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RESUMEN
Antecedentes. Los ambientes costeros como la zona entremareal y los arrecifes rocosos y coralinos están 
expuestos a perturbaciones naturales como las mareas, tormentas, huracanes y ciclones y actividades hu-
manas como la pesca, turismo y contaminación. La hipótesis del refugio profundo postula que los organismos 
que pueden habitar a mayores profundidades serían menos vulnerables a los impactos antropogénicos, el 
calentamiento superficial del mar derivado del efecto invernadero y a la acidificación del océano provocada 
por el incremento en la presión parcial de CO2. En consecuencia, los arrecifes rocosos o coralinos profundos 
podrían funcionar como un “seguro” contra los efectos del cambio climático. Objetivos. Analizar variables 
abióticas y bióticas del ecosistema mesofótico del archipiélago Espíritu Santo, BCS para considerarlo como 
refugio ante perturbaciones relacionadas con el cambio climático. Métodos. Batimetría, determinación de 
la zona euofótica, perfiles de temperatura, salinidad y oxígeno disuelto, muestreos en aguas someras y 
profundas, recolección de agua para análisis del sistema de carbonatos, videotransectos con vehículos de 
operación remota para la identificación de especies bénticas y estimación de su abundancia, incluyendo las 
de importancia comercial o de conservación. Cálculo de índices ecológicos y del índice de función arrecifal. 
Resultados. La profundidad máxima registrada fue de 78 m y el inicio de la zona mesofótica (10% de pene-
tración luminosa) más somero fue de 11 m; la temperatura no muestra una estratificación ni en abril ni en 
octubre de 2021, pero la salinidad registra un pico cerca de los 30 m de profundidad y el oxígeno disuelto 
disminuye a los 20 m. La W aragonita está por debajo de 3.0; hay variación espacial en los índices estructu-
rales de la comunidad béntica y el índice de función arrecifal se encuentra entre 0.16 y 0.65. Conclusiones. 
Hay variaciones espaciales que limitan afirmar que el ecosistema mesofótico pueda servir de refugio ante el 
cambio climático en esta localidad.
Palabras clave: Ecología de arrecifes profundos, cambio climático, conservación, servicios ecosistémicos, 
degradación de ecosistemas¡

ABSTRACT
Background. Coastal environments such as the intertidal zone and rocky and coral reefs are exposed to 
natural disturbances such as tides, storms, hurricanes, and cyclones and human activities such as fishing, 
tourism, and pollution. The deep reef refuge hypothesis posits that organisms that can inhabit greater depths 
would be less vulnerable to anthropogenic impacts, greenhouse warming of the sea surface, and ocean acidi-
fication caused by the increased partial pressure of CO2. Consequently, deep rocky or coral reefs can function 
as “insurance” against the effects of climate change. Objective. To analyse biotic and abiotic variables of the 
mesophotic ecosystem of Archipelago Espíritu Santo to assess it as a refuge against climate change-related 
disturbances. Methods. Bathymetry, profiles of temperature, salinity, and dissolved oxygen; determination of 
the euphotic zone, sampling in shallow and deep waters collecting water for analysis of carbonate system, 
video transects with remotely operated vehicles for the identification of benthic species and estimation of 
their abundance including those of commercial importance or conservation. Calculation of ecological indices 
and the reef-functional index. Results. Deepest recorded point was 78m, shallowest mesophotic zone was 
11m. Temperature does not show a stratification either in April or in October 2021, but the salinity registers 
a peak near 30 m depth, and the dissolved oxygen decreases at 20 m. W Aragonite is below 3.0; there is 
spatial variation in the structural indices of the benthic community, and the reef-functional index is between 
0.16 and 0.65. Conclusions. There are sharp spatial variations within the same locality, limiting the assertion 
that mesophotic ecosystems can serve as a refuge from climate change.
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En este trabajo nos enfocamos en localidades del Parque Nacional Zona 
Marina del Archipiélago Espíritu Santo (PNZMAES), Baja California Sur.

Según los datos empíricos y la teoría de los arrecifes someros, 
esperaríamos: 1) Con respecto a las especies de invertebrados y cora-
les, proponemos que habrá un reemplazo a lo largo de un gradiente de 
profundidad y no un aumento de la riqueza de especies; 2) Los conjun-
tos de invertebrados se verán afectados por la química del agua; 3) La 
complejidad funcional específica de la especie y, por lo tanto, su índice 
de función arrecifal serán mayores en las áreas de arrecifes someros 
que en las áreas profundas.

MÉTODOS

La localidad de estudio, Parque Nacional Zona Marina del Archipiélago 
Espíritu Santo (PNZMAES), Baja California Sur (24.480° - 110.320°; Fig. 
2), se eligió por tener las siguientes características: 1) presencia de 
corales zooxantelados y sustrato duro, y comunidades asociadas de in-
vertebrados y peces; 2) pendiente de profundidad de al menos 50 m; 3) 
influencia de diferentes masas de agua y de procesos oceanográficos 
(Cepeda-Morales et al., 2013; Smith et al., 2014) y 4) consideraciones 
logísticas, principalmente en lo que respecta a la accesibilidad median-
te embarcaciones menores. Se seleccionaron tres sitios: El Bajo, que es 
un monte submarino, y Punta Lobos y Los Islotes, que son subzona de 
uso restringido (SEMARNAT-CONANP, 2014; Fig. 2). 

La batimetría se realizó mediante un Deeper Smart Sonar Pro + asegu-
rado a la embarcación con ayuda de un brazo articulado y haciendo un 
recorrido en forma de “S”, similar a zigzag, pero con esquinas redon-
deadas, para escanear la mayor cantidad de superficie. El escaneo se 
realizó en dos frecuencias a 90kHz o 55° para una resolución gruesa y 
a 290 kHz o 15° para un detalle más fino. Los recorridos se realizaron 
entre 45 minutos y 1 hora debido a las condiciones de oleaje. La pro-
fundidad registrada de cada sitio fue de 30 a 100 metros (MS1). 

Los promedios mensuales de la profundidad de la zona eufótica (ZEU) y 
de la atenuación de la luz en el mar en la longitud de 490 nm (KD490) 
se obtuvieron elaborando series de tiempo de sensores remotos (NASA, 
2022), considerando el o los pixeles más cercanos al área, a 4 km de 
resolución. Además, se utilizó un disco de Secchi (30 cm de diámetro) 
para estimar la penetración de la luz; el disco se bajó lentamente hasta 
que desapareció de la vista (profundidad de extinción), para posterior-
mente subirse hasta que volvía a aparecer (profundidad de reaparición). 
Esta operación se repitió dos veces por dos observadores en cada sitio, 
en cada expedición.

Con el fin de considerar diferencias estacionales, se realizaron dos ex-
pediciones, una en junio y otra en octubre de 2021. Para el análisis del 
sistema de carbonatos, se recolectó agua a diferentes profundidades 
(subsuperficial, media agua y fondo) con una botella Niskin. El carbono 
inorgánico disuelto se analizó por coulombimetría, con una precisión 
de ±2 mmol kg-1 y la alcalinidad total mediante el método de titulación 
potenciométrica con una precisión de ±3 mmol kg-1. Para los perfiles 
de temperatura, salinidad y oxígeno disuelto se empleó una sonda 
multiparámetros (YSI EXO1) y para los videotransectos un vehículo de 
operación remota (Video Ray 4.1), una vez que se localizaba el sustrato 
rocoso. 

INTRODUCCIÓN

La exploración motivada por la peculiar fascinación por las profundi-
dades marinas comenzó hace siglos. Durante la expedición del Bea-
gle, Darwin recolectó organismos que vivían en las profundidades del 
océano. Hasta hace relativamente poco tiempo, nuestro conocimiento 
de las profundidades marinas provino de muestreos destructivos como 
dragas y redes de arrastre. En el siglo XX se inventaron los primeros 
sumergibles tripulados y llegaron hasta las ventilas hidrotermales cam-
biando el paradigma de que la producción primaria depende de la fo-
tosíntesis. Por otro lado, existe una gran cantidad de información sobre 
los arrecifes de coral poco profundos gracias a lo asequible del buceo 
SCUBA. De hecho, la distinción comúnmente usada entre somero (< 30 
m) y profundo arrecifes (> 30 m) se basa en el límite de buceo científico 
más que en la estructura de la comunidad de mantos de macroalgas, 
corales, peces y otros grupos taxonómicos, desconociéndose a la fecha 
cuántos de estos arrecifes continúan hacia aguas más profundas.

Un ecosistema mesofótico coralino se definió como un “ecosistema 
caracterizado por la presencia de corales y comunidades asociadas de-
pendientes de la luz que se encuentran típicamente a profundidades que 
van de 30 a 40 m y extendiéndose a más de 150 m en regiones tropicales 
y subtropicales” (Loya et al., 2016). Sin embargo, otros autores (Eyal et 
al., 2019; Tamir et al., 2019) argumentan que la definición debe basarse 
en intensidad de la luz y no en profundidad, ya que la penetración de la 
luz depende de muchas características del agua que son muy distintas 
según la localidad. Asimismo, no todos los ecosistemas mesofóticos po-
seen comunidades de corales, por lo que simplemente deben llamarse 
ecosistemas mesofóticos (EM). En este trabajo consideramos como me-
sofótico el ecosistema que se encuentra en el estrato de profundidad 
al que llega entre el 1 y 10 % de intensidad luminosa, e independiente 
de la presencia de corales y otros organismos dependientes de la luz. 
Esta aclaración es necesaria debido a que en la zona costera del Pacífi-
co Mexicano las aguas son bastante turbias y Pérez-Castro et al. (2022) 
encontraron una alta variabilidad espacial en la transparencia del agua y 
presencia de ecosistemas mesofóticos tan someros como 13 m.

Este trabajo es parte de un proyecto cuyo objetivo es evaluar críti-
camente la Hipótesis del Refugio de Arrecifes Profundos (HRAP; Glynn, 
1996; Bongaerts et al., 2010) y sus consecuencias para los organismos 
y ecosistemas marinos bajo un escenario de cambio climático. Keppel 
et al. (2012) definieron refugio como “la parte del hábitat en la que los 
organismos se pueden esconder, persistir y hasta expandirse bajo con-
diciones ambientales cambiantes”. La HRAP propone que los arrecifes 
profundos (mesofóticos) brindan refugio contra las olas inducidas por 
tormentas y el estrés térmico, descargas de aguas residuales y otros 
impactos antropogénicos, al que están expuestos los arrecifes someros 
(Fig. 1). También sugiere que los organismos más profundos pueden 
ser una fuente de propágulos para la repoblación de poblaciones so-
meras estresadas (Lesser et al., 2009). Cuestionamos esta hipótesis a 
través de diferentes enfoques y perspectivas. El trabajo de campo es 
intensivo para hacer batimetría detallada, registrar variables oceano-
gráficas, observar interacciones ecológicas, determinar la estructura y 
la conectividad entre las comunidades de macroinvertebrados, corales 
y peces, que, combinado con modelos sofisticados, mejorará nuestra 
comprensión de la relación entre variables físicas, químicas y biológi-
cas como factores de estrés a lo largo de un gradiente de profundidad. 
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convencional ¿Disminución de los ímpactos antropogénicos?   
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Incremento de nutrientes   
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Figura 1. Marco conceptual de la Hipótesis del Refugio Profundo.

Figura 2. Isobatas en la zona de estudio.1 El Bajo, 2 Los Islotes, 3 Punta Lobos. Los puntos indican prospecciones con el vehículo de operación remota.
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Con base en los datos de cobertura de corales hermatípicos, se 
calculó el índice de función arrecifal (IFA) propuesto por González-Ba-
rrios y Álvarez-Filip (2018). Este índice va de 0 a 1 y considera la tasa 
de calcificación, la complejidad estructural y la cobertura para estimar 
la contribución funcional de las especies de coral.

Los cálculos de diversidad (índice de Shannon), dominancia (índice 
de Simpson), así como el análisis multidimensional no métrico se hicie-
ron con PRIMER (v6, Clarke & Gorley, 2006). Toda vez que los datos no 
cumplían con los supuestos de normalidad, fueron transformados (log 
X+1) previo a los análisis. 

RESULTADOS

En la Figura 3 se presenta la variación temporal de la profundidad ópti-
ca (Z10% y Z1%) en las localidades de estudio basada en el coeficiente 
de atenuación difusa (Kd490) calculada con datos de satélite. Se ob-
serva que en septiembre y octubre el agua está más clara y que El Bajo 
tiene más transparencia, si bien queda claro que la zona mesofótica 
empieza antes de los 30 m. La profundidad de extinción del disco de 
Secchi (media ± DT) así como la de reaparición, respectivamente, en El 
Bajo fue de 20.9 ± 4.4 y 18.7 ± 4.7, en Los Islotes 12.6 ± 3.6 y 10.7 ± 
3.3 y en Punta Lobos 14.0 ± 2.9 y 10.9 ± 2.8 m. 

En las Figuras 4 y 5 se presentan los perfiles de temperatura, sali-
nidad y oxígeno disuelto en la zona del PNZMAES registrados en junio 
y octubre 2021. Como puede observarse, no hay estratificación en la 
temperatura, pero destaca un pico de salinidad y una oxiclina aproxi-
madamente a los 20 m de profundidad que es consistente en los tres 
sitios y en ambas fechas. 

La W aragonita es relativamente baja, pues la mediana está por 
debajo de 3.0 y en El Bajo apenas alcanza 2.72 de saturación (Fig. 6). 

Con respecto a los organismos bénticos, se observaron 4,337 
individuos y 46% de cobertura acumulada de especies coloniales, 
pertenecientes a 55 especies, de las cuales las gorgonias del género 
Muricea (Muricea austera Verrill, 1869, Muricea fruticosa Verrill, 1869) 
y Eugorgia, seguidas de la estrella Pentaceraster cumingi (Gray, 1840) 
y Leptogorgia alba (Duchassaing & Michelotti, 1864) fueron las más 
abundantes (MS 2). El coral negro Antipathes galapagensis Deichmann, 
1941 aportó 14% a la cobertura.

Los índices de la estructura de la comunidad varían entre locali-
dades y profundidad; en El Bajo hay mayor abundancia en la zona me-
sofótica, mientras que en Los Islotes y Punta Lobos hay mayor número 
de organismos en la zona somera, aunque con una amplia variación. El 
número de especies fue muy similar entre la zona mesofótica y la so-
mera, salvo en Punta Lobos que fue menor en la somera. La diversidad 
más alta se registró en la zona somera de El Bajo, mientras que la más 
baja fue en la somera de Punta Lobos. Análogamente, la dominancia 
más baja se registró en la zona somera de El Bajo y la más alta en 
Punta Lobos (Fig. 7).

El escalamiento multidimensional no métrico (Fig. 8) no muestra 
agrupamiento ni por localidades ni por profundidad, el estrés más bajo 
(0.10) se alcanza con tres dimensiones y las muestras que más con-
tribuyen (3.7%) provinieron de Los Islotes, aunque el porcentaje está 
bastante distribuido entre las 84 muestras que se emplearon para el 
análisis (las muestras en las que no se encontraron organismos no fue-
ron consideradas; Fig. 8).

Figura 3. Promedio mensual (± DE) de la profundidad con el 10% (línea gris) y el 
1% (línea negra) de intensidad luminosa. Datos de satélite de la Kd490 de 2003 
a 2020 obtenidos de MODIS-Aqua.
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El índice de función arrecifal (IFA) más alto (0.65) y el más bajo 
(0.16) se registraron en la zona somera de Punta Lobos. En la Figura 9 
se observa que la mediana del IFA está por debajo de 0.40 lo que indica 
una baja complejidad estructural (Fig. 9).

DISCUSION

Los ecosistemas mesofóticos en los que predominan organismos foto-
dependientes se encuentran principalmente en aguas claras oligotró-
ficas (Caribe, Indo Pacífico, Gran Barrera; Baker et al., 2016), y ese no 

es el caso del Pacífico oriental tropical. La zona mesofótica del Pacífico 
mexicano todavía está poco explorada; Hollarsmith et al. (2020) carac-
terizaron las comunidades de peces en Revillagigedo y en la Bahía de 
La Paz, y resaltan que las comunidades de peces dependen del hábitat 
biogénico. Posteriormente, Velasco-Lozano et al. (2020) compararon 
ensamblajes de peces en fondos arenosos y arrecifes rocosos de islas 
continentales del Golfo de California con islas oceánicas del archipiéla-
go Revillagigedo, encontrando valores más altos de los índices funcio-
nales en arrecifes rocosos de las islas oceánicas en comparación con 
hábitats arenosos.

Figura 4. Perfiles de temperatura (oC), salinidad y oxígeno (mg/L) disuelto en la zona del archipiélago de Espíritu Santo en junio de 2021; a) El Bajo, b) Los Islotes, c) 
Punta Lobos.
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Con respecto al bentos, los estudios son aún más escasos que 
los de especies pelágicas (Baker et al., 2016; Lauer & Reaka, 2022). 
La riqueza encontrada en la zona mesofótica del archipiélago Espíritu 
Santo (55 especies) puede considerarse alta, pues González-Medina et 
al. (2006) sólo encontraron 32 especies asociadas a fondos rocosos en 
cuatro expediciones de muestreo. Tripp-Quezada et al. (2022) reportan 
102 especies de moluscos bénticos asociados a fondos arenosos, pero 
en 66 sitios de nueve localidades. En el caso de las gorgonias, que fue 
el grupo más abundante, Gamero-Huayhua (2017) reporta una menor 
riqueza de especies en el sur del Golfo de California en comparación 
al norte, pero también una mayor abundancia a 20 m que en la zona 
somera, lo que concuerda con este trabajo. Esta alta abundancia de 
gorgonias coincide con lo reportado por Pérez-Castro et al. (2022) para 

la zona mesofótica de islas continentales, como lo es el archipiélago 
Espíritu Santo. Esos autores también señalan que decrece la cobertura 
de corales dependientes de la luz y en este trabajo encontramos que 
el coral negro A. galapagensis es el de mayor cobertura en la zona 
mesofótica. Esto apoya la hipótesis de que hay un reemplazo de es-
pecies a lo largo de un gradiente de profundidad y no tanto un cambio 
en el número de especies. Con respecto a las especies de importancia 
comercial, únicamente se observaron nueve ejemplares de pepino de 
mar café Isostichopus fuscus (Ludwig, 1875), siete se encontraron a 
menos de 30 m de profundidad, uno a 35 m y otro a 53 m. Esto es, la 
abundancia es tan baja que la zona mesofótica no puede considerarse 
un refugio al menos para esta especie.

Figura 5. Perfiles de temperatura, salinidad y oxígeno disuelto en la zona del archipiélago de Espíritu Santo en octubre de 2021; a) El Bajo, b) Los Islotes, c) Punta Lobos.
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Por otra parte, los ensamblajes de especies bénticas muestran 
poca similitud tanto dentro de una misma localidad como entre estra-
tos de profundidad (Fig. 8). Esto sugiere que funcionan como unidades 
independientes, a diferencia a lo que proponen Ramírez-Ortiz et al. 
(2020) para el caso de la ictiofauna en el PNZMAES que lo consideran 
como una unidad.

A pesar de que la abundancia de las especies de coral dependien-
tes de la luz disminuye con la profundidad, en este trabajo encontramos 
valores del índice de función arrecifal tan altos como 0.65 (el IFA va 
de 0 a 1). Este valor está cercano a 0.71 encontrado por Cabral-Tena 
et al. (2020) como promedio en Bahías de Huatulco, aún y cuando la 
cobertura es mucho más baja en el Golfo de California, lo que sugiere 
una buena complejidad estructural en la zona somera de Punta Lobos.

Aunque en este trabajo no se hicieron análisis genéticos o repro-
ductivos, una de las premisas de la hipótesis del refugio profundo es 
que las comunidades mesofóticas proveen de propágulos a las de la 
zona somera (Lesser et al., 2009). En los arrecifes mesofóticos de las 
Islas Vírgenes, Bloomberg & Holstein (2021) encontraron que Montas-
traea cavernosa provee de propágulos a los arrecifes someros. Más 
aun, después del paso de los huracanes Irma y María en 2017 y la 

aparición de la enfermedad de la pérdida de tejido (SCTLD, por sus 
siglas en inglés) las poblaciones de la zona mesofótica permanecieron 
estables. Por otra parte, Bongaerts et al. (2017) encontraron que mien-
tras que el genoma de Agaricia fragilis Dana, 1846 es distinto entre 
colonias de la zona mesofótica en comparación con las de la zona so-
mera, Stephanocoenia intersepta (Esper, 1975) tiene alta conectividad 
vertical, por lo que concluyen que la hipótesis del refugio profundo se 
cumple para algunas especies, pero no puede tomarse como un fenó-
meno general del ecosistema.

La detección de la oxiclina a profundidades tan bajas como 20 m 
es un preocupante indicador de que la capa mínima de oxígeno se está 
haciendo más somera. Cepeda-Morales et al. (2013) atribuyen la dis-
tribución de la capa mínima de oxígeno al sur de los 20o a la mezcla de 
masas de agua, mientras que al norte de los 20o lo atribuyen a la mez-
cla lateral entre el agua de la Corriente de California y la subsuperficial 
tropical. El calentamiento del Pacífico tropical ya está ocurriendo (Ying 
et al., 2022) y en consecuencia la disolución del oxígeno disminuye, lo 
que acarrea efectos sobre los ciclos biogeoquímicos de los que depen-
den los ecosistemas. Asimismo, el relativo bajo valor de Ω aragonita 
(casi 2.4) en El Bajo, podría afectar la calcificación de organismos como 
los corales (Kleypas et al., 1999).

Figura 6. Mediana (cuartiles 25 – 75%) de Ω Aragonita en la columna de agua. Los datos corresponden al muestreo de octubre de 2021.
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En conclusión, la variación espacial tanto de variables ambientales 
como biológicas detectada entre sitios de una misma localidad limita 
afirmar que los ecosistemas mesofóticos puedan fungir como refugio 
ante perturbaciones antropogénicas o derivadas del cambio climático. 
Aun así, para mantener el funcionamiento de los ecosistemas some-
ros, es recomendable proteger también los mesofóticos (Loiseau et al., 
2022). Por tanto, es perentorio hacer más investigación en la búsqueda 
de medidas de mitigación y adaptación ante los efectos del cambio 
climático. 

AGRADECIMIENTOS

Este es un proyecto de ciencia de frontera (CONACYT-CF2019-39210) 
en el que participan estudiantes e investigadores de varias institucio-
nes. E. Morales compiló los datos de satélite, D. López elaboró el mapa 
y con P. Silva identificaron las especies bénticas, R. Cabral calculó el 
IFA y O. Norzagaray analizó el sistema de carbonatos. Los comentarios 
de tres revisores y del editor en línea mejoraron sustancialmente este 
trabajo. Los muestreos fueron llevados a cabo con la debida no objeción 
de la Dirección del PNZMAES.

Figura 7. Mediana (cuartiles 25 – 75%) a) abundancia (N = cantidad de individuos), b) riqueza (S = número de especies), c) diversidad (H’= índice de Shannon base 
2) y d) dominancia (índice de Simpson) de los organismos bénticos en los sitios de estudio; la m después del nombre indica mesofótico y s somero.
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Figura 8. Escalamiento multidimensional no métrico mostrando el agrupamiento de muestras al 20% de similitud (Bray-Curtis). Las figuras rellenas corresponden a 
la zona mesofótica y las vacías a la somera. Triángulo = El Bajo; cuadrado = Los Islotes; círculo = Punta Lobos.

Figura 9. Mediana (cuartiles 25 – 75%) del Índice de Función Arrecifal en el Archipiélago Espíritu Santo, BCS. La m después del nombre indica mesofótico y s somero.
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