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Samenvatting

Samenvatting

Koraalriffen behoren tot de meest biodiverse en productieve
ecosystemen ter wereld en leveren een belangrijke bijdrage aan
kustbescherming, visserij en toerisme voor wereldwijd bijna een miljard
mensen. Koraalriffen nemen echter snel af door de combinatie van
klimaatverandering en lokale antropogene stress factoren. Rifbouwende
koralen staan onder enorme druk om te acclimatiseren en/of zich aan te
passen aan meerdere gelijktijdige stress factoren, maar hun vermogen om
dit te doen is grotendeels onbekend. Toch blijven sommige koralen van
nature bestaan in habitats met extreme omstandigheden, waar het
gemiddelde en de variabiliteit van abiotische factoren (zoals temperatuur,
pH, opgeloste zuurstofconcentraties en anorganische voedingsstoffen)
suboptimaal lijken te zijn voor de groei en overleving van koralen. Deze
extreme habitats kunnen cruciale inzichten verschaffen in het
aanpassingsvermogen van koralen aan toekomstige oceaancondities.
Koralen uit extreme habitats hebben vaak een verhoogde stresstolerantie,
waaronder een hogere hittetolerantie, waardoor deze habitats potentiéle
hotspots zijn van koralen die van nature bestand zijn tegen
klimaatverandering. Uit onze gegevens blijkt dat de baaien van Curacao
over het algemeen warmer zijn dan de nabijgelegen riffen langs de kust,
grotere dagelijkse fluctuaties in temperatuur, pH en opgeloste zuurstof
vertonen en te maken hebben met hogere niveaus van
milieuverontreiniging. In dit proefschrift gebruik ik daarom de baaien van
Curacao als natuurlijke laboratoria om te onderzoeken wat de gevolgen zijn
van blootstelling aan meerdere globale en lokale stress factoren voor de
functionele eigenschappen van koralen, hun symbiose met algen
(zooxanthellen), en het aanpassingsvermogen van koralen aan extreme
leef-omstandigheden.
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Als startpunt voor onze analyse van de veerkracht van koralen in de
baaien van Curagao, tijdens zowel het droge als natte seizoen,
onderzochten we verschillen in de functionele eigenschappen en
microbiéle associaties van koraalsoorten die van nature zowel in de baaien
als op aangrenzende riffen voorkomen. In hoofdstuk 2 evalueerden we
trofische voedingsstrategieén met behulp van de analyse van stabiele
isotopen (*3C en °N) in de weefsels van drie koraalsoorten (Siderastrea
siderea, S. radians en Porites sp.) uit twee ‘extreme habitats’ in de baaien
en twee riffen met voor koralen meer gangbare leef-omstandigheden.
Koralen zijn mixotroof, wat betekent dat ze voedingsstoffen kunnen
verwerven door een dynamische combinatie van zowel autotrofie via de
fotosynthese van hun zodxanthellen als heterotrofie via de consumptie van
particulair en opgelost organisch materiaal. Koralen met een hoge trofische
plasticiteit, of het vermogen om de relatieve bijdrage van autotrofe en
heterotrofe voeding aan hun dieet te veranderen, kunnen een verhoogde
tolerantie voor omgevingsstress hebben. De trofische strategieén werden
geanalyseerd tijdens één koel droog seizoen en twee warme natte
seizoenen, waarvan één met aanzienlijke hittestress en één met milde
hittestress, om seizoensgebonden trofische plasticiteit vast te leggen. We
ontdekten dat koralen uit de baai verschillende manieren gebruiken om
voedingsstoffen te verwerven, waarbij ze het volledige spectrum van
trofische strategieén vertonen, variérend van voornamelijk autotrofie tot
mixotrofie en heterotrofie. Dit suggereert dat geen enkele trofische
strategie noodzakelijkerwijs de beste tolerantie biedt voor de combinatie
van stress factoren in de baai. Verder vertoonden koralen uit beide
habitats dynamische veranderingen in hun trofische strategieén tijdens
verschillende seizoenen, waarbij koralen in de baai vaak een hogere
trofische plasticiteit hadden in vergelijking met soortgenoten op het rif. De
mogelijkheid om hun trofische strategie aan te passen aan
seizoensgebonden veranderingen in fysisch-chemische omstandigheden
draagt waarschijnlijk bij aan hun vermogen om te overleven onder de zeer
variabele omstandigheden in de baai. Verhoogde heterotrofie wordt
gewoonlijk geassocieerd met een verhoogd vermogen om weerstand te
bieden aan en te herstellen van omgevingsstress, daarom veronderstelden
we aanvankelijk dat koralen in de baai meer heterotroof zouden zijn in
vergelijking met hun soortgenoten van het rif. Dat bleek echter niet het
geval. Onze resultaten laten zien dat koralen in de baai juist iets meer
autotroof waren dan koralen van het rif, wat wijst op een hoge stabiliteit
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van de symbiose tussen deze koralen en hun zodxanthellen ondanks de
extremere omstandigheden in de baai.

In hoofdstuk 3 worden de microbiéle associaties van de koralen uit
hoofdstuk 2 onderzocht, waaronder de samenstelling van hun
zoOxanthellen (ITS2-typen) en bacteriéle gemeenschappen (16S). We
ontdekten dat koralen in de baai andere zooxanthellen met een hogere
hittetolerantie herbergen dan koralen op het rif. In tegenstelling tot de
trofische strategieén fluctueerde de samenstelling van de zooxanthellen
niet gedurende de seizoenen. De bacteriéle gemeenschappen van beide
Siderastrea soorten vertoonden zeer veel variatie tussen de habitats,
locaties en tijdstippen, terwijl het bacteriéle microbioom van Porites sp.
stabieler bleef. Deze soort-specifieke verschillen in microbiéle flexibiliteit
benadrukken dat bij sommige soorten de koraalgastheer een belangrijkere
rol kan spelen bij het beheersen van het microbioom dan
omgevingsfactoren. We ontdekten dat microbiéle gemeenschappen van
Siderastrea spp. in de baaien en tijdens de warme natte seizoenen relatief
hoge percentages bacterién geassocieerd met de zwavel- en stikstofcycli
bevatten, wat een grotere metabole flexibiliteit kan verlenen aan de
koralen. Zowel de samenstelling van de zo6xanthellen als van de bacteriéle
gemeenschappen waren zeer soort-specifiek, wat wijst op sterk door de
gastheer gestuurde microbiéle associaties. In combinatie met de zeer
gevarieerde en dynamische trofische voedingsstrategieén van de koralen in
de baai (zie hoofdstuk 2) suggereren deze bevindingen dat de interacties
tussen de koralen, hun zo6xanthellen en hun bacteriéle gemeenschappen
het overleven van koralen onder de extreme leef-omstandigheden van de
baai kunnen vergemakkelijken.

Er is nog weinig kennis over het acclimatisatievermogen van
koralen onder meerdere gelijktijdig voorkomende stress factoren, zoals die
in de toekomst worden verwacht. Mogelijk kunnen van nature stress-
tolerante koralen uit extreme habitats zeer nuttig zijn voor het opbouwen
van de veerkracht van koraalriffen door middel van herstelinitiatieven,
hoewel het acclimatisatievermogen van deze koralen beperkt kan zijn als
gevolg van lokale aanpassingen. Om de rol van fenotypische plasticiteit en
lokale aanpassing van koralen aan nieuwe omstandigheden te
onderzoeken, hebben we twee koraalsoorten (Siderastrea siderea, Porites
sp.) wederzijds getransplanteerd van de baai naar het rif en van het rif naar
de baai, en hebben we vervolgens hun belangrijkste fenotypische
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eigenschappen (groei, metabolisme, fotofysiologie, biomassa) na 0, 4 en 12
maanden gemeten (Hoofdstuk 4). Koralen afkomstig van het rif hadden
een hoge overleving en behielden hoge calcificatie snelheden na
transplantatie in de baai, wat aantoont dat ze in staat zijn tot acclimatisatie
aan deze nieuwe extremere condities via fenotypische plasticiteit. Voor
beide soorten ging deze plasticiteit echter ten koste van hun fitness,
aangezien beide soorten risico liepen op energetische tekorten, zoals blijkt
uit de lage weefselbiomassa en lage fotosynthese:respiratie (P:R)
verhoudingen in vergelijking met koralen afkomstig van de baai. Maar
gezien de bevindingen van Hoofdstuk 2 dat beide soorten een hoge
trofische plasticiteit hebben, is het mogelijk dat deze energetische tekorten
kunnen worden gecompenseerd door verhoogde heterotrofie. Koralen
afkomstig van de baai hadden verminderde calcificatie snelheden na
transplantatie naar het koelere en stabielere rif, ondanks het behoud van
hoge P:R-ratios, wat suggereert dat hun groei alleen in hun oorspronkelijke
habitat kan worden geoptimaliseerd vanwege specialisatie. Deze bevinding
ondersteunt de hypothese dat blootstelling aan de variabiliteit van
meerdere stress factoren gespecialiseerde genotypen bevordert in plaats
van een verhoogde fenotypische plasticiteit. Het acclimatisatievermogen
van koralen afkomstig van de baai lijkt dus te worden beperkt door
specialisatie. Dit kan een belemmering zijn voor het gebruik van koralen
van de baai als broedmateriaal om van nature stress-tolerante koralen te
verkrijgen voor herstelinitiatieven op de koelere riffen. Gezien het
substantiéle acclimatisatievermogen van koralen afkomstig van het rif
biedt onze studie hoop voor het voortbestaan van deze soorten onder de
toenemende druk van lokale en globale stress factoren, hoewel een
afname van hun fitness compenserende strategieén vereist voor overleving
en succes op lange termijn onder toekomstige oceaanomstandigheden.

De opwarming van de oceaan is één van de grootste bedreigingen
voor koraalriffen wereldwijd, daarom hangt de toekomst van koraalriffen
zoals we die nu kennen af van hun vermogen om snel een verhoogde
hittetolerantie te verkrijgen. Sommige koralen kunnen hun hittetolerantie
verhogen na blootstelling aan extremere omstandigheden door een proces
dat lijkt op het afharden van planten, waarbij koralen een
'omgevingsgeheugen' opbouwen dat hen voorbereidt om hittestress te
weerstaan en/of hiervan te herstellen. Koralen uit een warmere en zeer
variabele omgeving zoals de baaien hebben daarom de neiging om een
verhoogde hittetolerantie te hebben, maar hun vermogen om deze
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tolerantie te behouden na acclimatisatie aan koelere en stabielere
omstandigheden kan beperkt zijn. Na een jaar wederzijdse transplantatie
voerden we een 10-daags hittestress experiment uit waarbij koralen uit de
vier transplantatiegroepen werden blootgesteld aan ofwel verhoogde
hittestress ofwel de omgevingstemperatuur (Hoofdstuk 5). We ontdekten
dat voor beide soorten de koralen afkomstig van de baai een hogere
hittetolerantie hadden in vergelijking met de koralen afkomstig van het rif,
wat grotendeels werd verklaard door hun associaties met hittetolerante
zoOxanthellen. Opmerkelijk genoeg was een jaar acclimatisatie aan de
warmere omstandigheden in de baai voldoende voor S. siderea afkomstig
van het rif om hun hittetolerantie aanzienlijk te verhogen door de
samenstelling van hun symbionten te verschuiven naar de meer
hittetolerante zo6xanthellen. Toch verkregen S. siderea koralen
getransplanteerd van het rif naar de baai niet zo'n hoge hittetolerantie als
de S. siderea koralen afkomstig van de baai, wat aangeeft dat ook
aanpassingen van de gastheer zelf nodig zijn om dezelfde weerstand te
bereiken als de koralen afkomstig van de baai. Daarentegen waren Porites
koralen getransplanteerd van het rif naar de baai niet in staat om hun
hittetolerantie te verhogen, ondanks een verschuiving naar meer
hittetolerante zo6xanthellen, wat laat zien dat het vermogen om
hittetolerantie te verkrijgen soort-specifiek is. Koralen die van de baai naar
het rif werden getransplanteerd, behielden hun hittetolerantie na een jaar
transplantatie, wat aantoont dat het omgevingsgeheugen behouden blijft
ondanks acclimatisatie aan de koelere en stabielere omstandigheden op
het rif. S. siderea had over het algemeen de hoogste hittetolerantie, maar
groeide niet goed wanneer deze van de baai naar het rif werd
getransplanteerd en miste daarom dezelfde mate van
acclimatisatievermogen aan nieuwe omstandigheden als S. siderea
afkomstig van het rif (Hoofdstuk 4). Alles bij elkaar genomen
demonstreren deze resultaten de rol van de abiotische omgeving en
gastheer-symbiont interacties bij het bevorderen van de veerkracht van
koralen en hun tolerantie voor hittestress. S. siderea koralen afkomstig van
het rif hebben een opmerkelijk vermogen om zowel te acclimatiseren aan
nieuwe extreme stress omstandigheden als hittetolerantie te verwerven
wanneer ze worden afgehard door tijdelijke blootstelling aan stress-
verhogende regimes in natuurlijke habitats zoals de baai of in kwekerijen,
waardoor ze potentieel geschikt zijn voor herstelinspanningen op
koraalriffen. Hun vermogen om deze verhoogde tolerantie langdurig te
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behouden na her-acclimatisatie aan de stabielere omstandigheden op het
rif blijft echter onbekend en zou de focus moeten zijn van toekomstig
onderzoek. Voor een aantal soorten, zoals S. siderea, kunnen de baaien dus
dienen als een nuttige kwekerij om koralen te ‘primen’ voordat ze worden
uitgeplant, om zo een verhoogde hittetolerantie van deze koralen te
bevorderen.

In hoofdstuk 6 bediscussieer ik de bredere implicaties van al deze
bevindingen, en geef ik suggesties voor toekomstig onderzoek naar koralen
in de baaien. Daarnaast analyseer ik de bruikbaarheid van de baaien als
natuurlijke laboratoria om het aanpassingsvermogen van koralen onder
toekomstige oceaanomstandigheden te onderzoeken en bespreek ik de
mogelijkheden om koraalpopulaties in de baai te gebruiken als
broedmateriaal voor proactieve herstelmaatregelen. Mijn proefschrift
identificeert een nieuwe potentieel klimaatveranderingsbestendige
populatie van koralen die zeer nuttig kan zijn voor het opbouwen van de
veerkracht van koraalriffen op lokale schaal. Mijn onderzoek naar de
functionele eigenschappen en microbiéle associaties van koralen uit deze
van nature extreme omgeving bevordert ons begrip van mechanismen die
ten grondslag liggen aan tolerantie voor toekomstige
oceaanomstandigheden. De resultaten benadrukken dat de aanwezigheid
van flexibele strategieén voor het verwerven van energie de veerkracht van
koralen bevordert om variabele en extreme milieuomstandigheden te
weerstaan. Bovendien biedt dit proefschrift waardevolle inzichten in het
toekomstige aanpassingsvermogen van koralen in een tijdperk van snelle
klimaatverandering en intensivering van lokale stress factoren.
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Coral reefs are among the most biodiverse and productive
ecosystems on the planet, supporting nearly a billion people worldwide
through coastal protection, fisheries, and tourism. However, they are
rapidly declining under the combined pressures of climate change and local
anthropogenic stressors. Reef-building corals are under immense pressure
to acclimatize and/or adapt to multiple co-occurring stressors, however,
their capacity to do so is largely unknown. Yet, some corals naturally persist
in habitats with extreme conditions, where the mean and variability of
abiotic factors (e.g., seawater temperatures, pH, dissolved oxygen
concentrations, and inorganic nutrients) are considered sub-optimal for
coral growth and survival. These extreme habitats can provide crucial
insights into the adaptive capacity of corals under future ocean conditions.
Corals from extreme habitats tend to have increased stress tolerance,
including higher heat tolerance, making these habitats potential hotspots
of naturally climate-change resistant corals. Our data show that marine
inland bays in Curacao are generally warmer than nearby fringing reefs,
display larger daily fluctuations in temperature, pH and dissolved oxygen
levels, and face higher levels of anthropogenic pollution. In this thesis, |
utilized these highly variable, multi-stressor inland bay habitats as natural
laboratories to investigate the functional traits, coral-algal symbiosis
dynamics, and adaptive capacity of corals under multiple global and local
stressors using a combination of field- and laboratory- based methods.

To begin our assessment of mechanisms of coral resilience within
the inland bays, we investigated differences in the functional traits and
microbial associations of conspecifics that naturally persist both within the
bays and on adjacent fringing reefs in both dry and wet seasons. In Chapter
2, we evaluated trophic strategies using tissue stable isotopes (6*3C and
8%5N) of three coral species (Siderastrea siderea, S. radians, and Porites sp.)
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from two inland bay habitats and two fringing reefs with more benign
conditions. Reef-building corals are mixotrophs, meaning that they can
acquire nutrients through a dynamic combination of both autotrophy via
photosynthesis of algal symbionts and through heterotrophy via feeding on
particulate and dissolved organic matter. Corals with high trophic plasticity,
or the ability to change the relative contribution of autotrophic and
heterotrophic nutrition to their diet, may have increased tolerance to
environmental stress. Trophic strategies were assessed during one cool,
dry season and two warm, wet seasons, one with significant heat stress
and one with mild heat stress, to capture seasonal trophic plasticity.
Overall, we found that bay corals utilize diverse modes of nutrient
acquisition, exhibiting the full spectrum of trophic strategies from primarily
autotrophy, mixotrophy, and heterotrophy. This diversity of trophic
strategies suggests that no one strategy necessarily confers tolerance to
multiple, co-varying stressors. Further, corals from both habitats
demonstrated dynamic trophic strategies across seasons, however bay
corals tended to have higher trophic plasticity compared to reef
conspecifics. This ability to adjust their trophic strategies to seasonal
changes in physicochemical conditions likely contributes to their ability to
persist under the highly variable inland bay conditions. Increased
heterotrophy is associated with increased ability to resist and recover from
environmental stress, therefore, we originally hypothesized that bay corals
would be more heterotrophic compared to reef conspecifics.
Unexpectedly, our results indicated that bay corals were overall slightly
more autotrophic than reef corals, suggesting high stability of coral-algal
symbioses within the bays despite the more extreme conditions.

In Chapter 3, the microbial associations of the corals from Chapter
2 were investigated, including their algal symbiont communities (ITS2
types) and bacterial community composition (16S). We found that inland
bay corals hosted distinct and more thermally tolerant algal symbiont
communities compared to reef corals. Unlike trophic strategies, these
coral-algal associations did not fluctuate across seasonal timepoints for
corals from either the bay or reef habitats. For both Siderastrea species,
bacterial communities were highly dynamic across habitats, sites, and
timepoints, while the bacterial microbiome of Porites sp. remained more
stable. These species-specific differences in microbial flexibility highlight
that, for some species, the coral host may play a more significant role in
controlling the microbiome than environmental factors. We found that
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microbial communities of Siderastrea spp. contained higher proportions of
bacteria associated with sulfur and nitrogen cycling in the inland bays and
during the warm, wet seasons, which may confer higher metabolic
flexibility to coral hosts. Both algal symbiont and bacterial communities
were highly species-specific, indicative of clear host-driven microbial
associations. Therefore, given the highly varied and dynamic trophic
strategies of bay corals found in Chapter 2, our findings suggest that
diverse nutritional linkages between coral hosts, algal symbionts, and
bacterial communities may facilitate coral survival under extreme
environmental conditions.

Significant knowledge gaps remain on the acclimatization capacity
of corals under multiple co-occurring stressors expected in the future.
Additionally, naturally stress-tolerant corals from extreme environments
may be highly useful for building reef resilience through restoration
initiatives, however, their acclimatization capacity may be limited due to
local adaptation. To assess the role of phenotypic plasticity and local
adaptation in coral responses to novel conditions, we reciprocally
transplanted two coral species (Siderastrea siderea, branching Porites)
between an inland bay and a fringing reef, and measured key phenotypic
traits (growth, metabolism, photo-physiology, biomass) after 0, 4, and 12
months (Chapter 4). Reef-origin corals had high survival and maintained
high calcification rates within the bay habitat, demonstrating high
acclimatization capacity via phenotypic plasticity. However, for both
species, this plasticity came at the expense of fitness tradeoffs given that
both species were at risk for energetic deficits as evidenced by low tissue
biomass and/or low photosynthesis:respiration (P:R) ratios compared to
bay natives. Yet, given the findings from Chapter 2 that these species have
high trophic plasticity, it is possible that these energetic deficits may have
been compensated for through increased heterotrophy. Bay-origin corals
had reduced calcification rates under the cooler, more stable reef
conditions despite maintaining high P:R ratios, suggesting that their growth
may only be optimized in their native habitats due to environmental
specialization. Overall, this finding supports evidence that multi-stressor
variability promotes more specialized genotypes, rather than increased
phenotypic plasticity. Thus, the acclimatization capacity of bay-origin corals
may be limited by environmental specialization. This may hinder the utility
of bay-origin corals to serve as broodstock to supply naturally stress-
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tolerant corals for restoration initiatives on cooler, more stable reefs. Given
the substantial acclimatization capacity of reef-origin corals, our study
provides some hope for the persistence of these species under intensifying
local and global stressors, although fitness trade-offs will require
compensatory strategies for long-term survival and success under future
ocean conditions.

Ocean warming is one of the greatest threats to coral reefs
globally, therefore, the future of coral reefs as we know them today
depends on their ability to rapidly gain increased heat tolerance. Some
corals may be able to increase their heat tolerance following exposure to
more extreme conditions through the process of stress-hardening,
whereby corals gain ‘environmental memory’ that primes them to resist
and/or recover from heat stress. Corals from warmer, highly variable
environments such as the inland bays tend to have increased heat
tolerance, however, their ability to maintain their tolerance following
acclimatization to cooler, more stable conditions may be limited. Following
one year of reciprocal transplantation, we conducted a 10-day heat stress
experiment in which corals from all four transplant groups were exposed to
heat stress or ambient temperatures (Chapter 5). We found that for both
species, bay natives had higher heat tolerance compared to reef natives,
which was largely explained by their associations with thermally tolerant
algal symbionts. Remarkably, one year of acclimatization to the warmer
inland bay conditions was sufficient for S. siderea transplanted from the
reef to the bay to significantly increase their heat tolerance by shuffling
their algal symbiont profiles to host thermally tolerant symbiont
communities. Nonetheless, given that reef-to-bay S. siderea did not gain as
high heat tolerance as bay natives, host mechanisms may be necessary to
achieve the same bleaching resistance as bay natives. In contrast, reef-to-
bay Porites were not able to increase their heat tolerance, despite shuffling
to host more thermally tolerant symbionts, highlighting that the ability to
gain heat tolerance may be species specific. Corals transplanted from the
bay to the reef maintained their heat tolerance following one year of
transplantation, demonstrating retention of environmental memory
despite acclimatization to cooler, more stable reef conditions. Bay-origin S.
siderea had the highest heat tolerance overall but nonetheless did not
grow well when transplanted to the reef and hence lacked the same
degree of acclimatization capacity to novel conditions as reef-origin S.
siderea (Chapter 4). Overall, these findings highlight the role of the abiotic
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environment and host-symbiont interactions in both promoting resilience
vs. sensitivity to heat stress. Reef-origin S. siderea have remarkable
capacity to both acclimatize to novel, extreme multi-stressor conditions
and acquire heat tolerance when exposed to stress-hardening regimes in
habitats like the bay or in ex situ nurseries, making them potentially more
suitable for restoration efforts on reefs. However, their ability to maintain
this enhanced tolerance following re-acclimatization to native, more stable
conditions remains unknown and should be the focus of future research.
The inland bay may serve as a useful coral nursery to prime corals prior to
out-planting to promote increased heat tolerance of some, but not all
species.

In Chapter 6, | examine the broader implications of our findings,
discuss their significance, and suggest avenues of future research on inland
bay corals. | assess the utility of the inland bays to serve as natural
laboratories to investigate the adaptive capacity of corals under future
ocean conditions and discuss the potential for bay coral populations to
serve as broodstock for proactive restoration initiatives. My thesis
identifies a new, potentially climate-change resistant population of corals
that may be highly useful for building reef resilience at a local-scale. Our
investigation into the functional traits and microbial associations of corals
from a naturally extreme environment advances our understanding of
mechanisms that underlie tolerance to future ocean conditions. This work
highlights that flexible energy acquisition strategies promote coral
resilience to highly variable and more extreme environmental conditions.
Further, this thesis provides valuable insights into the future adaptive
capacity of corals in an era of rapid climate change and intensifying local
stressors.
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