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Abstract: Intervention techniques to restore coral communities have become an important manage-

ment tool to help recover and rehabilitate damaged reefs. The direct transplantation of healthy coral 

fragments is the most common method; however, there is controversy in the long-term success, as 

using coral clones may diminish the genetic diversity of the coral population. Genetic recombination 

can be achieved when the coral colony produces gametes and eventually reproduces; therefore, it is 

important to provide evidence that restored colonies produce gametes as their naturally recruited 

counterparts with similar colony size (age). Natural and restored Pocillopora coral colonies of  the 

same size range (between 40 and 50 cm  in diameter) were tagged and sampled during the rainy 

season to determine gamete maturation. Our results show no differences in the reproductive activity 

among colonies: natural and restored coral colonies matured gametes from June to October, with a 

peak in sexually active coral colonies in July. Also, gamete malformation was not observed. During 

the gamete production period,  the area’s  temperature  ranged  from 27.9  to 30.02 °C. The  results’ 

evidence that coral colonies formed through active restoration contribute not only to the increase in 

live coral cover as seen in previous studies but potentially contribute in the medium term (>5 years 

after out-planting) to the production of larvae and local and subsidiary recruitment, since they ex-

hibit the same reproductive patterns as their naturally formed counterparts and no differences in 

the reproductive activity among coral colonies. Therefore, long-term coral restoration projects con-

tribute to maintaining the live coral cover and the genetic diversity in the region, eventually reha-

bilitating the coral community. 
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1. Introduction 

Coral reefs are declining worldwide at alarming  rates, due  to climate change and 

human activities [1]. On a global scale, climate change (i.e., ocean warming and acidifica-

tion) affects coral reefs and their  inherent ecological processes while  increasing the fre-

quency of thermal disturbances associated with inter-annual El Niño Southern Oscillation 

events [2,3], resulting in massive bleaching and mortality events, depending on the inten-

sity and duration of thermal anomalies. On a local scale, destructive fishing, changes in 

land use, increasing pollution, decreasing water quality, and expanding urban develop-

ments contribute to rapid reef decline [4,5]. In response, there is an urgent need to imple-

ment intervention techniques (e.g., restoration programs) that promote coral recovery and 

ecosystem rehabilitation in addition to other local actions that help manage and conserve 

these ecosystems [6]. 

Active  fragment nursing and  transplantation  is one of  the  intervention  techniques 

applied as a management tool to promote coral recovery and maintain and preserve coral 

ecological and genetic diversity [7]. The final goal is not only for the ecosystem to recover 
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its pre-decline live coral cover and maintain its associated biodiversity and services, but 

also to out-plant hermatypic corals that, due to their acclimatization response, can resist 

and cope with the critical conditions associated with climate change. This can be achieved 

by finding the most resistant coral genotypes or populations by assessing individuals us-

ing genetic markers or with evidence  from  long-term monitoring  [8–10]. Besides  long-

term viability, active coral restoration protocols face a series of challenges, so the assis-

tance with coral restoration, its feasibility, and its success remain controversial within the 

scientific community [7]. First, active coral restoration must be adapted and designed con-

sidering each site’s  local characteristics (oceanographic and socio-ecological), and  there 

should be a trial of different protocols to determine the most suitable restoration technique 

[11]. Also, the design of all restoration programs must contemplate the biology and phys-

iology of the targeted species since they respond differently to environmental and anthro-

pogenic stress depending on  their  life history  [9,10,12]. Another concern, and probably 

one of  the most relevant, is  that most of the protocols used worldwide rely on asexual 

propagation; hence, coral clones are being re-attached to the reef, which may reduce or 

stratify the genetic diversity of the community [8]. While the success of active restoration 

is often measured by the survival of coral fragments (i.e., out-planted clones), recovery of 

the ecosystem does not only rely upon the survival rates of the out-planted corals, it also 

relies on the capacity of such recruits to grow, reproduce, and successfully contribute to 

the sexual recruitment of the reef [13]. 

Within the Central Mexican Pacific (CMP), a coral rehabilitation program has been 

implemented in Islas Marietas National Park (IMNP). This program uses direct transplan-

tation of naturally formed coral fragments (i.e., “corals of opportunity”) with a low-cost 

technology to mitigate the loss of coral seen in the last decade [14,15]. The contribution of 

coral restoration to the recovery of this ecosystem has been evaluated through survival 

rates of out-planted coral fragments, coral attachment to the substratum over time, and 

estimates of coral growth rates following out-planting [14,15–17]. While these are key fea-

tures in coral recovery, another important trait has been left aside: coral reproduction. So 

far, we do not know if coral colonies are able to contribute to sexual recruitment as their 

naturally formed counterparts, which is important when maintaining the inherent genetic 

diversity and resilience capacity of coral ecosystems [7,13]. Here, we documented for the 

first time the sexual reproduction of naturally and assisted recruited Pocillopora verrucosa 

coral colonies as a complementary approach to evaluate restoration effectiveness in the 

mid-term. We hypothesize that assisted restoration will increase live coral cover and con-

tribute to maintaining the diversity in the community through sexual reproduction a few 

years after assisted out-planting of coral fragments. 

2. Materials and Method 

Study area:  the Central Mexican Pacific,  located  in  the Northeastern Pacific,  is an 

oceanographic transition zone between tropical and temperate waters where three water 

masses converge: the California Current with cold water, the Gulf of California water mass 

with warm and saline water, and the warm Mexican Coastal current running up north 

along the coast [18]. This transition zone is a dynamic region characterized by the influ-

ence of tropical cyclones that typically strike or travel along the Mexican coast between 

June and November [19]. Within this region lies Islas Marietas National Park, a natural 

protected area with both insular and marine territory that comprises two continental is-

lands (Isla Larga and Isla Redonda) and several islets located 6 km from the shore [20] 

(Figure 1). 

Isla Larga harbors a coral community along a shallow (1–5 m) and small platform 

comprised mainly of Pocillopora corals  that are exposed daily  to wide  tidal  ranges and 

wave action; in contrast, Isla Redonda has a rocky bottom and a deep slope (30 m) and 

lacks a platform, with the presence of Pocillopora and Pavona corals at a depth range from 

2 to 18 m [21]. As mentioned before, a coral rehabilitation program  in both  islands has 

been implemented since 2013 using branching Pocillopora fragments naturally formed (i.e., 
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fragments of “opportunity”) out-planted at approximately 5–6 m depth. Pocillopora frag-

ments were chosen due to their abundance and prevalence in both sites and because they 

are currently the region’s main reef-building and resistant genera [22]. Fragments re-at-

tached to the natural substratum have been monitored since out-planting [14,15]. 

 

Figure 1. Location of the two restoration sites at Islas Marietas National Park. Black marks signal 

where coral colonies were sampled. 

Sample collection:  the sample collection was performed by  trained SCUBA divers 

with experience in coral identification and sample extraction to ensure that coral colonies 

were not damaged throughout the study. In both restoration sites, 10 naturally recruited 

P. verrucosa colonies and 10 P. verrucosa assisted recruited colonies (N = 40, 20 per site) 

were tagged using cable ties and plastic tags to ensure the correct monthly identification 

of each colony in sampling the same individuals throughout the study. To avoid bias, all 

colonies had a diameter of 40–50 cm, which is a marker that the coral colony has reached 

its reproductive age [23]. Since the study seeks to demonstrate the presence/maturation of 

gametes, colonies were sampled monthly from June to October, when reproductive activ-

ity has been previously recorded  in  the region  [24,25]. From each coral colony, a 1 cm 

fragment was removed each month using a chisel and a hammer and fixed in 10% sea-

water  formaldehyde until histological  analyses were made. The  temperature was  rec-

orded at the site every 15 min, using a Hobo® pendant data logger. 

Coral reproductive assessment: fixed coral fragments were decalcified in 10% acetic 

acid, and the coral tissue was preserved in 70% ethanol. Each tissue was dehydrated in a 

TP1020 Leica®  tissue processor and embedded  in paraplast X-Tra®  [26]. Coral samples 

were then cut using an RM 2125RT Leica® microtome in 8 µm slides and stained following 

the hematoxylin and eosin protocol [27]. Each slide was examined using an Axiolab Zeiss® 

microscope to evidence the gametes’ presence and maturation. Female and male gamete 

maturation was characterized according to the specific description of the Pocilloporidae 

family [24]. A Mann–Whitney test (alpha level of 0.05) was performed to determine dif-

ferences  in  the proportion of coral colonies exhibiting gametes, using  the software Sig-

maPlot® ver. 11.0 [28]. 
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3. Results 

Both natural and restored P. verrucosa colonies matured gametes from June to Octo-

ber, and the highest proportion of sexually active colonies was recorded in July (85% of 

all coral colonies) and the lowest by the end of the reproductive season, in October (10% 

of all coral colonies, Figure 2). The observed gametes presented all the typical characteris-

tics described for the Pocilloporidae family, and colonies appeared as asynchronous her-

maphrodites exhibiting gametes in different developmental stages within the same polyp. 

There was evidence of immature female gamete reabsorption at the end of the reproduc-

tive season, but no evidence of gamete malformation along the reproductive period. All 

gamete maturation stages were observed in the studied corals. 

During  the gamete production period,  the area’s  temperature ranged  from 27.9  to 

30.02 °C, with the minimum temperature recorded during June, of 28.04 ± 0.08 °C, and 

with a maximum of 29.9 ± 0.12 °C in October. 

 

Figure  2.  Percentage  of  Pocillopora  naturally  and  assisted  recruited  colonies maturing  gametes 

throughout the study. 

Evaluation of gamete maturation in both naturally and assisted recruited coral colo-

nies showed that early stages of oocytes and spermaries were more abundant in July and 

August, while mature gametes were observed from  July  to October  (Figure 3). All  four 

maturation stages of oocytes were observed simultaneously from July to September (Fig-

ure 3a); in contrast, not all four maturation stages of male gametes were observed simul-

taneously (Figure 3b). 

When assessing natural vs. assisted recruited individuals, all coral colonies presented 

gametes; therefore, there was no difference in the reproductive activity among colonies, 

and no mortality or damage to the colonies sampled was observed. Therefore, there was 

no significant difference in the number of colonies presenting gametes each month (U = 9; 

p = 0.55). 
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Figure 3. Percentage of total coral colonies exhibiting gametes in each studied month: (A) Stage I, II, 

III, and IV oocytes; (B) Stage I, II, III, and IV spermatids. O: oocyte, S: spermary. 

4. Discussion 

Active and passive strategies for coral reef rehabilitation have been developed in re-

cent years to mitigate global coral loss and its associated biodiversity [7,29,30]. Active in-

tervention  involves  the  implementation of different protocols such as  the use of “frag-

ments of opportunity” or micro-fragmentation, and, in both cases, coral fragments can be 

either grown in nurseries before they are re-attached to the bottom or they can be directly 

out-planted in restoration sites if there are suitable conditions to do so [7]. The design of 

such  restoration strategies  is defined by  spatial,  temporal, and cost scales  [11]. An ad-

vantage when using  fragments of opportunity  is  that  these  fragments detach  from  the 

coral colony by natural physical disturbances such as wave action, storms, and hurricanes, 

among  others;  therefore,  this  protocol  avoids  the  fragmentation  of  “donor”  colonies, 

which is the most common technique for obtaining more individuals [7] and no damage 

or stress is inflicted on the healthy adult colonies. Moreover, because these fragments are 

close to sites to be restored, they do not need a nursery or acclimatization period and can 

be immediately re-attached to the substratum. In addition, each fragment of opportunity 

before  the  transplantation  is “visually assessed”  [14]  to obtain  those healthy  fragments 

that are  survivors of physical disturbances  such as  constant waving or  sedimentation. 

Therefore, this protocol is considered as giving a “second opportunity” to highly- resistant 
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individuals, and their chances for survival are expected to be high, due to its life history 

traits. Within this context, corals that have thrived under disturbances are more likely to 

survive future environmental changes due to their resilience. 

Even though the re-attachment of fragments of opportunity is a strategy widely used 

due to its low cost and simplicity [7,13,14,17,31], its long-term efficiency is still debatable 

[7] since there are still a lot of questions regarding the techniques used; the follow-up of 

restoration activities (i.e., monitoring programs) are designed to evaluate the survival of 

out-planted fragments and are often conducted in short time spans that cannot assess the 

mid- and  long-term effects of restoration. In addition,  the survival of out-planted  frag-

ments varies across reef sites and coral species and is influenced by the life history of the 

organisms, making  it difficult  to predict restoration outcomes  [32]. Because of  this,  the 

success of active restoration through fragments of opportunity remains questionable. This 

highlights the necessity for restoration programs to have constant monitoring, using dif-

ferent metrics according to the phase of the project, by including physiological markers, 

such as growth or self-fixation rate [14] during the first months after implementation, in 

order  to evaluate  the success of  the  technique used and also  the survival ability of  the 

individuals. In the medium term, reproduction would become a metric that shows that 

the colony is in “optimal” conditions, as gamete production is a high-energy physiological 

process and can be inhibited when the individual becomes stressed, usually because of 

the environmental conditions [23]. Furthermore, in the long term, other ecological metrics 

must be included [9,11] to determine if the community can achieve rehabilitation. For this 

reason, any coral restoration initiative needs a thorough follow-up in the short, medium 

and long term to ensure that the restored reefs can eventually achieve their recovery and 

self-maintenance, even in the absence of human efforts, programs, and interventions. 

In this context, so far, the success of coral restoration efforts in the Central Mexican 

Pacific has been evaluated in terms of coral survival and the increase in live coral cover. 

For example, there has been an increase in >15% of live coral cover in Punta de Mita, de-

spite it suffering one of the region’s most severe bleaching and mortality events [33]. This 

recovery has been promoted by  the growth rates of Pocillopora corals, with assisted re-

cruited fragments exhibiting linear extension rates of ~4 cm year−1, resulting in a 3-fold 

increase in their size within the first two years [18] and allowing them to become available 

microhabitats and resources for associated fauna [31]. Also, the restoration protocol used 

in the CMP region has shown high attachment (78%) and survival rates (≥80%) [15]. Alto-

gether, studies show  that calcium carbonate production has  increased by 42%  in  these 

communities  [14], an  important achievement of  the  restoration protocol. However,  the 

success of these active restoration efforts, regardless of the technique being used, has yet 

to be measured in the mid- to long term, not only through the survival rates of re-attached 

coral fragments but also through their capacity to reproduce and successfully contribute 

to the genetic diversity of the community [13]. 

Within this context, our study evaluates the next step in the contribution of coral res-

toration  to  the rehabilitation of degraded sites beyond the survival of re-attached coral 

fragments and the increase in live coral cover. With this new approach, we evaluate the 

contribution of assisted recruited coral colonies to maintain the coral ecosystem and the 

community’s health through a key physiological trait they rely on: sexual reproduction. 

Active restoration via asexual recruits can rapidly increase coral coverage, as already seen 

in Eastern Tropical Pacific (ETP) populations [19,34,35], but it does not directly increase 

the genetic diversity and resilience capacity of coral communities unless opportunity frag-

ments can grow and fully develop into adult colonies that can reproduce sexually. Our 

results provide a first insight into out-planted colonies’ production and maturing of gam-

etes in the CMP. We observed that assisted recruited colonies were reproducing  just as 

their naturally recruited counterparts were five years after their out-planting. Indeed, we 

observed the four maturation stages in both female and male gametes throughout the re-

productive season. Since sexual reproduction is a physiological process which is sensitive 

to environmental stress,  the  fact  that assisted recruited colonies have  the same gamete 
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maturation as naturally recruited ones  indicates  that  the whole protocol used  for coral 

out-planting is adequate, as already seen in previous studies [14,15,31]. Therefore, we can 

assume that the design of this protocol has been adequate [11]. 

Evaluating the success of a restoration program using different markers on each time 

scale is relevant, as the success of coral restoration initially depends on the technique (pro-

tocol) and the local conditions of the site, the life history traits, and the acclimation capac-

ity of out-planted corals [27]. While we do not know the exact moment of the recruitment 

of naturally formed coral colonies, we can assume that they are of similar ages to their 

assisted recruited counterparts, based on  their size during the study. All coral colonies 

sampled were ~5 years old and were out-planted in early 2015, coinciding with the most 

severe El Niño Sothern Oscillation event recorded so far [3]. Moreover, the sampling time 

coincides with La Niña  thermal anomalies, with  records of  −1.3  °C. The  fact  that out-

planted corals survived the most severe ENSO event to date and that five years later re-

production, a physiological process that is sensitive to thermal anomalies and other dis-

turbances [29], was not hindered by low thermal anomalies, demonstrates the acclimation 

capacity and the resilient nature of Pocillopora corals in the Eastern Tropical Pacific [22, 

27,29–32]. Notably, during the study, detrimental effects from disturbances such as gam-

ete malformation were not observed; all gametes exhibited the typical characteristics de-

scribed for Pocilloporidae [15], and all coral colonies matured their gametes. This is im-

portant, because  this process has been suggested as  identifying coral communities and 

populations that are genetically more tolerant to stressors [6,9,12]. While we do not have 

information on the genetic composition of these coral communities, we have observed that 

CMP corals can withstand disturbances from global and local stressors [16,17,22,33,36,]. 

Hence, they represent communities that are suitable for active coral restoration and that, 

in the long term, can be sites that are a suitable source of fragments, given their capacity 

for resilience. 

It is important to note that this aforementioned capacity for resilience of corals de-

pends not only on the physiological plasticity of the corals’ host, but also on that of their 

symbionts. Pocillopora corals in the region harbor microalgae from the genus Durusdinium 

[37], a group of organisms that are extremophiles and are adapted to survive in environ-

ments with large temperature and turbidity fluctuations [38]. This also explains why re-

production was not negatively affected by thermal anomalies: as their endosymbionts can 

survive  in wide  temperature  ranges,  their photosynthetic activity was not constrained, 

and therefore there was enough energy translocated to the coral to produce and mature 

gametes [39]. This reinforces the idea that Pocillopora corals of the Eastern Pacific can with-

stand global disturbances and recover from them [15,16,17,22, 33,34,36,]. 

One recent major concern surrounding active restoration with asexually formed coral 

fragments (via micro-fragmentation or with fragments of opportunity) is that, while these 

techniques are effective in increasing live coral cover [15–17], out-planting coral fragments 

that are clones may eventually compromise the genetic diversity of the whole community. 

As high genetic diversity within a population translates into a better acclimation and 

resilience capacity [6,9,12], which is necessary to withstand environmental disturbances, 

out-planting clonal fragments may limit resilience in the long term [7,40]. While the ap-

proach used in this study relies on the re-attachment of coral clones, our study evidences 

that in the mid-term (five years from out-planting), assisted recruited coral colonies can 

contribute to the genetic pool via recombination during sexual reproduction. In this con-

text, it is important to mention that restoration efforts aim to help the recovery of a de-

graded or damaged ecosystem and preserve and enhance genetic diversity and resilience 

[40,41]. 

The genus Pocillopora represents the most abundant and resilient hermatypic coral 

throughout the ETP region [22], and as a branching coral, fragmentation is the most com-

mon reproduction mode as a strategy to self-seed the community [41] and survive local 

stressors, especially in marginal habitats [42]. Therefore, the use of fragments of oppor-

tunity in restoration efforts resembles a natural process for the species, which has been 
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shown to have low genetic diversity throughout the region [43]. However, there is evi-

dence of sexual larvae and recruits in the CMP region [44], confirming that Pocillopora can 

mature viable gametes. Hence, the restoration protocol may contribute to both types of 

propagation  (asexual and asexual),  contributing  to  the natural genetic  structure of  the 

community. Although in low proportions, the out-planted colonies can contribute to sex-

ual recruitment in the mid-term, and at the moment, monitoring of the recruitment using 

semi-permanent transects in the restoration sites is being assessed. 

Given the resilient nature of these communities, further restoration efforts may ben-

efit  from  identifying such resilient genotypes using different physiological and genetic 

markers, as other communities may benefit from them. Furthermore, our results highlight 

the importance of assessing coral communities under different scopes. Altogether, our re-

sults evidence the effectiveness of this technique when restoring branching Pocillopora cor-

als and highlight  the  resilience capacity of Central Mexican Pacific coral communities. 

Out-planted coral colonies not only survived manipulation during restoration activities, 

but they have also survived at least two ENSO events, and, five years later, they are con-

tributing to the sexual recruitment of the community while facing thermal anomalies. The 

presence of colonies with reproductive capacity in the restored sites is crucial so that those 

that survive can contribute with new recruits to the recovery of both this area and neigh-

boring sites. 

Author Contributions: A.P.R.-T. and A.L.C.-M. conceptualized the study. Fieldwork and data col-

lection were performed by A.P.R.-T., A.L.C.-M., and V.M.-C. Laboratory work and data analyses 

were performed by V.M.-C. The authors V.M.-C. and A.P.R.-T. developed the initial discussion. The 

first draft of the manuscript was written by V.M.-C. Funding was obtained by A.P.R.-T. and A.L.C.-

M. All authors have read and agreed to the published version of the manuscript. 

Funding: The present research was funded by NGS-100354C-23 and NGS-55349R-19 to A.P.R.T and 

PROCER/CCER/DROPC/09/2016 to A.L.C.M. During fieldwork and the writing of this manuscript, 

V.M.C. received a scholarship and a postdoctoral fellowship from the Consejo Nacional de Ciencia 

y Tecnología (CONACyT; I.D. 332939). 

Institutional Review  Board  Statement:  The  present  study was  conducted  using  PPF/DGOPA-

085/22 permit for sample collection and fieldwork in a Marine Protected. 

Informed Consent Statement: Not applicable. 

Data Availability Statement: Not applicable. 

Acknowledgments: The authors would like to thank J.J. Adolfo Tortolero-Langarica for his help in 

field activities during the restoration program and Ángel Moisés Rivera-Quintero for his assistance 

in sample processing and  in  the histological  laboratory procedures. They also want  to  thank  the 

Comisión Nacional de Áreas Naturales Protegidas for providing all the necessary permits to con-

duct the restoration program and the present study. 

Conflicts of Interest: The authors declare no conflicts of interest. 

References 

1. Hoegh-Guldberg, O. Coral reef ecosystems and anthropogenic climate change. Reg. Environ. Change 2011, 11, S215–S227. 

2. Graham, N.A.J.; Bellwood, D.R.; Cinner, J.E.; Hughes, T.P.; Norström, A.V.; Nyström, M. Managing resilience to reverse phase 

shifts in coral reefs. Front. Ecol. Environ. 2013, 11, 541–548. 

3. Hughes, T.P.; Anderson, K.D.; Connolly, S.R.; Heron, S.F.; Kerry, J.T.; Lough, J.M.; Baird, A.H.; Baum, J.K.; Berumen, M.L.; 

Bridge, T.C.; et al. Spatial and temporal patterns of mass bleaching of corals in the Anthropocene. Science 2018, 359, 80–83. 

4. Cesar, H.S. Coral reefs: Their functions, threats and economic value. In Collected Essays on the Economics of Coral Reefs; Cesar, 

H.S.J., Ed.; CORDIO, Department of Biology and Environmental Sciences, Kalmar University: Kalmar, Sweden, 2002; pp. 14–

39. 

5. Halpern, B.S.; Selkoe, K.A.; Micheli, F.; Kappel, C.V. Evaluating and ranking the vulnerability of global marine ecosystems to 

anthropogenic threats. Conserv. Biol. 2006, 21, 1301–1315. 

6. van Oppen, M.J.H.; Gates, R.D.; Blackall, L.L.; Cantin, N.; Chakravarti, L.J.; Chan, W.Y.; Cormick, C.; Crean, A.; Damjanovic, 

K.; Epstein, H.; et al. Shifting paradigms in restoration of the world’s coral reefs. Glob. Chang. Biol. 2017, 23, 3437–3448. 



Oceans 2023, 4  358 
 

 

7. Boström-Einarsson, L.; Babcock, R.C.; Bayraktarov, E.; Ceccarelli, D.; Cook, N.; Ferse, S.C.A.; Hancock, B.; Harrison, P.; Hein, 

M.; Shaver, E. Coral restoration—A systematic review of current methods, successes, failures and future directions. PLoS ONE 

2020, 15, e0226631. 

8. Barton, J.A.; Willis, B.L.; Hutson, K. Coral propagation: A review of techniques for ornamental trade and reef restoration. Rev. 

Aquac. 2017, 9, 238–256. 

9. van Oppen, M.J.H.; Oliver, J.K.; Putnam, H.M.; Gates, R.D. Building coral reef resilience through assisted evolution. Proc. Natl. 

Acad. Sci. USA 2015, 112, 2307–2313. 

10. Westoby, R.; Becken, S.; Laria, A.P. Perspectives on the human dimensions of coral restoration. Reg Environ Change 2020, 20, 

109. 

11. Viehman, T.S.; Reguero, B.G.; Lenihan, H.S.; Rosman, J.H.; Storlazzi, C.D.; Goergen, E.A.; Canals Silander, M.F.; Groves, S.H.; 

Holstein, D.M.; Bruckner, A.W.; et al. Coral restoration for coastal resilience: Integrating ecology, hydrodynamics, and engi-

neering at multiple scales. Ecosphere 2023, 14, e4517. 

12. Suggett, D.J.; van Oppen, M.J. Horizon scan of rapidly advancing coral restoration approaches for 21st century reef manage-

ment. Emerg. Top. Life Sci. 2022, 14, 125–136. 

13. Omori, M. Coral restoration research and technical developments: What we have learned so far. Mar. Biol. Res. 2019, 15, 377–

409. 

14. Tortolero-Langarica, J.J.A.; Rodríguez-Troncoso, A.P.; Cupul-Magaña, A.L.; Alarcón-Ortega, L.C.; Santiago-Valentín, J.D. Ac-

celerated recovery of calcium carbonate production in coral reefs using low-tech ecological restoration. Ecol. Eng. 2019, 128, 

89–97. 

15. Rodríguez-Troncoso, A.P.; Tortolero-Langarica, J.J.A.; Padilla-Guzmán, R.; Kelly-Gutiérrez, L.D.; Cupul-Magaña, A.L. Spatio-

temporal variation in the growth of coral fragments of opportunity in the Eastern Tropical Pacific: Implications for coral reef 

restoration. Rev. Biol. Trop. 2023, 71, e54850. 

16. Tortolero-Langarica, J.J.A.; Rodríguez-Troncoso, A.P.; Cupul-Magaña, A.L.; Carricart-Ganivet, J.P. Calcification and growth 

rate recovery of the reef-building Pocillopora species in the northeast tropical Pacific following an ENSO disturbance. PeerJ 2017, 

5, e3191. 

17. Martínez-Castillo, V.; Rodríguez-Troncoso, A.P.; Cupul-Magaña, A.L. Active restoration efforts in the Central Mexican Pacific 

as a strategy for coral reef recovery. Rev. Biol. Trop. 2023, 71, e54795. 

18. Pantoja, D.A.; Marinone, S.G.; Parés-Sierra, A.; Gómez-Valdivia, F. Numerical modeling of seasonal and mesoscale hydrogra-

phy and circulation in the Mexican Central Pacific. Cienc. Mar. 2012, 38, 363–379. 

19. Appendini, C.M.; Rosengaus, M.; Meza-Padilla, R.; Camacho-Magaña, V. Operational Hazard assessment of waves and storm 

surges from tropical cyclones in Mexico. Bull. Am. Meteorol. Soc. 2017, 98, 503–515. 

20. Comisión Nacional de Áreas Naturales Protegidas  (CONANP). Programa de Conservación y Manejo del Parque Nacional  Islas 

Marietas, 1st ed.; Secretaria de Medio Ambiente y Recursos Naturales: Mexico City, México, 2007. 

21. Cupul-Magaña, A.L.; Aranda-Mena, O.S.; Medina-Rosas, P.; Vizcaíno-Ochoa, V. Comunidades coralinas de las Islas Marietas, 

Bahía de Banderas, Jalisco-Nayarit, México. Mexicoa 2000, 2, 15–22. 

22. Romero-Torres, M.; Acosta, A.; Palacio-Castro, A.M.; Treml, E.A.; Zapata, F.A.; Paz-García, D.A.; Porter, J.W. Coral reef resi-

lience to thermal stress in the Eastern Tropical Pacific. Glob. Change Biol. 2020, 26, 3880–3890. 

23. Glynn, P.W.; Gassman, N.J.; Eakin, C.M.; Cortes, J.; Smith, D.B.; Guzman, H.M. Reef coral reproduction in the eastern Pacific: 

Costa Rica, Panama, and Galápagos Islands (Ecuador). I. Pocilloporidae. Mar. Biol. 1991, 109, 355–368. 

24. Carpizo-Ituarte, E.; Vizcaíno-Ochoa, V.; Chi-Barragán, G.; Tapia-Vázquez, O.; Cupul-Magaña, A.L.; Medina-Rosas, P. Eviden-

cia de reproducción sexual en los corales hermatípicos Pocillopora damicornis, Porites panamensis y Pavona gigantea en Bahía de 

Banderas, Pacífico mexicano. Cienc. Mar. 2011, 37, 97–112. 

25. Santiago-Valentín, J.D.; Colley, S.B.; Glynn, P.W.; Cupul-Magaña, A.L.; López-Pérez, R.A.; Rodríguez-Zaragoza, F.A.; Benítez-

Villalobos, F.; Bautista-Guerrero, G.; Zavala-Casas, D.A.; Rodríguez-Troncoso, A.P. Regional and species specific sexual repro-

ductive patterns of three zooxanthellate scleractinian corals across the Eastern Tropical Pacific. Mar. Ecol. 2018, 39, e12497. 

26. Humason, G.L. Animal Tissue Technique; W.H. Freeman and Company: New York, NY, USA, 1979. 

27. Prophet, E.B.; Mills, B.; Arrington, J.B.; Sobin, L.H. Laboratory Methods in Histotechnology: Hematoxylin and Eosin; American Reg-

istry of Pathology and Armed Forces Institute of Pathology: Washington, DC, USA, 1994. 

28. Systat Software, Inc. SigmaPlot for Windows, Ver. 11.0; Systat Software, Inc.: San Jose CA, USA, 2008. 

29. Spalding, M.; Burke, L.; Wood, S.A.; Ashpole, J.; Hutchinson, J.; Zu Ermgassen, P. Mapping the global value and distribution 

of coral reef tourism. Mar. Policy 2017, 82, 104–113. 

30. Bayraktaroc, E.; Banaszak, A.T.; Montoya-Maya, P.; Kleypas, J.; Arias-González, J.E.; Blanco, M.; Calle-Triviño, J.; Charuvi, N.; 

Cortés-Useche, C.; Galván, V.; et al. Coral reef restoration efforts in Latin American countries and territories. PLoS ONE 2020, 

15, e0228477. 

31. Rodríguez-Troncoso, A.P.; Tortolero-Langarica, J.J.A.; Contreras Medellín-López, P.; Canizales-Flores, H.M.; Godínez-Domín-

guez, E.; Cupul-Magaña, A.L. Evaluación de los indicadores demográficos de Pocillopora (Scleractinia: Pocilloporidae) en sitios 

insulares vs. Costeros: Implicaciones para un programa de restauración regional. Rev. Biol. Trop. 2023, 71, e54790. 

32. Parkinson, J.E.; Baker, A.C.; Baums, I.B.; Davies, S.W.; Grottoli, A.G.; Kitchen, S.A.; Matz, M.V.; Miller, M.W.; Shantz, A.A.; 

Kenkel, C.D. Molecular tools for coral reef restoration: Beyond biomarker discovery. Conserv. Lett. 2020, 13, e12687. 



Oceans 2023, 4  359 
 

 

33. Martínez-Castillo, V.; Rodríguez-Troncoso, A.P.; Mayfield, A.B.; Rodríguez-Zaragoza, F.A.; Cupul-Magaña, A.L. Coral Recov-

ery in the Central Mexican Pacific 20 Years after the 1997–1998 El Niño Event. Oceans 2022, 3, 48–59. 

34. Fabregat-Malé, S.; Mena, S.; Alvarado, J.J. Nursery-reared coral outplanting success in an upwelling-influenced area in Costa 

Rica. Rev. Biol. Trop. 2023, 71, e54879. 

35. Sellares-Blasco, R.I.; Villalpando, M.F.; Guendulain-García, S.D.; Croquer, A. Assisted coral reproduction  in the Dominican 

Republic: A successful story to replicate in the Caribbean. Front. Mar. Sci. 2021, 8, 669505. 

36. Rodríguez-Troncoso, A.P.; Carpizo-Ituarte, E.; Cupul-Magaña, A.L. Physiological response to high temperature in the Eastern 

Tropical Pacific coral Pocillopora verrucosa. Mar. Ecol. 2016, 37, 1168–1175. 

37. Martínez-Castillo, V.; Rodríguez-Troncoso, A.P.; Bautista-Guerrero, E.; Cupul-Magaña, A.L. Symbiont-coral relationship in the 

main reef building scleractinians of the Central Mexican Pacific. Symbiosis 2022, 86, 315–323. 

38. LaJeunesse, T.C.; Parkinson, J.E.; Gabrielson, P.W.; Jeong, H.J.; Reimer, J.D.; Voolstra, C.R.; Santos, S.R. Systematic revision of 

Symbiodiniaceae highlights the antiquity and diversity of coral endosymbionts. Curr. Biol. 2018, 28, 2570–2580. 

39. Harrison, P.L. Sexual reproduction of scleractinian corals. In Coral Reefs: An Ecosystem in Transition; Dubinsky, Z., Stambler, N., 

Eds.; Springer: Dordrecht, The Netherlands, 2011; pp. 59–85. 

40. Baums, I.B.; Baker, A.C.; Davies, S.W.; Grottoli, A.G.; Kenkel, C.D.; Kitchen, S.A.; Shantz, A.A. Considerations for maximizing 

the adaptive potential of restored coral populations in the western Atlantic. Ecol. App. 2019, 29, e01978. 

41. Whitaker, K. Genetic evidence for mixed modes of reproduction in the coral Pocillopora damicornis and its effect on population 

structure. Mar. Ecol. Prog. Ser. 2006, 306, 115–124. 

42. Pinzón, J.H.; Reyes-Bonilla, H.; Baums, I.B.; LeJaunesse, T.C. Contrasting clonal structure among Pocillopora (Scleractinia) com-

munities at two environmentally distinct sites in the Gulf of California. Coral Reefs 2012, 31, 765–777. 

43. Pinzón, J.H.; LaJeunesse, T.C. Species delimitation of common reef corals in the genus Pocillopora using nucleotide sequence 

phylogenies, population genetics and symbiosis ecology. Mol. Ecol. 2011, 20, 311–325. 

44. Santiago-Valentín,  J.D.; Rodríguez-Troncoso, A.P.; Bautista-Guerrero, E.; López-Pérez, A.; Cupul-Magaña, A.L. Settlement 

ecology of scleractinian corals of the Northeastern Tropical Pacific. Coral Reefs 2020, 39, 133–146. 

Disclaimer/Publisher’s Note: The statements, opinions and data contained in all publications are solely those of the individual au-

thor(s) and contributor(s) and not of MDPI and/or the editor(s). MDPI and/or the editor(s) disclaim responsibility for any injury to 

people or property resulting from any ideas, methods, instructions or products referred to in the content. 

 


