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Resumen de la tesis que presenta Manuel Francisco Velasco Lozano como requisito parcial para la 
obtención del grado de Maestro en Ciencias en Ecología Marina. 
 

Evaluación del potencial de arrecifes profundos como refugios para la ictiofauna en el Parque 
Nacional Espíritu Santo 

 
Resumen aprobado por: 
 
 
 

Dra. Georgina Ramírez Ortiz 
Codirectora de tesis 

 
Dr. Luis Eduardo Calderón Aguilera 

Codirector de tesis 

 

La hipótesis del refugio profundo postula que las perturbaciones disminuyen a mayor profundidad, por 
lo que arrecifes de la zona mesofótica (ubicados entre el 10 y 0.1% de la luz en superficie) pueden 
fungir como refugio para las comunidades que habitan arrecifes someros. Sin embargo, estudios 
realizados en regiones oligotróficas han mostrado resultados contrastantes. Por ello, el objetivo del 
presente trabajo fue comparar la variabilidad ambiental y la similitud en la diversidad taxonómica y 
funcional de peces en arrecifes someros y mesofóticos del Parque Nacional Zona Marina del 
Archipiélago de Espíritu Santo (PNZMAES), una región de alta productividad primaria. Para esto, se 
analizaron video-transectos (cinco minutos de duración) tomados mediante vehículos de operación 
remota en arrecifes mesofóticos (2018-2022) y hábitats someros (2021-2022), donde se obtuvo la 
riqueza y abundancia de peces. Posteriormente se compiló la información de seis atributos por especie 
(talla máxima, movilidad, posición vertical, grado de agregación, dieta y periodo de actividad) para 
calcular cuatro índices funcionales: número de entidades, riqueza, originalidad y divergencia. Estos 
índices fueron las variables de respuesta en modelos lineales generalizados, mientras que las variables 
explicativas fueron la profundidad, irradiancia, concentración de oxígeno disuelto y temperatura del 
agua. La zona mesofótica del PNZMAES se ubicó entre 22 y 70 m en condiciones óptimas (alta 
estratificación y baja producción primaria), lo cual es más somero que en regiones oligotróficas. 
Cambios temporales (2018-2022) en la diversidad de peces indicaron un aumento en la riqueza 
taxonómica y funcional asociado al incremento de la temperatura del mar (2019) durante un periodo 
de enfriamiento, sin embargo, las funciones clave del ensamblaje de peces se mantuvieron. En cuanto 
a la comparación entre zonas, se determinó que los arrecifes mesofóticos pueden fungir como refugio 
parcial porque existe traslape en los ensamblajes de peces, sugiriendo conectividad entre estratos 
asociada a la similitud de sus hábitats y recursos. Finalmente, los modelos indicaron un efecto positivo 
de la irradiancia y concentración de oxígeno disuelto, y negativo de temperatura del mar sobre algunos 
indicadores ecológicos, pero otros factores pueden estar controlando la diversidad de peces en zonas 
someras y profundas del golfo de California. 

 
 
 
 
 
 
Palabras clave: hipótesis del refugio profundo, Áreas Marinas Protegidas, arrecifes mesofóticos, 
composición íctica, diversidad taxonómica y funcional  
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Abstract of the thesis presented by Manuel Francisco Velasco Lozano as a partial requirement to 
obtain the Master of Science degree in Marine Ecology 
 

Assessment of deep reefs’ potential as a refuge for ichthyofauna in Espiritu Santo National Park 
 

Abstract approved by: 
 
 
 

Dra. Georgina Ramírez Ortiz 
Thesis Codirector 

 
Dr. Luis Eduardo Calderón Aguilera 

Thesis Codirector 

 

The Deep Reef Refugia Hypothesis posits that disturbances diminish with increasing depth, as a result, 
reefs in the mesophotic zone (located between 10 to 0.1% of surface light) can serve as refuges for 
communities inhabiting shallow reefs. However, studies conducted in oligotrophic regions have 
reported contrasting results. Therefore, the objective of this study was to compare environmental 
variability, as well as taxonomic and functional diversity similarities among fish in shallow and 
mesophotic reefs of Espiritu Santo’s Archipelago National Park (PNZMAES), a region known for its high 
primary productivity. To achieve this goal, video-transects were analyzed (each lasting five minutes) 
using a remotely operated vehicle in mesophotic reefs (2018-2022) and in shallow habitats (2021-
2022). During these surveys, fish richness and abundance were recorded. Subsequently, six traits per 
species were compiled (maximum length, mobility, vertical position, gregariousness, diet, and activity 
period) to estimate four functional indices: number of entities, richness, originality, and divergence. 
These indices were used as response variables in generalized linear models, while depth, irradiance, 
dissolved oxygen concentration, and sea temperature were considered as explanatory variables. In the 
PNZMAES, the mesophotic zone was found to range between 22 and 70 m during optimal conditions 
(high stratification and low primary production), which is shallower than in oligotrophic regions. 
Temporal changes (2018-2022) in fish diversity revealed an increase in species and functional richness 
associated with an increase of sea temperature (2019) during a cooling period. Nevertheless, key 
functions of fish assemblages persisted. Regarding to the comparison between zones, it was 
determined that mesophotic reefs can act as partial refuges, as there is overlap between fish 
assemblages, suggesting connectivity between reefs associated with similar habitats and resources. 
Finally, models indicated a positive effect of irradiance and dissolved oxygen concentration, and a 
negative effect of sea temperature on few ecological indicators. However, other factors may also be 
controlling fish diversity in shallow and deeper zones of the Gulf of California. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
Keywords: deep reef refugia hypothesis, Marine Protected Areas, mesophotic reefs, fish 
composition, taxonomic and functional diversity  
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Capítulo 1.  Introducción 

De manera general, los hábitats que promueven la resistencia de las comunidades biológicas ante 

perturbaciones se denominan refugios (Sedell et al., 1990) y operan por periodos desde minutos hasta 

décadas (refuge por el inglés) o miles de años (refugium por el inglés; Keppel et al., 2011). Dichas 

perturbaciones constituyen eventos que ocasionan un cambio en las comunidades biológicas, así como en 

la disponibilidad de recursos, y varían en extensión, frecuencia e intensidad (White y Pickett, 1985). 

Con respecto a la capacidad de los ecosistemas para fungir como refugios ante perturbaciones, unos de 

los más estudiados han sido los ecosistemas de arrecifes coralinos, en donde se planteó la hipótesis del 

refugio profundo. En esta hipótesis se postuló que los impactos por perturbaciones naturales (v. g. 

huracanes, tsunamis, aumento en la temperatura y eventos de blanqueamiento) o antropogénicas (v. g. 

contaminación y sobrepesca) disminuyen a mayor profundidad (Bongaerts et al., 2010; Bongaerts y Smith, 

2019; Glynn, 1996). Por ello, ecosistemas profundos (bajo condiciones estables) pueden fungir como 

refugio temporal (corto o largo plazo) y espacial (local o regional) para las comunidades que habitan 

arrecifes someros. Así mismo, los arrecifes profundos que fungen como refugio presentan la capacidad de 

recuperar las poblaciones de ecosistemas someros que han sido afectados, debido a su conectividad con 

estratos superiores (Bongaerts et al., 2010; Hinderstein et al., 2010). 

Esta conectividad a lo largo del gradiente de profundidad es mayor entre estratos próximos y con 

características ambientales similares, por ello se considera que los arrecifes mesofóticos, ubicados en la 

zona que presenta entre el 10% y el 0.1% de la luz incidente en superficie, presentan un alto potencial para 

fungir como refugio ante futuros impactos en la zona somera (Loya et al., 2016; Laverick et al., 2020; Pyle 

y Copus, 2019). Sin embargo, existe discusión sobre la ubicación de la zona mesofótica ya que, en regiones 

tropicales y subtropicales, se ha delimitado entre los 30 y 40 m de profundidad y se considera que puede 

extenderse hasta los 150 m o más (Kahng et al., 2010; Lesser et al., 2009; Puglise et al., 2009). En este caso, 

es necesario destacar que el límite superior de la zona mesofótica (30-40 m) puede ser arbitrario ya que 

coincide con la profundidad máxima que se puede alcanzar mediante el buceo autónomo deportivo 

(Wagner et al., 2014). Con base en lo anterior, trabajos recientes han propuesto que su extensión 

batimétrica debe determinarse para cada región de estudio ya que varía de acuerdo con factores abióticos 

como la penetración de la luz, calidad y temperatura del agua, tipo de sustrato, aporte de sedimentos y 

fuerza de la corriente (Andradi-Brown et al., 2016a; Kahng et al., 2010), así como factores bióticos como 
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la eutrofización de las aguas y la cantidad de fitoplancton (Kahng et al., 2019; Tamir et al., 2019; Zarubin 

et al., 2017). 

Así como varía la extensión batimétrica de la zona mesofótica, se ha observado que la conectividad 

biológica presenta variaciones que dependen del estrato de profundidad, de la región y del grupo 

taxonómico estudiado (Andradi-Brown et al., 2016a; Laverick et al., 2018; Lesser et al., 2009). Sin embargo, 

estudios en regiones oligotróficas como el mar Caribe han registrado un mayor grado de conectividad 

biológica en los primeros 60 m de profundidad (Bejarano et al., 2014; Nemeth, 2009), asociado a 

movimientos ontogenéticos (que se realizan en distintas etapas de la historia de vida de las especies), así 

como a migraciones para reproducción y alimentación, lo que se conoce como efecto de masa (Semmler 

et al., 2017; Slattery et al., 2011). Estos movimientos y su efecto en la conectividad entre estratos se han 

descrito principalmente para cuatro grupos: corales (en etapas larvarias; Holstein et al., 2015; Thomas et 

al., 2015; Van Oppen et al., 2011), crustáceos (Nemeth, 2009; Slattery et al., 2011), gasterópodos (Slattery 

et al., 2011) y peces (Asher et al., 2017b; Lindfield et al., 2016; Nagelkerken y van der Velde, 2003). 

Los peces han sido un grupo ampliamente estudiado debido a su importancia ecológica en el transporte 

de materia y energía entre estratos someros y mesofóticos (Helfman et al., 2009; Papastamatiou et al., 

2015), así como por su relevancia económica como recursos pesqueros (Ajemian et al., 2015; Lindfield et 

al., 2016; Streich et al., 2017). La mayoría de los estudios de la ictiofauna en arrecifes de la zona mesofótica 

han resultado en la descripción de nuevas especies (Andradi-Brown et al., 2016a; Kahng et al., 2014; 

Semmler et al., 2017), en el registro de la extensión del intervalo de profundidad de especies comunes en 

las regiones de estudio (Hollarsmith et al., 2020), así como en la publicación de listados faunísticos 

(Sánchez-Jiménez et al., 2018). En menor medida, se han realizado comparaciones de la diversidad de 

especies (Andradi-Brown et al., 2016a; Andradi-Brown et al., 2016b; Kahng et al., 2010;) y la diversidad de 

grupos funcionales entre estratos de profundidad (Asher et al., 2017b; Loiseau et al., 2023). 

Así mismo, los peces han sido objeto de estudio para comprobar algunos aspectos de la hipótesis del 

refugio profundo en distintos trabajos en donde se ha registrado un aumento de la biomasa de especies 

comerciales en relación con la profundidad, lo que la sustenta parcialmente (Asher et al., 2017b; Lindfield 

et al., 2016). En contraste, otros análisis han reportado cambios en la composición de especies de peces 

entre la zona somera y mesofótica, y una tendencia a la disminución de la riqueza de especies conforme 

aumenta la profundidad, asociada a efectos de tormentas y huracanes (Rocha et al., 2018). Aunado a ello, 

se han observado signos de uso de artes de pesca y otro tipo de contaminación antropogénica (v. g. 

fragmentación del hábitat y descarga de desechos), además de presencia de blanqueamiento coralino y 



3 

especies invasoras (Menza et al., 2007; Rocha et al., 2018; Smith et al., 2016). En conjunto, estas evidencias 

contradicen algunos de los fundamentos de la hipótesis del refugio profundo como la alta conectividad 

entre estratos y el reducido efecto de perturbaciones en arrecifes profundos y su fauna asociada. 

Sin embargo, un estudio reciente ha propuesto que existen diferentes tipos de refugio considerando la 

diversidad taxonómica y funcional de peces (Loiseau et al., 2023): 1) la diversidad taxonómica y funcional 

de los arrecifes someros y mesofóticos difiere completamente (no es refugio; Figura 1A); 2) los arrecifes 

someros presentan una diversidad taxonómica y funcional igual o mayor que en los mesofóticos, al igual 

que ambos presentan especies y rasgos exclusivos (parcial; Figura 1B y Figura 1C); 3) la diversidad 

taxonómica entre arrecifes es diferente, pero la diversidad funcional es similar (funcional; Figura 1D); 4) 

se registra la misma diversidad taxonómica y funcional entre arrecifes, al igual que sus abundancias 

(completo; Figura 1E), y 5) los arrecifes mesofóticos presentan la misma diversidad taxonómica y funcional 

que los someros, así como especies y rasgos exclusivos (enriquecido; Figura 1F). Mediante el estudio de 

caso realizado en el Océano Índico, se determinó un descenso significativo en la riqueza de especies y 

biomasa de peces conforme aumentó la profundidad, mientras que la riqueza funcional se mantuvo a lo 

largo del gradiente batimétrico. De esta forma, concluyeron que los arrecifes mesofóticos de la zona de 

estudio fungen como refugio funcional. 

Estudios recientes que buscan comprobar la hipótesis del refugio profundo se han llevado a cabo mediante 

vehículos sumergibles operados de forma remota (ROVs por Remotely Operated Vehicles), los cuales 

consisten en dispositivos no tripulados con motores de propulsión que se conducen desde la superficie 

mediante un cable umbilical y una videocámara (Armstrong et al., 2019; Kahng et al., 2010; Turner et al., 

2017). Una cualidad importante es la versatilidad de instrumentos que se pueden acoplar a los ROVs (v. g. 

cámaras, ecosondas, sensores ambientales), los cuales complementan la información de videos para 

realizar monitoreos integrales de los ecosistemas profundos en tiempo real (Armstrong et al., 2019; Locker 

et al., 2010; Turner et al., 2017). Es por ello que, el uso de ROVs ha permitido obtener información en 

nuevas zonas de exploración, caracterizar el relieve batimétrico, así como tomar muestras, videos y 

fotografías de los hábitats profundos y su fauna asociada (Armstrong et al., 2019; Locker et al., 2010; 

Turner et al., 2017). Sin embargo, la mayoría de las investigaciones con ROVs están restringidas a regiones 

como el mar Caribe y el golfo de México (Laverick et al., 2018; Turner et al., 2017) debido a la claridad de 

sus aguas, derivada de una alta estratificación, poca disponibilidad de nutrientes y una tasa promedio de 

productividad primaria baja de 249.31 mg C m-2 d-1 (Garrison, 2009; Karleskint et al., 2010; Robinson, 2010) 

que permite el desarrollo de organismos fotosintéticos a grandes profundidades. 
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Figura 1. Tipos de refugio en función de la comparación de la diversidad taxonómica y funcional de peces en arrecifes 
someros y mesofóticos: A) no es refugio, B) refugio parcial caracterizado por menor diversidad taxonómica y 
funcional en arrecifes mesofóticos, así como especies y rasgos exclusivos de cada arrecife, C) refugio parcial 
caracterizado por una diversidad taxonómica y funcional similar, al igual que especies y rasgos exclusivos de cada 
arrecife, D) refugio funcional representado por diferencias taxonómicas y similitudes funcionales, E) refugio completo 
indica que se presentan las mismas especies y funciones, y F) refugio enriquecido indica que se presentan las mismas 
especies y funciones, así como especies y rasgos exclusivos de arrecifes mesofóticos. Modificado de Loiseau et al. 
(2023). 

 

En contraste, en el Océano Pacífico el mayor número de investigaciones con ROVs se han realizado en 

regiones oligotróficas como las islas de Hawái y la Gran Barrera de Coral (Asher et al., 2017b; Turner et al., 

2017), mientras que la zona mesofótica del Pacífico Oriental Tropical es de las regiones menos estudiadas, 

debido a la poca claridad de sus aguas asociada a una alta tasa de productividad primaria (376 mg C m-2 d.-

1; Pennington et al., 2006), así como a condiciones climáticas variables con vientos, oleaje y corriente 

fuertes en distintas épocas del año (Fiedler y Lavín, 2017), las cuales dificultan la manipulación y 

navegación de ROVs. Sin embargo, se cuenta con algunos trabajos en la región del golfo de California y el 

Archipiélago de Revillagigedo en los que se ha evaluado la relación ambiente-comunidad biológica, así 

como la riqueza taxonómica y funcional de peces en arrecifes mesofóticos (Hollarsmith et al., 2020; Silva-

Montoya et al., en prensa; Velasco-Lozano et al., 2020). 

Bajo este contexto, el objetivo del presente trabajo fue evaluar el potencial de los arrecifes profundos 

como refugio para la ictiofauna del Parque Nacional Zona Marina del Archipiélago de Espíritu Santo 
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(PNZMAES), a través de la comparación de variables ambientales, así como de la diversidad taxonómica y 

funcional de peces a nivel temporal y espacial, con el fin de determinar similitudes ecológicas entre 

arrecifes someros y mesofóticos. Es importante mencionar que el presente estudio forma parte del 

proyecto "Challenging the Deep Reef Refugia Hipothesis and its implications under a climate change 

scenario" (Ref. PRONACES-FORDECYT 39210). 

1.1 Antecedentes 

A nivel general en la región del Pacífico, los estudios de arrecifes mesofóticos realizados con ROVs se 

enfocaron en describir la complejidad topográfica (Sherman et al., 2010), reportar el cambio en la fauna 

bentónica en relación con la profundidad (Bare et al., 2010; Kahng y Kelley, 2007), publicar listados 

faunísticos de peces (Sánchez-Jiménez et al., 2018) y evaluar la diversidad de peces en plataformas 

petroleras (Ajemian et al., 2015; Andaloro et al., 2013). 

Así mismo, algunos estudios en distintas regiones del Pacífico han comparado la diversidad de peces entre 

estratos de profundidad, encontrando resultados contrastantes. Por ejemplo, en las principales islas de 

Hawái se reportó que el 46% de las especies se comparten entre profundidades de < 30 m y > 60 m 

(Andradi-Brown et al., 2016a). Así mismo, en esta región se registró que ≤ 43% de las especies observadas 

son exclusivas de profundidades > 30 m y que 35% de las especies son exclusivas de estratos someros (≤ 

30 m; Asher et al. 2017b; Pyle et al. 2016). En conjunto, estos estudios hacen evidente que los arrecifes 

mesofóticos del Océano Pacífico presentan cierto grado de conectividad con los arrecifes someros, ya que 

se comparte un porcentaje de las especies entre ambos estratos. 

De manera complementaria, se ha observado que, aunque la composición de especies entre estratos de 

profundidad es similar (considerando únicamente el número de familias presentes), las especies difieren 

en abundancia (Andradi-Brown et al., 2016a; Asher et al., 2017b). Por ejemplo, peces invertívoros y 

piscívoros resultan más abundantes en estratos profundos, lo que se atribuye a una alta biomasa 

planctónica que favorece altas abundancias de sus consumidores (Asher et al., 2017b; Kahng et al., 2010; 

Thresher y Colin, 1986). Por el contrario, se ha reportado que la abundancia de peces herbívoros disminuye 

con respecto a la profundidad como efecto de la reducción de la productividad primaria asociada a una 

menor intensidad de luz (Andradi-Brown et al., 2016a; Asher et al., 2017b; Fukunaga et al., 2016). Con 

base en estos resultados, se ha establecido que el nivel trófico aumenta con respecto a la profundidad y 

que los grupos tróficos más representativos de las zonas profundas son los zooplanctívoros, invertívoros y 
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piscívoros (Fitzpatrick et al., 2012; Bridge et al., 2016; Muñoz et al., 2017). Así mismo, se ha reportado que 

en estos ecosistemas profundos se mantiene la relación entre la complejidad del hábitat y la diversidad de 

peces que se ha observado en arrecifes someros, y en la cual arrecifes complejos estructuralmente (con 

mayor número de grietas, oquedades y cuevas) presentan una mayor variedad de recursos alimenticios, 

así como hábitats que favorecen la protección y reproducción de distintas especies, desde peces crípticos 

hasta grandes depredadores (Garcia-Sais, 2010; Asher et al., 2017a; Muñoz et al., 2017). 

De manera particular, en el Pacífico Oriental Tropical se han realizado diversos estudios de la estructura 

comunitaria de peces a lo largo del gradiente batimétrico, tales como el de Aburto-Oropeza et al. (2010) 

en cinco montes submarinos entre la Bahía de La Paz y Loreto, por medio de buceo autónomo y un 

sumergible tripulado. En esta exploración, los autores destacan que en la región de estudio entre los 40 y 

80 m de profundidad se observó la picnoclina (capa en el océano caracterizada por un cambio rápido en 

la densidad del agua conforme aumenta la profundidad) y una alta densidad de fitoplancton, ambos 

fenómenos asociados a las surgencias generadas por el choque de corrientes en los montes submarinos, 

lo cual favorece el transporte de nutrientes de estratos profundos a someros. Con respecto a la diversidad 

de peces, los autores destacan que estratos someros (0-50 m) y profundos (50-200 m) presentan 

similitudes a nivel de familia o género, pero difieren a nivel especie, y que el monte submarino El Bajo en 

PNZMAES presentó la mayor diversidad de ictiofauna en su estudio. 

Con respecto al uso de vehículos no tripulados, el primer estudio en el golfo de California consistió en un 

análisis comparativo de censos de peces entre un ROV y un buzo, con el fin de hacer una calibración de 

esta herramienta. El estudio fue realizado en el PNZMAES y la Isla San José a 4, 7 y 12 m de profundidad, 

y se concluyó que el buzo subestima las abundancias, mientras que el ROV subestima la riqueza de especies 

de peces, por lo que el uso de ambas metodologías es complementario para caracterizar los ecosistemas 

arrecifales (Rabadán-Sotelo, 2018). 

En segundo lugar, se encuentra el estudio realizado por Hollarsmith et al. (2020) en donde se caracterizó 

la diversidad de peces entre 12 y 94 m de profundidad en Bahía de La Paz y el Parque Nacional 

Revillagigedo. Los autores determinaron que el hábitat, la temperatura del agua, y la profundidad son 

factores determinantes en la composición de especies en ambas zonas. Además, señalan que más del 60% 

de las especies observadas en arrecifes mesofóticos han sido registradas en los arrecifes someros de las 

regiones de estudio. 
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En tercer lugar, se realizó la comparación de la riqueza taxonómica y funcional de peces en hábitats 

mesofóticos rocosos y arenosos de conjuntos insulares continentales (PNZMAES e Isla Cerralvo) y 

oceánicos (Parque Nacional Revillagigedo). Mediante este análisis, se reportaron diferencias en todos los 

indicadores ecológicos al comparar hábitats rocosos y arenosos, mientras que, entre conjuntos insulares, 

sólo se presentaron diferencias en la riqueza funcional entre hábitats del conjunto oceánico, las cuales 

fueron asociadas a la presencia de elasmobranquios y especies transpacíficas que contribuyeron a una 

mayor heterogeneidad entre los ensamblajes. Debido a ello, los autores concluyen que el efecto de la 

complejidad estructural de la diversidad de peces en hábitats mesofóticos es mayor en comparación con 

las condiciones ambientales y perturbaciones antropogénicas (Velasco-Lozano et al. 2020). 

Finalmente, el estudio de Silva-Montoya et al. (en prensa) describió aspectos funcionales y tróficos de los 

ensamblajes de peces en la zona somera (< 30 m) y mesofótica (> 30 m) del PNZMAES. En su análisis, 

encontró que hay similitud a nivel funcional, pero a nivel de especies hay recambio entre estratos. Aunado 

a ello, se reportó una disminución en la densidad y biomasa de la ictiofauna con respecto a la profundidad, 

asociada a la disminución de la temperatura, la intensidad de luz y de la presencia de peces herbívoros-

detritívoros. Con respecto a los grupos tróficos, se encontró que especies herbívoras y planctívoras 

predominan en arrecifes someros, mientras que especies piscívoras e invertívoras son características de 

arrecifes mesofóticos. Debido a lo anterior los autores concluyen que los arrecifes de la zona mesofótica 

tienen el potencial de fungir como refugio, particularmente para especies comerciales. 

En contraste con la escasez de información para los arrecifes mesofóticos del Pacífico Oriental Tropical, 

hay una gran variedad de estudios sobre la estructura comunitaria (Aldana-Moreno, 2012), trófica 

(Fernández-Rivera Melo et al., 2018) y funcional de peces (Aguilar-Medrano y Calderon-Aguilera, 2015; 

Ramírez-Ortiz et al., 2017; Olivier et al., 2018) en arrecifes someros (< 30 m). A nivel regional, dichos 

estudios han reportado que el golfo de California presenta altos valores de riqueza de especies, número 

de grupos funcionales, redundancia funcional y biomasa de peces, lo que asocian a las condiciones 

oceanográficas como la presencia de corrientes frías que facilitan la disponibilidad de alimento y oxígeno 

(factores que influyen en el crecimiento de los organismos), así como a una menor presión pesquera 

derivada de la protección mediante Áreas Naturales Protegidas (Aguilar-Medrano y Calderon-Aguilera, 

2015; Fernández-Rivera Melo et al., 2018; Ramírez-Ortiz et al. 2017). Aunado a ello, se ha establecido que 

el PNZMAES forma parte de un corredor de alta riqueza de especies, abundancia y diversidad funcional, 

por lo que es necesario aumentar los esfuerzos de conservación en esta región (Olivier et al., 2018). 
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A nivel local en el PNZMAES, Aburto-Oropeza y Balart (2001) destacaron que la estructura de peces 

arrecifales está determinada por factores ambientales como la temperatura, estacionalidad, exposición al 

oleaje, complejidad topográfica y efecto de masas de agua. Estudios posteriores, señalan que durante los 

periodos de surgencia (primavera) hay un mayor número de especies, mientras que durante el verano se 

presentaron altas abundancias asociadas a eventos reproductivos (Arreola-Robles y Elorduy-Garay, 2002). 

Además, se ha reportado que los planctívoros de talla intermedia (15-30 cm longitud) y distribución amplia 

son el grupo dominante en la región, lo que se asocia a la topografía y el efecto de fuertes corrientes y 

vientos (Arreola-Robles y Elorduy-Garay, 2002; Aguilar-Medrano y Calderon-Aguilera, 2015).  

En cuanto a la diversidad funcional de peces en el PNZMAES, se cuenta con al menos dos estudios 

realizados por Perusquía-Ardón (2022) y Ramírez-Ortiz et al. (2020). Estos estudios evaluaron los cambios 

temporales de la riqueza, originalidad, dispersión y divergencia funcional con base en la información de 

monitoreos a partir del 2005. A pesar de reportar un incremento en la biomasa de peces, sólo la 

originalidad funcional se mantuvo estable a través del tiempo. Estos resultados sugieren pérdida de 

funciones en los ensamblajes de peces asociados a cambios en las condiciones ambientales (anomalías de 

temperatura superficial y productividad primaria), así como por efecto de la pesca y la cercanía de centros 

urbanos. 

1.2 Justificación 

La evaluación de la hipótesis del refugio profundo se ha limitado a regiones como el Indo-Pacífico y el mar 

Caribe caracterizadas por la claridad de sus aguas, en comparación con regiones como el Pacífico Oriental 

Tropical que presentan mayor turbidez. Es por ello que, en la región existe poca información sobre el 

potencial de los arrecifes mesofóticos como refugio para grupos taxonómicos arrecifales someros, como 

los peces, para los que se han reportado descensos en la diversidad asociados a perturbaciones 

ambientales y antropogénicas que cada vez son más frecuentes e intensas. Con base en lo anterior, es 

necesario realizar análisis que evalúen la capacidad de los arrecifes profundos para albergar especies y 

funciones que se presentan en los arrecifes someros, así como el efecto de factores ambientales sobre la 

diversidad biológica en estos ecosistemas y sus cambios a corto plazo. La información del presente estudio 

tiene como finalidad comparar la variabilidad ambiental y la diversidad de peces en la zona somera y 

profunda del PNZMAES, para determinar si los arrecifes mesofóticos representan un refugio para la 

ictiofauna somera, así como el tipo de refugio (v. g. parcial, funcional o completo) que constituyen ante la 

variabilidad ambiental de la región. 
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1.3 Hipótesis 

Temporal: Estudios temporales han reportado una tendencia negativa en la diversidad taxonómica y 

funcional de peces en arrecifes someros del PNZMAES asociada a perturbaciones naturales y 

antropogénicas. De acuerdo con la hipótesis del refugio profundo, los impactos de estas perturbaciones 

disminuyen con respecto a la profundidad, es por ello que se espera que la diversidad taxonómica y 

funcional de peces en arrecifes mesofóticos se mantenga a través del tiempo. 

Espacial: Dado que el PNZMAES se encuentra en una región de alta productividad primaria, se espera que 

el límite superior de la zona mesofótica sea más somero en comparación con zonas oligotróficas en donde 

hay una mayor penetración de la luz hacia estratos profundos. En consecuencia, se observará una gran 

similitud (> 50%) en la diversidad taxonómica y funcional de la ictiofauna de la zona somera y mesofótica. 

Ambiental: Debido a la cercanía de la zona somera y mesofótica en la región del PNZMAES, se presenta 

un alto grado de conectividad biológica entre estratos, por lo que las variables profundidad, irradiancia, 

concentración de oxígeno disuelto y temperatura del mar no presentarán un efecto sobre la diversidad 

taxonómica y funcional de la ictiofauna. 

1.4 Objetivos 

1.4.1 Objetivo general 

Evaluar el potencial de los arrecifes profundos como refugio para la ictiofauna del PNZMAES a través de la 

comparación de la variabilidad ambiental y la similitud en la diversidad taxonómica y funcional (temporal 

y espacial) de los ensamblajes de peces arrecifales. 

1.4.2 Objetivos específicos 

Caracterizar la estructura fisicoquímica de la columna de agua del PNZMAES empleando una sonda 

multiparámetros y sensores remotos. 
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Definir la profundidad de la zona mesofótica del PNZMAES con base en la intensidad de luz al 10, 1 y 0.1% 

obtenida mediante el análisis de datos de sensores remotos. 

Identificar las especies de peces registradas mediante video-transectos de ROVs realizados en arrecifes 

someros y mesofóticos del PNZMAES. 

Calcular indicadores ecológicos (riqueza de especies y abundancia) y funcionales (número de entidades, 

volumen, divergencia y originalidad) para cada unidad de muestreo (video-transectos). 

Evaluar las variaciones temporales (2018-2022) en la diversidad taxonómica y funcional de peces en 

arrecifes mesofóticos del PNZMAES. 

Comparar la diversidad taxonómica y funcional de peces entre arrecifes someros y mesofóticos del 

PNZMAES, y determinar si hay una relación de sus valores con la variabilidad ambiental (profundidad, 

irradiancia, concentración de oxígeno disuelto, y temperatura del mar) entre estratos de profundidad. 
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Capítulo 2.  Metodología 

2.1 Área de estudio 

El Archipiélago de Espíritu Santo es un Área Natural Protegida (ANP) tanto en su porción terrestre 

―denominada como Complejo Insular de Espíritu Santo― como marina (CONANP, 2014). Es parte de la 

bahía de La Paz y fue declarado Patrimonio Mundial Natural por la Organización de las Naciones Unidas 

para la Educación, la Ciencia y la Cultura en 2005 (UNESCO; CONANP, 2014). 

La porción terrestre del ANP tiene una extensión de 101.7515 km2 y está separada de la península de Baja 

California por aproximadamente 8 km. Se compone por dos islas mayores (La Partida y Espíritu Santo), tres 

islotes frente al litoral occidental de la Isla Espíritu Santo (La Ballena, El Gallo y La Gallina) y cuatro 

promontorios rocosos (Los Islotes y otros tres sin nombre oficial; CONANP, 2000; CONANP, 2014). Esta 

zona está dominada por el sistema de monzón norteamericano, el cual se caracteriza por vientos débiles 

del sureste durante el verano (5 m s-1) y vientos intensos del noroeste durante el invierno (8-12 m s-1) 

derivado de los cambios en la radiación solar recibida. Presenta condiciones semidesérticas, por lo que la 

nubosidad, precipitación y aporte terrígeno está asociado con la presencia de tormentas tropicales 

(Monreal-Gómez et al., 2001; Reyes-Salinas et al., 2003). 

En cuanto a las condiciones oceanográficas presentes, en el PNZMAES se presentan dos masas de agua 

superficiales (Agua Tropical Superficial y Agua del golfo de California) y otra más profunda ubicada entre 

150 y 500 m de profundidad (Agua Subtropical Subsuperficial; Castro et al., 2006), la cual transporta 

nutrientes del océano Pacífico a esta región del golfo que son desplazados a la superficie mediante 

remolinos (Álvarez-Borrego, 2012; Lavín y Marinone, 2003; Obeso-Nieblas et al., 2014). Debido a la 

confluencia de estas masas de agua, el ANP se encuentra en una zona de transición, lo que implica que es 

una región de intensa mezcla que presenta variabilidad ambiental (Portela et al., 2016). Por ejemplo, 

durante la temporada cálida se registra elevada temperatura superficial del mar (~ 30°C), marcada 

estratificación de la columna de agua y termoclina, baja concentración de nutrientes y una delgada capa 

de mezcla (zona homogénea de la columna de agua, cuyas condiciones uniformes se asocian a procesos 

turbulentos y de temperatura; Guevara-Guillen, 2011; Obeso-Nieblas et al., 2007). En contraste, durante 

la temporada fría la temperatura superficial es baja (~ 20°C), hay menor estratificación, hundimiento de la 

termoclina, alta concentración de nutrientes y una marcada capa de mezcla (Guevara-Guillen, 2011; 
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Obeso-Nieblas et al., 2007; Villaseñor-Casales, 1979). Resulta necesario destacar que el área de estudio 

presenta efectos por el fenómeno de El Niño Oscilación del Sur, caracterizado por cambios en la dirección 

del viento, aumento en la temperatura superficial del mar, intensa estratificación de la columna de agua 

(menor mezcla), así como baja productividad biológica (Herrera-Cervantes et al., 2020; Herrera-Cervantes 

et al., 2023). 

La zona marina fue decretada como Parque Nacional Zona Marina del Archipiélago de Espíritu Santo 

(PNZMAES) en el 2007 con el fin de proteger y restaurar las condiciones ambientales para gestionar 

holísticamente el aprovechamiento de los recursos (CONANP, 2014). Aunado a ello, en el 2018 este Parque 

Nacional fue incluido en la Lista Verde de Áreas Protegidas y Conservadas de la Unión Internacional para 

la Conservación de la Naturaleza (IUCN por International Union for Conservation of Nature), lo cual derivó 

de la colaboración entre pescadores ribereños, académicos, organizaciones civiles y autoridades federales 

(IUCN, 2023). 

El PNZMAES presenta una superficie total de 486.54 km2 (CONANP, 2000; CONANP, 2014; Figura 2) que 

incluye zonas núcleo (6.66 km2) en donde se realizan actividades de preservación y se prohíbe la pesca (los 

sitios de estudio Punta Lobos y Los Islotes se encuentran bajo este régimen de protección), y zonas de 

amortiguamiento (479.88 km2) en las cuales se permite la pesca ribereña (anzuelo y línea) y deportiva 

(CONANP, 2014), además de otras actividades que se establecen con base a categorías de uso el 

aprovechamiento sustentable (el sitio de estudio El Bajo de Espíritu Santo se encuentra en esta categoría), 

el uso tradicional y el uso público (CONANP, 2014). 

El presente estudio se realizó en tres sitios del PNZMAES: Punta Lobos, Los Islotes y El Bajo de Espíritu 

Santo (Figura 2). En cuanto a las características de los sitios, Punta Lobos y El Bajo de Espíritu Santo se 

ubican en la costa oriental del archipiélago, en donde la pendiente es más pronunciada en comparación 

con la costa occidental (CONANP, 2014), mientras que Los Islotes se encuentran al norte del archipiélago. 

Los sitios de estudio presentan en su mayoría hábitats formados por parches de grandes rocas y paredes 

verticales (Aburto-Oropeza y Balart, 2001; Richert et al., 2017; Silva-Montoya et al., en prensa). Para el 

caso de Los Islotes y Punta Lobos, se ha reportado que son sitios con ecosistemas rocosos y parches 

arenosos que son utilizados para reproducción y refugio por diversas especies de vertebrados e 

invertebrados (CONANP, 2014). Por su parte, el monte submarino El Bajo de Espíritu Santo, se ubica a 16 

km al noreste de Los Islotes y destaca por presentar una gran diversidad de peces por su alta productividad 

primaria, asociada a las surgencias que se presentan cerca de los picos del monte submarino (~ 20 m; 

Amador-Buenrostro et al., 2003; CONANP, 2014; Trasviña-Castro et al., 2003). 
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Figura 2. Parque Nacional Zona Marina del Archipiélago de Espíritu Santo señalando: a) localización del ANP en el 
golfo de California y b) polígono de protección del ANP, nombres de las principales islas e islotes, así como la ubicación 
de los sitios de muestreo (marcadores negros). 

2.2 Análisis de las variables ambientales 

2.2.1 Estructura fisicoquímica de la columna de agua en el PNZMAES 

Para caracterizar la estructura fisicoquímica de la columna de agua (< 100 m) del PNZMAES se empleó una 

sonda multiparámetros (marca YSI, modeloEXO2), mediante la cual se registraron los datos de 

temperatura (°C), salinidad (psu), concentración de oxígeno (mg L-1), saturación de oxígeno (%) y 

profundidad (m) en intervalos de 5 y 10 segundos. Los perfiles se realizaron en cada uno de los sitios de 

muestreo, así como entre sitios, dando un total de 16 lanzamientos en los muestreos de 2021 y 2022. El 

procesamiento de datos y las gráficas por sitio y temporada de muestreo se realizaron mediante el 

programa Ocean Data View (ODV; Schlitzer, 2021), considerando solamente los datos a partir del descenso 

de la sonda. 
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2.2.2 Profundidad mesofótica en el PNZMAES 

Para definir la profundidad de la zona mesofótica del PNZMAES, se estimó el coeficiente de atenuación de 

la luz (KdPAR), el cual es una medida que caracteriza la transparencia ya que indica la tasa de descomposición 

de la radiación fotosintéticamente activa en la columna de agua, por lo cual un alto valor indica alta 

descomposición/absorción de la luz y rápida disminución de su intensidad. Medir este coeficiente requiere 

de equipo especializado y costoso, por lo que se han empleado productos satelitales para estimar el KdPAR. 

Es importante mencionar que, debido a que este coeficiente se compone por diferentes longitudes de 

onda del espectro visible, para su estimación es necesario tomar en cuenta las longitudes de onda del color 

azul a verde (490 nm) que penetran a mayor profundidad (Valiela, 2015). 

Con base en lo anterior, se obtuvieron los datos de turbidez del agua (Kd490) del Servicio de Vigilancia 

Marina Copernicus a una resolución temporal mensual y espacial de 4 km. El producto forma parte del 

nivel 4 (L4), en donde se aplicó una interpolación mensual para rellenar información no disponible. 

Adicionalmente, cuenta con una serie de tiempo (MY) basada en diferentes sensores, tales como MODIS-

Aqua, VIIRS-SNPP, VIRS-JPSS1, OLCI-S3A y OLCI-S3B, que permite analizar la variabilidad interanual 

(Servicio de Vigilancia Marina Copernicus, s.f.). Para el presente trabajo, se tomaron las coordenadas del 

golfo de California (24.73 °N, 24.39 °S, -115 °W, -109 °E) y toda la serie de tiempo disponible (1997-2023), 

y posteriormente, se extrajeron los valores correspondientes al polígono del PNZMAES usando el mapa 

del Centro Mundial de Vigilancia de la Conservación (UNEP-WCMC y IUCN, 2023). 

El intervalo batimétrico de la zona mesofótica del PNZMAES, se estimó con base en la profundidad óptica 

al 10, 1 y 0.1% de la luz incidente en superficie por medio de la conversión de Kd490 al KdPAR. Para ello, se 

empleó la ecuación 1 propuesta por Morel et al. (2007), la cual resulta adecuada para el cálculo de este 

indicador en regiones en donde Kd490 promedio es < 0.2 m-1 (en el presente estudio se obtuvo un promedio 

interanual de 0.09 ± 0.02): 

 𝑲𝒅𝑷𝑨𝑹 = 𝟎. 𝟎𝟖𝟔𝟒 + 𝟎. 𝟎𝟖𝟖𝟒 𝑲𝑫𝟒𝟗𝟎 − 𝟎. 𝟎𝟎𝟏𝟑𝟕 [𝑲𝑫𝟒𝟗𝟎]−𝟏 (1) 

 

Posteriormente, el límite superior (z10%-z1%) e inferior (z1%+1-z0.1%) de la zona mesofótica se determinó con 

base en los valores promedio mensuales de KdPAR para el periodo de estudio (2018-2022) y las ecuaciones 

2, 3 y 4 para estimar la profundidad al 10, 1 y 0.1% de la luz en superficie (Pérez-Castro et al., 2021): 
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 𝒛𝟏𝟎% =  
𝟐. 𝟑

𝑲𝒅𝟐
 (2) 

En donde Kd2 representa el valor máximo de KdPAR mensual calculado. 

 

 𝒛𝟏% =  
𝟒. 𝟔

(𝑲𝒅𝟏 + 𝑲𝒅𝟐)/𝟐
 (3) 

En donde Kd1 representa el valor mínimo de KdPAR mensual calculado. 

 

 𝒛𝟎.𝟏% =  
𝟔. 𝟗

𝑲𝒅𝟏
 (4) 

 

Las profundidades ópticas al 10 y 1% de la luz incidente se consideraron el punto medio y el fondo de la 

zona eufótica, respectivamente (Kirk, 2011; Read et al., 2015), mientras que al 0.1% se consideró el límite 

inferior de la zona mesofótica, en donde previos estudios indican que el porcentaje de luz incidente 

coincide con los registros más profundos de corales zooxantelados (Laverick et al., 2020; Pérez-Castro et 

al., 2021). El análisis de KDPAR y la estimación de la profundidad mesofótica, se llevó a cabo mediante el 

lenguaje de programación R versión 4.1.2 (R Core Team, 2021) y los paquetes ncdf4 versión 1.21 (Pierce, 

2023), raster versión 3.6-20 (Hijmans et al., 2023), ggplot2 versión 3.4.2 (Wickham et al, 2023a), sf versión 

1.0.12 (Pebesma et al., 2023), lubridate versión 1.9.2 (Spinu et al., 2023) y dplyr versión 1.1.0 (Wickham et 

al., 2023b). 

2.3 Análisis de la ictiofauna 

2.3.1 Toma de videos y análisis de imágenes 

Para realizar la exploración de los arrecifes del PNZMAES y registrar las especies de peces, se emplearon 

dos ROVs. En primer lugar, durante junio (temporada fría) y octubre (temporada cálida) de 2021 se utilizó 

VideoRay Pro4 con la capacidad de sumergirse hasta 300 m de profundidad y está equipado con un sensor 
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de profundidad (m) y temperatura (°C), compás electrónico de navegación, dos luces LED de 3,600 

lúmenes, tres motores de propulsión (dos horizontales y uno vertical), 150 m de cable umbilical, así como 

una cámara principal frontal con inclinación de ±160° y una cámara secundaria instalada en dirección al 

fondo marino (GoPro, Inc., modelo HERO 3; especificaciones del vehículo tomadas de Rabadán-Sotelo, 

2018 y VideoRay, 2010). Este vehículo se conectó a una fuente eléctrica (marca Yamaha, modelo 

SINEPOWER PRO) de 2,000 watts para llevar a cabo los muestreos. 

En segundo lugar, para abril (temporada fría) y octubre (temporada cálida) de 2022 se utilizó un BlueRov2 

que es capaz de sumergirse hasta 100 m de profundidad y cuenta con un sensor de profundidad (m) y 

temperatura (°C; Blue Robotics Bar30), brújula, seis motores de propulsión (cuatro horizontales y dos 

verticales), cuatro luces LED de 1,500 lúmenes, 150 m de cable, así como una cámara integrada con 

dirección al frente con inclinación de ±180° (Raspberry Pi v2 de 8MP, con una resolución de 1080p) y otra 

instalada en dirección al fondo marino de (GoPro, Inc., modelo HERO 3 y HERO 4). Este vehículo opera con 

baterías de litio de 14.8 V y su duración depende del esfuerzo al que se someta, sin embargo, en modo 

“Manual” a una velocidad del 25% (aproximadamente 1.58 km/h) permitió dos horas de inmersión. Las 

especificaciones del vehículo se tomaron de Blue Robotics (2023). 

La duración de las inmersiones en ambos vehículos varío entre 20 y 60 minutos, lo que se debió a que las 

corrientes acarreaban al vehículo fuera del sitio de muestreo, por lo que era necesario subirlo a la 

embarcación y regresar al sitio para continuar con las grabaciones. De tal forma que, en cada sitio se 

realizaron varias inmersiones de diferente duración, pero el tiempo de muestreo total fue de 

aproximadamente 60 minutos. Posteriormente, las grabaciones de ambas cámaras (ROV y GoPro), fueron 

sincronizadas y cortadas cada cinco minutos a partir de que el vehículo alcanzó el fondo. Cada sección de 

cinco minutos se tomó como una réplica de cada sitio y entre cada una se mantuvo un minuto de 

separación para asegurar que fueran independientes de las anteriores y así evitar la pseudo replicación 

(Hurlbert, 1984). 

Cada unidad de muestreo (i. e. video-transecto de cinco minutos) recibió una clave de acuerdo con el 

acrónimo del sitio, tipo de cámara, fecha y número de réplica. Durante el trabajo de campo, se obtuvo un 

total de 94 video-transectos correspondientes a ~ 7.83 horas de video para 2021, y 95 videos (~ 7.92 horas) 

para el muestreo de 2022, los cuales fueron analizados en el reproductor universal de música y video 

CyberLink Power DVD 17 debido a las herramientas disponibles en cada fotograma. Cabe destacar que, en 

algunos de los sitios sólo se contó con las grabaciones de una de las dos cámaras, por lo que se procesaron 

únicamente esos videos para evitar eliminar unidades de muestreo. 
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2.3.2 Riqueza y abundancia de peces 

En cada uno de los 189 video-transectos obtenidos se identificaron los peces observados dentro del campo 

visual de las cámaras de video al mínimo taxón posible usando la guía de identificación de Robertson y 

Allen (2015) para las especies del Pacífico Oriental Tropical. El elenco sistemático se construyó a partir del 

orden filogenético de Nelson (2016) y, posteriormente, se revisó la validez de los nombres científicos y sus 

respectivos autores en el catálogo de peces de Eschmeyer (Fricke et al., 2023). Es importante mencionar 

que no se registraron las especies ni sus abundancias cuando el vehículo fue arrastrado por la corriente, o 

cuando los organismos se observaron de manera paralela al vehículo y ya se tenía el registro de dichas 

especies. Con base en los datos obtenidos, se calcularon los indicadores de riqueza de especies (S) y 

abundancia (N) por video-transecto. 

La riqueza de especies (S) se refiere al número de especies presentes en una muestra (Moreno, 2001; 

Whittaker, 1972). Este es uno de los indicadores ecológicos más utilizados para evaluar la diversidad alfa, 

ya que sólo se basa en la presencia de las especies (Halffter y Moreno, 2005; Moreno, 2001). En cuanto a 

la abundancia, este indicador se refiere al número de individuos presentes en una muestra (Magurran y 

McGill, 2011). 

2.3.3 Diversidad funcional de los ensamblajes de peces  

Para calcular los indicadores funcionales, se compiló la información de seis atributos considerados proxies 

de los papeles ecológicos de cada especie y que se encuentran disponibles en bases de datos (Fishbase; 

Froese y Pauly, 2022) y publicaciones de la región de estudio (Olivier et al., 2018; Ramírez-Ortiz et al., 2020; 

(Silva-Montoya et al., en prensa). A continuación, se presentan los atributos biológicos considerados junto 

con las posibles funciones asociadas: 

a) La talla máxima es utilizada para determinar la cantidad de energía que requieren las especies 

(relaciones presa-depredador), su capacidad de desplazamiento, así como su tolerancia térmica 

(Mouillot et al., 2014; Papastamatiou et al., 2015; Luiz et al., 2013). Por ejemplo, se ha 

documentado que los peces tienden a ser más grandes conforme aumenta la profundidad, lo que 

se asocia a mayor resistencia contra corrientes (Myers et al., 2019). 
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b) La movilidad de las especies está relacionada con los requerimientos energéticos de cada una, por 

lo que, la cantidad de energía que requiere una especie sedentaria no será la misma a la que 

demanda una especie altamente móvil (Mouillot et al., 2014). La información de este atributo 

también permite hacer inferencias sobre el desempeño del nado (tipo de aleta caudal), así como 

la capacidad de desplazamiento vertical (arrecifes someros y mesofóticos) y horizontal (hábitats 

disponibles) de las especies (Bridge et al., 2016; Villéger et al., 2017). De esta forma, se esperaría 

que especies con alta movilidad presenten amplia distribución horizontal y vertical, así como una 

aleta caudal de tipo lunada que eficientice el nado. 

c) La posición en la columna de agua puede determinar el papel de la especie en la transferencia de 

nutrientes entre estratos de profundidad (Mouillot et al., 2014; Villéger et al., 2017). En este caso, 

se considera que especies bentopelágicas y pelágicas en la columna de agua presentan mayor 

participación en la transferencia de energía entre la zona somera y mesofótica, en comparación 

con especies bentónicas (Papastamatiou et al., 2015; Villéger et al., 2017). 

d) El grado de agregación de las especies presenta un efecto en el aprovechamiento los recursos 

alimenticios (ciclo de nutrientes) y en las estrategias contra la depredación (Mouillot et al., 2014; 

Villéger et al., 2017). Con relación a la disponibilidad de alimento, se ha observado que la 

formación de grandes grupos sirve tanto para defender como para aprovechar recursos (Foster, 

1985; Holland et al., 2021). En cuanto a las estrategias de protección contra la depredación, una 

de las más comunes es la formación de cardúmenes para prevenir el ataque de un depredador 

(Helfman et al., 2009). Aunque no se ha reportado un patrón particular en arrecifes mesofóticos, 

se han asociado agregaciones de peces sobre estructuras complejas (arrecifes naturales y 

artificiales) que proveen alimento y sitios de reproducción (Holland et al., 2021; Sala et al., 2003; 

Streich et al., 2017) 

e) La dieta indica con qué componentes de la red trófica interactúa una especie y cuál es su 

participación en el ciclo de los nutrientes (v. g. remineralización; Mouillot et al., 2014; Villéger et 

al., 2017). Por ejemplo, la mayoría de los estudios han reportado la disminución de especies 

herbívoras conforme aumenta la profundidad asociada a la disminución de organismos 

fotosintéticos como efecto de la atenuación de la luz, mientras que especies planctívoras son más 

comunes en arrecifes mesofótifcos atribuido a la alta abundancia de plancton (Bridge et al., 2016; 

Thresher y Colin, 1986). 
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f) El periodo de actividad juega un papel importante en el control energético y la relación de las 

especies en la cadena alimentaria, así como de la disponibilidad de alimento (Mouillot et al., 2014; 

Villéger et al., 2017). Tal es el caso de los peces herbívoros que son exclusivamente diurnos, 

mientras que la mayoría de las especies carnívoras se consideran nocturnas (Helfman et al., 2009). 

Bajo este contexto, se presume que la presencia de especies con hábitos nocturnos aumenta a 

mayor profundidad debido a la reducida disponibilidad de luz y depredación (Bridge et al., 2016). 

Tabla 1. Atributos que se emplearon como proxies de funciones para las especies de peces registradas en el 
PNZMAES. Talla máxima, movilidad, grado de agregación y posición vertical se representaron con caracteres 
numéricos, mientras que periodo de actividad y dieta con caracteres alfabéticos. 

Atributo Categoría Clave alfanumérica 

Talla máxima 

0 – 7 
7.1 – 15 

15.1 – 30 
30.1 – 50 
50.1 -80 
80 cm < 

1 
2 
3 
4 
5 
6 

Movilidad 

Sedentaria/movilidad baja 
Especie móvil dentro de un arrecife 

Especie errante entre arrecifes 
Especie ampliamente móvil 

1 
2 
3 
4 

Periodo de actividad 
Diurno 

Nocturno 
D 
N 

Grado de agregación 

Solitario 
Pareja 

Cardumen pequeño 
Cardumen grande 

1 
2 
3 
4 

Posición vertical 
Bentónico 

Bentopelágico 
Pelágico 

1 
2 
3 

Dieta 

Herbívoro/detritívoro 
Invertívoro de organismos sésiles 

Invertívoro de organismos móviles 
Planctívoro 

Piscívoro 
Omnívoro 

HD 
IS 
IM 
Pk 
FC 

OM 

 

Los atributos se registraron con número en el caso de aquellos cuya categoría tiene relación con otra (talla, 

movilidad, grado de agregación y posición vertical) o con letras en el caso de los atributos independientes 

(dieta y periodo de actividad; Tabla 1). Al conjuntar la información de atributos se generó una clave 

alfanumérica (v. g. 32D42Pk) que se define como entidad funcional (FE por functional entity) y que se 

integra por una o varias especies (Mouillot et al., 2013; Mouillot et al., 2014). Con base en esta información 
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se calculó el número de FEs por video-transecto, que corresponde al total de combinaciones únicas de 

atributos presentes en cada unidad de muestreo (Mouillot et al., 2014). 

Para la estimación de los índices funcionales, sólo se consideraron aquellos video-transectos cuyo número 

de especies fue mayor al número de los atributos empleados (S> 6), de lo contrario, los índices de riqueza 

y divergencia funcional no pueden ser calculados (Laliberté y Legendre, 2010; Villéger et al., 2008). Así, la 

matriz de atributos (nominales y ordinales) por especie se transformó en una matriz de similitud 

cuantitativa por medio del coeficiente de distancia de Gower, que permite comparar variables numéricas 

y categóricas y les da igual peso (Gower, 1971; Palacio et al., 2020). Dicha matriz se obtuvo mediante la 

función funct.dist() del paquete mFD versión 1.0.3 (Magneville et al., 2022). 

Posteriormente, se realizó un análisis de coordenadas principales (PCoA por Principal Coordinate Analysis) 

para transformar las distancias obtenidas del coeficiente de Gower en coordenadas (manteniendo la 

variabilidad de los datos originales; Legendre y Legendre, 2012). Las coordenadas por FE se utilizaron para 

construir el espacio funcional de acuerdo con el modelo de Cornwell et al. (2006) denominado marco 

convexo, en donde los vértices más externos (que representan los atributos más atípicos) definen el 

perímetro del espacio funcional (Mouchet et al., 2010; Villéger et al., 2008). El número de coordenadas 

empleadas para una buena representación del espacio original fue seleccionado con base en los criterios 

de Mouillot et al. (2021), el cual resultó en cinco dimensiones. Sin embargo, se emplearon cuatro 

dimensiones porque no hubo un gran cambio en el porcentaje de varianza explicada entre cuatro (75-78%) 

y cinco dimensiones (83-85%; Magneville et al., 2022). Con base en la selección de estas cuatro 

coordenadas, se calcularon los siguientes índices funcionales: 

Riqueza funcional (FRic): indica el espacio ocupado por las especies presentes dentro de un ensamblaje en 

proporción al volumen total. Mediante este índice se describe la distribución de las FEs en el espacio 

funcional considerando solamente la presencia de las especies (Mouchet et al., 2010; Schleuter et al., 

2019; Villéger et al., 2008). 

Originalidad funcional (FOri): representa el aislamiento de las especies en el espacio funcional ponderado 

por su abundancia, es decir, indica qué tan diferente es cada FE con respecto a su FE más cercana, por lo 

que permite cuantificar el efecto de los cambios en la presencia y abundancia de las FEs sobre la 

redundancia funcional del ensamblaje (De Bello et al., 2021; Mouillot et al., 2013). 
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Divergencia funcional (FDiv): describe la distancia promedio de cada FE con respecto al centro del espacio 

funcional ponderado por la abundancia. Mediante su cálculo (que presenta valores de 0 a 1), es posible 

detectar el efecto de los cambios en la distribución de la abundancia entre las FEs presentes, así como 

sobre la representación de los atributos atípicos o comunes en un ensamblaje (Mouillot et al., 2013; 

Villéger et al., 2008). 

2.3.4 Variabilidad temporal en la diversidad de peces de arrecifes mesofóticos 

Para evaluar las variaciones temporales en la diversidad taxonómica y funcional de peces en arrecifes 

profundos del PNZMAES, se analizaron los registros de las especies y su abundancia en los video-transectos 

realizados a profundidades > 22 m (límite ente la zona somera y mesofótica bajo condiciones óptimas 

calculado en el presente estudio) de cuatro muestreos con ROVs: el trabajo publicado por Hollarsmith et 

al. (2020) en el que realizaron muestreos en octubre 2018, Silva-Montoya et al. (en prensa) cuyo trabajo 

de campo se desarrolló en octubre de 2019, así como 71 video-transectos del 2021 (n= 94) y 35 video-

transectos del 2022 (n= 95), realizados en el presente estudio (Tabla 2). 

Tabla 2. Muestreos realizados en arrecifes profundos del PNZMAES mediante ROVs, en donde se muestran los 
autores y años de muestreo, sitios visitados y número de video-transectos procesados para el análisis de cambios 
temporales en la diversidad de peces. 

Estudio Punta Lobos Los Islotes El Bajo de Espíritu Santo 

Hollarsmith et al. (2020) 12 5 4 

Silva-Montoya et al. (en prensa) 2 0 4 

Presente estudio 2021 23 25 22 

Presente estudio 2022 19 5 11 

 

A partir de los registros de la abundancia por especie y la información de atributos biológicos, se calcularon 

los indicadores ecológicos (S, N, FRic, FOri y FDiv) por video-transecto. Posteriormente, se realizaron las 

pruebas de Shapiro-Wilk y de Bartlett para probar la normalidad y homocedasticidad, tomando como 
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factor el año. Es importante mencionar que la abundancia se transformó a escala logarítmica (Ln (N + 1)) 

para estabilizar la varianza (homocedasticidad) y lograr una distribución simétrica (Borcard et al., 2011; 

Zar, 2010). Cabe resaltar que, para la estimación de los índices funcionales, se eliminaron 60 video-

transectos porque el número de especies registrado fue menor al número de los atributos empleados (S< 

6). 

En los casos en donde ambos supuestos se cumplieron, se realizaron análisis de varianza (ANOVA por 

Analysis of Variance). Para aquellos índices en donde se presentaron diferencias significativas entre años 

al 95% de confianza (α= 0.05) se realizó la prueba post hoc de Tukey para tamaños de muestra 

desbalanceados (Zar, 2010). Estos análisis se llevaron a cabo mediante la función aov (integrada en el 

lenguaje básico de R) y HSD.test del paquete agricolae 1.3.5 (De Mendiburu, 2021). Si los supuestos de 

normalidad y homocedasticidad no se cumplieron, se utilizó la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis y 

la prueba post hoc de Dunn, con las correcciones de Bonferroni para tamaños de muestra diferentes (Zar, 

2010). Dichos análisis se llevaron a cabo con la función kruskal.test (integrada en el lenguaje básico de R) 

y kwAllPairsDunnTest del paquete PMCMRplus versión 1.9.6 (Pohlert, 2022). 

Los resultados obtenidos se representaron en gráficos de cajas y bigotes usando el paquete ggplot2. 

Además, con el fin de visualizar las diferencias temporales, se construyeron gráficos de histogramas con 

los indicadores de riqueza de especies (No. spp.), número de FEs (No. FE) y el volumen funcional (%; Vol.) 

por año. Adicionalmente, se construyeron gráficos del volumen funcional anual en comparación con el 

volumen global (interanual) en las primeras cuatro dimensiones (Cornwell et al., 2006; Villéger et al., 

2008). 

2.3.5 Comparación de la diversidad de peces entre la zona somera y mesofótica 

Para determinar si se presentaron diferencias en la composición íctica entre la zona somera y mesofótica 

durante el periodo 2021 a 2022, se realizó un análisis de varianza multivariado permutacional 

(PERMANOVA por Permutacional Multivariate Analysis of Variance) a partir de la abundancia por especie 

en cada video-transecto. Este análisis se basa en la fragmentación geométrica de una medida de disimilitud 

aplicada a los datos mediante un diseño tipo ANOVA con distribución libre y permutaciones (Anderson, 

2017). A través de esta prueba, se estima el valor de pseudo-F y p para probar la hipótesis planteada 

(Anderson, 2017). En el presente estudio, el PERMANOVA se realizó con los datos de abundancia 

(transformada a raíz cuarta) por especie en cada video-transecto, a partir de los cuales se realizó una 
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matriz de disimilitud utilizando el coeficiente de distancia de Bray-Curtis. En este caso, se aplicaron 9,999 

permutaciones para probar diferencias entre la variable de interés (zona somera < 22 m y zona mesofótica 

> 22 m), así como se tomaron en cuenta otras fuentes de variación de los datos como sitio (Punta Lobos, 

Los Islotes y El Bajo de Espíritu Santo), temporada (cálida y fría) y año (2021 y 2022), al igual que la 

interacción entre factores. Dicho procedimiento se realizó mediante el programa PRIMER (v6.1.16) y 

PERMANOVA+ (v1.0.6). Para visualizar estas diferencias, se realizó un escalamiento multidimensional no 

métrico (nMDS por Nonmetric multidimensional scaling) mediante la función metaMDS del paquete vegan 

versión 2.6.4 (Oksanen et al., 2022), en donde mayores distancias entre objetos (i. e. video-transectos) 

representan mayor disimilitud en la composición (presencia de especies y abundancia transformada a raíz 

cuarta) de sus ensamblajes de peces (Legendre y Legendre, 2012). 

Así mismo, se calcularon indicadores ecológicos (S, (Ln (N + 1), FRic, FOri, y FDiv) por video-transecto, a 

partir de los cuales se realizaron las pruebas de Shapiro-Wilk y F para probar la normalidad y 

homocedasticidad, tomando como factor la zona. En los casos en los que ambos supuestos se cumplieron, 

se compararon los grupos mediante una prueba t de Student, mientras que para los indicadores que no 

cumplieron los supuestos, se realizó la prueba no paramétrica de Mann-Whitney (Zar, 2010). Así mismo, 

para la estimación de los índices funcionales, se eliminaron 52 video-transectos porque el número de 

especies registrado fue menor al número de los atributos empleados (S< 6). Estos análisis se realizaron 

mediante las funciones t.test y wilcox.test, las cuales están integradas en el lenguaje básico de R (R Core 

Team, 2021), mientras que los resultados obtenidos fueron presentados en gráficos de cajas y bigotes 

elaborados en el paquete ggplot2. 

Para determinar si la variabilidad ambiental entre estratos de profundidad presentó un efecto en la 

diversidad de peces, se realizaron modelos lineales generalizados (GLMs por Generalized Linear Models), 

los cuales permiten analizar diferentes escalas espaciales o temporales, así como datos anidados de 

distintos tipos (v. g. conteo, binarios; Beckerman et al. 2017; Crawley 2013). Para cada indicador ecológico, 

se realizó un modelo en donde se tomó como variable de respuesta (excepto para Fdiv debido a que no se 

presentaron diferencias estadísticas entre zonas), mientras que como variables explicativas se analizaron 

factores ambientales como la profundidad (m; obtenida mediante datos del ROV en cada video-transecto), 

la temperatura (°C) y la concentración de oxígeno disuelto (mg L-1) que se obtuvieron con la sonda 

multiparámetros, así como la irradiancia (%) que se estimó con base en los valores calculados de KdPAR y la 

ley de Beer (ecuación 5; Valiela, 2015): 

 𝑰𝒛 =  𝑰𝟎𝒆−𝒌𝒛 (5) 
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En donde Iz es la irradiancia a la profundidad z, determinado como la profundidad media del video-

transecto, I0 es la irradiancia en superficie (100 %) y k es KdPAR. 

Los GLMs se construyeron usando la función glm integrada en el lenguaje básico de R (R Core Team, 2021). 

Para ello, se consideró una distribución Gaussiana y la robustez de cada uno fue analizada visualmente 

usando la función autoplot del paquete ggfortify versión 0.4.16 (Horikoshi et al., 2023). Los resultados se 

obtuvieron mediante la función summary integrada en el lenguaje básico de R (R Core Team, 2021). 
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Capítulo 3.   Resultados 

3.1 Análisis de las variables ambientales 

3.1.1 Estructura fisicoquímica de la columna de agua en el PNZMAES 

 

Figura 3. Perfil vertical de la temperatura del agua registrada in situ durante la temporada fría 2021 y 2022 en los 
tres sitios muestreados en el PNZMAES. EBES= El Bajo de Espíritu Santo. 

 

En el PNZMAES se registró un intervalo de temperatura entre 28 y 13°C entre los 0 y 100 m de profundidad 

durante la temporada fría, así como entre 29 y 15°C durante la cálida. Durante la temporada fría, es decir 

junio de 2021 y abril de 2022, la columna de agua presentó los valores más altos de temperatura en los 

primeros 25 m de profundidad seguidos de una marcada disminución entre 30 y 50 m de profundidad, 

principalmente en Punta Lobos y El Bajo de Espíritu Santo, mientras que en Los Islotes la disminución de 

la temperatura fue paulatina, con valores intermedios (15-20°C) entre 20 y 60 m de profundidad (Figura 
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3). Debido a que la disminución más grande de la temperatura con la profundidad se presentó entre los 

20 y 60 m, la termoclina se presentó entre estas profundidades (Figura 3; Anexo A). 

Así mismo, durante la temporada cálida (mes de octubre de 2021 y 2022; Figura 4) se observó una 

profunda capa de mezcla, en donde los valores más altos de temperatura se registraron en Punta Lobos y 

Los Islotes, que presentaron altas temperaturas (29-25°C) desde la superficie hasta los 40 m de 

profundidad. Debajo se encuentra una marcada termoclina con una disminución drástica de temperatura 

(24-17°C) entre los 40 y 80 m de profundidad. Por su parte, en el Bajo de Espíritu Santo se registró una 

capa mezclada cálida más profunda, con altos valores entre la superficie y los 50 m de profundidad (29-

22°C), y una marcada termoclina indicada por una disminución de temperatura (22-19°C) entre los 50 m y 

100 m. De manera general, los perfiles verticales de la temporada cálida sugieren que la termoclina se 

encuentra entre los 40 y 70 m de profundidad (Anexo B). 

 

Figura 4. Perfil vertical de la temperatura del agua registrada in situ durante la temporada cálida 2021 y 2022 en los 
tres sitios muestreados en el PNZMAES. EBES= El Bajo de Espíritu Santo. 

 

Con respecto a la concentración de oxígeno, en la columna de agua del PNZMAES durante la temporada 
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fría se presentaron valores > 8 mg L-1 (100%) y cerca de 0 mg L-1 (< 10%; Figura 5 y Anexo C). El perfil vertical 

de esta variable mostró un patrón similar al de la temperatura, en donde los valores más altos se 

encontraron por arriba de los 20 m y, a partir de esta profundidad, la concentración de oxígeno disminuyó 

lentamente hasta los 80 m en donde se registraron los valores mínimos. De manera puntual, el cambio en 

la concentración de oxígeno fue más marcado en el sitio de Punta Lobos, en comparación con Los Islotes 

y El Bajo de Espíritu Santo que presentaron concentraciones de oxígeno altas en los primeros 20 m, 

seguidos por valores intermedios (7-3 mg L-1; 100-40%) entre los 20 y 60 m de profundidad (Figura 5 y 

Anexo C). Este patrón sugiere que el cambio en la concentración de oxígeno (i. e. oxiclina) es menos 

marcado en los sitios norteños del PNZMAES, en comparación con Punta Lobos que se ubica en el centro 

del archipiélago. 

 

Figura 5. Perfil vertical de la concentración de oxígeno registrada in situ durante la temporada fría 2021 y 2022 en 
los tres sitios muestreados en el PNZMAES. EBES= El Bajo de Espíritu Santo. 

 

La concentración de oxígeno durante la temporada cálida presentó una estructura similar al de la 

temperatura y el intervalo de valores fue entre 8 y 2 mg L-1 (Figura 6). Los valores más altos se ubicaron 

por arriba de los 40 m de profundidad (7-6 mg L-1), los valores intermedios se presentaron entre los 40 m 
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y 70 m aproximadamente (6-4 mg L-1), mientras que los valores mínimos se presentaron entre los 70 m y 

100 m (< 4 mg L-1). Es importante resaltar que se observaron dos núcleos subsuperficiales de alta 

concentración de oxígeno (> 7 mg L-1) ubicados entre Los Islotes y El Bajo de Espíritu Santo (profundidad ~ 

10-20 m), así como sobre el monte submarino Bajo de Espíritu Santo (profundidad ~ 30-40 m; Anexo D). A 

nivel general, los perfiles de concentración de oxígeno en la columna de agua del PNZMAES sugieren que 

la oxiclina se encuentra entre los 40 y 70 m. 

 

Figura 6. Perfil vertical de la concentración de oxígeno registrada in situ durante la temporada cálida 2021 y 2022 en 
los tres sitios muestreados en el PNZMAES. EBES= El Bajo de Espíritu Santo. 

3.1.2 Profundidad mesofótica en el PNZMAES  

Durante el periodo de 1997 a 2023, el coeficiente Kd490 (i. e. turbidez del agua) en el PNZMAES presentó 

un promedio de 0.09 ± 0.02 m-1 (promedio ± desviación estándar), mientras que KdPAR (i. e. tasa de 

absorción de la luz) presentó una media de 0.15 ± 0.08 m-1. Debido a que altos valores representan la 

fracción de luz que se pierde por metro en el gradiente de profundidad, los resultados sugieren que para 

el caso de Kd490, el espectro visible que corresponde a la luz azul y verde en la columna de agua se absorbe 

de manera exponencial a una tasa de 9% por metro. De manera similar, el valor promedio de KdPAR sugiere 
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que, por cada metro, la penetración de la radiación fotosintéticamente activa se descompone 15%. En 

ambos casos se observó un comportamiento estacional, en donde los valores más altos de ambos 

coeficientes se presentaron en la temporada fría, principalmente los meses de enero a marzo, mientras 

que los valores más bajos se registraron durante la temporada cálida, particularmente en los meses de 

agosto a octubre (Figura 7). 

En cuanto a la profundidad óptica, en la Tabla 2Tabla 3 se muestra el intervalo de KdPAR (calculado a partir 

del producto de los sensores remotos) empleado para determinar la profundidad al 10, 1 y 0.1% de la 

radiación incidente en superficie, así como el intervalo de profundidad del límite superior e inferior de la 

zona mesofótica para cada uno de los meses durante el periodo de muestreo (2018-2022) en la región del 

PNZMAES. Estos resultados indican que los límites de la zona mesofótica varían a lo largo del año debido 

a las diferencias en la penetración de la luz, resultando en intervalos de 10-12 m hasta 42 m en la 

temporada fría, así como 18-22 m hasta 70 m en la temporada cálida. 

 

 

Figura 7. Variación interanual del coeficiente de atenuación de la luz a 490 nm (Kd490; línea azul) y de la radiación 
fotosintéticamente activa (KdPAR; línea naranja) durante el periodo de 1997 a 2023 en el PNZMAES. Los valores 
registrados mediante sensores remotos corresponden al primer día del mes de cada año. 
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Tabla 3. Estimaciones de los límites superior e inferior de la zona mesofótica en el PNZMAES, con base en el 
coeficiente de atenuación de la radiación fotosintéticamente activa (KdPAR) registrado durante el periodo 2018-2022 
mediante sensores remotos. Filas en negritas indican los meses de mayor y menor absorción de la luz en la región de 
estudio. 

Mes Intervalo KdPAR (m-1) 
Límite superior z10%-z1% 

(m) 
Límite inferior z1% + 1-

z0.1% (m) 

Enero 0.17-0.21 11-25 26-42 

Febrero 0.17-0.23 10-23 24-41 

Marzo 0.17-0.20 12-25 26-42 

Abril 0.14-0.20 12-28 29-51 

Mayo 0.14-0.19 12-28 29-49 

Junio 0.14-0.21 11-26 27-50 

Julio 0.12-0.16 15-33 34-57 

Agosto 0.10-0.13 18-40 41-68 

Septiembre 0.10-0.11 20-44 45-70 

Octubre 0.10-0.11 22-45 46-70 

Noviembre 0.11-0.13 18-39 40-65 

Diciembre 0.15-0.16 14-30 31-47 

3.2 Análisis de la ictiofauna 

A partir de los 216 video-transectos realizados en la zona somera y mesofótica del PNZMAES durante el 

periodo 2018-2022, se registraron 103 especies correspondientes a 68 géneros y 38 familias de las clases 

de Chondrichtyes (peces cartilaginosos; diez especies) y Osteichthyes (peces óseos; 93 especies). De estas 

103 especies, 57 especies (62.64%) se comparten entre zonas, mientras que 24 especies son exclusivas de 

la zona somera y 22 especies sólo se presentaron en la zona mesofótica. En los arrecifes de la zona somera 

se identificaron tres especies de la clase Chondrichtyes (una de ellas sólo a nivel de género), mientras que 

de los peces óseos se identificaron 81 especies (diez sólo hasta nivel de género), pertenecientes a 28 

familias y 15 órdenes. En cuanto a los arrecifes de la zona mesofótica, se identificaron nueve especies de 

peces cartilaginosos (una sólo hasta nivel de género), pertenecientes a seis familias y cinco órdenes, 

mientras que de la clase Osteichthyes se identificaron 79 especies (nueve sólo hasta nivel de género), que 

corresponden a 28 familias y 14 órdenes (Anexo E). 

Con respecto a los atributos biológicos, las especies presentes en los arrecifes someros se agruparon en 

62 FEs. En este estrato, las especies presentaron en su mayoría categorías de talla mediana a grande (> 15 

cm), alta movilidad (dentro y entre arrecifes), actividad diurna, solitarias, posición bentónica, y dietas 

invertívora de especies móviles y piscívora (v. g. Mycteroperca rosacea y Balistes polylepis; Anexo E). De 

manera similar, en los arrecifes mesofóticos se registraron 58 FEs caracterizadas por presentar 
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principalmente tallas medianas a grandes (> 7.1 cm), alta movilidad (dentro y entre arrecifes), actividad 

diurna, solitarias, posición bentónica, y dieta piscívora (v. g. Paralabrax maculatofasciatus y Haemulon 

sexfasciatum). 

3.2.1 Variabilidad temporal en la diversidad de peces de arrecifes mesofóticos  

Con respecto a la variabilidad temporal de la riqueza total de especies (No. spp.), número de FEs (No. FE) 

y volumen funcional (Vol.; Figura 8), se observaron cambios en No. spp. entre años, con valores mínimos 

de 34 especies en el 2019 y máximos de 47 especies en el 2021. Derivado de estos cambios, el No. FE y el 

Vol. también aumentó con respecto al tiempo, aunque este incremento no fue proporcional debido a que, 

el hecho de registrar más especies y FEs no implica que éstas presenten atributos extremos que den como 

consecuencia el aumento de Vol., el cual se mantuvo > 40%. 

 

Figura 8. Indicadores funcionales de la ictiofauna de arrecifes mesofóticos en el PNZMAES durante el periodo 2018-
2022. En la primera fila se presentan histogramas de la riqueza de especies (No. spp.), número de entidades 
funcionales (No. FE) y porcentaje del espacio funcional ocupado (Vol.; valor absoluto desplegado en la parte superior 
de cada barra). Las siguientes dos filas representan la distribución de las FEs en los ejes 1 y 2 y ejes 3 y 4 del espacio 
funcional construido a partir del PCoA. El volumen funcional total en el periodo de muestreo está enmarcado en color 
negro, mientras que el volumen funcional por año se presenta con fondo gris. 
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La riqueza de especies (S) promedio fue de 6.50 ± 3.91 especies por video-transecto (Figura 9A). Mediante 

la prueba ANOVA se registraron diferencias significativas entre años (F3, 128= 6.28, p< 0.001), debido a la 

presencia de dos grupos identificados mediante la prueba Tukey: el primer grupo integrado únicamente 

por 2019 con altos valores de riqueza de especies (11.70 ± 3.78 especies/video-transecto), mientras que 

el otro grupo estuvo compuesto por el 2018, 2021 y 2022 con bajos valores (< 8 especies/video-transecto). 

En cuanto a la abundancia de peces (Ln (N + 1)), se observó un promedio de 4.06 ± 1.69 individuos/video-

transecto, y mediante la prueba estadística se determinó que no hubo diferencias significativas entre años 

(F3, 128= 1.98, p> 0.05). Cabe mencionar que los valores presentados en la Figura 9B corresponden a valores 

transformados, por lo que en la escala original los valores promedio son de 75.94 ± 5.15 individuos/video-

transecto para el 2018, 109.95 ± 2.83 individuos/video-transecto para el 2019, 42.10 ± 6.17 

individuos/video-transecto para el 2021, y 85.63 ± 4.31 individuos/video-transecto para el 2022. 

 

Figura 9. Gráfico de cajas y bigotes para A) la riqueza de especies (S) y B) el logaritmo de la abundancia (Ln (N + 1)) 
de peces registrados por video-transecto en los arrecifes mesofóticos del PNZMAES durante el periodo 2018-2022. 
El rectángulo (caja) representa el intervalo intercuartil, las líneas verticales (bigotes) se extienden hasta los valores 
máximos y mínimos, la línea horizontal dentro de la caja representa la mediana y los puntos extremos sólidos y 
pequeños representan los valores atípicos. El diamante representa la media para los índices que se realizó un ANOVA. 

 

Con respecto a la diversidad funcional (Figura 10), la riqueza funcional (FRic) presentó valores promedio 

de 0.06 ± 0.05, con diferencias estadísticas entre años (F3, 68= 2.77, p= 0.04; Figura 10A). La prueba post 
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hoc determinó tres agrupaciones: la primera compuesta por el 2019 con altos valores (0.11 ± 0.08), la 

segunda compuesta por el 2018 y 2022 con valores intermedios (0.07 ± 0.05) y la tercera constituida por 

el 2021 con bajos valores (0.05 ± 0.04). Dado que este indicador señala el espacio funcional delimitado por 

las FEs con atributos extremos, cambios significativos a través de los años implican ganancia o pérdida de 

FEs con características distintas al resto del ensamblaje. 

 

Figura 10. Gráfico de cajas y bigotes para A) riqueza funcional (FRic), B) originalidad funcional (FOri) y C) divergencia 
funcional (FDiv) registrada por video-transecto en los arrecifes mesofóticos del PNZMAES durante el periodo 2018-
2022. El rectángulo (caja) representa el intervalo intercuartil, las líneas verticales (bigotes) se extienden hasta los 
valores máximos y mínimos, la línea horizontal dentro de la caja representa la mediana y los puntos extremos sólidos 
y pequeños representan los valores atípicos. El diamante representa la media para los índices que se realizó un 
ANOVA. 

 

En cuanto a la originalidad funcional (FOri; Figura 10B), se aceptó la hipótesis nula (F3, 68= 2.07, p> 0.05), es 

decir, no se presentaron diferencias significativas entre los cuatro años de muestreo. Estos resultados 

sugieren que las abundancias de cada FE y la distancia con respecto a la FE más cercana son similares entre 

años, por lo que la redundancia funcional se mantiene a través del tiempo. Los valores promedio más altos 

se registraron durante el 2019 (0.26 ± 0.08), seguido por el 2022 (0.25 ± 0.09), el 2021 (0.22 ± 0.07) y el 

2018 (0.19 ± 0.08). 



34 

De manera similar a FOri, mediante la prueba de Kruskal-Wallis se determinó que la divergencia funcional 

(FDiv; Figura 10C) no presentó diferencias significativas entre los cuatro años (H= 0.10, p> 0.05, g. l.= 3), 

ya que de 2018 a 2022 se registraron valores promedio de 0.8. Este hecho indica que la distribución de la 

abundancia entre las distintas FEs se mantuvo durante el periodo de estudio. Con base en la similitud 

observada para la mayoría de los indicadores ecológicos calculados entre años, se acepta la hipótesis 

temporal planteada en el presente estudio. 

3.2.2 Comparación de la diversidad de peces entre la zona somera y mesofótica  

De acuerdo con los resultados del PERMANOVA, no se presentaron diferencias significativas en la 

composición del ensamblaje de peces del PNZMAES de acuerdo con los factores analizados (Tabla 4). Los 

factores que presentaron valores bajos de Pseudo-F fueron el año (2021 y 2022), temporada (cálida y fría) 

y zona (somera y mesofótica). En contraste, los factores de sitio, la interacción entre año y temporada, así 

como la interacción entre todos los factores presentaron valores altos de Pseudo-F. Estos resultados 

implican que la composición de peces es similar a través del tiempo y espacio (horizontal y verticalmente). 

Tabla 4. Resultados del PERMANOVA tomando como factores el sitio (factor fijo), año, temporada y zona (factores 
anidados). g. l.= grados de libertad, SS= suma de cuadrados y MS= cuadrados medios. 

Factor g. l. SS MS Pseudo-F p 

Sitio 2 19,541 9,770.50 1.36 0.17 

Año (Sitio) 3 29,975 9,991.80 0.70 0.78 

Temporada (Sitio) 3 19,544 6,514.60 0.67 0.63 

Zona (Sitio) 3 24,331 8,110.30 0.73 0.63 

Año (Sitio) x Temporada (Sitio) 1 7,519 7,519 1.77 0.18 

Año (Sitio) x Zona (Sitio) 3 35,335 11,778 1.82 0.35 

Temporada (Sitio) x Zona (Sitio) 2 13,187 6,593.70 1.72 0.33 

Año (Sitio) x Temporada (Sitio) x Zona (Sitio) 1 4,237.80 4,237.80 2.27 0.05 

Residual 167 3.10𝑥105 1,862.20 ― ― 

Total 185 5.66𝑥105 ― ― ― 
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De manera complementaria, en el nMDS se observó que la composición de los ensamblajes de peces en 

los video-transectos realizados en la zona somera y mesofótica fue similar. A pesar de ello, en la ¡Error! 

No se encuentra el origen de la referencia.Figura 11 se aprecian dos grupos: el primero constituido por 

un gran número de video-transectos realizados en ambos estratos de profundidad en los tres sitios 

muestreados, mientras que el segundo grupo estuvo conformado por tres video-transectos de la zona 

mesofótica en Los Islotes, que presentaron bajos valores de riqueza (S< 2 especies/video-transecto) y 

abundancia (Ln (N + 1)< 4.29 individuos/video-transecto) de peces. 

 

Figura 11. Gráfico del escalamiento multidimensional no métrico (nMDS) que representa la ubicación de los video-
transectos realizados en el PNZMAES con base en la composición de sus ensamblajes de peces en un espacio de dos 
dimensiones. El Bajo= El Bajo de Espíritu Santo. 

 

En relación con la variabilidad de No. spp., No. FE y Vol. entre zonas (Figura 12¡Error! No se encuentra el 

origen de la referencia.), se observó que los valores más altos se presentaron en la zona somera (81 

especies; 62 FEs; 90.14%), en comparación con aquellos de la zona mesofótica (61 especies; 50 FEs; 

80.76%). Estos resultados indican que, aunque hay FEs exclusivas de cada estrato de profundidad, se 

podría considerar que los arrecifes de ambas zonas presentan funciones similares ya que en ambos casos 

se cubre más del 80% del espacio funcional regional. Con base en lo anterior, se acepta la hipótesis espacial 

planteada en el presente trabajo, que estipula una similitud > 50% entre estratos. 
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Figura 12. Indicadores funcionales de la ictiofauna de arrecifes mesofóticos en el PNZMAES entre arrecifes someros 
y mesofóticos. En la primera fila se presentan histogramas de la riqueza de especies (No. spp.), número de entidades 
funcionales (No. FE) y porcentaje del espacio funcional ocupado (Vol.; valor absoluto desplegado en la parte superior 
de cada barra). Las siguientes dos filas representan la distribución de las FEs en los ejes 1 y 2 y ejes 3 y 4 del espacio 
funcional construido a partir del PCoA. El volumen funcional total en el periodo de muestreo está enmarcado en color 
negro, mientras que el volumen funcional por zona se presenta con fondo gris. 
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Con respecto a la diversidad funcional (Figura 13Figura 10), el valor promedio de FRic fue mayor en los 

arrecifes de la zona somera (0.14 ± 0.08) en comparación con la zona mesofótica (0.05 ± 0.04), con 

diferencias significativas (W= 3,652, p< 0.001) de acuerdo con la prueba U de Mann-Whitney (Figura 13A). 

A nivel espacial, en los arrecifes someros de El Bajo de Espíritu Santo se presentaron los mayores valores 

(0.16 ± 0.09), en comparación con Punta Lobos (0.13 ± 0.08) y Los Islotes (0.12 ± 0.07). Para la zona 

mesofótica se observó un patrón inverso, en donde los valores más altos se registraron en Punta Lobos 

(0.07 ± 0.05) en comparación con Los Islotes (0.05 ± 0.04) y El Bajo de Espíritu Santo (0.04 ± 0.03). Estos 

resultados implican baja presencia de especies con atributos extremos en arrecifes mesofóticos, 

principalmente en El Bajo de Espíritu Santo y Los Islotes. 

 

Figura 13. Gráfico de cajas y bigotes para A) riqueza funcional (FRic), B) originalidad funcional (FOri) y C) divergencia 
funcional (FDiv) de la ictiofauna registrada por video-transectos en arrecifes someros (rojo) y mesofóticos (azul) del 
PNZMAES durante el periodo 2018-2022. El rectángulo (caja) representa el intervalo intercuartil, las líneas verticales 
(bigotes) se extienden hasta los valores máximos y mínimos, la línea horizontal dentro de la caja representa la 
mediana y los puntos extremos sólidos y pequeños representan los valores atípicos. El diamante representa la media 
para el índice que se realizó un ANOVA. El Bajo= El Bajo de Espíritu Santo 

 

En cuanto a FOri (Figura 13B), se observaron diferencias significativas (t= 6.01, p< 0.001, g. l.= 126.35) con 

un patrón similar a Fric, en donde los valores promedio más altos se registraron en la zona somera (0.21 ± 

0.05), en comparación con la zona mesofótica (0.16 ± 0.04). En cuanto a la variación espacial, en la zona 

somera de El Bajo de Espíritu Santo se registraron los valores más altos (0.24 ± 0.05), seguido por Los 

Islotes (0.21 ± 0.04) y Punta Lobos (0.18 ± 0.04). Por su parte, en la zona mesofótica los valores más altos 
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se registraron en El Bajo de Espíritu Santo (0.18 ± 0.04), seguido por Punta Lobos (0.15 ± 0.05) y Los Islotes 

(0.15 ± 0.03). Estas diferencias sugieren que hay mayor redundancia funcional en los arrecifes de la zona 

mesofótica, particularmente en Punta Lobos y Los Islotes. 

Por otro lado, FDiv (Figura 13C) presentó valores promedio similares entre la zona somera (0.83 ± 0.05) y 

la zona mesofótica (0.82 ± 0.08), así como entre sitios. Particularmente, en la zona somera de Punta Lobos 

se registraron los valores más bajos (0.82 ± 0.06), seguidos por Los Islotes (0.83 ± 0.06), y El Bajo de Espíritu 

Santo (0.83 ± 0.04). Un patrón inverso se observó en la zona mesofótica, en donde los valores más altos 

se registraron en Punta Lobos (0.87 ± 0.05) en comparación con Los Islotes (0.83 ± 0.05) y El Bajo de Espíritu 

Santo (0.79 ± 0.09). Este hecho se reflejó en los resultados de la prueba estadística, la cual indicó que FDiv 

es igual entre zonas (W= 2,195, p> 0.05). 

3.2.2.1 Efecto de las variables ambientales 

Tabla 5. Resultados de los GLMs tomando como variable de respuesta los indicadores ecológicos y como variable 
predictiva las variables ambientales. Los nombres de las variables y valores de p en negritas indican significancia 
estadística (p< 0.05). Dev. Expl.: Porcentaje de devianza explicada. 

Índice Variable Coeficiente Valor t Valor p Dev. Expl. 

Riqueza S 

Intercepto 

Profundidad m 

Irradiancia % 

Oxígeno disuelto mg L-1 

Temperatura °C 

7.88 

-0.08 

0.12 

0.82 

0.00 

2.23 

-2.23 

3.63 

2.44 

0.03 

0.02 

0.02 

0.00 

0.01 

0.97 

46.77% 

Abundancia Ln (N + 1) 

Intercepto 

Profundidad m 

Irradiancia % 

Oxígeno disuelto mg L-1 

Temperatura °C 

4.77 

-0.01 

0.03 

0.38 

-0.08 

4.37 

-0.89 

3.54 

3.71 

-2.05 

0.00 

0.37 

0.00 

0.00 

0.04 

32.18% 

Riqueza FRic 

Intercepto 

Profundidad m 

Irradiancia % 

Oxígeno disuelto mg L-1 

Temperatura °C 

0.05 

-0.00 

0.00 

0.00 

0.00 

0.93 

-1.36 

1.19 

1.00 

0.71 

0.35 

0.17 

0.23 

0.32 

0.47 

23.13% 

Originalidad FOri 

Intercepto 

Profundidad m 

Irradiancia % 

Oxígeno disuelto mg L-1 

Temperatura °C 

0.00 

0.00 

0.00 

0.00 

0.00 

3.19 

-0.20 

0.46 

2.46 

1.28 

0.00 

0.84 

0.64 

0.01 

0.20 

25.58% 
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Para los indicadores ecológicos que presentaron diferencias significativas por alguno de los factores 

espaciales y temporales analizados previamente (FDiv no presentó diferencias significativas), se realizaron 

GLMs con el fin de determinar si hubo una relación entre sus valores y la variabilidad ambiental. Estos 

modelos indicaron que distintas variables ambientales presentan efecto sobre los indicadores ecológicos 

(Tabla 5), tales como la irradiancia, el oxígeno disuelto y la profundidad que presentaron efecto sobre la 

riqueza de especies de peces (S), mientras que la irradiancia, el oxígeno disuelto y la temperatura 

presentaron efecto en la abundancia de peces (Ln (N + 1)). Los modelos explicaron el 47 y 32% de la 

varianza de los datos, respectivamente. 

En cuanto a los modelos que se construyeron para los indicadores funcionales, se observó que ninguna de 

las variables consideradas pudo explicar las diferencias espaciales observadas en FRic, mientras que el 

oxígeno disuelto presentó un efecto sobre FOri y el modelo resultante explicó el 25% de la variación de los 

datos. Con base en lo anterior, se rechaza la hipótesis ambiental planteada debido a que la diversidad 

taxonómica y funcional de la ictiofauna presentó efectos de la profundidad, irradiancia, concentración de 

oxígeno disuelto y temperatura del mar. 
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Capítulo 4.  Discusión 

4.1 Análisis de las variables ambientales 

4.1.1 Estructura fisicoquímica de la columna de agua en el PNZMAES 

Durante los meses de abril a junio, es decir la temporada fría, la temperatura observada en los primeros 

25 m de profundidad fue > 20°C, lo que sugiere que durante este periodo comienza la formación de la capa 

de mezcla por efecto del aumento progresivo de la radiación solar (Reyes-Salinas, 2003). Posteriormente, 

la temperatura disminuyó conforme aumentó la profundidad con un cambio marcado cerca de los 70 m 

(Figura 3; Anexo A). Este patrón se asocia al afloramiento de la termoclina estacional hacia la superficie 

(Duxbury et al., 2000). Por otro lado, la disminución de la temperatura en Punta Lobos y El Bajo de Espíritu 

Santo entre 30 y 50 m de profundidad puede estar asociada a la incursión de surgencias que desplazan 

agua de menor temperatura a estratos someros (Duxbury et al., 2000; Talley et al., 2011). 

En contraste, durante la temporada cálida (Figura 4; Anexo B), se observó una intensa capa de mezcla y 

marcada estratificación, ya que los valores más altos de temperatura se registraron desde la superficie 

hasta los 40 m de profundidad en Punta Lobos y Los Islotes, mientras que en el Bajo de Espíritu Santo se 

registró hasta los 60 m. Lo anterior concuerda con estudios previos realizados dentro de la Bahía de La Paz 

y la zona oceánica adyacente, en donde se ha reportado una capa de mezcla entre los 30 y 60 m de 

profundidad y la termoclina desde los 60 hasta los 75 m de profundidad (Guevara-Guillén, 2011; Obeso-

Nieblas et al., 2007; Reyes-Salinas, 2003). El hecho de que en el presente estudio no haya sido posible 

detectar el límite inferior de la termoclina, puede deberse a que los perfiles realizados durante los cuatro 

muestreos de 2021 y 2022 fueron menores a 100 m de profundidad, y en el PNZMAES se ha reportado que 

la termoclina se ubica entre los 75 y 100 m para la temporada fría y hasta los 150 m durante la temporada 

cálida (Guevara-Guillén, 2011; Obeso-Nieblas et al., 2007). 

Con respecto a la concentración de oxígeno disuelto, durante la temporada fría (Figura 5) se presentaron 

altos valores (4-8 mg L-1) desde la superficie hasta los 25 m de profundidad. Este patrón ha sido reportado 

anteriormente para la Bahía de La Paz, en donde se ha reportado la oxiclina con valores entre 5 y 3 mg L-1 

a una profundidad entre 25 y 75 m (Monreal-Gómez et al., 2001; Villaseñor-Casales, 1979). La disminución 



41 

de la concentración de oxígeno con respecto a la profundidad se asocia al descenso en la tasa de 

producción fotosintética y al aumento de la respiración por el consumo de materia orgánica en estratos 

profundos o a la incursión de surgencias con aguas anóxicas (Garrison, 2009; Talley et al., 2011). Por ello, 

resulta necesario evaluar la concentración de clorofila en el gradiente vertical con el fin de determinar si 

el aumento en la concentración de oxígeno se debe a procesos océano-atmosféricos o biológicos (Amador-

Buenrostro et al., 2003; Boehlert y Genin, 1987; Roden, 1987). 

Durante la temporada cálida, la concentración de oxígeno presentó una estructura que coincide con el 

patrón de temperatura reportado en dicha temporada, en donde los valores más altos se presentaron en 

la superficie y coincide con la capa de mezcla (Figura 6). El hecho de que se detectara un cambio abrupto 

en la concentración de oxígeno entre los 40 y 70 m, indica que el límite inferior de la oxiclina se ubica por 

debajo de este límite batimétrico (Monreal-Gómez et al., 2001). Particularmente en El Bajo de Espíritu 

Santo y el área circundante, se registraron concentraciones de oxígeno > 7 mg L-1 (> 100%) por debajo de 

los 10 m de profundidad (Anexo D). Estos picos indican una sobresaturación que se puede asociar a la 

liberación del oxígeno disuelto por calentamiento del agua (mayor absorción por enfriamiento del agua) 

o al proceso de fotosíntesis (Talley et al., 2011). 

Estudios previos en Bahía de La Paz indican que durante los meses cálidos hay menor productividad 

primaria superficial derivada de la intensa capa de mezcla, la poca disponibilidad de nutrientes y una 

menor velocidad del viento (Herrera-Cervantes, 2019; Reyes-Salinas, 2003), sin embargo, puede que las 

características topográficas del Bajo de Espíritu Santo promuevan la producción primaria subsuperficial 

como efecto de la mezcla vertical de las aguas, que se genera gracias a los picos del monte submarino 

(Jorgensen et al., 2016; Trasviña-Castro et al., 2003). A este fenómeno se le conoce como máximo de 

clorofila profunda, y se caracteriza por el incremento en la producción primaria por debajo de la capa de 

mezcla, es decir, en estratos de profundidad que presentan cerca del 1% de la luz incidente durante los 

meses cálidos (Kirk, 2011; Verdugo-Díaz et al., 2012). Cabe mencionar que los análisis de la concentración 

de oxígeno en la costa oriental del PNZMAES durante la temporada cálida son escasos, por lo que estos 

resultados pueden contribuir como referencia para futuras investigaciones. 

4.1.2  Profundidad mesofótica en el PNZMAES 

El valor promedio de Kd490 (0.09 ± 0.02 m-1) registrado en el PNZMAES concuerda con las aguas de tipo 1 

que presentan un coeficiente de atenuación < 0.3 m-1, por lo que están dominadas por fitoplancton y en 
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menor medida por materia inorgánica y orgánica disuelta (Lee y Tang, 2022; Morel et al., 2007). 

Adicionalmente, el KdPAR promedio (0.15 ± 0.08 m-1) corresponde con aguas turbias cercanas al continente 

asociadas a las surgencias estacionales que disminuyen la disponibilidad de luz en el Pacífico Oriental 

(Pérez-Castro et al., 2021). Por el contrario, regiones oligotróficas del Pacífico Occidental y el Mar Caribe 

presentan bajos valores de KdPAR promedio (< 0.071 m-1) asociado a una alta estratificación de sus aguas, 

poca disponibilidad de nutrientes y baja productividad primaria (Karleskint et al., 2010; Robinson, 2010). 

En conjunto, estos resultados indican que la zona mesofótica y sus ecosistemas asociados se ubican a 

menores profundidades en el Pacífico Oriental con respecto al Pacífico Occidental y el Mar Caribe (Laverick 

et al., 2020). 

Como se muestra en la Figura 7, se observó un patrón estacional en los valores del coeficiente de 

atenuación de la luz (Kd490) y de la radiación fotosintéticamente activa (KdPAR) en el PNZMAES, con altos 

valores de atenuación de la luz en la temporada fría que corresponden al periodo con mayor productividad 

primaria asociada a un gran aporte de nutrientes derivado de surgencias (causadas por remolinos y vientos 

del noroeste), al afloramiento de la termoclina y a la presencia de Agua del golfo de California.  

En contraste, durante la temporada cálida se presentaron bajos valores de atenuación de la luz asociados 

con la disminución de nutrientes posiblemente debido a la marcada estratificación, al nulo aporte de 

material terrígeno y a la presencia de Agua Tropical Superficial (Coria-Monter et al., 2014; Mercado-

Santana et al., 2017; Norzagaray-López et al., 2017). En conjunto, estos resultados indican que la 

penetración de la luz en el PNZMAES está determinada en mayor medida por la turbidez del agua, la 

variación de la temperatura y el aporte terrígeno (Baker et al., 2016; Kahng et al., 2010). 

En cuanto a la estimación de la profundidad mesofótica, el modelo generado por Laverick et al. (2020) 

predice que en promedio la zona mesofótica se ubica entre 36 y 62 m de profundidad a nivel global. En el 

presente estudio, se determinó que la zona mesofótica del PNZMAES se ubica entre 22 y 70 m, por lo que 

el límite superior es más somero y el límite inferior se extiende más allá del promedio calculado para 

regiones oligotróficas. 

De manera similar a la penetración de la luz, el intervalo batimétrico de la zona mesofótica también 

presentó variaciones estacionales, ubicándose entre 22 y 70 m en la temporada cálida, y entre 10 y 41 m 

en la temporada fría. De manera particular para la temporada fría, el intervalo batimétrico coincide con lo 

reportado para la costa de Oaxaca, en donde la zona mesofótica puede comenzar desde los 10 m y 

extenderse hasta los 90 m de profundidad; esta amplia variación se asocia principalmente a la alta 
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productividad primaria y al efecto del alto aporte terrígeno por la precipitación que se presenta en la 

región (Pérez-Castro et al., 2021; Rodríguez Escobar, 2021). 

4.2 Análisis de la ictiofauna 

A nivel global, se ha reportado una gran variación en la riqueza de especies de peces observada en 

ecosistemas arrecifales someros y mesofóticos (revisado en las series de libros Coral Reefs of the World; 

Cortés et al., 2017; Pyle et al., 2019). En el Pacífico Oriental Tropical, estas variaciones se asocian a las 

condiciones oceanográficas particulares de la región, así como a la complejidad estructural que presentan 

sus arrecifes rocosos con colonias coralinas (Bellwood et al., 2016; Cortés et al., 2017). Este patrón también 

ha sido reportado para el golfo de California, en donde se ha registrado que la diversidad de peces no se 

relaciona directamente con la cobertura de organismos fotosintéticos como los corales (Aguilar-Medrano 

y Calderon-Aguilera, 2015; Olán-González et al., 2020; Sánchez-Caballero et al., 2017), lo cual podría 

explicar parcialmente los valores similares de riqueza de especies en los arrecifes de la zona somera (81 

especies) y mesofótica (79 especies), así como la alta proporción de especies compartidas (62.64%; Anexo 

E). 

En cuanto a los estudios realizados en arrecifes someros del PNZMAES, la mayoría han reportado una 

riqueza de especies similar o mayor en comparación con el presente estudio (S= 81 especies), 

independientemente de si se han realizado mediante buceo autónomo (S= 75 especies Pérez-España et 

al., 1996; S= 74 especies Aburto-Oropeza y Balart, 2001; S= 80 especies Arreola-Robles y Elorduy-Garay, 

2002; S= 120 especies Rodríguez-Romero et al., 2005) o con ROVs (S= 67 especies Rabadán-Sotelo, 2018). 

Las diferencias observadas con los trabajos que reportan mayor riqueza de especies (Arreola-Robles y 

Elorduy-Garay, 2002; Rodríguez-Romero et al., 2005) pueden deberse a tres factores: la dificultad para 

detectar especies de talla pequeña como los peces crípticos (Pyle et al., 2019; Rabadán-Sotelo, 2018), la 

frecuencia de muestreo (ya que sus muestreos se llevaron a cabo de forma mensual o trimestral), así como 

un mayor número de sitios visitados a lo largo del PNZMAES. 

Con respecto a la riqueza de especies reportada en el presente estudio para la zona mesofótica (S= 79 

especies), esta resultó similar o menor a los registros realizados mediante ROVs en el golfo de México y en 

el golfo Pérsico (S= 85 especies Bryan et al., 2012; S= 79 especies Streich et al., 2017; S= 83 Torquato et al., 

2017), lo que puede deberse a que dichos estudios realizaron sus evaluaciones de la diversidad de peces 

en arrecifes artificiales y plataformas petroleras, cuya complejidad estructural favorece la presencia de un 
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alto número de especies formando grandes agregaciones (Holland et al., 2021). En contraste, los estudios 

realizados con ROVs en sitios del Pacífico Oriental Tropical como el Parque Nacional Revillagigedo, la Bahía 

de La Paz y el PNZMAES mostraron una riqueza de especies similar (S= 66 especies Hollarsmith et al., 2020; 

S= 61 especies Silva-Montoya et al., en prensa; S= 73 especies Velasco-Lozano et al., 2020), la cual no 

incrementó sustancialmente al considerar otros sitios de estudio o años de muestreo. Estos resultados 

podrían indicar que la riqueza de especies en la zona mesofótica de la región Pacífico Oriental Tropical es 

similar a nivel espacial y temporal (Pyle et al. 2016). 

Como se muestra en el Anexo E, hay similitudes en las especies presentes en arrecifes someros y 

mesofóticos del PNZMAES, lo cual puede indicar que especies como Cephalopholis colonus, Holacanthus 

passer y Lutjanus argentiventris se desplazan entre ambos estratos, debido a su alta movilidad horizontal 

y vertical (Andradi-Brown et al., 2016b; Papastamatiou et al., 2015). Resulta necesario analizar si especies 

de menor talla (peces crípticos que en teoría presenten menor capacidad de desplazamiento) también se 

comparten entre estratos, con el fin de determinar el grado de conectividad entre la ictiofauna de arrecifes 

someros y mesofóticos. Sin embargo, la capacidad de detección de las cámaras instaladas en los ROVs aún 

es limitada, por lo que la incorporación de otras técnicas de estudio (v. g. buceo técnico, videos remotos 

subacuáticos con cebo) podría contribuir a una mejor caracterización de la riqueza de especies en zonas 

profundas (Myers et al., 2019; Stefanoudis et al., 2023). 

4.2.1 Variabilidad temporal en la diversidad de peces de arrecifes mesofóticos  

Se observó que los valores de riqueza de especies (No. spp.), número de FEs (No. FE) y volumen funcional 

(Vol.; Figura 8) fueron distintos entre años. Por ejemplo, se observaron bajos valores de No. spp. durante 

el 2018 y 2019 en comparación con 2021 y 2022, lo cual se asocia al bajo esfuerzo de muestreo que se 

realizó en el inicio de los monitoreos de zonas profundas del PNZMAES (Tabla 2). No obstante, este análisis 

mostró que a pesar de una menor riqueza de especies observada en 2018 y 2019, el volumen funcional 

(Vol.) para todos los años fue > 40%, lo cual implica que las funciones de los arrecifes mesofóticos se 

mantienen a través del tiempo (Mouillot et al., 2013). Con respecto a este punto, en arrecifes someros se 

ha observado una disminución de FEs extremas como efecto de cambios ambientales y antropogénicos, lo 

que implica pérdida de especies especialistas (Perusquía Ardon, 2022; Ramírez-Ortiz et al., 2022). El hecho 

de no haber observado este patrón en arrecifes mesofóticos podría deberse a una comparación temporal 

corta (cuatro años de monitoreo), así como a un menor impacto de perturbaciones naturales y 

antropogénicas zonas profundas del PNZMAES. 
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El análisis de la variabilidad temporal en la diversidad de peces en el PNZMAES entre 2018 y 2022, mostró 

diferencias significativas en S entre los años muestreados, principalmente para 2019 en el que se 

registraron mayores valores en comparación con 2018, 2021 y 2022 (Figura 9A). La alta riqueza de especies 

que se observó en 2019 pudo deberse al incremento en la temperatura superficial del mar en el golfo de 

California generado por la mancha (Blob por el inglés; Jiménez-Quiroz et al., 2019; Durán-Campos et al., 

2022) que se presentó en medio de una fase de enfriamiento entre 2017 y 2020 (Anexo G; Amaya et al., 

2023; Gilly et al., 2022; Sánchez-Pérez et al., 2021), así como por una mayor frecuencia en las ondas cálidas 

(Chaikin et al., 2021; Favoretto et al., 2022). En conjunto, estos fenómenos pueden promover el 

desplazamiento de los peces tanto horizontal como verticalmente (en busca de hábitats que promueven 

la resistencia ante eventos de calentamiento), lo cual pudo contribuir a la presencia de un mayor número 

de especies tropicales, así como especies de profundidad en una zona de transición como el estrato 

mesofótico del PNZMAES. El aumento de S coincide con el aumento de FRic en 2019 (Figura 10A), lo que 

se atribuye a la presencia de especies como Cephalopholis panamensis, Pomacanthus zonipectus y 

Rypticus bicolor las cuales presentan atributos extremos y son consideradas raras en el Golfo de California, 

por lo que el monitoreo de estas especies puede contribuir a determinar si los efectos del calentamiento 

del mar persisten a través del tiempo en la región y representan cambios en los ensamblajes de peces de 

la zona mesofótica. 

Con respecto a Ln (N + 1) de peces en la zona mesofótica (Figura 9B), se observó que este indicador no 

presentó diferencias significativas a lo largo del periodo analizado. Estos resultados implican que la 

abundancia de las especies de peces en los arrecifes mesofóticos del PNZMAES se mantiene a través del 

tiempo, lo cual podría sustentar la hipótesis del refugio profundo, en donde el impacto de la pesca 

disminuye conforme aumenta la profundidad (Bongaerts et al., 2010; Bongaerts y Smith, 2019). Aunado a 

lo anterior, los índices FDiv y FOri tampoco presentaron diferencias significativas, lo cual sugiere que la 

distribución de la abundancia entre las entidades funcionales presentes no ha cambiado en el periodo de 

estudio.  

Este hecho podría indicar que la disponibilidad de recursos en los arrecifes mesofóticos del PNZMAES se 

mantiene a través del tiempo, a diferencia de zonas someras en PNZMAES, en donde se han observado 

descensos en abundancia, FOri y FDiv como respuesta a perturbaciones naturales (aumento en la 

temperatura superficial del mar y disminución de la concentración de clorofila) y antropogénicas (pesca, 

turismo, centros urbanos; Perusquía-Ardón, 2022; Ramírez-Ortiz et al., 2022). Con base en lo anterior, 

puede considerarse que los arrecifes mesofóticos presentan potencial para fungir como refugios 

profundos para la ictiofauna del PNZMAES, debido a que, a diferencia de la zona somera, estos ecosistemas 
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profundos presentan estabilidad en la diversidad taxonómica y funcional de la ictiofauna a través del 

tiempo, por lo que se acepta la hipótesis temporal planteada en el presente trabajo. 

4.2.2 Comparación de la diversidad de peces  entre la zona somera y mesofótica 

Mediante el PERMANOVA y nMDS se determinó que la composición del ensamblaje íctico de los arrecifes 

de la zona somera y mesofótica del PNZMAES fue similar. Así mismo, no se presentaron diferencias 

significativas al analizar otros factores como el sitio (Punta Lobos, Los Islotes y El Bajo Espíritu Santo), 

temporada (cálida y fría), año (2021 y 2022), así como la interacción entre dichos factores (Tabla 4; Figura 

11). Estos resultados coinciden con lo reportado para las costas de Brasil, en donde no se encontraron 

diferencias en la composición de especies típicas y dominantes de peces en arrecifes entre 2 y 62 m de 

profundidad (Medeiros et al. 2021). Así mismo, estudios realizados en Isla del Coco, sugieren que el cambio 

en la composición de los ensamblajes de peces ocurre cerca de los 130 m de profundidad (Sánchez-Jiménez 

et al., 2018), razón por la cual en el muestreo llevado a cabo para el presente trabajo (< 100 m) podrían 

no haberse encontrado diferencias entre la zona somera (< 22 m) y la zona mesofótica (que en PNZMAES 

se ubica entre 22 y 70 m). 

La similitud espacial y temporal de la ictiofauna observada en el PNZMAES puede estar asociada a que las 

variaciones ambientales y eventos oceanográficos, como cambios de temperatura abruptos y ondas 

internas, no son limitantes para las especies de peces conspicuos que se pueden detectar mediante los 

ROVs, las cuales generalmente presentan amplia distribución horizontal y vertical (Galland et al., 2019; 

Pinheiro et al., 2019). Aunque no se evaluaron eventos oceanográficos en el presente estudio, se ha 

reportado que la variabilidad ambiental presenta efecto en la diversidad de peces en arrecifes someros y 

mesofóticos (Chaikin et al., 2021; Nielsen et al., 2020), por lo que es necesario evaluar si este patrón se 

presenta también a nivel regional. 

El patrón de similitud en la composición del ensamblaje de peces entre arrecifes someros y mesofóticos 

del PNZMAES resulta opuesto a lo que se ha reportado para regiones oligotróficas como el Indo-Pacífico y 

el Atlántico (Andradi-Brown et al., 2016a; Andradi-Brown et al., 2016b; Pyle et al., 2019), en donde se han 

observado cambios en las especies asociados a la reducción de la productividad primaria por efecto de 

una menor intensidad de luz en zonas profundas que limita la distribución de organismos fotosintéticos 

como los corales (Kahng et al., 2019; Kirk, 2011). Debido a que en los arrecifes someros del Pacífico Oriental 

Tropical se ha reportado que la diversidad de peces no se relaciona directamente con la cobertura coralina 



47 

(Aguilar-Medrano y Calderon-Aguilera, 2015; Olán-González et al., 2020; Sánchez-Caballero et al., 2017), 

dichos resultados, en conjunto con los del presente estudio, indican que otros factores (v. g. oxígeno 

disuelto e irradiancia) podrían estar determinando la composición de especies en la región. 

A pesar de que en la zona somera se presentaron valores más altos de No. spp. y No. FEs (Figura 12) 

asociados a la presencia de herbívoros (Anexo E), el espacio funcional (Vol.) de los ensamblajes de peces 

en ambas zonas se traslapó en gran medida (diferencia del 8%). Este hecho indica que la mayoría de las 

funciones de la zona somera se mantienen en la zona mesofótica, tal como se ha observado en estudios 

globales para la ictiofauna de arrecifes someros, en donde regiones con baja riqueza de especies presentan 

altos valores de volumen funcional (> 60%), es decir, presentan prácticamente las mismas funciones clave 

que las regiones de alta diversidad, lo cual promueve la persistencia de sus ecosistemas a través del tiempo 

(Mouillot et al., 2014). Con base en lo anterior se acepta la hipótesis espacial planteada en el presente 

trabajo. 

Así mismo, estudios realizados en arrecifes tropicales y subtropicales han reportado que una alta similitud 

en FEs y Vol. de la ictiofauna entre estratos, indica que las zonas profundas pueden considerarse como 

refugio funcional (Figura 1D; Carrington et al., 2020; Loiseau et al., 2023). Con base en lo anterior, los 

resultados del presente estudio sugieren que los arrecifes de la zona mesofótica en el PNZMAES pueden 

considerarse como refugio parcial (Figura 1B; Loiseau et al., 2023), lo que a nivel local permite comprobar 

la hipótesis del refugio profundo que postula que los ecosistemas profundos (en teoría bajo condiciones 

ambientales más estables) pueden fungir como hábitats que promueven la resistencia a escala temporal 

y espacial de las comunidades que habitan en arrecifes someros (Glynn, 1996; Bongaerts et al., 2010). 

Cabe mencionar que las especies que se compartieron entre estratos fueron en su mayoría peces de talla 

grande y alta movilidad (Anexo E), características que los hacen aptos para buscar refugio en la zona 

mesofótica (Luiz et al., 2013; Myers et al., 2019). Por su parte, las especies exclusivas de la zona somera se 

consideran especialistas y presentan atributos como talla mediana a grande (> 15 cm), cardumen pequeño 

y dieta herbívora-detritívora mientras que en la zona mesofótica dominaron las especies generalistas 

caracterizadas por presentar talla mediana a grande (> 15 cm), solitarias, así como dieta piscívora e 

invertívora (Anexo E; Bridge et al., 2016; Stefanoudis et al., 2023). 

La dominancia de especies generalistas en la zona mesofótica se vio reflejada en los valores de FRic (Figura 

13A) y FOri (Figura 13B) que fueron menores, en comparación con los valores reportados para la zona 

somera. De manera conjunta, la presencia de especies generalistas (con atributos similares) se asocia a 

una menor disponibilidad de nichos ecológicos, así como a una baja complejidad del hábitat (Olán-
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González et al. 2020; Pinheiro et al. 2023; Stefanoudis et al., 2023), por lo que futuros estudios para 

determinar si estos ambientes en donde se aprovechan hábitats y recursos similares podrían ser 

considerados resilientes ante perturbaciones (Mouillot et al., 2013; Francisco y de la Cueva, 2017). 

Por su parte, FDiv no presentó diferencias significativas (p> 0.05) entre la zona somera y la mesofótica 

(Figura 13C), lo que indica que la distribución de la abundancia entre las diferentes FEs presentes en cada 

estrato es muy parecida (Anexo F). Este resultado, en conjunto con los altos valores reportados para este 

índice, sugiere que la ictiofauna del PNZMAES presenta baja competencia por recursos, los cuales se usan 

de manera eficiente y similar a lo largo del gradiente de profundidad (Mason et al., 2005; Mouillot et al., 

2013; Francisco y de la Cueva, 2017). 

4.2.2.1 Efecto de las variables ambientales 

De manera general, los GLMs indicaron que variables ambientales como la irradiancia, la concentración de 

ocígeno disuelto y la temperatura del agua, presentan efecto en diferentes componentes de la diversidad 

de peces en el PNZMAES (Tabla 5¡Error! No se encuentra el origen de la referencia.). La relación positiva 

y significativa que se observó entre la concentración de oxígeno disuelto y la diversidad de peces (S, Ln (N 

+ 1), FOri), concuerda con lo reportado en estudios a nivel global (Levin et al., 2009; Wooley et al., 2016), 

en el Pacífico Oriental Tropical (Ramírez-Ortiz et al., 2017), y en la región de estudio (Silva-Montoya et al., 

en prensa). Dichos trabajos reportan que las masas de agua con mayor concentración de oxígeno 

favorecen el crecimiento, reproducción y supervivencia de la mayoría de las especies de peces, dando 

como consecuencia alta diversidad en aguas ricas en oxígeno como las que se observaron durante la 

temporada cálida en todos los sitios de muestreo en el PNZMAES. En contraste, durante la temporada fría, 

específicamente en la zona mesofótica (> 22 m) de Punta Lobos, se registraron condiciones de hipoxia 

(valores de oxígeno disuelto < 2mg L-1; < 30% saturación de oxígeno; Anexo A) y, en consecuencia, baja 

diversidad de peces (6.17 ± 4.25 especies/video-transecto). Dado que, en los últimos años en el golfo de 

California y el Océano Pacífico se ha observado el afloramiento de la zona mínima de oxígeno (< 300 m) 

asociado al calentamiento del agua (Gilly et al., 2022; Sánchez-Pérez et al., 2021), resulta necesario 

continuar con el monitoreo de variables ambientales y ensamblajes de peces de manera conjunta, con el 

fin de evaluar el efecto que puedan tener los cambios ambientales sobre los ecosistemas de la zona 

mesofótica. 
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En cuanto a la irradiancia, se encontró una relación positiva con la riqueza de especies y abundancia de 

peces, la cual ha sido reportada previamente en la región de estudio (Olivier et al., 2018; Silva-Montoya et 

al., en prensa). Estos autores señalan que a menor irradiancia hay una menor productividad primaria (i. e. 

disponibilidad de alimento a manera de fitoplancton), lo que presenta un efecto sobre la riqueza y 

abundancia de organismos con niveles tróficos superiores como el zooplancton y los peces, principalmente 

peces planctívoros que son el grupo trófico dominan los arrecifes mesofóticos (Ambriz-Arreola et al., 2017; 

Andradi-Brown et al., 2017; Heyns-Veale et al., 2016). Con base en lo anterior, se puede considerar que la 

irradiancia presenta un efecto sobre la diversidad de peces en el PNZMAES, sin embargo, se requiere 

información in situ sobre la distribución del fitoplancton y zooplancton, para determinar su distribución 

en la columna de agua y su relación con la composición de los ensamblajes de peces. 

Por su parte, la profundidad presentó una relación inversa (p< 0.05) con el indicador S, lo que implica una 

disminución en el número de especies hacia zonas profundas. Esto es congruente con lo que se ha 

reportado en la región de estudio, en donde se ha observado que la profundidad presenta efecto en la 

riqueza, biomasa y composición de los ensamblajes de peces (Aburto-Oropeza y Balart, 2001; Hollarsmith 

et al., 2020; Silva-Montoya et al., en prensa), asociado de forma indirecta con la variabilidad espacial de 

las comunidades bentónicas (Fukunaga et al., 2016; Pyle et al., 2019). En este caso, la mayor riqueza de 

especies de peces se encontrará en los primeros metros de profundidad que se caracterizan por la 

presencia de arrecifes rocosos y coralinos (con alta heterogeneidad ambiental y de recursos que favorece 

la presencia de más especies), mientras que la menor riqueza se presentará en hábitats rocosos (paredes 

o parches) y arenosos que son usuales a mayor profundidad y resultan homogéneos (Andradi-Brown et 

al., 2016b; Silva-Montoya et al., en prensa). La temperatura presentó un efecto significativo sobre la 

abundancia de peces (Ln (N + 1): t= -2.05, p= 0.04; Tabla 5). Estos resultados son similares a lo reportado 

por Hollarsmith et al. (2020) y Silva-Montoya et al. (en prensa) que encontraron un efecto de la 

temperatura sobre la densidad de peces en el PNZMAES, lo que atribuyeron a una capacidad de 

crecimiento más lento y menor fecundidad de peces de arrecifes mesofóticos en comparación con su 

contraparte de arrecifes someros. 

Por último, el hecho de que ninguna variable analizada presentara relación con FRic, concuerda con lo 

reportado por Loiseau et al. (2023) para arrecifes someros y mesofóticos del Océano Índico. Estos autores 

afirman que, a lo largo del gradiente de profundidad se presenta un reemplazo de atributos por otros 

similares, lo cual impide observar diferencias de FRic entre estratos. Con base en lo anterior, se rechaza la 

hipótesis ambiental planteada debido a que la diversidad taxonómica y funcional (FOri) de la ictiofauna 

presentó efectos de la profundidad, irradiancia, concentración de oxígeno disuelto y temperatura. 



50 

Resulta necesario evaluar el efecto de factores como las interacciones biológicas (v. g. competencia entre 

Bodianus pulcher y Caulolatilus princeps que presentan la misma FE en arrecifes mesofóticos), el tipo de 

hábitat, así como las perturbaciones (Mouillot et al., 2013; Perusquía-Ardón, 2022; Ramírez-Ortiz et al., 

2020), con el fin de identificar otros posibles controladores ecológicos de la diversidad de peces en zonas 

profundas del golfo de California.   
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Capítulo 5.   Conclusiones 

En la costa oriental del Parque Nacional Zona Marina del Archipiélago de Espíritu Santo, se presentó 

variabilidad estacional en las propiedades fisicoquímicas de la columna de agua, que resultaron en cambios 

en el intervalo batimétrico en el que se presentó la zona mesofótica. Durante los meses cálidos, la cantidad 

de luz al 10, 1 y 0.1% se presentó a una profundidad de 22, 45 y 70 m, respectivamente, asociado a una 

alta incidencia de luz en la zona profunda por efecto de alta estratificación y baja producción primaria. En 

contraste, durante la temporada fría se observó una menor penetración de la luz derivado de una mayor 

producción primaria y concentración de materia orgánica disuelta en la columna de agua, por lo que la 

zona mesofótica se ubicó a una profundidad de 10, 23 y 41 m al 10, 1 y 0.1% de luz incidente. 

El análisis temporal de la diversidad de peces mostró que durante el 2018 y 2019 se registró un menor 

número de especies y entidades funcionales, en comparación con el 2021 y 2022. Esto puede deberse a 

un menor esfuerzo de muestreo al inicio de los monitoreos en zonas profundas, sin embargo, el volumen 

funcional fue > 40% del total regional en todos los años, lo que podría indicar que las funciones clave se 

mantienen a través del tiempo. Así mismo, se observó un aumento en la riqueza de especies y riqueza 

funcional promedio durante el 2019, lo que puede asociarse con el desplazamiento de especies tropicales 

hacia la región de estudio, por efecto del incremento en la temperatura superficial del golfo de California. 

En contraste, los indicadores ecológicos relacionados con la abundancia no presentaron diferencias 

significativas en el periodo de estudio, lo cual podría indicar que la disponibilidad de recursos en los 

arrecifes de la zona mesofótica es similar desde 2018. 

Durante 2021 y 2022, la composición de los ensamblajes de peces no presentó diferencias significativas 

asociadas a factores temporales (años o temporada de muestreo) o espaciales (estratos de profundidad o 

sitios de muestreo). Estos resultados sugieren que los hábitats y recursos disponibles son similares a lo 

largo del Parque Nacional Zona Marina del Archipiélago de Espíritu Santo, y que la variabilidad ambiental 

en la zona de estudio no representa una limitante para la distribución horizontal y vertical de los peces 

conspicuos. 

Con respecto a la comparación entre zonas, se observó que la zona profunda presentó un menor número 

de especies y entidades funcionales en comparación con la zona somera (ambos estratos también 

presentaron especies exclusivas). Sin embargo, el volumen funcional cubierto por los ensamblajes de 

peces de ambas zonas se traslapó en gran medida (> 90%). Estos resultados indican que, además de las 
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funciones únicas del estrato, en los arrecifes mesofóticos se mantienen la mayoría de las funciones clave 

de los arrecifes someros, por lo que pueden considerarse como un refugio parcial. La riqueza funcional y 

originalidad promedio fueron estadísticamente más altas en arrecifes someros en comparación con los 

mesofóticos, lo que se asocia con la presencia de especies generalistas (con atributos similares) por efecto 

de una menor disponibilidad de nichos ecológicos y una baja complejidad del hábitat en zonas profundas. 

La divergencia funcional entre zonas indicó similitud en la distribución de la abundancia entre las entidades 

funcionales de cada estrato, lo cual sugiere baja competencia por recursos que se usan de manera eficiente 

a lo largo del gradiente de profundidad analizado. 

Factores como la irradiancia, la concentración del oxígeno disuelto y la temperatura del mar presentan 

efecto en algunos componentes de la diversidad de peces del Parque Nacional Zona Marina del 

Archipiélago de Espíritu Santo; sin embargo, resulta necesario analizar factores adicionales con el fin de 

identificar otros posibles controladores ecológicos de la diversidad de peces en zonas someras y profundas 

del golfo de California 
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Anexos 

Anexo A 

 

Figura 14. Perfil vertical de la temperatura durante la temporada fría 2021 (puntos rojos) y 2022 (puntos azules) 
registrada en los sitios de muestreo de PNZMAES y la zona circundante. 
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Anexo B 

 

Figura 15. Perfil vertical de la temperatura durante la temporada cálida 2021 y 2022 registrada en los sitios de 
muestreo en PNZMAES y la zona circundante. Los puntos rojos corresponden al 2021 y los azules al 2022. 
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Anexo C 

 

Figura 16. Estructura de la saturación de oxígeno en la columna de agua durante la temporada fría 2021 y 2022 
registrada en los sitios de muestreo en el PNZMAES y la zona circundante. 
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Anexo D 

 

Figura 17. Estructura de la saturación de oxígeno en la columna de agua durante la temporada cálida 2021 y 2022 
registrada en los sitios muestreados en el PNZMAES y la zona circundante. 
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Anexo E 

Tabla 6. Elenco sistemático de los ensamblajes de peces en la zona somera y mesofótica con base en el orden filogenético de Nelson (2016) y nombres científicos 
actualizados usando el catálogo de peces de Eschmeyer (Fricke et al., 2023). Se indica su presencia (1) o ausencia (0) en cada zona. 

Grado Familia Especie FE Zona somera Zona mesofótica 

Clase Chondrichtyes 
 Infraclase Elasmobranchii 
  Orden Heterodontiformes 

Heterodontidae Heterodontus francisci 62N11IM 
0 1 

  Orden Carcharhiniformes Sphyrnidae Sphyrna lewini 64D32FC 0 1 
  Orden Squatiniformes Squatinidae Squatina californica 61N11FC 1 1 
  Orden Pristiformes Rhinobatidae Zapteryx exasperata 61N11IM 0 1 
  Orden Myliobatiformes Dasyatidae Hypanus dipterurus 62D11IM 0 1 
 Urotrygonidae Urobatis sp. 42N11IM 1 1 
  Urobatis concentricus 42N11IM 1 1 
  Urobatis halleri 52N11IM 0 1 
  Urobatis maculatus 42N11IM 0 1 
Clase Osteichthyes 
 Infraclase Holostei 
  Orden Angulliformes 

Muraenidae Gymnothorax castaneus 61N11FC 
1 1 

  Muraena argus 61N11FC 0 1 
 Congridae Heteroconger sp. 51D31Pk 0 1 
  Orden Clupeiformes Clupeidae Sardinops sagax 44D43Pk 1 0 
  Orden Gonorynchiformes Chanidae Chanos chanos 64D42OM 1 0 
  Orden Aulopiformes Synodontidae Synodus lacertinus 31N11FC 1 1 
  Orden Holocentriformes Holocentridae Myripristis leiognathus 32N32IM 1 1 
  Orden Kurtiformes Apogonidae Apogon sp. 21N32Pk 1 1 
  Apogon atricaudus 21N12IM 0 1 
  Orden Gobiiformes Pomacentridae Abudefduf troschelii 32D42Pk 1 0 
  Azurina atrilobata 22D42Pk 1 1 
  Chromis alta 22D12Pk 1 1 
  Chromis limbaughi 21D31Pk 1 1 
  Microspathodon dorsalis 41D11HD 1 0 
  Stegastes sp. 21D31OM 1 0 
  Stegastes flavilatus 21D31OM 1 0 
  Stegastes rectifraenum 21D31OM 1 1 
  Orden Blenniiformes Blenniidae Ophioblennius steindachneri 31D11OM 1 0 
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  Plagiotremus azaleus 21D11FC 1 0 
 Chaenopsidae Chaenopsis alepidota 21D11IM 0 1 
  Orden Carangiformes Carangidae Caranx caballus 54D42FC 1 1 
  Seriola lalandi 64D42FC 0 1 
  Seriola rivoliana 64D32FC 1 1 
  Orden Ostiophoriformes Sphyraenidae Sphyraena argentea 64N33FC 0 1 
  Orden Sygnathiformes Fistulariidae Fistularia commersonii 64D12FC 1 1 
  Orden Labriformes Labridae Bodianus diplotaenia 53D11IM 1 1 
  Bodianus pulcher 63D11IM 0 1 
  Halichoeres sp. 32D11IM 1 1 
  Halichoeres dispilus 32D11IM 1 1 
  Halichoeres melanotis 22D11IM 1 0 
  Halichoeres nicholsi 42D11IM 1 0 
  Thalassoma lucasanum 22D31IM 1 1 
  Xyrichtys sp. 22D11IM 0 1 
 Scaridae Scarus sp. 53D33HD 1 0 
  Scarus ghobban 63D31HD 1 1 
  Scarus perrico 53D31HD 1 0 
  Scarus rubroviolaceus 53D31HD 1 0 
  Orden Perciformes Mullidae Mulloidichthys dentatus 42N31IM 1 1 
  Pseudupeneus grandisquamis 33N32IM 0 1 
 Kyphosidae Kyphosus sp. 53D32HD 1 0 
  Kyphosus elegans 53D42HD 1 0 
  Kyphosus vaigiensis 54D32IM 1 0 
 Serranidae Serranus psittacinus 33N11FC 1 1 
  Pronotogrammus multifasciatus 31D12Pk 1 1 
  Alphestes immaculatus 31N11IM 1 0 
  Cephalopholis colonus 44D42Pk 1 1 
  Cephalopholis panamensis 42N11FC 1 1 
  Epinephelus labriformis 53N11FC 1 1 
  Epinephelus quinquefasciatus 64D11FC 1 1 
  Mycteroperca sp. 63N11FC 1 1 
  Mycteroperca jordani 64D11FC 1 1 
  Mycteroperca prionura 63N11FC 1 1 
  Mycteroperca rosacea 63N11FC 1 1 
  Liopropoma fasciatum 31N11IM 1 1 
  Paralabrax auroguttatus 53D11FC 0 1 
  Paralabrax maculatofasciatus 53D11FC 0 1 
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 Serranidae Rypticus sp. 31N11FC 1 0 
  Rypticus bicolor 31N11FC 1 1 
  Pristigenys serrula 42N12FC 0 1 
 Chaetodontidae Chaetodon humeralis 32D33OM 1 1 
  Johnrandallia nigrirostris 32D32OM 1 1 
  Prognathodes falcifer 22D12IS 1 1 
 Pomacanthidae Holacanthus passer 42D32IS 1 1 
  Pomacanthus zonipectus 42D12IS 1 1 
 Malacanthidae Caulolatilus princeps 63D11IM 1 1 
 Haemulidae Anisotremus interruptus 53N12IM 1 1 
  Haemulon flaviguttatum 43N31FC 1 0 
  Haemulon maculicauda 33N41FC 1 0 
  Haemulon sexfasciatum 53N31FC 1 1 
 Lutjanidae Hoplopagrus guentherii 64N11FC 1 1 
  Lutjanus sp. 53N31FC   
  Lutjanus argentiventris 53N41FC 1 1 
  Lutjanus colorado 64N11IM 0 1 
  Lutjanus guttatus 53N32IM 1 1 
  Lutjanus inermis 43N32FC 0 1 
  Lutjanus jordani 54N31FC 1 1 
  Lutjanus novemfasciatus 64N11FC 1 1 
  Lutjanus viridis 34N42FC 1 0 
 Cirrhitidae Cirrhitichthys oxycephalus 21D31FC 1 1 
  Oxycirrhites typus 21D11Pk 0 1 
  Orden Scorpaeniformes Scorpaenidae Scorpaena sp. 41N11FC 1 1 
  Scorpaena guttata 41N11FC 0 1 
  Orden Acanthuriformes Acanthuridae Acanthurus xanthopterus 53D31HD 1 1 
 Acanthuridae Prionurus laticlavius 53D41HD 1 1 
 Zanclidae Zanclus cornutus 32D31IS 1 1 
  Orden Tetraodontiformes Ostraciidae Ostracion meleagris 32D11OM 1 0 
 Balistidae Balistes polylepis 53D11IM 1 1 
  Pseudobalistes naufragium 63D12IM 1 0 
  Sufflamen verres 43D31IM 1 1 
 Tetraodontidae Arothron meleagris 42D12IS 1 1 
  Canthigaster punctatissima 21D11IS 1 1 
 Diodontidae Chilomycterus reticulatus 52N11IM 1 0 
  Diodon holocanthus 42N11IM 1 1 
  Diodon hystrix 42N11IM 1 0 
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Anexo F 

 

Figura 18. Distribución de las entidades funcionales (FEs), ponderada por su abundancia (tamaño del círculo), de la ictiofauna de arrecifes someros (rojo) y mesofóticos 
(amarillo) en los ejes 1 y 2 del espacio funcional construido a partir del PCoA. El volumen funcional total en el periodo de muestreo se presenta con fondo gris y las líneas 
indican el centro del espacio funcional para cada arrecife.  
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Anexo G 

 

Figura 19. Anomalías en la temperatura superficial del mar observadas en el Océano Pacífico generada por la onda cálida Blob durante el 19 de septiembre de 2019. 
Modificada de National Oceanic & Atmospheric Administration (2021). 


