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Resumen

El establecer la relacion entre las caracteristicas del habitat y las comunidades ahi
presentes, proporciona informacion relevante sobre la riqueza y abundancia de
especies, los procesos que les permiten coexistir y la extincion local que se relaciona
con la pérdida del habitat. Con base en esto, el objetivo del presente trabajo fue
caracterizar los cambios en la estructura de la macrofauna en arrecifes rocosos
someros con diferente complejidad del habitat de la bahia de La Paz. Los muestreos
se realizaron de forma trimestral en siete localidades, cuatro en la isla Espiritu Santo
y tres en el continente. Para registrar y cuantificar a las especies de peces e
invertebrados se usaron dos transectos de banda paralelos a la costa de 30 x 2m y se
tomaron registros fotograficos para estimar la frecuencia de aparicion de los sustratos
tanto bidticos como abioticos, mediante el método de puntos aleatorios estratificado.
Simultaneamente, se registré la temperatura y la salinidad por medio de un CTD marca
CastAway. La estimacion de la complejidad estructural del habitat y su clasificacion se
hizo por medio del indice de heterogeneidad (IH) obtenido mediante el promedio de la
diversidad de elementos abidticos y la diversidad de la fauna sésil. Se identificaron tres
niveles de heterogeneidad y tres localidades se clasificaron con IH alto (region insular),
dos con IH medio y tres con IH bajo (parte peninsular). Esto se corroboré con un
andlisis de varianza (PERMANOVA) obteniendo diferencias significativas entre los
niveles (P-F= 5.44, p= 0.001). Ademas, se determiné el indice de rugosidad (IR) e
indice de amplitud (IA) a partir del perfil batimétrico del fondo para cada localidad de
estudio. En el periodo anual se registro un total de 109 especies (45% invertebrados y
55% peces), comprendidas en 61 familias y 31 6rdenes. Particularmente, tanto la
rigueza como la diversidad de organismos sésiles varié significativamente entre los
meses (P-F= 4.24, p=0.01 y P-F= 11.2, p= 0.001 respectivamente) y dentro de cada
nivel de heterogeneidad (P-F=6.28, p=0.01 y P-F=11.04, p= 0.001), sugiriendo que la
heterogeneidad del habitat no es un caracter estatico. Lo que implica que la
complejidad del habitat en la zona puede aumentar o disminuir en dependencia de las

épocas del afio. En la fauna motil, las principales diferencias se observaron entre los
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niveles de heterogeneidad tanto para la riqueza (P-F= 15.41, p=0.001) como para la
diversidad (P-F= 14.24, p=0.001), mas no entre los meses, lo cual ha sido reportado
por otros autores tanto para peces como invertebrados en zonas aledafas. El indice
de Valor Biologico mostré que las variaciones en el orden de importancia de las
especies dominantes en las temporadas pudieran estar reflejando las diferentes
épocas de alimentacién y reproduccion. Por otra parte, la composicion de grupos
funcionales troficos entre los niveles de heterogeneidad reflej6 una alta redundancia

ecoldgica lo que sugiere una relativa estabilidad en la comunidad.



Abstract

Establishing the relationship between the characteristics of the habitat and the
communities provides relevant information on the richness and abundance of species,
the processes that allow them to coexist, and their local extinction related to the loss of
habitat. Therefore, the objective of this work was to characterize the structure and
spatiotemporal variation of the macrofauna in shallow rocky reefs of the Bay of La Paz,
with different habitat complexity. The samplings were conducted quarterly in seven
locations, four on Espiritu Santo Island and three on the continent. To register and
quantify fish and invertebrate species, two parallel transects of 30 x 2 m were set up
along the coast, and photographic records were taken to estimate the frequency of
occurrence of both biotic and abiotic substrates, using the stratified random point
method. Simultaneously, abiotic variables such as temperature and salinity were
recorded by means of a CTD. The estimation of the structural complexity of the habitat
and its classification was made by means of the index of heterogeneity (IH) obtained
from the average of the diversity of abiotic elements and the diversity of the sessile
fauna. Three levels of heterogeneity were identified, and three localities were classified
with high IH (insular region), two with medium IH and three with low IH (peninsular part).
This result was corroborated with an analysis of variance (PERMANOVA) obtaining
significant differences between the levels (P-F = 5.44, P = 0.001). In addition, the
rugosity index (IR) and amplitude index (IA) were determined from the bathymetric
profile in each study location. In the annual period, a total of 109 species were recorded
(45% invertebrates and 55% fish), comprised in 61 families and 31 orders. Both, the
richness and the diversity of sessile organisms varied significantly between months (P-
F=4.24,P =0.01 and P-F = 11.2, P = 0.001 respectively) and within each level of
heterogeneity (P-F = 6.28, P = 0.01 and P-F = 11.04, P = 0.001), suggesting that the
level of heterogeneity of the habitat is dynamic. This implies that the complexity of the
habitat in the area can increase or decrease depending on the seasons. In the motile
fauna, the main differences were observed between the levels of heterogeneity both
for the richness (P-F = 15.41, P = 0.001) and for the diversity (P-F = 14.24, P = 0.001),
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but not between the months, aspects that has been reported by other authors for both
fish and invertebrates in nearby areas. The Biological Value Index showed that the
variations in the order of importance of the dominant species in the seasons could be
reflecting the different feeding and reproduction times. On the other hand, the
composition of trophic functional groups between the levels of heterogeneity reflected

a high ecological redundancy, which suggests relative stability in the community.



Introduccion

Desde una perspectiva ecoldgica, un arrecife es cualquier estructura sumergida que
funcione como sustrato para el crecimiento y desarrollo de organismos marinos. Esta
definicion incluye todas las superficies rocosas como las playas rocosas consolidadas,
las playas de cantos rodados y las paredes de acantilados (Thomson et al., 2000). Sin

embargo, probablemente los arrecifes mas conocidos son los formados por coralinas.

Las asociaciones coralinas del Pacifico Oriental no son consideradas arrecifes de coral
en un sentido estricto, mas bien se clasifican como parches arrecifales o ambientes
coralinos rocosos con comunidades de coral relevantes. En su gran mayoria se
encuentran aislados entre si (Allen & Robertson, 1994), suelen ser pequefios en
extension (unas pocas hectareas; Cortés, 1997) y presentan pocas especies (Reyes-
Bonilla et al., 2017). Hasta la fecha se han registrado un total de 69 especies de corales
agrupados en 29 géneros y 12 familias y los géneros mas abundantes son Pocillopora

y Porites (Calderdn-Aguilera et al., 2009).

Los principales parches arrecifales se encuentran en el Golfo de California, en isla del
Carmen, isla Espiritu Santo y Cabo Pulmo (Brusca & Thomson, 1975). Algunos de
ellos se encuentran dentro del Sistema Nacional de Areas Protegidas en diversas
modalidades, ya sea como parte de un area general o por si solos (Ogarrio, 2002;
Havard et al., 2015).

Los arrecifes rocosos someros son ambientes complejos y heterogéneos importantes
para el desarrollo de bienes y servicios (turismo, pesquerias; Eastwood et al., 2016),
donde existen agrupaciones de organismos (peces, moluscos, crustaceos,
equinodermos, entre otros) altamente variables en composicién y estructura (Garcia-
Hernandez et al., 2014). Estos ultimos juegan un papel esencial en la transferencia
energética a niveles tréficos superiores y en la estructura de la comunidad, debido a
que parte de éstos funcionan como reguladores ecolégicos de otras especies (Caso,
1994; Graham et al., 2017) e indicadores de cambios en el ecosistema (Halloy, 1997,
Segnini, 2003; Gonzalez-Medina et al., 2006).



Los organismos que componen los arrecifes compiten intensamente por el espacio y
el alimento, factores que modulan las variaciones tanto en su distribucion como en su
abundancia a diferente escala de tiempo y espacio (Dayton & Tegner, 1984;
Underwood & Chapman, 1998). A su vez, su distribucion va a depender de los
requerimientos particulares de las especies para su subsistencia. Asi como de otros
factores, tales como: la intensidad del movimiento del agua, la direccion de las
corrientes, las tasas de erosion o sedimentacion, el contenido organico de sedimentos,

el numero o tipo de depredadores, etc (Barros et al., 2001).

Asimismo, se ha observado la existencia de una estrecha relacion entre la cantidad de
especies arrecifales y el nimero de organismos con la complejidad estructural del
habitat (Ferrari et al.,, 2016). Entiéndase como complejidad del habitat a la
heterogeneidad en la composicién tridimensional de la estructura fisica del habitat en
un lugar y tiempo determinado (Burlakova et al., 2012; Kovalenko et al., 2012). Donde
la estructura del habitat se refiere al tipo, cantidad y arreglo tridimensional de diferentes
elementos estructurales, tanto de elementos abiéticos como biéticos (Carvalho et al.,
2017).

El componente abidtico hace referencia a los elementos inertes del habitat como roca,
arena, sedimentos (Losi et al., 2018). Mientras que la componente bidtica se refiere a
las especies ingenieras del ecosistema (corales, esponjas, bivalvos, entre otros) que
con su accién o presencia pueden modular la estructura fisica, la complejidad y la
heterogeneidad del entorno (Wright & Jones, 2006; Sueiro et al., 2011). La magnitud
de la influencia que ejercen las especies ingenieras a menudo depende de la
complejidad del habitat introducida por ellos. Por ejemplo, se ha observado que las
especies ingenieras pueden estructurar diferentes tipos de comunidades ya que
proveen un mayor nimero de microhabitats, y alimento disponible por lo que propician

un aumento en la complejidad.

Los habitats con alta complejidad estructural generalmente pueden sostener una
mayor riqueza y diversidad de especies que los menos complejos (Almany, 2004a).

Estos definen en gran medida el grado de proteccidn contra el stress fisico que sufren



los diferentes taxa, ademas de modificar la disponibilidad de recursos alimenticios y
sus tasas de adquisicion (Farifia & Méndez, 2009; Teagle et al., 2017). Uno de los
aspectos propuestos para explicar este patron es que una mayor complejidad
proporciona mayor disponibilidad de refugios. Ademas, puede disminuir las tasas de
encuentro entre competidores y entre los depredadores y sus presas, reduciendo asi
los efectos de la depredacion y la competencia (Almany, 2004b). Una alta complejidad
también puede promover la coexistencia de especies especializadas en diferentes

caracteristicas o recursos del habitat (Depczynski & Bellwood, 2004).

En este sentido se ha propuesto que establecer relaciones entre las caracteristicas del
habitat y las comunidades que en ella se encuentran proporciona informacion relevante
sobre la riqueza de especies, la extincion de éstas en relacion con la pérdida del habitat
y los procesos que les permiten coexistir (Farifia & Méndez, 2009). Ademas, permite
describir patrones de distribucion y abundancia de las especies que lo componen, y su
relacion con diversas perturbaciones naturales, o antropogénicas (Guzman del Pro6
et al., 2003; Matias et al., 2007). Se sugiere que el estudio de las comunidades marinas
debe realizarse utilizando como herramientas de andlisis la relacion entre las especies
que integran a las diversas biocenosis y los factores ambientales a los que se

encuentran asociados (Henderson, 2003).

Por lo anterior, en esta investigacion se relacionaron las variaciones espacio-
temporales de la comunidad de invertebrados y peces con el nivel de complejidad
estructural de los arrecifes rocosos de la Isla Espiritu Santo y el litoral peninsular de la
Bahia de La Paz. Estas zonas poseen caracteristicas bioldégicas, geomorfologicas y
oceanograficas que generan un sitio idéneo para la investigacién. Ademas, son objeto
de un permanente aprovechamiento de sus recursos marinos (Holguin-Quifiones &
Garcia-Dominguez, 1997; Holguin-Quifiones et al., 2000; Wright- Lopez et al., 2001;
Gonzalez-Medina et al., 2006; Holguin-Quifiones et al., 2008). Evidenciando este
efecto en algunas especies de gasterdpodos, bivalvos y equinodermos de interés

comercial (altamente vulnerables a la extraccion debido a su nulo o escaso



movimiento), que antafio fueron muy abundantes (Félix-Pico, 1996; Arizpe, 1997;
Ezcurra, 2002).

En este sentido se hace necesario incrementar los estudios de las poblaciones y
comunidades marinas adyacentes a la Bahia de La Paz, para determinar su condicion
actual y ampliar el conocimiento ecolégico y bioldgico de una manera integral utilizando
diferentes herramientas y analisis. Adicionalmente se propone un indice de
heterogeneidad (IH) como reflejo del nivel de complejidad estructural del habitat. El
cual, permitira evaluar la estructura de la comunidad con un enfoque integrador e
identificar patrones de los atributos de la comunidad (abundancia, diversidad y riqueza
de especies) que la caractericen o describan, y su relacion con diferentes
componentes del habitat. Se podran realizar interpretaciones ecolbgicas que serviran
de apoyo a autoridades gubernamentales en las definiciones necesarias para el
desarrollo de la actividad econémica, asi como en el monitoreo y manejo de areas

protegidas.

Antecedentes

Uno de los objetivos fundamentales de la ecologia comunitaria es determinar qué
factores e interacciones influyen en la estructura de las comunidades naturales. En
este sentido la complejidad estructural del habitat resulta de particular interés, ya que
se ha reportado que los ambientes mas complejos, potencialmente, pueden aumentar
la disponibilidad de espacios para el asentamiento y proveer de una mayor variedad
de refugios y alimento para reclutas de peces e invertebrados (Connell & Jones, 1991;
Beck, 1997; Garcia-Charton et al., 2000; Bradshaw et al., 2003; Taniguchi et al., 2003;
Grabowski et al., 2008; Margiotta et al., 2016). A su vez, una mayor complejidad
estructural proporciona refugios transitorios y permanentes a organismos con alta
variedad en tamafios y formas, lo cual contribuye a disminuir la tasa de depredacion y
mortalidad (Almany, 2004a; b; Jana & Bairagi, 2013) y brindan proteccién ante el

embate de las olas o corrientes inducidas por mareas (Guichard & Bourget, 1998).



Debido a esto, numerosos autores se han enfocado en la influencia que ejercen las
variables del sustrato en la estructura de ambas comunidades biolégicas (Kohn &
Leviten, 1976; Luckhurst & Luckhurst, 1978; Walters & Wethey, 1996; Beck, 2000;
Delgadillo-Garzon & Zapata-Ramirez, 2009; Fuchs, 2013; Graham & Nash, 2013). Sin
embargo, ha habido poca consistencia en la definicion y/o medicion del grado de
complejidad del habitat entre los diferentes estudios. Por ejemplo, la complejidad del
habitat se ha definido utilizando una gama de términos como complejidad topogréafica
(Wilding et al., 2010), heterogeneidad de sustrato (Menge et al., 1985), y como la
heterogeneidad del habitat (Taniguchi et al., 2003; Chavez- Hidalgo, 2017). A su vez,
se ha medido en funcion de la diversidad de formas de crecimiento (Luckhurst &
Luckhurst, 1978), la diversidad de tipos de sustratos, tamafios de la roca y oquedades
(Roberts & Ormond, 1987; Ferreira et al., 2001), la composicion de especies ingenieras
(Sueiro et al., 2011) o el célculo de indices de complejidad (Brokovich et al., 2006; Pais
et al., 2013). Esto ha dificultado la comparacion de métodos y resultados entre las
investigaciones, lo cual probablemente ha limitado el desarrollo de una comprension
mas amplia de la influencia que ejerce la complejidad del hébitat en la riqueza

abundancia y diversidad de especies.

Si bien existe una extensa bibliografia sobre la influencia de la complejidad del habitat
en diferentes ecosistemas de arrecifes, la gran mayoria se ha llevado a cabo en
arrecifes coralinos y en menor cantidad en los formados por organismos sésiles (e.g.,
ostiones; Margiotta et al., 2016) y en aquellos formados por sustratos mixtos (e.g.,
rocas con parches de arena y de coral; Giakoumi & Kokkoris, 2013). En el Golfo de
California, donde predominan los arrecifes rocosos con parches de coral, se han
realizado numerosos estudios dirigidos a los invertebrados marinos,
fundamentalmente a los taxa de moluscos, crustaceos y equinodermos (Brusca, 1980;
Wicksten, 1983; Villalobos et al., 1989; Hendrickx, 1993). Por lo tanto, son
considerados los componentes faunisticos mejor estudiados en esta area (Sosa-
Gomez, 1998; Cortés-Fernandez, 1999; Holguin-Quifiones et al., 2000). En el caso de
los peces se tienen diferentes analisis con énfasis en las zonas arrecifales (Allen &
Robertson, 1994; Thomson et al., 2000). Sin embargo, la mayor parte han sido en una
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perspectiva taxondmica, de conocimiento bioldgico de las especies y para cultivo o

reproduccion.

En las ultimas décadas las investigaciones con enfoque ecolégico han tomado
relevancia, pero en su mayoria orientadas a grupos particulares. Una menor cantidad
de estudios abordan aspectos sobre la estructura de la comunidad integrando
diferentes grupos de invertebrados (Gonzalez-Medina et al., 2006; Guzman-Méndez,
2009), incluso menos que ademas incluyan los peces (Ramirez-Ortiz et al., 2017).
Beltrdn-Ramirez (1999) analiz6 la estructura comunitaria de siete zonas coralinas del
sur del Golfo. Reporté que las comunidades coralinas del golfo estan constituidas por
10 especies pertenecientes a cinco géneros, siendo Pocillopora verrucosa la especie
dominante. Aunque la rigueza de especies fue baja, su cobertura, diversidad y

uniformidad fueron consideradas de los més altos en el Pacifico Oriental Tropical.

Por otra parte, Gonzalez-Medina et al. (2004 y 2006) analizaron la variacién temporal
de macroinvertebrados en el archipiélago Espiritu Santo; sin embargo, solo
consideraron equinodermos, bivalvos y gastero6podos. Encontraron que la comunidad
de macroinvertebrados bentonicos estaba compuesto por 32 especies (18
equinodermos, nueve bivalvos y cinco gaster6podos). Particularmente, la especie
Tripneustes depressus fue la de mayor dominancia para los equinodermos mientras
gue para los moluscos fue Pinctada mazatlanica. Estos autores, ademas concluyen
que se observo un gradiente espacial de diversidad, equidad y riqueza de especies
gque empieza con niveles bajos en litoral expuesto y de medios a altos en el

semiprotegido.

Guzman-Méndez (2009) evalu6é la estructura de las asociaciones de algunos
invertebrados (fundamentalmente corales, moluscos y equinodermos) en el
archipiélago Espiritu Santo. Este autor resalta la relacion de la abundancia de
equinodermos con el tipo de sustrato y la preferencia por zonas rocosas, con presencia
de arrecife coralino. Mientras que en moluscos la abundancia se relaciona con el tipo
de costa este/oeste o0 zona protegida/expuesta prefiriendo areas donde hay corriente,

pero con proteccion del sustrato.



La variacion de la comunidad de peces arrecifales en espacio y tiempo se relacionaron
con la complejidad estructural del habitat en la isla Espiritu Santo y otras zonas (Pérez-
Espafa et al., 1996). También, la estructura de seis diferentes tipos de habitat y la
distribucion de especies conspicuas fue analizada en una localidad de la isla,
encontrando diferentes densidades con respecto a los distintos habitats (Aburto-
Oropeza & Balart, 2001). Arreola-Robles y Elorduy-Garay (2002) identificaron 271
especies de peces arrecifales en la Bahia de La Paz y describieron algunos aspectos
ecolégicos como la riqueza, equidad, diversidad y dominancia. Viesca-Lobatén et al.,
(2008) hicieron un estudio en Bahia de Los Angeles de la estructura y funcién de los
peces en los arrecifes, encontrando una distribucién espacial generalizada de las
especies y que la densidad de unas pocas especies determina la separacion de los
hébitats. En el contexto del uso de especies arrecifales como ornato, se presentan
valores altos de densidad para algunas especies en particular (e.g., Chromis
limbaughi, Haemulon maculicauda) y en namero de individuos de especies con
proteccion federal en la Bahia de La Paz, en comparacion con diferentes sitios tanto

en el Golfo de California como en el Pacifico Mexicano (Gijon-Diaz et al., 2017).
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Hipotesis
La comunidad que habita los ambientes coralinos rocosos depende del sustrato para
realizar sus funciones vitales, y este influye en la estructura y composicién de especies

presentes. De este modo, la comunidad serd mas compleja cuando el hébitat sea

estructuralmente mas heterogéneo.

Asimismo, debido a la influencia de los factores ambientales es de esperarse que la
estructura comunitaria varie de acuerdo con las temporadas, calida y fria.

Objetivo general

Caracterizar la estructura y variacion espacio-temporal de la macrofauna con relacion

a la complejidad del habitat en arrecifes rocosos someros en la Bahia de La Paz.
Objetivos especificos
1. Identificar las especies en arrecifes rocosos de fondos someros.

2. Estimar la proporcion de sustrato para cada sitio de muestreo y caracterizar la
complejidad del habitat de acuerdo con los diferentes componentes bioéticos y

abidticos.

3. Determinar aspectos estructurales y funcionales comunitarios mediante los
atributos de la comunidad e indices ecoldgicos y gremios tréficos de acuerdo a

los niveles de complejidad.

4. Identificar patrones espacio-temporales en la estructura de la comunidad, de
acuerdo a la complejidad del habitat y su posible relacién con los factores

ambientales.
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Materiales y métodos

Area de estudio

La Bahia de La Paz ubicada en el Golfo de California, presenta un tamafio de 80 km
de largo y 35 km de ancho y un gradiente batimétrico con profundidades desde 10 m
en su porcion sur hasta 450 m al norte (Obeso-Nieblas et al., 2008). Se localiza muy
proxima al sur de la peninsula de Baja California en las coordenadas 24° 07'y 24° 21"
de latitud norte y 110° 17'y 110° 40' de longitud oeste. La comunicacion con el Golfo
de California ocurre a través del canal San Lorenzo y la propia boca de la bahia en su
porcién noreste (Verdugo-Diaz et al., 2014). La mayor parte de la linea de costa y
margenes insulares corresponden a sustrato rocoso, exceptuando la regién interior de
la bahiay la ensenada de La Paz, que presenta sustratos arenosos y zonas de manglar
(Gonzalez-Cabello, 2003).

Hacia la zona oriente de la Bahia de La Paz se ubica el archipiélago Espiritu Santo. El
cual esta conformado por las islas mayores Espiritu Santo y La Partida, y las islas
menores La Ballena, Los Islotes, El Gallo y La Gallina. Presenta una gran variedad de
habitats costeros como son playas arenosas, alternadas con playas de guijarros,
cantos rodados, paredones de roca sedimentaria y un arrecife coralino en la bahia San
Gabriel (Arizpe, 1997).

En la Bahia de La Paz se pueden identificar dos patrones de vientos caracteristicos:
(1) vientos del sur y del suroeste conocidos como “coyas” o “coromuel” (Jimenez-
lllescas et al., 1997) que ocurren al final de la primavera y persisten en verano hasta
inicio del otofio con calmas frecuentes. (2) Los vientos del norte y noroeste, dominantes
en los meses de noviembre a mayo, soplan por la mafiana del noroeste y después del
crepusculo cambian a vientos del sur, son fuertes y persistentes, y alcanzan
magnitudes de 12 m-s (Obeso-Nieblas et al., 2008).

El clima predominante en la region por sus temperaturas y precipitacion, segun la
escala propuesta por Képpen es del tipo arido seco calido, con régimen de lluvias en
verano que no exceden los 200 mm-afio-* (Cruz-Falcén, 2007). La temperatura



promedio anual es de 23°C, la minima promedio en invierno es de 8°C y la maxima
promedio para verano es de 37°C (INEGI, 1994) con una evaporacion total anual de
2387.2 mm, que excede a los valores de precipitacion total anual (219.7 mm;
Secretaria de Marina, 1979).

Las masas de agua que ocupan la Bahia de La Paz de forma permanente son: el agua
corriente del Golfo de California y agua subsuperficial subtropical (Obeso-Nieblas,
2003). Eventualmente, el agua superficial ecuatorial puede tener influencia en la bahia
en el verano. Las corrientes superficiales entran por la parte noreste de la bahia en la
época de vientos del norte, generando un giro ciclénico, mientras en verano ocurre lo
contrario, es decir, la entrada de aguas calidas es por el canal de San Lorenzo (Obeso-
Nieblas, 2003). Las mareas son de tipo mixto dominante semidiurno, con rango
méaximo del orden de ~1.4 my las corrientes alcanzan velocidades méximas en el canal
de mareas de la ensenada de La Paz de 10 cm-s' y en el canal de San Lorenzo de 25

cm-s,
Trabajo de campo

Se seleccionaron siete localidades de la Bahia de La Paz, cuatro en el archipiélago
Espiritu Santo (isla Ballena, El Gallo, Corralito y San Gabriel) y tres en costa rocosa
firme peninsular (punta Balandra, punta Pichilingue y Merito-punta Diablo, como una
sola; Figura 1). Los sitios fueron seleccionados en funcidon de las caracteristicas
fisiogréficas que presenta cada area y de la cobertura de coral. Las coordenadas de
cada localidad se tomaron con un geoposicionador por satélite (GPS Garmin Etrex),
con la finalidad de relocalizar los sitios en muestreos posteriores (Tabla 1).
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Figura 1:Area de estudio donde se muestran las siete localidades de muestreo.

Los muestreos se realizaron de forma trimestral (septiembre, diciembre, abril y junio)

en los afios 2017-2018, mediante buceo auténomo (SCUBA) en horas de mayor

iluminacién. Para cada sitio se fijaron dos transectos de banda paralelos a la costa de

30 x 2 m, con margen visual de 1 m a cada lado, entre las profundidades de 3 a 12 m.

En cada transecto se tomaron videos y registros fotograficos. La estimacién del

namero de especies y abundancia se determin6 por medio de conteo directo a lo largo

del transecto y los registros se llevaron en tablas de acrilico. La identificacion de los

diferentes grupos se realiz6 in situ, mediante censos visuales.

Los registros de las variables ambientales como temperatura, profundidad y salinidad

se obtuvieron a partir de un CTD marca CastAway (YSI, SonTek).
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Tabla 1: Caracteristicas generales de las localidades de muestreo.

Localidad Ubicacion Profundidad Observaciones
Sustrato predominantemente rocoso de
24°29.001' N tamanos diversos, desde canto rodado
Isla Ballena 4-11m
110°24.349' W (20 cm a 30 cm) hasta grandes
bloques. Pendiente muy pronunciada.
Sustrato predominante rocoso tipo
tepetate con presencia de rocas de
24°27.958' N
El Gallo 3-4m diversos tamafios. Pendiente poco
110°23.287'W
pronunciada en T1 y muy pronunciada
en T2.
Sustrato predominante rocoso de
tamafos diversos, con presencia de
24°26.818' N
Corralito 6-7 m parches coralinos de Porites
110°22.658' W
panamensis. Pendiente muy
pronunciada
Sustrato predominante arenoso con
24°25.779' N extensos parches de coral del género
San Gabiriel 2-3m
110°21.872'W Pocillopora. Pendiente poco
pronunciada.
Sustrato arenoso con rocas de mediano
24°19.010' N a pequefio tamafio y grandes
Balandra 5-6 m
110°20.213' W extensiones de coral. Pendiente poco
pronunciada.
Sustrato con abundantes parches
24°18.750' N coralinos, con presencia de rocas de
Punta Diablo 5-6 m

110°20.148' W

diversos tamanos. Pendiente

ligeramente pronunciada.
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Sustrato arenoso con rocas de pequefio
24°18.089' N
Merito 2-3m tamafo y parches coralinos. Pendiente
110°20.237'W
poco pronunciada.

Sustrato arenoso con rocas de pequefio
24°17.033' N
Pichilingue 2-3m tamafio y parches coralinos. Pendiente
110°20.026' W
poco pronunciada.

Trabajo de gabinete

Caracterizacion de la complejidad estructural del habitat

La caracterizacion de la complejidad del habitat se realiz6 a partir de los datos
obtenidos de fotografia submarina. En cada transecto se tomaron 20 fotos de manera
perpendicular al sustrato a una distancia constante de 1.20 m, controlada con ayuda
de un bastdn fijo a la cAmara. La foto digital registra un area de 1 m? para un total de
20 m? por transecto. Cada imagen fue analizada en el programa CPCe Ver 3.4 (Coral
Point Count w/excel extensions; Kohler & Gill, 2006) mediante el método de puntos
aleatorios estratificado (9 estratos). El método asigna un punto al azar a cada estrato
y se registra la naturaleza del item que se ubica debajo del punto.

Los descriptores de la complejidad estructural del habitat considerados en cada

transecto fueron:

indice de Rugosidad (IR) e indice de Amplitud (IA): Para determinar el indice de

rugosidad del sustrato se utilizé el método del contorno contra distancia lineal. En cada
localidad se registr6 el perfil batimétrico mediante una sonda Lowrance HDS-5.
Posteriormente estos fueron graficados en el programa Surfer Ver. 10 (Golden
Software). Mediante el programa Global Mapper Ver. 16 (2014, Blue Marble
Geographics) se obtuvo el perfil de cada transecto a una distancia lineal constante de
60 m y se estimo la distancia del contorno. El calculo del IR se realiz6 dividiendo la
distancia del contorno entre la distancia lineal y el resultado toma valores de uno a

infinito, los valores mas cercanos a uno se consideraron menos rugosos. El 1A que se



refiere a la altura maxima que puede alcanzar el accidente del terreno, se obtuvo

mediante la diferencia entre el punto mas somero y el mas profundo.

Tamaio de Roca: Mediante el programa CPCe y apoyados en los videos de cada

transecto se estimé de forma visual el tamafio de las rocas y se clasificaron segun la
metodologia propuesta por Aburto-Oropeza (1999) en funcién del didmetro (). Las
categorias fueron: Trl (roca pequefia) = (&) < 30 cm (canto rodado); Tr2 (roca
mediana) = 30 cm < (&) > 1m; Tr3 (roca grande) = 1m< (&) < 3m; Tr4 (roca

extragrande) = L (&) 3m

Elementos habitat (Eh): Mediante el analisis fotografico se registré la frecuencia de

aparicion de los siguientes elementos del habitat: tamafio de las rocas (Tr1, Tr2, Tr3,
Tr4); arena; tepetate; tepetate con macroalgas, macroalgas; algas coralinas; coral,
coral muerto, coral muerto con macroalgas, poliquetos, esponjas, bivalvos y

octocorales. Estas fueron obtenidas de los andlisis fotograficos en cada transecto.

Organismos sésiles (Os): Para cada transecto se registré la abundancia de especies

tales como: corales, esponjas, bivalvos, octocorales y otros grupos sésiles, a partir de

los censos visuales para obtener una mejor representacion.
Caracterizacion del nivel de complejidad estructural del habitat.

indice de heterogeneidad (IH): La complejidad del habitat se determiné mediante el IH

para cada transecto. Este indice se estimd a partir del promedio de los valores de
diversidad (previamente normalizado) de los elementos del habitat y los organismos

sésiles, como reflejo de la variedad y proporcionalidad de los tipos de sustrato.

Debido a que el origen de los datos tanto biéticos como abidticos fue diferente, los
indices de diversidad en ambos casos fueron normalizados en una escala de 0 a 1
mediante la formula propuesta por Recatala-Boix et al., (2009):

(V4 Vmin)
"~ (Vméx — Vmin)

Donde:



Vn = valor normalizado del indicador

V = valor real del indicador

Vmin = valor minimo

Vmax = valor maximo

De modo que la férmula utilizada para el IH fue:

B H'Ehn + H'Osn
a 2

Donde:

H'Ehn = indice de diversidad de Shannon-Wiener normalizado para los elementos del
hébitat y

H'Osn = indice de diversidad de Shannon-Wiener normalizado para los organismos

sésiles.

Las localidades se clasificaron en Ha (heterogeneidad alta), Hm (heterogeneidad
media) y Hb (heterogeneidad baja) en funcién del valor del indice. Aquellos casos en
gue se obtuvieron valores altos del IH se consideraron con una elevada
heterogeneidad, es decir una mayor complejidad referida al habitat (Chavez-Hidalgo,
2017).

Descripcion cuantitativa de la comunidad

Para describir la estructura y composicién de la comunidad se utilizaron los siguientes

atributos e indices ecoldgicos clasicos:

Rigueza especifica (S)

La riqueza especifica se evalud cuantificando el nUmero de especies por localidad y
época del afio. Debido a que es practicamente imposible enumerar todas las especies,
la S dependera en gran medida del esfuerzo de muestreo. Para demostrar la eficiencia
del muestreo y la representatividad de la riqueza de especies registradas, se realizo la

curva de acumulacion de especies, estimando la S observada mediante el programa
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EstimateS (Version 9; Colwell, 2013). Ademas, se evalud el ajuste a la ecuacion de
Clench, ya que es el modelo mas utilizado para evaluar la calidad del muestreo y ha
demostrado un buen ajuste, tomando en cuenta que se consideré la heterogeneidad
espacial y temporal que afecta a estos organismos en la region (Jiménez-Valverde &
Hortal, 2003). El ajuste de la funcion se realiza mediante la estimacién no lineal del
algoritmo de Simplex & Quasi-Newton en el programa STATISTICA (Ver 10, StatSoft,
2010) de donde se obtienen los valores de a 'y b. El parametro a representa la tasa de
incremento de nuevas especies al comienzo del inventario y b esté relacionado con la
forma de la curva. Los resultados de a y b se utilizan para evaluar la calidad del
inventario (se considerarse suficientemente confiable cuando la pendiente se hace
aproximadamente <0.1, con un intervalo de confianza al 95%), la proporcion de la
fauna representada en el muestreo y el esfuerzo de muestreo necesario para registrar

una determinada proporcién de la fauna.

indice de Shannon-Wiener (H’)

Este indice de diversidad se basa en las abundancias relativas de las especies expresa
la uniformidad de los valores de importancia a través de todas las especies de la
muestra. Asume que los individuos son seleccionados al azar y que todas las especies
estan representadas en la muestra. Adquiere valores entre cero, cuando hay solo una
especie, y el logaritmo de pi, cuando todas las especies estan representadas por el

mismo numero de individuos (Moreno, 2001).

Este indice se define como:

s
H' = —Z pilnp;
im1

Donde:
S= nuamero de especies

pi = es la proporcion de individuos de cada especie i.



indice de equidad de Pielou (J)

Este indice analiza la forma en que la abundancia esta repartida entre las especies.
Mide la proporcion de la diversidad observada con relacion a la maxima diversidad
esperada. Su valor va de 0 a 1, de forma que 1 corresponde a situaciones donde todas
las especies son igualmente abundantes (Magurran, 2004).

Donde:

H '= Diversidad de las especies.
H 'max = Diversidad maxima de las especies = logz S
S = Numero total de especies.

Los valores de riqueza especifica (S), diversidad de Shannon-Wiener (H’), y equidad
(J), se obtuvieron con el paquete estadistico Primer© (Plymouth Routines in
Multivariate Ecological Research) version 6.1 (Clarke & Gorley, 2006).

indice de Valor Biologico (IVB)

Para determinar las especies dominantes se aplicé el indice de Valor Biolégico
propuesto por Sanders (1960). Se implementd la metodologia propuesta por Loya-
Salinas & Escofet (1990), quienes realizaron un aporte al calculo del IVB y trabaja

sobre el 95% de abundancia acumulativa.

Tiene como ventaja la combinacion de los datos de abundancia y la frecuencia de
apariciéon de cada una de las especies. Este indice mide semicuantitativamente el
intervalo de la importancia relativa de cada especie i, en funcion de su abundancia en
cada muestra o evento de colecta j y es expresada en puntajes. Los valores de
importancia obtenidos son ponderados por un valor wy y posteriormente se suma en
cada una de las especies. La estimacion de dicho indice se calcul6 para cada nivel de
heterogeneidad y por temporadas.



m
IVBl = z Wy Xij
j=1

Donde:

i = especie i de un total de S especies

j = evento de muestreo de un total de m eventos

Xij: intervalo de importancia relativa de la especie i en el evento de muestreo j
wy: valor ponderal para el intervalo de importancia x

Caracterizacion tréfica de la comunidad.

Se efectud un andlisis de gremios troficos con los diferentes grupos de la comunidad.
Para esto se realizd una revision de la literatura se visitaron sitios Web especializados
como Global Biotic Interactions en invertebrados (Poelen et al., 2014) y Fishbase para
peces (Froese & Pauly, 2015), con el objetivo de establecer la categoria tréfica
(carnivoro, detritivoro, herbivoro y omnivoro) y la forma de alimentacién (carrofiero,

colector, filtrador y ramoneador).
Analisis estadistico

Con el objetivo de explorar el comportamiento de los datos se aplicé un analisis de
clasificacion (CLUSTER). Este método permitié agrupar las localidades de muestreo
en funcién de la frecuencia de los elementos del habitat y los géneros de coral. Dicha
técnica estadistica multivariante agrupa elementos (o variables) tratando de lograr la
maxima homogeneidad en cada grupo y la mayor diferencia entre los grupos
(Alenderfer & Blashfield, 1984). Los datos fueron transformados a escala logaritmica
(Log x+1) con el objetivo de homogeneizar las variables. Se aplico6 como medida de
afinidad una correlacion de Pearson y el método de unién media no ponderada para el
agrupamiento. Ademas, se aplico una prueba SIMPROF (similarity profile) para
identificar la significancia en la estructura de grupos. Con este método se realiza un

procedimiento de permutaciones a cada nodo del dendrograma obtenido para
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identificar si los patrones de asociacion son significativos en un grupo de muestras que

a priori no estaban estructuradas (Clarke et al., 2008).

Posteriormente, se aplicO un analisis de varianza multivariado de permutacion
(PERMANOVA) con los datos de los descriptores de la complejidad estructural del
habitat considerados en cada localidad, con el objetivo de conocer si existian
diferencias entre los grupos dentro del factor heterogeneidad de habitat (HH). El
PERMANOVA es una técnica de andlisis multivariante (sobre medidas de distancia)
con varios factores (balanceados), el cual aplica permutaciones sobre las matrices de
distancia para obtener el p-valor (Anderson, 2001). El andlisis esta limitado por el
ndmero de permutaciones posibles donde el nimero recomendable se encuentra entre
200 y 1000. En este estudio siempre se utilizaron 999 permutaciones y como medida
de distancia se aplico el indice de Bray Curtis. En los casos donde se encontraron
diferencias significativas se aplico una prueba de comparaciones pareadas (Pair-Wise
test) para conocer entre cuales meses o niveles de heterogeneidad se encontraron
esas diferencias. Los datos de abundancia fueron previamente estandarizados

utilizando raiz cuadrada para minimizar la variacion.

El analisis de la estructura de la comunidad se dividié en organismos motiles y sésiles,
con el objetivo de detectar posibles diferencias en el nivel de heterogeneidad. En cada
caso, se aplicaron (PERMANOVA) para detectar diferencias significativas entre la
abundancia, diversidad, riqueza de especies y la equidad obtenidas durante los meses
y entre los niveles de heterogeneidad. Los resultados de ambas pruebas en cada caso
encuentran reportados en el anexo B. El analisis de agrupamientos, el SIMPROF vy el
PERMANOVA se desarrollaron con el software Primer© (Plymouth Routines in

Multivariate Ecological Research) version 6.1 (Clarke y Gorley, 2006).
Relacion de la estructura de la comunidad con la heterogeneidad del habitat

Se estructuraron grupos basados en la abundancia de las especies en cada zona con
el indice de Bray-Curtis (Podani, 1999). Una vez calculada la matriz de similitud, se
realizd una clasificacion utilizando el método de unién media y se aplicd una prueba
SIMPROF.



Ademas, se determind la relacion entre la riqueza, abundancia y diversidad de
especies totales con los descriptores de la complejidad y las variables ambientales.
Para esto previamente se correlacionaron las variables con el objetivo de seleccionar
las que presentaron un mayor valor con relacion a la riqueza, abundancia y diversidad
de especies y evitar la colinealidad. Las variables que presentaron mayor correlacion
se les aplicd un andlisis de regresion mdltiple. Este analisis trata de comprobar
estadisticamente si tal relacion es posible (p < 0.05), y de serlo, expresarlo
matematicamente mediante una ecuacion. La evaluacion de la eficiencia del analisis
se realiz6 mediante el valor del coeficiente de determinacion (R?). La R? mide la
proporcion de la variacion de la variable respuesta que es explicada por las variables
predictivas. El resultado del R? oscila entre 0 y 1, cuanto mas cerca de 1 se sitle su
valor, mayor seré el ajuste del modelo a la variable que estamos intentando explicar.
De forma inversa, cuanto mas cerca de cero, menos ajustado estara el modelo y, por

tanto, menos fiable sera.

Se realizdé un analisis de correspondencias candnicas (CCA) para determinar qué
variables ambientales y descriptores de la complejidad afectaron a las asociaciones
de especies de peces e invertebrados en cada nivel de heterogeneidad por mes de
muestreo. EI CCA involucra la ordenacién de una matriz (especies) mediante
regresiones multiples con una segunda matriz (variables ambientales) en un mismo
espacio. En la ordenacion del diagrama los parametros ambientales se representan
por vectores, donde la longitud del vector indica su importancia relativa y el angulo de
separacion entre los ejes de ordenacién indica la magnitud de la correlaciéon (Ter-
Braak, 1986). Se eligio este método debido a que presenta una relacion de ordenaciéon
aproximadamente unimodal mas que lineal con el eje Y (Anderson & Willis, 2003). Para
la correlacion y regresion lineal multiple se utilizé el paquete Hmisc (Harrell Jr., 2019)
y con el CCA el paquete Vegan (Oksanen et al., 2019) dentro del programa R (R Core
Team, 2017)

Para la construccion de los grupos basados en los gremios tréficos se utilizd también

un analisis de clasificacion (CLUSTER). Con esta informacion se generé una matriz



binaria. La afinidad tréfica entre las especies en cada nivel de heterogeneidad se
realiz6 mediante el coeficiente de similitud de Jaccard y el método de unién media no

ponderada para el agrupamiento. Ademas, se aplicé una prueba SIMPROF.



Resultados

Caracterizacion del grado de complejidad estructural del habitat

Mediante la informacién obtenida del procesamiento de las imagenes en cada

localidad, con el analisis exploratorio de agrupamiento se identificaron dos grandes
grupos (Figura 2).
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Figura 2: Agrupamiento de las localidades en funcién de los atributos del habitat

Los sitios insulares que conforman el primer grupo (El Gallo, Corralito y La Ballena)
mostraron menor correlacion entre ellos (0.58) lo que determina que estos sitios
presentan caracteristicas estructurales mucho mas variadas entre si. El segundo grupo
esta formado por tres subgrupos: Pichilingue-Merito, Balandra-Punta Diablo y la
localidad de San Gabriel ubicada al sur de la isla. Los sitios en la costa continental
presentan caracteristicas estructurales del habitat muy similares, donde para
Balandra-Punta Diablo se obtuvo el 0.91 de correlacion entre los elementos que los

componen y para Pichilingue-Merito un 0.95. Estructuralmente son ambientes con



menor rugosidad y menos complejos con relacién a los sitios insulares que son mas

variados entre si.

indice de heterogeneidad

El indice de heterogeneidad del habitat obtenido a partir de la estimacion de la
diversidad de los elementos del habitat y los organismos sésiles en cada localidad
reflejo dos rangos de valores (Tabla 2). El primer rango se encontré entre los valores
de 0.5 a 0.9, mientras que el segundo abarcé desde 1 hasta 1.3.

Tabla 2: Para cada sitio se presentan los valores del indice de diversidad de los elementos del
habitat (H'Eh) y de los organismos sésiles (H'Os) normalizados y el indice de heterogeneidad (IH)

como reflejo de la complejidad estructural del habitat.

Localidad H'Eh H'Os IH

San Gabriel T1  0.12 0.71 0.42
Merito T2 0.30 0.70 0.50
Pichilingue T1 0.33 0.69 0.51
Pichilingue T2 0.32 0.71 0.52
San Gabriel T2  0.40 0.69 0.55
Balandra T1 0.66 0.70 0.68
Punta Diablo T1 0.70 0.67 0.68
Balandra T2 0.71 0.74 0.73
El Gallo T1 0.74 0.74 0.74
La Ballena T2 0.70 0.79 0.75
Corralito T2 0.86 0.65 0.76
La Ballena T1 0.78 0.76 0.77
El Gallo T2 0.87 0.75 0.81

Corralito T1 0.84 0.79 0.81




Para hacer una clasificacion méas precisa en cuanto al nivel de heterogeneidad en cada
localidad, se establecieron a priori tres grupos incluidos en el factor de heterogeneidad
del habitat (HH), para esto se utilizo como referencia el orden de las localidades
resultantes del IH y del andlisis de agrupamiento (Figura 2). El primer grupo se clasifico
como heterogeneidad alta (Ha) compuesto por las localidades de Corralito, El Gallo y
La Ballena. El segundo grupo fue la heterogeneidad media (Hm) formado por Balandra
y Punta Diablo y un tercer grupo de heterogeneidad baja (Hb) con las localidades de
San Gabriel, Merito y Pichilingue. El andlisis de varianza detect6 diferencias
significativas entre los grupos del factor HH (P-F= 5.44, p= 0.001) (Tabla 3). Ademas,
la prueba de comparaciones pareadas indico diferencias significativas entre todas las
comparaciones. Los resultados obtenidos en estas pruebas se consideraron
suficientes para establecer tres niveles de heterogeneidad (alto, medio y bajo) en la
zona de estudio.

Tabla 3: Resumen de los resultados del analisis de varianza multivariados de permutacion
(PERMANOVA) para datos transformados de raiz basada en las similitudes de Bray-Curtis con el

factor heterogeneidad del habitat (HH).

PERMANOVA
Factor df MS Pseudo-F P(perm)
Nh 2.000 3091.200 5.436 0.001
Res 11.000 568.670 0.000 0.000

Prueba de comparaciones pareadas (Pair-Wise test)

Grupos t P(perm)
Hm, Ha 2.024 0.009
Hm, Hb 1.437 0.035
Ha, Hb 2.953 0.005

Proporcion de sustrato (Elementos del habitat)

Para analizar las variaciones de los tipos de sustratos obtenidas a partir del analisis

fotogréfico, se ordenaron las localidades de menor a mayor IH (Figura 3).



En la Hb se observé una alta dominancia de coral (45%), arena (31%) y roca pequefa
(16%; Figura 3A). Los sustratos dominantes para la Hm presentaron una tendencia
similar a los observados en la Hb (Figura 3B), donde el coral representd un 45%, la
arena un 22% y la roca pequefia un 19%. Sin embargo, en este nivel comienzan a

aparecer otros sustratos, aunque con una menor representatividad.
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Figura 3: Frecuencia de apariciéon (FA) de los tipos de sustratos en cada localidad, ordenados de

menor a mayor IH, (A) heterogeneidad baja y (B) heterogeneidad media y alta.

En la Ha se aprecia una tendencia diferente, donde los sustratos dominantes fueron:

roca pequefa (25%), tepetate (15%), arena (15%), roca mediana (12%), roca grande
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(10%) y coral (9%). De forma general, se puede apreciar una tendencia al aumento en
la variedad y la proporcionalidad en la frecuencia de aparicion de los sustratos,

conforme aumente el IH.

indice de Rugosidad (IR) e indice de Amplitud (1A)

En la tabla 4 se muestra el IRy el IA, estimados a partir del relieve del fondo. EI mayor
valor en el IR se present6 en Pichilingue T2 (1.35), mientras que el menor se observo
en Punta Diablo T1 (1.06). No se encontraron diferencias significativas en el IR entre
los niveles de heterogeneidad (P-F=2.18, p = 0.146), dado que se tienen tanto valores
bajos como altos en los diferentes niveles. Sin embargo, el valor promedio del IR fue
mayor en la Ha con 1.20, seguida por la Hb con 1.18, mientras que el menor valor
correspondio a la Hm con 1.08 (Figura 4).

Tabla 4. Valores del indice de rugosidad (IR) e indice de amplitud (IA) para cada localidad y nivel
de heterogeneidad (Nh).

Nh Localidad IR IA (m)
Hb San Gabriel T1 1.24 1.13
Hb Merito T2 1.13 1.59

Hb Pichilingue T1 1.1 1.48
Hb Pichilingue T2 1.35 0.86
Hb San Gabriel T2 1.11 1.04

Hm Balandra T1 1.08 141
Hm Punta Diablo T1  1.06 2.04
Hm Balandra T2 1.1 1.6
Ha La Ballena T2 1.17 1.6
Ha El Gallo T1 111 221
Ha La Ballena T1 1.1 5.99
Ha Corralito T2 1.3 1.63
Ha Corralito T1 1.26 0.83
Ha El Gallo T2 1.28 1.97

El 1A obtenido mediante la diferencia entre el punto de mayor y menor profundidad del
relieve del fondo, presento los mayores valores en La Ballena T1, El Gallo T1, Punta



Diablo T1, El Gallo T2 y Corralito T2 (5.99 m, 2.21 m, 204 m, 1.97 my 1.63 m,
respectivamente). Por otro lado, las menores amplitudes se registraron en Pichilingue
T2 con 0.86 my Corralito T1 con 0.83 m. No se obtuvieron diferencias significativas en
el IA entre los niveles de heterogeneidad (P-F=1.54, p = 0.211, Tabla 5). No obstante,
el IA fue mayor en la Ha con un valor promedio de 2.37 m, seguido de la Hm con 1.68

m y por ultimo la Hb con un valor de 1.22 m.

B |R B Amplitud (m)

Hb Hm 'Ha

Figura 4: Promedio del indice de rugosidad (IR) en barras azules e indice de amplitud (IA) en

barras negras, en cada nivel de heterogeneidad del habitat.

Tabla 5: Resultados del analisis de varianza multivariados de permutacion (PERMANOVA)
basada en las similitudes de Bray-Curtis del IR (indice de rugosidad) y el IA (indice de amplitud)

con el factor heterogeneidad del habitat (HH)

Factor df MS Pseudo-F  P(perm)
Nh(IR) 2.000 29.453 2.180 0.146
Nh(IA) 2.000 662.530 1.542 0.211




Variables ambientales

Para poder describir en el contexto de las principales variables ambientales los
resultados de la heterogeneidad del habitat y las comunidades bioldgicas se reviso el
comportamiento de la temperatura y la salinidad. La temperatura superficial del agua
tuvo un promedio general de 26°C. Los meses por debajo de este valor se agruparon
como temporada fria, mientras que los meses con igual o mayor valor promedio como
temporada calida. EI mayor pico de temperatura se registré en el mes de septiembre
con 30.1°C, mientras que el mas bajo fue en abril con 23.7°C. La salinidad promedio
en el periodo de estudio presentd variaciones minimas, con un promedio de 35.2 ups
(Figura 5).
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Figura 5: Valor promedio de la salinidad (linea) y la temperatura (barras) registrada en los cuatro
meses de muestreo, las barras en rojo representan la temporada céalida y las azules la temporada

fria.
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Patrones espacio-temporales en la estructura de la comunidad.

Para todo el periodo de estudio se contabilizaron un total de 109 especies
pertenecientes a 81 géneros, 62 familias, 31 ordenes y 15 clases. De las cuales 27

fueron invertebrados sésiles, 22 invertebrados motiles y 60 peces (Anexos).

Curva de acumulacion de especies

Para la confeccidn de la curva de acumulacién de especies se tuvieron en cuenta todas
las especies representadas en los 14 transectos en cada mes, para un total de 56
unidades de muestreo (Figura 6). Ademas, se evaluo el ajuste a la ecuacion de Clench,
donde se obtuvieron los valores de “a@” (21.45961) y “b” (0.190191). Mediante estos se
evalué la proporcion de la fauna representada en el muestreo (95%) y la calidad del
inventario (0.16). A pesar de que en este Ultimo el valor obtenido no fue menor que

0.1, si fue cercano, por lo que se considerd una representacion adecuada.

v2=(a*v1)/(1+(b*v1))= 0.158
a=21.45961 b=0.190191
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Figura 6: Curva de acumulacion de especies registradas en el periodo de estudio ajustada a la

funcién de Clench y los valores de “a” y “b”. Las unidades de muestreo (UM) representan los

transectos analizados en el periodo de estudio.



Organismos sésiles

Riqueza especifica y abundancia

En los 56 muestreos se registraron un total de 10,693 organismos sésiles
pertenecientes a 27 especies. La prueba PERMANOVA arrojo diferencias significativas
en la riqueza (P-F= 6.29, p= 0.01; P-F= 4.24, p= 0.011) y abundancia (P-F= 9.91, p=
0.001; P-F=6.73, p=0.001) entre el nivel de heterogeneidad y los meses de muestreo

respectivamente.
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La riqueza present6 el mayor valor promedio en la Ha (10) seguida por la Hm (8),
siendo estos estadisticamente diferentes a la Hb (7) (Figura 7A). Asimismo, la mayor
riqueza promedio se registré6 en el mes de diciembre (10) (Figura 7B), presentando
diferencias significativas con el resto de los meses (Tabla 6), mientras que la menor
se observé en septiembre (7).

La abundancia presentd un patron diferente a la riqueza, donde los mayores valores
se registraron en la Hmy la Hb con 240 y 187 organismos, respectivamente, y el menor
se reporto en la Ha (170). A su vez, las mayores abundancias promedio se observaron
en los meses de septiembre (386) y junio (179), mientras que el menor valor fue en
abril con 97 organismos. Todos los grupos presentaron diferencias estadisticamente
significativas entre ellos, tanto en el nivel de heterogeneidad como entre los meses
(Figura 7).

Tabla 6: Resumen de los resultados del andlisis de varianza multivariados de permutacién

(PERMANOVA) para la riqueza y la abundancia de organismos sésiles, basada en las similitudes
de Bray-Curtis con dos factores: Nivel de heterogeneidad (Nh) y los meses (Me)

PERMANOVA-Riqueza

Factor df MS Pseudo-F P(perm)
Me 3.000 598.630 4.241 0.011
Nh 2.000 887.560 6.288 0.010
MexNh 6.000 82.073 0.581 0.793
Res 44.000 141.150 0.000 0.000
Prueba de comparaciones pareadas (Pair-Wise test)
Grupos t P(perm)
Hm, Ha 0.820 0.447
Hm, Hb 2.124 0.036
Ha, Hb 3.368 0.002
Septiembre, Abril 1.474 0.127
Septiembre, Diciembre 2.917 0.006
Septiembre, Junio 1.108 0.300
Abril, Diciembre 2.414 0.019
Abril, Junio 0.345 0.854
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Diciembre, Junio 2.284 0.030

PERMANOVA-Abundancia

Factor df MS Pseudo-F P(perm)
Me 3.0 7,361.2 6.728 0.001
Nh 2.0 10,844.0 9.911 0.001
MexNh 6.0 2,094.8 1.915 0.001
Res 44.0 1,094.1 0.000 0.000
Prueba de comparaciones pareadas (Pair-Wise test)
Grupos t P(perm)
Hm, Ha 3.128 0.001
Hm, Hb 1.849 0.003
Ha, Hb 3.763 0.001
Septiembre, Abril 2.948 0.001
Septiembre, Diciembre 3.149 0.001
Septiembre, Junio 2.155 0.001
Abril, Diciembre 2.321 0.002
Abril, Junio 1.858 0.008
Diciembre, Junio 2.702 0.001

Diversidad (H") y equidad (J")

La diversidad mantuvo un patrén similar al encontrado en la riqueza con diferencias

significativas entre los niveles de heterogeneidad (P-F= 11.04, p= 0.001) y los meses
de estudio (P-F= 11.2, p= 0.001). Los mayores valores se registraron en la Ha (2.1
natios/Ind) y la Hm (1.9 natios/Ind), presentando diferencias significativas con la Hb
(1.7 natios/Ind; Figura 8A). La diversidad mantuvo una tendencia a aumentar hacia los
meses de diciembre (2.1 natios/Ind) y abril (1.9 natios/Ind; Figura 8B), presentando
diciembre y septiembre, diferencias significativas entre ellos y con el resto de los

meses (Tabla 7).

La equidad tuvo un comportamiento similar a la diversidad, reflejando una tendencia
al aumento conforme aumenta el nivel de heterogeneidad. Sin embargo, no se
observaron diferencias estadisticamente significativas entre los grupos (P-F= 2.6, p=
0.087). ElI mayor valor promedio se registré en la Ha con 0.9, mientras que el menor

fue en la Hb con 0.8.
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Se obtuvieron diferencias significativas en la equidad entre los meses (P-F= 4.9, p=
0.007). Los valores mas altos se registraron en diciembre (0.94) y abril (0.93), los
cuales presentaron diferencias significativas con el resto de los meses, siendo

septiembre el de menor equidad promedio con 0.8.
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Figura 8: Diversidad (H") y equidad (J') de los organismos sésiles en los niveles de
heterogeneidad (A) y meses de estudio (B), las letras “a”, “b” y “c” designan la igualdad o

desigualdad entre los grupos y “EE” el error estandar.
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Tabla 7: Resumen de los resultados del andlisis de varianza multivariados de permutacion
(PERMANOVA) para la diversidad y la equidad de organismos sésiles, basados en las similitudes

de Bray-Curtis con dos factores: Nivel de heterogeneidad (Nh) y los meses (Me).

PERMANOVA-Diversidad

Factor df MS Pseudo-F  P(perm)
Me 3 585.46 11.2 0.001
Nh 2 577.41 11.04 0.001
MexNh 6 38.85 0.74 0.645
Res 44 52.3
Prueba de comparaciones pareadas (Pair-Wise test)
Grupos t P(perm)
Hm, Ha 1.73 0.09
Hm, Hb 2.29 0.031
Ha, Hb 4.38 0.002
Septiembre, Abril 3.75 0.001
Septiembre, Diciembre 5.25 0.001
Septiembre, Junio 2.64 0.006
Abril, Diciembre 2.86 0.008
Abril, Junio 0.65 0.571
Diciembre, Junio 2.38 0.012

PERMANOVA-Equidad

Factor df MS Pseudo-F  P(perm)
Nh 2 40.7 2.6 0.087
Me 3 76.7 4.9 0.007
MexNh 6 18.15 1.16 0.354
Res 44 15.64
Prueba de comparaciones pareadas (Pair-Wise test)
Grupos t P(perm)
Septiembre, Abril 1.01 0.333
Septiembre, Diciembre 1.13 0.272
Septiembre, Junio 3.78 0.002
Abril, Diciembre 0.32 0.756
Abril, Junio 4.13 0.001
Diciembre, Junio 2.75 0.008
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Organismos motiles

Riqueza especifica y abundancia

Se registraron un total de 82 especies para la fauna motil. EI grupo mejor representado
lo conformaron los peces con 60 especies para una contribucion del 55% al total de

especies registradas.
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grupos y “EE” el error estandar.
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De las 22 especies de invertebrados motiles identificadas, el grupo mejor representado
lo conformaron los equinodermos con 16 especies, de las cuales ocho fueron
asteroideos (estrellas de mar), cuatro equinoideos (erizos) y cuatro holoturoideos
(pepinos de mar). La Ha presenté la mayor riqueza promedio con 19 especies, seguida
por la Hm con 16, las cuales se diferenciaron significativamente de la Hb con 12 y

donde se observan los menores valores de riqueza (Figura 9A).

En la temporalidad, la mayor riqueza se presentd en el mes de septiembre (18) y la
menor en junio (15) (Figura 9B). Sin embargo, estas diferencias no fueron
estadisticamente significativas (P-F= 0.654, p = 0.654; Tabla 8).

Para la abundancia se contabilizaron un total de 20,189 organismos, presentandose
los mayores valores en la Hm con 5,375 organismos y un promedio de 448. La menor
abundancia se registré en la Hb con una media de 307 organismos. Se obtuvieron
diferencias estadisticamente significativas en la abundancia entre todos los niveles de
heterogeneidad (P-F= 4.489, p= 0.001). Los meses de septiembre y diciembre fueron
los de mayor abundancia promedio con 424 y 375 organismos, respectivamente. Los
menores valores se reportaron en el mes de abril con una media de 305 organismos.
A pesar de estas variaciones, no se encontraron diferencias significativas entre los
meses (P-F=1.480, p= 0.052).

Tabla 8: Resumen de los resultados del andlisis de varianza multivariados de permutacién
(PERMANOVA) para la rigueza y la abundancia de organismos motiles, basada en las similitudes

de Bray-Curtis con dos factores: Nivel de heterogeneidad (Nh) y los meses (Me):

PERMANOVA-Riqueza

Factor df MS Pseudo-F P(perm)
Me 3.00 102.63 0.654 0.654
Nh 2.00 241690 15410 0.001

MexNh 6.00 125.79 0.802 0.624
Res 4400 156.84 0.000

Prueba de comparaciones pareadas (Pair-Wise test)
Grupos t P(perm)
Hm, Ha 2.13 0.05
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Hm, Hb 2.69 0.009
Ha, Hb 521 0.001

PERMANOVA-Abundancia

Factor df MS Pseudo-F P(perm)
Me 3.00 2,294.40 1.480 0.052
Nh 2.00 6,954.40 4.489 0.001

MexNh 6.00 1,352.80 0.873 0.735
Res 44.00 1,549.40

Prueba de comparaciones pareadas (Pair-Wise test)

Grupos t P(perm)
Hm, Ha 2.18 0.001
Hm, Hb 2.21 0.001
Ha, Hb 2.02 0.001

Diversidad (H") y equidad (J")

Se encontraron diferencias estadisticamente significativas tanto en la diversidad como
en la equidad entre los niveles de heterogeneidad (P-F= 14.24, p= 0.001; P-F= 3.67,
p= 0.034), mas no entre los meses. Ambas presentaron un patron similar, reflejando

un aumento de menor a mayor nivel de heterogeneidad (Figura 10A).

Los mayores valores promedio en los indices se registraron en Ha con H'= 2.6
natios/Ind y J'= 0.9, presentando diferencias significativas con el resto de los grupos
(Tabla 9). EI mes que presentd menor diversidad promedio fue junio con 2.3 natios/Ind,
mientras que los mas altos se dieron en septiembre (2.5 natios/Ind) y abril (2.4
natios/Ind) (Figura 10B). La equidad resultd muy similar entre los meses, donde el
mayor valor se obtuvo en abril con 0.869.
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Figura 10: Diversidad (H") y equidad (J') de los organismos motiles en los niveles de
heterogeneidad (A) y meses de estudio (B), las letras “a” y “b” designan la igualdad o desigualdad

entre los grupos y “EE” el error estandar.

Tabla 9: Resumen de los resultados del andlisis de varianza multivariados de permutacién
(PERMANOVA) para la diversidad y la equidad de organismos motiles, basados en las similitudes

de Bray-Curtis con dos factores: Nivel de heterogeneidad (Nh) y los meses (Me

PERMANOVA-Diversidad

Factor df MS Pseudo-F P(perm)
Me 3 14.57 0.320 0.870
Nh 2 648.56 14.242 0.001
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MexNh 6 45.15 0.991 0.428

Res 44 45.54 0.000
Prueba de comparaciones pareadas (Pair-Wise test)
Grupos t P(perm)
Hm, Ha 2.97 0.005
Hm, Hb 2.18 0.05
Ha, Hb 5.04 0.001

PERMANOVA-Equidad

Factor df MS Pseudo-F P(perm)
Me 3 4.26 0.560 0.654
Nh 2 27.9 3.670 0.034

MexNh 6 11.19 1.472 0.202
Res 44 7.6

Prueba de comparaciones pareadas (Pair-Wise test)

Grupos t P(perm)
Hm, Ha 2.43 0.026
Hm, Hb 0.46 0.66
Ha, Hb 2,51 0.021

indice de Valor Bioldgico (IVB)

De acuerdo con el indice de valor biolégico, de las 70 especies registradas en la
temporada calida 36 se encontraron como dominantes representando el 66% del total
de especies. En la temporada fria, de 62 especies solo 35 resultaron dominantes
conformando un 68% del total de especies (Figura 11). De forma general las especies
dominantes fueron muy similares entre las temporadas, sin embargo, se puede
apreciar una variacion en el orden de dominancia. En este sentido sobresalen las
especies Stegastes rectifraenum, Abudefduf troschelii, Scarus ghobban, Thalassoma
lucasanum, Toxopneustes roseus y Phataria unifascialis, las cuales se encuentran
entre las que tienen mayor IVB, sin embargo, alternan su orden de dominancia entre

las temporadas.
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Para cada mes se obtuvieron especies exclusivas, tal es el caso de Stegastes
flavilatus, Calamus brachysomus, Fistularia commersoni, Halichoeres notospilus y
Centrostephanus coronatus en septiembre y Balistes polylepis, Holothuria
fuscocinerea y Scarus compressus en junio (Figura 11A). En la temporada fria las
especies exclusivas fueron Thalassoma grammaticum, Diodon hystrix, Halichoeres
semicinctus, Myripristis leiognathus y Sufflamen verres en diciembre y Holothuria

impatiens, Halichoeres nicholsi y Halichoeres chierchiae en abril (Figura 11B).

De las 68 especies registradas para la Ha se encontraron 22 como dominantes,
representando un 42% del total de especies en el nivel de heterogeneidad. La Hm
presentd solo 13 especies dominantes de un total de 43, conformando el 34% y en la
Hb de 57 especies 17 resultaron dominantes para un 39%. Los niveles de
heterogeneidad mostraron un patrén similar al observado por temporada, donde las
especies con mayor IVB fueron: A. troschelii, S. rectifraenum, T. lucasanum, T. roseus,
Canthigaster punctatissima, P. unifascialis y S. ghobban (Figura 12). En este sentido

los mayores valores en el IVB se registraron en la Ha y Hb.

Igualmente se obtuvieron especies exclusivas para cada nivel de heterogeneidad
como: Chromis atrilobata, Pentaceraster cumingi, H. nicholsi, Cephalopholis
panamensis, Acanthaster planci, Halichoeres dispilus, Hexaplex princeps y Serranus
psittacinus en la Ha, Tripneustes depressus en la Hm y Lutjanus argentiventris,
Mycteroperca rosacea, Eucidaris thouarsii, Holothuria impatiens y Pharia pyramidata
en la Hb.
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Figura 11: indice de Valor Bioldgico (IVB rango) para cada especie en los meses de muestreo.

(A) temporada calida y (B) temporada fria.
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Figura 12: indice de Valor Biologico (IVB rango) para cada especie en el nivel de heterogeneidad

alta (azul), media (rojo) y baja (verde).

Influencia de la complejidad del hébitat sobre la estructura de la

comunidad.

Para explorar la similitud espacial y temporal en el area de estudio y poder detectar
patrones de agrupamiento en los datos, se realiz6 un andlisis de clasificacién con los
datos de abundancia de 81 especies de la fauna motil. Los resultados obtenidos
confirmaron la separacibn en tres grandes grupos en funcion del nivel de
heterogeneidad en los meses de estudio (Figura 13). El grupo de la Ha present6 un
67% de similitud, la Hm 64% y la Hb un 62%. Solo la Hb para el mes de abril presento

una asociacion diferente encontrandose dentro del grupo de Hm con 66% de similitud.
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Figura 13. Andlisis de agrupamiento basado en una matriz de similitud de Bray-Curtis de la
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abundancia de especies motiles en los tres niveles de heterogeneidad: alta (Ha), media (Hm) y
baja (Hb) y en los diferentes meses de muestreo septiembre (Sep), diciembre (Dic), abril (Abr) y
junio (Jun).

Para evaluar la posible relacién entre los atributos de la comunidad motil (riqueza,
abundancia y diversidad), las variables ambientales y los atributos del habitat que
caracterizan los niveles de heterogeneidad, se aplicé un analisis de regresion multiple.
En cada caso se realizé previamente una correlacion de Pearson para determinar las
variables de mayor influencia. El andlisis de correlacion reflejo una relaciéon entre la
riqueza (S) y la diversidad (H') con variables como el IH, la frecuencia de roca mediana
y la arena. Sin embargo, en la abundancia (A) los valores del coeficiente de correlacion

fueron muy bajos (Tabla 10).
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Tabla 10. Correlacion de Pearson (coeficiente de correlacion r) entre la riqueza (S) abundancia
(A) y diversidad (H’) de especies y los elementos del habitat (indice de heterogeneidad (IH),
profundidad (P), diversidad de organismos sésiles (H'Os), rigueza de corales (Scorales),
abundancia de corales (AbCora), macroalgas (Macr), frecuencia de roca pequefia (FrRp),
frecuencia de roca mediana (FrRm), indice de rugosidad (IR), indice de amplitud (IA), tepetate y

arena.
S A H'

IH 0.76 0.17 0.78
P 0.4 0.39 0.36
H'Os 0.56 0.051 0.49
Scorales -0.3 -0.43 -0.17
AbCora -0.15 -0.34 -0.037
Macr 0.58 0.2 0.57
FrRp -0.1 -0.087 0.077
FrRm 0.69 0.15 0.66
IR 0.32 -0.22 0.35
A 0.099 0.43 0.084
Tepetate 0.43 -0.051 0.44

Arena -0.67 -0.028 -0.65

En la riqueza los mayores valores de correlacion se encontraron con el IH (0.76), la
FrRm (0.69), las macroalgas (0.58), los H'Os (0.56) y la arena (-0.67). Las cuatro
primeras variables muestran una relacién positiva con la riqueza, reflejando un
aumento del nimero de especies conforme se incrementa el IH, la H'Os, la FrRm y las
macroalgas. Por otro lado, se observé una disminucion del nidmero de especies
conforme aumenta la frecuencia de arena presentando una relacion negativa con la

riqueza (Figura 14).
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Figura 14: Graficas de dispersién que muestran la relacion de la riqgueza de especies con las

variables de mayor correlacion.

La diversidad mostré un patron similar al encontrado en la riqueza, donde las mayores

correlaciones se obtuvieron en el IH (0.78), la FrRm (0.66), la arena (-0.65), las

macroalgas (0.58) y la H'Os (0.49). Al igual que en la riqueza se observé una relacion

negativa con la frecuencia de arena (Figura 15).

Las variables de mayor correlacién con la riqueza de especies y la diversidad fueron

sometidas al andlisis de regresién multiple, con el objetivo de confirmar la existencia

de modelos lineales entre las variables explicativas (IH, FrRm, H'Os, Macr y arena) y

las variables respuesta (riqueza de especies y diversidad). La abundancia no se

incluyo en el analisis debido a que los coeficientes de correlacion entre las variables

fueron muy bajos.
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Figura 15: Gréficas de dispersion que muestran la relacion de la diversidad de especies (H') con

las variables de mayor correlacion.

En funcion al coeficiente de determinacién (R ) el modelo de regresion explico el 0.72
de la variacion total de la variable riqueza y el 0.68 para la diversidad; sin embargo, no

se registraron diferencias significativas en ninguno de los casos evaluados siendo
p>0.05 (Tabla 11).

Tabla 11: Resultados del analisis de regresion linear multiple para el conjunto de variables de mayor
correlacion con los descriptores de la comunidad: Riqueza de especies (S); Diversidad de especies
(H"); indice de heterogeneidad (IH), diversidad de organismos sésiles (H'Os); Macroalgas (Macr);
Frecuencia de roca mediana (FrRm) y Temperatura (T).

Riqueza (S) VS B Err. Est. valor -t p
IH 22.488 16.744 1.343 0.22
FrRm -0.003 0.068 -0.046 -0.05
Arena -0.019 0.058 -0.322 0.76



Macr -0.182 0.184 -0.990 0.36

H'Os -0.419 12.172 -0.034 0.97
Diversidad (H") VS B Err. Est. valor -t p

IH 1.062 0.677 1.570 0.16

FrRm 0.000 0.003 -0.124 0.91

Arena 0.000 0.002 0.005 0.99

Macr -0.006 0.007 -0.841 0.43

H'Os -0.226 0.492 -0.459 0.66

El analisis de correspondencia canonica (ACC), se implement6é con el objetivo de
identificar las variables y la magnitud con la cual estas influyen en las especies
dominantes del estudio, de acuerdo con los niveles de heterogeneidad (Figura, 16). La
proporcion que explica la inercia al incluir las variables ambientales en el modelo fue
del 94%, y en su conjunto los tres primeros componentes explicaron el 64% de la
varianza total. Al analizar los resultados obtenidos se observa un patron similar al
encontrado en analisis previos, por lo que el modelo se consider6 una buena

representacion general de los datos.

En el diagrama de ordenacion se pudo apreciar que para el primer eje canénico (CCA1)
la variable que presenté mayor influencia fue el indice de rugosidad con -0.69. Por su
parte, para el segundo eje canonico (CCA2) fueron las macroalgas (-0.94), la

frecuencia de roca (-0.93), el tepetate (-0.92) y el indice de amplitud (-0.90).

Semejante al analisis de agrupamiento, en la ordenacion se aprecia una clara
separacion en los tres niveles de heterogeneidad, con una tendencia en la Hb del mes
de abril a desplazarse hacia el nivel de heterogeneidad medio. La Hb presentd una
alta influencia del factor arena, este también se vio reflejada hacia especies como C.
brachysomus, la cual se conoce que habita en zonas arenosas en profundidades entre
3-18 m.
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Figura 16: Diagrama de ordenacién del Analisis Candnico de Correspondencia (CCA) que
muestra las especies dominantes en cada nivel de heterogeneidad en los diferentes meses del
estudio y las variables ambientales (vectores): Arena, abundancia de coral (AbCoral),
temperatura (T), indice de rugosidad (IR), tepetate, macroalgas (Macr), frecuencia de roca (FrR),
indice de amplitud (IA), diversidad de organismos sésiles (H'Os) y profundidad (P).

Hacia el nivel de heterogeneidad alto se muestra la influencia que ejerce la
profundidad, el indice de amplitud, la diversidad de organismos sésiles, la frecuencia
de rocas, tepetate y macroalgas sobre algunas especies dominantes tales como: C.
atrilobata, P. cumingi, H. nicholsi, Paranthias colonus, B. diplotaenia, Scarus perrico,
A. planci, Halichoeres chierchiae, H. princeps y Johnrandallia nigrirostris. En este
sentido probablemente cada caracteristica del habitat ejerza un efecto diferente para

cada especie. Por ejemplo, la profundidad y la amplitud del relieve pueden jugar un
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papel relevante en la distribucién de especies como C. atrilobata, mientras que para J.
nigrirostris y S. perrico las macroalgas tengan mayor influencia ya que conforman parte

de su dieta.

Finalmente, cabe mencionar que las especies que se encuentran hacia el centro de la
grafica tuvieron una mayor frecuencia de ocurrencia en los tres niveles de
heterogeneidad y en los diferentes meses. En este sentido, es dificil separar los
factores que pudieran influir sobre ellas, ya que se colocaron cerca del punto de origen
de los ejes. No obstante, al parecer la abundancia y la riqueza de coral y la temperatura

tuvieron un efecto en la presencia y abundancia de estas especies.

Gremios tréficos

La estructura gremial en cada nivel de heterogeneidad fue muy similar, registrandose
13 grupos funcionales troficos en la Ha, 11 en la Hm y 12 en la Hb. A pesar de la
similitud en los valores, se detectaron diferencias en el nimero de especies que

integran los grupos.

Grupo 1: Formado mayormente por especies piscivoras, pero también pueden
alimentarse de crustaceos y cefalopodos, y otras especies que se alimentan de
zooplancton como Cirrhitichthys oxycephalus y Fistularia commersoni. La mayoria son
demersales y algunas de media agua y superficie. En la Ha se registraron 12 especies,
nueve para Hm y ocho en Hb. Otras especies como Epinephelus labriformis y

Plagiotremus azalea solo se encontraron en la Hm y Hb.

Grupo 2: Se compone de invertebrados y peces, con mayor representacion de
especies omnivoras. Presentan una dieta muy variada basada en esponjas, cnidarios,
anélidos, crustaceos, bivalvos, algas, entre otros. Especies como Holacanthus passer
con un amplio espectro trofico incluye en su dieta organismos del zooplancton, huevos
de peces, ascideas y briozoos. La Hb present6 la mayor cantidad de especies (8),
donde Felimare californiensis y Tambja abdere fueron exclusivas para este nivel,
ademas incluy6 a Eucidaris thouarsii. Por su parte, Pomacanthus zonipectus solo se

observaron en Ha.



Grupo 3: Compuesto por peces omnivoros en su mayoria ramoneadores los cuales
se alimentan de porciones de algas, anélidos, crustaceos e incluso zooplancton.
Pueden encontrarse muy asociados al fondo arrecifal o a media agua. En los tres

niveles de heterogeneidad el grupo se mantuvo muy similar.

Grupo 4: Dos especies conforman este grupo, el erizo Eucidaris thouarsii y el pez
Johnrandallia nigrirostris. Ambos son omnivoros ramoneadores que se alimentan de
algas, polipos de coral, gasterépodos y crustaceos. Este grupo solo se registré para la

Hay Hm.

Grupo 5: Formado por el gasterépodo Hexaplex princeps y el resto pertenecen a los
peces. Son especies carnivoras con un amplio registro en su dieta tales como anélidos,
bivalvos, gaster6podos, cefaldépodos, crustaceos, peces, entre otros. Ademas,
especies como Haemulon steindachneri y Halichoeres dispilus pueden alimentarse de
zooplancton. Este grupo funcional solo se observé en la Ha y Hb, donde a esta ultima

se adicion6 al pargo Lutjanus peru.

Grupo 6: Integrado por especies de peces mayormente carnivoros con una estrecha
relacion con el fondo arrecifal. Se alimentan de cnidarios, anélidos, bivalvos,
gasterépodos, crustaceos y equinodermos. Especies como Hoplopagrus guentherii
ademas se alimenta de peces. Este grupo presentd diferencias entre los niveles de
heterogeneidad, en este sentido Sufflamen verres y Bodianus rufus fueron exclusivos
de la Ha y Hm, respectivamente, mientras que Calamus brachysomus fue compartida

entre la Hm y Hb.

Grupo 7: Compuesto por especies demersales con un amplio espectro tréfico
(esponjas, cnidarios, anélidos, bivalvos, gasterépodos, equinodermos, macroalgas,
detritos). Este grupo funcional solo se observo en la Hb y la Ha, donde este ultimo
incluyé al decapodo Panulirus interruptus, especie que ademas se alimenta de

carrofa.

Grupo 8: Grupo heterogéneo formado por invertebrados sésiles como corales,

esponjas, octocorales, poliquetos e hidrozoos. Estos organismos son filtradores de



materia orgénica disuelta, fitoplancton y zooplancton. Este grupo fue muy similar entre
los niveles de heterogeneidad. La mejor representacion se observo en la Ha y la Hm

con 18 y 17 especies respectivamente.

Grupo 9: Formado por especies de peces que se encuentran generalmente a media
agua, alimentandose de zooplancton, copépodos, larvas y huevos de peces, entre
otros. En la Ha se observo la mejor representacion con cuatro especies mientras que

en la Hb fue un grupo mono-especifico formado por Chromis atrilobata.

Grupo 10: Se compone de peces y equinodermos herbivoros que se alimentan
raspando algas de rocas y corales. Este grupo no presenté cambios en la Ha y Hb,

mientras que en la Hm la especie Scarus compressus no se registro.

Grupo 11: Se integré de peces que se alimentan de algas filamentosas, detritus,
hydroides y hasta pedazos de peces. Generalmente se encuentran asociados al fondo
0 a media agua. La Ha se compuso de cuatro especies siendo el nivel que mejor
represento el grupo funcional. La Hm solo incluyé las especies Scarus ghobban y Mugil

curema siendo esta Ultima exclusiva para este nivel.

Grupo 12: Formado por invertebrados sésiles, donde a excepcién de Eurystomella sp.
(briozoo), pertenecen al grupo de los bivalvos. Se alimentan de fitoplancton, detritos,
flagelados, protozoos, zoosporas, entre otros. El grupo no presento grandes
variaciones entre los niveles de heterogeneidad. La Ha presentd exclusivamente a
Megapitaria squalida y tuvo especies compartidas con la Hm (Eurystomella sp.) y la

Hb (Hyotissa hyotis).

Grupo 13: Grupo de invertebrados que se alimentan mayormente de detrito. La
especie Euapta godeffroyi ademas es filtradora y puede alimentarse de bacterias fito
y zooplancton. La mejor representacion se observo en la Ha con ocho especies.
Ademas, este nivel presentd especies exclusivas como Heliaster kubiniji y Nassarius

tiarula, donde este ultimo es un gasteropodo carnivoro carrofiero.
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Figura 17: Grupos funcionales tréficos en la Ha a partir de una matriz de similitud de Jaccard. Los

simbolos representan la estrategia alimentaria y los numeros cada grupo funcional.
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Figura 18: Grupos funcionales troficos en la Hm a partir de una matriz de similitud de Jaccard.

Los simbolos representan la estrategia alimentaria y los nimeros cada grupo funcional.
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Figura 19: Grupos funcionales tréficos en la Hb a partir de una matriz de similitud de Jaccard. Los

simbolos representan la estrategia alimentaria y los numeros cada grupo funcional.



Discusion
Complejidad estructural del habitat

Uno de los objetivos fundamentales en el estudio de la ecologia de comunidades ha
sido determinar qué factores influyen y el papel que juegan en los patrones
estructurales de la biodiversidad y la interaccion con factores ambientales (Peristeraki
et al., 2017). En este sentido, resulta bien conocido que los diferentes componentes
biéticos y abidticos brindan estructura y complejidad al habitat, representando uno de
los principales reguladores de las comunidades asociadas al fondo (Carvalho et al.,
2017). En nuestro estudio se presenta informacion importante acerca de la influencia
que ejerce la complejidad del habitat sobre la estructura de la comunidad de
invertebrados y peces analizados simultaneamente. Se evaluaron diferentes atributos
del habitat como la rugosidad, amplitud, variedad de sustratos y organismos sésiles y,
complementando la diversidad de los elementos abioticos y bidticos normalizados, se
implemento el indice de heterogeneidad (IH) que permitié determinar las diferencias
en la complejidad en cada sitio muestreado en el area de estudio.

Mediante el indice se obtuvo una ordenacion de mayor a menor heterogeneidad en un
rango de 0.4 a 0.8. A pesar de que el rango fue pequefio, se implementaron diferentes
técnicas estadisticas (Cluster y PERMANOVA) que permitieron explorar vy,
eventualmente, reforzar la clasificacion. A partir de los resultados obtenidos se
encontraron diferencias en las caracteristicas fisiograficas entre las localidades del
archipiélago y las peninsulares, y dentro de estas ultimas (Figura 2) estableciéndose
tres niveles de complejidad clasificados como: Heterogeneidad alta (Ha), media (Hm)

y baja (Hb) para el area de estudio.

Hasta la fecha existen una amplia variedad de métodos para estimar la complejidad
del habitat en ambientes arrecifales (Beck, 2000; Ferreira et al., 2001; Frost et al.,
2005; Wilding et al., 2010; Bejarano et al., 2011; Dustan et al., 2013; Komyakova et al.,
2013). Sin embargo, han sido poco consistentes en funcion a la definicion y en la forma

de estimar la complejidad. Debido a esto ha sido dificil establecer comparaciones con
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los métodos y resultados reportados en otros estudios (Gratwicke & Speight, 2005a).
En este sentido se ha sugerido la necesidad de combinar diferentes métodos y
estimadores, que puedan permitir establecer comparaciones entre los habitat
(Kovalenko et al., 2012).

El método de transecto fotografico ha sido implementado por diferentes investigadores
para evaluar las caracteristicas del habitat en determinadas zonas del golfo (Moreno-
Sanchez, 2009; Sanchez-Caballero, 2012, 2014; Torres-Esparza, 2016; Chavez-
Hidalgo, 2017). A su vez, se ha reconocido como uno de los més adecuados para el
estudio de comunidades bentdnicas debido a las ventajas que ofrece (Ohlhorst et al.,
1988; Penland et al., 2013). Mediante la implementacion del método en las zonas de
estudio se obtuvieron registros permanentes de un mayor nimero de muestras y
permitio analizar los datos con méas precision y sin restricciébn de tiempo, lo cual
contribuyé en gran medida a disminuir el sesgo del muestreo y, a su vez, permite

estudios repetitivos a futuros.

En relacién a la proporcion de sustratos, se observo una clara diferenciacion entre la
Hay la Hm — Hb. La mayor variedad se obtuvo en las localidades hacia el centro-norte
de la isla (Ha), donde los sustratos rocosos fueron los predominantes, mientras que la
Hm y Hb (San Gabriel y localidades peninsulares) presentaron mayor proporcién de
coral y arena. A su vez, las principales diferencias entre estos ultimos estan dadas por
el tipo de sustrato rocoso y la representacion de organismos sésiles, cuyo efecto sera

discutido mas adelante.

Numerosos estudios en el Golfo de California han mencionado que el sustrato rocoso
es altamente dominante (Moreno-Sanchez, 2009; Villegas-Sanchez et al., 2009;
Galvan-Villa et al., 2010; Séanchez-Caballero, 2014; Torres-Esparza, 2016),
propiciando un aumento en la cantidad de elementos que pueden ofrecer protecciéon y
recursos alimenticios (Sanchez-Caballero, 2012). Ademas, la variedad en los tamarfios
del sustrato rocoso propicia un espectro mayor de tamanos de habitats, favoreciendo

la coexistencia de organismos con un amplio rango de tallas, aumentando asi el



namero de vias para la utilizacion de recursos, lo cual mejora la retencion y la

resistencia del ecosistema ante perturbaciones (Brookes et al., 2005).

En este sentido se hace notar la baja representatividad y variedad del sustrato rocoso
y la dominancia del coral y la arena hacia las localidades con Hm y Hb. Un patron
similar fue reportado en Espiritu Santo por Gonzalez-Medina et al., (2006) y Guzman-
Méndez (2009), donde establecen que la mayor proporcion en cobertura de coral se
encontraba al suroeste del Archipiélago. Esta distribucién pudiera estar relacionada
con la cercania de San Gabriel y las localidades peninsulares del estudio con el Canal
de San Lorenzo. Este presenta aproximadamente ocho km de ancho, y constituye una
de las vias mas importante en el intercambio con aguas del Golfo de California (Obeso-
Nieblas et al., 2008). Ademas, en este se han registrado altas velocidades de
corrientes generadas por mareas, con magnitud maxima de hasta 46.5 cm/s (Obeso
Nieblas, 2003), las cuales pudieran proporcionar suficiente oxigenacion y nutrientes,
esenciales para el asentamiento y desarrollo de los organismos sésiles en areas
cercanas. No obstante, se ha propuesto que la heterogeneidad ambiental en esta zona
se debe principalmente a la influencia de determinados factores tales como: la
fisiografia costera, los patrones de corrientes litorales generados por los vientos y el
transporte y depositacion de sedimentos (Halfar et al., 2001; Gonzalez-Medina et al.,
2006).

La rugosidad es un parametro que se mide frecuentemente en estudios ecol6gicos
marinos, ya que a menudo se relaciona positivamente con la abundancia y/o la riqueza
de especies de peces e invertebrados (Luckhurst & Luckhurst, 1978; Chapman &
Kramer, 1999; Gratwicke & Speight, 2005b; Dustan et al., 2013; Torres-Moye et al.,
2013). Este parametro es una medida indirecta del area de contacto, ya que una mayor
rugosidad proporciona espacios y refugio para nuevos reclutas de peces, asi como
para algas e invertebrados (Moreno-Sanchez, 2009). Asimismo, la rugosidad se

relaciona directamente con la cantidad de roca presente en las zonas.

En el Golfo de California este es el primer trabajo en el que se estima la rugosidad a

partir del perfil batimétrico. Esto permite evaluar grandes distancias con diferente



orientacion (paralelo, vertical, transversal a la linea de costa o de acuerdo a
coordenadas cartesianas) en funcion del area registrada (Calvert et al., 2015). En este
trabajo se esperaba obtener los mayores valores en el IR hacia las estaciones de la
isla (Ha), las cuales aparentemente presentan mas irregularidades en el terreno. Sin
embargo, esta relacion solo se observo en funcién al indice de amplitud, mientras que
la rugosidad no mostré grandes variaciones entre los niveles de heterogeneidad. A su
vez, tampoco se obtuvo una relacion o dependencia de estos indices con la riqueza,
abundancia y diversidad de las especies, presentando valores de correlacion muy
bajos. Aspecto observado anteriormente, y que pudiera deberse, por una parte, a la
poca complejidad estructural del fondo en algunas localidades como San Gabriel,
constituido principalmente por grandes extensiones de arena con parches del coral
Pocillopora verrucosa, o bien, por la posicion horizontal que tiene la parte superior de

los macizos rocosos, que forman parte de la estructura arrecifal (Alvarez-Felip, 2004).

Resultados similares se han obtenido para el Golfo de California en estudios de
comunidades de peces e invertebrados (Molles Jr, 1978; Sanchez-Caballero, 2012,
2014; Chavez- Hidalgo, 2017) y particularmente en la bahia (Pérez-Espafia et al.,
1996), donde no necesariamente las mayores rugosidades correspondieron a los
niveles altos de complejidad; sin embargo, si se ha determinado una relaciéon con
diferentes tipos de habitats (Aburto-Oropeza & Balart, 2001). En este sentido Zawada
et al., (2010) enfatizan que no necesariamente los objetos de gran tamafio y el alto

relieve vertical son indicadores definitivos de una mayor rugosidad.

Estructura de la comunidad de peces e invertebrados

Organismos sésiles

El término de especie ingeniera del ecosistema se refiere a aquellos organismos
capaces de brindar estructura fisica al medio en que habitan (Gonzalez et al., 2008).
Estos son capaces de crear, modificar y mantener los habitats, y controlar asi la
disponibilidad y/o el acceso a los recursos lo cual repercute directamente sobre la
distribucion y abundancia de los organismos (Boogert et al., 2006)(Badano et al.,
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2010). Reichman & Seablom (2002) plantean que el término solo se debe usar para
las especies que generen una influencia significativa en los procesos ecoldgicos,
donde, aun sin ser dominantes, pueden ejercer un impacto relevante en la dinamica

del ecosistema.

Se ha reportado que algunas especies sésiles (mejillones, corales, esponjas algas
entre otras) que habitan en ambientes costeros, forman estructuras altamente
compactas e imbricadas (Sueiro et al., 2011). Debido a esto son capaces de estructurar
diferentes tipos de comunidades al aumentar la complejidad del habitat, ya que
propician una mayor disponibilidad del alimento, proveen sustrato para el asentamiento
de larvas y refugios contra depredadores y condiciones fisicas adversas (Gutiérrez et
al., 2011).

En este estudio se pudo comprobar como las mayores riquezas y diversidad de
organismos seésiles se presentan hacia los niveles altos de heterogeneidad del habitat,
y, al mismo tiempo, un aumento en la riqgueza y diversidad de especies motiles. A pesar
de haber encontrado una tendencia reflejada en una correlacion positiva (r>=0.56), no
se pudo corroborar estadisticamente con el analisis de regresion. En este sentido se
plantea que las especies ingenieras pueden alterar la biodiversidad de un ecosistema
siempre que los organismos que se presentan se encuentran restringidos a los habitats
estructurados por ellos en algun momento de su ciclo de vida (Wright et al., 2002). De
esta forma, la dependencia pudiera ser mas evidente al evaluar las especies que

presentan una estrecha relacion con el sustrato (Angelini et al., 2011).

Por otro lado, al analizar las variaciones entre las temporadas se pudo apreciar un
aumento tanto de la riqueza como la diversidad y equidad hacia los meses de
diciembre y abril correspondientes a la temporada fria. Lo cual pudiera deberse a las
condiciones hidrograficas particulares que presenta la Bahia de La Paz, producto de
la influencia de los vientos, con las corrientes y surgencias, las variaciones
estacionales de radiacion solar y a los procesos que ocurren en el golfo el cual tiene

su propia dinamica (Obeso-Nieblas et al., 2007; 2008).



Los vientos del norte y noroeste, son predominantes a finales del otofio y, durante el
invierno, son fuertes y alcanzan magnitudes de hasta 12 m/s (Jiménez et al., 2005). La
turbulencia generada por el viento promueve la presencia de surgencias a lo largo de
la costa este del golfo, ademas propicia la formacién de una capa de mezcla de hasta
50 m de espesor y el consecuente hundimiento de la termoclina, haloclina y picnoclina
(Salinas, 2000; Obeso-Nieblas, 2003). Estas condiciones favorecen la remocién de
nutrientes desde las capas mas profundas hacia las mas someras lo que deriva en un
aumento de la productividad primaria (Reyes-Salinas et al., 2003; Guevara-Guillén,
2011; Caballero-Garcia et al., 2013), aspecto que también se ha descrito en otras
localidades del Golfo de California con el analisis de nutrientes y la diversidad en
macroalgas (Mazariegos-Villarreal et al., 2012). Por estas razones pudiera esperarse
un aumento en la riqueza y diversidad de organismos sésiles, ya que o bien muchos
de estos son productores primarios o filtradores de plancton y materia organica
particulada (Pauls, 2003; Villalejo-Fuerte et al., 2005; Santos-Garcia, 2014; Guzman,
2015; Walther-Mendoza et al., 2016).

Adicionalmente, estos resultados indican que la complejidad del habitat no es de
caracter estatico, y que esta puede disminuir o aumentar en funcién de determinados
factores que influyan directamente sobre la riqueza y diversidad de las especies sésiles
(Williamson et al., 2014). En este sentido Ferrari y colaboradores (2016) mencionan
gue las variaciones en la calidad del habitat a través del tiempo se pueden cuantificar
mediante la identificacion de cambios en la composicion de la comunidad sésil. A su
vez, las modificaciones en los taxones que forman el habitat producen cambios en la
complejidad estructural y pueden tener efectos significativos y duraderos en los
ecosistemas marinos (Graham et al., 2006; Roff et al., 2015). Resultados similares
fueron obtenidos por Chavez-Hidalgo (2017) en el Golfo de California, la autora
encuentra que localidades con un indicador de heterogeneidad (estimador de la
complejidad estructural) alto podia disminuir hacia el afio siguiente y viceversa. Esto

indica cambios en la complejidad estructural del habitat entre periodos anuales,



mientras que los resultados obtenidos muestran que estas variaciones pueden ser

incluso a una escala de tiempo menor (meses), para la zona de estudio.

Organismos motiles

La estructura comunitaria es la expresién de las variaciones poblacionales de las
especies que la conforman, y la respuesta de estas a los cambios ambientales. En
nuestro estudio mediante el andlisis exploratorio de la estructura comunitaria, se busca
detectar cambios o persistencias espaciotemporales de las asociaciones naturales de
la comunidad; analizando la variacion de indicadores estructurales como: diversidad

(H"), equidad (J), abundancia y rigueza de especies.

Los peces, que presentaron un mayor numero de especies (60), representan el 21.3%
de las especies de arrecife rocoso descritas por Thomson et al. (2000) para todo el
Golfo de California. Las familias caracteristicas fueron: Scaridae, Labridae, Serranidae,
Pomacentridae y Lutjanidae, este patron ya se habia reportado en sistemas arrecifales
a nivel mundial (Bellwood & Wainwright, 2002) y particularmente en otras zonas del
Golfo de California (Calapiz-Segura, 2004; Moreno-Sanchez, 2009; Sanchez-
Caballero, 2014; Villegas-Sanchez et al.,, 2009). Al comparar el valor de riqueza
especifica registrada con otros estudios de censos visuales, efectuados en arrecifes
rocosos cercanos a la zona de interés, se encontré que el numero de especies fue
menor a las reportadas por otros autores; Aburto-Oropeza y Balart (2001) 74 especie,
para los Islotes de Espiritu Santo; Barjau-Gonzalez (2012) 133 especies para Isla San
José y Bahia de La Paz; Sanchez-Caballero, (2014) 76 especies, para arrecifes
rocosos de playa la Sorpresa; Torres-Esparza, (2016) 80 especies para la Bahia de la
Paz. Esto se puede deber a que se tiene una mayor area de estudio, incluyendo

diferentes habitats, o bien una mayor intensidad de muestreo.

En cuanto a los invertebrados motiles es comuin la mayor presencia/representatividad
de equinodermos en la regién. Se han reportado un total de 209 especies para el Golfo
de California (70 asteroideos, 49 ofiuroideos, 51 equinoideos, 27 holoturoideos y 12
crinoideos; Duran-Gonzélez et al., 2005). Solis-Marin y colaboradores (1997) en una
extensa revisidn en la Bahia de La Paz, encontraron un total de 92 especies (21



asteroideos, 18 ofiuroideos, 26 equinoideos y 27 holoturoideos). Gonzales-Medina et
al., 2006 reportaron para el Archipiélago Espiritu Santo un total de 17 especies de

equinodermos (8 asteroideos, 6 equinoideos y 3 holoturoideos).

Los moluscos fueron el segundo grupo mejor representado con cinco especies de
gasterépodos. La mayor parte de los trabajos realizados de moluscos han estado
enfocados en la taxonomia, conocimiento biologico de las especies y crianza o
reproduccion. Estudios con enfoque ecoldgico realizados en el Archipiélago Espiritu
Santo por Gonzalez-Medina et al., (2006) y Guzman-Méndez (2009) reportaron cinco
especies de gasterépodos, sin embargo, cabe sefalar que las especies no siempre

fueron las mismas.

Cabe sefialar que estos trabajos no son facilmente comparables entre si, por lo que
las diferencias encontradas en el nimero de especies se relacionan a distintos
aspectos, como: las variaciones en espacio-tiempo, estructura, profundidad, latitud del
arrecife y por la variacion existente en el método de censo empleado. Ademas, este
trabajo se enfoco principalmente en las especies conspicuas, de tamafio moderado y
que ademas viven expuestas, por lo que no se tuvieron en cuenta las especies
cripticas, de habitos nocturnos y a todas las almejas y caracoles que viven enterrados
en arena. Lo que sugiere que en realidad, hay una riqueza de especies sensiblemente

mayor en la zona, que la observada en el estudio.

Al analizar los atributos de la comunidad (abundancia, riqueza y diversidad) se puede
apreciar una relacién positiva con la complejidad del habitat, una aumenta conforme la
otra aumenta. Lo cual nos indica que una mayor variedad y proporcionalidad en los
sustratos que estructuran el habitat, potencialmente pudieran sostener una mayor
riqgueza y diversidad de especies (Gratwicke & Speight, 2005b; Tokeshi & Arakaki,
2012). Partiendo de la premisa de que una mayor heterogeneidad en la estructura del
habitat es capaz de sustentar una mayor diversidad y riqueza de especies, los

resultados obtenidos en el presente estudio confirman la hipoétesis inicial.

La influencia de la temperatura en la composicion de las asociaciones de peces e
invertebrados se ha mencionado en mucho de los trabajos realizados en la regién del
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del Golfo de California, principalmente en la Bahia de La Paz. Sin embargo, en nuestro
estudio no se encontraron diferencias significativas en la riqueza, abundancia,
diversidad y equidad entre los meses analizados, lo cual ha sido reportado tanto para
peces como invertebrados en estudios realizados en zonas aledafias (Arreola-Robles
& Elorduy-Garay, 2002; Alvarez-Felip, 2004; Holguin-Quifiones et al., 2008; Guzman-
Méndez, 2009; Villegas-Sanchez et al., 2009; Sanchez-Caballero, 2014). No obstante,
si hay una tendencia, los mayores valores en la riqueza y abundancia se observaron
en septiembre con una disminucion hacia la temporada fria (diciembre y abril) y un
consecuente aumento hacia junio. Este patron ya se habia reportado para los peces
en estudios en la Bahia de La Paz (Aburto-Oropeza, 1999; Payan-Alcacio, 2015;
Torres-Esparza, 2016). Lo cual pudiera presentar una estrecha relacion con el periodo
reproductivo (finales de la época fria y durante la época célida) de especies altamente
abundantes y dominantes como Abudefduf troschelii, Thalassoma lucasanum,
Stegastes rectifraenum, Chromis atrilobata, Bodianus diplotaenia, entre otras
(Hernandez-Olalde, 2008). Ademas, estas son consideradas las mas influyentes en el

aumento de la cifra global contabilizada.

Por otro lado, se ha sugerido que en la época fria disminuyen los indices ecoldgicos
ya que los peces tienden a gastar menos energia en actividades motoras y
permanecen inmoviles por mas tiempo del habitual (Villegas-Sanchez, 2004). Ademas,
Se conoce que en esta época ocurre la emigracion de algunas especies de afinidades
tropicales como Diodon holocanthus, Diodon hystrix y Zanclus cornutus hacia zonas
surefias (Pérez-Espafia et al., 1996), por lo que el nimero de especies podria reducir
la disponibilidad de alimento y aumentar la depredacion.

Las especies dominantes en el area de estudio fueron muy similares tanto entre las
temporadas como entre los niveles de heterogeneidad, sin embargo, se observaron
variaciones en el orden de dominancia. Una de las especies mejor representadas tanto
por su abundancia como por su persistencia fue Stegastes rectifraenum, tipica de
arrecifes rocosos y coralinos en profundidades cercanas a los 10 m y presenta

conducta agresiva (territorial; Moreno-Sanchez et al., 2011). Se considera omnivora



ya que presenta un amplio espectro trofico, aunque se alimenta principalmente de
algas bentdnicas. Hernandez-Olalde (2008) reporta que la etapa reproductiva de S.
rectifraenum va de enero a octubre, es decir durante casi todo el afio, con desoves
entre mayo a septiembre y méaximos en junio, lo cual pudiera explicar su alta
dominancia en este mes. Ademas, es considerada un competidor activo por el territorio

con especies como Abudefduf troschelii (Villegas-Sanchez, 2004).

Otra especie con alta dominancia fue Abudefduf troschelii, la cual se encuentra
formando grandes agregaciones sobre los arrecifes entre las profundidades de 1 a 12
m. Esta dominancia se ha constatado en zonas contiguas y la especie es considerada
omnivora ya que se alimenta tanto de algas bentdnicas, pequefios invertebrados como
de plancton en la columna de agua (Sanchez-Caballero et al., 2017). Presenta una
temporada reproductiva durante el verano y otofio, o que concuerda con la época
calida, en esta etapa la especie suele ser territorial por lo que es mas visible en los
arrecifes (Villegas-Sanchez, 2004; Hernandez-Olalde, 2008).

La especie Thalassoma lucasanum es tipica de ambientes tanto rocosos como
coralinos y frecuente en diferentes localidades del Golfo de California y el Pacifico
Mexicano (Villarreal-Cavazos et al., 2000; Galvan-Villa et al.,, 2011), donde se
encuentra formado pequefios cardumenes. Es de habitos omnivoros y se alimenta de
pequefios crustaceos, plancton en la columna de agua, corales blandos y algas
(Thomson et al. 2000). Esta especie tanto en etapa juvenil como adulto en ocasiones
se alimentan de ectoparasitos de otros peces ejerciendo la funcion de limpiadores
(Quimbayo et al., 2017).

Tanto las especies S. rectifraenum, T. lucasanum, como A. troschelii, presentan una
alta versatilidad en la utilizacién del habitat refugio, fuentes de alimentacion y sitios de
anidacion (Thomson et al., 2000) y un amplio espectro trofico, lo que les permite
colonizar con éxito este tipo de ambientes. Ademas, junto a Lutjanus argentiventris han
sido reportadas como las principales especies en la estructura comunitaria de otros
arrecifes rocosos del sur del Golfo de California (Villegas-Sanchez et al., 2009;
Moreno-Sanchez, 2009; Barjau et al., 2012; Barjau-Gonzéalez, 2012).



En el caso particular de Chromis atrilobata se encontr6 como la segunda en orden de
dominancia para Ha. Esta especie es de habitos planctivoros (Moreno-Sanchez, 2009)
y se ubican en la columna de agua en posicion media hacia la superficie formando
grandes cardimenes (Alvarez-Felip, 2004). Debido a esto generalmente se observa
asociada a zonas de mayor profundad, con corrientes de mayor intensidad y mayor
disponibilidad de refugios (Moreno-Sanchez, 2009), como es el caso de las localidades
de la isla (Ha). Este patron ya se habia reportado por otros autores para zonas
cercanas al area de estudio, por ejemplo, Sdnchez-Caballero (2014) encontré una
relacion directa entre la abundancia y el nivel de complejidad en C. atrilobata, donde
en la complejidad alta se registraron los mayores valores en la abundancia, lo cual
representa un patréon similar al encontrado en nuestro estudio. Por otro lado, se ha
menciona que zonas con mayor heterogeneidad del habitat proveen mejores espacios
fisicos para peces de tamafios medianos y pequefios (10-30 cm) (Galvan-Villa et al.,
2010), como es el caso de C. atrilobata cuya longitud maxima es de aproximadamente
del5 cm (Alvarez-Felip, 2004).

Especies como Scarus ghobban, Canthigaster punctatissima, Haemulon maculicauda
y L. argentiventris coinciden en agruparse en cardimenes o son de conducta territorial,
por lo que es de esperarse que se encuentren entre las especies mas abundantes. En
este sentido Castro-Aguirre y colaboradores (1995) y Villegas-Sanchez vy
colaboradores (2009) sugieren que las especies de peces dominantes en arrecifes
rocosos del Golfo de California pueden permanecer relativamente constantes y
homogéneas debido a la alta concentracion de recursos alimenticios y a la proteccion
que brinda este tipo de habitats.

Los invertebrados motiles que presentaron mayor IVB en ambas temporadas fueron
Toxopneustes roseus, Tripneustes depressus, Phataria unifascialis, Pentaceraster
cumingi, Eucidaris thouarsii y Pharia pyramidata especies que se encuentran entre las
mas abundantes de las costas protegidas y expuestas del Golfo de California (Holguin-
Quifiones et al., 2000; Reyes-Bonilla et al., 2005; Solis-Marin et al., 2005; Herrero-
Pérezrul et al., 2008; Holguin-Quifiones et al., 2008; Luna-Salguero & Reyes-Bonilla,
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2010). Cabe destacar que contrario a lo reportado en otros estudios para zonas
aledafas, las abundancias de T. roseus fueron superiores a las de T. depressus en
todos los meses y niveles de heterogeneidad. Toxopneustes depressus es un erizo
herbivoro reportado entre las especies de mayor abundancia en el sur del Golfo de
California (Gonzalez-Azcarraga, 2006) y la Bahia de La Paz (Herrero-Pérezrul, 2008).
En este estudio esta especie solo se observd como dominante en la Hm, lo cual
pudiera ser un reflejo de la gran movilidad que presenta y su tendencia a encontrase

formando grandes agrupaciones (Vives, 2018).

En este sentido, se ha reportado que las densidades poblacionales de T. depressus
varian considerablemente de afio en afio (Hickman, 1998; Brandt & Guarderas, 2002),
por lo que es muy probable que los resultados obtenidos estén reflejando un periodo
de baja densidad para la especie. Ademas, se ha observado que algunas especies de
erizos, incluido T. depressus, pueden realizar migraciones masivas (Luna & Darwin,
2000), probablemente en busca de mejores condiciones oceanogréficas y de alimento.
Asimismo, se ha reportado que T. depressus presenta una menor dominancia en las
estaciones donde se encontraron altas densidades de T. roseus, lo que pudiera
deberse a la elevada competencia por el alimento (Gonzélez-Medina, 2004). Un
aspecto que puede favorecer la dominancia de T. roseus, es que se distribuye
frecuentemente en sustratos mixtos de arena gruesa y depdositos calcareos, los cuales
aparentemente utiliza para camuflarse llegando practicamente a mimetizarse con el
fondo (Gonzalez-Medina et al., 2006).

Influencia de la complejidad del habitat sobre la estructura y organizacion

trofica de peces e invertebrados

Los resultados obtenidos en el andlisis de correlacion reflejaron una relaciéon entre la
riqueza y diversidad de especies motiles principalmente con las caracteristicas fisicas
del habitat, en cuanto a la variedad y proporcionalidad de los tipos de sustrato. La
relacion con los organismos sésiles solo se dio con su integracion dentro en un indice
(heterogeneidad), lo cual sugiere que este componente de la complejidad estructural

del habitat no varia mucho en el ambiente.



Contrariamente, en numerosos trabajos se ha reportado que la cobertura y riqueza de
especies de coral afecta directamente el ensamblaje de peces e invertebrados, sin
embargo en su mayoria han sido realizados en arrecifes coralinos (Graham et al.,
2006; Wilson et al., 2006; Feary et al., 2007; Fuad, 2010; Harborne et al., 2012;
Komyakova et al., 2013). En nuestro estudio no se pudo comprobar este efecto sobre
la estructura de la comunidad y de hecho las zonas con mayor abundancia de coral se
vieron asociadas con Hm y Hb. Esto, en cierta medida, esta asociado a las
caracteristicas de los parches coralinos del area de estudio que se desarrollan en
condiciones marginales debido al gran intervalo de temperatura estacional, aguas con
altas concentraciones de nutrientes y turbidez por la aparicion de surgencias, y su pH
naturalmente bajo (Cabral-Tena et al.,, 2013). Si bien en algunas localidades la
cobertura de coral es relativamente extensa (San Gabriel), la variedad de especies de
coral que la componen es relativamente baja, donde las especies mejor representados
son Porites panamensis y Pocillopora verrucosa. Esto trae como consecuencia que
exista cierta homogeneidad en la estructura del habitat, ya que el microhabitat y el
alimento que proveen es el mismo (Moreno-Sanchez, 2009). Adicionalmente,
Komyakova et al. (2013) mencionan que una mayor cobertura de coral aumenta el area
del habitat para los peces asociados a los corales, sin embargo, esto no implica
necesariamente un aumento en el rango de tipos de habitat disponibles. Debido a esto,
es muy probable que la influencia que ejerce la cobertura y riqueza de especies de
coral sea mas evidente en especies que se alimenten de estos (Bell & Galzin, 1984;
Reyes-Bonilla & Calderon-Aguilera, 1999; Pratchett et al., 2006; Kayal et al., 2012) o
gue dependen de los habitat creados por el coral para su proteccién y/o reclutamiento
(Booth & Beretta, 1994; Jones et al., 2004; Alvarado & Vargas-Castillo, 2012). Por
ejemplo, la especie de erizo Eucidaris thouarsii en el presente estudio se encontrd
entre las especies dominantes en la Hb (mayor proporcion de coral) y se observé cierta
influencia de la abundancia de coral sobre la especie (Figura 16). Hermosillo-Nufiez,
(2011) report6 una relacion positiva entre los corales masivos y en forma de placas,
corales ramosos y nodulares con E. thouarsii, mientras que Rojero-Leon, (2011)

encontré que las mayores abundancias en la especie en la Isla Espiritu Santo se



observaron en las zonas donde la cobertura de coral se encontraba entre el 30-70 %.
Esta estrecha relacion pudiera deberse a que la especie E. thouarsii utilice las ramas
de Pocillopora sp. como zonas de refugio contra los depredadores y/o también como
fuente de alimento, ya que se conoce que esta especie es ramoneadora poco selectiva
(Sotelo-Casas & Rodriguez-Troncoso, 2014) y en ocasiones se alimenta de pdlipos de
coral (Guzman, 1988).

Otro componente de la complejidad del habitat fueron las macroalgas, que presentaron
una relacion positiva tanto con la rigueza como con la diversidad de especies. Estas
juegan un papel esencial en los ecosistemas marinos ya que participan en la
construccion de arrecifes coralinos y junto con las microalgas conforman el grupo de
productores primarios de los océanos (Rincon-Diaz, 2014). Ademas, proporcionan una
amplia variedad de refugios y alimento a peces herbivoros e invertebrados (Torres-
Esparza, 2016), y son capaces de albergar comunidades epifitas como poliquetos,
crustaceos y moluscos (Guerra-Garcia et al., 2011), sobre las cuales muchos peces
basan su dieta (Ba-Akdah et al., 2016; Rubal et al., 2018). Numerosos trabajos en el
Golfo de California han resaltado la importancia de las macroalgas en el ensamblaje
de comunidades de ambos taxa (Diaz, 1987; Caceres & Ojeda, 2000; Torres-Moye et
al., 2013; Rincon-Diaz, 2014; Sgarlatta, 2015; Carlos et al., 2016; Acosta Santos et al.,
2017), y si bien no en todos los casos se ha podido demostrar una relacion directa
(Hermosillo-Nufiez, 2011) en su mayoria confluyen que la cobertura de macroalgas es
un importante predictor para evaluar las variaciones en la estructura de la comunidad
(Moreno-Sanchez, 2009; Hermosillo-Nufiez, 2011; Sanchez-Caballero, 2014; Torres-
Esparza, 2016; Chavez- Hidalgo, 2017). Por otra parte, las macroalgas presentaron
una mayor influencia hacia la Ha, donde se registraron las mayores proporciones (6%),
lo que podria deberse a una mayor variedad en el tamafio de sustratos rocosos que

caracterizan las zonas de esta complejidad.

Numerosos estudios han relacionado el efecto de varios aspectos estructurales del
habitat en los conjuntos de peces e invertebrados, donde en algunos casos, el grado

de complejidad estructural ha sido un buen predictor de la riqueza y/o diversidad de
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estos (Bohnsack et al., 1986; Roberts & Ormond, 1987; Beck, 2000; Gratwicke &
Speight, 2005b; Eriksson et al., 2006; Sueiro et al., 2011; Sanchez-Caballero, 2014).
En nuestro trabajo el IH presenté una relacion positiva con los indices ecoldgicos
(riqueza y diversidad), lo que sugiere que una mayor heterogeneidad de los tipos de
elementos del fondo como roca, arena, algas, coral vivo y/o coral muerto, entre otros,
propicia la existencia de diferentes microhabitats y recursos, que favorezcan la
existencia de mas nichos potenciales, los cuales puedan ser ocupados por un mayor
namero de especies, incrementado asi la complejidad de las asociaciones en el area
(Aburto-Oropeza & Balart, 2001). Se ha sugerido que los hébitats mas heterogéneos
promueven la sobrevivencia de reclutas y juveniles (Johnson, 2007) y ello
probablemente contribuya a una mayor o menor densidad de adultos (Almany, 2004;
Plass-Johnson et al., 2018)

Por otra parte, los resultados obtenidos en el diagrama de ordenacion sugieren que la
ocurrencia de las especies en cada nivel de heterogeneidad va a depender del efecto
combinado de diferentes caracteristicas del habitat. Aqui, aparentemente ninguna de
las variables evaluadas puede explicar o controlar por si sola los patrones de variacion
en la comunidad de peces e invertebrados de la zona de estudio. Con relacion a esto
Moreno-Sanchez, (2009) menciona que el efecto de la complejidad del habitat
posiblemente sea mas evidente en especies mas asociadas al substrato.

Un ejemplo de esto lo constituye Calamus brachysomus, especie que se Vvio
influenciada por el sustrato arenoso hacia la Hb de septiembre y se distribuye
principalmente en el ecotono arena-roca (Aburto-Oropeza & Balart, 2001)
probablemente porque gran parte de su dieta se compone de invertebrados bentdnicos
enterrados en la arena (LOpez-Peralta & Arcila, 2002) por lo que es de esperar una
mayor afinidad por este tipo de sustratos. Por otra parte, Gutiérrez-Sanchez y
colaboradores (2007) reportan que C. brachysomus presenta los mayores valores en
dominancia en septiembre, octubre y diciembre. Se conoce que el periodo reproductivo
de los peces arrecifales del Golfo de California comienza a finales de la temporada fria
y se mantiene durante toda la temporada calida (Thomson et al., 2000) con picos



reproductivos asociados a los maximos estacionales de temperatura del mar
(Hernandez-Olalde, 2008). Por lo que es muy probable que los resultados obtenidos

estén reflejando un pico reproductivo de la especie en septiembre.

Por otra parte, las especies con mayor movilidad también pueden verse influenciadas
ya que las complejidades altas potencialmente median la competencia denso-
dependiente y ofrecen refugio de la depredacion (Graham & Nash, 2013). En este
sentido se ha mencionado que las variaciones espacio-temporales en la riqueza,
abundancia y diversidad tanto en peces como invertebrados pudieran depender del
efecto combinado de diferentes factores tales como: la estructura fisica del habitat
(Aburto-Oropeza & Balart, 2001; Espinoza & Salas, 2005; Hamilton & Konar, 2007;
Galvan-Villa et al., 2010; Chavez- Hidalgo, 2017), los patrones de corrientes, vientos,
oleajes y la disponibilidad de alimento requeridos por cada especie (Moreno-Sanchez,
2009; Galvan-Villa et al., 2010; Hermosillo-Nufiez, 2011; Rojero- Leon, 2011; Torres-
Esparza, 2016), la temperatura y profundidad de la zona (Aburto-Oropeza, 1999;
Alvarez-Felip, 2004; Gonzélez-Medina, 2004; Guzman-Méndez, 2009; Sanchez-
Caballero, 2014), asi como la estrategia reproductiva y el éxito del reclutamiento
(Sanchez-Caballero, 2012). Por lo que en parte. la ocurrencia de las especies estaria
condicionada por el uso diferencial, de una o varias caracteristicas de la estructura del

hébitat, adecuadas para garantizar su persistencia.

Andlisis de gremios tréficos y su relacién con la complejidad estructural del
habitat

El analisis tréfico de las especies presentes en la zona de estudio permitié distinguir
los principales gremios alimenticios en cada uno de los niveles de heterogeneidad. Se
identificaron mas grupos funcionales en la Ha (13), la siguiente fue la Hb (12) donde
no se presentd el grupo funcional de los omnivoros ramoneadores (numero 4),
mientras que en la Hm no se presentaron dos grupos funcionales, los de los carnivoros
con un amplio registro en su dieta (nUmero 5) y el de especies demersales con un
amplio espectro tréfico (nimero 7). Se pudo detectar un patrén en funcién a las

estrategias alimenticias, que mantuvieron el mismo orden de importancia en todas las



complejidades. Para todos los casos el grupo mejor representado fue el de los
omnivoros (48%), los cuales se encontraron en seis grupos funcionales. Las especies
gue integraron estos grupos fueron muy similares entre los niveles de heterogeneidad,
presentando variaciones muy sutiles en cuanto a sustitucion y especies exclusivas. En
este sentido, Galvan-Villa et al., (2011) reportan que el grupo de los omnivoros puede
mantenerse relativamente constantes durante todo el afio, debido posiblemente a su

amplio espectro alimenticio.

El segundo grupo mejor representado fueron carnivoros 36%, estos se distribuyeron
en al menos cinco grupos funcionales, que en su conjunto mostraron las mayores
variaciones entre los niveles de heterogeneidad, con una aparente sustitucién de
especies. A su vez, se encontraron especies con mayor afinidad en determinados
niveles de heterogeneidad, mientras que otras se comparten solo entre dos
complejidades, lo que sugiere cierta preferencia por determinadas condiciones del
hébitat.

Un ejemplo de esto lo constituye las especies Mulloidichthys dentatus y Haemulon
maculicauda compartida entre la Ha y la Hb relacionado posiblemente con la
preferencia por zonas con parches de arena y rocas mixtas. A su vez, otros autores
las han reportado como tipicas de zonas de baja complejidad estructural y extensas
zonas arenosas (Villegas-Sanchez et al., 2009). Sin embargo, también se ha
observado asociada a mayores profundidades en complejidades altas e intermedias
(Moreno-Sanchez, 2009; Sénchez-Caballero, 2014). Se alimentan de anélidos
(gusanos y poliquetos), moluscos, crustaceos y pequefios peces. Haemulon
maculicauda se refugia en ambientes con sustratos consolidados en pequefias
agrupaciones durante el dia y se desplaza sobre fondos arenosos en la noche para
alimentarse (McKay, 1995). Mulloidichthys dentatus presenta un mecanismo particular
para obtener el alimento a partir de los 6rganos quimiosensoriales que presenta en las
barbillas, con las que cavan en la arena para encontrar a sus presas durante el dia
(Thomson et al., 2000).



A su vez la complejidad del habitat puede tener una mayor influencia en determinadas
especies que solo se encontraron asociadas a algun nivel de heterogeneidad en
particular. La Ha present6 18 de estas especies, la Hm cuatro y la Hb ocho. Por
ejemplo, las morenas Gymnothorax castaneus y Muraena lentiginosa fueron
registradas Unicamente en la Ha. Estas especies viven asociadas a areas y paredes
rocosas refugiandose en oquedades y grietas oscuras durante el dia y en la noche
salen a alimentarse (Humann & Deloach, 1993). Son depredadores de emboscada,
solitarios que se alimentan de peces y crustaceos. En este sentido se ha mencionado
que las especies asociadas a complejidades altas generalmente emplean tacticas de
asecho o emboscada ya que hay una mayor disponibilidad de sitios para esconderse
(Moreno-Sanchez, 2009). Ademas, al proveer una mayor variedad tanto en nimero
como tamafo de refugios permite la presencia de diferentes especies presas,

propiciando asi la coexistencia de especies ecoldgicamente similares.

Otro caso particular se observd en las especies de peces que se alimentan de
zooplancton (Figura 17, 18 y 19; grupo 9) las que presentaron una reduccién en el
namero de especies conforme disminuia la complejidad del habitat (en la Ha se
registraron cuatro especies, dos en la Hm y una en la Hb). Este patrén pudiera
presentar una estrecha relacién con la disponibilidad del alimento ya que se conoce
que las especies planctivoras presentan sus mayores abundancias en zonas en
contacto con aguas oceanicas de mayor profundidad, ya que en las aguas someras el
plancton tiende a ser mas escaso durante el dia (Galvan-Villa et al., 2011). A su vez,
la Ha presenta mayor variedad de sustratos lo cual deriva en una alta disponibilidad
de refugios en comparacién con la Hm y Hb, donde aunado a la presencia de suficiente
alimento es capaz de brindar mejores condiciones para la coexistencia de especies

del mismo grupo funcional.

De manera general los grupos funcionales mostraron una estructura muy similar entre
los niveles de heterogeneidad, lo que sugiere que la complejidad estructural del habitat
aparentemente tuvo poco efecto en la organizacion trofica de la comunidad. Al

encontrar zonas con una mayor variedad en los sustratos tanto biéticos como abiéticos



se espera que potencialmente existan una mayor variedad de nichos que puedan ser
ocupados por un mayor numero de especies, disminuyendo asi la competencia por los
recursos (Palacios & Zapata, 2014). Sin embargo, en el presente analisis el efecto solo
se observd hacia especies con requerimientos mas especificos tanto de refugio como

alimento, como las familias Muraenidae y Mullidae.

Un patron similar ha sido reportado por otros autores para la ictiofauna en el Golfo de
California. Moreno-Sanchez (2009), realiz6 una comparacion de los grupos funcionales
en zonas con diferente complejidad estructural en el arrecife de Los Frailes. El autor
reporta una alta redundancia funcional en ambas localidades ya que el niumero y
composicién de grupos funcionales troficos fue muy similar. Sin embargo, menciona
gue se observaron variaciones ligeras tanto en las especies como la abundancia
dentro de cada grupo funcional en dependencia de las caracteristicas del habitat, lo
cual relaciona con el efecto puntual que pudiera ejercer las caracteristicas del habitat

en los héabitos alimenticios de las especies.

Edén-Saldivar (2010) evalué la variacion temporal en la composicién y abundancia de
los grupos tréficos funcionales en el arrecife rocoso de Cabo Pulmo para el periodo
1987-2008. Sefala que las proporciones entre los grupos funcionales se mantuvieron
similares en ambas temporadas particularmente a partir del afio 2003, a pesar de
registrar las mayores abundancias en las especies que conforma cada grupo funcional
durante el invierno. En la misma zona Alvarez-Filip y Reyes-Bonilla (2006) describieron
los grupos funcionales basados en la variacion tréfica de las especies, encontrando
seis grupos troficos. Los autores reportan un grado relativamente alto de redundancia
ecologica en la comunidad para el periodo de estudio (1987-2003), a pesar del
reemplazo de especies observado, lo cual relacionan con una compensacion funcional

por sustituciones de especies dentro de grupos funcionales.

En este sentido es muy probable que los resultados obtenidos en nuestro trabajo
reflejen un patrén similar para la zona de estudio, donde el registro de componentes
troficos similares pudiera ser indicativo de la estabilidad del area (Franco-Lopez et al.,

2018) y una alta redundancia ecolégica. Aburto-Oropeza (1999) reporta para la Bahia



de La Paz que las especies de peces presentan valores altos de traslape de nicho, lo
que refleja baja especializacion. Ademas, menciona que en su mayoria tienen
requerimientos ecoldgicos similares, lo que les permite coexistir en los mismos
hébitats. Aburto-Oropeza y Balart (2001) determinaron que muchas de las especies de
la Bahia de la Paz son generalistas con una amplia distribucién en los diferentes
habitats, por lo que la presencia y supervivencia de estas va a depender de las
caracteristicas de la zona, el alimento y el refugio. Por otro lado, Viesca-Lobatén et al.,
(2007), determinaron y compararon los grupos funcionales troficos de la Bahia de Los
Angeles, Loreto y Bahia de La Paz. Los autores reportan que los grupos funcionales
se mantienen en toda el area. Sin embargo, se observa una sustitucion ecologica de
las especies entre las regiones, lo cual relacionan con el cambio latitudinal y la
variacion en los habitos alimenticios de las especies en funcién de la disponibilidad de

recursos.

En relacion con los invertebrados destaca el trabajo de Luna-Salguero y Reyes-Bonilla
(2010) quienes evaluaron la estructura comunitaria y trofica de los asteroideos de
fondos rocosos en la regién de Loreto y Ligli. Encontraron que en Loreto existe una
mayor riqueza, abundancia y diversidad de asteroideos y mayor nimero de gremios
troficos por transecto, debido a que presenta un mayor nimero de habitats y recursos
alimenticios. Sin embargo, encuentran que la proporcion de la abundancia total de
cada uno de los gremios se mantuvo independientemente de la localidad, lo que indica
gue la funcion de estos grupos es similar en ambas localidades, donde la variacion

ocurre en respuesta a la cantidad de recursos disponibles.



Conclusiones

Las estaciones analizadas reflejaron tres niveles de heterogeneidad (alta, media y
baja), donde las localidades de la isla a excepcién de San Gabriel presentaron la mayor
variedad y proporcionalidad de elementos tanto biéticos como abioéticos, resultando ser

las zonas de mayor complejidad estructural del habitat.

Las diferencias entre los atributos e indices ecologicos de los organismos sésiles entre
los meses analizados reflejan que el nivel de heterogeneidad del hébitat no es de
caracter estatico. Se identificaron variaciones hasta en una escala mensual, con un
consecuente aumento en diciembre y abril, influenciado en gran medida por los
cambios en las variables ambientales tales como la temperatura y la disponibilidad de

alimento.

Los mayores valores en la riqueza, abundancia y diversidad de especies motiles se
asociaron de manera similar a las Hm y Ha. Estas zonas presentan una mayor
disponibilidad de recurso que permiten la presencia y coexistencia de un mayor

namero especies.

Las variaciones en el orden de importancia de las especies motiles en las temporadas
reflejan las diferentes épocas de alimentacion y reproduccién en las especies
dominantes como Abudefduf troschelii, Stegastes rectifraenum y Thalassoma

lucasanum.

La influencia de las caracteristicas del hébitat sobre los atributos de la comunidad e
indices ecoldgicos sugieren, que la distribucion de las especies va a estar determinada
por la influencia conjunta de factores ambientales como la temperatura, la

disponibilidad de alimento y la preferencia por determinados sustratos del habitat.

El analisis de gremios troficos reflej6 una alta similitud entre los niveles de
heterogeneidad evaluados lo que sugiere que la complejidad estructural del habitat

aparentemente tuvo poco efecto en la organizacion tréfica de la comunidad.
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La composicion de grupos funcionales troficos entre los niveles de heterogeneidad
mostré una alta redundancia ecologica lo que sugiere una relativa estabilidad en la

comunidad.
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Anexos

Tabla 12. Listado de especies de invertebrados benténicos y peces registrados en arrecifes

rocosos someros del archipiélago Espiritu Santo y el litoral peninsular de la Bahia de La Paz

Clase Familia Especie Estrategia Ab. Ha Hm Hb
alimentaria  Total
Actinopterygii
Acanthuridae
Acanthurus nigricans Herbivoro 23 X
Acanthurus xanthopterus Herbivoro 9 X X
Prionurus punctatus Herbivoro 12 X
Aulostomidae
Aulostomus chinensis Carnivoro 11 X X
Balistidae
Balistes polylepis Omnivoro 54 X X X
Sufflamen verres Carnivoro 9 X
Blenniidae
Plagiotremus azalea Carnivoro 1 X
Carangidae
Caranx caballus Carnivoro 6 X X
Chaetodontidae
Chaetodon humeralis Omnivoro 42 X X X
Johnrandallia nigrirostris Omnivoro 25 X X
Cirrhitidae
Cirrhitichthys oxycephalus Carnivoro 2 X X
Diodontidae
Diodon holocanthus Carnivoro 26 X X X
Diodon hystrix Carnivoro 8 X X
Fistulariidae
Fistularia commersoni Carnivoro 42 X X X
Haemulidae
Haemulon maculicauda Carnivoro 2340 X X
Haemulon sexfasciatum Carnivoro 22 X
Haemulon steindachneri Carnivoro 6 X
Holocentridae
Myripristis leiognathus Carnivoro 22 X
Sargocentron suborbitale Carnivoro 3 X
Labridae
Bodianus diplotaenia Carnivoro 60 X X X
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Bodianus rufus Carnivoro 1 X
Halichoeres dispilus Carnivoro 33 X X X
Halichoeres nicholsi Carnivoro 101 X X
Halichoeres notospilus Carnivoro 6 X X
Halichoeres semicinctus Carnivoro 24 X X
Halichoeres chierchiae Carnivoro 14 X X
Thalassoma grammaticum Carnivoro 19 X X X
Thalassoma lucasanum Omnivoro 1700 X X X

Lutjanidae
Hoplopagrus guentherii Carnivoro 17 X X X
Lutjanus argentiventris Carnivoro 56 X X X
Lutjanus peru Carnivoro 1 X

Mugilidae
Mujil curema Omnivoro 22 X

Mullidae
Mulloidichthys dentatus Carnivoro 212 X X
Muraenidae
Gymnothorax castaneus Carnivoro 3 X
Muraena lentiginosa Carnivoro 1 X
Pomacentridae
Abudefduf troschelii Omnivoro 5619 X X X
Chromis atrilobata Carnivoro 1915 X X X
Chromis limbaughi Carnivoro 501 X
Holacanthus passer Omnivoro 71 X X X
Microspathodon dorsalis Omnivoro 15 X X X
Stegastes flavilatus Omnivoro 280 X X X
Stegastes rectifraenum Omnivoro 3208 X X X
Pomacanthus zonipectus Omnivoro 5 X
Scaridae
Scarus ghobban Omnivoro 761 X X X
Scarus perrico Omnivoro 68 X X
Scarus compressus Herbivoro 7 X X
Scarus rubroviolaceus Omnivoro 27 X X
Scorpaenidae

Scorpaena mystes Carnivoro 1 X

Serranidae
Alphestes immaculatus Carnivoro 12 X X X
Cephalopholis panamensis Carnivoro 47 X X X
Epinephelus labriformis Carnivoro 9 X X X
Mycteroperca rosacea Carnivoro 82 X X X

— 105 —



Paranthias colonus Carnivoro 72
Serranus psittacinus Carnivoro 63
Sparidae
Calamus brachysomus Carnivoro 63
Tetraodontidae
Canthigaster punctatissima Omnivoro 568
Zanclidae
Zanclus cornutus Carnivoro 8
Bivalvia
Gryphaeidae
Hyotissa hyotis Omnivoro 102
Mytilidae
Mytilus Omnivoro 22
Pinnidae
Pinna rugosa Omnivoro 87
Pteriidae
Pinctada mazatlanica Omnivoro 443
Spondylidae
Spondylus limbatus Omnivoro 71
(calcifer)
Veneridae
Megapitaria squalida Omnivoro 6
Gastropoda
Muricidae
Hexaplex (Muricanthus ) Carnivoro 39
princeps
Nassariidae
Nassarius tiarula Carnivoro 16
Polyceridae
Tambja abdere Carnivoro 1
Echinoidea
Cidaridae
Eucidaris thouarsii Omnivoro 42
Diadematidae
Centrostephanus coronatus Herbivoro 16
Toxopneustidae
Toxopneustes roseus Herbivoro 676
Tripneustes depressus Herbivoro 164
Asteroidea

Acanthasteridae
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Acanthaster planci Carnivoro 50
Heliasteridae
Heliaster kubiniji Detritivoro 10
Mithrodiidae
Mithrodia bradleyi Detritivoro 2
Ophidiasteridae
Pharia pyramidata Herbivoro 89
Phataria unifascialis Herbivoro 459
Oreasteridae
Nidorellia armata Detritivoro 2
Pentaceraster chinensis Detritivoro 18
(orientalis)
Pentaceraster cumingi Detritivoro 163
Holothuroidea
Holothuriidae
Holothuria fuscocinerea Detritivoro 17
Holothuria impatiens Detritivoro 51
Stichopodidae
Isostichopus fuscus Detritivoro 7
Synaptidae
Euapta godeffroyi Detritivoro 8
Malacostraca
Palinuridae
Panulirus interruptus Omnivoro 1
Demospongiae
Aplysinidae
Aplysina Omnivoro 225
Chalinidae
Haliclona Omnivoro 243
Clionaidae
Cliona Omnivoro 4
Microcionidae
Ophlitaspongia Omnivoro 7
Anthozoa
Agariciidae
Pavona gigantea Omnivoro 78
Gorgoniidae
Pacifigorgia Omnivoro 7
Pocilloporidae
Pocillopora capitata Omnivoro 215
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Pocillopora damicornis Omnivoro 457 X X X
Pocillopora effusa Omnivoro 259 X X X
Pocillopora elegans Omnivoro 255 X X X
Pocillopora inflata Omnivoro 40 X X X
Pocillopora meandrina Omnivoro 278 X X X
Pocillopora verrucosa Omnivoro 2899 X X X
Poritidae
Porites panamensis Omnivoro. 4014 X X X
Psammocoridae
Psammocora contigua (ob- Omnivoro 27 X X
tusangula)
Psammocora stellata Omnivoro 319 X X X
Gymnolaemata
Eurystomellidae
Eurystomella Omnivoro 61 X X
Hydrozoa
Aglaopheniidae
Aglaophenia diegensis Omnivoro 289 X X X
Polychaeta
Sabellariidae
Phragmatopoma Omnivoro 1 X
Sabellidae
Bispira Omnivoro 188 X X X
Serpulidae
Spirobranchus Omnivoro 101 X X X
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Figura 20: Correlacion de Pearson (coeficiente de correlacion r) entre la riqgueza de especies (S) y
los elementos del habitat (indice de heterogeneidad (IH), profundidad (P), diversidad de
organismos sésiles (H'Os), riqueza de corales (Scorales), abundancia de corales (AbCora),
macroalgas (Macr), frecuencia de roca pequeia (FrRp), frecuencia de roca mediana (FrRm), indice

de rugosidad (IR), indice de amplitud (lA), tepetate y arena.
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Figura 21: Correlacion de Pearson (coeficiente de correlacion r) entre la abundancia de especies
(A) y los elementos del habitat (indice de heterogeneidad (IH), profundidad (P), diversidad de
organismos sésiles (H'Os), riqueza de corales (Scorales), abundancia de corales (AbCora),
macroalgas (Macr), frecuencia de roca pequeia (FrRp), frecuencia de roca mediana (FrRm), indice
de rugosidad (IR), indice de amplitud (IA), tepetate y arena.
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Figura 22: Correlacion de Pearson (coeficiente de correlacion r) entre la diversidad de especies

(H") vy los elementos del habitat (indice de heterogeneidad (IH), profundidad (P), diversidad de

organismos sésiles (H'Os), riqueza de corales (Scorales), abundancia de corales (AbCora),

frecuencia de roca pequefa (FrRp), macroalgas (Macr), frecuencia de roca mediana (FrRm), indice

de rugosidad (IR), indice de amplitud (lA), tepetate y arena.
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Figura 23: Perfiles batimétricos de las localidades de estudio obtenidos a partir del programa Global Mapper en los

arrecifes rocosos someros del Archipiélago Espiritu Santo.
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Figura 24: Perfiles batimétricos de las localidades de estudio obtenidos a partir del programa Global

Mapper en los arrecifes rocosos someros del litoral peninsular de la Bahia de La Paz.
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