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Resumen

Los corales hermatipicos o escleractinios son considerados ingenieros ecosistémicos
importantes dentro de la fauna marina por formar arrecifes. Se caracterizan por construir
esqueletos duros de carbonato de calcio (CaCOs3) en forma de aragonita y establecer simbiosis
con organismos fotosintéticos. Como resultado de la precipitacion continua de cristales de
aragonita en sus esqueletos a lo largo del afio, se generan patrones de bandas de crecimiento;
bandas de alta y baja densidad. Cada par de bandas representan un afio de crecimiento. Este
patron de bandeo permite identificar tres variables esclerocronolégicas: densidad del
esqueleto, tasa de extension y tasa de calcificacion. Los procesos fisiologicos de fotosintesis
y calcificacion se ven afectados por variables ambientales que se modifican por procesos que
ocurren en un gradiente espacio — temporal y a micro y macro-escala. Estas anomalias,
ocasionalmente pueden rebasar el umbral de tolerancia de los corales de manera que impiden
que realicen adecuadamente sus procesos fisioldgicos lo que, finalmente, tiene un efecto en
las caracteristicas esclerocronoldgicas. Este trabajo tuvo como objetivo evaluar como el
crecimiento coralino de Porites responden a un gradiente espacio-temporal y ambiental en el
Pacifico mexicano (PM). Se recolectaron fragmentos de colonias de la especie Porites
panamensis en siete sitios a lo largo del PM: Bahia de los Angeles, Bahia Concepcion, Bahia
de la Paz, Cabo Pulmo, Isla Isabel, Bahia de Banderas y La Entrega, los cuales experimentan
condiciones oceanograficas contrastantes y, por consiguiente, ideales para identificar los
forzamientos ambientales que experimentan los corales a escala local y regional. Se
distinguieron las bandas de crecimiento de alta y baja densidad y se calcularon las
caracteristicas esclerocronoldgicas (densidad esqueletal, tasa de extension y tasa de
calcificacidon) a partir de los perfiles de densidad esquelética mediante el método de
densitometria Optica. Se seleccionaron las variables consideradas de mayor influencia en los
procesos de calcificacion de los corales hermatipicos del Pacifico mexicano: temperatura
(TSM), concentracion de clorofila (Chla), radiacion fotosintéticamente activa (PAR) y
coeficiente de atenuacion difusa (Kd490). Como resultados, el crecimiento de P. panamensis
a nivel regional y local respondié diferencialmente a través del tiempo. A nivel regional la
densidad incrementd y la extension y calcificacion disminuyd. Las variaciones regionales en
las caracteristicas esclerocronoldgicas se relacionaron con la latitud, PAR, longitud, Chla'y,
en menor medida, el tiempo. A nivel local, en la mayoria de las localidades, se presenté un
decremento en la densidad, extension y calcificacion a través del tiempo. Las variaciones en
las caracteristicas esclerocronoldgicas a nivel local se relacionaron con el tiempo en Bahia
de Los Angeles, Bahia Concepcion, La Paz e Isla Isabel; PAR en Bahia de los Angeles y
Kd490 en La Entrega. La densidad a nivel local presentd una distribucion gaussiana en
funcién de la temperatura que permitio establecer el umbral de tolerancia térmica en cada
localidad. En el PM se distinguieron grupos de localidades que siguen un patrén sincrénico
lo cual permite establecer las variables relacionadas a tal sincronia.

Palabras clave: P. panamensis, caracteristicas esclerocronoldgicas, tiempo, variables
geograficas, variables ambientales, limites de tolerancia ambiental, sincronia y
asincronia.
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1. Introduccion

1.1 Generalidades, importancia y aspectos ecoldgicos de los arrecifes de coral

Los arrecifes de coral son ecosistemas marinos tropicales, tienen una extension de alrededor
de 284,300 km? en las zonas costeras, cubriendo asi el 0.00063 % de la superficie de la Tierra;
constituyen la bioconstruccion més importante del mundo, por presentar una tasa de
calcificacion de aproximadamente 2-6 kg CaCOsz m? afo! y estan restringidos
geogréficamente entre las latitudes 30° N y 30° S (Horta-Puga y Carricart-Ganivet 1993,

Veron 2000, Spalding et al. 2001, Birkeland 2015).

Los arrecifes de coral son importantes porque son habitat para muchas especies (Carpenter
et al. 2008, Norzagaray-Lopez 2010), donde se alimentan, reproducen y anidan, por lo que
Ilegan a albergar hasta al 25% de la biodiversidad marina (Carpenter et al. 2008, Norzagaray-
Lopez 2010). Adicionalmente, son sitios potenciales para el desarrollo de actividades
econdmicas como el turismo y la pesca, permitiendo el desarrollo econémico de las regiones
costeras de los paises, proporcionando cientos de miles de millones de délares en valor por
afio en bienes y servicios para decenas de millones de seres humanos (Birkeland 2015);
ademas, por su cuantioso depdsito de carbonato de calcio, funcionan como barreras naturales,
las cuales protegen a las costas de diversos impactos inducidos por eventos naturales como

huracanes, ciclones y tormentas (Shepard et al. 2010, Tortolero-Langarica 2016).

Los arrecifes de coral estdn formados principalmente por corales hermatipicos o
escleractinios, también llamados corales pétreos (Allemand et al. 2004). Los corales
escleractinios son invertebrados marinos bentonicos coloniales de habitos sésiles
pertenecientes al Filo Cnidaria, Clase Anthozoa, Orden Scleractinia; tienen la capacidad de

formar esqueletos duros de carbonato de calcio (CaCOs3) en forma de aragonita (Horta-Puga
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y Carricart-Ganivet 1993, Veron 2000, 2011), establecen simbiosis con organismos
fotosintéticos de la familia Symbiodiniaceae y son considerados ingenieros ecosistémicos
importantes dentro de la fauna marina.

La clave del éxito ecoldgico de los corales se debe al crecimiento de su esqueleto formado
por la acumulacion de CaCOs (Lough 2008), sin embargo, para que el esqueleto se desarrolle
es importante el crecimiento del tejido vivo que esta conformado por p6lipos, la unidad bésica
del Filo, y que para el caso de organismos coloniales del grupo anthozoa se da principalmente
por medio de la reproduccién asexual (Renddn 2010). Por tal razon, es forzoso que se lleven

a cabo ambas partes del crecimiento (Barnes y Lough 1989).

1.2 Procesos de destruccion y construccion del esqueleto

Los arrecifes de coral dependen del balance dindmico entre los procesos de destruccion
(bioerosidn) y construccion (bioacrecion) para la formacion de sus esqueletos de CaCOs,
promovido por el crecimiento y degradacién de las comunidades arrecifales (Morgan 2014;

Norzagaray-Lo6pez et al. 2019).

Dentro de los procesos de remocion de CaCOs de los arrecifes de coral se encuentran la
erosion fisica, originada por el movimiento mecénico relacionado con las corrientes,
tormentas y oleaje (Zundelevich et al. 2007); la erosion quimica, causada principalmente por
procesos naturales como la disolucion metabdlicay ambiental (Kleypas et al. 1999); asi como
la erosion bioldgica (bioerosion), provocada por diversos organismos asociados a los
arrecifes de coral (Tribollet y Golubic 2011). El proceso de bioerosién induce el

debilitamiento de los esqueletos calcareos de los corales formadores de arrecifes, ocasionado



por las actividad quimica y mecénica de diversos agentes bidticos, lo que resulta en arena,

limo y arcilla que caracterizan a los ambientes arrecifales (Glynn y Manzello 2015).

Para que el desarrollo del esqueleto del coral ocurra, es necesario mantener la produccion y
degradacion de las comunidades ecoldgicas arrecifales (Norzagaray-Lépez et al. 2019),
permitiendo el crecimiento continuo de los organismos calificadores, los cuales deben
mantener las tasas de acrecion mayores a las de disolucion y bioerosion, promoviendo el
crecimiento y mantenimiento del arrecife (Alvarado et al. 2017). En consecuencia, arrecifes
de coral sanos (esto es, lograr mantener y acretar en el tiempo), dependen del balance
dinamico entre los procesos de destruccion (bioerosion) y construccion (bioacrecion)
(Norzagaray-Lopez et al., 2019). Sin embargo, en condiciones desfavorables, las tasas de
bioerosion pueden rebasar a la de bioacrecion (Chave et al. 1972, Londofio-Cruz et al. 2019).
Este desequilibrio (condiciones desfavorables) es producido generalmente cuando ocurren
eventos que provocan la mortalidad de corales, por ejemplo, las temperaturas extremas,
depredacidn, sedimentacion, contaminacion, eutrofizacion y enfermedades de los corales.
(Londofio-Cruz et al 2019). Bajo estos escenarios, las estructuras de CaCOsz formadas
comienzan a ser afectadas directamente por procesos erosivos debilitdndolas, promoviendo
una reduccion de algunas de sus propiedades estructurales (i.e. dureza) y destruccion de sus
estructuras. Esto tiene como consecuencia, que las estructuras de corales muertos se
encuentran generalmente mas expuestos a mayores tasas de bioerosion que corales vivos

(Glynn y Manzello 2015).

Por su parte, el proceso de depdsito de CaCOs esta mediado principalmente por la
calcificacién de corales (calcificacion primaria) y por otros grupos de organismos

calcificadores (calcificacion secundaria) (Tribollet y Golubic 2011), los cuales depositan
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CaCOs en sus esqueletos dandole firmeza y estabilidad al entramado arrecifal formando
superficies sélidas para la adecuada estructuracion de los arrecifes (Londofio-Cruz et al.

2019).

1.3 Proceso de calcificacion en corales hermatipicos

El esqueleto de CaCOs de los corales hermatipicos o escleractinios esta rodeado por una fina
capa de milimetros de grosor (Birkeland 2015), constituida por unidades individuales
genéticamente iguales denominados polipos, los cuales presentan un tejido externo e interno
(epitelio oral y aboral), a su vez cada po6lipo estd ligado por el cenosarco (sistema
gastrovascular), separados por un tejido compuesto por una matriz extracelular de colageno

(mesoglea) (Veron 2000) (Fig. 1).

En la gastrodermis de cada polipo se encuentran organismos simbioticos de la familia
Symbiodiniaceae (dinoflagelados), esta familia estd constituida por géneros como
Symbiodinium, Breviolum, Cladocopium, Durusdinium, Effrenium, Fugacium vy
Gerakladium quienes poseen una gran variedad de especies que tienen el potencial para
influir en las tasas de crecimiento, reproduccion y sobrevivencia de los corales (LaJeunesse
et al. 2010, Walther-Mendoza 2016, LaJeunesse et al. 2018). Estos organismos son

comunmente llamados zooxantelas (Stambler 2011).

Los simbiontes proveen a los corales escleractinios de la energia requerida para llevar a cabo
sus procesos bioldgicos y fisioldgicos diarios como, por ejemplo, el proceso de calcificacién
que conlleva un costo energético (Rodriguez-Troncoso y Tortolero-Langarica 2014). Esta

energia es aportada por alrededor de un millon de simbiontes (superiores a 108 cel/cm?), que
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les proporcionan aproximadamente el 95% de la energia requerida por medio de la
fotosintesis, mediante la cual obtienen hidratos de carbono y lipidos (Van Oppen 2007).
Ademas, les confieren su color caracteristico en funcion de los pigmentos fotosintéticos como
la clorofila “a” y otros pigmentos accesorios que poseen las microalgas (Gattuso et al. 1999,

Furla et al. 2005, Rodriguez-Troncoso y Tortolero-Langarica 2014, Stambler 2011).

El proceso de calcificacion se lleva a cabo mediante la accion de células especializadas dentro
del ectodermo aboral calicoblastico, denominado calicodermis que se encuentra directamente
encima del esqueleto, en donde el medio extracelular calcificante (MEC) funciona como sitio
de nucleacion y precipitacion de cristales de aragonita (Tambutté et al. 2007). EI MEC se
ubica en el interfaz entre las células calcificantes y el esqueleto (Gatusso et al. 1999, Barott
et al. 2020), contiene un fluido alcalino y altas concentraciones de carbono inorgéanico e iones
de (Ca%+). En el MEC es donde se inicia el bombeo de los iones de calcio y como resultado
se obtiene un estado de saturacion de aragonita (Qarg) hiper-saturado que promueve la
biomineralizacion del esqueleto (Venn et al. 2011, Barott et al. 2020). Asociado al proceso
antes mencionado, la anhidrasa carbdnica (AC) y la matriz organica, son elementos claves
para el proceso de formacion de cristales; la enzima AC contribuye en el abastecimiento de
carbono inorganico disuelto (CID) en el sitio de calcificacion catalizando el CO2-metabdlico
para formar &cido carbénico (H2COgz’), el cual al ionizarse forma hidrégeno (H*) y
bicarbonato (HCOs") los cuales forman parte de la materia prima para la calcificacion
(Allemand et al. 2004, Furla et al. 2005, Allemand et al. 2011). Asi mismo, la estructura de
la matriz organica le confiere al esqueleto estructura y soporte, conectando al esqueleto y el
organismo (Wainwright 1963); ademas, funciona como mecanismo de control para regular
el inicio e inhibicion del transporte del Ca+ en todo el proceso de calcificacion (Cohen y

McConaughey 2003, Allemand et al. 2004) (Fig. 2). En esta etapa es donde se forman
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cristales de aragonita que se caracterizan por generan multiples arreglos en el esqueleto que
determinan su densidad, a esta etapa se le conoce como la precursora de la calcificacion (Fine

2007, Sevilgen et al. 2019).

Polipo

Cenosarco

Esqueleto

Figura 1. Esquema del esqueleto de CaCOs de los corales hermatipicos o escleractinios,
constituida por unidades individuales genéticamente iguales denominados pdlipos, a su vez
cada polipo esta ligado por el cenosarco (sistema gastrovascular), separados por un tejido
compuesto por una matriz extracelular de colageno (mesoglea) (Veron 2000). Modificado de
Toubner et al. (2019).
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Figura 2. Representacion esquematica del (a) mecanismo de calcificacion de los corales y (b)
el proceso de calcificacion. Los corales hermatipicos forman sus esqueletos de carbonato
calcico dentro de un fluido calcificador extracelular situado entre las células
subcalicoblasticas y el esqueleto con el fluido suministrado por el agua de mar. EI aumento
del pH de los corales se produce por el bombeo de H* fuera del fluido calcificante, incitando
la difusion del CO2 metabolico desde las mitocondrias (M) hacia el fluido calcificante. El
CO; se convierte en bicarbonato gracias a la anhidrasa carbénica (AC) produciendo H*
adicional, y también se produce un transporte activo mediante transportadores de bicarbonato
(TAB). El CO2 metabdlico se suministra a los simbiontes (S). El aumento del pH desplaza el
equilibrio del carbono inorganico a favor del carbonato COs? en relacion con el bicarbonato
HCOg", produciendo H* adicional. Se produce la calcificaciéon y el Caz" se agota en el fluido
de calcificacion, provocando una disminucion del Qqg. Multiples mecanismos de transporte
de calcio (por ejemplo, la Ca-ATPasa, los canales de Ca y el intercambio Caz*/Na‘),
combinados con la renovacion del agua de mar, para volver a suministrar Ca;" para la
calcificaciéon. Modificado de Ross et al. (2018).
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1.4 Bandas de crecimiento

Como resultado de la precipitacion continua de cristales de carbonato de calcio a lo largo del
afio y a las fluctuaciones anuales de temperatura en el océano, se generan patrones de bandas
de crecimiento de distinta densidad (Dullo 2005, Wooldridge 2013). En los corales
hermatipicos, estas bandas de alta y baja densidad representan los periodos de mayor y menor
calcificacion (Knutson et al. 1972), donde cada banda representa una temporada de
crecimiento, cada temporada representa las temporadas célidas y frias y un par de bandas
representan un afio de crecimiento (Barnes y Lough 1993).

Los corales del género Porites poseen esqueletos porosos por lo cual, la capa de tejido
coralino penetra en el esqueleto que previamente fue formado, por tal razon existe un
desajuste entre el tiempo real y aparente en la formacion de la banda de alta densidad que
depende estrechamente de la tasa de extension y el grosor de la capa del tejido (Carricart-
Ganivet et al. 2013). Como consecuencia existe una diferencia media de 3 meses y un rango
de 1 a 8 meses en la formacion de la banda de alta densidad (Barnes y Lough 1993).

Este patrén de bandeo permite identificar tres caracteristicas esclerocronoldgicas: densidad
del esqueleto (gCaCOs cm™) da a conocer informacion histdrica sobre la densidad media
anual del esqueleto, tasa de extension anual o tasa de crecimiento lineal (cm afio) y la tasa
de calcificacion anual o tasa de depdsito de carbonato calcico (gCaCOs cm afio™?) la cual
durante las condiciones dptimas para la acumulacién de CaCOs se espera sea alta (Carricart-
Ganivet et al. 2000, 2013).

Esta informacion permite cuantificar la rapidez en que los esqueletos estan creciendo y cuéles
son las variables ambientales que controlan este proceso (Barnes y Lough, 2000, DeCarlo y
Cohen 2017). Debido a que el crecimiento anual de las colonias coralinas esta fuertemente

relacionado con el entorno fisico y quimico donde se distribuyen y desarrollan (Wells 1963,
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Lough y Barnes. 2000, Cooper et al. 2008), la informacion obtenida de las bandas de
crecimiento permite hacer una posible interpretacion de las condiciones ambientales pasadas
y predecir posibles cambios en el futuro gracias a la marcada temporalidad en su crecimiento

(Riebeek 2005).

1.5 Variables relacionadas con el crecimiento del esqueleto en Porites

Se conoce que los ecosistemas marinos y las especies que habitan en ellos han respondido a
las variaciones y cambios en su entorno a lo largo de su historia evolutiva (Root et al. 2003).
Actualmente, se sabe que los procesos fisioldgicos de fotosintesis y calcificacion se ven
afectados por variables ambientales, principalmente por la temperatura de la superficie del
mar (TSM), luz, concentracion de nutrientes, sedimentacion, profundidad, salinidad, pH y el
estado de saturacion de aragonita (Kleypas et al. 1999, Crabbe et al. 2010). Estas variables
tienden a modificarse por procesos hidrometeoroldgicos ocurriendo a escalas espacio -
temporales abarcando entre micro y macro-escala (Hubbard 2015). Las anomalias, por
ejemplo, en temperatura, ocasionalmente pueden rebasar el umbral de tolerancia de los
corales de manera que impiden que realicen adecuadamente sus procesos fisioldgicos (Davin
y Brannet 2010).

Los corales masivos, como los pertenecientes al género Porites, se utilizan habitualmente
para hacer mediciones sobre los cambios que experimentan a largo plazo en los parametros
de crecimiento en respuesta a las condiciones ambientales cambiantes (Pratchett et al. 2015).
Por su capacidad amplia de adaptacion, sensibilidad e historia térmica que puede

experimentar Porites a lo largo de su rango de distribucion (Carricart-Ganivet et al. 2012),
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este género es considerado como altamente resistente y dominante en los arrecifes de coral

en el océano Pacifico (Edmunds 2014).

2. Antecedentes

Se sabe que la temperatura de la superficie del mar (TSM) es una variable que influye en la
capacidad para formar bandas de crecimiento en el esqueleto de los corales hermatipicos
(Lough y Barnes 2000, Carricart-Ganivet 2007), y que la precipitacion (o deposito) de las
bandas de crecimiento puede relacionarse al aumento de la TSM siempre y cuando esta no
exceda el umbral térmico de las especies (Sheppard et al. 2017), en cuyo caso el aumento
extremo en la TSM puede ser perjudicial para el crecimiento coralino (Hoegh-Guldberg
1999). Durante las ultimas décadas se ha registrado un aumento de 0.07 — 0.5 °C de
temperatura en arrecifes de coral de todo el mundo, especialmente en el hemisferio norte
(Strong et al. 2000, Fitt et al. 2001), en donde a causa de la elevacién de la temperatura, se
ha calculado un 4% de incremento en la tasa de extension lineal de los corales formadores de
arrecifes (Cooper et al. 2012). Caso contrario a lo que se ha observado en arrecifes
localizados en la zona tropical, en donde se ha reconocido una disminucién del 14% en su
crecimiento (De’ath et al. 2009). Estos cambios de temperatura pueden parecer pequefios,
pero en realidad son muy significativos para los corales formadores de arrecifes (Fitt et al.
2001), debido a que los corales son organismos estenotolerantes que se encuentran
confinados a una variacion relativamente estrecha de condiciones ambientales, y que
responden de manera diferencial a los cambios en el ambiente (Cabral-Tena et al. 2018). De
forma tal que, si los corales viven fuera de sus limites de tolerancia, se pone en riesgo su

capacidad para calcificar con lo que se amenaza su supervivencia (Wild et al. 2011).
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En virtud de lo anterior, se han realizado estudios con el proposito de entender el
comportamiento del crecimiento coralino ante las variaciones en el ambiente a lo largo de
gradientes temporales, latitudinales y longitudinales. Por ejemplo, Isdale (1983) report6 que,
en la Gran Barrera de Coral, la extension esqueletal anual fue significativamente mayor en
latitudes altas en comparacion a latitudes menores, caso contrario a lo reportado en el
archipiélago de Hawaéi, donde diversos autores observaron que en varias poblaciones de
corales de la especie Porites lobata, la tasa de extension y calcificacion disminuy6
significativamente con el incremento de la latitud de 19° a 29°N (Grigg 1997 en Lough y
Barnes 2000). Carricart-Ganivet et al. (1994) por su parte, reportaron que la tasa de
crecimiento de Orbicella annularis en el Golfo de México resulté ser similar a las registradas
en la misma especie y a la misma profundidad para otras localidades del Atlantico, pese a
que esta especie registra diferentes tasas y formas de crecimiento dependiendo de la
profundidad (debido principalmente a la disminucion de la intensidad luminosa) y de la
posicion latitudinal. Por otra parte, existen registros que indican que la tasa de crecimiento
en el Pacifico mexicano ha tenido un incremento sustancial (Medellin-Maldonado et al.
2016), sin embargo, en un trabajo realizado por Norzagaray-Lo6pez et al. (2015), en el golfo
de California e Islas Marietas, observaron que en tres poblaciones de Porites panamensis, las
tasas medias de la calcificacion y TSM mostraron una relacion negativa a lo largo del
gradiente latitudinal, mientras que las tasas de calcificacion y TSM se relacionaron
positivamente en cada uno de los sitios de estudio. Por otra parte, se ha reportado que la
densidad, extension y calcificacion anual aumenta conforme se incrementa la distancia a la
linea de costa, debido a la variacion en la TSM y a la exposicion a cantidades mayores de
nutrientes que reducen la cantidad de luz incidente en las aguas costeras que podrian estar

inhibiendo la calcificacion (Grigg. 1997 en Lough y Barnes. 2000); aungue el patrén opuesto
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ha sido también observado conforme aumenta la distancia respecto a la costa (Isdale 1983,
Risk y Sammarco 1991; Lough y Barnes 1992). El estudio realizado por De'ath et al. (2009),
demostrd que los corales masivos del género Porites localizados en la Gran Barrera de
Arrecifes experimentaron una reduccion en el crecimiento y la calcificacion a un ritmo sin
precedentes, mostrando una disminucion del 14.2% desde 1990, a causa de la reduccion de
la tasa de extension de 13.3%; mientras que Razak et al. (2020), para corales procedentes del
mismo lugar, observaron que la densidad esquelética en Porites mostrd una respuesta
significativa no lineal respecto al aumento de la TSM mostrando una reduccion temporal;
mientras que la tasa de extension y calcificacion no mostraron cambios significativos. Por su
parte, Tortolero-Langarica et al. (2017) observaron que en el Pacifico central mexicano, la
densidad del esqueleto de P. panamensis no mostré una relacion significativa respecto al
aumento de la TSM, mientras que la tasa de extension tampoco mostré una relacion
significativa con la TSM coincidiendo con lo estimado por Lough (2008), para el género
Porites en la gran barrera arrecifal. Sin embargo, Medellin-Maldonado et al. (2016),
reportaron una relacién positiva entre la densidad del esqueleto con la TSM en especies de
corales de crecimiento masivo del género Porites en el golfo de Tehuantepec. En general, los
resultados anteriores sugieren que una colonia de coral, aun siendo de la misma especie,
responde de manera diferencial a las caracteristicas ambientales locales y en funcion de su

historia de vida (Lough y Cooper 2011).

3. Justificacién

A la fecha, existen numerosos estudios realizados en corales del género Porites respecto a

las respuestas de las caracteristicas esclerocronoldgicas con relacion a diferentes variables
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ambientales en el Indo Pacifico (Cooper et al. 2008), aunque escasamente en el Pacifico
mexicano para la especie Porites panamensis (Norzagaray-Lépez et al 2015, Medellin-
Maldonado et al. 2016, Tortolero-Langarica et al.2017, Cabral-Tena et al. 2018;). En estos,
se ha demostrado que uno de los factores mas importantes que contribuyen a la modificacion
de las variables esclerocronoldgicas es el cambio en la TSM (Lough et al. 2018). A pesar de
la existencia de una gran cantidad de investigaciones relacionadas con los parametros de
crecimiento en corales hermatipicos de la region, pocos se han enfocado en estudiar la
relacion existente entre las caracteristicas esclerocronoldgicas y las variables ambientales
como controladores de los pardmetros de crecimiento coralino en el Pacifico oriental o en
porciones significativas de éste (Norzagaray-Lopez et al. 2015).

Por tal razon, este estudio busca comprender como P. panamensis responde a las variaciones
ambientales locales y a lo largo de un gradiente espacial y temporal en sus caracteristicas
esclerocronolégicas con el fin de conocer los estresores del proceso de calcificacion de esta
especie en el Pacifico mexicano. El estudio, ademas de permitir identificar los forzamientos
ambientales a varias escalas espaciales, permitira identificar los umbrales de respuesta del
proceso de calcificacion de P. panamensis a lo largo del Pacifico mexicano, asi como
predecir el provenir de la persistencia de los arrecifes en la region. Adicionalmente este
trabajo contribuird a la generacion de conocimiento respecto a la sensibilidad de los corales
del género Porites a las variables ambientales, geogréaficas y temporales expuestos en este
estudio para la modelacién de escenarios futuros de cambio climéatico global en diferentes
regiones. Lo anterior cobra relevancia en el contexto del disefio e implementacion de politicas
publicas orientadas a mitigar las futuras consecuencias del cambio climético en el desarrollo
econdmico en las regiones que dependen de los servicios ecosistémicos proporcionados por

los arrecifes de coral.
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4. Hipotesis
Si se considera que el crecimiento coralino esté relacionado con las condiciones ambientales

de donde se desarrollan los corales, entonces las variaciones ambientales en un gradiente
espacial y temporal influiran diferencialmente a escala regional y local en las caracteristicas
esclerocronologicas de P. panamensis en el Pacifico mexicano. Esperando que las colonias
de coral que se localizan en latitudes altas experimenten mayor estrés ambiental a diferencia
de las colonias de latitudes bajas y como consecuencia de tal estrés, rebasen su umbral de

tolerancia ambiental.

5. Objetivo

5.1 Objetivo general

Evaluar como las caracteristicas esclerocronolégicas de P. panamensis (densidad esqueletal,
tasa de extension y tasa de calcificacion) responden a un gradiente espacio-temporal (tiempo

latitud y longitud) y ambiental (TSM, Chla, PAR y Kd490) en el Pacifico mexicano.

5.2 Objetivos particulares

1.- Evaluar la variacion de las caracteristicas esclerocronologicas de P. panamensis para cada
temporada de crecimiento en funcion del tiempo a nivel local y regional.

2.- ldentificar las posibles diferencias entre las tendencias de las caracteristicas
esclerocronoldgicas para cada temporada de crecimiento en funcion del tiempo a nivel local

y regional.
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3.- Evaluar las relaciones espacio temporales entre las variables ambientales y las
caracteristicas esclerocronoldgicas de P. panamensis para cada temporada de crecimiento a
nivel local y regional.

4.- Identificar los umbrales del proceso de calcificacion del coral P. panamensis en respuesta

a variables ambientales a nivel local.

6. Metodologia
6.1 Area de estudio

Se seleccionaron siete sitios de estudio con presencia de arrecifes de coral en el Pacifico
mexicano. Estos sitios abarcan un gradiente latitudinal desde el Golfo de California, pasando

por la porcion central y sur del Pacifico mexicano (Fig. 1).

El Pacifico mexicano comprende desde la costa continental de Baja California, Golfo de
California extendiéndose hacia el sureste, desde el sur de Sinaloa hasta el estado de Chiapas,
a lo largo de una distancia de casi 2,000 km (Aguirre 2002). En esta region las corrientes
superficiales oceanicas mas importantes son la Corriente de California, Corriente Ecuatorial
del Norte, Contracorriente Ecuatorial del Norte, Corriente Ecuatorial del Sur y Corriente de
Costa Rica (L6pez-Calderdn et al. 2006).

En el Golfo de California, donde se ubican los sitios Bahia de Los Angeles (B.C.), Bahia
Concepcion (B.C.S), La Paz (B.C.S) y Cabo Pulmo (B.C.S), las corrientes que tienen mayor
influencia son el Sistema de Corrientes de California que estd conformado por la Corriente
de California (con direccion al ecuador), la Corriente Costera Superficial Estacional y la

Contracorriente Sub-Superficial (con direccion al norte) (Lynn y Simpson. 1987) y la
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Corriente Ecuatorial que forman parte de los giros Nor-ecuatorial y Sur-ecuatorial
respectivamente (Moreno-Herndndez. 2016). La Corriente de California se caracteriza por
ser superficial y por transportar agua de baja temperatura (Moreno-Hernandez. 2016); la
Corriente Costera Superficial Estacional se caracteriza por fluir hacia el ecuador en
primavera y verano en la region de California y la parte norte de la peninsula de Baja
California e invertirse en otofio e invierno cerca de la costa (Lynn y Simpson 1987); la
Contracorriente Sub-Superficial, se caracteriza por tener una circulacién a una profundidad
de 200 m, por acarrear agua ecuatorial (Durazo y Baumgartner 2002) y por mantener
direccion hacia el norte la mayor parte del afio (Barton y Argote 1980); la Corriente Nor-
Ecuatorial se caracteriza por ser una corriente calida que fluye de Este a Oeste entre los
paralelos 10° norte y 20° norte (Moreno-Hernandez. 2016). Sin embargo, la parte central del
Golfo de California, el sistema de corrientes de la region antes descrito no forma parte de las
corrientes en esta region, sino que son influenciadas por corrientes de marea, es decir, que la
circulacion en esta zona es determinada por el forzamiento del viento (Castro et al. 2020;

Kessler 2006; Alvarez-Borrego 2007).

El Pacifico central, donde se localiza la zona de transicion entre el Golfo de California y el
Pacifico central, se encuentran los sitios Isla Isabel (Nay) y Bahia de Banderas (Jal) en esta
zona convergen aguas de origen subdrtico acarreadas por ramificaciones de la corriente de
California, aguas superficiales ecuatoriales traidas por la Corriente Costera Mexicana
(Lopez-Calderon et al. 2006) que abarca desde el golfo de Tehuantepec hasta la entrada al
Golfo de California, y por ondas ecuatoriales costeras de Kelvin que se intensifican durante
El Nifio (Lavin et al. 2006, Zamudio et al. 2007).

En la zona Sur del Pacifico Mexicano se ubica el sitio La Entrega (Oax), localizada en el

extremo occidental del Golfo de Tehuantepec, se caracteriza por su alto dinamismo entre los
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diversos procesos locales y regionales que modifican las condiciones de las costas de Oaxaca
a lo largo de un ciclo anual (Paz et al. 2015); estos procesos son influenciados por la
circulacién oceénica que esta controlada por eventos conocidos como Nortes o vientos
Tehuanos (Veldzquez-Mufioz et al. 2011), y es durante estos eventos estacionales cuando se
generan remolinos de mesoescala que producen el ascenso de agua sub-superficial (masa
comun en toda la regién del Pacifico mexicano) (Kessler 2006, Chapa-Balcorta et al. 2016),
agua fria rica en nutrientes, lo cual provoca un aumento en la concentracion de clorofila a
(Muller-Karger y Fuentes-Yaco 2000, McClain et al. 2002, Gonzalez-Silvera et al. 2004).

En general, las variaciones estacionales y anuales de las corrientes oceénicas, ademas de los
procesos a mesoescala que influencian el Pacifico mexicano, tienen un papel fundamental en
los cambios en la temperatura, en las concentraciones de nutrientes, en los valores de pH 'y
Qarg, entre muchos otros, lo que histéricamente ha limitado el desarrollo de los arrecifes en
la region (Enochs et al. 2017, Fiedler y Lavin 2017). No obstante, crecimiento de relevancia
en corales formadores de arrecifes se observa en ciertas zonas de los estados de Baja
California Sur, Nayarit, Jalisco, Colima, Michoacén, Guerrero y Oaxaca, en donde se
desarrollan comunidades coralinas y arrecifes estructuralmente simples y constituidos por
pocas especies de los géneros Pocillopora, Porites y Pavona (Reyes-Bonilla y Lopez-Pérez

2009, Lopez-Peérez et al. 2012, Glynn et al. 2017, Stranges et al. 2019).

6.2 Obtencion de muestras

Se recolectaron fragmentos de colonias de corales hermatipicos de la especie Porites
panamensis en siete sitios a lo largo de PM , cuatro en el Golfo de California (Bahia de los

Angeles, Bahia concepcion, Bahia de la Paz, Cabo Pulmo), dos en la zona de transicion (lsla
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Isabel, Bahia de Banderas) y uno en el Pacifico tropical mexicano (La Entrega) (Fig. 3, Tabla
1), los cuales experimentan condiciones oceanograficas contrastantes y, por consiguiente,
ideales para identificar los forzamientos ambientales que experimentan los corales de la

region.

Figura 3. Sitios de recolecta de Porites panamensis en el Golfo de California y Pacifico
mexicano.
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Tabla 1. Sitios de recolecta de Porites panamensis en el Golfo de California y Pacifico
mexicano.

Localidad Coordenadas Tiempo registro
Bahia de Los Angeles 29°0'36.533" N 113° 31'18.822" W 1989-2010
Bahia Concepcidn 26°39'17.467" N 111° 48'0.209" W 1995-2010
Bahia de La Paz 24°17'59.986" N 110° 19' 33.431" W 1998-2010
Cabo Pulmo 23°26'3.026" N 109° 25' 21.907" W 2003-2008
Isla Isabel 21°50'1.730" N 105° 52' 38.478" W 2004-2013
Bahia de Banderas 20° 42'41.573" N 105° 33' 56.056" W 2005-2012
La Entrega 15° 44' 56.515" N 96° 7' 37.362" W 2007-2013

6.3 Caracteristicas esclerocronoldgicas

Los datos de crecimiento de las colonias de corales masivos de P. panamensis fueron
obtenidos a partir de lajas (7-8 mm de espesor) de colonias provenientes del eje de
crecimiento principal de los corales, utilizando una sierra eléctrica de alta velocidad equipada
con una cuchilla con punta de diamante (Cabral-Tena et al. 2016). Las lajas fueron lavadas y

secadas al sol por 24 horas (Medellin-Maldonado et al. 2016).

Las lajas fueron sometidas a rayos X con el fin de obtener una radiografia mediante un
mamagrafo digital (Senograph 600T Senix HF, Waukesha), con una densidad de W1 a 34-40
kVp, una exposicion de 60 s y a una distancia focal de 45 cm (Medellin-Maldonado et al.
2016). Se empled un estandar de aragonita para cada exposicion, el cual se obtuvo de la
concha de Tridacna maxima, que esta constituido por 8 bloques de grosor y densidad
conocida (2.83 g CaCO3 m™3). Las imagenes obtenidas de las bandas de crecimiento coralino
fueron analizadas mediante el uso del software Image J v. 1.44 (https://imagej.nih.gov/ij/)

(Medellin-Maldonado et al. 2016).
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Una vez que se definieron las bandas de crecimiento de alta y baja densidad, se calcularon
las tasas de crecimiento, densidad y calcificacion a partir de los perfiles de densidad
esquelética de los corales utilizando el método de densitometria dptica propuesto por
Carricart-Ganivet y Barnes (2007). La tasa de extension anual se calculé como la distancia
lineal entre el minimo de densidad y el maximo de densidad de las dos bandas de crecimiento
(cm afiol). La densidad media anual se estimé como el promedio entre la densidad maxima
y minima adyacente entre las bandas de crecimiento (g CaCO3z cm™), mientras que la tasa de
calcificacion anual (g CaCOs; cm™ afio™?) se definio6 mediante el producto de la tasa de

extension anual lineal y la densidad anual (Rezak et al. 2020).

Adicionalmente, se estimo la tasa de calcificacion semestral considerando que un afio de
crecimiento coralino esta formado por un par de bandas de alta y baja densidad (maximo y
minimo). Se calcularon los valores de crecimiento semestral de cada banda por separado, la
cual consiste en calcular la distancia lineal de cada banda; el calculo de la densidad semestral
promedio se estim a partir del promedio entre la densidad maxima y minima de cada banda
de crecimiento de manera independiente; finalmente, se estimd la tasa de calcificacion
semestral mediante el calculo entre el producto de la extension lineal y la densidad promedio

semestrales (Medellin-Maldonado et al. 2016).

6.4 Variables ambientales

Se seleccionaron las siguientes variables ambientales: temperatura, concentracion de
clorofila, radiacion fotosintéticamente activa y coeficiente de atenuacion difusa,

consideradas como las variables de mayor influencia en los procesos de la calcificacion de
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los corales hermatipicos del Pacifico mexicano (Lough y Barnes 2000; Allemand et al. 2011;

Razak et al. 2020).

La temperatura de la superficie del mar (TSM) es un indicador ambiental altamente
influenciado por las corrientes marinas, surgencias, precipitacion, dindmica de la capa de
mezcla, intensidad de los vientos superficiales y la radiacion solar (Bernal et al. 2006). La
TSM es de relevancia por estar relacionada con aspectos fisicos y biolégicos, tales como
ciclos de vida, reproduccion, metabolismo y en general con estrés en organismos marinos.
La clorofila a (Chla) es el principal pigmento responsable de la fotosintesis (Bastidas et al.,
2006), la Chla se estima a partir de las caracteristicas espectrales en la parte visible del
espectro de luz y se utiliza como proxy de densidad fitoplanctonica desde plataformas
satelitales (Bastidas et al. 2006); adicionalmente, se ha utilizado con frecuencia como un
indicador de la calidad del agua en arrecifes de coral (Hunter y Evans. 1995, Coles y Ruddy
1995, Otero y Carbery 2005), por ser afin con la turbidez se relaciona inversamente al
crecimiento de los corales escleractinios (Carricart-Ganivet y Merino 2001). La radiacién
fotosintéticamente activa (PAR) representa las longitudes de onda Utiles para la fotosintesis,
constituye del 44% de la radiacién de onda corta (Edding et al. 2006), comprende una
longitud de onda entre 0.40 y 0.70 um y es importante para medir la energia en diversos
procesos bioldgicos como la fotosintesis que esta regulada por los pigmentos del cloroplasto
(Grossi y Gallegos 2003, 2004, Righini et al. 2005). Finalmente, el coeficiente de atenuacion
difusa (Kd490) se define como el rango dentro del cual la luz a una longitud de onda de 490
nm es atenuada con la profundidad; se utiliza para estimar la turbidez o claridad del agua
mediante la medicion de la capacidad de penetracion de la radiacion solar incidente en ella

(Moreira et al. 2009), por lo que tiene efecto, al limitar la fotosintesis (Ji 2008, Alle-Pombrol
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2017), en la distribucion vertical de las comunidades fitoplanctonicas y bentdnicas (Palazov

2004).

Se obtuvieron promedios mensuales de las variables ambientales para cada localidad de
estudio, a partir de iméagenes satelitales para generar series de tiempo mensuales a 4 km de
resolucion para cada variable ambiental. Para la TSM se generaron series de tiempo de
temperaturas tomadas de dia a 11 micras a partir de los sensores MODIS Terra (febrero 2000
a diciembre 2018, MODIST_v2014.0), MODIS Aqua (julio 2002 a diciembre 2018,
MODISA_v2014.0) y VIIRS Suomi-NPP (enero 2012 a diciembre de 2018,
VIIRS v2016.0). Mientras que para Chla, PAR y Kd490 se emplearon imagenes
provenientes de los sensores CZCS (noviembre 1978 a junio 1986, CZCS-v2014.0),
SeaWIFS (septiembre 1997 a diciembre 2010, SeaWiFS_v2010.0), MERIS (abril 2002 a
marzo 2012, MERIS_R3), MODIS Terra (febrero 2000 a diciembre 2018,
MODIST_v2014.0), MODIS Aqua (julio 2002 a diciembre 2018, MODISA v2014.0) y
VIIRS Suomi-NPP (enero 2012 a diciembre de 2018, VIIRS v2016.0). Las imagenes
procesadas se obtuvieron mediante el programa SEADAS version 7, las iméagenes obtenidas
a 1 km de resolucion fueron trasformadas y recalculadas a 4 km siguiendo los criterios de
Kahru et al. (2015). Debido a que para algunas variables no se contaba con series de tiempo
completas respecto a las series de tiempo de densidad, extension y calcificacion de corales,
se utilizaron modelos de regresion lineal simple como método para inferir datos faltantes en
las variables independientes (Salgado y Ocampo 2018). Una vez que las series de tiempo de
las variables independientes estuvieron completas, se procedido a recalcular valores

estacionales para cada localidad/variable.
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Considerando los numerosos estudios que indican que las bandas de alta y baja densidad en
corales de distintos taxa y recolectados en varios sitios, se depositan durante las temporadas
calidas y frias (Cruz-Pifion et al. 2003, DeCarlo y Cohen 2017, Reed et al. 2019, Brachert et
al. 2020), se procedi6 a estimar las anomalias térmicas mensuales para cada localidad a partir
de lo cual se determin6 que tiempos (meses) corresponden a temporadas frias (anomalias
negativas, alta densidad) y célidas (anomalias positivas, baja densidad) para cada afio de
crecimiento coralino registrado en cada localidad. Estos resultados se emplearon para definir

la estacionalidad para el resto de las variables ambientales (Chl, PAR y Kd490) (Tabla 2, 3)

Tabla 2. Promedios anuales (£SD) de las variables ambientales por temporada para cada
sitio.

Chl a (mgm-3) PAR (mmol m-2 s-1) Kd490

TSM (°C) (m-1)
Sitio/periodo N | Alta Baja Anual Alta Baja Anual Alta Baja anual Alta Baja Anual
Bahia de Los Angeles
1989-2010 21|2643+042 19.28+0.38 22.86+0.31 |[1.93+0.29 215+041 2.04+0.29 | 49.05+0.55 42.04+0.66 4554+0.44 |011+004 0.11+0.05 0.11+0.04
Bahia Concepcion
1995-2010 15|27.42+1.20 2216+1.37 2479+121 |297+1.04 352+094 3.24+085 |4871+1.61 44.14+2.03 46.43+0.93 |025+0.04 0.26+0.04 0.29+0.04
La Paz
1998-2010 12 27.22+£090 2250+092 2500+045 |0.88+045 136+043 1.12+0.34 |50.06+0.68 4514+049 47.60+0.49 |0.09+0.03 0.12+0.03 0.11%0.02
Cabo Pulmo
2003-2008 5 |2876+052 23.92+055 26.34+0.35 |030+0.08 0.73+0.20 052+0.13 |4045+0.78 34.84+111 37.08+0.70 | 0.05+0.007 0.08+0.01 0.07 +0.009
Isla Isabel
2004-2013 9 |29.07+1.04 2517+051 26.78+0.53 |[057+0.16 0.97+0.69 0.77+0.36 |40.13+1.54 3542+128 37.39+1.38 |0.07+001 0.10+0.04 0.09+0.02
Bahia de Banderas
2005-2012 7 |29.38+0.72 2539+0.86 27.19+057 |[2.09+0.88 4.64+127 3.36+0.70 |41.39+0.74 37.03+1.62 3892+112 |0.18+0.05 037+0.11 0.28+0.05
La Entrega
2007-2013 6 |2951+019 27474033 2833+025 |[094+034 259+040 1.77+0.06 | 42.91+1.51 4253+0.64 42.65+0.83 |0.10+0.02 021£0.02 0.15+0.002
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Bahia de Los
Angeles
1989-2010

Bahia Concepcion
1995-2010

La Paz

1998-2010

Cabo Pulmo
2003-2008

Isla Isabel
2004-2013

Bahia de Banderas
2005-2012

La Entrega
2007-2013

Tabla 3. Valores de crecimiento promedio (£SD) del coral Porites panamensis por
temporada para cada sitio.

Tasa de extension

Tasa de Calcificacion

Densidad esqueletal (cm afio?) (g CaCO3 cm? afio?)
(g CaCOz cm™®)

N Alta Baja Anual Alta Baja Anual Alta Baja Anual

21 092+0.02 091+0.01 091+001 [(021+006 027+0.08 049+0.13 |0.20+0.06 0.25+0.07 0.45+0.12
15 1.00+0.07 0.99+0.07 0.99+0.07 |016+0.03 0.20+0.04 0.36+0.06 |[0.16+0.03 0.20+0.04 0.36 £0.07
12 0.94+0.02 0.93+0.02 094+002 [050+0.08 060+0.12 110+0.16 |048+0.09 0.56+0.12 1.04 £0.17
5 1.12+0.05 1.06+0.07 1.09+0.06 |[0.03+0.06 0.03+£0.01 0.07+0.04 |0.04+0.08 0.04+0.01 0.08 +£0.01
9 1.14+0.09 1.11+0.08 1.13+0.09 |028+0.09 028+0.08 056+0.16 |[032+0.11 0.32+0.10 0.64 £0.19
7 1.16+0.04 1.14+0.03 1.15+0.04 |0.15+0.02 021+0.06 0.36+0.06 |[0.18+0.02 0.24+0.07 0.41+0.08
6 116 +0.05 0.98+0.05 107+0.04 [0.17+006 016%x0.11 0.32+0.14 |0.20+0.08 0.14+0.10 0.35+0.13

6.5 Analisis de datos

Se generaron modelos de regresion lineal simple para evaluar la relacion entre las
caracteristicas esclerocronoldgicas (densidad esqueletal, tasa de extension y tasa de
calcificacion) y el tiempo a escala local y regional, tomando en consideracion tres escenarios:
temporada célida, temporada fria y anual. Concurrentemente, se realiz6 un analisis de
covarianza de una via (ANCOVA) para evaluar si existen diferencias entre las pendientes de
los modelos de regresion, con el proposito de evidenciar tendencias locales y/o regionales en
la densidad, extension y calcificacion en funcién del tiempo. Los modelos de regresion se

realizaron mediante el programa NCSS Data Analysis 2019, mientras que la prueba de

covarianza se llevd a cabo mediante el programa PAST version 4.03.
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Se generaron modelos de regresion lineal mdltiple (no restringidos) de las variables
esclerocronoldgicas (densidad esqueletal, tasa de extension y tasa de calcificacion), respecto
a las variables ambientales (TSM, Chla, PAR, Kd490), ademas del tiempo y posicion
geogréfica (longitud y latitud) de las localidades, con el fin de estudiar las relaciones espacio
temporales existentes entre las condiciones ambientales del Pacifico mexicano y poder
determinar las variables més importantes en el proceso de calcificacion de los corales del
Pacifico mexicano. Se consideraron como variables de respuesta “y” a las caracteristicas
esclerocronoldgicas (densidad esqueletal, tasa de extension y tasa de calcificacion) y como
variables descriptoras “x” a las variables ambientales (TSM, Chla, PAR, Kd490), ademaés del
tiempo, longitud y latitud. Los modelos de regresion mdaltiple se generaron para todo el
Pacifico mexicano y para cada sitio por separado tomando en consideracion tres escenarios,
temporada célida, temporada fria y anual. Los modelos de regresion multiple se Ilevaron a

cabo en el programa R software.

Se obtuvieron modelos de tolerancia ambiental mediante la metodologia propuesta por
Worum et al. (2007), con el fin de identificar la respuesta de las caracteristicas
esclerocronolégicas (densidad esqueletal, tasa de extension y tasa de calcificacion) ante las
fluctuaciones temporales de las variables ambientales (TSM, Chla, PAR y Kd490). Se
generaron curvas tipo Gauss a partir del comportamiento de las pendientes obtenidas
mediante regresiones lineales simples para cada variable de calcificacion en funcidn de cada
variable ambiental, para poder generar los valores simétricos “imagenes en espejo”
correspondientes utilizando como referencia los valores maximos y minimos registrados para
cada variable ambiental en los meses correspondientes a cada temporada (alta, baja y anual)
para cada sitio (Tabla 4). Posteriormente, se generaron modelos de regresion polindmica

como método de prediccion de los valores maximos para cada variable de crecimiento en
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funcion de las variables ambientales. Los modelos de regresion polinémica se realizaron en

el programa PAST versién 4.03.

Tabla 4. Valores maximos y minimos mensuales de las variables ambientales por temporada

para cada sitio.

Bahia de Cabo La
Variable/Temporada Los Bahia La Paz Pulmo Isla Isabel Bahiade Entrega
Angeles Concepcién Banderas
TSM (°C)
Alta Max | 30.28 32.95 30.15 30.32 32.92 32.80 30.97
Min | 21.43 22.03 2045 25.70 25.80 25.37 27.78
Baja Max | 23.33 29.70 29.67 26.55 28.72 28.82 29.65
Min | 17.83 19.34 20.02 20.97 21.13 22.08 25.92
Anual Max | 28.83 29.27 28.95 29.83 30.92 30.57 30.03
Min | 18.44 20.95 21.47 2261 23.84 24.38 27.16
Chla (mg m-3)
Alta Max | 4.67 12.74 752  0.95 2.58 7.53 3.77
Min | 0.77 0.42 026 0.13 0.20 0.49 0.19
Baja Max | 5.82 10.00 526  1.57 4.50 8.13 5.67
Min | 0.89 0.80 037 024 0.33 0.62 0.45
Anual Max | 2.87 5.56 197 1.03 1.17 5.74 3.93
Min | 1.09 1.41 045 0.22 0.36 1.55 0.53
PAR (mmol m-2 s-1)
Alta Max | 64.12 60.90 61.32 44.34 43.99 77.65 44.50
Min | 29.81 30.53 34.61 36.20 34.45 23.63 37.36
Baja Max | 62.21 63.16 62.30 43.81 44.27 60.35 44.23
Min | 17.91 28.35 28.03 29.85 28.76 32.03 38.93
Anual Max | 63.02 60.94 61.79 43.72 43.26 58.94 44.21
Min | 23.58 29.68 34.62 31.73 33.53 35.13 39.11
Kd490 (m-1)
Alta Max | 0.31 0.31 061 0.10 0.20 0.56 0.27
Min | 0.01 0.04 0.04 0.03 0.04 0.07 0.04
Baja Max | 0.42 0.42 040 0.3 0.33 0.78 0.40
Min | 0.02 0.04 0.05 0.05 0.06 0.08 0.07
Anual Max|0.14 0.17 0.16 0.10 0.11 0.50 0.30
Min | 0.09 0.10 0.06 0.04 0.06 0.14 0.07

7. Resultados
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La relacion entre los valores de densidad de la banda de alta densidad (r?= 0.098, n= 82, p=
0.004), baja (r’>= 0.034, n= 82, p= 0.109) y anual (r>= 0.067, n= 82, p= 0.018) de P.
panamensis con respecto al tiempo, para todos los sitios del Pacifico mexicano fue positiva,
aungue el porcentaje de variabilidad explicada por los modelos de regresion fue bajo (Fig.
4). Por su parte, los valores de extension para la banda de alta densidad (r>=0.019, n= 82, p=
0.213), baja (r?=0.023, n= 82, p=0.172), anual (r>=0.022, n= 82, p=0.175) (Fig 5) y la
calcificacion para la banda de alta densidad (r>=0.007, n= 82, p=0.428), baja (r>=0.016, n=
82, p=0.247) y anual (r>=0.012, n= 82, p=0.312) (Fig. 6), fue negativa con bajo porcentaje

de variabilidad explicada por los modelos de regresion.

Los valores més altos de densidad se registraron en la banda de alta densidad, seguidos de
los valores anuales y por Gltimo de la banda de baja densidad. Por su parte, se obtuvieron los
valores més altos en extension y calificacion como resultado del producto de los valores de
la extension alta y baja, seguidos de los valores de la banda de baja densidad, mientras que

los valores mas bajos se registraron en la banda de alta densidad.
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Figura 4. Densidad esqueletal del coral Porites panamensis a través del tiempo en el Pacifico
mexicano. Los rombos representan la densidad de la banda de alta densidad, los cuadrados
representan la densidad de la banda de baja densidad y los triangulos representan la densidad
de la banda de densidad anual. Cada punto representa un valor de densidad, la linea continua
representa el valor de densidad esperado de acuerdo con el modelo de regresion. El andlisis
de tendencia incluye la totalidad de los valores para los siete sitios de estudio.
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Figura 5. Tasa de extension del coral Porites panamensis a través del tiempo en el Pacifico
mexicano. Los rombos representan la extension de la banda de alta densidad, los cuadrados
representan la extension de la banda de baja densidad y los triangulos representan la
extension anual. Cada punto representa un valor de extension, la linea continua representa el
valor de extension esperado de acuerdo con el modelo de regresion. El analisis de tendencia
incluye la totalidad de los valores para los siete sitios de estudio.
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Figura 6. Tasa de calcificacion del coral Porites panamensis a través del tiempo en el Pacifico
mexicano. Los rombos representan la calcificacion de la banda de alta densidad, los
cuadrados representan la calcificacién de la banda de baja densidad y los triangulos
representan la calificacion anual. Cada punto representa un valor de calcificacion, la linea
continua representa el valor de calcificacion esperado de acuerdo con el modelo de regresion.
El andlisis de tendencia incluye la totalidad de los valores para los siete sitios de estudio.

A nivel local, el anélisis de la relacion entre el tiempo y las caracteristicas
esclerocronolégicas de P. panamensis, evidencio una relacion negativa entre los valores de
densidad y el tiempo para las bandas de alta densidad, baja y anual en todos los sitios (Fig.
7). De la misma forma, los valores de extension y calcificacion respecto al tiempo registrados
en la banda de alta densidad, baja y anual en Bahia de Los Angeles, Bahia Concepciony La
Paz también registraron una tendencia negativa en funcién del tiempo. Cabo Pulmo, por su
parte, exhibio una relacion positiva respecto al tiempo en extension y calcificacion
registradas en la banda de alta densidad. En Isla Isabel se obtuvo una relacion positiva
respecto al tiempo en la extension registrada en la banda de alta densidad. En Bahia de

Banderas se observé una relacion positiva respecto al tiempo en la extension y calcificacion
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registradas en las bandas de alta y baja densidad, y anual; mientras que en La Entrega se
observé una relacion positiva respecto al tiempo en la extension y calcificacion registradas
en la banda de densidad baja y anual (Figs. 8-9).

A juzgar por las lineas de tendencia obtenidas mediante los modelos lineales, los
comportamientos son diferenciales entre localidades para cada variable de crecimiento
respecto al tiempo. En Bahia de Los Angeles, se obtuvieron porcentajes altos de variabilidad
explicada por los modelos de regresion y significativos en la densidad registrada en la banda
de alta densidad (r?=0.7157, n= 22, p= <0.001), baja (r>= 0.5889, n= 22, p= <0.001) y anual
(r’= 0.6614, n= 22, p= <0.001). En el caso de la extension registrada en la banda de alta
densidad (r?= 0.2130, n= 22, p= 0.03), baja (r>= 0.232, n= 22, p= 0.02), anual (r>= 0.1904,
n= 22, p= 0.04) y en la calcificacion registrada en la banda de alta densidad (r?>= 0.2673, n=
22, p= 0.01) y anual (r>= 0.2329, n= 22, p= 0.02), el porcentaje de variabilidad explicada
por el modelo de regresion fue bajo, aunque significativo. Mientras que la calcificacion
registrada en la banda de baja densidad no fue significativa (r>= 0.160, n= 22, p= 0.06).

En Bahia Concepcién, se obtuvieron porcentajes altos y significativos de variabilidad
explicada por el modelo de regresion en densidad registrada en la banda de alta densidad (r>=
0.886, n= 16, p= <0.001), baja (r?>= 0.869, n= 16, p= <0.001) y anual (r?>= 0.879, n= 16, p=
<0.001), mientras que en la extension registrada en la banda de alta densidad (r>= 0.157, n=
16, p= 0.128), baja (r’>= 0.032, n= 16, p= 0.502) y anual (r’>= 0.109, n= 16, p= 0.211), los
porcentajes de variabilidad explicada por los modelos de regresién resultaron bajos y no
significativos. En el caso de la calcificacion registrada en la banda de alta densidad (r>=
0.4167, n= 16, p= 0.006) y anual (r’>=0.3574, n= 16, p= 0.02), los porcentajes de variabilidad
explicada por los modelos de regresion resultaron relativamente altos y significativos, caso

contrario a lo sucedido con la calcificacion registrada en la banda de baja densidad (r?=0.172,
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n= 16, p= 0.109).

En Bahia de La Paz, se obtuvieron porcentajes de variabilidad explicada por los modelos de
regresion altos y significativos de densidad registrados en la banda de alta densidad (r?=
0.472, n= 13, p= 0.01), baja (r>= 0.472, n= 13, p= 0.007) y anual (r’>= 0.476, n= 13, p=
0.006); en la extension registrada en la banda de alta densidad (r?>= 0.572, n= 13, p= 0.002)
el porcentaje de variabilidad explicada por el modelo de regresidn resulté alto y significativo;
en la extension registrada en la banda de baja densidad (r?>= 0.013, n= 13, p= 0.711) y anual
(r’= 0.226, n= 13, p= 0.09), el porcentaje de variabilidad explicada por el modelo de
regresion fue bajo y no significativo; la calcificacion registrada en la banda de alta densidad
(r>=0.616, n= 13, p= 0.001) y anual (r?>= 0.306, n= 13, p= 0.04) obtuvieron una variabilidad
explicada por el modelo de regresion alto y significativo; finalmente, en el caso de la
calcificacion registrada en la banda de baja densidad (r?>= 0.047, n= 13, p= 0.04) la
variabilidad explicada por el modelo de regresion result6 baja y significativa.

En Cabo Pulmo, se obtuvieron porcentajes de variabilidad explicadas por los modelos de
regresion altos y no significativos de densidad registrada en la banda de alta densidad (r?=
0.589, n= 6, p= 0.074), baja, (r>= 0.485, n= 6, p= 0.125) y anual (r>= 0485, n= 6, p= 0.124).
El porcentaje de variabilidad explicada por el modelo de regresiéon para la extension
registrada en la banda de baja densidad (r’>= 0.126, n= 6, p= 0.489) y la calcificacion
registrada en la banda de baja densidad (r>= 0.171, n= 6, p= 0.414) resultaron bajos y no
significativos; mientras que para la extension registrada en la banda de alta densidad (r>=
0.408, n= 6, p= 0.171), anual (r’>= 0.042, n= 6, p= 0.693) y para la calcificacion registrada
en la banda de alta densidad (r>= 0.385, n= 6, p= 0.188) y anual (r°=0.045, n= 6, p= 0.685),
los porcentajes de variabilidad explicada por los modelos de regresion resultaron bajos y no

significativos.
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En Isla Isabel, se obtuvieron porcentajes de variabilidad explicada por los modelos de
regresion altos y significativos para la densidad registrada en la banda de alta densidad (r?=
0.630, n= 10, p= 0.007), baja (r?>= 0.55, n= 10, p= 0.009) y anual (r?>= 0.605, n=10, p= 0.007).
Por su parte, la extension registrada en la banda de alta densidad (r?>= 0.003, n=10, p= 0.874)
y baja densidad (r?= 0.172, n=10, p= 0.233), anual (r?>= 0.031, n=10, p= 0.622), asi como en
la calcificacion registrada en la banda de alta densidad (r?= 0.005, n=10, p= 0.833), baja (r’>=
0.246, n=10, p= 0.144) y anual (r?>=0.101, n=10, p= 0.37), los porcentajes de variabilidad
explicada por los modelos de regresién resultaron bajos y no significativos.

En Bahia de Banderas se obtuvieron porcentajes de variabilidad explicada por los modelos
de regresion altos y significativos en la banda de alta densidad (r>= 0.63, n= 8, p= 0.017),
baja (r’= 0.533, n= 8, p= 0.0397) y anual (r’>= 0.5952, n=8, p= 0.0197), aunque porcentajes
de variabilidad explicada por los modelos de regresion resultaron bajos y no significativos
para la extension registrada en la banda de alta densidad (r?= 0.217, n=8, p= 0.243), baja (r’=
0.027, n=8, p= 0.694), anual (r>= 0.094, n=8, p= 0.459), asi como para la calcificacion
registrada en la banda de alta densidad (r?>= 0.095, n=8, p= 0.455), baja (r>= 0.001, n=8, p=
0.917) y anual (r>= 0.019, n=8, p= 0.740).

En La Entrega se obtuvieron porcentajes de variabilidad explicada por los modelos de
regresion altos y significativos para la densidad registrada en la banda alta densidad (r?=
0.585, n= 7, p= 0.044), baja (r’>= 0.488, n= 7, p= 0.08), anual (r>= 0.703, n=7, p= 0.018) y
extension de la banda de baja densidad (r?= 0.700, n=7, p= 0.018); en el caso de la extension
anual (r’= 0.375, n=7, p= 0.143) y calcificacion registrada en la banda de baja densidad (r>=
0.610, n=7, p=10.037), los porcentajes de variabilidad explicada por los modelos de regresion
resultaron altos y no significativos; finalmente, los porcentajes de variabilidad explicada por

los modelos de regresion para la extension registrada en la banda de alta densidad (r?= 0.027,
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n=7, p= 0.721), calcificacion registrada en la banda de alta densidad (r’= 0.043, n=7, p=
0.652) y anual (r>= 0.227, n=7, p= 0.279), resultaron bajos y no significativos.
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Figura 7. Densidad esqueletal promedio del coral Porites panamensis a través del tiempo en
localidades del Pacifico mexicano. a) banda de alta densidad, b) banda de baja densidad y c)
banda de densidad anual. Cada punto representa un valor de densidad, la linea continua
representa el valor de densidad esperado de acuerdo con el modelo de regresion.
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Figura 9. Tasa de calcificacion promedio del coral Porites panamensis a través del tiempo en
localidades del Pacifico mexicano. a) calcificacion registrada en la banda de alta densidad,
b) calcificacion registrada en la banda de baja densidad y c) calcificacion anual. Cada punto
representa un valor de extension, la linea continua representa el valor de calcificacion
esperado de acuerdo con el modelo de regresion.

De acuerdo con el anélisis de homogeneidad de pendientes (ANCOVA), de manera general
los cambios en densidad registrada en las bandas de alta densidad, baja y anual con respecto
al tiempo fueron significativamente distintas entre sitios (p <0.001). Adicionalmente, este
analisis permitié detectar patrones de agrupamiento/similitudes, por ejemplo, no se
encontraron diferencias significativas en los cambios en la densidad registrados en la banda
de alta densidad entre Bahia de Los Angeles y La Paz (p> 0.05). A su vez, los cambios en la
densidad registrados en la banda de baja densidad no mostraron cambios significativos entre
La Paz, Cabo Pulmo, Bahia de Banderas y La Entrega (p> 0.05). En cuanto a los cambios de
densidad anual, no se encontraron diferencias en pendiente entre Bahia de La Paz y Bahia de
Banderas (p> 0.05). Por su parte, los grupos conformados por: a) Bahia Concepcion, Cabo

Pulmo, Isla Isabel, Bahia de Banderas y La Entrega, b) Cabo Pulmo, Isla Isabel, Bahia de
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Banderas y La Entrega, c) Isla Isabel, Bahia de Banderas y La Entrega, y d) Bahia de
Banderas y La Entrega, no evidenciaron diferencias en pendiente para la densidad registrada
en la banda de alta y baja densidad y anual (Anexo 1)

Los valores de extension y calcificacion registrados en las bandas de baja densidad, alta y
anual mostraron pendientes homogéneas entre localidades (p> 0.05). Sin embargo, se
encontraron diferencias significativas en los valores de extension y calcificacion registrados
en la banda de alta densidad entre a) Bahia de Los Angeles y La Paz, y b) Bahia Concepcion
y La Paz (p <0.05). Para los valores de extension registrada en la banda de baja densidad se
encontraron diferencias significativas entre La Entrega respecto al resto de los sitios a
excepcion de La Paz (p <0.05). A su vez, se encontraron diferencias significativas en los
valores de extension anual entre La entrega y el resto de los sitios a excepcion de Bahia de
Los Angeles y Bahia Concepcion (p <0.05). En cuanto a los valores de calcificacion
registrados en la banda de densidad baja, se encontraron diferencias significativas entre: a)
Bahia de Los Angeles y La Entrega, y b) La Entrega, Bahia de Los Angeles, Bahia
Concepcion, Cabo Pulmo e Isla Isabel (p <0.05). Mientras que los valores de calcificacion
promedio anual mostraron diferencias significativas entre Bahia Concepciény La Entrega (p
<0.05) (Anexo Il'y Anexo IlI).

Los modelos de regresion lineal multiple para P. panamensis en la regién del Pacifico
mexicano (Tabla 5), poseen valores de variabilidad explicada por los modelos de regresion
relativamente altos en densidad, valores intermedios en extension y valores relativamente
bajos en calcificacion. Los porcentajes de variabilidad mas altos explicados por los modelos
de regresién corresponden a la densidad registrada en la banda de alta densidad y a la
densidad anual, mientras que los porcentajes mas bajos pertenecen a la calcificacion

registrada en la banda de alta y baja densidad.
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Tabla 5. Modelos de regresion lineal multiple de P. panamensis para el Pacifico mexicano.
Se presentan los valores P. panamensis del modelo de regresion multiple. Los valores en
negrita reflejan modelos significativos (p<0.05). N= 7 n= 82 en todos los casos.

F- P-
Temporada/Variables Tiempo SST Chl PAR Kd490 Longitud Latitud R2 valor  valor

Alta

Densidad <0.001 0.082 0.033 <0.001 0.783 0.147 <0.001 0.858 63.680 <0.001
Extension 0.160 0.025 <0.001 <0.001 0.362 <0.001 <0.001 0527 11.78 <0.001
Calcificacién 0.111 0.051 0.007 <0.001 0.390 0.001 <0.001 0.458 8.930 <0.001
Baja

Densidad <0.001 0.372 0.191 <0.001 0.637 0.002 0.005 0.668 21.25 <0.001
Extensién 0.103 0540 0.001 <0.001 0.061 <0.001 0.004 0.487 10.040 <0.001
Calcificacion 0.067 0.658 0.003 <0.001 0.064 <0.001 <0.001 0425 7.800 <0.001
Anual

Densidad <0.001 0.526 0.019 <0.001 0.981 0.014 0.001 0.796 41.3 <0.001
Extension 0.051 0.315 <0.001 <0.001 0.062 <0.001 <0.001 0569 13.98 <0.001
Calcificacion 0.036 0.410 0.025 <0.001 0.080 <0.001 <0.001 0.491 10.180 <0.001

En los anélisis de regresién multiple realizados a nivel local (Tabla 6), los porcentajes méas
altos de variabilidad en densidad explicada por los modelos de regresion corresponden a los
registrados en la banda de alta densidad, seguidos de los valores de densidad anual y
finalmente por los valores de densidad registrada en la banda de baja densidad en todos los
sitios. Sin embargo, Unicamente los modelos de densidad de la banda de alta densidad, baja
y anual en los sitios Bahia de Los Angeles y Bahia Concepcion y los registrados en la banda
de baja densidad en Isla Isabel, resultaron significativos. A pesar de que la mayoria de los
coeficientes de determinacion sefialan valores altos, los modelos no resultaron significativos
para la extension y calcificacion registrados en la banda de alta densidad, baja y anual en
todos los sitios. En particular, los modelos de regresion maltiple no se pudieron ejecutar para

el sitio Cabo Pulmo debido a que no se cuentan con los suficientes datos.
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Tabla 6. Modelos de regresion lineal multiple de P. panamensis a nivel local. Se presentan
los valores p del modelo de regresion multiple. Los valores en negrita representan modeles
significativos (p<0.05).
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N- N-

Variable Temporada Tiempo  TSM Chl PAR Kd490 R2 F-valor  P-valor afios variables
Bahia de Los Angeles
Densidad Alta <0.001 0.755 0.092 0.849 0.558 0.769 10.62 <0.001 22 5
Baja 0.205 0.430 0.939 0.901 0.749 0.614 5.10 0.005
Anual 0.027 0.638 0.082 0.164 0.739 0.729 8.59 <0.001
Extension Alta 0.123 0.598 0.861 0.946 0.745 0.250 1.07 0.414
Baja 0.114 0.158 0.104 0.032 0.673 0.438 2.49 0.075
Anual 0.130 0.985 0.751 0.534 0.545 0.232 0.96 0.468
Calcificacion Alta 0.096 0.603 0.901 0.954 0.737 0.288 1.29 0.315
Baja 0.098 0.175 0.110 0.033 0.543 0.454 2.66 0.062
Anual 0.107 0.999 0.697 0.492 0.558 0.275 1.22 0.347
Bahia Concepcion
Densidad Alta <0.001 0.233 0.245 0.288 0.123 0.928 25.87 <0.001 16 5
Baja 0.001 0.441 0.899 0.323 0.339 0.904 18.72 <0.001
Anual <0.001 0.520 0.479 0.236 0.073 0.923 24.01 <0.001
Extension Alta 0.053 0.457 0.545 0.408 0.091 0.489 1.92 0.179
Baja 0.696 0.185 0.901 0.478 0.371 0.315 0.92 0.508
Anual 0.180 0.167 0.611 0.451 0.294 0.483 1.87 0.187
Calcificacion Alta 0.025 0.601 0.690 0.530 0.159 0.570 2.65 0.089
Baja 0.397 0.230 0.886 0.419 0.446 0.380 1.23 0.365
Anual 0.053 0.211 0.703 0.360 0.451 0.596 2.95 0.069
La Paz
Densidad Alta 0.026 0.217 0.575 0.986 0.736 0.591 2.02 0.192 13 5
Baja 0.039 0.481 0.336 0.849 0.202 0.714 3.50 0.066
Anual 0.111 0.746 0.648 0.839 0.546 0.606 2.15 0.173
Extension Alta 0.046 0.755 0.676 0.323 0.750 0.645 2.54 0.128
Baja 0.930 0.604 0.744 0.847 0.823 0.205 0.36 0.860
Anual 0.367 0.479 0.504 0.919 0.685 0.394 0.91 0.525
Calcificacion Alta 0.025 0.592 0.617 0.335 0.716 0.689 3.10 0.086
Baja 0.768 0.673 0.806 0.837 0.914 0.191 0.33 0.880
Anual 0.272 0.531 0.560 0.969 0.763 0.444 1.12 0.431
Isla Isabel
Densidad Alta 0.096 0.952 0.680 0.964 0.673 0.682 171 0.311 10 5
Baja 0.021 0.675 0.447 0.056 0.445 0.923 9.62 0.024
Anual 0.098 0.890 0.227 0.791 0.236 0.806 3.33 0.134
Extension Alta 0.218 0.182 0.462 0.218 0.355 0.682 1.72 0.310
Baja 0.719 0.103 0.054 0.595 0.054 0.866 5.15 0.069
Anual 0.246 0.999 0.999 0.352 0.996 0.618 1.30 0.413
Calcificacion Alta 0.154 0.250 0.521 0.183 0.417 0.663 1.58 0.340
Baja 0.949 0.147 0.087 0.809 0.088 0.862 4.98 0.073
Anual 0.169 0.983 0.891 0.350 0.895 0.682 1.71 0.311
Bahia de Banderas
Densidad Alta 0.078 0.256 0.910 0.327 0.808 0.875 2.80 0.284 8 5
Baja 0.692 0.534 0.579 0.730 0.583 0.768 1.32 0.484
Anual 0.249 0.859 0.960 0.992 0.899 0.699 0.93 0.592
Extension Alta 0.848 0.818 0.900 0.776 0.882 0.346 0.21 0.930
Baja 0.141 0.415 0.110 0.155 0.095 0.908 3.94 0.215
Anual 0.896 0.749 0.867 0.615 0.746 0.521 0.43 0.805
Calcificacion Alta 0.872 0.796 0.926 0.796 0.909 0.337 0.20 0.934
Baja 0.319 0.272 0.107 0.123 0.090 0.900 3.59 0.232
Anual 0.768 0.766 0.886 0.660 0.770 0.460 0.34 0.856
La Entrega
Densidad Alta 0.737 0.692 0.795 0.738 0.831 0.665 0.40 0.827 7 5
Baja 0.093 0.170 0.212 0.266 0.221 0.986 14.50 0.197
Anual 0.189 0.321 0.293 0.902 0.599 0.953 4.06 0.360
Extension Alta 0.670 0.712 0.736 0.973 0.635 0.927 2.52 0.443
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Baja 0.519 0.945 0.585 0.943 0.649 0.918 2.24 0.467

Anual 0.052 0.135 0.100 0.308 0.076 0.998 102.70  0.075
Calcificacion Alta 0.472 0.879 0.656 0.990 0.720 0.906 1.93 0.497
Baja 0.667 0.936 0.888 0.719 0.846 0.764 0.65 0.731
Anual 0.048 0.102 0.112 0.280 0.047 0.999 140.20  0.064

De acuerdo con la regresion polindmica para obtener los modelos de tolerancia ambiental a
nivel local, en Bahia de Los Angeles se obtuvieron valores bajos de porcentaje de variabilidad
explicada por los modelos de regresion aunque significativos (p <0.05) (Tabla 7) para la
densidad registrada en la banda de densidad baja en funcion de la TSM; la densidad registrada
en la banda de alta, baja y anual en funcién de la Chla, densidad registrada en la banda de
baja densidad en funcién de la PAR, densidad registrada en la banda de alta densidad y anual
en funcion de Kd490, y extension y calcificacion registradas en la banda de alta y anual de
la densidad en funcion de Kd490.

Se obtuvieron valores bajos de porcentaje de variabilidad explicada por los modelos de
regresion, aunque significativos (p <0.05) (Tabla 7) enn Bahia Concepcién en la extension
registrada en la banda de baja densidad y promedio anual en funcion de la TSM, calcificacion
registrada en la banda de alta y baja densidad y anual en funcién de la TSM, y densidad
registrada en la banda de alta densidad en funcién de PAR y densidad anual en funcién de
PAR y Kd490.

Bahia de La Paz, se obtuvieron valores bajos de porcentaje de variabilidad explicada por los
modelos de regresion, aunque significativos (p <0.05) (Tabla 7) en la densidad anual,
extension y calcificacion registrada en la banda de alta densidad en funcién de la TSM.

En Bahia de Banderas, se obtuvieron valores bajos de porcentaje de variabilidad explicadapor
los modelos de regresion, aungue significativos (p <0.05) (Tabla 7) en la extension anual en

funcion de Kd490.

49



Finalmente, en La Entrega los modelos fueron significativos (p <0.05) (Tabla 7) en la
extension anual en funcién de Chla y calcificacion anual en funcion de Chla y Kd490. En
cuanto al resto de los modelos, los porcentajes de variabilidad explicada por los modelos de
regresion resultaron bajos y no significativos (p >0.05) (Tabla 7).

Para ejemplificar lo anterior, se generaron curvas tipo Gauss de tolerancia ambiental para la
densidad registrada en la banda de alta, baja densidad y anual en funcion de la TSM. Se
observa, en términos generales, la existencia de dos patrones espaciales. El primero
corresponde a valores de densidad relativamente pequefios en localidades de altas latitudes
(i.e., Bahia de Los Angeles) y su incremento hacia el sur (i.e., La Entrega). El segundo patron
corresponde al desplazamiento de las curvas de tolerancia hacia valores de temperatura méas
altos y el estrechamiento del umbral de tolerancia de P. panamensis conforme disminuye el

gradiente latitudinal (i.e., La Entrega) (Figura 10).
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Figura 10. Modelos de tolerancia ambiental representados por curvas de distribucion tedrica
gaussiana de la densidad esqueletal del coral P. panamensis en funcién de la TSM (°C) de
cada temporada para cada sitio. a) banda de alta densidad, b) banda de baja densidad, c)
promedio anual. Los simbolos rellenados representan los valores esperados, los simbolos
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abiertos los valores observados y los simbolos en forma de estrella representan los modelos
significativos.

Tabla 7. Modelos de regresién polinémica de P. panamensis a nivel local en funcién de
TSM, Chla, PAR, Kd490 para cada temporada. Se presentan los valores p de los coeficientes
del modelo de regresion polindmica. Los valores en negrita representan modelos
significativos (p<0.05).
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Variable

RZ
Bahia de Los Angeles
TSM 0.15
Chl 0.38
PAR 0.01
Kd490 0.38
Bahia Concepcién
TSM 0.15
Chl 0.05
PAR 0.39
Kd490 0.02
La Paz
TSM 0.11
Chl 0.08
PAR 0.00
Kd490 0.08
Cabo Pulmo
TSM 0.02
Chl 0.04
PAR 0.04
Kd490 0.05
Isla Isabel
TSM 0.00
Chl 0.11
PAR 0.00
Kd490 0.05
Bahia de Banderas
TSM 0.00
Chl 0.07
PAR 0.00
Kd490 0.05
La Entrega
TSM 0.07
Chl 0.02
PAR 0.01
Kd490 0.02

Alta

F

2.48
12.65
0.22
12.64

2.48
0.83
9.44
0.34

1.44
1.03
0.05
0.94

0.10
0.20
0.19
0.26

0.01
1.07
0.01
0.47

0.00
0.48
0.00
0.36

0.42
0.09
0.06
0.11

P

0.10
<0.001
0.81
<0.001

0.10
0.44
<0.001
0.72

0.26
0.37
0.95
0.40

0.91
0.82
0.83
0.78

0.99
0.37
0.99
0.63

1.00
0.63
1.00
0.70

0.67
0.91
0.94
0.90

R?

0.46
0.24
0.43
0.00

0.00
0.09
0.01
0.03

0.17
0.04
0.03
0.00

0.00
0.02
0.36
0.00

0.20
0.04
0.00
0.07

0.35
0.07
0.11
0.06

0.39
0.36
0.03
0.38

Densidad
Baja

17.53
6.36
15.38
0.06

0.03
1.36
0.13
0.46

241
0.47
0.33
0.01

0.02
0.08
2.55
0.01

2.08
0.35
0.00
0.60

3.46
0.48
0.79
0.39

3.45
3.03
0.17
3.38

P

<0.001
<0.001
<0.001
0.95

0.97
0.27
0.88
0.64

0.11
0.63
0.72
0.99

0.98
0.92
0.13
0.99

0.16
0.71
1.00
0.56

0.06
0.63
0.47
0.68

0.07
0.09
0.84
0.07

R?

0.08
0.19
0.08
0.42

0.03
0.04
0.33
0.44

0.47
0.02
0.00
0.03

0.09
0.01
0.42
0.01

0.04
0.00
0.16
0.02

0.09
0.01
0.09
0.00

0.15
0.00
0.09
0.04

Anual

1.87
4.68
1.87
14.84

0.47
0.59
7.10
11.24

10.38
0.28
0.02
0.32

0.42
0.04
3.25
0.03

0.31
0.03
1.65
0.20

0.67
0.09
0.63
0.02

1.01
0.00
0.55
0.24

P

0.17
0.01
0.17
<0.001

0.63
0.56
<0.001
<0.001

<0.001
0.76
0.98
0.73

0.67
0.96
0.09
0.97

0.74
0.97
0.22
0.82

0.53
0.91
0.55
0.98

0.40
1.00
0.59
0.79

R?

0.01
0.01
0.00
0.03

0.17
0.03
0.01
0.00

0.32
0.09
0.11
0.08

0.01
0.00
0.04
0.00

0.08
0.16
0.11
0.20

0.07
0.02
0.19
0.03

0.14
0.00
0.00
0.29

Alta

0.19
0.16
0.04
0.54

3.03
0.50
0.09
0.00

5.45
1.14
1.39
1.04

0.02
0.02
0.19
0.00

0.77
1.64
1.09
2.13

0.49
0.13
1.53
0.22

0.87
0.02
0.00
2.23

0.83
0.86
0.96
0.59

0.06
0.61
0.92
1.00

0.01
0.34
0.27
0.37

0.98
0.98
0.83
1.00

0.48
0.22
0.36
0.15

0.62
0.88
0.25
0.80

0.45
0.98
1.00
0.15

R?

0.01
0.05
0.00
0.22

0.23
0.00
0.04
0.01

0.08
0.00
0.16
0.03

0.06
0.02
0.34
0.05

0.10
0.00
0.12
0.00

0.02
0.36
0.02
0.35

0.38
0.31
0.06
0.41

Extension
Baja
F

0.14
1.18
0.01
5.70

4.38
0.01
0.68
0.11

0.94
0.05
2.15
0.40

0.29
011
2.36
0.22

0.96
0.00
118
0.00

0.12
3.67
0.13
3.45

3.31
251
0.33
3.83

0.87
0.32
0.99
0.01

0.02
0.99
0.51
0.89

0.41
0.95
0.14
0.68

0.75
0.90
0.15
0.80

0.40
1.00
0.33
1.00

0.88
0.05
0.88
0.06

0.07
0.13
0.73
0.05

R?

0.03
0.03
0.01
0.16

0.29
0.00
0.01
0.01

0.00
0.00
0.05
0.01

0.36
0.07
0.11
0.02

0.16
0.01
0.18
0.00

0.13
0.33
0.00
0.37

0.31
0.52
0.19
0.36

Anual

0.57
0.62
0.11
3.96

5.97
0.06
0.08
0.16

0.01
0.05
0.58
0.14

2.55
0.32
0.55
0.10

1.62
0.10
1.90
0.00

0.93
3.26
0.00
3.85

2.42
5.96
1.27
3.12

0.57
0.54
0.90
0.03

0.01
0.94
0.92
0.85

0.99
0.95
0.57
0.87

0.13
0.73
0.59
0.90

0.23
0.91
0.18
1.00

0.42
0.07
1.00
0.05

0.13
0.02
0.32
0.08

R?

0.00
0.02
0.00
0.04

0.20
0.02
0.06
0.04

0.32
0.10
0.09
0.09

0.04
0.13
0.20
0.10

0.10
0.09
0.08
0.14

0.07
0.04
0.22
0.05

0.12
0.00
0.00
0.05

Alta

0.08
0.51
0.04
0.91

3.67
0.35
0.99
0.62

5.38
1.26
1.12
1.16

0.18
0.68
1.10
0.50

0.92
0.87
0.76
1.34

0.50
0.25
1.86
0.35

0.75
0.02
0.00
0.28

0.92
0.60
0.96
0.41

0.04
0.71
0.38
0.54

0.01
0.30
0.34
0.33

0.83
0.53
0.38
0.62

0.42
0.44
0.48
0.29

0.62
0.78
0.20
071

0.50
0.98
1.00
0.76

R?

0.02
0.06
0.00
0.21

0.19
0.00
0.02
0.03

0.04
0.00
0.16
0.04

0.18
0.01
0.17
0.02

0.13
0.13
0.09
0.00

0.04
0.33
0.02
0.32

0.25
0.18
0.07
0.24

Calcificacion

Baja

F P R?
0.36 0.70 0.03
136 027 0.04
0.00 1.00 0.01
5.32 0.01 0.19
343 0.05 0.26
0.01 0.99 0.02
037 069 0.02
040 0.67 0.04
046 0.64 0.01
0.01 099 0.01
219 013  0.04
046 0.64 0.01
101 040 045
0.04 096 0.16
090 044 0.14
0.08 092 011
131 029 014
133 029 0.03
0.87 044 0.10
0.00 1.00 0.01
0.28 076  0.09
3.18 0.08 0.28
0.16 0.85 0.00
3.02 0.08 033
1.81 0.21 0.27
1.18 0.34 0.51
039 068 0.12
169 023 049

Anual

0.64
0.90
0.23
4.95

521
0.30
0.30
0.66

0.12
0.12
0.53
0.16

3.63
0.86
0.72
0.57

1.33
0.23
0.89
0.06

0.67
2.55
0.03
3.15

2.06
5.82
0.74
5.38

0.53
0.42
0.80
0.01

0.01
0.74
0.74
0.53

0.89
0.88
0.59
0.86

0.07
0.46
0.51
0.59

0.29
0.80
0.43
0.94

0.53
0.12
0.97
0.08

0.17
0.02
0.50
0.02

44

32

26

12

20

16

14

53



8. Discusion

8.1 Variacion espacio-temporal de las caracteristicas esclerocronologicas de P.
panamensis a nivel regional y local en el Pacifico mexicano.

El objetivo del presente estudio fue comprender como los parametros de crecimiento de P.
panamensis responden a la variacion espacial y a las condiciones ambientales a lo largo del
tiempo a nivel regional y local desde el Golfo de California hasta el sur del Pacifico
mexicano. Pese a que resulta complicado estimar la respuesta de las caracteristicas
esclerocronoldgicas de los corales ante los forzamientos ambientales en un gradiente espacio-
temporal, esto es posible mediante la observacion de la tendencia que sigue el crecimiento
de P. panamensis a diferente escala en la region de estudio.

Los resultados evidenciaron que las caracteristicas esclerocronolégicas de P. panamensis en
el Pacifico mexicano respondio diferencialmente a través del tiempo; mientras que se registra
un incremento o tendencia positiva en la densidad del esqueleto registrada en las bandas de
densidad alta, baja y anual, se observa un decremento o tendencia negativa en la tasa de
extension lo que se traduce en un descenso en la tasa de calcificacion en funcion del tiempo.
El incremento en la densidad del esqueleto a través del tiempo observado en la region del
Pacifico mexicano es un artificio que resulta de la diferencia latitudinal del estudio y del
sesgo temporal de los registros. Como puede notarse, los corales ubicados a una latitud mayor
(i.e., Bahia de Los Angeles) registraron valores de densidad menores (ademés de mas
antiguos) en sus esqueletos en comparacion de los corales de menor latitud (i.e., La Entrega)
que, coincidentemente, corresponde a los registros mas recientes. No obstante, el artificio
sefialado, la tendencia hace evidente el efecto de la latitud en el crecimiento individual de los

corales. Este efecto latitudinal puede explicarse debido a que existen fuertes variaciones
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latitudinales en el estado de saturacion de aragonita, temperatura y luz que son criticos para
la fotosintesis y la calcificacion (Kleypas et al. 1999). Por ejemplo, conforme la latitud
disminuye, la temperatura y la intensidad de luz incrementan y viceversa, lo que favorece la
deposicion de esqueletos mas densos a menor latitud (Veron 2000, Allemand et al. 2011,
Pratchett et al. 2015). En el Pacifico mexicano, las diferencias en las caracteristicas
esclerocronoldgicas en un gradiente latitudinal se atribuyen a las diferencias en las
condiciones ambientales, a la morfologia y a la variacion de la microestructura de P.
panamensis (Halfar et al. 2005; Paz-Garcia et al. 2009; Ldpez-Pérez 2013; Norzagaray-
Lopez et al. 2014).

La tendencia en la densidad del esqueleto a nivel regional registrada en este estudio contrasta
con lo reportado por Razak et al. (2019), quienes observaron que la densidad del esqueleto
en corales del género Porites en la region del Indo-Pacifico, no presenta cambios a través del
tiempo. Sin embargo, para corales del género Porites en la peninsula de Tailandia-Malasia,
Tanzil et al. (2013), describen un descenso significativo en la densidad esqueletal, tasa de
extension y tasa de calcificacion durante el periodo de 1980-2010, al igual que lo reportado
por Anderson et al. (2017) para corales ramificados ubicados en la Gran Barrera Arrecifal
donde indican que las tasas de crecimiento anual de todas las especies estudiadas se redujeron
conforme disminuyd el gradiente latitudinal. Esto Gltimo coincide con el decremento en la
tasa de extension y la tasa de calcificacion registrados en el Pacifico mexicano a nivel
regional. En general, los resultados encontrados en el Pacifico mexicano coinciden con lo
reportado para otras regiones del mundo que, en conjunto, apuntan a sefialar un descenso
generalizado de la calcificacion de corales durante los Ultimos 20-30 afios (Cooper et al.

2008, Tanzil et al. 2009, Carricart-Ganivet et al. 2012, Davis et al. 2021, esta contribucion).
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La tendencia negativa a nivel regional en la tasa de extension y tasa de calcificacion
observada en el Pacifico mexicano podria estar relacionada principalmente, con la reduccion
de la tasa de extension lineal en lugar de los cambios en la densidad del esqueleto (Tanzil et
al. 2013), como lo describen Norzagaray-Lopez et al. (2015). De acuerdo con estos Ultimos
autores, en el Golfo de California, la tasa de calcificacion de P. panamensis esta relacionada
principalmente con la tasa de extensiébn mas que con las diferencias en la densidad del
esqueleto. Aunque se sabe que los corales del género Porites se caracterizan por invertir
mayor energia en la tasa de extension y como consecuencia, las colonias que poseen
esqueletos menos densos tienden a tener mayor tasa de calcificacion (Carricart-Ganivet
2004), situacion contraria a lo que sucede en la regién del Pacifico mexicano.

El patron de comportamiento inverso entre los valores de densidad registrada en la banda de
alta y baja densidad y los valores de extension y calcificacion registrados en la banda de alta
y baja densidad en todas las temporadas, fue reportado previamente por Lough y Barnes
(2000) en la Gran Barrera Arrecifal, en donde la extension en los corales masivos del género
Porites se relaciond inversamente con la densidad del esqueleto, mientras que la extension
se ligo directamente con la calcificacion (Figs. 5y 6). Esta relacion se debe a que en Porites
la tasa de extension y la tasa de calcificacion se relacionan con la TSM minimay no con la
TSM méaximay, por consiguiente, la tasa de calcificacion en Porites aumentaria inicialmente,
como resultado del calentamiento global (Lough y Barnes 2000).

Los resultados previamente descritos muestran una semejanza en las tendencias que siguen
los parametros de crecimiento., ademas de que sefialan una diferencia latitudinal y temporal
en la region de estudio. Sin embargo, es importante tomar en cuenta que los corales crecen
en entornos donde existen mas de un forzamiento ambiental, por lo que dichos organismos

estan expuestos a maltiples factores de estrés simultaneamente (Gunderson et al. 2016, Ellis
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et al. 2019, Wright et al. 2019), los cuales tienden a ejercer un efecto de acuerdo con su
magnitud e influencia en cada region (Lough et al. 2016). Por consiguiente, al examinar
simultaneamente los parametros de crecimiento en funcion de mas de una variable en el
Pacifico mexicano, los resultados indican que, de acuerdo con los modelos de regresion
maultiple a escala regional, un porcentaje importante de la variabilidad de las caracteristicas
esclerocronoldgicas de P. panamensis se explican por un conjunto de variables ambientales,
geograficas y temporales. Notablemente, las variaciones regionales en latitud, PAR, longitud,
Chla y, en menor medida, el tiempo explican porcentajes significativos de la variacion en
densidad, crecimiento y calcificacion de P. panamensis.

Los resultados descritos anteriormente tienen semejanza con lo observado por Lough et al.
(2016), quienes destacaron como principales controladores ambientales de las tasas de
calcificacion en corales del género Porites de la region del Océano indico oriental a la TSM,
Chlay PAR las cuales varian con la latitud; mostrando valores mayores de calcificacion en
corales expuestos a mayor profundidad, concentracion baja de Chla, valores bajos de PAR y
TSM calida. Por el contrario, las tasas de calcificacion méas bajas se encontraron a 28°S de
latitud, alta concentracion de Chla, valores altos de PAR y TSM frias.

En el presente estudio a nivel regional en el Pacifico mexicano, los valores mas altos y bajos
de la tasa de calcificacion en Porites panamensis ocurren inversamente a lo reportado por
Lough et al (2016). Adicionalmente, la informacion recabada en este estudio indica que la
TSM no tiene relacion con los cambios en los parametros de crecimiento a nivel regional. Al
respecto, cabe destacar que en la mayoria de las investigaciones se sefiala que existe una
fuerte influencia de la TSM sobre los parametros de crecimiento (Death et al. 2009, Tanzil
et al. 2013), lo cual se contradice con lo expuesto por Davis et al. (2021), quienes no

encontraron una influencia general de la TSM en las tasas globales de calcificaciéon en un
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gradiente latitudinal en diversos arrecifes de diferentes regiones. Asi mismo, pese a que existe
una ausencia de relacion entre la temperatura y la tasa de calcificacién de los corales, la
mayor concentracion de Chla podria estar favoreciendo la heterotrofia como medio de
obtencion de energia para el proceso de calcificacion, lo que justifica una mayor tasa de
calcificacion en este estudio para las colonias de coral de latitudes altas, lugar donde se
registran las mayores concentraciones de Chla en comparacion con las latitudes bajas (Ross
et al. 2018).

Con base en los resultados previamente descritos, los valores méas altos de variabilidad
explicada por los modelos de regresion pertenecen a la densidad, seguido de la extension y
por Gltimo de la calcificacion. Esta tendencia pudiera representar la sensibilidad de los
parametros de crecimiento ante las variables ambientales, temporales y geograficas. Por lo
tanto, si se toma en cuenta que el crecimiento del esqueleto consiste en dos procesos
diferentes: densificacion (engrosamiento lateral) y extension (crecimiento hacia arriba)
(Mollica et al. 2018), seria el primero quien presenta mayor sensibilidad a los cambios en la
cantidad y calidad de luz pues afectan el desempefio y/o la capacidad de los simbiontes para
la obtencion de energia y para translocar hidratos de carbono al hospedero que posteriormente
seran destinados al proceso de crecimiento, el cual demanda altas cantidades de energia
((Furla et al. 2000, Horani et al. 2003). De tal forma, para P. panamensis podria significar
que, al recibir mayor o menor cantidad de luz afecta el proceso de fotosintesis para la
obtencion de energia necesaria para la formacion del esqueleto (Urefia 2006). Estos
resultados son semejantes con lo obtenido por Mollica et al. (2018), quienes compararon la
densidad, extension y calcificacion del esqueleto de corales del género Porites procedentes
del Pacifico en funcion de variables ambientales involucradas con la saturacion de aragonita.

Observaron que la densidad del esqueleto es sensible a los cambios en la saturacion de

58



aragonita mientras que la extension no lo es. Por lo tanto, la sensibilidad en la extension
puede verse afectada por otros factores o eventos estresantes (Davis et al. 2021). De esta
manera, los valores mas bajos de variabilidad explicada por los modelos de regresion para la
tasa de calcificacion se podrian relacionar principalmente a que la tasa de extension no es
sensible a los cambios en los estresores evaluados (Razak et al. 2019).

Considerando los valores de variabilidad explicada por los modelos de regresion maltiple a
nivel regional para cada temporada, los valores mas altos pertenecen a la densidad de la banda
de densidad alta, seguidos de la densidad anual y por Gltimo de la densidad baja. Aunque se
conoce que la formacion de la banda de alta y baja densidad esta fuertemente influenciada
por las respuestas fisioldgicas de los corales y de los simbiontes a las condiciones ambientales
(i.e., la respuesta estacional a forzamientos ambientales) (DeCarlo y Cohen, 2017). Los
resultados a nivel regional demuestran que la banda de alta densidad que se deposita en el
caso de los corales del género porites durante la temporada fria es méas sensible a los cambios
en las variables previamente expuestas en este estudio (Barnes y Lough 1993; Taylor et al.
1993). Sin embargo, Lough et al. (2016), no encontraron relacion en el patron de bandas de
densidad anual de Porites con varias medidas de estacionalidad como la latitud, PAR 0 TSM,
concluyendo que es posible que la estacionalidad ambiental no sea un control primario en la
formacion de bandas anuales de alta y baja densidad en los corales del género Porites (Lough

et al 2016).

En general a nivel local, la densidad registrada en las bandas de alta densidad, baja y anual
presentaron una tendencia negativa a través del tiempo en todas las localidades, al igual que
los registros de extension y calcificacion de las bandas de alta densidad, baja y anual en la

mayoria de las localidades. Este comportamiento ha sido reportado previamente por
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Anderson et al. (2018) quienes indicaron un descenso en la densidad del esqueleto de corales
del género Porites en funcidn del tiempo en localidades de la Gran Barrera Arrecifal. Asi
mismo, reportaron disminucion en la extension y calcificacion en sus esqueletos durante las
décadas de 1990 y 2000. Sin embargo, Razak et al. (2019), en arrecifes ubicados en
localidades en Palau, Papua Occidental, Sulawesi central y en la Gran Barrera Arrecifal,
observaron un comportamiento no lineal en la densidad, extension y calcificacion, en funcién
del tiempo, es decir registraron aumentos y disminuciones temporales, lo cual contrasta con
lo obtenido en este estudio. La tendencia negativa en las tasas de crecimiento generalmente
se ha observado cuando los corales masivos estan sometidos a estrés térmico durante periodos
largos (De"ath et al. 2009, Tanzil et al. 2013). Se ha advertido que, durante eventos de estrés
térmico, los corales cominmente disminuyen su extension y calcificacion maximizando asi
sus posibilidades de supervivencia (D"Olivo y McCulloch 2017), aunque esto depende del
grado de adaptacién local de los corales (Pratchett et al. 2015). Contrario a lo anterior, se
registraron tendencias positivas en la extension y calcificacion en localidades ubicadas en la
entrada del golfo de California (i.e., Cabo Pulmo y Bahia de Banderas) y, notablemente, en
el sur del Pacifico mexicano (i.e. La Entrega). Resultados similares fueron descritos por
Tanzil et al. (2013) para corales del género Porites en la Peninsula tailandesa-malaya en el
sudeste asiatico, en donde solo en una localidad de seis estudiadas no se evidencié un
descenso en la tasa de calcificacién a lo largo del tiempo. Estas diferencias probablemente se
deban a la sensibilidad de las caracteristicas esclerocronoldgicas a los estresores que
dependeran y seran desiguales de acuerdo con las diferentes escalas temporales y espaciales,
a la complejidad de los corales existente en cada localidad, a la presencia de factores de estrés
adicionales (Ellis et al. 2019) y las limitantes ocasionadas por la variacion durante los

cambios estacionales en las temporadas frias y célidas (Pratchett et al. 2015).
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Los resultados de los modelos de regresion multiple, a diferencia de los obtenidos a escala
regional, escasamente se relacionaron con el tiempo (i.e., Bahia de Los Angeles, Bahia
Concepcion, La Paz e Isla Isabel), seguido de PAR (i.e., Bahia de los Angeles) y Kd490 (i.e.,
La Entrega). Estos resultados se asemejan a lo obtenido a nivel regional respecto a los valores
significativos con el tiempo. En el caso del resto de las localidades donde PAR no resulto
significativa, Urefia (2006) demostro en su estudio, que el crecimiento de las especies O.
annularis, M. cavernosa y A. cervicornis en diversos arrecifes de Puerto Rico, en diferentes
localidades, no presentaron correlacion con PAR, concluyendo que la luz no es un factor
determinante en la respuesta de crecimiento para las especies. Lo cual pone de manifiesto
que la sensibilidad de una especie de coral ante las diferentes condiciones varia en cada
localidad, pese a ser de la misma especie (Lough y Barnes 1990). Asi mismo, en el caso de
Bahia de los Angeles, localidad ubicada a una latitud alta, la PAR resulté significativa
respecto a la tasa de calcificacion anual, lo que podria sugerir que la calcificacién en esta
localidad es potenciada por la disponibilidad de luz (Allemand et al. 2011; Horani et al.
2003), por lo que los corales en esta localidad presentan una mayor eficiencia fotosintética
durante los periodos de luz adecuados (Ross et al. 2018). Adicionalmente, en la localidad de
La Entrega, Kd490 result6 significativo respecto a la calcificacién anual. Esta informacion
podria sugerir que las colonias de coral se encuentren mas expuestas a la luz superficial,
debido a que se conoce que la atenuacion de la luz con el aumento de la profundidad

disminuye las tasas de crecimiento (Grigg 2006).
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Con relacion a lo anteriormente expuesto, el andlisis de regresion maltiple reveld que, a nivel
local, el porcentaje de variabilidad explicada por los modelos de regresion resulté mas alto
para la densidad, seguido de la extension y por altimo de la calcificacion. Este patron tiene
relacién con lo descrito con anterioridad para el nivel regional en este estudio. Por
consiguiente, en cada localidad, ocurren procesos semejantes que explican la sensibilidad
diferencial de los parametros de crecimiento respecto a las variables ambientales.

Sin embargo, en general los valores de variabilidad explicada por los modelos de regresion
resultaron mayores para la banda de densidad alta en sitios ubicados a mayor latitud, en
contraparte, en las localidades ubicadas en latitudes mas bajas los porcentajes de variabilidad
explicada fueron mas altos para la banda de densidad baja. Ross et al. (2018) describieron un
patrén similar en colonias de coral de T. reniformis, donde las tasas de calcificacién fueron
mayores durante el invierno en comparacién con el verano, lo cual contrasta con el patrén ya
establecido de aumento de la calcificacion en el verano tanto en corales de latitudes altas y
bajas. Estos hallazgos probablemente tengan relacion con el tiempo de exposicién a eventos
de alto estrés (Razak et al. 2019) que inciten una aclimatacion estacional con una mayor
eficiencia para depositar esqueletos mas densos en invierno para las colonias de latitudes

altas y viceversa.

8.2 Limites de tolerancia

La densidad tuvo un comportamiento gaussiano en funcién de los valores observados y
esperados de la temperatura en P. panamensis. Este comportamiento ha sido previamente
reportado en otros trabajos realizados por diversos autores quienes observaron la variacion

en los parametros de crecimiento en funcion de variaciones de temperatura para varias
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especies de coral. Por ejemplo, Marshall y Clode (2004), observaron la misma distribucion
de las tasas de calcificacion en funcion de la TSM en corales de los géneros Galaxea y
Dendrophyllia, mientras que Wairum et al. (2007), observaron esta misma distribucion en
corales del género Montastraea del Caribe mexicano donde alcanzan su umbral de tolerancia

alos 28.8 °C.

Los resultados de las distribuciones gaussianas sugieren que P. panamensis tiende a ajustar
su umbral de tolerancia térmica en funcion de la latitud en la cual se encuentran las colonias.
En general los datos indican que el umbral en el cual la especie deposita CaCO», es méas
amplio en las latitudes altas, aunque los valores de densidad méximos alcanzados son
menores, mientras que al disminuir la latitud se alcanzan valores de densidad mayores, pero
el umbral dentro del cual ocurren los cambios de densidad son estrechos. A su vez, la
amplitud en el umbral oscila entre la temporada alta y baja. Por ejemplo, los corales que se
desarrollan en localidades de latitudes mas altas, se registra un rango de temperatura de
alrededor de 10°C de diferencia entre la temperatura mas baja y la més alta documentadas
durante la temporada calida (i.e., Bahia de Los Angeles), lo cual coincide con lo propuesto
por Jurriaans y Hoogenboom (2020) para colonias de P. cylindrica localizadas en la Gran
Barrera Arrecifal. Caso contrario a lo observado en los corales que se desarrollan en latitudes
mas bajas (i.e., La Entrega), donde los organismos crecen en intervalos de temperatura mas
reducidos (3°C de diferencia entre la temperatura mas baja y alta de la misma temporada)
como lo indica Nozawa et al. (2021) en corales de los géneros Acropora y Pocillopora, los

cuales alcanzan su maximo crecimiento en un umbral mas corto ante la variacién latitudinal.

Aunado a los resultados observados en este estudio, al analizar las relaciones hiperbdlicas a

nivel local para las bandas de densidad, los datos indican que, durante el deposito de la banda
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de densidad alta, la densidad incrementa conforme aumenta la temperatura hasta alcanzar un
maximo, luego de lo cual el incremento en la temperatura es acompafiado de un decremento
en densidad. Se podria suponer que este fendmeno se debe a que la temperatura del agua de
mar influye directamente en el metabolismo de los corales (Jurriaans y Hoogenboom 2019)
y en la accién que cumplen los simbiontes para que en el proceso de fijacion de carbono
mediante la fotosintesis sea traslocado desde el simbionte algal que promueve el crecimiento
del coral (Colombo-Pallota et al. 2010). Como lo mencionan Hoadley et al. (2021), quienes
observaron comportamientos semejantes a los obtenidos en el presente trabajo en corales del
género Porites ubicados en arrecifes de Palau en el indo—Pacifico; colonias de P. cylindrica
presentaron mayor asimilacion de carbono por parte de los simbiontes para ser traslocado al
esqueleto del coral a una temperatura alrededor de 32°C, temperatura similar a la registrada
en las latitudes mas bajas en este estudio y donde se registraron valores mas altos de densidad.
Sin embargo, estos mismos autores observaron que en colonias de P. rus expuestas a altas
temperaturas, los simbiontes redujeron su capacidad para translocar carbono al esqueleto del
coral lo cual se tradujo en una disminucién en el crecimiento. Asi mismo, Jurriaans y
Hoogenboom (2020) advirtieron que, en la Gran Barrera Arrecifal, las tasas de fotosintesis y
el rendimiento fotoquimico del fotosistema Il en funcién de la temperatura presentan un
comportamiento gaussiano, en el que colonias de A. valenciennesi cambian su temperatura
Optima a una mas alta en verano, como lo que ocurre en la mayoria de las localidades en el
Pacifico mexicano. Lo cual Indica una alta plasticidad térmica de P. panamensis que les
permite ajustar su umbral de tolerancia de acuerdo con las fluctuaciones de la temperatura

(Jurriaans y Hoogenboom 2020).
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8.3 Sincronicidad y asincronisidad

Los resultados obtenidos de las pendientes de los modelos de regresion indican que la
densidad registrada en las bandas de alta densidad, baja y promedio anual a nivel local,
tienden a comportarse asincronicamente entre localidades en funcion del tiempo, es decir,
responden diferencialmente a los estresores ambientales. Estos resultados indican que los
forzamientos que controlan la densidad, el crecimiento y la calcificacion varian espacial y
temporalmente en funcion de las adecuaciones locales afectando asi la respuesta fisiologica
en los organismos (Gunderson et al. 2016) lo cual es ecoldgicamente relevante a nivel local
(Gove et al. 2015). De acuerdo a Bouwmeester et al. (2021), en las localidades donde no
existe sincronicidad en la respuesta fisiologica de los corales, se observa que la variacion en
el rango y las amplitudes de los forzamientos ambientales no estan relacionados con la latitud
y la variacion temporal; inversamente, las sincronias en las pendientes de los modelos de
regresion pueden sugerir que las variables ambientales podrian presentar menor variabilidad
a lo largo del tiempo (Guest et al. 2005), permitiendo asi que se susciten combinaciones y
restricciones ambientales, que derivan en estrategias de adaptacion locales (Koenig et al.
2003). Concurrentemente, se distingue una sincronicidad en las pendientes de regresion entre
algunos grupos de localidades que al ser comparados con los modelos de regresion
polindmica, se observa que la densidad en funcion de la temperatura en cada localidad sigue
también un patrén sincronico en donde se distinguen dos grupos de localidades: a)
localidades ubicadas a mayor latitud (i.e., Bahia de los Angeles, Bahia Concepcion y La Paz)
y b) localidades a latitudes mas bajas (i.e., Cabo Pulmo, Isla Isabel y Bahia de Banderas). Sin
embargo, identificar los forzamientos responsables de la variacion en la sincronia resulta

complicado (Koenig et al. 2003, Bouwmeester et al. 2021), ya que depende de la magnitud y
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el momento relativo de cada uno de ellos (Gunderson et al. 2016). Aunque los modelos de
regresion multiple a nivel local indican que probablemente los forzamientos responsables de

tal sincronia son el tiempo y PAR.

9. Conclusién

= La especie de coral P. panamensis en este estudio muestra diferentes tendencias en
las caracteristicas esclerocronoldgicas en funcion del tiempo en el Pacifico mexicano
a nivel regional y local.

= A nivel regional en el Pacifico mexicano, la tendencia positiva o incremento en la
banda de densidad alta, baja y promedio anual se atribuye a la diferencia latitudinal y
al sesgo temporal de los registros; mientras que, la tendencia negativa o decremento
de la extensién es consecuencia de la disminucion de la extension en lugar de los
cambios en la densidad del esqueleto lo que deriva en una reduccion de la
calcificacion.

= Las tendencias en las caracteristicas esclerocronoldgicas a nivel regional en el
Pacifico mexicano, se explican por un conjunto de variaciones regionales en latitud,
PAR, longitud, Chla 'y Tiempo.

= A nivel regional, el proceso de densificacion presenta mayor sensibilidad a los
cambios en la cantidad y calidad de luz; mientras que la extension seria afectada por
otros factores o0 eventos estresantes no evaluados en el presente documento.

= Anivel local en el Pacifico mexicano, la tendencia negativa en la densidad alta, baja

y promedio anual al igual que la extension y calcificacién en la mayoria de las
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localidades, se explica por las fluctuaciones ambientales especificas de cada

localidad.

A nivel local, las colonias de coral presentan una respuesta aclimatoria estacional
con mayor eficiencia para depositar esqueletos méas densos en la temporada calida
para las colonias de P. panamensis de latitudes bajas y en la temporada fria para las
colonias de latitudes altas.

Entre las variables de crecimiento a nivel local, se observa una distribucion gaussiana
de la densidad en funcién de los valores observados y esperados de temperatura, lo
cual representa un indicativo de la existencia de un umbral de tolerancia ambiental en
el cual la especie deposita CaCOg, siendo dicho umbral mas amplio en las latitudes
altas y menor en latitudes bajas. En el Pacifico mexicano, se presentan sincronias
diferenciales entre grupos de localidades a lo largo del gradiente latitudinal que se
explican por el ritmo en el comportamiento de crecimiento que se atribuye a

forzamientos responsables de tal variacion.
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11. Anexos
Anexo |

Densidad esqueletal Bahia de Bahia Bahia de

alta Los Angeles Concepcion LaPaz Cabo Pulmo Isla Isabel Banderas La Entrega
Bahia de Los Angeles <0.001 0.135 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Bahia Concepcion <0.001 <0.001 0.191 0.069 0.938 0.430

La Paz 0.135 <0.001 0.014 <0.001 0.034 0.021
Cabo Pulmo <0.001 0.191 <0.001 0.998 0.328 0.675
Isla Isabel <0.001 0.069 <0.001 0.998 0.303 0.659
Bahia de Banderas <0.001 0.938 <0.001 0.328 0.303 0.557

La Entrega <0.001 0.430 0.02 0.675 0.659 0.557

Densidad esqueletal Bahia de Bahia Bahia de

baja Los Angeles Concepcion LaPaz Cabo Pulmo Isla Isabel Banderas La Entrega
Bahia de Los Angeles <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Bahia Concepcion <0.001 <0.001 0.137 0.108 0.642 0.503

La Paz <0.001 <0.001 0.137 <0.001 0.137 0.052
CaboPulmo <0.001 0.137 0.137 0.739 0.229 0.552

Isla Isabel <0.001 0.108 <0.001 0.739 0.270 0.721
Bahia de Banderas <0.001 0.642 0.137  0.229 0.270 0.489

La Entrega <0.001 0.503 0.052 0.552 0.721 0.489

Densidad esqueletal Bahia de Bahia Bahia de

anual Los Angeles Concepcion LaPaz Cabo Pulmo Isla Isabel Banderas La Entrega
Bahia de Los Angeles <0.001 0.040 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
Bahia Concepcion <0.001 <0.001 0.200 0.0678 0.917 0.458

La Paz 0.040 <0.001 0.03 <0.001 0.057 0.016
Cabo Pulmo <0.001 0.200 0.03 0.936 0.333 0.579

Isla Isabel <0.001 0.068 <0.001 0.936 0.333 0.597
Bahia de Banderas <0.001 0.917 0.057 0.333 0.333 0.526

La Entrega <0.001 0.458 0.016  0.579 0.597 0.526
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Anexo Il

Tasa de extension Bahia de Bahia Bahia de

alta Los Angeles Concepcion LaPaz Cabo Pulmo Isla Isabel Banderas La Entrega
Bahia de Los Angeles 0.539 0.017 0.586 0.458 0.320 0.951
Bahia Concepcion 0.539 <0.001 0.438 0.590 0.165 0.771

La Paz 0.0167 <0.001 0.148 0.101 0.101 0.396
Cabo Pulmo 0.586 0.438 0.148 0.976 0.783 0.654

Isla Isabel 0.458 0.590 0.101 0.976 0.901 0.732
Bahia de Banderas 0.320 0.165 0.101 0.783 0.901 0.490

La Entrega 0.951 0.771 0.396  0.654 0.732 0.490

Tasa de extension Bahia de Bahia Bahia de

baja Los Angeles Concepcion LaPaz Cabo Pulmo Isla Isabel Banderas La Entrega
Bahia de Los Angeles 0.537 0.916  0.857 0.419 0.465 <0.001
Bahia Concepcion 0.537 0.835 0.969 0.212 0.507 <0.001

La Paz 0.916 0.835 0.937 0.585 0.684 0.057
Cabo Pulmo 0.857 0.969 0.937 0.572 0.710 0.0169
Isla Isabel 0.419 0.212 0.585 0.572 0.287 <0.001
Bahia de Banderas 0.465 0.507 0.684 0.710 0.287 0.034

La Entrega <0.001 <0.001 0.057 0.0169 <0.001 0.034

Tasa de extension Bahia de Bahia Bahia de

anual Los Angeles Concepcion LaPaz Cabo Pulmo Isla Isabel Banderas La Entrega
Bahia de Los Angeles 0.506 0.295 0.713 0.978 0.340 0.048
Bahia Concepcion 0.506 0.135 0.688 0.730 0.242 0.014
Bahia de La Paz 0.295 0.135 0.523 0.602 0.214 0.057
Cabo Pulmo 0.713 0.688 0.523 0.774 0.645 0.645

Isla Isabel 0.978 0.730 0.602 0.774 0.496 0.160
Bahia de Banderas 0.340 0.242 0.214 0.645 0.496 0.207

La Entrega 0.048 0.014 0.057 0.645 0.160 0.207
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Anexo 11

Tasa de calcificacion | Bahia de Bahia Bahia de

alta Los Angeles Concepcion LaPaz Cabo Pulmo Isla Isabel Banderas La Entrega
Bahia de Los Angeles 0.976 <0.001 0.492 0.813 0.310 0.788
Bahia Concepcion 0.976 <0.001 0.204 0.810 0.093 0.761
Bahia de La Paz <0.001 <0.001 0.105 0.203 0.022 0.497
Cabo Pulmo 0.492 0.204 0.105 0.808 0.955 0.588

Isla Isabel 0.813 0.810 0.203  0.808 0.734 0.821
Bahia de Banderas 0.310 0.093 0.022  0.955 0.734 0.484

La Entrega 0.788 0.761 0.497 0.588 0.821 0.484

Tasa de calcificacion | Bahia de Bahia Bahia de

baja Los Angeles Concepcion LaPaz Cabo Pulmo Isla Isabel Banderas La Entrega
Bahia de Los Angeles 0.937 0.790 0.882 0.165 0.610 <0.001
Bahia Concepcion 0.937 0.776  0.136 0.136 0.571 <0.001
Bahia de La Paz 0.790 0.776 0.870 0.468 0.674 0.055
Cabo Pulmo 0.882 0.843 0.870 0.485 0.849 0.037

Isla Isabel 0.165 0.136 0.468  0.485 0.300 0.013
Bahia de Banderas 0.610 0.571 0.674  0.849 0.300 0.081

La Entrega <0.001 <0.001 0.055 0.037 0.013 0.081

Tasa de calcificacion | Bahia de Bahia Bahia de

anual Los Angeles Concepcion LaPaz Cabo Pulmo Isla Isabel Banderas La Entrega
Bahia de Los Angeles 0.965 0.157 0.662 0.514 0.414 0.096
Bahia Concepcion 0.965 0.138 0.422 0.485 0.241 0.031
Bahia de La Paz 0.157 0.138 0.429 0.848 0.211 0.083
Cabo Pulmo 0.662 0.422 0.429 0.609 0.879 0.370

Isla Isabel 0.514 0.485 0.848  0.609 0.417 0.377
Bahia de Banderas 0.414 0.241 0.211 0.879 0.417 0.377

La Entrega 0.096 0.031 0.083 0.370 0.417 0.377
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