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Difference in reproductive strategies of two scleractinian corals
(branching vs massive) along the west coast of Mexico
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ABSTRACT. This study addressed the relative contribution of sexual and asexual reproduction to the genetic composition of populations of two
scleractinian corals, Pocillopora damicornis and Porites panamensis, off the west coast of mainland Mexico. Reproductive indexes showed
that P. damicornis reproduced both sexually and asexually; P. panamensis reproduced sexually, but colonies with an asexual origin were also
observed (10-30%). Asexual reproduction is usually attributed to fragmentation caused by hurricanes; however, no significant association
between reproductive index values and frequency of hurricanes was observed for either species. Environmental conditions in the Gulf of
California seem to be more favorable for sexual reproduction in both species than other parts of the west coast of Mexico. This study
contributes baseline information of differences in sexual and asexual reproduction in massive and branching corals.

Key words: sexual reproduction, genotypic diversity, reproductive mode, genetic composition, Eastern Pacific.

RESUMEN. Se estudiod la contribucion relativa de la reproduccion sexual y asexual a la composicion genética de dos corales escleractinios,
Pocillopora damicornis y Porites panamensis, de la costa occidental de México. Los indices reproductivos mostraron que P. damicornis
presentd reproduccion sexual y asexual; P. panamensis present6 reproduccion sexual, pero también se observaron colonias que tuvieron un
origen asexual (10-30%). La reproduccion asexual es usualmente atribuida a la fragmentacion por causa de huracanes; sin embargo, no hubo
una asociacion significativa entre los indices reproductivos de las dos especies y la frecuencia de huracanes. Las condiciones ambientales en el
golfo de California parecen ser méas favorables para la reproduccién sexual en ambas especies que otras partes del Pacifico mexicano. Este
estudio contribuye con informacién basica sobre las diferencias en reproduccion sexual y asexual en las especies de coral masivo y ramificado.

Palabras clave: reproduccion sexual, diversidad genotipica, modo reproductivo, composicion genética, Pacifico oriental.

INTRODUCTION INTRODUCCION

Corals are long-lived organisms composed of thousands Los corales son organismos longevos compuestos por
of individuals in a single colony that can potentially employ miles de individuos en una sola colonia que potencialmente
different strategies of sexual or asexual reproduction in their pueden emplear diferentes estrategias de reproduccion sexual
life history. Strategies of sexual and asexual reproduction of o0 asexual a lo largo de su historia de vida. Las estrategias de
coral species are important for maintaining resilience of their reproduccion sexual o asexual de las especies de coral son
populations; these strategies represent fundamental evolu- importantes para mantener la resiliencia de sus poblaciones;
tionary processes resulting from environmental disturbances estas estrategias representan procesos evolutivos fundamen-
of natural or human causes (Harrison 2011). The contribution tales que resultan de los disturbios ambientales naturales o
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of sexual and asexual reproductive strategies can vary among
populations of a single species across its range; in some spe-
cies, the contribution can be approximately equal, while in
others, one strategy can dominate in a specific area and time
(Whitaker 2006, Starger et al. 2010).

During the life history of these long-lived organisms,
sexual reproduction produces opportunities for generating
new genetic combinations and opens possibilities for the
dispersion of gametes and larvae within and between coral
reefs or the colonization of new locations (van Oppen and
Gates 2006). Asexual reproduction enables well-adapted
local genotypes to increase the possibility of surviving distur-
bances and die-off events and expanding to nearby localities
(Highsmith 1982, Baums et al. 2006). Asexual reproduction
by fragmentation is advantageous because it provides a
means of reaching sites where larvae are unable to settle
(such as sandy areas at the periphery of a reef), it facilitates
local dispersion and rapid occupation of space for the persis-
tence of populations when conditions are unfavorable for
sexual reproduction or larval recruitment, and it reduces the
risk of genetic extinction (Highsmith 1982).

Branching corals are particularly susceptible to fragmen-
tation from strong waves caused by hurricanes. Some corals
appear to use fragmentation as part of their life histories after
reaching a certain size (Highsmith 1982); however, fragmen-
tation, as a reproductive strategy, is not exclusive to branched
species. Long-lived massive corals, although less affected by
storms, can be overturned or fragmented during these events
(Lirman et al. 2001), and persist in local populations (Boulay
et al. 2012). Genetic studies show that fragmentation contrib-
utes up to 25% of massive coral species (Miller and Ayre
2008). Thus, the evidence indicates that massive corals can
propagate by asexual means, even though sexual strategies
predominate (Miller and Ayre 2008, Boulay et al. 2012). To
date, few massive coral species have been studied and no
comparison has been made between species with different
morphologies from the same sites.

Traditionally, the success of sexual reproduction has been
addressed by following the presence or release of gametes
and settlement of recruits (Harrison 2011, Schmidt-Roach
etal. 2012), while the success of asexual reproduction by
fragmentation has been addressed by counting fragments
before and after disturbances and following the condition of
naturally- or artificially-generated fragments (Smith and
Hughes 1999). Genetic markers can be used to determine the
genotypic diversity of a population, the number of distinct
genets (genetically-different colonies originated by sexual
means) or ramets (colonies generated by fragmantaion), giv-
ing the contribution of the reproductive strategy (sexual vs
asexual reproduction) to the existing genetic structure of the
populations (Aranceta-Garza et al. 2012, Pinzon et al. 2012).

After the 1997-1998 EI Nifio event, coral reefs along the
west coast of mainland Mexico experienced massive die-offs,
with losses of 60-90%; in the Gulf of California, die-offs
were less than 18% (Reyes-Bonilla et al. 2002). Despite
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aquellos causados por el hombre (Harrison 2011). La contri-
bucion de las estrategias de reproduccién sexual y asexual
puede variar entre las poblaciones de una misma especie a lo
largo de su distribucion; en algunas especies, la contribucién
puede ser aproximadamente igual, mientras que en otras, una
estrategia puede dominar en un area y tiempo especifico
(Whitaker 2006, Starger et al. 2010).

Durante la historia de vida de estos organismos longevos,
la reproduccién sexual permite generar nuevas combinacio-
nes genéticas, dispersar los gametos y las larvas dentro y
entre los arrecifes coralinos o colonizar nuevas localidades
(van Oppen y Gates 2006). La reproduccion asexual permite
que los genotipos bien adaptados localmente incrementen la
posibilidad de sobrevivir a disturbios y eventos de mortali-
dad, y puedan expandirse a localidades cercanas (Highsmith
1982, Baums et al. 2006). La reproduccion asexual por
fragmentacion tiene ventajas porque provee un medio para
alcanzar sitios donde las larvas son incapaces de asentarse
(como zonas arenosas en la periferia de un arrecife), facilita
una dispersion local y una rapida posesién de espacio para la
persistencia de poblaciones cuando las condiciones son des-
favorables para la reproduccién sexual o el reclutamiento de
larvas, y reduce el riesgo de la extincidn genética (Highsmith
1982).

Los corales ramificados son particularmente susceptibles
a fragmentarse debido al fuerte oleaje causado por los hura-
canes. Algunos corales parecen utilizar la fragmentacion
como parte de su historia de vida después de haber alcanzado
cierto tamafo (Highsmith 1982); sin embargo, la fragmenta-
cién, como una estrategia reproductiva, no es exclusiva de
las especies de corales ramificados. Los corales masivos de
larga vida, a pesar de ser menos afectados por las tormentas,
pueden ser volteados o fragmentados durante estos eventos
(Lirman et al. 2001) y persistir en las poblaciones locales
(Boulay et al. 2012). Estudios genéticos demuestran que la
fragmentacion contribuye hasta en un 25% de las especies de
coral masivo (Miller y Ayre 2008). Esta evidencia indica que
los corales masivos pueden propagarse por via asexual,
incluso aunque haya una predominancia de la estrategia de
reproduccion sexual (Miller y Ayre 2008, Boulay et al.
2012). A la fecha, se han estudiado pocas especies de coral
masivo y no se ha realizado ninguna comparacion entre
especies con diferentes morfologias que se distribuyan en los
mismos sitios.

Tradicionalmente, el éxito de la reproduccion sexual de
los corales se ha abordado mediante el seguimiento de la pre-
sencia o liberacion de gametos y del asentamiento de reclutas
(Harrison 2011, Schmidt-Roach et al. 2012), mientras que el
éxito de la reproduccion asexual por fragmentacion ha sido
abordado por medio del conteo de fragmentos antes y des-
pués de disturbios, y por el seguimiento de la condicion de
los fragmentos generados natural o artificialmente (Smith y
Hughes 1999). Los marcadores genéticos pueden ser utiliza-
dos para determinar la diversidad genotipica de una pobla-
cién, el nimero de diferentes genets (colonias genéticamente
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massive die-offs, coral reefs along the west coast of Mexico
recovered by sexual reproduction, as suggested in histologi-
cal (Chavez-Romo and Reyes-Bonilla 2007, Carpizo-Ituarte
et al. 2011, Rodriguez-Troncoso et al. 2011) and recruitment
studies (Medina-Rosas et al. 2005, Lépez-Pérez et al. 2007).
However, to understand the function of coral communities in
reef recovery following disturbances, it is necessary to disen-
tangle the importance of reproductive strategies in the genetic
structure of the populations.

In this study, two scleractinian species, Pocillopora
damicornis and Porites panamensis, were selected because
they are abundant and widespread on the west coast of
Mexico, display contrasting morphology, and have different
reproductive strategies (Chavez-Romo and Reyes-Bonilla
2007, Carpizo-Iltuarte et al. 2011). Pocillopora damicornis is
a branching and hermaphroditic species that reproduces sexu-
ally in the Gulf of California and Gulf of Panama by broad-
cast spawning (Glynn et al. 1991, Chavez-Romo and Reyes-
Bonilla 2007), and is typically susceptible to fragmentation
(fig. 1a). In contrast, P. panamensis is a massive and gono-
choric species, sexually active along the west coast of
Mexico and Panama (Glynn et al. 1994, Carpizo-Ituarte et al.
2011, Rodriguez-Troncoso et al. 2011). Asexual reproduction
in massive corals is rare, but abrasion of whole colonies
and multiple fragmentations of P. panamensis have been
observed in the Gulf of California (fig. 1b). From this
unusual situation, we explored the relative contribution of
sexual and asexual reproductive strategies of P. damicornis
and P. panamensis to the existing genetic structure of popula-
tions along the west coast of Mexico.

MATERIALS AND METHODS
Locations and collection

Collections were made in the most important regions
of coral development off the west coast of mainland Mexico
(Gulf of California, Bahia de Banderas, and Bahias de
Huatulco; fig. 2). In the Gulf of California, samples of
P. damicornis were collected at El Portugués (POR) and in
the southern part of Bahia de La Paz (BLP); samples of
P. panamensis were collected at Bahia de los Angeles (BLA),
Bahia Concepcién (BCO), and BLP. Samples of both species
were collected at Punta Arena de la Ventana (PAV), close to
the entrance of the Gulf of California, and further south, at
Isla Redonda (IRD) in Bahia de Banderas. In Bahias de Huat-
ulco, P. damicornis was collected at Dos Hermanas (DOH)
and La Entrega (LET); P. panamensis was collected only at
LET. All coral samples were frozen in liquid nitrogen, trans-
ported to the laboratory, and stored at —80 °C.

Allozyme electrophoresis

Extractions of coral tissue were conducted in Stoddart’s
modified buffer (Stoddart 1983, Weil 1992) with a sonic
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distintas originadas por via sexual) o ramets (colonias gene-
radas por fragmentacion), dando la contribucién de una estra-
tegia reproductiva (reproduccién sexual vs reproduccién
asexual) a la estructura genética existente de las poblaciones
(Aranceta-Garza et al. 2012, Pinzén et al. 2012).

Después del fenémeno de El Nifio 1997-1998, los arreci-
fes coralinos a lo largo de la costa occidental de México
experimentaron mortalidades masivas, con pérdidas de
60-90%; en el golfo de California, las mortalidades fueron
menores que el 18% (Reyes-Bonilla et al. 2002). A pesar
de las mortalidades masivas, los arrecifes de coral de la
costa occidental de México se han recuperado por reproduc-
cién sexual, como se ha sugerido en estudios histol6gicos
(Chavez-Romo y Reyes-Bonilla 2007, Carpizo-Ituarte et al.
2011, Rodriguez-Troncoso et al. 2011) y de reclutamiento
(Medina-Rosas et al. 2005, LOpez-Pérez et al. 2007).
Sin embargo, para comprender la funcién que poseen las
comunidades coralinas en la recuperacion de los arrecifes
después de disturbios, es necesario discernir la importancia
de las estrategias reproductivas en la estructura genética de
las poblaciones.

En este estudio, dos especies de corales escleractinios,
Pocillopora damicornis y Porites panamensis, fueron selec-
cionados debido a que son muy abundantes y tienen una
amplia distribucién a lo largo de las costa occidental de
México, exhiben un contraste en su morfologia y poseen
diferentes estrategias reproductivas (Chavez-Romo y Reyes-
Bonilla 2007, Carpizo-ltuarte et al. 2011). Pocillopora
damicornis es una especie ramificada y hermafrodita que se
reproduce sexualmente en el golfo de California y el golfo de
Panama por liberacién de gametos (Glynn et al. 1991,
Chavez-Romo y Reyes-Bonilla 2007), y es comuinmente
susceptible a la fragmentaciéon (fig. 1a). En contraste, P.
panamensis es una especie masiva y gonocdrica, sexual-
mente activa a lo largo de toda la costa occidental de México
y Panaméa (Glynn et al. 1994, Carpizo-ltuarte et al. 2011,
Rodriguez-Troncoso et al. 2011). La reproduccion asexual
en corales masivos es poco comun, pero la abrasion de
colonias completas y la generacion mdltiple de fragmentos de
P. panamensis han sido observados en el golfo de California
(fig. 1b). A partir de esta situacién inusual, nosotros explora-
mos la contribucidn relativa de las estrategias reproductivas
sexual y asexual de P. damicornis y P. panamensis a la
existente estructura genética de las poblaciones de la costa
occidental de México.

MATERIALES Y METODOS
Localidades y recolecta

Las recolectas se realizaron en las regiones de desarrollo
coralino méas importantes a lo largo de la costa occidental de
México (golfo de California, bahia de Banderas y bahias de
Huatulco; fig. 2). En el golfo de California, se recolectaron
muestras de P. damicornis en El Portugués (POR) y en el
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Figure 1. Fragmentation in (a) Pocillopora damicornis and (b) Porites panamensis in the Gulf of California, Mexico. Note multiple

fragmentations in the P. panamensis colony, marked with arrows.
Figura 1. Fragmentacién en (a) Pocillopora damicornis y (b) Porites panamensis en el golfo de California, México. Note las multiples

fragmentaciones de la colonia de P. panamensis, marcadas con flechas.
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Figure 2. Regions and their respective locations sampled in this study. (a) Gulf of California: BLA, Bahia de los Angeles; BCO, Bahia
Concepcidn; POR, El Portugués; BLP, southern part of Bahia de La Paz; PAV, Punta Arena de la Ventana. (b) Bahia de Banderas: IRD, Isla

Redonda. (c) Bahias de Huatulco: DOH, Dos Hermanas; LET, La Entrega.
Figura 2. Regiones y sus respectivas localidades muestreadas en el presente estudio. (a) Golfo de California: BLA, bahia de los Angeles;

BCO, bahia Concepcion; POR, El Portugués; BLP, extremo sur de la bahia de La Paz; PAV, punta Arena de la Ventana. (b) Bahia de
Banderas: IRD, Isla Redonda. (c) Bahias de Huatulco: DOH, Dos Hermanas; LET, La Entrega.
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dismembrator (model 100, Fisher Scientific, Waltham, MA).
Then, 2 mL of the blastate was centrifuged at 2600 x g
for 10 min at 4 °C. The resulting supernatant was placed in
vials and stored at —80 °C until analysis. The samples were
analyzed after protein separation by polyacrylamide gel
electrophoresis at 4 °C by a discontinuous gel system under
native conditions (Manchenko 1994) using 8% acrylamide.
The multi-genotype of each colony was determined in
four enzyme systems (five polymorphic loci) in both
species (Paz-Garcia et al. 2008b, Chavez-Romo et al. 2009).
These enzyme systems were leucine-glycyl-glycyl peptidase
(LGG-1, E.C. 3.4.11.1), malic enzyme (ME-1, E.C. 1.1.1.40),
glutamate dehydrogenase (GDH-1 and GDH-2, E.C. 1.4.1.3),
and esterase (EST-1 and EST-2, E.C.3.1.1.1). Two loci
were observed in the EST and GDH enzyme systems in
P. damicornis and P. panamensis, respectively. Alleles at
each locus were labeled alphabetically, based on decreasing
mobility from the origin.

Reproductive strategies

We followed different approaches to estimate the contri-
bution of sexual and asexual reproduction to the genetic
structure. First, samples that had identical alleles at all five
loci were identified as clone mates belonging to the same
genet. Then, we obtained the number of unique multi-
genotypes detected at each location (N,) for each species.
The probability of identity (P,p) was calculated to give a
conservative estimate of the probability that two individuals
sampled in the same general location share a multi-locus
genotype by chance, not by descent (Waits et al. 2001).
An overall unbiased P, was calculated after sequentially
multiplying P, values for all loci, using the GIMLET soft-
ware (Valiere 2002); low overall P, values for P. damicornis
(Po = 2.9 x 10-3) and P. panamensis (P,, = 0.88 x 10-®) indi-
cated that the loci used in this study were accurate to assign
ramets to clones.

Second, we calculated three reproductive indexes:
(a) genotype richness (N4:N), where Ny was calculated as
described above and N is the number of individuals analyzed
at a location; (b) genotypic diversity (G,.G.), where G, is the
observed genotype diversity and G, is the expected genotype
diversity; and (c) genotypic evenness (G,:N). Values close to
one in the NN and G,:G, ratios indicate that sexual repro-
duction is dominant at the location; values close to zero indi-
cate locations that have colonies with high levels of asexual
reproduction (Stoddart and Taylor 1988, Ayre et al. 1997).
The G,:G, ratio was calculated using the equations of
Stoddart and Taylor (1988). Values close to one in the G,:N,
ratio indicate locations where each genet is represented by
equal numbers of ramets; values close to zero indicate loca-
tions with one or few dominant clones (Coffroth and Lasker
1998).
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extremo sur de la bahia de La Paz (BLP); se recolectaron
muestras de P. panamensis en bahia de Los Angeles (BLA),
bahia Concepcién (BCO) y BLP. Se recolectaron muestras de
las dos especies en punta Arena de la Ventana (PAV), cerca
de la entrada del golfo de California, y hacia el sur, frente
a isla Redonda (IRD) en bahia de Banderas. En bahias de
Huatulco, P. damicornis fue recolectada en Dos Hermanas
(DOH) y en La Entrega (LET); P. panamenis fue recolectada
Unicamente en LET. Todas las muestras de corales fueron
congeladas en Nitrégeno liquido, transportadas al laboratorio
y almacenadas a —80 °C.

Electroforesis de Aloenzimas

Las extracciones de tejido de coral fueron realizadas
en un tampén modificado de Stoddart (Stoddart 1983, Weil
1992) con un dismembrador sonico (modelo 100, Fisher
Scientific, Waltham, MA). Posteriormente, se centrifugaron
2 mL del blastato a 2600 x g durante 10 min a 4 °C. EIl sobre-
nadante resultante se coloco en viales y éstos se almacenaron
a —80 °C hasta el andlisis. Las muestras fueron analizadas
después de la separacion de las proteinas por medio de
electroforesis en gel de poliacrilamida a 4 °C por un sistema
de gel de acrilamida al 8% discontinuo en condiciones
nativas (Manchenko 1994). EI multi-genotipo de cada colo-
nia se determind por medio de cuatro sistemas enzimaticos
(cinco loci polimérficos) en ambas especies (Paz-Garcia
etal. 2008b, Chavez-Romo et al. 2009). Estos sistemas
enzimaticos fueron leucina-glicil-glicil peptidasa (LGG-1,
E.C.3.4.11.1), enzima mélica (ME-1, E.C1.1.1.40), glutamato
deshidrogenasa (GDH-1 y GDH-2, E.C.1.4.1.3) y esterasa
(EST-1 y EST-2, E.C 3.1.1.1). Se observaron dos loci en
los sistemas enziméaticos EST y GDH en P. damicornis y
P. panamensis, respectivamente. Los alelos en cada locus
fueron designados alfabéticamente, con base en la diferencia
de movilidad desde el origen.

Estrategias reproductivas

Se siguieron diferentes métodos para estimar la con-
tribucion de la reproduccion sexual y asexual a la estructura
genética. Primero, las muestras que presentaron alelos
idénticos en los cinco loci fueron identificadas como clones
pertenecientes a un mismo genet. Posteriormente, se obtuvo
el nimero de multi-genotipos Unicos detectados en cada
localidad (Ng) para cada especie. La probabilidad de identi-
dad (P,p) fue calculada para dar una estimacién conservadora
de la probabilidad de que dos individuos muestreados en la
misma localidad compartieran un genotipo multi-locus por
probabilidad, y no por descendencia (Waits et al. 2001). Se
calculé un P, global sin sesgo después de multiplicar
secuencialmente los valores de P, para todos los loci, utili-
zando el programa GIMLET (Valiére 2002); los valores
globales bajos de P, para P. damicornis (P, = 2.9 x 10%) y
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Cloning and frequency of disturbance

To test whether there is a relationship between the level of
cloning and frequency of disturbance, we tabulated the
number of hurricanes that occurred at each location from
1958 through 2006. Standard buffer zones around each
location were defined according to storm strength: 35 km
for category 1 and 2 hurricanes (maximum sustained winds
of 120-176 km/h), 60 km for category 3 hurricanes (177-
212 km/h), and 100 km for category 4 and 5 hurricanes
(>213 km/h) (Stoddart et al. 1985, Done 1992, Gardner et al.
2005). Data on occurrence and strength of hurricanes were
obtained from the NOAA Historical Hurricane Tracks web-
site (http://csc.noaa.gov/hurricanes/). Using this data set, a
storm was considered if it entered a strength-specific buffer
zone. Linear regressions were performed, where the number
of storms approaching each location was the independent
variable and the NgN, G..G,, and G,:N, ratios were the
dependent variables.

RESULTS AND DISCUSSION
Reproductive strategies of Pocillopora damicornis

Two hundred P. damicornis colonies were sampled
and most colonies showed unique genotypes (N, = 136).
The average percentage of unique multi-genotypes (N,) was
66.66 (+ 16.45, SD), and the values at each location ranged
from 35% to 83% (fig. 3). The NgN average was 0.67
(20.16), ranging from 0.35 to 0.83 (table 1); observed and
expected genotypic diversity (G,:G,) averaged 0.67 £ 0.16,
ranging from 0.33 to 0.82. The percentage of unique geno-
types and reproductive indexes (N,:N and G,.G,) indicate that
P. damicornis uses sexual and asexual strategies. The G,:N,
ratio indicated that each genet is represented by almost equal
numbers of ramets (0.72 + 0.20), with values ranging from
0.31 to 0.84 (table 1). This result indicates that most of the
locations are dominated by a few clones (i.e., high sexual
reproduction indicated by G,:N, values close to one), whereas
in DOH there is high asexual reproduction (Coffroth and
Lasker 1998).

The highest numbers of clonal colonies (42-56%) were
found in Bahias de Huatulco (DOH and LET), supporting
earlier findings in the region. Previous histological studies
based on surveys in Bahia de Banderas and Bahias de
Huatulco over several years (2001-2004) did not detect
mature gametes (only stages I-I1l), suggesting the predomi-
nance of asexual reproduction in these areas (Carpizo-ltuarte
et al. 2011, Rodriguez-Troncoso et al. 2011). Interestingly,
P. damicornis in Bahias de Huatulco had years of reproduc-
tive inactivity followed by periods of reproduction in subse-
guent years, but the causes for this have not yet been
determined (Rodriguez-Troncoso et al. 2011).

Genetic studies of Pocillopora corals have shown evi-
dence of asexual reproduction by fragmentation or by asexual
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P. (P,p = 0.88 x 10-%) indicaron que los loci utilizados en este
estudio fueron precisos para asignar los ramets a los clones.

En segundo lugar, se calcularon tres indices reproducti-
vos: (a) riqueza genotipica (Ng:N), donde N, fue calculado
como se decribe anteriormente y N es el numero de
individuos analizados en una localidad; (b) diversidad
genotipica (G,:G,), donde G, es la diversidad del genotipo
observada y G, es la diversidad del genotipo esperada; y
(c) uniformidad genotipica (G,:Ng). Los valores cercanos a
uno de los indices Ng:N y G,:G, indican que la reproduccion
sexual es dominante en la localidad; los valores cercanos a
cero pertenecen a localidades con colonias con altos niveles
de reproduccion asexual (Stoddart y Taylor 1988, Ayre et al.
1997). El indice G,:G, fue calculado con las ecuaciones de
Stoddart y Taylor (1988). Los valores cercanos a uno del
indice G,:N, corresponden a localidades donde cada genet
esta representado por el mismo nimero de ramets; los valores
cercanos a cero indican localidades con uno o pocos clones
dominantes (Coffroth y Lasker 1998).

Clonalidad y frecuencia de disturbios

Para evaluar si hay una relacion entre los niveles de clon-
acion y la frecuencia de disturbios, se obtuvo el niumero de
huracanes que incidieron en cada localidad desde 1958 hasta
el 2006. Se definieron zonas estandar de amortiguamiento
alrededor de cada sitio de acuerdo a la fuerza de la tormenta:
35 km para huracanes de categoria 1 y 2 (vientos sostenidos
méaximos de 120-176 km/h); 60 km para huracanes de cate-
goria 3 (177-212 km/h); 100 km para huracanes de categoria
4y 5 (>213 km/h) (Stoddart et al. 1985, Done 1992, Gardner
et al. 2005). Los datos sobre la aparicion y fuerza de los
huracanes se obtuvieron en NOAA Historical Hurricane
Tracks website (http://csc.noaa.gov/hurricanes/). Utilizando
esta base de datos, una tormenta fue considerada solo si
habia entrado a la zona de amortiguamiento. Se realizaron
regresiones lineales, donde la variable independiente fue el
namero de tormentas que se acercd a cada sitio y los razones
Ng:N, G,:G,, y G,:N, fueron las variables dependientes.

RESULTADOS Y DISCUSION
Estrategias reproductivas en Pocillopora damicornis

Doscientas colonias de P. damicornis fueron recolectadas
y la mayoria de las colonias mostraron genotipos Unicos
(N, = 136). El porcentaje promedio de multi-genotipos
anicos (N,) fue de 66.66 (+ 16.45, desviacion estandar) y los
valores de cada sitio variaron de 35% a 83% (fig. 3). El
promedio de N,:N fue de 0.67 (+ 0.16), y vario de 0.35 a 0.83
(tabla 1); la diversidad genotipica observada y esperada
(G,:G,) tuvo un promedio de 0.67 + 0.16, y varié de 0.33
a 0.82. El porcentaje de genotipos Unicos e indices reproduc-
tivos (Ny:N y G,:G,) indicé que P. damicornis utiliza estrate-
gias sexuales y asexuales. La proporcion G,:N, indico que
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Figure 3. Relative contribution of sexual and asexual reproduction
of Pocillopora damicornis (filled symbols) and Porites
panamensis (open symbols) along the west coast of Mexico. Ny:N
and G,:G, values close to one indicate dominance of sexual
reproduction in the population, while lower values represent
communities with some colonies formed by asexual reproduction.
G,:Ngvalues close to one indicate populations of each genet
represented by equal numbers of ramets, while values close to zero
indicate populations with one or few dominant clones. N, number
of individual colonies in each population; Ny, number of unique
genotypes observed in each population; and G, and G,, observed
and expected genotypic diversity, respectively. Location
abbreviations as in figure 2.

Figura 3. Contribucién relativa de la reproduccion sexual y
asexual de Pocillopora damicornis (simbolos rellenos) y Porites
panamensis (simbolos en blanco) a lo largo de la costa occidental
de Mexico. Los valores cercanos a uno de los indices N;:N 'y G,:G,
indican dominancia de reproduccion sexual en la poblacion,
mientras que los valores méas bajos representan comunidades con
algunas colonias formadas por reproduccion asexual. Los valores
cercanos a uno del indice G,:N, indican poblaciones donde cada
genet esta representado por el mismo nimero de ramets, mientras
que los valores cercanos a cero indican poblaciones con uno o
varios clones dominantes. N = nimero de colonias individuales en
cada poblacion, Ny = nimero de genotipos Gnicos observados en
cada poblacion, G, y G, = diversidad genotipica observada y
esperada, respectivamente. Las abreviaciones de las localidades
son como en la figura 2.

larvae in Japan (Adjeround and Tsuchiya 1999), Taiwan
(YYeoh and Dai 2010), the west coast of Australia (Stoddart
1983), and the Gulf of California (Aranceta-Garza et al.
2012, Pinzén et al. 2012), indicating the tendency of this
group to form clonal communities. The contribution of
asexual reproduction to the coral communities is usually
attributed to fragmentation caused by storms and hurricanes,
low frequency of sexual reproduction, and disturbance
(Highsmith 1982, Hunter 1993).

From 1958 through 2006, in the Gulf of California 44
hurricanes impacted the surrounding waters of these coral
communities; 21 were category 1 and 2, 12 were category 3,
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cada genet esta representado por casi el mismo ndmero de
ramets (0.72 £ 0.20), con valores de 0.31 a 0.84 (tabla 1).
Este resultado indica que la mayoria de los sitios son domina-
dos por unos pocos clones (i.e., alta reproduccion sexual
indicada por valores de G,:N, cercanos a uno), mientras
que en DOH hay una alta reproduccion asexual (Coffroth
y Lasker 1998).

El mayor nimero de colonias clonales (42-56%) fue
encontrado en las bahias de Huatulco (DOH y LET), lo cual
confirma los hallazgos iniciales de la region. Los estudios
histoldgicos previos realizados en bahia de Banderas y bahias
de Huatulco durante varios afios (2001-2004) no detectaron
gametos maduros (solo estadios I-11), lo que sugiere la pre-
dominancia de reproduccion asexual en estas areas (Carpizo-
Ituarte et al. 2011, Rodriguez-Troncoso et al. 2011). En
bahias de Huatulco P. damicornis tuvo afios de inactividad
reproductiva seguida de periodos de reproduccién en los afios
subsecuentes, pero las causas de esto ain no han sido deter-
minadas (Rodriguez-Troncoso et al. 2011).

Estudios genéticos de corales Pocillopora han demos-
trado evidencia de reproduccién asexual por fragmentacion o
por larvas asexuales en Japon (Adjeround y Tsuchiya 1999),
Taiwan (Yeoh y Dai 2010), la costa occidental de Australia
(Stoddart 1983) y el golfo de California (Aranceta-Garza et
al. 2012, Pinzén et al. 2012), indicando la tendencia de este
grupo a formar comunidades clonales. La contribucion de la
reproduccion asexual a las comunidades de corales es usual-
mente atribuida a la fragmentacion causada por tormentas y
huracanes, a la poca frecuencia de reproduccion sexual y a
disturbios (Highsmith 1982, Hunter 1993).

Desde 1958 hasta 2006, en el golfo de California, 44
huracanes han impactado las aguas circundantes a estas
comunidades coralinas; 21 huracanes pertenecieron a la cate-
goria 1y 2, 12 a la categoria 3, y 11 a la categorias 4 y 5.
Contrario a lo esperado, no se encontraron asociaciones sig-
nificativas entre el indice reproductivo de P. damicornis y la
frecuencia de huracanes a lo largo de la costa occidental de
Meéxico (tabla 2). Pocos estudios han explorado la asociacion
de los huracanes y los indices reproductivos de corales con
base en estudios genéticos (Baums et al. 2006, Aranceta-
Garza et al. 2012) o efectos de la reproduccion en hébitats
perturbados (Hunter 1993). Igual que los resultados del pre-
sente estudio, Baums et al. (2006) encontraron una estructura
clonal del coral ramificado Acropora palmata en el Caribe,
pero sin correlacién con la incidencia de huracanes.

Aranceta-Garza et al. (2012) hallaron una relacion
significativa entre la frecuencia de huracanes y los indices de
reproduccion de Pocillopora verrucosa en el golfo de
California (i.e., reproduccion asexual por fragmentacion).
Las diferencias entre los resultados de su estudio y el
presente pueden deberse a diversos factores. En primer lugar,
P. verrucosa es mas abundante que P. damicornis; incluso
hay comunidades coralinas arrecifales que se componen casi
en su totalidad por colonias de P. verrucosa (Aranceta-Garza
et al. 2012, Paz-Garcia et al. 2012a, Pinzon et al. 2012). Por
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Table 1. Reproductive strategy of Pocillopora damicornis along the west coast of Mexico. Location abbreviations as in figure 2. N, number of
individuals analyzed at each location; N, number of unique multi-genotypes detected at each location; Ng:N, index of contribution of sexual
reproduction; G,, observed genotype diversity; G,, is the expected genotype diversity; G,:G,, index of genotype diversity; G,:N,, index of
genotypic evenness; Ngom, NUmMber of storms from 1958 through 2006.

Tabla 1. Estrategia reproductiva en Pocillopora damicornis a lo largo de la costa occidental de México. Abreviaciones de las localidades como
en la figura 2. N, nimero de individuos analizados en el sitio; N, ntmero de multi-genotipos Unicos detectados en cada localidad; Ng:N, indice
de contribucién de la reproduccion sexual; G,, diversidad genotipica observada; G, diversidad genotipica esperada; G,:G,, indice de la
diversidad genotipica; G,:N,, indice de uniformidad genotipica; Ngorm, NGmero de tormentas de 1958 hasta 2006.

Location

POR BLP PAV IRD DOH LET Mean (SD)
N 43 48 31 22 40 16 33.33 (11.45)
Ng 36 37 24 16 14 9 22.66 (10.73)
%N, 83 77 77 72 35 56 66.66 (16.45)
Ng:N 0.83 0.77 0.77 0.72 0.35 0.56 0.67 (0.16)
G, 29.34 31.13 19.61 12.73 4.39 6.73 17.33 (10.33)
G, 35.68 42.53 23.95 18.88 13.28 9.64 23.99 (11.740)
G,:Ge 0.82 0.73 0.81 0.67 0.33 0.69 0.67 (0.16)
Go:Ng 0.81 0.84 0.81 0.79 0.31 0.74 0.72 (0.20)
Nstorm 6 9 10 8 2 2 5.83 (3.60)

and 11 were category 4 and 5 hurricanes. Contrary to
expectations, no significant association was found between
the P. damicornis reproductive index values and frequency of
hurricanes along the west coast of Mexico (table 2). Few
studies have explored the association of hurricanes and
reproductive indexes in corals from genetic studies (Baums et
al. 2006, Aranceta-Garza et al. 2012) or reproduction effects
in disturbed habitats (Hunter 1993). Similar to the findings in

Table 2. Linear regressions between the reproductive indexes of
Pocillopora damicornis and Porites panamensis and hurricane
incidence on the west coast of Mexico.

Tabla 2. Regresiones lineales entre los indices reproductivos de
Pocillopora damicornis y Porites panamensis y la incidencia de
huracanes en la costa occidental de México.

. . Species Index r2 P

this study, Baums et al. (2006) found higher clonal structure
of the branching coral Acropora palmata in the Caribbean P. damicornis Ng:N 0.639 0.056
and no correlation with the incidence of hurricanes. Go:Ge 0.407 0.172

Aranceta-Garza et al. (2012) found a significant relation- Gy:N, 0.467 0.134
ship between hurricane frequency and reproductive indexes
of Pocillopora verrucosa in the Gulf of California (i.e., P. panamensis Ng:N 0.093 0.556
asexual reproduction by fragmentation). The differences in G,:G, 0.000 0.971
the results of their study and this study may be attributed to GoiN, 0.060 0.639

the following factors. First, P. verrucosa is more abundant
than P. damicornis; in fact, some coral reef communities are
composed almost entirely of P. verrucosa colonies (Aranceta-
Garza et al. 2012, Paz-Garcia et al. 2012a, Pinzén et al.
2012). Therefore, this species is more susceptible to fragmen-
tation than P. damicornis. Second, during storms, large pieces
of reef framework can be broken, coral colonies can be over-
turned or transported, and branches can be fragmented into
smaller sizes (Lirman et al. 2001). Survival of fragments
after disturbances is related to their size (Smith and Hughes
1999); thus bigger fragments have a better chance of sur-
vival. As P. verrucosa has wider and longer branches than
P. damicornis, it may be more successful at asexual reproduc-
tion by fragmentation and hence present an association with
storms.

lo tanto, esta especie es mas susceptible a la fragmentacion
que P. damicornis. En segundo lugar, durante las tormentas,
grandes piezas de la estructura del arrecife pueden fragmen-
tarse, las colonias coralinas pueden ser volteadas o transpor-
tadas, y las ramas pueden ser fragmentadas en piezas de
menor tamafio (Lirman et al. 2001). La supervivencia de
los fragmentos después de los disturbios esta relacionada
con su tamafio (Smith y Hughes 1999); asi los fragmentos
méas grandes tienen méas posibilidades de sobrevivir. Como
P. verrucosa posee ramas mas gruesas y largas que P. dami-
cornis, podria tener mayor éxito en la reproduccion asexual
por fragmentacion y, por consiguiente, su indice reproductivo
podria presentar una asociacién con las tormentas.
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The highest number of colonies with unique genotypes
(72-83%) and the highest reproductive indexes in this
study were found in the Gulf of California and Bahia de
Banderas, suggesting that sexual reproduction plays a major
role in these areas. These results are also supported by previ-
ous studies, which indicate higher recruitment levels of
Pocillopora sp. in the Gulf of California (0.36 ind m=2 yr,
table 3), compared to the tropical part of the west coast
of Mexico (Lo6pez-Pérez et al. 2007, Cabral-Tena 2012;
table 3). Moreover, it has been suggested that there was an
exchange of propagules between coral communities after the
1997-1998 El Nifio in the southern Gulf of California and
Bahia de Banderas (Paz-Garcia et al. 2012b). These findings
indicate more favorable environmental conditions for sexual
reproduction for P. damicornis and other coral species in the
Gulf of California, which has an extended warm season
and relatively more stable oceanographic conditions than
Bahias de Huatulco (Chavez-Romo and Reyes-Bonilla 2007,
Cabral-Tena 2012, Paz-Garcia et al. 2012b). Thus, coral
communities from the Gulf of California represent an impor-
tant resource for generating genetic diversity by sexual

El mayor nimero de colonias con multi-genotipos Unicos
(72-83%) e indices reproductivos mas altos en este estudio
fueron encontrados en el golfo de California y bahia de
Banderas, lo que sugiere que la reproduccion sexual tiene un
papel mas importante en estas areas. Estos resultados estan
apoyados por estudios previos, los cuales indican altos
niveles de reclutamiento de Pocillopora sp. en el golfo de
California (0.36 ind m- afio%, tabla 3), en comparacién con
la parte tropical de la costa occidental de México (Lépez-Pér-
ez et al. 2007, Cabral-Tena 2012; tabla 3). Ademaés, se ha
sugerido la existencia de un intercambio de propagulos entre
las comunidades coralinas del sur del golfo de California y
bahia de Banderas después de El Nifio 1997-98 (Paz-Garcia
et al. 2012b). Estos hallazgos indican condiciones ambienta-
les més favorables para la reproduccion sexual de P. damicor-
nis y de otras especies de coral en el golfo de California, que
cuenta con una estacién calida amplia y condiciones oceano-
graficas relativamente méas estables que bahias de Huatulco
(Chavez-Romo y Reyes-Bonilla 2007, Cabral-Tena 2012,
Paz-Garcia et al. 2012b). Por tanto, las comunidades corali-
nas del golfo de California representan un recurso importante

Table 3. Information on reproduction (histological studies), recruitment rate (estimated by tiles), and reproductive strategy inferred from
genetic data of Pocillopora damicornis and Porites panamensis at three locations on the west coast of Mexico (* = 0.58 yr).

Tabla 3. Informacion de la reproduccion (estudios histolégicos), la tasa de reclutamiento (estimada por tejas) y la estrategia reproductiva
inferida de los datos genéticos de Pocillopora damicornis y Porites panamensis en tres zonas de la costa occidental de México (* = 0.58 afio).

Bahia de La Paz
(Gulf of California)

Isla Redonda
(Bahia de Banderas)

La Entrega
(Bahias de Huatulco)

Pocillopora damicornis (branching coral and broadcast spawner)

Gametes (stage) -1V

Reproduction Sexual,

broadcast gametes (?)

Number of recruits 6
Recruitment rate (ind m=2 yr1) 0.36
Reproductive strategy Sexual/asexual

References* 1, 2, 3, this study

Asexual Asexual
fragmentation fragmentation
0* 1

0* 0.21

Asexual/sexual
6, 7, this study

Sexual/asexual
4, 5, this study

Porites panamensis (Massive coral and brooder)

Reproductive season Whole year
Oocytes per polyp 1-3
Reproductive potential High
Range of number of recruits 1-95
Range of recruitment rate (ind m=2 yr1) 0.71-78.71
Reproductive strategy Sexual

References*

2, 8, 9, this study

Two months Five months
(August-September) (May-September)
1 1-2
Low Moderate
9* 4-96
1.08-4.66* 0.63-20.4
Sexual Sexual

4,5, 9, this study

6, 7, 9, this study

* References: 1 = Chavez-Romo and Reyes-Bonilla (2007); 2 = Cabral-Tena (2012); 3 = Pinzon et al. (2012); 4 = Medina-Rosas et al. (2005);
5 = Carpizo-Iltuarte et al. (2011); 6 = Rodriguez-Troncoso et al. (2011); 7 = L6opez-Pérez et al. (2007); 8 = Mora-Pérez (2005);

9 = Paz-Garcia et al. (2008a).
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reproduction and exporting propagules for the recovery of
damaged coral communities.

Paocillopora corals have been extensively studied, and the
relative contribution of reproductive strategies has been
inferred in different regions using genetic markers (Stoddart
1983, Adjeroud and Tsuchiya 1999, Miller and Ayre 2004,
Sherman et al. 2006). In Japan, Taiwan, Australia, southwest-
ern Mexico and the southern Gulf of California, asexual
reproduction by fragmentation or the production of asexual
larvae are the dominant reproductive strategy (Ward 1992,
Adjeroud and Tsuchiya 1999, LOpez-Pérez et al. 2007,
Carpizo-ltuarte et al. 2011). In Indonesia, eastern Australia,
and elsewhere in the Gulf of California, sexual reproduction
is dominant (Sherman et al. 2006, Starger et al. 2010, Pinzén
et al. 2012).

Additionally, histological studies have provided evidence
that the reproductive strategy of P. damicornis varies (Glynn
et al. 1991, Ward 1992, Chavez-Romo and Reyes-Bonilla
2007). Across its range, this species can spawn gametes for
external fertilization or broadcast larvae (Stoddart 1983, Ayre
and Miller 2004; see Harrison 2011 for a review). Shifts in
modes of reproduction, from brooding larvae to free-spawn-
ing gametes, seem to occur in peripheral populations of
Paocillopora off the coast of South Africa and the southwest-
ern coast of Australia, and in the Red Sea and the Eastern
Pacific (Glynn et al. 1991, Ward 1992, Chavez-Romo and
Reyes-Bonilla 2007, Harrison 2011). However, different
reproductive traits in P. damicornis across its distribution
may be associated with cryptic species diversity (Schmidt-
Roach et al. 2012). Recent studies show that morphological
plasticity is higher than previously thought (Flot et al. 2008,
Souter 2010, Pinzdn and LaJeunesse 2011). This will require
detailed and integrated taxonomic studies (morphological
and host-symbiont genetics) to unambiguously recognize
Paocillopora species. In the studied locations, Pocillopora
corals comprise one genetic group (Pocillopora type 1, sensu
Pinzén and LaJeunesse 2011).

Reproductive strategies of Porites panamensis

We sampled 139 colonies of P. panamensis; most of the
colonies had unique genotypes (N, = 127). The unique multi-
genotypes ranged from 85% to 100% at each location (on
average, 92.21 + 6.4; fig. 3). The N, :N average was 0.92 *
0.06, ranging from 0.85 to 1.00 among locations (table 4).
Observed and expected genotypic diversity (G,:G, ratio)
averaged 0.93 + 0.07, ranging from 0.85 to 1.04. The G,:N,
ratio revealed that, on average, each genet is represented by
an equal number of ramets (0.94 + 0.04), ranging from 0.90
to 1.00 among locations (table 4); this result indicates high
sexual reproduction, with G,:N, values close to one (Coffroth
and Lasker 1998). The percentage of unique genotypes and
reproductive indexes showed that the massive coral P.
panamensis mainly reproduced sexually along the west coast
of Mexico, but also had low asexual reproduction at the
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para la generacion de la diversidad genética mediante la
reproduccion sexual y la exportacion de propagulos para la
recuperacion de comunidades coralinas dafiadas.

Los corales Pocillopora han sido estudiados amplia-
mente, y la contribucion relativa de estrategias reproductivas
ha sido inferida en diferentes regiones utilizando marcadores
genéticos (Stoddart 1983, Adjeroud y Tsuchiya 1999, Miller
y Ayre 2004, Sherman et al. 2006). En Japo6n, Taiwan,
Australia, el sur del golfo de California y en el suroeste de
México, la reproduccion asexual por fragmentacion o la pro-
duccion de larvas asexuales son las estrategias reproductivas
dominantes (Ward 1992, Adjeroud y Tsuchiya 1999, Ldpez-
Pérez et al. 2007, Carpizo-Ituarte et al. 2011). En Indonesia,
el este de Australia y otras partes del golfo de California, la
reproduccion sexual es dominante (Sherman et al. 20086,
Starger et al. 2010, Pinzén et al. 2012).

También, por medio de estudios histoldgicos se han pre-
sentado evidencias de la variacion de las estrategias repro-
ductivas en P. damicornis (Glynn et al. 1991, Ward 1992,
Chévez-Romo y Reyes-Bonilla 2007). En toda su éarea de
distribucion, esta especie puede liberar gametos para la ferti-
lizacién externa o expulsar larvas (Stoddart 1983, Ayre y
Miller 2004, ver revision en Harrison 2011). Parecen ocurrir
cambios en los modos de reproduccion, desde liberacion de
larvas incubadas a liberacidn de gametos, en las poblaciones
periféricas de Pocillopora frente a la costa de Sudafrica y la
costa sudoccidental de Australia, y en el mar Rojo y Pacifico
oriental (Glynn et al. 1991, Ward 1992, Chévez-Romo y
Reyes-Bonilla 2007, Harrison 2011). Sin embargo, los dife-
rentes aspectos reproductivos de P. damicornis a lo largo de
su distribucion pueden estar asociados a la diversidad de
especies cripticas (Schmidt-Roach et al. 2012). Estudios
recientes muestran que la plasticidad morfol6gica es mayor
de lo que se pensaba previamente (Flot et al. 2008, Souter
2010, Pinzon y LaJeunesse 2011). Se necesitarian estudios
taxonémicos detallados e integrales (morfoldgicos y genética
hospedero-simbionte) para reconocer de forma inequivoca
las especies de Pocillopora. En las localidades estudiadas,
los corales Pocillopora comprenden un grupo genético
(Pocillopora tipo 1, sensu Pinzén y LaJeunesse 2011).

Estrategias reproductivas en Porites panamensis

Se recolectaron 139 colonias de P. panamensis; la mayo-
ria de las colonias tuvieron genotipos Unicos (N = 127). Los
multi-genotipos Unicos variaron de 85% a 100% en cada sitio
(en promedio, 92.21 + 6.4; fig. 3). El promedio de Ny:N fue
de 0.92 £ 0.06, y vari6 de 0.85 a 1.00 entre sitios (tabla 4). La
diversidad genotipica observada y esperada (indice G,.G,)
tuvo un promedio de 0.93 + 0.07, y vari6 de 0.85 a 1.04. El
indice G,:N, indico, en promedio, que cada genet esta repre-
sentado por un mismo nimero de ramets (0.94 + 0.04),
variando de 0.90 a 1.00 entre las localidades (tabla 4); este
resultado indica una alta reproduccion sexual, ya que los
valores fueron cercanos a uno en el indice G,:N, (Coffroth y
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Table 4. Reproductive strategies in Porites panamensis along the west coast of Mexico. Location abbreviations as in figure 2. N, number of
individuals collected at each location; Ny, number of unique multi-genotypes detected at each location; Ny:N, index of contribution of sexual
reproduction; G,, observed genotype diversity; G,, expected genotype diversity; G,.:G,, index of genotype diversity; G,:N,, index of genotypic

evenness; Ngorm, NUMber of storms from 1958 through 2006.

Tabla 4. Estrategias reproductivas en Porites panamensis a lo largo de la costa occidental de México. Las abreviaciones de las localidades son
como en la figura 2. N, nimero de individuos analizados en el sitio; Ng, ntmero de multi-genotipos Unicos detectados en cada localidad; Ng:N,
indice de contribucion de la reproduccion sexual; G, diversidad genotipica observada; G,, diversidad genotipica esperada; G,:G,, indice de la
diversidad genotipica; G,:N,, indice de uniformidad genotipica; Ny, NUMero de tormentas de 1958 hasta 2006.

Location

BLA BCO BLP PAV IRD LET Mean (SD)
N 20 20 20 34 20 25 23.16 (5.17)
Ng 20 19 20 29 17 22 21.16 (3.80)
%N, 100 95 100 85 85 88 92.21 (6.41)
Ng:N 1.00 0.95 1.00 0.85 0.85 0.88 0.92 (0.06)
G, 20.00 18.18 20.00 26.27 15.38 20.16 20.00 (3.26)
Ge 19.60 (1.23)  19.25(1.65)  19.13(1.76)  30.18(3.41)  17.10(2.84)  23.62 (2.19) 21.48 (4.35)
Gy:G, 1.02 0.94 1.04 0.87 0.90 0.85 0.93 (0.07)
GoiNg 1.00 0.95 1.00 0.90 0.90 0.91 0.94 (0.04)
Ngiorm 2 4 9 10 8 2 5.83 (3.60)

southern locations. Recent studies of massive coral species
show that fragmentation is higher than previously thought
(Miller and Ayre 2008, Boulay et al. 2012). In this study,
24-30% of P. panamensis colonies at PAV, IRD, and LET
originated by asexual reproduction. Similar percentages of
asexual reproduction (8-25%) have been estimated for other
four massive species: Porites lobata (Boulay et al. 2012),
Montastraea annularis (Severance and Karl 2006), Montas-
traea faveolata (Severance and Karl 2006), and Platygyra
daedalea (Miller and Ayre 2008).

In the Gulf of California, detached fragments and whole
P. panamensis colonies were observed (fig. 1). No significant
association was found between the reproductive index values
and frequency of hurricanes along the west coast of Mexico
for P. panamensis colonies (table 2). Different processes
may contribute to fragmentation in this species. For exam-
ple, bioerosion by polychaetes, bivalves, and excavating
sponges could make the coral skeleton more susceptible to
fragmentation (Carriquiry and Reyes-Bonilla 1997, Reyes-
Bonilla 2003), or differences in regeneration and partial
mortality may cause fission of large colonies (Paz-Garcia
and Reyes-Bonilla 2006).

Histological studies of P. panamensis indicate that suc-
cessful sexual reproduction is feasible along the west coast of
Mexico (table 3). Release of larvae occurs most of the year in
BLP (Gulf of California), but usually during summer
(two—four months) in Bahia de Banderas and Bahias de
Huatulco (Carpizo-Ituarte et al. 2011, Rodriguez-Troncoso et
al. 2011, Paz-Garcia et al. 2008a; see table 3). Other differ-
ences along the west coast of Mexico are that the Gulf of
California had the highest Ny:N and G,:G, ratios and number

Lasker 1998). El porcentaje de multi-genotipos Unicos e
indices reproductivos mostré que el coral masivo P. pana-
mensis se reprodujo principalmente de forma sexual a lo
largo de la costa occidental de México, pero también presento
una reproduccién asexual en las localidades del sur. Estudios
recientes de especies de corales masivos muestran que la
fragmentacion es mayor de lo que se pensaba anteriormente
(Miller y Ayre 2008, Boulay et al. 2012). En el presente
estudio, 24-30% de las colonias de P. panamensis en PAYV,
IRD, y LET se originaron por reproduccién asexual. Se han
estimado porcentajes similares de reproduccion asexual
(8-25%) para otras cuatro especies masivas: Porites lobata
(Boulay et al. 2012), Montastraea annularis (Severance y
Karl 2006), Montastraea faveolata (Severance y Karl 2006)
y Platygyra daedalea (Miller y Ayre 2008).

En el golfo de California, se observaron fragmentos des-
prendidos y colonias completas de P. panamensis (fig. 1b).
No se encontrd una asociacion significativa entre los valores
del indice reproductivo de P. panamensis y la frecuencia de
huracanes a lo largo de la costa occidental de México (tabla
2). Diferentes procesos podrian contribuir a la fragmentacion
de esta especie. Por ejemplo, la bioerosion por poliquetos,
bivalvos y esponjas excavadoras podria provocar que el
esqueleto sea mas susceptible a la fragmentacion (Carriquiry
y Reyes-Bonilla 1997, Reyes-Bonilla 2003), o las diferencias
en la regeneracion y la mortalidad parcial podrian causar
fision en grandes colonias (Paz-Garcia y Reyes-Bonilla
2006).

Algunos estudios histolégicos de P. panamensis indican
que la reproduccion sexual exitosa es factible a lo largo de la
costa occidental de México (tabla 3). La liberacién de larvas
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of oocytes per polyp (Mora-Pérez 2005, Carpizo-ltuarte et al.
2011, Rodriguez-Troncoso et al. 2011), suggesting that even
with relatively large changes in environmental conditions
over an annual cycle, this coral is well adapted for survival
and reproduces under harsh conditions.

High recruitment ratios of Porites in the Gulf of
California and Bahias de Huatulco (0.63-78.71 ind m=2 yr,
see table 3) suggest recovery of coral reefs in other areas of
the west coast of Mexico because their reproduction ratios
are high (Ldpez-Pérez et al. 2007, Cabral-Tena 2012, Paz-
Garcia et al. 2012b). Differences in reproductive strategies of
coral communities in the Gulf of California could have evo-
lutionary significance because there is high reproduction
potential when there are multiple larval releases. This may be
a survival strategy under fluctuating environmental condi-
tions. Long-term studies and more attention to massive
species are necessary to understand the role of asexual repro-
duction and population dynamics among coral reefs.

In summary, this study provides genetic evidence of the
importance of sexual and asexual reproduction in the reef
corals P. damicornis and P. panamensis at diverse sites along
the west coast of Mexico. These results support previous his-
tological and recruitment studies in this region. Our findings
indicate that locations in the Gulf of California have high
levels of sexual reproduction, recruitment, and genotypic
diversity of corals that could be important for recovery in
other locations (Saavedra-Sotelo et al. 2011, Paz-Garcia et al.
2012b). Further integrated research of coral communities
would improve our understanding of population structure
and reproductive response to global climate change in these
ecosystems.
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