, s6lo se observa
uno. Sin embargo, los cortes longitudinales, fotos 16 y 17 (hembras y machos
respectivamente), muestran que son varios huevos (entre 3 y 4) los que se desarrollan
en un filamento y mas de 20 paquetes de espermaries en cada filamento de colonias

machos.

La aparicion de membranas en los oocitos maduros o en estadio cuatro y de bouquet en
los paquetes de espermaries maduros o en estadio tres, son las caracteristicas mas
representativas de las etapas maduras de los gametos. En las fotos 16 y 17 se observan

mas de cerca.

(=]
123.37 pm

p!

I
123.37 um

Foto 16. Oocito maduro aumentado mil veces. Foto 17. Varios paquetes de espermaries aumentados
Las flechas indican la capa cortical (1) y la mil veces. Las flechas indican bouguets de colas de
membrana basal (2). (A:100X) espermatocitos maduros. (A:100X)
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No se observaron otras caracteristicas gonadicas, tales como la reunion de otro tipo de
células diferentes a las células de adsorcion y nutricion, o la conformacion de capas
celulares o estructuras nutritivas que complementen la organizaciéon de una gonada
durante la formacion de ninguno de los dos tipos de gametos. Los gametos se desarrollan
dentro de la mesoglea y estructuralmente no forman cistos o un sacos con una membrana
que contienen fluidos, gas o material semisolido, como lo define el diccionario médico
Stedman (Peters, 1984), por lo que es preferible pensar en espermaries y oocitos, no en
paquetes espermaticos y ovarios o goénadas como tal. La intervencion de la mesoglea
para formar una membrana alrededor de las células germinales, parece desempefiar un
papel importante en el aislamiento, sostenimiento y definicién de los gametos en
formacion, aunque en el momento de liberacion de los gametos, se rompe para la

liberacion de los gametos y sigue siendo parte del filamento.

Nivel de estructuras

Las estructuras se modifican morfologicamente sobre todo en estadios de desarrollo
avanzados (Véanse las fotos de la 10 a la 15). La cubierta cnidoglandular (cap) y los
l6bulos anteriores y posteriores varian también su orientacion respecto al eje central

del polipo. La mesoglea por su lado es interrumpida por la gonada.
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Tabla 3. Cambios morfologicos en filamentos de colonias de Siderastrea siderea
debido al crecimiento de los gametos.

Estadios Filamentos de colonias hembras Filamentos de colonias machos
| La morfologia de los filamentos no se afecta La morfologia de los filamentos no se afecta
durante este estadio durante este estadio
1I Los oocitos deforman la porcion distal Los espermatocitos deforman la porcion distal
de los filamentos sobre la region retractil de los filamentos sobre la region retractil
El eje mesoglear del filamento se interrumpe y en algunos casos  El eje mesoglear del filamento se interrumpe
esta enrollado pero solamente en la porcion apical
La banda cnidoglandular cap o lobulo apical y los 16bulos La banda cnidoglandular cap o ldbulo apical
laterales se mantienen bien diferenciados y los I6bulos laterales se mantienen bien diferenciados
111 La gastrodermis de la region posterior no se distingue del oocito  La gastrodermis de la region posterior también

se reduce, pero se distingue de los espermaries

El eje mesoglear esta reducido, y solo se observa en la parte El eje mesoglear se enrosca

posterior o distal del filamento

La banda cnidoglandular (cap) no se modifica. La posicion de la banda cnidoglandular (cap) es lateral.
La posicion de los 16bulos anteriores también cambia,
pues se pliegan hacia un lado dentro del espacio
gastrico de los mesenterios o loculo interseptal. La
gastrodermis de los mesenterios se adelgaza.

v Solamente la gastrodermis de los mesenterios que esta cercana
al cap mantiene su grosor

El eje mesoglear se acorta

El cap o banda del extremo apical y los l6bulos laterales
cambian su posicion dentro del 16culo interseptal

Sin embargo, el desarrollo de cada tipo de gameto ocasiona diferentes cambios en las
estructuras del filamento y de los mesenterios, generando variaciones de proporcion
entre las partes. El estado de maxima diferenciacion se da en el estadio III del desarrollo
de ambos gametos. La figura 4 muestra la tendencia en porcentaje que aporta cada
parte al filamento en cada uno de los estadios de desarrollo. En términos generales, el
area que representa el tejido reproductivo se amplia, mientras que los otros tejidos
parentales cambian sus proporciones indicando que los gametos afectan el tamafio de

las estructuras y cambian su distribucion espacial.
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Fig. 2 . Cambios de proporcion entre las regiones del filamento y los gametos expresados
como la tendencia del porcentaje que aporta cada segmento durante el desarrollo de los
gametos. En la grafica de colonias hembras el eje X representa los estados de desarrollo de
los oocitos, en la de colonias macho, el periodo de desarrollo expresado en meses.

(gastr.ext)

(gastr.ext)
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Nivel de capas

El crecimiento de los gametos provocod cambios en las dimensiones de las diferentes
capas de gastrodermis, tanto en los mesenterios como en los filamentos. Los cambios
en cada segmento del filamento y del mesenterio durante el desarrollo de los gametos
se muestra en las figuras de la 3 hasta la 11 en las cuales se observa una tendencia a la

disminucién, a medida que el tamafio de los gametos aumenta.

La medida de la variacion en las medidas de los segmentos, se puede observar en las
tablas 4 y 5, que muestran que el didmetro mayor de la banda cnidoglandular, asi como
la longitud total del filamento y del didmetro mayor del gameto, tienen un
comportamiento similar entre colonias femeninas y masculinas. El comportamiento de
estos segmentos de gastrodermis indica, por un lado, que a medida que los estadios de
desarrollo avanzan, la cubierta cnidoglandular disminuye en su didmetro de 65.6 a 44.7
micras (n=151) en las colonias masculinas, y de 54 a 51.7 micras (n=130) en las colonias
femeninas. Simultdneamente, la longitud total de los filamentos aumenta de 315 a 397

micras (n=101) y de 309 a 460 micras (n=88) respectivamente.

La variacion de las medidas de longitud del cap y diametro mayor del gameto
correspondientes presentd una distribucion homogénea en cada uno de los estadios de
desarrollo, siendo altamente representativos de su comportamiento, el cual a su vez es
similar dentro de cada sexo: en los filamentos masculinos el didmetro mayor de los
gametos crece de 45.7 a 197.5 micras, mientras que el de los femeninos de 59.6 a271.8

micras.
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Existe una tendencia a la disminucion del tamafio en todo el resto de los segmentos,
pero la alta variabilidad del valor promedio no permitié hacer aseveraciones respecto

su comportamiento.

La relacion entre la variacion de los segmentos y los estados desarrollo de los gametos,
se observa en las tablas 6 y 7, las cuales muestran que las relaciones entre las medidas
de los segmentos, aunque relativamente débiles, permiten aseverar que el

comportamiento del segmento y el estado de desarrollo de las gonadas estan relacionados.

Los filamentos con desarrollo de gametos femeninos, la porcion final distal del filamento
es el segmento de gastrodermis del filamento que tiene mayor relacion con el estadio
IV, el cual, junto con la gastrodermis que forma parte de la region donde se forman los
gametos, son los segmentos de gastrodermis que entran en mayor interaccion con el
gameto. En el estadio IV, ambas porciones de gastrodermis en el filamento no se observan,
en su lugar se encuentra el gameto. Al final del desarrollo, la gastrodermis interna

esqueletotrofica del mesenterio también ha sido desplazada por el gameto.

El analisis de componentes principales mostro la relacion entre todas las variables, los
resultados aparecen en las en las figuras 3 y 4, que muestran la relacion entre longitudes
y estadios para filamentos con desarrollo de gametos femeninos, entre dos variables
que generan dos valores principales, los cuales condensan el 47% de la informacion
contenida en todas las variables, indicando que el grado de correlacion es significativo.
Asi, por ejemplo, se puede decir que hay relacién entre el comportamiento de la
gastrodermis externa y la interna del mesenterio ubicadas en la parte mas proximal al
centro del polipo, con el comportamiento de la longitud de la cubierta cnidoglandular y

la porcion mas distal de gastrodermis del filamento.
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En términos generales, lo observado en las aproximaciones graficas del analisis de

componentes principales indican lo siguiente:

1. Los estadios III y IV se distinguen de los estadios I y II por los altos valores en
las medidas del segmento que corresponde al diametro mayor de los gametos,
contrastados con los pequefios valores de la mayoria de las otras variables,
especialmente en aquellas opuestas al componente vertical en ambos sexos.

2. El estadio I estd muy asociado a valores altos en la gastrodermis del filamento,
en el cap, los 16bulos laterales y la region de los musculos retractiles en los
filamentos femeninos.

3. Elestadio II se encuentra mas relacionado con los valores altos de los segmentos
de la gastrodermis proximal del mesenterio, asi como con el grosor de los
filamentos femeninos.

4. Los segmentos de los filamentos masculinos, durante los estadios tempranos,
carecen de comportamientos definidos, pues no forman nubes o agrupaciones
de puntos en la grafica.

5. EIl ultimo estadio de desarrollo en ambos sexos estd muy asociado con el

crecimiento de los gametos.
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Fig.3. Graficas de dispersion de las medidas de cada segmento en los
filamentos de colonias hembras (graficas de la izquierda) y colonias machos
(gréficas de la derecha) del coral Siderastrea siderea, durante el periodo de
formacidon de los gametos. El eje X (tiempo) en las graficas para colonias
hembras (H), representa los cuatro estadios de desarrollo, mientras que en
machos (M), representa los meses (marzo - septiembre), debido a la
disposicion de varios paquetes de espermaries en los cortes trasversales.
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Fig.4. Graficas de dispersion de las medidas de cada segmento medido en los
filamentos de colonias hembras (graficas de la izquierda) y colonias machos
(gréaficas de la derecha) del coral Siderastrea siderea , durante el periodo de
formacidon de los gametos. El eje X (tiempo) en las graficas para colonias
hembras (H), representa los cuatro estadios de desarrollo, mientras que en
machos (M), representa los meses (marzo - septiembre), debido a la
disposicion de varios paquetes de espermaries en los cortes trasversales.
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Fig. 5. Gréficas de dispersion de las medidas de cada segmento en los
filamentos de colonias hembras (graficas de la izquierda) y colonias machos
(gréficas de la derecha) del coral Siderastrea siderea, durante el periodo de
formacion de los gametos. El eje X (tiempo) en las graficas para colonias
hembras (H), representa los cuatro estadios de desarrollo, mientras que en
machos (M), representa los meses (marzo - septiembre), debido a la
disposicion de varios paquetes de espermaries en los cortes trasversales.
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Fig. 6. Gréficas de dispersion de las medidas de cada segmento en los

DESCRIPCION DEL ESTADO GAMETOGENICO

filamentos de colonias hembras (graficas de la izquierda) y colonias machos
(gréaficas de la derecha) del coral Siderastrea siderea , durante el periodo de

formacion de los gametos. El eje X (tiempo) en las gréaficas para colonias
hembras (H), representa los cuatro estadios de desarrollo, mientras que en

machos (M), representa los meses (marzo - septiembre), debido a la
disposicion de varios paquetes de espermaries en los cortes trasversales.
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Fig. 7. Graficas de dispersion de cada segmento medido en los mesenterios de
colonias hembras (gréaficas de la izquierda) y colonias machos (graficas de la
derecha) del coral Siderastrea siderea , durante el periodo de formacion de los
gametos. El eje X (tiempo) en las graficas para colonias hembras (H), representa
los cuatro estadios de desarrollo, mientras que en machos (M), representa los
meses (marzo - septiembre), debido a la disposicion de varios paquetes de
espermaries en los cortes trasversales.
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DESCRIPCION DEL ESTADO GAMETOGENICO

Fig. 8. Gréficas de dispersion de cada segmento medido en los
colonias hembras (gréaficas de la izquierda) y colonias machos
derecha) del coral Siderastrea siderea , durante el periodo de
gametos. El eje X (tiempo) en las graficas para colonias hembi
los cuatro estadios de desarrollo, mientras que en machos (M)
meses (marzo - septiembre), debido a la disposicion de varios
espermaries en los cortes trasversales.
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DESCRIPCION DEL ESTADO GAMETOGENICO

Fig. 9. Gréficas de dispersion de cada segmento medido en los

colonias hembras (gréaficas de la izquierda) y colonias machos
derecha) del coral Siderastrea siderea , durante el periodo de

gametos. El eje X (tiempo) en las graficas para colonias hembr
representa los cuatro estadios de desarrollo, mientras que en m
representa los meses (marzo - septiembre), debido a la disposi
paquetes de espermaries en los cortes trasversales.
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DESCRIPCION DEL ESTADO GAMETOGENICO

Fig. 10. Graficas de dispersion de cada segmento medido en los mesenterios de
colonias hembras (gréaficas de la izquierda) y colonias machos (graficas de la
derecha) del coral Siderastrea siderea , durante el periodo de formacion de los
gametos. El eje X (tiempo) en las graficas para colonias hembras (H), representa
los cuatro estadios de desarrollo, mientras que en machos (M), representa los
meses (marzo - septiembre), debido a la disposicion de varios paquetes de
espermaries en los cortes trasversales.
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DESCRIPCION DEL ESTADO GAMETOGENICO

Fig. 11. Graficas de dispersion de cada segmento medido en los mesenterios de
colonias hembras (gréaficas de la izquierda) y colonias machos (graficas de la
derecha) del coral Siderastrea siderea , durante el periodo de formacion de los
gametos. El eje X (tiempo) en las graficas para colonias hembras (H), representa
los cuatro estadios de desarrollo, mientras que en machos (M), representa los
meses (marzo - septiembre), debido a la disposicion de varios paquetes de
espermaries en los cortes trasversales.
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DESCRIPCION DEL ESTADO GAMETOGENICO

Tabla 4. Variacion de los segmentos en filamentos y mesenterios de colonias hembra.

Segmentos Media y Estadiol Estadio2  Estadio3  Estadio 4
Coeficiente
de variacion
1.Cap M 65,8 50,4 455 45,7
CV 17,7* 27,4 32,5 20,1*
2.diam.cap M 59 53,4 53,4 51,7
CV 17,6* 19,4* 24,6 21,9*
3.16b.1at M 38,4 30,8 32 28
(6 31,4 33,2 52,2 57,9
4. prol M 43,8 26,8 31,7 34
CV 42,5 48,3 41 51,9
5. reg.gam M 59,6 85,1 158,7 271,8
CV 23,8* 44 394 23,7*
6.gastr.fil.gam M 12,5 9,2 5 49
cC.VvV 457 75,6 76,7 97,6
7. reg.retr M 35,9 32,5 19,5 13,2
CV 61,3 50,7 101,5 119,8
8. long.tot. M 327,8 308,8 373,4 460,1
CV 19,4* 11* 25,9* 14,9*
9. gastrext 1 M 12,4 18,7 14,4 12,7
CV 43,3 35,6 37,1 53,9
10 gastr.int 1 M 20,6 19,4 29,3 21,8
CV 52,8 49,9 64,1 62,5
11. gastr.ext 2 M 1,2 14,7 10,4 7
CV 34,1 53,5 61,3 61,6
12. gastr.int 2 M 10,2 9,3 3 7,4
CV 451 447 61,1 61,8
13. gastrext 3 M 10,7 10,5 5.1 41
CV 38,5 58 85,4 72,7
14. gastr.int 3 M 12,5 9,2 5 4.9
CV 45,7 75,6 76,7 97,6
15. cav.int M 46,7 41,7 42,6 20,2
CV 72,7 69,7 92,8 122,9
16.anch.mes.gam M 110,2 113,8 106,5 103,2
CV 34 19,9* 33,3 29,2

* = datos Homogeneos
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DESCRIPCION DEL ESTADO GAMETOGENICO

Tabla 5. Variacion de los segmentos en filamentos y mesenterios de colonias macho.

datos Homogeneos
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DESCRIPCION DEL ESTADO GAMETOGENICO

en filamentos y mesenterios de colonias hembra.

SEGMENTOS Estadio 1 Estadio 2 Estadio 3 Estadio 4
9. gastr. ext 1 0.04384 0.07385 0.13168 0.09205
15. cav. Int 0.03694 0.05911 0.10147 0.08871
1. cap 0.36702 0.24449 0.13362 0.09854
3. lob lat 0.17045 0.17727 0.19972 0.19249
4. prol 0.04098 -0.04325 -0.01697 -0.00104
5. reg. gam 0.05591 0.09408 0.13679 0.19112
7. reg. Retr 0.17431 0.18089 0.14491 0.20569
12. gastr.int 2 0.40958 0.35074 0.25491 0.33802
6. gastr.fil.gam 0.07605 0.06689 0.05509 0.08067
17. diam. May.gam 0.17165 0.32683 0.48048 0.45225

Tabla 6. Relacion entre la variacion de algunos segmentos y los estadios de desarrollo de los gametos

Tabla 7. Relacion entre la variacion de algunos segmentos y los meses de desarrollo de los gametos
en filamentos y mesenterios de colonias macho.

SEGMENTOS marzo abril mayo junio julio agosto septiembre
9. gastr. Extl 0.23278 0.23992 0.31026 0.19057 0.04644 0.02195 -0.10979
1. cap 0.22105 0.39058 0.33600 0.30375 0.26896 0.25140 0.23578
3. lob lat 0.27656 0.26161 0.25551 0.10946 0.08995 0.13651 0.07200
4. prol 0.07196 0.07220 0.07269 0.04216 0.08817 0.10229 0.11469
5. reg. Gam. -0.04133 -0.01742 -0.02723 0.01392 0.07314 0.11558 0.16591
7. reg. retr. 0.22452 0.16660 0.19777 0.13902 0.08690 0.03299 0.01992
12. gastr. int 2 0.47654 0.92413 0.23756 0.36831 0.41149 0.45777 0.39740
6. gastr.fil.gam 0.15625 0.07539 0.13307 0.08616 0.04790 0.06355 0.02900
17. diam.may.gam -0.00334 0.26213 0.15854 0.26403 0.45677 0.60093 0.43528
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DESCRIPCION DEL ESTADO GAMETOGENICO

Nivel de células

La cantidad de células vari6 desde el proceso de diferenciacion, cambiando regiones
definidas en los filamentos, por disminucién de muchos de los tipos celulares, segin

las categorias celulares iniciales y finales, especialmente en la gastrodermis del filamento.

El mayor cambio se dio en el contenido de tipos celulares de la gastrodermis de la
region distal de los filamentos de las colonias hembra, donde todos los tipos celulares
al final del desarrollo de los oocitos se desplazan a la categoria NINGUNA célula. En
el mismo lugar de los filamentos de colonias macho, se conservaron ALGUNAS células,
coémo las totipotentes, amebocitos, cnidocitos y zooxantelas, mientras se desplazaron o
disminuyeron en categoria las células vacuoladas, las secretoras de mucus y las

glandulares granulares.

Por otra parte, en las regiones distales de los filamentos de colonias hembras, solo se
conservan los tipos celulares pequeiios como las células totipotentes y ameboideas,

mientras que en los masculinos solo hay pérdida de células glandulares granulares.

En los mesenterios de colonias hembra, la gastrodermis externa perdio6 células glandulares
granulares basofilas y disminuy6 en células vacuoladas, mientras que en los filamentos

masculinos conservd las categorias iniciales.

La mayor diferencia en el cambio celular entre filamentos masculinos y femeninos se
observo en la gastrodermis de los filamentos ya que disminuy¢6 drasticamente de tipos
celulares en la fase tardia del desarrollo de oocitos, mientras que en los filamentos con
desarrollo de gametos masculinos conservo las células glandulares granulares y las

zooxantelas aunque en bajo nimero.
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Tabla 10. Cambios en la cantidad de tipos de células en los filamentos y mesenterios
de Siderastrea siderea durante el desarrollo de los gametos

CANTIDAD DE CELULAS EN EL FILAMENTO

amebocitos,
cnidocitos y zooxantelas

ESTADO SEXO INCONTABLES MUCHAS MODERADAS ALGUNAS NINGUNA
GAMETICO 100<X 50<X<100 15<X<50 1<X<15 X=0
INICIAL M-H totipotentes glandulares  cnidocitos glandulares
y amebocitas eosinofilas basdfilas
:% FINAL H igual glandulares glandulares
O eosinofilas basofilas
y cnidocitos
M igual glandulares glandulares
eosinofilas basofila
y cnidocitos
INICIAL M-H totipotentes vacuoladas,
. y amebocitas secretoras de
° mucus, glandulares
o basdfilas, cnidocitos
> y zooxantelas
®
o FINAL H igual y totipotentes
8 y amebocitas
M igual y totipotentes
y amebocitas
INICIAL M-H totipotentes vacuoladas,
y amebocitas secretoras de mucus,
glandulares eosindfilas,
o cnidocitos y zooxantelas
©
o FINAL H totipotentes y
= amebocitos,
‘%‘ vacuoladas,
=) secretoras mucus,
> glandulares
i eosinofilas,
oy cnidocitos y
%' zooxantelas
- M totipotentes y amebocitos, vacuoladas,
cnidocitos y zooxantelas secretoras mucus,
glandulares
eosinofilas
INICIAL M-H totipotentes y secretoras de mucus,
amebocitas glandulares basdfilas,
cnidocitos y zooxantelas
% FINAL H totipotentes y amebocitas secretodas mucus,
= glandulares
2 basofilas,
. cnidocitos y
zooxantelas
M c.totipotentes y secretoras mucus,

glandulares
basofilas

cambio moderado

cambio drastico
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Tabla 10. Continuacion.

CANTIDAD DE CELULAS EN EL MESENTERIO

cnidocitos

ESTADO SEXO INCONTABLES MUCHAS MODERADAS ALGUNAS NINGUNA
GAMETICO 100<X 50<X<100 15<X<50 1<X<15 X=0
INICIAL M-H eosindfilas, glandulares
R totipotentes basdfilas
% y amebocitos zooxantelas
= vacuoladas
@
o FINAL H eosindfilas, vacuoladas glandulares
totipotentes zooxantelas basdfilas
y amebocitos
M igual igual
INICIAL M-H totipotentes, secretoras
amebocitos, de mucus,
vacuoladas glandulares cnidocitos
basdfilas,
eosindfilas,
. y zooxantelas
£
‘3: FINAL H secretoras mucus,
g vacuoladas,
s glandulares baséfilas
eosindfilas,
cnidocitos,
zooxantelas
M igual secretoras glandulares basdfilas,
de mucus eosindfilas, zooxantelas,
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En términos generales, el crecimiento de oocitos ocasiono la disminucion de todos los
tipos celulares de la gastrodermis, mientras que el crecimiento de los espermatides
afectd selectivamente el nimero de células de mucus, las glandulares granulares y los

cnidocitos en la gastrodermis del filamento.

La presencia de zooxantelas al final de la gametogénesis también disminuy6 en los
filamentos con gametos femeninos, pasando de la categoria ALGUNA a NINGUNA.
Antes de desarrollar gametos, el valor total en las paredes del mesenterio y el filamento
era de 14 zooxantelas simbiontes. Durante la gametogénesis, este nimero se conservo
en los estadios oogénicos I y I, pero en el estadio III disminuy6 a 10, decayendo atin
mas en el estadio IV hasta 7. Al final del desarrollo gametogénico, la mayoria de
zooxantelas se encontraba en las paredes de la gastrodermis, mientras que unas pocas
se ubicaron en la gastrodermis del filamento. Mientras que la cantidad de zooxantelas
en los mesenterios y filamentos de los polipos que desarrollan espermaétides, no es
afectada por la gametogénesis. Con esto se puede decir que se observé una disminucion
de un 50% de su nimero en las paredes mesentéricas y en los filamentos que generan
oocitos de los filamentos femeninos, con una tendencia a la reduccion sobre todo en el

filamento mesentérico.

La descripcion de dichos estados tuvo en cuenta tres niveles en los que se observaron
cambios, lo que no significa que en la dinamica de cambio generada para llevar a cabo
la reproduccién en este tipo de organismos, no intervengan los niveles de tipo molecular,
genético, asi como los coloniales, poblacionales o comunitarios. Los resultados
demostraron que el nivel celular, especialmente en este tipo de organismos modulares,
lleva a cabo interacciones que tienen un valor funcional bioldgico importante, ya que
establece relaciones con varios contextos, como los tejidos y las estructuras, a muchas

escalas ademas de hacerlo entre sus componentes (células).
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ANALISIS Y DISCUSION DE RESULTADOS

DIFERENCIAS E IMPLICACIONES DE LA FORMACION DE OOCITOS O
ESPERMATOCITOS EN FILAMENTOS DE SIDERASTREA SIDEREA

Las diferencias encontradas en la cantidad de células después de la oogénesis y la
espermatogénesis en los filamentos y mesenteriosos evidencio que hay un 30% mas de
tipos celulares en los filamentos masculinos que en los de colonias hembra al final del
desarrollo. Esto indica que el desarrollo de cada tipo de gameto ocasiona un tipo de
interaccion entre las células que estd de acuerdo con el sexo de la colonia. Esta interaccion
celular es ademas diferente a la existente en €pocas no reproductivas, la cual ocasiona
en el nivel celular: la pérdida o la sustitucion de ciertos tipos celulares, y en el nivel de

estructuras; un cambio localizado en las funciones de los filamentos y los mesenterios.

Zonas funcionales antes de la gametogénesis

Con base en los resultados de predominancia de los tipos celulares, se pueden describir

tres zonas funcionales en los filamentos de Siderastrea siderea antes de la gametogénesis:

e Zona de defensa y captura de presas: la predominancia de cnidocitos en el cap
de los filamentos, indica que cumple funciones de defensa y captura de presas,
aun cuando la presencia de algunas células glandulares granulares y de mucus
evidencia que también colabora, parcialmente, con las funciones de digestion

extracelular, digestion intracelular y absorcion.
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ANALISIS DE RESULTADOS

Zona de excrecion y absorcion: segiin la predominancia de células secretoras de
mucus en los l6bulos se llevan a cabo procesos de excrecion, pero la presencia
de células glandulares granulares, indica que también colaboran en la digestion
extracelular, asi como en la absorcion de nutrientes, por su contenido de células
vacuoladas al interior de estos. Cabe anotar que también poseen cnidocitos, por
lo tanto también colaboran con las funciones captura, aunque en menor proporcion
que en el cap.

Zona de digestion extracelular: debido su contenido de células glandulares
granulares eosinofilas y basofilas la region doénde se ubican los musculos
retractores, contribuye parcialmente con la digestion extracelular, y en parte

con la absorcion de nutrientes por la presencia de algunas células vacuoladas.

Zonas funcionales durante la gametogénesis

Segtn los resultados del contenido celular durante la formacion de gametos la

zonificacion funcional de los filamentos cambia con el surgimiento de otra zona y

disminuyendo en la capacidad funcional de las otras:

Zona de defensa y captura: aun cuando mantienen su forma, la cantidad de
cnidocitos es menor luego, la capacidad de defensa y captura de presas disminuye,
mientras que la digestion extracelular, la digestion intracelular y la absorcion
son aiin menores 0 NO ocurren.

Zona excrecion y absorcion: con el avance de la oogénesis, los dos pares de
l6bulos disminuyen su capacidad de digestion intra y extracelular, de defensa y
captura de alimento, mientras que durante la espermatogénesis mantienen las de

defensa y la captura.
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ANALISIS DE RESULTADOS

e Zona gametogénica: la porcidon de gastrodermis basal se constituye
predominantemente gametogénica en ambos tipos de colonia. Sin embargo, las
colonias macho conservan también su capacidad de defensa y captura, asi como
de digestion intracelular.

e Zona de digestion extracelular: aunque minimos, las prolongaciones de los
l6bulos anteriores y la region de los musculos retractiles durante la
espermatogénesis, conservan la posibilidad de realizar procesos de digestion
extracelular, mientras que con la oogénesis, ambos quedan destinados a los

procesos de gametogénesis.

COSTO CELULAR

Aun cuando para explicar dicho cambio, cabe considerar el desplazamiento de los tipos
de células (vacuoladas, secretoras de mucus y de algunas glandulares granulares en
colonias macho y todas las anteriores mas las totipotentes, los amebocitos, los cnidocitos
y las zooxantelas en las colonias hembra) hacia otros lugares, las diferencias encontradas
al final de la espermatogénesis y la oogénesis en el contenido de tipos de células de los
filamentos y los mesenterios, hacen que, ademas del cambio funcional, se plantee también

un costo en términos de células.

Harrison y Wallace (1990) describieron a las células totipotentes como recursos
compartidos entre las diferentes funciones por su capacidad de diferenciarse en varios
tipos celulares. Sin embargo, en la pérdida observada durante la gametogénesis en
Siderastrea siderea, se vieron implicadas no s6lamente a las células totipotentes sino a
todos los tipos celulares identificados en la gastrodermis de los filamentos y los
mesenterios. Los resultados evidencian que en el proceso de cambio de células observado

no estan implicadas exclusivamente las células totipotentes.

85



ANALISIS DE RESULTADOS

AUTONOMIA CELULAR EN PLURICELULARES

La organizacion celular que se observo durante el andlisis de las placas histoldgicas
corresponde a la descrita para los primeros animales pluricelulares (cnidaria, porifera y
ctenophora) después de los organismos unicelulares, cuya caracteristica principal es la
de poseer una division fisiologica del trabajo entre diferentes células (Beams y Kessel,
1983). Sin embargo, también se observé que las células tienen la capacidad de realizar
varias funciones, por ejemplo, entre las células de las capa interna y externa hay poca
diferenciacion morfoldgica. Esta escasa diferenciacion en las células de los cnidarios
segin Chapman (1974), se debe a que las células epiteliares comparten caracteristicas
con las gastrodérmicas como poseer fibras musculares para el movimiento, vacuolas
para la secrecion glandular y fibras nerviosas, para la conduccion neuronal. Es decir,
aun cuando el origen embrional de las dos capas es diferente, en ambas se observan

estructuras y funciones similares, como lo son el movimiento, la excrecion, la defensa.

En cuanto a la autonomia Chapman (1974), describe que en el nivel de organizacion de
los cnidarios las células nutritivomusculares y epiteliomusculares conservan cierta
autonomia ya que cada tipo celular es individualmente muy complejo debido a que el
grado de division de trabajo alcanzado por sus tejidos es bajo. Estos son organismos
que tienen capas de tejidos muy simples construidos por medio de la agregacion de
aproximadamente catorce tipos de células identificados (epiteliales, conectivas,
musculares, nerviosas y reproductivas [en Chapman, 1974]) que son, segun Barnes

(1985), tan s6lo unos pocos con los cuales se bastan para realizar todas las funciones.
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CONTINUIDAD ENTRE REPRODUCCION Y MANTENIMIENTO SOMATICO

Partiendo de que el proceso de diferenciacion es aquel durante el cual las células o
grupos de estas adquieren diferentes propiedades o diferente expresion de diferentes
proteinas que contribuyen con la funcion y la estructura (Wourms, J. P. en Giese y
Pears, 1987), segtn los resultados, se puede decir que el desarrollo de las células
germinales primordiales para la gametogénesis en Siderastrea siderea, es llevado a
cabo por un grupo de células ubicadas en la gastrodermis de la porcién basal de los
filamentos mesentéricos. Puesto que no poseen un linaje celular reproductivo para la
determinacion de células germinales durante la etapa embrional, el proceso de
diferenciacion se presenta en células totipotentes de la gastrodermis que asumen el
papel de células germinales facultativas durante el estado adulto (Nieuwkoop y Satasurya,

1981, Schroeder, P. C., en: Wourms, 1987).

Segiin Wourms, J. P. (Giese y Pears, 1987) una clasificacion para la vitelogénesis en
invertebrados derivada de Schechtman (1955) y usada por varios como Eckelbarger
(1980), reconoce tres procesos de acumulacion de yema (yolk). La heterosintética, cuando
es sintetizado por otras células diferentes a los oocitos y que luego es transportado al
oocito. La segunda es la forma autosintética en la que es sintetizado por el propio
oocito, muy usada entre los invertebrados marinos, demostrada principalmente por
observaciones de ultraestructura, en cnidarios (7rachylina) por Kessel (1968c),
Hydractina y Aurelia por Anderson (1974), nemertinos, priapulidos, equiuros,
sipunculidos, equinoideos, moluscos, y un cordado (Ciona). La tercera forma es una
combinacion de las dos anteriores vias. Segiin Wourms, J. P. (en: Giese y Pears, 1987)

la evidencia del tipo de via autosintética, proviene de estudios de incorporacion de
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radioisdtopos para el marcaje de aminoacidos, que revelan la activacion del oocito para

producir las proteinas, lipidos y carbohidratos necesarios de la yema (yolk).

Sin embargo, esta condicidon de organizacion celular es un ejemplo mediante el cual se

puede comprender el valor funcional biologico de los procesos morfolédgicos.

LA GAMETOGENESIS EN SIDERASTREA SIDEREA ENTENDIDA COMO UN
PROCESO MORFOLOGICO

Proceso de diferenciacion

Los resultados del origen unicelular no gonadico de los gametos, asi como la pérdida
de células en las estructuras, sugieren que la formacion de gametos en Siderastrea
siderea genera un proceso morfoldgico que implica nuevas relaciones entre las células
(al menos en los filamentos), diferente al proceso en otros organismos pluricelulares
que poseen un nivel de organizacioén definidamente tisular y en los cuales las gonadas

se definen en la etapa embrional a partir de un linaje celular germinal.

Segun Nieuwkoop y Sutasurya (1982, citados por Schroeder, P. C, en Giese y Pears,
1987), las células primordiales germinales en muchos invertebrados se desarrollan de
acuerdo con tres patrones de origen: 1. una determinacion precoz en la cual la
determinacion de células germinales se da tempranamente en el desarrollo junto con la
segregacion de factores citoplasmaticos (presente en nematodos, gastrotricos,
chaetognatos, y algunos crustaceos), 2. un modo de origen intermedio en el que las
células germinales estan determinadas tempranamente pero no segregadas de las lineas

somaticas hasta el desarrollo embrionico tardio (en moluscos anélidos y equinodermos),
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y 3. un origen epigenético, en el que las células germinales se desarrollan de células
somaticas, que se presenta en la mayoria de los invertebrados primitivos (esponjas,
bryozoos, entoproctos) incluyendo a los cnidarios. Ese patron epigénico muestra la
necesidad de tener en cuenta para el estudio de la formacion de los gametos, por un
lado la influencia de las interacciones inductivas tisulares y por el otro, la induccion de

los factores ambientales en el proceso.

Lo observado en el material histolégico de este estudio indicd que el proceso de
diferenciacion de los gametos requiere un proceso de interaccion celular para generar
una nueva estructura espacial y funcional dentro de los tejidos ya existentes. Segiin
Nieuwkoop y Sutasurya (1982, citados por Schroeder P.C, en Giese y Pears, 1987), ese
proceso se inicia con sefiales internas y externas enviadas a las células, ya que las
sefiales ambientales juegan un papel importante en la generacion de periodicidad
reproductiva y una variedad de respuestas descritas en diferentes tipos de invertebrados.
A partir de dichas senales el sistema entero cambia los mecanismos fisiologicos al
interior tanto de las células totipotentes como en las demds células, mientras que la
determinacion del gameto y su sexo se atribuye a sistemas de sefiales quimicas

extracelulares importantes en la interaccion del gameto con otros tejidos o células.

Aun cuando la interaccidon de las células sexuales con los otros tejidos durante el
desarrollo de los gametos en cnidarios no ha sido ampliamente estudiada (Nieuwkoop
y Sutasurya 1982, en Giese y Pears, 1987), se puede decir que la migracion de las
células para la diferenciacion, es un proceso comunmente observado en varios trabajos
de reproduccion. Delvoye (1982) y Szmant-Froelich (1985) describen las migraciones
y numerosas mitosis que se llevan a cabo durante la espermatogénesis en corales y
nombran a la mesoglea como un ambiente celular importante durante la determinacioén

de las células totipotentes para formar o generar otras células. Martin y Archer (1997)
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lo observaron en Hydra durante procesos de regeneracion, mantenimiento, embriogenesis
y metamorfosis de la planula a p6lipo, aclarando que es indispensable que dichas células
totipotentes se ubiquen en un ambiente celular determinado para completar su

diferenciacion.

Durante el andlisis en el microscopio del proceso gamético en Siderastrea siderea se
observé que, luego de que proliferan, las células totipotentes de la gastrodermis de la
region de los musculos retractiles migran hacia el eje de mesoglea en los filamentos,
donde su diferenciacion en gametos fue evidente. Martin (1991) reportdé que muchas
células totipotentes se diferencian, después de formadas, al migrar hacia el endodermo
durante la etapa embrional de las planulas, demostrando que, para que la diferenciacion
hacia una via neural o ganglionar sea completada, es necesario que éstas se encuentren
en el endodermo. Martin (1997) encontré que ese es un sistema de repoblacion selectiva
que opera de acuerdo con los ambientes celulares, concluyendo que el ambiente celular-
tisular en las hidras parece ser capaz de soportar las dos vias de diferenciacioén
(epidérmica y endodérmica) con restricciones temporales y espaciales en el potencial

desarrollo.

Segun Hogan (1999), las interacciones de las células con el ambiente mesoglear han
sido estudiadas desde mitad del siglo XX ya que cumplen un papel importante en la
morfogénesis. La mesoglea acelular interviene en la diferenciacion de las células
totipotentes a gametos, el cual, es un comportamiento propio de la mesoglea durante el
transcurso de actividades morfogénicas como la gemacion y la regeneracion de células,

capas y estructuras.

En Chapman (1974) son citados varios autores que describieron otros elementos celulares

que participan o influyen en los procesos morfogénicos, principalmente en los hidroides,
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elementos que pueden complementar los procesos de pérdida celular y transformacion
de las estructuras observados durante la gametogénesis del coral Siderastrea siderea,

entre los cuales estan:

» La migracion celular, que durante la regeneracion, se da por la contraccion de
las células epiteliales contenidas en la gastrodermis que anclan nuevas células

gastrodérmicas a la mesoglea.

» Laparticipacion de los desmosomas los cuales, también durante la regeneracion
y lamorfogénesis embrionaria, tienen la capacidad de reorganizarse rapidamente
una vez las células adquieren una nueva posicion, actuando como ligadores
intercelulares, dando fuerza y permanencia o estabilidad a las conexiones

intercelulares establecidas.

» Las contracciones verticales, que durante la expulsion de las gonadas en hidroides,
son realizadas por todas las células con miofibrillas colaborando con la regulacion

del volumen celular, apretando y obligando a moverse a cualquier tipo de células.

El establecimiento de asociaciones con otras células durante los procesos de desarrollo
de gametos masculinos en anémonas (Metridium), observados por Wallis y Clark (1974,
en Miller, 1983 ), sugirieron que la estructura y las interacciones celulares resultan
importantes para la sincronia entre paquetes espermaticos. Estos autores, observaron
que las asociaciones intimas de los paquetes espermaticos con las células accesorias se
establecen por medio de interrelaciones topograficas y funcionales discretas a través de
puentes citoplasmaticos, mientras que tales relaciones topograficas durante la oogénesis

(Beams y Kessell, 1983), se atribuyen a cambios dinamicos en el citoesqueleto del
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huevo que les sirven para interactuar espacialmente con las otras células, asi como para

crecer y tener sincronia durante la liberacion.

CAMBIOS MORFOLOGICOS: ORGANIZACION DE NUEVAS ESTRUCTURAS
ESPACIOTEMPORALES

El cambio en las dimensiones de la gastrodérmis de los filamentos y los mesenterios
durante los procesos de diferenciacion y de maduracion de los gametos en S. siderea,
representa, no solo el costo energético de la reproduccion, sino que ademas sefiala las
interacciones espaciales que se producen entre las células durante la formacion de
estructuras como los gametos. La interaccion celular observada y medida, indica que
en estos organismos la gametogénesis es un proceso morfogénico en el cual cada célula
es capaz de interactuar como una unidad. El cambio de tipos celulares sugiere que la
capa gastrodermica de los filamentos y mesenterios en Siderastrea siderea actian como
un sistema que puede tener variaciones en el tiempo, pasando de un estado somatico a
otro reproductivo bajo condiciones (ambientales y organismicas, como reservas celulares
alimenticias etc), que requieren de la interaccion entre las diferentes funciones y por

tanto, de cada tipo celular.

En el andlisis, se observd el cambio de funcion debido al cambio de composicion de
tipos de células, que a su vez causa la aparicion de otra forma ordenada en el filamento,
la cual esta relacionada directamente con la forma de las nuevas estructuras espaciales
gaméticas. La generacion de gametos tiene un patroén de desarrollo similar al que se da
en otros organismos pluricelulares durante etapas embrionales, en las cuales a partir de
una cé¢lula que experimenta divisiones consecutivas se generan nuevas células que van
organizandose en el espacio y en el tiempo. Los estudios sobre esos procesos indican

como factor importante para el establecimiento del orden que entre las células formadas,
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haya un contacto entre si a una escala local, demostrando propiedades de organizacion

que van mucho mas alla de la escala de cada célula aislada (Sol¢ y Manrubia, 1996).

Ese proceso morfogénico ayuda a interpretar los resultados obtenidos, en cuanto a que
la formacion de los gametos inicia con un nimero de células indiferenciadas (totipotentes)
que, a posteriori, adquieren propiedades especificas (reproduccion o transferencia de
informacion genética) asociadas a su posicion (en el ambiente mesoglear) y a la

interaccion con las células vecinas.

Se ha conjeturado que el estado reproductivo es el punto de no retorno de la secuencia
ontogénica (Sterns 1992). Sin embargo Piraino et al. (1996) encontraron las bases
celulares de procesos de reversion ontogénica en una especie hidra, cuya transformacion
involucra sustitucion de tipos celulares, regeneracion tisular y reorganizacion, logrando
retornar del estado reproductivo (medusoide) al estado no reproductivo (po6lipo) si las
condiciones ambientales no son adecuadas para la reproduccion. Esto demuestra que,
aun siendo metazoarios, en los cnidarios se observa la capacidad de revertir el ciclo de
desarrollo pasando del estado de vida solitario al colonial después de adquirir madurez

sexual, gracias a una metamorfosis en ambos sentidos.

Chia (1980, en Richmond, 1985) consider6 un proceso de dediferenciacion celular en
la especie de coral Pocillopora damicornis, en la cual el polipo se revierte a una “planula
secundaria” cuando las condiciones para el crecimiento de la colonia no son aptas. Aun
cuando esto ocurre durante el asentamiento de las planulas antes del crecimiento colonial
y de la reproduccion sexual, Piraino et al. (1996) lo proponen como un caso de
metamorfosis reversible puesto que se observo el reordenamiento de tejidos calcificados
y estructuras como boca, tentaculos y filamentos mesentéricos del estado polipo, para

adquirir nuevamente las caracteristicas de la etapa plantonica o planula. Ambos ejemplos
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se pueden comparar con los procesos morfogénicos observados en el presente trabajo.
Aun cuando la formacion de gametos no implica la reversion de individuos clones de
vida colonial a individuos en una etapa libre, muestra la capacidad del sistema o el
ambiente celular en el filamento para adquirir un estado morfogénico temporal en el
que se generan células reproductivas, una reversion ontogénica para adquirir un estado

de diferenciacion celular, en tejidos de polipos con capacidad reproductiva.

La explicacion desde el nivel celular para los cambios morfogénicos que Piraino ef al.
(1996) observaron, se hizo por medio de dos hipotesis alternativas posibles que no son

mutuamente excluyentes:

» Las células que no participan del proceso se degeneran

» Las células se transdiferencian, para cumplir con el requisito de nuevos tipos
celulares. Es decir, que sufren metaplasia: que es un cambio de expresion génica
de células somaticas bien diferenciadas no ciclicas a otro tipo directamente o a
través de la condicion indiferenciada. Siendo esta una transformacion celular,
cuya estabilidad funcional no es consecuencia de la pérdida o inactivacion
irreversible de genes (seglin lo revisado por Okada 1991; Schmid 1993 -en Piraino
et al.,1996).

ADAPTACION ONTOGENICA DE LA COLONIA REPRODUCTIVA

Segun Schrodinger (1997), la morfogénesis es el cambio de la forma del embrion o de
cualquier parte, desde una célula hasta un tejido o un 6rgano. La biologia del desarrollo
estudia ese proceso, mientras que de los cambios en el proceso se encarga la biologia
evolutiva, por cuanto los cambios en el programa de desarrollo resultan en cambios

evolutivos. La diferenciacion, es el proceso mediante el cual las células —o grupos de
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¢éstas— adquieren diferentes propiedades a través de la expresion de diferentes proteinas
con las cuales constituyen la estructura y la funcion en el organismo. Segun estos
conceptos, los cambios en la morfologia tienen una relacion menos unidireccional con
el funcionamiento, que la relacion jerarquica propuesta entre forma y funcion, al igual
que entre genotipo y fenotipo o mantenimiento y reproduccion por la teoria sintética y

la jerarquica (Angel, 2003).

El 6ptimo alcanzado, en este caso, la forma de los gametos, no es predecible solamente
desde la relacion entre los otros rasgos de historia de vida, como lo son el tipo de
reproduccion o la forma de los p6lipos o incluso el céliz. Es més bien, una combinacion
de relaciones, generadas entre procesos, que constituyen al organismo y hacen que en
determinados contextos se puedan producir otro tipo de relaciones y por tanto otro

tamafio de gameto distinto al optimo predicho.

Sterns (1992), sostiene que las teorias de historias de vida son un grupo de modelos de
optimizacion, que realizan predicciones acerca de la sobrevivencia relativa de fenotipos,
ignorando los procesos que se presentan durante la ontogenia o la plasticidad, que
afiaden més informacion durante el desarrollo del organismo ya que se basan en que los
genotipos estudiados no estan siendo continuamente destruidos, sino que contintan
intactos por medio del traspaso sexual. Seglin este autor una fuente de ambigiiedad de
ese tipo de modelos predictivos de historias de vida es la restriccion de disefio. Segun
este autor, nada garantiza que el punto 6ptimo sea alcanzado en organismos cuyo
exoesqueleto, como en insectos o incluso corales, restringa y limite el crecimiento de
un nimero de huevos en determinado momento. Considerando que tal restriccion no
representa un intercambio (trade-off) entre fuerzas opuestas de seleccion sino barreras

de disefio, limites hasta donde los organismos no pueden operar. Se entiende entonces,
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que los costos y los intercambios, tienen la caracteristica de que si la fuerza de seleccion

opuesta es removida, el fenotipo es libre de moverse hasta el punto ganado.

Considerar como un costo, la actividad reproductiva, se debe a que, se constituy6 en el
centro alrededor del cual giraban todas esas variaciones o los cambios evolutivos, puesto
que fue considerada como el proceso que generaba la mayor restriccion a la hora de
seleccionar la variacion heredada, dejando las respuestas a los cambios morfoldgicos
en las bases de la herencia o la funcion (Angel, 2003). Sin embargo, durante el desarrollo
de los gametos de corales pueden presentar cambios que tienen propiedades muy
profundas y persistentes como para que se pueda prescindir de la morfogénesis al

analizarlos, especialmente por el nivel de organizacion intermedio que poseen.

El costo de las estructuras reproductivas y su consecuente desventaja para la
supervivencia o adaptacion de los progenitores no es el inico aspecto de las variaciones
ocurridas durante el desarrollo, de hecho no representa una solucioén al problema
evidenciado en los cambios de células y de proporciones en las estructuras. El proceso
de generacion de gametos es una conjugacion de actividades de organizacion espacial
llevada a cabo a través de procesos fisicos y quimicos que, combinados, producen una
sefial refinada que influye en las actividades mecanicas y definen la forma del gameto.
Esto explica el hecho de que los gametos, como lo observado por Guzman y Holst
(1993) y este estudio puedan cambiar de dimensiones o asumir diferentes formas bajo

condiciones ambientales diferentes como la contaminacion.

El andlisis de los resultados indica que ademas de las unidades p6lipo y colonia, se
debe considerar la observacién de las células como unidades, pues estas poseen
autonomia funcional suficiente para ser incluida como una de las caracteristicas que

los corales han adquirido como organismos pluricelulares. La interaccion compleja
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entre las individualidades que suponen la autonomia de las células, los pdlipos o la
colonia, muestra la imposibilidad de generalizar todos sus comportamientos en el estudio

de un solo nivel de organizacion.

El estudio de la gametogénesis en el coral Siderastrea siderea en el nivel celular también
lleva a la discusion sobre la existencia o no de la barrera entre genotipo y fenotipo o
entre linea germinal y linea somadtica. Los resultados muestran que esa barrera no es
una condicion universal de todos los organismos, o al menos, la capacidad de la células
totipotentes para producir gametos, se puede considerar una modificacion de ese esquema

ampliamente difundido entre los demds organismos pluricelulares.

En Andrade (2000b) se explica la barrera propuesta por Wiesman en 1892 como una
caracteristica que ha aparecido independientemente en los linajes de insectos y de
invertebrados, generalizando una determinacion temprana de la linea germinal, para la
que debieron existir condiciones que favorecieran su establecimiento. Una de las
condiciones, es la de proteger a los organismos contra la herencia de caracteres adquiridos
durante el desarrollo ontogénico. Sin embargo, la herencia de caracteres durante el
desarrollo puede constituirse en una ventaja adaptativa para los llamados organismos
inferiores, contrario, en aquellos en los que hay una alta especializacién somética, en
los cuales las modificaciones transitorias adquiridas por la interaccion con el entorno

podrian desestabilizar completamente las estructuras en caso de darse.

Almenos en la especie de coral analizado seria necesario comenzar por saber el promedio
de vida de un pdlipo para afirmar que estos organismos cabe la posibilidad de que
introduzcan variaciones en la informacion, adquirida por las células durante la etapa no
reproductiva. A diferencia de organismos con definicion celular mas marcada, la

informacion permanece supuestamente invariable, puesto que poseen tipos de células
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mas diferenciados o con especializacion es mds exacta, lo que tiene consecuencias mas

fuertes en el desarrollo.

OTROS ESTUDIOS MORFOLOGICOS EN CORALES

Como Preobrazhensky, B. (1986) lo afirmo, la morfologia de las partes se asocia a la
base del conocimiento en sistematica, filogenia, fisiologia y genética, pero la gran
variedad de estructuras en el corallum hace que la morfologia en corales sea
particularmente compleja y muchas conclusiones tedricas se han hecho para establecer
la base de su andlisis morfogénico. Segun ese autor, el estudio de la generacion de
forma en los corales se ha estudiado en términos de la teoria de simetria, y una colonia
coralina seria el resultado de la combinacion simétrica regular de un nimero finito de
partes originales uniformes asociados a la forma del corallum (sus habitos, forma de
crecimiento etc.), que resulta en una distribucion espacial desde los centros de

propagacion vegetativa en la colonia.

Los estudios de morfologia en corales se basan en las relaciones del ambiente con los
individuos, como los polipos y las colonias, generando preguntas como ;,qué determina
la forma del corallum?, asi como desde el punto de vista taxonémico, que se basa en
preguntas de las relaciones entre la forma del corallum y la colonia de las diferentes
especies, cuyo interés fundamental ha sido entender qué ocasiona la variacioén de la

forma entre las distintas especies (Harrison y Wallace, 1990).

Shelesinger y Loya (1998) se hicieron el segundo tipo de pregunta intentando encontrar
la relacion entre estrategias reproductivas, morfologia gonadal y diferentes vias
reproductivas, usando el término arreglo gonadal para describir caracteristicas como

disposicion, forma, tamafio en ambos tipos de gametos en el estado final de madurez en
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polipos de varias especies de corales (hermafroditas y gonocoricos), concluyendo que
los arreglos gonadicos y la morfologia de las gonadas varian de acuerdo con la familia
como lo sugirié Harrison (1985). Dicho en otras palabras, la amplia variacion
morfoldgica no estd relacionada con el modo reproductivo aun cuando se haya
encontrado consistencias entre la sexualidad, arreglo gonadal y anatomia de varios
grupos taxondmicos (Kojis y Quinn 1982b; Harriot 1983a; Fadlallah 1985; Wallace
1985, en: Harrison y Wallace 1990),.

El trabajo de Shelesinger y Loya (1998), ademas de evidenciar las restricciones
filogenéticas en el modo reproductivo analizd la relacion del arreglo gonadal con la
morfologia del corallum, el tamafo colonial, el del polipo, el didmetro de los oocitos e
incluso la localizacion de la gonada (como lo habian sugerido otros autores como
Rinkevik y Loya 1979a, Szmant 1986,Van Veghel y Kahmamn 1994, en: Shelesinger y
Loya,1998). Aun cuando no hicieron observaciones acerca de la interaccion de los
gametos con las demads células, describieron s6lo 2 lugares para la formacion de los
gametos en las siete familias. Seis de ellas lo hacen dentro de los mesenterios, en los
cuales, las familias Acroporidae, Faviidae, Mussidae y Oculinidae, los gametos llenan
el mesenterio entero como en Siderastrea siderea. Mientras que sélo la familia
Pocilloporidae se forman los gametos en bolsas salientes de la pared columnar en la
cavidad corporal, lo que implica que la relacion celular y funcional seria distinta a la
observada en Siderastrea siderea. Sin embargo, la informacidn no es suficiente para

hacer una discusion mas profunda sobre este aspecto.

Segun Peters (1984), Duerden observd que los huevos del coral Siderastrea siderea
toman la correspondiente forma de los 16culos interséptales, describiendo una restriccion
para el crecimiento de los gametos debido a las septas calcareas. El cambio en las

dimensiones de la gastrodérmis de filamentos y mesenterios, muestra que en la mayoria
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de los casos la disminucion de la gastrodermis coincide con los cambios de tipos
celulares, que su vez, estan relacionados con los cambios en morfologia y proporciones
de las estructuras. Tal cambio es gradual e inicia en el nivel celular desde el momento
de la diferenciacion de células totipotentes en la region final del filamento pero, con la
maduracion de los gametos la morfologia y el entorno celular cambian de acuerdo con

la forma que los gametos adquieren.

Los cambios registrados e interpretados a la luz de la morfogénesis, indican una zona
de emergencia temporal para la reproduccion, localizada en los filamentos, lo cual
requiere de la interaccion tanto de las células como de la gastrodermis y las estructuras,
pues la estructura generada no solamente estd conformada por el tipo de células que se
encuentran en determinado espacio, sino por la manera como se distribuyen y la forma
o la estructura que generan al organizarse. Otro ejemplo de esta interaccion entre niveles
de la cual emerge una nueva estructura, se puede observar en los lobulos laterales de
los filamentos, que en estado no gametogénico estan conformados por varios tipos de
células y tienen una forma oblonga que aumenta el area de absorcion de los nutrientes,
la digestion extracelular, asi como la excrecion. Durante la primera etapa de la
reproduccion o gametogénesis cambian en contenido de tipos de células asi como su
forma y orientacion respecto al centro del polipo debido a la formacién temporal de los

gametos.

Las variaciones morfoldgicas, entre filamentos masculinos y femeninos, muestra por
un lado, que el cambio de funciones estd relacionado con un cambio de proporcioén
estructural, siendo la formacion de gametos femeninos un proceso que produjo cambios
en la forma de la region de los mionemas retractores del filamento y en la mesoglea,
desde los estadios tempranos de desarrollo, mientras que la formacion de los gametos

masculinos produce cambios solo hasta las etapas més avanzadas. Al final de desarrollo
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de ambos tipos de gametos, han cambiado el ancho y la orientacion de la banda
cnidoglandular (cap) y de los otros 16bulos laterales del filamento. En los mesenterios,
el grosor en la parte apical y en los costados, al final del desarrollo de los oocitos ha
sido ampliamente disminuido, mientras que con el desarrollo de espermaries sobre

todo se afecta la region apical.

Los cambios observados, describen dos estados funcionales, morfologicos y celulares,
generados por las relaciones entre tres niveles, alrededor de la reproduccion. Las
relaciones son consecuencia de intercambios funcionales que en este tipo de organismos
se llevan a cabo por el tipo de interaccion celular, lo cual les permite el uso de estrategias
como la metaplasia para modificar estructuras en etapas adultas. La observacion de
dichos niveles en interaccion, no significa que en la dindmica de cambio generada para
llevar a cabo la reproduccion de los corales, los niveles de tipo molecular, genético, asi
como los coloniales, poblacionales o comunitarios no intervengan. Los resultados
demostraron que el nivel celular, especialmente en este tipo de organismos modulares,
lleva a cabo interacciones que tienen un valor funcional biolégico importante,
estableciendo relaciones con varios contextos, como los tejidos y las estructuras, es
decir; a muchas escalas ademés de hacerlo entre sus componentes celulares, lo que

probablemente les permite respuestas a variaciones ambientales mas rapidas y plasticas.
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Durante la formacion de gametos en los filamentos y mesenterios de Siderastrea siderea
hay una trasformacion en su contenido celular. Mientras que la formacion de espermaries
provoca la disminucion de la cantidad de células vacuoladas, secretoras de mucus y de
algunas glandulares granulares de la gastrodermis de la porcion final de los filamentos,
la formacion de oocitos implica la disminucion total de las células de la gastrodermis

de la porcion media y distal filamento.

Al relacionar este cambio con las funciones que cumple cada tipo de célula, se puede
decir que en los mesenterios se produce un cambio de las funciones como captura,
degradacion y absorcion del alimento, excrecion y defensa, en pro de la reproduccion.
Los resultados indican que en la formacion de espermaries, el cambio se da sobre todo
en las actividades excretora y de digestion intracelular. En cambio la formacion de
oocitos, aunque se afecta la mayor parte de la estructura del filamento, el intercambio

se da especialmente con la digestion extracelular y la absorcion de nutrientes.

Las zonificaciones funcionales propuestas de acuerdo con la distribucion de los tipos
de células en el filamento , sefialan que la forma de las estructuras estd claramente
relacionada con la funcion. De esta manera, aiin cuando en las paredes de los mesenterios
se identificaron los mismos tipos celulares del filamento, dichos tipos se encuentran
dispersos sin agruparse o en una disposicion formal diferente a la de capas, indicando
que en el mesenterio se realizan las mismas funciones que en el filamento, pero sin

agruparse para formar alguna estructura.

El proceso de gametogénesis generaun cambio o transferencia de células, que es diferente

al de trasferencia de reservas de recursos para la produccion de los gametos. La
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trasferencia observada se dio en términos de cantidad de células, lo que supondria que
en el esfuerzo reproductivo de estos organismos existen otros elementos de intercambio

diferentes a los recursos proteicos o lipidicos, normalmente estudiados.

El surgimiento de nuevas interacciones entre las células de estructuras previamente
diferenciadas como los filamentos, es posible dado el nivel de organizacion que tienen
estos organismos, ya que la division del trabajo entre células no es tan clara y cada una
conserva cierta capacidad autonoma dentro de las capas celulares. El concepto de
individualidad se torna entonces complejo en estos organismos y su estudio se dificulta
por el hecho de que no presentan correspondencia con la definicion de individualidad
como organismo unicelular o pluricelular en lo que a la autonomia de cada célula,

dentro de los tejidos, se refiere.

La definicion clésica de individuo bioldgico, se constituye en un impedimento para
estudiar las interacciones entre las funciones de este tipo de organismos intermedios,
debido a que tal concepto no concuerda con la dicotomia fundamental propuesta entre
las funciones reproductivas y de mantenimiento (Andrade 2000b), ni con los términos
de la economia de lo natural, que entiende el concepto ‘individuo’ en el sentido técnico-
filoso6fico de un Unico objeto que posee una considerable capacidad autonoma para
realizar sus propias funciones (Ghiselin, 1974b y 1981, en Ghiselin, M. T. en Giese y
Pears 1987).

En las colonias analizadas no hay génadas para la formacion de gametos, lo que sugiere
que la distincion entre las células para la reproduccion y el mantenimiento somatico es
anatomicamente vaga, como Eldrege (1997) seiala en procariotas y otros eucariotas

sencillos.
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El concepto ‘gonada’ tiene implicaciones sistémicas, ya que se circunscribe al nivel de
organos, nivel en el cual los gametos estan intimamente asociados con células
comunmente llamadas nodriza o foliculares muy especializadas (Chapman, 1974,
Wourms, J. P. en Giese y Pears, 1987 ). Al comparar los resultados de este estudio con
esa definicion, se hace evidente el hecho de que no hay un 6rgano o un lugar

pluricelularmente determinado como gonada en los filamentos analizados.

El proceso de determinacion se lleva a cabo en el nivel celular, sin células foliculares
(éstas no fueron observadas con el microscopio de luz en ninguno de los dos tipos de
colonias) que ayuden en la constitucién bioquimica de los gametos, segun lo cual debe

ser un proceso autosintético llevado a cabo al interior de cada célula germinal.

La diferencia de la gametogénesis observada en Siderastrea siderea, con otros organismos
pluricelulares, de no poseer gonadas bien definidas y desarrolladas a partir de células
germinales primordiales o gonocitos , puede ser una respuesta al hecho de que no se
haya una predeterminacion espacial para los organos sexuales desde el desarrollo

embrional.

Las observaciones del proceso, evidenciaron que no existe una definicion clara de
organos o tejidos gonadicos, y que la definicidon sexual se realiza en el nivel celular
durante la época reproductiva. Esos resultados sugieren una continuidad entre lo somatico
y lo reproductivo, para lo cual es necesario reconocer la dificultad para explicar ese
cambio funcional desde la perspectiva cléasica del individuo bioldgico, donde las
funciones de mantenimiento somaticas y de reproduccion se encuentran en unidades

estructural y morfologicamente separadas.
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Los resultados evidencian que durante la diferenciacion reproductiva de las células
totipotentes en gametos, ocurren varios procesos que son comunes con los ocurridos en
la morfogénesis embrional y en la regeneracion de los cnidarios (reportados por Martin,

1997; Tardent, 1975 / Bode y David, 1978, en Giese y Pears, 1987, Chapman 1974).

La mesoglea tiene un papel importante tanto en la migracion celular como en las
interacciones inductivas, siendo un ambiente celular propicio para la diferenciacion de
los gametos. A esta capa acelular, se suman otros elementos celulares que también
interactiian para producir cambios en la composicion celular de las estructuras (como la
contraccion de las células epiteliares y los desmosomas), los cuales evidencian asociaciones

(topograficas y funcionales) entre diferentes tipos celulares dentro de la capa gastrodérmica.

Durante la gametogénesis se producen diferentes interacciones espaciales entre las
células que indican que en estos organismos la gametogénesis es un proceso morfogénico

en el cual cada célula es capaz de interactuar como una unidad.

En estado reproductivo, los filamentos son diferentes tanto morfoldgica como

celularmente respecto del estado no reproductivo. Esa transformacion involucra
sustitucion de tipos celulares y reorganizacion o degeneracion tisular de la gastrodermis
que no esta solo asociada con la diferenciacion de las células totipotentes, puesto que

también participan los otros tipos de células, segun los resultados.

Desde el nivel celular la explicacion a la pérdida de células, en diferentes partes del
filamento por el crecimiento de los gametos, se puede explicar por medio de las relaciones
entre los tipos de células. Tales relaciones permiten bien sea degeneracion celular, o la
trasdiferenciacion de los diferentes tipos celulares para la generacion de nuevas

estructuras, dentro de un espacio limitado por estructuras calcareas.

105
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Frente a los resultados obtenidos de la observacion del material histoloégico proveniente
de lugares no contaminados, se hace indispensable la observacion de la otra parte del
material proveniente de los lugares contaminados, para confrontar y dar mayor uso a
los nuevos parametros propuestos por este trabajo, que se relacionan con la observacion
del proceso gametogénico en varios niveles, en especial en el celular. Las relaciones
encontradas (numero, tipo, relaciones con los simbiontes, etc) entre los componentes
celulares bajo estados contaminados permitirian ampliar y contrastar la informacion ya
obtenidas y asi tener un mayor acercamiento a las estrategias usadas por este tipo de

organismos modulares, sin perder de vista la complejidad de los sistemas biologicos.

En gran medida el estudio de la complejidad bioldgica en organismos modulares, permite
mayor informacion que la que puede explicar un sistema reduccionista como lo es un
sistema de unidades, principalmente por la existencia de caracteristicas emergentes.
Esos estudios tendrian en cuenta la relacion entre varias individualidades como las
células, segtin lo que se argumento en este trabajo, asi como los polipos (modulos) y la
colonia, cuyas relaciones, generan caracteristicas que no son previsibles a partir de
¢éstas sino que se generan en el momento mismo en que ellas entran en relacion,

explicando aun maés los procesos de respuesta a la contaminacion.

Estudios hechos desde ese contexto, permitirian pasar de una concepcion de unidades
heteronomas o independientes por sus causas y efectos a una en la que la individuacién
se da por medio de procesos dindmicos en los que no solamente las interacciones entre
las partes constituyen la individualidad sino que también las relaciones que genera ésta

con el entorno, en el momento mismo de la interaccion.
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Esta nueva vision también propone tener en cuenta contextos multidimensionales en
un sentido en el que las individualidades establecen relaciones con multiplicidad de
contextos a muchas escalas espacio-temporales, ademéas de hacerlo con sus congéneres.
De esta manera, la cohesion de una individualidad como una colonia de coral, es algo
que no esta en las partes (células o polipos) ni en las interacciones (fisiologicas,
moleculares 0o metabdlicas para el caso de las células) de los niveles inferiores o
constitutivos, sino que corresponde a su interaccion con contextos del mismo nivel y
en otros niveles en un tejido complejo de relaciones. El contexto implica una relacion
de las individualidades con su comunidad y de los dos con contextos mucho mas
“lejanos” o “ajenos” (Angel, com. pers.) siendo sus interacciones coherentes la manera
como se generan individualizaciones con valor funcional biologico. Asi, parte del
panorama investigativo que se abre desde esta nueva perspectiva, es el de disefiar
metodologias para observar la interaccion, mas que la descripcion de las partes

constitutivas.

107



BIBLIOGRAFIA

Alvarado, E, M. R. Garcia y A. Acosta. 2004. Sexual Reproduction of the Reef-
Building coral Diploria labyrinthiformis (Scleractinia: Faviidae). Rev. Bio

Trop. 52 (4): en prensa.

Andrade, L. E. 2000b. Los demonios de Darwin. Unibiblos. Universidad Nacional
de Colombia. Bogota

Angel, M. 2003. Estructura y funcién en la organizacién en niveles jerarquicos:
hacia la comprension de la continuidad de la naturaleza. Universidad Nacional
de Colombia. Bogota.

Babcock, R. C. 1991. Comparative demography of three species of scleractinian
corals using age and size-dependent classifications. Ecological Monographs.
61: 225-244

Barnes R. D. 1985 Zoologia de los invertebrados. Interamericana Eds. 5* ed.
Meéxico.

Beams H. W. y R.G, Kessel. 1983. Oogenesis, Ovoposition, and Oosorption. En:
Adiyodi, R. G.& K. G. Adiyodi (eds.) Reproductive biology of invertebrates
Vol 1. Department.of zoology. University of lowa . USA. p. 31 - 65

Begon, M., Harper, J. L., Townsend, C. R. 1994. Ecology: individuals, populations
and communities. Parte II. Pub. Sinauer Associates, Inc. Sunderland,
Massachusetts.

Brusca, G. R. 1990. Invertebrates. Cpat 8: Phylum Cnidaria. Sinauer Associates,
Sunderland, Massachusetts, 7ma ed. PP. 2236

Chapman. D. M. 1974. Cnidarian histology. En Muscatine L, Lenhoff H. M. (eds)
Colenterate biology, reviews and new perspectives. Academic Press. New

York, p 2-92.

108



Delvoye, L. 1982. Aspects of sexual reproduction in some Caribbean scleractinia.
Thesis, Caribbean Marine Biological Institute Curacao, N. A. pp 93.

Ekelbarger, K. J. P. A. Tyler, R. W. Langton. 1998. Gonadal morphology and
gametogénesis in the sea pen Pennatula aculeata (Anthozoa: Pennatulacea)

from the Gulf of Maine. Mar. Biol. 132: 677-690.
Eldredge, N. 1997. La sintesis inacabada. Jerarquias bioldgicas y pensamiento
evolutivo moderno. Fondo de cultura economica. Espafia. Primera ed, 1985.
Ereskovsky A. V. 2000. Reproduction cycles and strategies of the cold — water
sponges Halisarca dujardini (Demospongiae, Halisarcida), Myxilla incrustans
and lophon piceus (Demospongiae, Poecilosclerida) from the whitw sea. Biol.
Bull.198: 77-87.2000

Futuyma, D. 1998. Evolutionary Biology. Sunderland, Mass: Sinauer Associates, ¢, 4a
ed. laed. en 1942.

Glynn, P.W. S.B. Colley. J.H. Ting. J.L. Maté. H. M. Guzman. 2000 Reffs coral
reproduction in the eastern Pacific: Costa Rica, Panama and Galapagos
Islands (Ecuador). IV. Agariciidae, recruitment and recovery of Pavona
varians and Pavona sp.a. Marine Biology. 136:785-805.

Guzman, H. I. Holst.1993. Effects of chronic oil-sediment Pollution on the
reproduction of the caribbean reff coral Siderastrea siderea . Bulletin of Marine
Pollution. V. 26 No 5: 276-282.

Harrison, P. L. , 1985. Sexual characteristics of scleractinian corals: systematic and
evolutionary implications. Proc. 5 Int. Coral Reefs Congress, Tahiti, 1985,

4: 337-342.

Harrison P. L. C C. Wallace. 1990. Coral Reproductive Biology, 133-207. En
Dubinsky, Z. 1990 (ed.). Ecosystems of the world; 25: Coral Reef
Ecosystems. Elsevier: Amsterdam. Pp 133-207

109



Hernandez, S. R. C. Fernandez, P. Baptista. 1990. Metodologia de la investigacion.
2da edicion. Mc Graw Hill. Interamericana Ed. 550 pag

Hogan B. L. M. 1999. Morphogenesis. Cell, Vol 96, 225 —233.

Kojis B. L. 1986. Sexual reproduction in Acropora (Isopora) species (Coelenterata:
scleractinia) , I. A. cuneata and A. palifera on Heron Island reff. Great
Barrier Reff. Mar. Biol. 91:291-309.

Kojis, B. L. y N. Quinn. 1985. Reproductive ecology if two faviid corals
(coelenterata: scleractinia). Mar. Ecol. Prog. Ser. Vol 8: 251-255.

Lewontin, R. C. 2000.Genes, organismos y ambiente. Las relaciones de causa 'y
efecto en biologia. Gedisa editorial, coleccion limites de la ciencia.
Barcelona. 1* ed. en 1998

Martin, V. J. 1991. Differentiation of the intersticial cell line in hydrozoan planulae
I. Repopulations of epithelial planulae. Hydrobiologia 216/217: 75-82.

Martin, V. J. y E. W. Archer. 1997. Stages of larval development and stem cell
population changes during metamorphosis of a hydrozoan planulas. Biol
Bull.192: 41-52

Miller R. L 1983. Spermatogenesis and Sperm function. En: Adiyodi, R. G& K. G
Adiyodi (eds.) Reproductive biology of invertebrates Vol II. Departament of
biology. Temple University Philadelphia, Usa. Pp. 31- 65.

Oren, U. Y. Benayahu. Y. Loya. 2000. Effect of lesion size and shape on
regeneration of the Red Sea coral Favia favus. Mar. Ecol. Prog. Ser. Vol:
146: 101-107.

Peters, E. C. 1984. A survey of the normal and pathological histology of
scleractinian corals with emphasis on the effects of sedimentation stress.

Univ. Rhode Island.

110



Piraino, S. F. Boero, B. Aeschbach, V.Schmid. 1996. Reversing the life cycle:

Medusae transforming into polyps and cell transdifferentiation in Turritopsis
nutricola (cnidaria, Hydrozoa). Biol. Bull. 190: 302-312.

Pires, D. O. C.B. Castro, C.C. Ratto. 1999 Reef coral reproduction in the Albrolhos
reef complex, Brazil: the endemic genus Mussismilia. Mar. Biol. 135: 463-
471.

Preobrazhensky, B. V. 1986. Morphogenesis in corals: methodological aspects. Acta
Paleontologica. Vol 25. No 3024.

Purves, N. K., H. Orians, H. Heller. D. Sadava.1998. The science of Life 5 Ed.

Sinauer Ass. Inc. Usa. biology. 1243 pp.

Richmond, R. H. 1985. Reversible metamorphosis in coral planulas larvae. Mar.
ecol. Prog. Ser. Vol 22: 181-185.

Rinkevich, B. 1996. Do reproduction and regeneration in damaged corals compete

for energy allocation?. Mar. Ecol. Prog. Ser. Vol 143: 297-302.

Serres, M. 1998. Prefacio que invita al lector a no descuidar su lectura para
penetrar en la intencion de los autores y comprender la disposicion de este
libro. En: Serres, M. (ed). Historia de las ciencias. Catedra teorema editorial.
Madrid. 1* ediciéon en 1989.

Schrodinger, E. 1997. ; Qué es la vida?. Tusquets Editores, Serie Metatemas. Barcelona.
la ed. en 1944.

Shelesinger, Y. T. L. Goulet. Y. Loya. 1998. Reproductive patterns of scleractinian
corals in the northern Red Sea. Mar. Biol. 132: 691-701.

Sol¢é, R. V. y Manrubia, S. C. 1996. Orden y caos en sistemas complejos. Ediciones
UPC. Barcelona.

Soong, K. 1991. Sexual reproductive patterns of shalow- Water reff corals in

Panama. Bull. Mar. Sci, 49 (3): 832 - 846.

111



Sterns, S. 1992. The evolutionary significance of sex. Experientia, vol. 41No. 10.
Pag 1231 - 1356.

Szmant-Froelich A, p. Yevich. 1980. Gametogenesis and early development of the
temperate coral Astrangia danae (anthozoa:scleractinia). Biol. Bull 158: 257-
260.

Szmant, A. M.- 1986. Reproductive ecology of caribbean reef corals. Coral Reefs. 5
33-45.

Szmant-Froelich, A. M. 1985. The effect of colony size on the reproductive ability
of the Caribbean coral Montastrea annularis (Ellis and Solander). Proc. 5%

Int. Coral Reef Symp. 4. 295-300.

Szmant —Froelich, A. M. Yevich P., Pilson. M. E. (1980). Gametogénesis and early
development of the temperate coral Astrangia danae (Anthozoa: Scleractinia.
Biol. Bull. 158: 257-269.

Thom, R. 1987. Estabilidad estructural y morfogénesis, ensayo de una teoria general

de los modelos . Editorial Gedisa S.A. Barcelona. 1* ed. en 1977.

Tomascik, T. y F. Sander. 1987. Effects of eutrophication on reff-building corals.
III. Reproduction of the reef-building coral Porites porites. Mar. Bio. 94: 77-
94.

Verodn, J. 1995. Corals in space and time: biogeography and evolution of the
Scleractinia. Geol Soc America Special Paper. 44: 1-363.

Ward, S. 1995. Two paterns of energy allocation for growth, reproduction and lipid
storage in the scleractinian coral Pocillopora damicornis. Coral Reef. V: 14:
87 -90.

Wourms, J. P. 1987. Oogenesis. En: Giese A. C, Pearse J. S. Pearse V. B. (eds).
Reproduction of marine invertebrates. Vol IX. General aspects: seeking unity
in diversity. Blackwell Scientific Publications, Palo Alto, California, pp. 50 —
157.

112



ANEXO

JERARQUIAS ESTANDAR
JERARQUIA GENEALOGICA JERARQUIA ECOLOGICA
Tax6n monofilético Biosfera
Especie Ecosistema -comunidad
Deme Poblacién
Organismo Organismo
Lineas germinales Célula
Genes Proteinas

La jerarquia genealogica: esta constituida por replicadores y reproductores, como
consecuencia de la tendencia que expresan las entidades de producir mas de si mismas,
generando una secuencia genealdgica a diferentes escalas (Andrade, 2000b). La
organizacion de las partes de cada entidad (las subpartes) es lo que confiere una
permanencia en el espacio y en el tiempo al orden implicito entre replicadores y

reproductores (Angel, 2003).

La jerarquia ecologica: es aquella en que los niveles jerarquicos se cohesionan a partir
de la interaccion que, definida desde el contexto ecoldgico, se basa en las observaciones
sobre actividades de intercambio de energia (las cuales son, basicamente, las que tienen
que ver con la alimentacion). Esta jerarquia esta conformada por individuos vistos en
relacion con el aspecto economico de la naturaleza, entendido en términos de
transferencia de energia y materia, asi como también en términos de su mutua interaccion.
De tal forma, las entidades se definen a través de interacciones, aun cuando el valor de

la interaccion sea dificil de tener en cuenta no so6lo por la dificultad de observacion de
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las relaciones discretas sino por la alta variabilidad observada en el campo ecologico.
Zotin (1972), Eldrege y Salthe (1984, en Eldrege, 1997) afirman, desde el punto de
vista ecoldgico, que “el intercambio de energia hace funcionar al sistema, segun lo cual

el organismo individual se presenta como una historia termodinamica estandar”.
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