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Resumen de la tesis que presenta Francisco Rubén Castañeda Rivero como requisito parcial para la 
obtención del grado de Maestro en Ciencias en Ecología Marina. 

 
Ecología funcional de los ensambles de macroinvertebrados epibentónicos en el norte del golfo de 

California. 
Resumen aprobado por: 

 _______________________ 
   Dr. Luis Eduardo Calderón Aguilera  

Director de tesis  
 

Los ecosistemas de fondos rocosos, característicos de algunas regiones del golfo de California, se destacan 
por su alta complejidad estructural, endemismo de su fauna y la alta productividad marina estacional. 
Entre los grupos taxonómicos más versátiles y relevantes en relación a su papel ecológico, se encuentran 
los macroinvertebrados epibentónicos, siendo un grupo heterogéneo muy estudiado para el golfo de 
California desde un enfoque taxonómico estructural. No obstante, gran parte de los procesos ecositémicos 
dependen de la función de los organismos y, por ende, de estudios con una visión funcional. En el presente 
trabajo se cuantificó la diversidad taxonómica (estructura del ensamble y distinción taxonómica) y 
funcional (por grupos e índices) para los ensambles de macroinvertebrados epibentónicos en 62 sitios de 
la región del norte del golfo de California. Se realizaron censos visuales mediante buceo tipo hooka 
empleando la metodología de cuadrante. Se registraron un total de 123 especies, de las cuáles destacan 
los equinodermos por su abundancia, riqueza y frecuencia de aparición. Los índices de la estructura del 
ensamble (S, H’, J’ y λ) mostraron una alta riqueza, diversidad, y equidad en la mayoría de los sitios; 
mientras que los índices de distinción taxonómica (Δ, Δ*, Δ+ y Λ+) mostraron más sensibilidad en evidenciar 
sitios con un parentesco mayor entre sus especies. Para la diversidad funcional se revisaron 37 
características funcionales, definiéndose 24 grupos funcionales. La estructura funcional (SGF, H’GF y J’GF) 
mostró diferencias no solo en el número de especies que presentaban los sitios (redundancia de especies), 
sino por la biomasa que representaban dentro de los grupos. Por su parte los índices de diversidad 
funcional (FDQ, FEve y FDiv) mostraron un panorama más general de la riqueza en funciones en algunos 
sitios, una distribución menos heterogénea de la biomasa de ciertas especies por su parentesco funcional 
y la baja competencia de recursos de las especies dominantes. Estos ensambles mostraron una alta 
redundancia, lo que representa que existe más de una especie que cumple la misma función. De las 
variables ambientales que se evaluaron (T°C, S y O2) no se pudo encontrar una relación debido al método 
estadístico utilizado, aunque se recomienda el uso de GLMs para los próximos estudios. Estos resultados 
ponen en manifiesto la importancia de hacer estudios funcionales ya que revelan patrones más claros de 
cambios de la diversidad en los ensambles. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Palabras clave: Macroinvetebrados epibentónicos, diversidad taxonómica y funcional, grupos funcionales, 
redundancia ecológica.  
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Abstract of the thesis presented by Francisco Rubén Castañeda Rivero as a partial requirement to obtain 
the Master of Science degree in Marine Ecology 
 
Functional Ecology epibenthic macroinvertebrates assemblages in the northern Gulf of California. 
 
 
Abstract approved by: 

_____________________________ _______ 
Dr. Luis Eduardo Calderón Aguilera  

Thesis Director 
 
Rocky reef ecosystems in the Gulf of California depict high structural complexity, endemism and high 
seasonal productivity. Epibenthic macroinvertebrates are among the most varied and relevant taxonomic 
groups and therefore well studied due to their ecological role, but from a taxonomic perspective. 
Nevertheless, most of the ecosystem processes depend on the function of the organisms and this is seldom 
studied. In this work, I quantified the taxonomic diversity (assemblage structure and taxonomic 
distinctiveness) as well as the functional diversity (by groups and indices) of the epibenthic 
macroinvertebrates assemblages in 62 sites from the northern Gulf of California. Visual census was 
conducted through semi-autonomous hooka diving, using quadrat along transects. A total of 123 species 
were recorded, from which echinoderms were the most abundant and frequent. The assemblage structure 
(S, H’, J’ and λ) shows high values in most sites, whereas taxonomic distinctiveness indices (Δ, Δ*, Δ+ and 
Λ+) were more sensitive to show relativeness among species. Functional diversity was assessed considering 
37 functional characteristics, resulting on 24 functional groups. The functional structure (SGF, H’GF and J’GF) 
was different both in the number of species at each site (redundancy of species) and biomass within 
groups. On the other hand, functional diversity indices (FDQ, FEve and FDiv) show more functional richness 
in some sites, more functional evenness on related species and low competition for resources among 
dominant species. These assemblages show high redundancy, which means that more than one species 
perform the same function. No correlation was found with environmental variables (T°C, S and O2), 
perhaps because of the statistical method used, so we are suggesting to use GLM as future work. These 
findings highlight the importance of performing functional analysis, in order to reveal clearer patterns in 
the diversity assemblages. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Keywords: Epibenthic macroinvertebrates, taxonomic diversity, functional diversity, functional groups, 
ecological redundancy. 
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Capítulo 1  

1.- Introducción 

Los ecosistemas marinos de fondo duro en el norte del Golfo de California (GC) se caracterizan por ser 

ambientes marinos muy productivos, presentando una gran biodiversidad y endemismo de especies, en 

particular de invertebrados (Brusca et al., 2005). Sin embargo, están sujetos a múltiples perturbaciones, 

ya que se encuentran bajo la influencia de diversas actividades antropogénicas como la pesca, la 

contaminación, la destrucción del hábitat y la alteración de las condiciones climáticas  (Halpern et al., 2007; 

Crain et al., 2008), así como las variaciones naturales. .  La biodiversidad es afectada por dichas actividades. 

Esto a su vez puede repercutir en los procesos ecosistémicos (p.ej., el flujo de materia y energía; De Leo 

Levin, 1997). 

Por otra parte, dichos procesos influyen en los servicios ecosistémicos que proveen a la humanidad 

(Chapin et al., 2000). Tradicionalmente los cambios en la biodiversidad se han evaluado por medio de 

aproximaciones clásicas como la diversidad taxonómica, teniendo en cuenta a los componentes de la 

estructura del ensamble (Morin, 2011). Generalmente se han descritos para observar cambios en la 

composición y riqueza de especie, abundancia, diversidad y uniformidad con base en la distribución que 

presentan las especies (Weaver, 1953; Morin, 2011; Magurran, 2013). Estos componentes tienen el interés 

básico de conocer qué especies conforman el ensamble, cuantos individuos de cada especie hay y como 

están repartidas esas especies (Tilman et al., 1997). Sin embargo, estos índices son muy sensibles al 

tamaño de muestra y no toman en cuantan la función de los organismos en el sistema(Magurran, 2013; 

Córdova y Zambrano, 2015). 

 Para la década de 1990, el estudio de la diversidad taxonómica incluyo a los índices de distintividad 

taxonómica (Δ, Δ*, Δ+ y Λ+), los cuales, toman en cuenta la relación filogenética (o de parentesco 

taxonómico) entre las especies y consideran aquellas comunidades más diversas cuando las especies están 

más lejanamente emparentadas. La ventaja de estos índices es su independencia al tipo de hábitat en que 

son aplicados, del tamaño de muestra y de la presencia de especies raras (Clarke y Warwick, 1998, 1999, 

2001; Warwick y Clarke, 1995, 1998, 2001). Sin embargo, aun consideran a las especies como equivalentes 

con base en las funciones, cuando no se deben ser considerar así, ya que la pérdida o adicción de especies 

puede tener un impacto mayor o menor en los procesos del ecosistema. No obstante, se vuelven 

imprecisos cuando se dispone de una información escasa de las especies de la región de estudio y han 
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mostrado baja sensibilidad para detectar variaciones en los ensambles por parte de disturbios 

antropogénicos y naturales (Somerfield et al., 1997; Hall y Greenstreet, 1998; Bevilacqua et al., 2011). 

 

1.1.1 El concepto de ecología funcional en la ecología de comunidades 

Durante el periodo de 1990 a 2010, surgió el estudio de la ecología funcional que se define como una rama 

de la ecología que se centra en las funciones que tienen las especies del ensamble o en el ecosistema 

donde coexisten (Weisse et al., 2016). Este enfoque hace hincapié en las características de los organismos 

(morfológica, fisiológica, fenológicos e historia de vida) que a su vez se relacionan con las actividades que 

desempeñan y tienen estrechos vínculos con los procesos ecosistémicos, la estabilidad del ecosistema 

(resistencia y resiliencia) (Dıáz y Cabido, 2001; Tilman, 2001; Hooper et al., 2005; Martín et al., 2007), las 

interacciones biológicas (intra/interespecífica) (Mason et al., 2005; De Bello et al., 2011) y la modificación 

del hábitat (Hooper et al., 2005; Villéger et al., 2008).  

Como resultado del estudio de la relación entre la diversidad y el funcionamiento de los ecosistemas 

(Tilman et al., 1997; Naeem y Wright, 2003) surge el concepto de diversidad funcional, siendo uno de los 

componentes de la biodiversidad que se enfoca en la función de los organismos en lugar de su identidad 

taxonómica. La diversidad funcional puede sintetizar en una medida las acciones de los organismos con 

base en los rasgos que presentan, asignándole un valor numérico a determinado rol ecológico (Bellwood 

et al., 2004). La diversidad funcional se define de múltiples maneras: (Bellwood et al., 2004). La diversidad 

funcional se define de múltiples maneras; Por ejemplo,  Naeem y Li, (1997) la definen como el número de 

grupos funcionales representados por las especies en una comunidad, Tilman, (2001) la define como el 

rango y valor de los caracteres de los organismos que influyen sobre el funcionamiento ecológico. Dıáz y  

Cabido, (2001) la refieren como el número, tipo y distribución de las funciones de los organismos dentro 

de un ecosistema. Por su parte, Díaz et al., (2007) la define como el tipo, rango y abundancia relativa de 

los caracteres funcionales presentes en una comunidad. Más recientemente Petchey et al., (2009) y 

Villéger et al., 2010) la definen como el número, tipo y distribución de funciones realizadas por los 

organismos presentes en un ecosistema con respecto a su presencia/ausencia de sus atributos 

funcionales. 
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1.1.2 Cuantificación de la diversidad funcional 

Para su estudio, la diversidad funcional incluye diversos métodos relativamente sencillos y relacionados 

con rasgos funcionales (características). Estos rasgos funcionales se miden a nivel de especies y se puede 

dividir en dos categorías principales: grupos funcionales e índices de diversidad funcional.  

Los rasgos funcionales son características morfológicas, fisiológicas y fenológicas, medibles en un 

organismo y que influyen en su crecimiento, reproducción, supervivencia (Cornelissen et al., 2003; Violle 

et al., 2007; Salgado, 2015). Los rasgos funcionales se encuentran relacionado con un efecto sobre uno o 

más procesos ecológicos o respuesta a factores ambientales (Martín et al., 2007).  Estos rasgos toman en 

cuenta la relación entre la forma, el desempeño y la ecología del organismo (Bellwood et al., 2004; Dumay 

et al., 2004); es decir, que cada una de las estructuras del organismo es capaz de realizar una función 

(Koehl, 1996). A su vez estos rasgos establecen los límites de su habilidad para llevar a cabo tareas 

específicas, debido a que está arraigada en el diseño de sus sistemas funcionales subyacentes (Wainwright, 

1994).  

No existe un número excacto ni rasgos funcionales mejores que otros, simplemente se consideran aquellos 

rasgos que sean los más informativos posibles desde el punto de vista ecológico (relacionado a un servicio 

del ecosistema) y que sean fáciles de medir con base en los objetivos o pregunta de investigación (Petchey 

y Gaston, 2006). Esto, con el fin de reducir tiempo, esfuerzo y economía (Cornelissen et al., 2003; Pla et 

al., 2012).   

El análisis de los grupos funcionales se fundamenta en el reconcomiendo y cantidad de subconjuntos de 

especies que comparten una similitud en sus rasgos funcionales y a respuestas similares con los factores 

ambientales (Gitay y Noble, 1997; Tilman et al., 1997; Díaz y Cabido, 2001). No se debe confundir este 

concepto que ha sido usado como sinónimo de gremio en el ámbito de la ecología de comunidades y el 

cual se define como al conjunto de especies que explotan de manera similar a los recursos ambientales, 

en particular a recursos tróficos (Root, 1967). Los grupos funcionales se pueden ser definir utilizando 

rasgos claves o generados a partir de varios rasgos (tomando en cuenta las respuestas similares a los 

cambios ambientales o a características ecológicas), donde se utilizan técnicas multivariadas para generar 

grupos (Fonseca y Ganade, 2001). La idea de crear grupos funcionales es para la obtención de un conjunto 

de especies que tienen la misma función en el ecosistema y  por lo tanto, es necesario sustentar los grupos 

con información biológica adicional (Dumay et al., 2004). 
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 La agrupación de especies en grupos funcionales tiene ciertas limitantes, ya que depende del número y 

tipo de rasgos que se eligen deacuerdo a los objetivos del estudio, así como del método de clasificación, 

por lo que se decide arbitrariamente de forma visual el corte para la conformación de grupos (Wright et 

al., 2006). Por otro lado no toma en cuenta los cambios ontogénicos y el cambio en la ecología alimentaria 

de las especies, partiendo del supuesto que la variación interespecífica es mayor que la intraespecífica 

(Rosenfeld, 2002; Botta-Dukat, 2005; Hubbell, 2005). Además, la mayoría de estudios que utilizan grupos 

funcionales ignoran la abundancia de las especies y algunas pueden tener un impacto mayor en el 

funcionamiento del ecosistema (Díaz y Cabido, 2001; Villéger et al., 2010). 

 Sin embargo, entre las ventajas de esta aproximación se encuentra que: (1) es flexible más que arbitraria, 

ya que se puede agregar exhaustivamente rasgos funcionales (Rosenfeld, 2002), (2) la similitud 

taxonómica no es requisito para que exista similitud funcional (Morin, 2011),  (3) el efecto que tiene los 

grupos funcionales sobre los procesos ecosistemícos es mayor que el de la riqueza de especie  (Tilman, et 

al., 1997; Balvanera et al., 2006), (4) pueden ser utilizada para entender patrones de ensamblajes  (Brown 

et al., 2000; Bellwood et al., 2002; Hoeinghaus, et al., 2007) y para encontrar equivalencia funcional entre 

diferentes especies (Fonseca y  Ganade, 2001; Rosenfeld, 2002). 

La segunda categoría se fundamenta en índices de diversidad funcional que incluye uno a varios rasgos 

funcionales, con alguna medida de contribución por la especie ya sea en abundancia, biomasa o cobertura 

(Pla et al., 2012). Para el año 2005 se propusieron aproximaciones más completas con base en estos 

índices, que consisten en evaluar la distribución de varios rasgos de manera simultánea en un espacio 

multidimensional e independiente de la riqueza de especies. Son denominados como componentes de la 

diversidad funcional y se han reconocido principalmente cuatro: (1) la riqueza funcional (FRic) que mide la 

cantidad de espacio funcional ocupado por las especies de una comunidad independiente de su 

abundancia, (2) la equitatividad funcional (FEve) que mide la homogeneidad en la distribución de las 

abundancias de las especies de una comunidad en un espacio funcional, (3) la divergencia funcional (FDiv) 

que es una medida de similitud funcional entre las especies dominantes en una comunidad y (4) la 

especialización funcional (FSpe) que es una medida de las diferencias generales entre las especies, 

independientemente de sus abundancias (Mason et al., 2005; Bellwood et al., 2006; Villéger et al., 2008; 

Mouchet et al., 2010; Villéger et al., 2010). Recientemente Laliberte y Legendre, (2010) proponen el índice 

de dispersión funcional (FDis), que considera los atributos de diferentes tipos (cuantitativos, cualitativos y 

semi-cuantitativos), pudiendo emplearse datos de presencia-ausencia de especies. Se interpreta como una 

medida de dispersión en el espacio multidimensional de atributos de una especie individual respecto al 

centroide de todas las especies (Laliberte y Legendre, 2010). 
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1.1.3 Relación entre la diversidad taxonómica y la diversidad funcional 

Se ha considerado que la diversidad funcional se encuentra correlacionada positivamente con la diversidad 

de especies, basando en la premisa de que cuanto mayor sea el número de especies, se espera que un 

mayor número de funciones se lleven a cabo (Petchey et al., 2004). Esto aumenta la probabilidad de que 

al menos una especie sobreviva y se evite la perdida completa de un grupo funcional (Walker et al., 2004). 

Sin embargo, la fuerza y la forma de esta relación no son claras y no siempre se cumple, ya que 

comúnmente se encuentra influenciado por las características ambientales, la medida de la diversidad 

funcional utilizada, los rasgos tomados en cuenta y la redundancia ecológica (Cadotte et al., 2011). Este 

último concepto se define como aquellas especies taxonómicamente diferentes que cumplen funciones 

similares en el ecosistema (Walker et al., 1992; Micheli y Halpern, 2005) ocasionando que la riqueza de 

especies sea mayor o menor que la diversidad funcional dependiendo qué tan funcionalmente similares 

sean las especies a la variación intraespecífica (Díaz y Cabido, 2001). En resumen, las contribuciones de los 

organismos a los ecosistemas se les pueden considerar como adictiva o redundante. 

Partiendo del concepto de redundancia ecológica, la relación de la diversidad taxonómica y funcional se 

puede explicar bajo varios modelos desde un enfoque funcional. En la figura 1, el escenario A1 representa 

una relación lineal positiva, es decir que cada especie contribuye de manera única al funcionamiento (p.ej., 

los ingenieros del ecosistema y especies claves) y la pérdida o adicción de éstas causaría efectos directos 

en los procesos ecosistémicos (Naeem, 2002; Scherer-Lorenze 2005). De tal modo que la magnitud de esta 

relación aumenta al incrementar el número de especies.  Este escenario, aun las especies raras (de muy 

baja abundancia y frecuencia de aparición) tienen una contribución importante en el ensamble. Partiendo 

de este supuesto sería posible monitorear y evaluar el funcionamiento mediante la estructura de la 

comunidad. Si se presenta varias especies que realizan funciones similares, la relación entre la diversidad 

taxonómica y funcional tendría una menor pendiente (A2) o no será lineal. Para el escenario B se observa 

que la diversidad funcional aumenta rápidamente a niveles bajos de diversidad de especies, debido a que 

las especies nuevas tienen funciones que aún no están representadas en el ensamble, pero conforme pase 

el tiempo la adicción de especies no resulta de un aumento de la diversidad funcional (escenario D). Bajo 

este supuesto las especies son totalmente redundante por lo que la perdida de una o adicción de nuevas 

especies no resulta de alguna modificación del sistema, debido a que son parcialmente sustituibles (Tilman 

et al., 1997; Hooper et al., 2005). Sin embargo, si la perdida de especies rebasa cierto umbral, los procesos 

ecosistémicos colapsarían (Scherer-Lorenze 2005). El escenario C ejemplifica una diversidad funcional baja 

a niveles bajo de diversidad de especies. Es un ejemplo claro cuando persiste un subconjunto de especies 

que comparten un número limitado de ciertos rasgos funcionales específicos, después de alguna 
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perturbación. Cuando las condiciones mejoran, se da la incorporación de nuevas especies con nuevas 

funciones, incrementado así la diversidad funcional. La alta diversidad de las nuevas especies ocasionaría 

una similitud en las funciones de las especies ya presentes, generando que la diversidad funcional se 

comporte asintóticamente aun cuando la diversidad de especie aumente (escenario D) (Micheli y Halpern, 

2005). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1.- Esquema de las posibles relaciones entre la diversidad funcional y la diversidad de especies. Modificado 
de Micheli y Halpern, 2005. 

 

De igual forma, se puede presentar la ausencia de relación, bajo el supuesto de que el efecto de las 

especies sobre los procesos ecológicos depende del contexto, es decir, a variaciones ambientales que 

actúan diferencialmente entre las especies. Este argumento puede proveer visiones diferentes o 

complementarias al medir ambas relaciones con base alguna perturbación. (Hooper et al., 2005; Scherer-

Lorenzen, 2005). Además, los ensambles pueden presentar una relación inversa con base en la diversidad 

de especie con la diversidad funcional, siendo atribuido a la desaparición de especies especialistas o de un 

grupo funcional completo, y las nuevas especies que se incorporan en el ensamble tiene funciones ya 

existentes en el sistema (generalistas; Mouchet et al., 2010). 
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1.1.4 Los macroinvertebrados epibentónicos como grupo de estudio 

Dentro de los ensambles bentónicos de fondo duro del golfo de California, los macroinvertebrados 

epibentónicos constituyen un grupo relevante debido a su papel importante para mantener la función y 

estabilidad del ecosistema. Se han registrado alrededor de 4,854 especies donde destacan los crustáceos, 

moluscos, equinodermos y corales (Brusca, 2005). 

Este grupo heterogéneo se caracteriza de llevar a cabo diferentes funciones como la biodepositación, 

bioturbación y bioirrigación del sedimento. De igual forma, está compuesta por herbívoros, carnivoros, 

detritívoros y filtradores, representado así un enlace en el flujo de energía en la cadena trófica, ya que su 

papel funcional reside en la transferencia de energía entre los productores primarios y consumidores 

secundarios.  

Dentro de estos ensambles de fondo duro destaca la complejidad estructural del hábitat que comúnmente 

se denomina como heterogeneidad del hábitat. Se caracteriza por ser un factor ecológico y físico que 

explica la variabilidad espacial observada en la abundancia y diversidad taxonómica de los invertebrados 

bentonicos (Bell et al., 1991).  

Este factor tiene influencia en procesos ecológicos como la competencia y la depredación (Hixon y Menge, 

1991), ya que la alta heterogeneidad propicia la disponibilidad de recursos como comida o refugio (García 

y Pérez, 2001). Sin embargo, aunque la complejidad del hábitat influya en la diversidad taxonómica, puede 

responder de manera diferente a la diversidad funcional (Leduc et al., 2015), por lo que es importante 

entender como los cambios en el hábitat afecta las funciones del ecosistema (Díaz et al., 2007). 

 

1.2 Antecedentes 

Existen varios trabajos sobre la diversidad taxonómica de los macroinvertebrados epibentónicos para el 

GC que se enfocan en la variación espacio-temporal de la biodiversidad en fondos duros y blandos. Los 

equinodermos son los organismos mejor representados en estos estudios siendo las estrellas y erizos de 

mar quienes presentan una mayor abundancia a comparación de moluscos y crustáceos (Holguin et al., 

2000; Reyes et al., 2005; González et al., 2006; Holguin et al., 2008; Luna y Reyes, 2010; Solís et al., 2014). 

o González et al., (2006) señalan que las menores abundancias y frecuencias de aparición de los moluscos 
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(bivalvos y gasterópodos) puede deberse a su aprovechamiento por parte de la pesca, mientras que las 

mayores abundancias de los equinodermos puede ser el reflejo de una menor importancia comercial. 

Igualmente mencionan que la heterogeneidad del sustrato, la pendiente y la exposición al oleaje son 

factores que modulan la distribución de los organismos en el ensamble bentónico.  

Por su parte, la diversidad funcional en invertebrados marinos se ha abordado tradicionalmente con la 

descripción de los cambios en la composición taxonómica de los diferentes grupos que integran el 

ensamble, basándose en sus mecanismos de alimentación (Rosenberg, 1995; Roth y Wilson, 1998). En 

particular, la utilización del grupo trófico se ha considerado para la descripción del funcionamiento de los 

procesos que están relacionados con la disponibilidad del recurso y las interacciones alimentarias. Este 

enfoque se ha utilizado para investigar efectos de la contaminación (Gaston et al., 1998), la modificación 

del hábitat (Schlosser, 1982), los impactos de uso de dragas (Chicharo et al., 2002) y el arrastre de fondo 

(Garrison y Link, 2000). Sin embargo, no explica otras interacciones más que las relacionadas con la 

alimentación  (Mancinelli et al., 1998) y, la reducción del número total de taxa a un número pequeño de 

grupos representa una pérdida de información de otras funciones ecológicas que están relacionadas a las 

características del hábitat o condiciones ambientales (Charvet et al., 1998). 

Otros estudios han tomado en cuenta la morfología de los organismos, siendo el tamaño corporal un 

aspecto muy utilizado para describir el impacto en las cadenas tróficas y la acumulación de energía (Cooper 

et al., 2008; Paganelli et al., 2012). Posteriormente, se añadieron otras características tales como los 

mecanismos de alimentación, la longevidad y la movilidad con el fin de detectar respuesta del individuo a 

estresores ambientales (Bremner et al., 2003).  

Una propuesta reciente, a principio de los años 2000, es la utilización del análisis de características 

biológicas (por sus siglas en inglés “biological trait analysis”, BTA). El análisis BTA se basa en las 

características que los organismos exhiben y que están relacionadas con las limitaciones ambientales, 

incorporando atributos tales como la historia de vida (longevidad, tipo de reproducción, fecundidad, tipo 

de larva entre otros), la morfología (tamaño, forma y apéndices), el comportamiento (alimentación, 

movimiento o selección del hábitat) y la biología. Por su parte, Bremner et al., (2003) fueron los primeros 

en realizar un estudio de los ensambles de invertebrados bentónicos utilizando análisis BTA y compararon 

los resultados que obtuvieron en contraste con un análisis por composición taxonómica y por grupos 

tróficos.   
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Estos autores encontraron que a pesar de que los tres análisis identificaron el mismo número de 

agrupaciones, el análisis BTA provee más información acerca de las funciones ecológicas que los 

organismos realizan, y en general, identifica una mayor heterogeneidad a pequeña escala. También 

Bremner et al., (2006) estudiaron la sensibilidad del análisis BTA para detectar impactos antropogénicos 

con base al tipo y numero de rasgos biológicos que se escogieron.  

Además, compararon tres análisis multivariados para la generación de los resultados (análisis de 

correspondencia difusa, de coinercia y de escalamiento multidimensional). Los tres análisis demostraron 

una similitud con base en la representación y distribución de los rasgos biológicos y que la inclusión de 

varios rasgos da resultados más informativos para identificación de patrones. 

Por su parte Paganelli et al., (2012) encontraron que los aportes fluviales del delta del río Po en costas del 

norte del mar Adriático en Italia tiene un efecto perjudicial en el ensamble macrobentónico. En dicho 

estudio se utilizó el BTA para evaluar el funcionamiento ecológico de 156 especies de macroinvertebrados. 

Encontraron que los ensambles de la costa se componían principalmente de organismos vermiformes, con 

movilidad moderada, con un comportamiento de realizar madrigueras o tubos para vivir, con un ciclo de 

vida corto y con una alimentación de depósito. 

Mientras que los ensambles más alejados de la costa se caracterizaron principalmente por organismos 

comprimidos lateralmente, cuerpo globoso, con comportamiento de realizar tubos para vivir y con 

alimentación de depósito y filtrador. Debido a esto, los autores sugieren que los ensambles estresados por 

alguna perturbación tienen un predominio de rasgos oportunistas como la alimentación de depósito, el 

tiempo de vida cortó y un comportamiento de vivir en tubos o madrigueras.  

De igual forma Pacheco et al., (2011) utilizaron el análisis BTA para el estudio de ensambles de 

macroinvertebrados de fondo suave en el norte de Chile. Su estudio se centró en dos sitios con diferentes 

profundidades (15m y 50m). Encontraron que las diferencias en los rasgos funcionales en los dos sitios se 

deben a parámetros ambientales tales como la profundidad, el oxígeno disuelto, el contenido de materia 

orgánica y la temperatura. Los rasgos como el tamaño pequeño, vida corta, el hábito de construir 

madrigueras, reproducción asexual, con exoesqueleto suave, con hábitos de madrigueras permanentes o 

tubos, sésiles-con poca movilidad y la alimentación de depósito y filtrador se asociaron con el sitio más 

profundo, con características hipóxico.  
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Asociaron a las especies por la relación del oxígeno del hábitat, mostrando que el sitio somero presentaba 

una sucesión avanzada de especies con estrategia K, mientras que en la zona profunda e hipoxia los rasgos 

fueron similares a sitios con una sucesión temprana característicos de especies con estrategias r. De igual 

forma, atribuyeron estos rasgos a la complejidad del hábitat, donde los sitios someros presentaban una 

alta heterogeneidad y como consecuencia una alta disponibilidad de recursos (alimento, refugio y 

espacio). 

También en el estudio de Jimenez et al., (2016) se cuantifico cambios en el patrón de la funcionalidad de 

dos arrecifes de coral en las islas de Nueva Caledonia, mediante la utilización del BTA en 

macroinvertebrados. El principal objetivo fue comparar los efectos de la pesca en los ensambles de 

macroinvertebrados Uno de los sitios se encuentra dentro de un ANP, mientras que el otro no contenía 

algún estatus de protección, siendo propenso a la pesca.  

El sitio que se encuentra dentro del ANP mostró que los organismos presentaban rasgos como poca 

movilidad (arrastre), un tamaño grande, con presencia de concha (moluscos) o una cutícula dura 

(cangrejos y equinodermos), desarrollo directo y en particular representaban al grupo trófico de los 

carnívoros y herbívoros. Por su parte los organismos presentes en el sitio que no contenía ningún estatus 

de protección mostraban rasgos con forma vermiforme, sin cascara, con movilidad moderada y con 

hábitos de alimentación suspensívoros 

En el caso de la formación de grupos funcionales Greenfield et al., (2016) investigaron los patrones 

espaciales de la redundancia funcional de un ensamble de macroinverterados de fondo suave, en Kaipara 

Harbour, Nueva Zelanda. Estos autores se basaron en la distribución, abundancia y ocurrencia de los 

grupos funciónales en el sitio de estudio. Utilizaron rasgos funcionales tales como el tamaño y la textura 

del cuerpo, el grupo trófico y la movilidad definiendo así un total de 26 grupos funcionales. El 85% de los 

grupos funcionales contenía más de una especie y el 50% más de tres.  

De igual forma solo dos grupos funcionales exhibieron una baja riqueza y abundancia de especies. 

Concluyeron que la redundancia de esta zona se vincula a la riqueza de rasgos, su abundancia, así como el 

patrón espacial que presentaban los grupos funcionales.  
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1.3 Justificación 

Los ensambles de macroinvertebrados epibentónicos están compuestos por una gran cantidad de grupos 

taxonómicos que presentan requerimientos tróficos diferentes y su actividad influye de manera 

determinante en el funcionamiento de los ecosistemas bentónicos marinos. No obstante, la 

sobreexplotación, invasión de especies, la fragmentación y pérdida de hábitat a causa de las actividades 

antropogénicas han provocado una acelerada perdida de especies y por ende, alteraciones en los procesos 

ecositémicos (Mouillot et al., 2013). Por tal motivo, la conservación de la biodiversidad es fundamental 

para mantener la integridad del funcionamiento de los ecosistemas bentónicos (Strong et al., 2015).  

Los cambios en su composición han sido abordados con el estudio de la diversidad taxonómica, pero en 

los últimos años se han propuesto enfoques más completos basados en la función que desempeña el 

organismo en el ensamble. La cantidad de trabajos que realizan sobre este enfoque funcional en la región 

del norte del GC son escasos y aspectos importantes sobre las funciones que desempeñan esos organismos 

no han sido ampliamente evaluados para esta zona.  A su vez, el norte del GC incluye varias especies de 

importancia comercial, por lo que son un recurso pesquero en aprovechamiento.  

Por lo cual, es necesario conocer los diferente papeles y funciones que desempeñan estos organismos, 

infiriéndolos a partir de características que exhiben como especie, que nos ayudaría a identificar especies 

claves y entender si los procesos del ecosistema se están llevando a cabo adecuadamente, con la finalidad 

de contribuir a la toma de mejores decisiones de conservación y manejo.  Además, un mejor 

entendimiento del efecto que tiene algunos factores ambientales a la diversidad funcional, beneficiaria 

considerableme al estado del conocimiento actual de la fuerza de relación entre las funciones de las 

especies y las presiones ambientales.  

Este trabajo de investigación propone el análisis de las comunidades de macroinvertebrados 

epibentonicos del norte del GC y su relación con factores ambientales desde la perspectiva de la diversidad 

funcional y taxonómica. Además, se enmarca dentro del proyecto Evaluación de la biología y dinámica de 

población del pepino de mar (Isostichopus fuscus L.) y diseño de áreas de reproducción y explotación 

comercial en el estado de Baja California (Ref. SAGARPA–CONACYT 2013-2-02235). 
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1.4 Hipótesis 

Dado que norte del GC se caracteriza por ser un sitio con alto endemismo y riqueza de especies de 

macroinvertebrados epibentonicos, aumenta la probabilidad de encontrar un mayor número de rasgos 

funcionales. Por lo tanto: 

 Los sitios de la región del norte del GC exhibirán una alta diversidad funcional 

 La diversidad taxonómica tiene una correlación positiva y directa con la diversidad funcional. 

Además, si las especies que coexisten en los ensambles son similares en sus rasgos funcionales se esperaría 

que la variable ambiental se relacione de manera positiva con la diversidad. Por lo tanto: 

 La diversidad taxonómica y funcional se explicarán por la variación ambiental de los sitios 

(temperatura, salinidad y oxígeno disuelto). 

 

1.5 Objetivos 

1.5.1 Objetivo general 

 Evaluar la diversidad taxonómica y funcional de los ensambles de macroinvertebrados 

epibentónicos en el norte del golfo de California. 

 

1.5.1 Objetivo específicos 

 Estimar la cobertura y abundancia (número de individuos y biomasa) de macroinvertebrados 

epibetonicó en cada sitio. 

 Caracterizar de manera espacial a las especies de los ensambles de macroinvertebrados 

epibentónicos de acuerdo a su abundancia relativa y ocurrencia. 

  Evaluar la riqueza de especie por métodos no paramétricos: Chao 1, 2 Jacknife primer y segundo 

orden. 
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 Caracterizar la estructura espacial de los ensambles de macroinvertebrados epibentónicos con 

índices taxonómicos clásicos (S, H’, J’, λ), índices de distinción taxonómica (Δ, Δ*, Δ+, Λ+). 

 Identificar los rasgos funcionales de las especies de macroinvertebrados epibentónicos 

encontrados en los diferentes sitios. 

 Definir grupos funcionales a partir rasgos funcionales presentes en las especies de 

macroinvertebrados epibentónicos. 

 Calcular la diversidad funcional de los ensambles de macro invertebrados mediante índices (FDQ, 

FEve y FDiv) y grupos funcionales. 

 Interpolar los valores de los índices taxonómicos y funcionales en los 62 sitios por el método de 

Kriging para tener una representación gráfica de los valores. 

 Determinar las características ambientales (temperatura, salinidad y oxígeno disuelto) que 

influyen en la diversidad taxonómica y diversidad funcional en los diferentes sitios de muestreo. 
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Capítulo 2 

2. Metodología 

2.1 Área de estudio 

La región del GC se localiza entre los 23° y 32° N y los 107° y 115° W, abarcando una superficie de 258,593 

km2. Aproximadamente tiene una longitud 1,100 km, mientras que su ancho oscila entre los 100 a 200 km 

(Brusca et al., 2005)  

La temperatura superficial del mar tiene una gran variación anual, en invierno fluctúa entre los 8° y 12° C, 

mientras que en verano alcanza los 30 °C (Brusca et al., 2005). La salinidad es un parámetro que no 

presenta variaciones muy marcadas estacional y geográficamente, a excepción de áreas de esteros o 

desembocaduras de ríos, manteniéndose entre 35.0 y 35.8 (Walker, 1960; Roden, 1964). El clima es seco, 

con menos de 100 mm de precipitación al año (Brusca et al., 2005). El patrón de los vientos locales muestra 

una estacionalidad muy marcada, misma que influyen en la presencia de surgencias. En invierno se 

presenta vientos fuertes del noroeste que desplazan el agua superficial hacia el sur, causando surgencias 

en la costa este del golfo. Mientras que en verano se observa la presencia de vientos débiles del suroeste 

que desplazan las aguas hacia el noroeste y causan surgencias a lo largo de la costa de Baja California 

(Roden, 1964). 

La precipitación ocurre mayormente en verano, junto con el transporte de grandes cantidades de vapor 

de agua hacia el noroeste (Lluch et al., 2007). Las tormentas tropicales y los huracanes ocurren durante la 

temporada de verano-otoño y pueden ocasionar precipitaciones fuertes y un aporte intenso de 

sedimentos y agua a la cuenca (Salinas et al., 1992). La circulación superficial en el GCes 

predominantemente estacional, presentando una circulación ciclónica en verano y anticiclónica en 

invierno. La productividad primaria es alta en algunas zonas donde se presentan régimen de mareas y 

mezcla intensa (Tershy et al., 1991) derivado de la fase lunar y los vientos dominantes (Álvarez et al., 1984). 

El GC se reconoce como uno de los cinco mares más productivos y es debido a la influencia de varias 

corrientes del Pacífico Oriental (Alvarez et al., 2010) además presenta condiciones oceanográficas 

particulares como la fuerte mezcla por mareas y las surgencias costera (Lluch et al., 2007). Alberga más 

900 islas e islotes y se caracteriza por ser una gran cuenca de evaporación, comunicada al sur con el océano 

Pacífico (Roden, 1964).  



15 

Estas condiciones favorables han originado que el GC sea una zona sumamente rica en hábitats disponibles 

para la fauna marina. Lo cual se refleja en la alta diversidad de especies, ya que se considera una 

importante área de alimentación, procreación y crianza de al menos 6,000 especies marinas de las cuales 

4852 especies son invertebrados marinos (Brusca et al., 2005). Para este estudio se tomó la regionalización 

propuesta por Brusca et al., (2005), quien propone tres diferentes regiones faunísticas (macrofauna 

béntica) integrando la información oceanográfica y geológica reportada por Thomson y Gilligan, (2000). 

Estas regiones son: 

A. Golfo norte: se extiende desde la influencia marina del delta del rio Colorado hasta la Bahía de San 

Francisquito, Baja California que limita la porción sur de la Isla Tiburón y llega hasta Bahía Kino 

Sonora. Esta región presenta diversos tipos de ambientes como costas de tipo rocoso, pedregales, 

cantos rodados, así como áreas arenosas y arcillas. 

B. Golfo central: se extiende desde los límites sur del golfo norte hasta la Bahía de la Paz en la costa 

oriental y en Guaymas e la costa Occidental. Gran parte del litoral occidental del golfo 

pertenecientes a esta zona es fundamentalmente rocosa y con presentación de acantilados 

(Thomson y Gilligan, 2000) 

C. Golfo sur: se presenta en los límites del golfo medio hasta Mazatlán, este último con mayoría de 

fondos arenosos y lodosos y una gran cantidad de sistemas estuarino-lagunar. La costa occidental 

se caracteriza por la notable ausencia de ambientes rocosos y su gran riqueza de peces tropicales 

y crecimiento extensivo de coral pétreo (Brusca et al., 2005) 

Los sitios de muestreo (Figura 2) se encuentran dentro de la zona del norte del GC, abarcando desde la 

bahía de San Luis Gonzága hasta el paralelo 28, límite con el estado de Baja California Sur. Dentro de esta 

región se encuentra la Reserva de la Biosfera Bahía de los Ángeles, el Canal de Ballenas y Salsipuedes y el 

Parque Nacional Archipiélago de San Lorenzo. Sus ubicaciones se detallan su ubicación en la Tabla 1.  
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Figura 2. Zona de estudio abarcando desde San Luis Gonzaga hasta el Paralelo 28. 

Tabla 1.- Ubicación y meses de muestreo de los .- 62 sitios de muestreo, ordenados de norte a sur. 

Sitio de muestreo  Latitud (N) Longitud (O) Meses de Muestreo ID 

San Luis Gonzaga I 29.82312 -114.38155 abril, agosto y diciembre †  

San Luis Gonzaga nuevo 29.81174 -114.38186 abril, agosto y diciembre †  

San Luis Gonzaga III 29.80964 -114.38521 abril, agosto y diciembre †  

San Luis Gonzaga IV 29.80809 -114.38947 abril, agosto y diciembre †  

San Luis Gonzaga V 29.80873 -114.3721 abril, agosto y diciembre †  

San Luis Gonzaga VI 29.80553 -114.37251 abril, agosto y diciembre †  

San Luis Gonzaga IX 29.77725 -114.36025 abril, agosto y diciembre †  

San Luis Gonzaga XI 29.76556 -114.34907 abril, agosto y diciembre †  

San Luis Gonzaga XII 29.74576 -114.3043 abril, agosto y diciembre †  

Calamajué II 29.76357 -114.24401 abril, agosto y diciembre †  

Calamajué III 29.74626 -114.21736 abril, agosto y diciembre †  

Calamajué VI 29.72343 -114.19586 abril, agosto y diciembre †  

Calamajué VII 29.71214 -114.18316 abril, agosto y diciembre †  

Calamajué X 29.6944 -114.15224 abril, agosto y diciembre †  

Calamajué IX 29.65244 -114.10542 abril, agosto y diciembre †  

Punta Remedio  29.28567 -113.6395 enero †  

Alcatraz 29.1533 -113.6065 enero, mayo y septiembre †  
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Cardón Sur 29.10275 113.56641 enero, mayo y septiembre †  

Coronadito sur  29.07654 113.51926 enero, mayo y septiembre †† 

Tortuga 29.05182 -113.514 enero, mayo y septiembre †† 

Calavera 29.02802 -113.49832 enero, mayo y septiembre †† 

Bota norte  29.01428 113.51694 enero, mayo y septiembre †† 

Razito Norte 29.01533 113.50574 enero, mayo y septiembre †† 

Borrego 29.0036 -113.52193 enero, mayo y septiembre †† 

Llave 28.99931 -113.51987 enero, mayo y septiembre †† 

Ventana norte 28.9919 -113.50441 enero, mayo y septiembre †† 

Cabeza de caballo medio 28.96631 -113.47786 enero, mayo y septiembre †† 

Gemelos norte I 28.95526 -113.48154 enero, mayo y septiembre †† 

Gemelos sur II 28.95548 -113.475 enero, mayo y septiembre †† 

Punta Herradura 29.28567 -113.6395 enero, mayo y septiembre †  

Quemado norte 28.94539 -113.42433 enero, mayo y septiembre †  

Soldado norte 28.87197 -113.35979 febrero, junio, octubre †  

Ánimas norte II 28.82581 -113.35802 febrero, junio, octubre †  

Garanón 28.81585 -113.29534 febrero, junio, octubre †  

Punta Choros 28.84002 -113.24954 febrero, junio, octubre †  

Choros sur 28.83624 -113.23757 febrero, junio, octubre †  

San Bernabé 28.79964 -113.20325 febrero, junio, octubre †  

Punta Refugio-Niag 29.55422 -113.55936 febrero †† 

Nido-Niag 29.46154 -113.58703 febrero, junio, octubre †† 

Ballenita norte 29.37578 -113.55315 febrero, junio, octubre †† 

Los Machos 29.24226 -113.43011 febrero, junio, octubre †† 

Mancha blanca 29.20346 -113.39647 junio, octubre †† 

Ventanita 29.17228 -113.35509 febrero, junio, octubre †† 

Statón 29.15655 -113.3234 febrero, junio, octubre †† 

Punta Víctor 29.11297 -113.27457 febrero, junio, octubre †† 

Punta el chino 29.06405 -113.23918 febrero, junio, octubre †† 

Punta la loba 29.00731 -113.15115 febrero, junio, octubre †† 

San Francisquito I 28.46065 -112.88537 marzo, julio y noviembre  † 

San Francisquito II 28.44686 -112.87419 marzo, julio y noviembre  † 

San Francisquito VII 28.43211 -112.87106 marzo, julio y noviembre  † 

San Francisquito maricultivo II 28.42913 -112.86732 marzo, julio y noviembre  † 

San Francisquito maricultivo I 28.42938 -112.86425 marzo, julio y noviembre  † 

San Francisquito VI 28.46065 -112.88537 marzo, julio y noviembre  † 

San Francisquito IV 28.43904 -112.85995 marzo, julio y noviembre  † 

San Francisquito III 28.44017 -112.84454 marzo, julio y noviembre  † 

San Francisquito VIII 28.42122 -112.84427 marzo, julio y noviembre  † 

San Lorenzo I 28.67383 -112.88986 marzo, julio y noviembre  †† 

San Lorenzo II 28.64467 -112.86816 marzo, julio y noviembre  †† 

San Lorenzo III 28.64388 -112.86192 marzo, julio y noviembre  †† 

San Lorenzo IV 28.62324 -112.82311 marzo, julio y noviembre  †† 

San Lorenzo V 28.61247 -112.80465 marzo, julio y noviembre  †† 

San Lorenzo VI 28.59429 -112.79103 marzo, julio y noviembre  †† 

ID: sitio costero †, sitio insular ††,  
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2.2 Trabajo de campo 

Los datos correspondientes a las especies de macroinvertebrados presentes en los sitios de estudios 

corresponden a censos visuales nocturnos realizados de enero a diciembre de 2016, mediante inmersiones 

de tipo semiautónomo (hooka). Los sitios se seleccionaron en función del conocimiento previo de bancos 

de Isostichopus fuscus (Glockner et al., 2016), debido a que el estudio se desprende del proyecto de 

“Evaluación de la biología y dinámica de población del pepino de mar café (Isostichopus fuscus) y diseño 

de áreas de reproducción y explotación comercial en el estado de Baja California". En todos los casos 

participaron dos buzos profesionales previamente capacitados y un técnico que permaneció en la 

embarcación. Cabe aclarar que los buzos que identificaron a las especies y el técnico de embarcación 

fueron siempre los mismos, lo que disminuye el error debido a la variabilidad en lo tomadores de datos. 

 

2.2.1 Toma de datos de I. fuscus 

Los ejemplares de pepino de mar café (I. fuscus) fueron recolectados utilizando como unidad de muestreo 

un transecto de 25 x 2 m. Los transectos se llevaban a cabo a tres profundidades en cada sitio (somera: 3 

-5 m, intermedia: 12 – 15 m y profunda: 24 – 27 m). Se hacían dos transectos a cada profundidad para un 

total de seis transectos por sitio. Todos los ejemplares fueron medidos (cinta métrica flexible) y pesados 

(dinamómetros). 

 

2.2.2 Toma de datos de los macroinvertebrados epibentónicos 

Para el caso de los macroinvertebrados epibentónicos se colocaron cinco cuadrantes de 0.50 m por 0.50 

m, con una separación de cinco metros entre ellas en el transecto (cubriendo un área de 0.25m2). Se 

registró el número de organismo (> 1cm) por especie de cada cuadrante expresado en abundancia y 

cobertura en el caso de los organismos coloniales-sésiles. 

Con la ayuda del segundo buzo capacitado, la identificación de los organismos se realizó de manera in situ, 

y en la medida de lo posible, la identifidación se realizó hasta nivel de especie. Para evitar sinonimia de las 

especies, se procedió a verificar su existencia, así como su estatus de aceptación para el GC con base en la 
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página de World Register for Marine Species (WoRMS, por sus siglas en inglés): 

http://www.marinespecies.org/. 

La biomasa de cada organismo para el calculo de los índices de diversidad funcional, se obtuvo por medio 

del peso, mediante dinamómetros y balanzas digitales calibrados en gramos. Para fines prácticos se 

procedió a pesar ≤30 individuos de cada especie cuando fuera posible. En casos particulares, no fué posible 

obtener la biomasa con el peso de algunos organismos sésiles y coloniales, por lo que se estimó con base 

al peso del tejido vivo del organismo de literatura, multiplicado por la cobertura registrada por área. Para 

el caso de los moluscos se tomó el 10% del peso total para gasterópodos y 15% para bivalvos 

(representando solo el tejido vivo). Los resultados se presentan en la tabla del anexo A. 

2.2.3 Toma de datos de los parámetros ambientales. 

El técnico a bordo de la embarcación se encargó de la toma de los parámetros de temperatura superficial 

y de fondo, salinidad y oxígeno disuelto por medio de una sonda multiparámetros (YSI 2030). Las variables 

de temperatura de fondo y profundidad fueron tomadas por el primer buzo.  

 

2.3 Análisis estadístico 

2.3.1 Estandarización del esfuerzo de muestreo 

Al tener diferentes esfuerzos de muestreos (cuadrantes y transectos) y unidades, se procedió a 

estandarizar los datos a densidad. Para el caso de I. fuscus, las abundancias encontradas se dividieron por 

el área del transecto (50m2). Para el caso de los macroinvertebrados epibentónicos, se sumaron las 

abundancias de los cinco cuadrantes por transecto y se dividió por la suma del área de los cuadrantes 

(1.25m2). Para los organismos coloniales se tomó directamente el valor de la cobertura debido a que ya se 

encuentra expresado en proporción (porcentaje que ocupa el organismo con respecto al área del 

cuadrante). Con esto se obtuvo una sola unidad (número de organismos sobre el área muestreada). 

 



20 

2.3.2 Clasificación de las especies de acuerdo a su abundancia relativa y ocurrencia de 

aparición 

Diagrama de Olmstead y Tukey 

Con base en la frecuencia de aparición y abundancia relativa de las especies, se procedió a categorizarlos 

con el diagrama de Olmstead y Tukey (Sokal y Rohlf, 1995). Este diagrama consiste en graficar la 

abundancia relativa en uno de los ejes y la frecuencia de aparición en el otro eje, calcular las medianas 

para cada eje y trazar la línea corte para formar los planos de categorización. Debido a la gran diferencia 

entre las densidades de algunos organismos, se transformó esta variable con logaritmo natural. Esto 

transforma la magnitud de los valores, pero conservan su posición relativa en el diagrama (Figura 3).  

La categorización es la siguiente:  

 Dominantes:  especies cuyos valores de abundancia relativa como la frecuencia de aparición es 

superior a sus medianas.  

 Abundantes: especies cuya abundancia relativa es superior a su mediana, pero con frecuencia 

inferior a su mediana. 

 Frecuentes:  especies cuya abundancia es inferior a su mediana, pero la frecuencia es superior a 

la mediana de esta. 

 Raras: aquellas especies cuya abundancia y frecuencia son menores a la mediana aritmética de 

ambos  

Se construyeron cinco gráficos para observar mejor la agrupación con base en los taxones de estudio 
registrados. 
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Figura 2.- Esquema teórico de la prueba de Olmstead-Tukey para ubicar a las especies de manera jerárquica. Las 
líneas que definen los cuadrantes representan la mediana teórica de la abundancia y frecuencia relativas, 
respectivamente. 

 

Índice de Valor Biológico (IVB)  

Para obtener la importancia jerárquica de las especies, con respecto a su frecuencia de aparición y sus 

abundancias durante todo el periodo de estudio, se procedió a estimar el índice de valor biológico (IVB) 

(Sanders, 1960), basándose en la metodología de Loya y Escofet, (1990).  

Este índice proporciona información sobre las especies más representativas (otorgándole un valor de 

importancia, expresado de manera de puntaje) y constituye una herramienta de selección de especies que 

contribuyen a la abundancia total del ensamble. De acuerdo a este criterio las especies con mayores 

valores de IVB se pueden considerar como representativas o dominantes Loya y Escofet, (1990). 

Para su cálculo se ordena las especies de forma decreciente con respecto a su abundancia, incluyendo su 

abundancia relativa y acumulada por cada muestra (en este caso fue por sitio). Posteriormente se le otorga 

un rango de uno hasta el total de especies de la muestra.   

Consecutivamente, se da la asignación del puntaje donde se consideró aquellas especies que reúnan el 

80% de la abundancia relativa acumulada. Respecto a lo anterior, se obtuvo un puntaje máximo de 27 que 

se otorgó a cada especie con el rango uno y que decreció con el aumento de este último. 
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Por último, se construye una matriz de especies (NE) por sitios (NM), proporcionando el puntaje que 

obtuvo cada especie con respecto al sitio.  El valor final de IVB se obtiene mediante la suma de todos los 

puntajes asignados por sitio: 

𝐼𝑉𝐵𝑖 =  ∑ 𝑝𝑢𝑛 𝑖,𝑗

𝑁𝑀

𝑗=𝑖

                                                                 (1) 

 

Donde el IVB para cada i-ésima especie es igual a la sumatoria de los puntajes obtenidos de la especie i 

(𝑝𝑢𝑛𝑖𝑗) en el grupo de las muestras estudiadas (j=1, NM) 

 

2.3.3 Estimación de la riqueza de especie esperada 

Para conocer si el esfuerzo de muestreo fue representativo y que se tiene una buena representación de 

las especies en el ensamble bentónico, se procedió al cálculo de los índices no paramétricos para la 

obtención de la riqueza esperada, mediante el paquete estadístico de datos ecológicos PRIMER 7.0 (Clarke 

y Gorley, 2015), usando la rutina Species Accumulation, con 1,000 aleatorizaciones sin reemplazo. 

Estos índices estiman el número total de especies existentes en el supuesto teórico que el esfuerzo de 

colecta realizado en ellas fuera máximo. Es decir, estiman el número de especies que faltan por colectar, 

a partir de la riqueza observada, la abundancia o incidencia de las especies y la cuantificación de la rareza 

de las especies colectadas. 

Para los datos de presencia/ausencia se dispuso de los siguientes estimadores:  

 Chao 2 (Chao, 1987), estiman la riqueza de especies esperada considerando la relación entre el 

número de especies únicas (que sólo aparecen en una muestra) y el número de especies 

duplicadas (que aparecen compartidas en dos muestras). 

 

                                       (2) 
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Donde 𝑄1es el número de especies presentes en una sola muestra y 𝑄2  el número de especies presentes 

en dos muestras. 

Para los datos de abundancia se dispone: 

 Jacknife 1° (Burnham y Overton, 1978), considera el número de especies que solamente ocurren 

en una muestra. 

 

                              (3) 

Donde m es el número de muestras 

 Jacknife 2° (Burnham y Overton, 1979), considera el número de especies que solamente ocurren 

en una muestra o/además de las que ocurren solamente en dos muestras. 

 

  (4) 

 Chao 1 (Chao, 1984), toma en cuenta el número de especies basados en la abundancia y utiliza la 

relación entre el número de Singletons y Doubletons. 

(5) 

 

Donde F1 es el número de especies representadas por un único individuo (singletons) y F2 el número de 

especies representadas por dos individuos (doubletons). 

Por último, se calculó el porcentaje de representatividad de la muestra y exactitud por cada estimador 

no paramétrico (Chiarucci et al., 2003). 

Para la representatividad esto se procedió a dividir el número total de especies por el resultado final que 

se obtiene por cada estimador multiplicado por 100: 
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                                                     𝑹𝒆𝒑𝒓𝒆𝒔𝒆𝒏𝒕𝒂𝒕𝒊𝒗𝒊𝒅𝒂𝒅 =
𝑺 𝒗𝒆𝒓𝒅𝒂𝒅𝒆𝒓𝒂

𝑺𝒆𝒔𝒕𝒊𝒎𝒂𝒅𝒂 
 𝒙 𝟏𝟎𝟎                                                      (6) 

Para la exactitud es: 

(7) 

 

La representativa indica el porcentaje de especies o la riqueza estimada que el estimador obtuvo, mientras 

que la exactitud indica la cercanía de la riqueza estimada a la riqueza verdadera, tomando valores de 

menos uno a uno, y los valores cercanos a cero son los más exactos, respectivamente (Brose et al., 2003). 

Calculo de la diversidad taxonómica 

 

2.3.4 Cálculo de índices de la estructura del ensamble 

Se utilizó el paquete de estadístico de datos ecológicos PRIMER 7.0  (Clarke y Gorley, 2015), para calcular 

los siguientes índices de diversidad taxonómica de los 62 sitios por mes y total. Los resultados para los 62 

sitios se presentan en Anexo B. Además, para fines prácticos y logísticos los resultados de cada sitio se 

interpretarán por zonas (norte, centro 1 y 2, y sur) del área de estudio, que se delimitaron por su 

localización geográfica, la localidad a la que pertenecen y los meses en que fueron visitados (Tabla 1).  

Riqueza de especies (S) 

Es el número total de especies en las muestras. Es el índice más sencillo ya que no toma en cuenta 

ninguna característica de las especies ni sus abundancias relativas  

Índice de diversidad Shannon-Wiener (H´) 

Este índice representa la relación entre la riqueza de especie y la abundancia relativa de individuos (Krebs, 

1972). Esto quiere decir que la diversidad de especies se verá incrementada conforme incremente el 

número de especies y cuando exista una distribución más uniforme o equitativa entre las especies. Toma 

valores de cero a infinito, dependiendo el tipo de base a utilizar. 
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 En este caso el índice se calculó con log base 10 (para fines comparativos se incluye en base 2 y 

exponencial en Anexo B), tomando a las densidades y cobertura de los individuos con la siguiente fórmula 

(Weaver, 1953): 

(8) 

Dónde: 

S es la riqueza de especie y 𝑝𝑖  la proporción de individuos de la especie i (𝒏𝒊) respecto al total de 

individuos (𝑵), es decir la abundancia relativa de la especie (𝒏𝒊/𝑵). 

Equidad o uniformidad de Pielou (J’) 

Establece qué tan homogéneamente están distribuidos los individuos de las diferentes especies en cada 

censo, y mide la proporción de la diversidad observada (𝐻′) con relación a la máxima diversidad esperada 

(𝐻′𝑚𝑎𝑥). Toma valores de cero a uno, siendo los ensambles más equitativos los cercanos a uno (Moreno, 

2001). La fórmula se presenta a continuación (Magurran, 2013): 

(9) 

Donde: 

𝐻′𝑚𝑎𝑥 = 𝑙𝑜𝑔10(𝑠) y S es el número de especies en el sitio. 

Dominancia de Simpson (λ) 

El índice de Simpson representa la frecuencia de que dos individuos, dentro de un hábitat, seleccionados 

al azar pertenezcan a la misma especie. Es decir, cuanto más se acerca el valor de este índice a la unidad 

existe una mayor posibilidad de dominancia de una especie y de una población; y cuanto más se acerque 

el valor de este índice a cero mayores es la biodiversidad de un hábitat. La fórmula se presenta a 

continuación (Magurran, 2013)    

(10) 
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Dónde:  

S es el número de especies, N es el total de organismos presentes (o unidades cuadradas) y n es el 

número de ejemplares por especie. 

 

2.3.5 Índices de distinción taxonómica  

Se realizó el análisis de la distinción taxonómica en el paquete estadístico de datos PRIMER 7.0 para 

considerar no sólo el número de especies y la proporción de sus abundancias, sino también la variedad 

taxonómica que representan dichos ensambles (Clarke y Warwick, 1998; Warwick y Clarke, 1995)  

Los índices de la distinción taxonómica (Δ, Δ*, Δ+ y Λ+) evalúan la distancia taxonómica entre cada par de 

individuos, definida a través de un árbol de clasificación Linneana como medida de su relación filogenética 

(Clarke y Warwick, 1998, 1999, 2001; Warwick y Clarke, 1995, 1998, 2001). Además, los ensambles más 

diversos serán aquellas que tengan mayores distancias evolutivas entre sus especies, i.e. mayores 

ramificaciones en los niveles taxonómicos superiores. Para su determinación, se realizó una matriz de 

agregación de las especies donde se utilizó la información de seis niveles jerárquicos taxonómicos: phylum, 

clase, orden, familia, género y especie (p.ej., Tabla 2), obtenida de la página de WoRMS (Anexo C).  

 

Tabla 2.- Ejemplo de la matriz de agregación de las especies. 

Phylum Clase Orden Familia Género Especie 

Annelida  Polychaeta  Amphinomida Amphinomidae Hermodice  Hermodice carunculata  

Arthropoda Malacostraca  Decapoda  Lysmatidae  Lysmata Lysmata californica 

Echinodermata  Echinoidea Diadematoida Diadematidae  Diadema Diadema mexicanum 

Mollusca Bivalvia  Pectinida Pectinidae  Nodipecten  Nodipecten subnodosus 
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Posteriormente, se siguió la propuesta de Warwick y Clarke, (1995) donde los pesos de los niveles 

taxonómicos fueron ponderados de la siguiente manera: ω1, especies dentro del mismo género; ω2, 

especies dentro de la misma familia, pero en diferente género, ω3, especies dentro del mismo orden, pero 

en diferente familia y así sucesivamente.  

ω es un valor que debe aumentar con la separación taxonómica entre las especies, recibe un valor discreto 

y proporcional dentro de una escala de 100 unidades y para este trabajo los valores fueron calculados 

teniendo en cuenta que cada rama representa un valor de uno (Tabla 3).  

La fórmula se define a continuación: 

ω =
100

𝑇
                                                                                                             (11) 

Donde: 

ω representa el peso ponderado en términos de una fracción y T representa el total de las jerarquías 

taxonómicas en un árbol y 100 es la distancia máxima entre las especies y la máxima jerárquica taxonómica 

(p.ej., Phylum). A continuación, se presenta un ejemplo gráfico: 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3.- Ejemplo de una clasificación taxonómica mostrando los pesos de la longitud de la trayectoria. 
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Tabla 3.- Pesos ponderados para cada determinada rama en el nivel taxonómico. 

Nivel taxonómico Valor de la Rama  Peso taxonómico (ω) 

Especie 1 16.667 

Género 1 33.333 

Familia 1 50 

Orden 1 66.667 

Clase 1 83.333 

Phylum 1 100 

 

Índice de diversidad taxonómica (Δ) 

Se define como la distancia taxonómica promedio entre dos especies elegidas en una muestra al azar a lo 

largo del árbol de clasificación taxonómico, teniendo en cuenta la distribución de las abundancias de esas 

especies (Warwick y Clarke, 1995). 

 

 (12) 

Dónde:  

ω𝑖𝑗  es la distancia o peso taxonómico otorgado a la longitud de la rama que une a las especies i y j a través 

de un árbol taxonómico (Indicando el grado de parentesco entre las especies) y N es el número total de 

individuos de la muestra,  

Este índice está empíricamente relacionado con la diversidad de especies de Shannon Wiener, pero tiene 

un componente adicional de separación taxonómica, además, si todos los individuos son del mismo 

género, Δ es equivalente al índice de Simpson  (Warwick y Clarke, 1995). 

Índice de distinción taxonómica (Δ*) 

Se define como la longitud promedio de la trayectoria taxonómica entre dos individuos, condicionada a 

que estos deben pertenecer a especies diferentes (Warwick y Clarke, 1995). Esto equivale a dividir la 
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diversidad taxonómica (Δ), por el valor que tomaría si no existiera una jerarquía taxonómica (p.e, que 

todas las especies pertenezcan al mismo género, lo que equivaldría a divirlo por el índice de Simpson).  

Este índice se puede considerarse como medida puramente de distinción taxonómica, sin la contribución 

de la diversidad de especies. 

La fórmula se define como:  

(13) 

Donde: 

ω𝑖𝑗  es la distancia taxonómica otorgado a la longitud de la rama que une a las especies i y j a través de un 

árbol taxonómico, 𝑥𝑖 es el número de individuos de la especie i. y Xj es el número de individuos de la 

especie j 

 Índice de distinción taxonómica promedio (Δ+) 

Se define como la suma de las distancias taxonómicas entre cada par de especies del árbol de clasificación 

Linneanda, con la contribución del número de especies de cada muestra (Clarke  Warwick, 1998), en otras 

palabras, evalúa la riqueza junto con la distancia taxonómica entre cada par de especies del árbol de 

clasificación Linneana.   

La fórmula se define como:  

      (14) 

Donde: 

S es el número de especies en la muestra, ωij es la distancia taxonómica otorgada a la longitud de la rama 

que une a las especies i y j a través de un árbol taxonómico.  El efecto del término del denominador es el 

de eliminar la dependencia del índice con respecto al número de especies  
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Este índice es efectivo para evidenciar situaciones donde existe un número restringido de taxones 

superiores, géneros con alta riqueza de especies o niveles superiores con poco o gran número de especies 

tiende a la reducción del resultado (Clarke y Warwick, 2001).  

Índice de variación en diferenciación taxonómica promedio (Λ+) 

Este índice hace referencia a la varianza de la distancia taxonómica que existe entre cualquier par de 

especies en un árbol taxonómico, mostrando la desigualdad del árbol taxonómico de una determinada 

muestra (Clarke y Warwick, 1998; Warwick y Clarke, 1998). Mide la estructura taxonómica como la 

equitatividad en la distribución de los taxones a través de la clasificación jerárquica, es decir, es 

matemáticamente la varianza de Δ+.  Este índice esta dado como: 

 

                        (15) 

Este indice tiene la capacidad de distinguir diferencias entre la estructura taxonómica de las comunidades 

con algunos géneros que tengan alta riqueza de especies y otras con taxones superiores que tengan una 

o pocas especies. También se puede decir que este índice es un reflejo de que tan equitativo es el árbol 

taxonómico de una comunidad. Los resultados de cada índice de la distinción taxonómica para los 62 sitios 

se presentan en Anexo D. 

 

2.3.6 Modelo nulo: Ausencia de estructura de la comunidad 

Adicionalmente, se construyó los graficos de Funnel para los índices Δ+ y Λ+ de los 62 sitios, con la finalidad 

de compararlos con los valores esperados de un modelo nulo, que supone ausencia de estructura 

taxonómica del ensamble (Clarke y Warwick, 1998, 1999; Warwick y Clarke, 1998). Se utilizó la herramienta 

TASDEST del paquete estadístico de PRIMER 7.0 para obtener dichos embudos. 

Esta rutina realiza selecciones aleatorias (1,000 sub-muestras) del listado completo de las especies 

presentes en el estudio, calculando así la distribución Δ+ y Λ+ de la lista completa, y lo contrasta con los 

valores reales de los índices Δ+ y Λ+ de los 62 sitios.  De esta manera, genera una distribución de 
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probabilidad al 95% de confianza que toma forma de embudo, debido a que el valor de la media se 

mantiene constante, mientras que la varianza disminuye al aumentar el número de especies.  

La hipótesis nula asume que si cada sitio estuviera integrado por especies seleccionadas aleatoriamente 

del conjunto total (pool de especies), entonces su valor de diversidad taxonómica debe estar incluido 

dentro de los intervalos de confianza (95%) de la media teórica. Los valores reales de Δ+ y Λ+ de cada sitio 

determinan su posición relativa en dicho embudo y con él es posible calcular la probabilidad con la cual 

tales valores se ubican por arriba o por debajo del valor esperado para un grupo con el mismo número de 

especies (Clarke y Warwick, 1998). 

 

Calculo de la diversidad funcional  

2.3.7 Rasgos funcionales  

Para la selección de los rasgos funcionales se tomaron aquellos relacionados con la morfología del 

organismo, su historia de vida, el grupo trófico y comportamiento, debido a que los grupos taxonómicos 

de macroinvertrados son altamente disimiles y se requiere que las características sean compartidas en su 

mayoría por todas las especies (Bremner et al., 2003; Van der Linden, 2012).  

De igual forma, con la finalidad de relacionar la funcionalidad y estructura de los ensambles estudiados 

(medidos a través de índices), con relación a estresores ambientales como la temperatura, salinidad y 

oxígeno disuelto (ver tabla 4; Costello et al., 2015; Salgado, 2016), ya que varias están relacionadas a 

cambios temporles de estas variables. 
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Tabla 4.- Relevancia de cada rasgo funcional con referencia a los macroinvertebrados epibentónicos. 

Rasgo Funcional Relevancia Autores 

Longevidad del individuo  La duración de la vida de los individuos puede indicar la 
estabilidad de la población a lo largo del tiempo.  

a, b, c, d, e, f, g, h, j, k 

Tipo de reproducción Puede relacionarse con la capacidad de una población 
para recuperarse de la abundancia reducida y es el rasgo 
que describe la persistencia de individuos y / o 
poblaciones. 

a, b, c, d, e, f, g, h, j, k 

Tipo de larva Indica el potencial de dispersión o colonización en las 
etapas tempranas de vida de los individuos, teniendo en 
cuenta el tipo de alimentación como un indicador de la 
duración de su estadio.  

a, b, c, d, e, f, g, h, j, k 

Forma del organismo Revela la adaptación y especialización del individuo para 
hacer uso de recursos como hábitats y alimentos, así 
como un predictor de la habilidad de dispersión. 

a, b, c, d, e, f, g, h, j, k 

Grupo trófico Indica la posición del individuo en la red alimentaria, 
influye en la abundancia de otras especies y la capacidad 
de explotar algún recurso disponible. Se relaciona con el 
flujo de materia y energía entre las especies. 

a, b, c, d, e, f, g, i, j, k 
 

Método de movimiento Brinda información sobre la habilidad de desplazamiento y 
dispersión de los individuos, con relación a preferencia y 
uso de hábitat, así como alimentación y reproducción. 

a, b, c, d, e, f, g, h, j, k 

Movilidad relativa  Indica la capacidad del individuo para responder algún 
tipo de estresor (ambiental, antrópogenica, mecánica o de 
depredación) con respecto a su movilidad. 

a, b, c, d, e, f, g, h, j, k 

Sociabilidad Se relaciona con el comportamiento del individuo para 
reducir la competencia, depredación, estresores 
ambientales y favorecer a  la reproducción y el buen uso 
de los recursos (espacial y alimenticia). 

a, b, c, d, e, f, g, h, j, k 

a) Bremner et al., 2003; b) Bremner et al., 2006a; c) Bremner et al., 2006b; d) Bremner, 2008; e) Cooper et al., 2008; 
f) Pacheco et al., 2011; g) Paganelli et al., 2012; h) Van der Linden, 2012; i) Wiedmann et al., 2014; j) Costello et al., 
2015; k) y Jimenez et al., 2015. 

 

Este trabajo utilizó ocho rasgos funcionales en 37 categorías (Tabla 5), siguiendo los criterios de (Bremner 

et al., 2003; Pacheco et al., 2011; Van der Linden, 2012; Jimenez et al., 2015). Posteriormente, se realizó 

una revisión bibliográfica para obtener la información correspondiente de las características biológicas de 

las especies En el caso de que no encontrar información disponible a nivel especie para algunas 

características, se buscó a nivel género o en último caso a nivel familia. La bibliografía donde se obtuvo la 

información de cada rasgo para las especies de macroinvertebrados epibentónicos se presenta en el Anexo 

J. 
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Tabla 5.- Rasgos funcionales de invertebrados utilizados para estimar la diversidad funcional. Categorías tomadas 
de Bremner et al., (2003); Pacheco et al., (2010) Van der Linden, (2012) y Jiménez et al., (2015). 

Tipo de rasgo Rasgo funcional  Categoría Descripción  

Historia de vida  Longevidad del 
individuo/adulto 
(años) 

<2 Especies con duración de vida menor a 2 años 

2 a 5 Especies con duración de vida de 2 a 5 años 

>5 Especies con duración de vida mayor 5 años 

Tipo de 
reproducción 

Sexual Con reproducción gonogórica  

Asexual Con reproducción por gemación y fisión  

Tipo de larva  Plactotrófica Se alimenta de plancton y detrito 

Lecitrófica Se alimenta de reservas de vitelo 

Morfología Forma del 
organismo 

Plano-deprimido Dorso ventral comprimido 

Plano-comprimido lateralmente comprimido 

Vermiforme Con forma de gusano 

Globoso Con forma esférico 

Cilíndrico Con forma cilíndrica y erguida 

Cono Con forma cónica 

 Montículo Con forma de cerro  

 Elíptico / ovalado Con forma de ovalo o elipse 

Alimentación  Grupo trófico  Herbívoro Se alimenta de algas  
Carnívoro Se alimenta de otros invertebrados 
Omnívoro Se alimenta tanto de algas como de animales 
Filtrador-suspensívoro  Se alimenta de partículas  en suspensión 
Deposito-superficie Se alimenta de material orgánico por encima o  

en superficie del sedimento. 
Planctónico Se alimenta de plancton  

Coralívoro Se alimenta de pólipos de coral 

Carroñero Se alimenta de materia orgánica en 
descomposición 

Comportamiento 
 

 

 

 

Movimiento Sésil Sin movimiento, fijo en algún sustrato 
Nadador Movimiento activo en la columna de agua 
Gatear Movimiento con apoyo en superficie 
Excavador Movimiento de fondo con remoción de 

sedimento 
Caminar Movimiento de apoyo con los miembros del 

cuerpo 
Arrastrarse Movimiento con rozamiento sobre alguna 

superficie   

Movilidad Ninguno Nula/sin movilidad 

 Bajo  Poca movilidad 

 Medio  Movimiento moderado 

 Alto Movimiento rápido y activo 

Sociabilidad  Solitario  Organismo aislado o solo  
Gregario Organismo con/sin parentesco en sus 

miembros que tiende agruparse  
Colonial Organismos grupales unidos físicamente, 

procedentes de algún progenitor 
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2.3.8 Grupos funcionales 

Para obtener los grupos funcionales, se construyó una matriz S x T, en donde cada fila representa a una 

especie (S) y cada columna a un rasgo funcional (T). Como los rasgos funcionales son de tipo cualitativo, 

se optó por codificar esa información en la matriz de forma binaria asignando uno si la especie presenta 

dicha categoría y 0 si no la presenta (p.ej., Tabla 6). La Información se presenta en el Anexo E 

 

Tabla 6.- Ejemplo de la codificación de un rasgo funcional categórico para tres diferentes especies. 

Especies longevidad <2 años longevidad 2 a 5 años longevidad > 5 años 

Lysmata californica 0 1 0 

Diadema mexicanum 0 0 1 

Aplysia californica 1 0 0 

 

Posteriormente, se realizó un dendograma mediante el programa PRIMER 7.0, siguiendo los criterios de 

Fonseca y Ganade, (2001) y Petchey y Gaston, (2007) que consiste: 1) Construir una matriz de datos 

basados en los rasgos funcionales teniendo en cuenta las funciones claves a evaluar , 2) generar una matriz 

de resemblanza utilizando algún coeficiente de distancia o similitud y 3) se realiza el dendograma 

utilizando algún método de ligamiento o agrupamiento para obtener los arreglos o agrupaciones (Figura 

5). Por ultimo identificar grupos reales y validarlos. 

 

 

 

 

Figura 4.- Procedimiento para obtener los grupos funcionales. Modificado de Wiedmann et al., (2014). 
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Se utilizó el índice de Jaccard como coeficiente de similitud para obtener la matriz de resemblanza, 

siguiendo las recomendaciones de Casanoves et al., (2011), que sugiere que cuando se pretende agrupar 

varias especies con varios rasgos cualitativos, es recomendable tomar en cuenta la presencia-ausencia, ya 

que contribuye a la diferencia entre las especies, sin incluir el componente ausencia-ausencia que 

aumentaría artificialmente la similitud. Mientras que el método de ligamiento utilizado fue el promedio 

aritmetico (UPGMA) (Casanoves et al., 2011) 

Por último, se calculó el coeficiente de correlación cofenético para validar el método de agrupamiento 

(UPGMA), que consiste en una medida de confiabilidad de la agrupación por parte del dendograma, 

presentando un arreglo más confiable aquellos que tengan valores cercanos a uno (Farris, 1969). 

 

2.3.9 Identificación y validación de los grupos funcionales 

Una vez obtenido el dendograma, se procedió a identificar y validar los grupos que se formaron por 

medio de dos métodos mediante el programa PRIMER 7.0 y se detallan a continuación: 

El análisis de la identificación de grupos reales consistió en la prueba no paramétrica SIMPROF (Similarity 

profiles) (Clarke et al.,  2008), que se basa en la suposición que, si el grupo formado es real, los atributos 

(especies, morfologías, genes etc.) de las muestras intragrupales serán intercambiables sin generar 

cambios en la similitud.  

La prueba se fundamenta en contrastar las similitudes observadas (similitudes de todas las muestras de la 

matriz de distancia ordenada de la más baja a la más alta) en contrastes con las similitudes simuladas 

(permutando las muestras con 999 iteraciones). Se calcula el estadístico π que es la suma de las diferencias 

absolutas de ambas similitudes y se contrasta en una distribución permutada bajo la hipótesis nula donde 

no existen grupos (Clarke et al.,  2008). 

El análisis de validación consistió en un análisis de similitud (ANOSIM), que se basa en permutaciones no 

paramétricas que, a través del valor de R, determina si las diferencias dentro de los grupos son mayores 

entre ellos que con respecto a cualquier otra réplica de grupos diferentes (R = 1), o si las similitudes entre 

los grupos son mayores que dentro de los mismos (R < 1), lo cual indicaría una interpretación errónea del 

dendograma o un inadecuado diseño experimental (Clarke, 1993). 
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2.4.0 Índices de la estructura funcional del ensamble  

De la misma forma que para la diversidad taxonomica, se calcularon los índices de diversidad clásicos 

teniendo en cuenta a los grupos funcionales. De esta forma se obtuvo la riqueza de grupos funcionales, la 

equitatividad de grupos funcionales (mediante el índice de Pielou) y la diversidad de grupos funcionales 

(mediante el índice de Shannon-Weaver). Los resultados para los 62 sitios se presentan en el Anexo F. 

 

2.4.1 Índices de diversidad funcional 

Para obtener los índices de diversidad funcional se utilizó el software FDiversity (Casanoves et al., 2011), 

una nueva herramienta que permite calcular fácilmente casi todos los índices de diversidad funcional. Se 

utilizaron índices multirasgos que incluyen abundancias (FDQ) e índices multirasgos en un espacio funcional 

multivariado (FEve, FDis).  

Además, para sus cálculos se tomó en cuenta las biomasas obtenidas de los organismos en vez de sus 

abundancias, debido a que está directamente ligado al flujo de materia y energía de las especies y 

siguiendo las recomendaciones de los trabajos de Villéger et al., (2010, 2008). Los resultados para los 62 

sitios se presentan en el Anexo G y a continuación, se detalla cada índice. 

Índice de entropía cuadrática Rao, (FDQ)  

Considera los perfiles de abundancia o biomasa de cada especie en la muestra (para este estudio los sitios), 

y adicionalmente toma en cuenta las diferencias funcionales entre cada par de especie dadas por los rasgos 

funcionales que se escogieron (Botta, 2005; Pavoine y Dolédec, 2005; Ricotta, 2005; Casanoves et al., 2011; 

Pla et al., 2012; Rao, 2010). 

El índice Refleja la probabilidad de que, tomando al azar dos individuos en una comunidad, sean diferentes 

funcionalmente hablando (diferentes rasgos), por lo que valores altos de este índice indican una mayor 

diversidad funcional. Además, su valor no incrementa automáticamente conforme aumenta la riqueza de 

especies (Izsák y Szeidl, 2002), e incluso un incremento en la riqueza de especie puede resultar en una 

disminución del índice de FDQ (Botta, 2005), si las nuevas especies consideradas en la muestra son 

funcionalmente similares a las previamente revisadas. 
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Matemáticamente, el índice FDQ, expresa la distancia promedio entre dos individuos seleccionados 

aleatoriamente, calculada a partir de la matriz de rasgos funcionales (Botta, 2005; Ricotta, 2005), 

ponderado por alguna medida de abundancia o biomasa y utiliza la siguiente fórmula (Rao, 1982, 2010): 

 

                                  (16) 

 

Donde S es el número de especies, 𝑑𝑖𝑗  es la distancia entre la i-ésima y la j-ésima especie, pi y pj son las 

probabilidades de abundancia o biomasa relativa asociadas a ambas especies, uij es el número de rasgos 

funcionales con valores diferentes en las especies i y j y n es el número de rasgos funcionales considerados. 

Para fines comparativos con otros estudios se consideró el coeficiente de similitud de Jaccard y la distancia 

euclidiana para los resultados de Rao (FDQ) en el anexo G.  

ao  

Equitatividad funcional (FEve) 

 Mide la regularidad en la distribución de la abundancia o biomasa de las especies, así como la distancia 

entre ellas en el espacio funcional, es decir, cuantifica la regularidad con que el espacio funcional es 

ocupado por especies, ponderado por su abundancia o biomasa (Villéger et al., 2008, 2010). Su fórmula y 

los pasos para su cálculo es la siguiente (Villéger et al., 2008, 2010): 

  (17) 

 

(18) 

 Finalmente: 

(19) 
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Dónde EWb es la equitatividad ponderada, dist(i,j) es la distancia entre las especies i y j, Wi es la abundancia 

relativa de la especie i (lo mismo para Wj), PEWb es la equitatividad parcial ponderada y S es la riqueza de 

especies. 

Este índice varía entre cero, completamente carente de equidad (si las especies son funcionalmente 

similares), y uno, equidad completa o distribución regular (indicando una mayor separación funcional 

entre las especies), lo que lo hace robusto, fácil de entender y deseable para medir la diversidad funcional  

(Schleuter et al., 2010; Hitt y Chambers, 2014). El valor del índice decrece cuando las abundancias de las 

especies no tienen una distribución uniforme y cuando las distancias funcionales entre ellas son 

irregulares. No depende de la riqueza de especies y se requieren al menos tres especies en cada muestra 

para poder calcular el árbol de recorrido mínimo sin importar el número de rasgos (Villéger et al., 2008; 

Villéger et al., 2010).  

Divergencia funcional (FDiv) 

La divergencia funcional es una medida de similitud funcional entre las especies dominantes de una 

comunidad (Villéger et al., 2010). Refleja cómo se distribuyen las abundancias o biomasas de las especies 

en el espacio funcional. 

Para su cálculo se define primero el centro de gravedad (centroide) de la distribución de las especies en el 

espacio funcional (𝑔𝑡). Luego se calcula las distancias euclidianas de cada especie al centro de gravedad 

(𝑑𝐺) y la distancia media de las especies al centro de gravedad (𝑑𝐺̅̅̅̅ ). Por último, se calculan los desvíos 

ponderados Δd y Δ|d| que es la multiplicación de las abundancias o biomasas relativas a la diferencia de 

(𝑑𝐺-𝑑𝐺̅̅̅̅ ),  teniendo como ecuación final: 

 

 (20) 

Una alta divergencia refleja un alto grado de diferenciación de nicho en las especies dominantes, lo que 

podría reducir la competencia e incrementar la magnitud de los procesos del ecosistema como resultado 

de un uso más eficiente de los recursos (Mason et al., 2005). La divergencia decrece conforme la 

proporción de abundancia o biomasa de las especies se acerca más al centro de gravedad del espacio 

funcional de la comunidad (Villéger et al., 2008, 2010). 



39 

2.4.2 Redundancia ecológica 

Con la finalidad de evaluar la relación que existe entre la diversidad taxonómica y la funcional del ensamble 

de macroinvertebrados epibentónicos, se utilizaron modelos de regresión lineal simple. Las variables que 

se eligieron fueron la riqueza y la diversidad de H’ de la estructura del ensamble y de los grupos funcionales 

para los 62 sitios de estudio. Se observaron los valores de la R2 y R para conocer el grado de relación entre 

dichas variables, asi como el análisis de residuales para la robustez del modelo. Por último, si el modelo 

existe, fue comparado con el esquema propuesto de Micheli y Halpern, (2005) para establecer el escenario 

al cual corresponde dicha relación.  

 

2.4.3 Kriging de los índices taxonómicos y funcionales 

Para visualizar las variaciones espaciales de los índices calculados, se utilizó el método geoestadístico 

denominado como kriging ordinario punto por punto, mediante el paquete de Matlab “The GLOBEC kriging 

Software Package – EasyKrig V3.0” © propiedad de Dezhang Chu y Woods Hole Oceanographic Institution. 

El kriging confina un conjunto de métodos de predicción espacial que se fundamentan en la minimización 

del error cuadrático medio de predicción, suponiendo que los datos no son independientes. En otras 

palabras, es una técnica de estimación local que ofrece el mejor estimador lineal insesgado de una 

característica desconocida que se estudia y utiliza un modelo del variograma para la obtención de los 

ponderadores que se darán a cada punto de referencias usados en la estimación (Viera y González, 2002). 

La validación de todos los krigings se realizó con respecto a la media (Q1) y la varianza (Q2) de los residuales, 

seleccionando los valores que se acerque a 0 para Q1 y 1 para Q2. Q1 comprueba las estadísticas de la media 

de la matriz residual normalizada y sigue aproximadamente la distribución normal, mientras que Q2 

comprueba las estadísticas de la varianza de la matriz residual normalizada (±2 𝑆𝐷).  
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2.4.4 Relación entre de los índices taxonómicos y funcionales con las variables ambientales 

Con la finalidad de conocer si existe algún tipo de relación entre las variables ambientales y los índices, se 

procedió a realizar modelos de regresión lineal múltiple por pasos (Foward) para cada índice en el paquete 

STATISTICA 7. La ventaja de este análisis es la utilización de una F (Fisher) parcial, con el cual, determina 

que variables se encuentra dentro del modelo, donde se introducen o se eliminan variables dado que otras 

ya se encuentren en dicho modelo. A su vez calcula la contribución de cada variable en el modelo 

resultante. Por último, se procedió a realizar el análisis de residuales para cada modelo correspondiente a 

los índices, con el objetivo de conocer su robustez  
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Capítulo 3. 

3.- Resultados 

A lo largo de los 62 sitios de estudio se llevaron a cabo un total de 1,086 transectos con 5,430 cuadrantes. 

Cabe recalcar que los sitios Punta Refugio-Niag y Punta Remedio se visitaron una vez y el sitio Mancha 

blanca se visito dos veces. El resto de los sitios presentaron las tres visitas como se detalla en la tabla 1. 

 

3.1.1 Composición taxonomica de los macroinvertebrados epibentónicos 

El presente estudio contabilizó 123 especies de macroinvertebrados epibentónicos pertenecientes a 10 

Phylum, 18 Clases, 55 Odenes, 92 Familias y 113 Géneros (Anexo C). Solo el 15% de las especies se 

identificaron a nivel de género. El phylum con más especies fue Mollusca (38), seguido por Echinodermata 

(31), Cnidaria (22) y Arthropoda (18). Los phyla restantes se caracterizaban por tener un número reducido 

de especies (Figura 6). 

Figura 5.- Información cuantitativa de los diferentes niveles jerárquicos taxonómicos por cada phylum. 
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En términos de densidad, el phylum más abundante fue Echinodermata, seguido por Cnidaria, Arthropoda, 

Annelida y Mollusca. Los equinodermos representaron el 67% de la densidad total, constituyendo parte 

relevante del paisaje marino, mientras que los cnidarios, artrópodos y anélidos representaron el 8% cada 

uno. El phylum Mollusca fue el más rico en especie, pero bajo en sus densidades, representando solo el 

5%. Los phyla restantes contribuyeron menos del 1% a la densidad total (Figura 7). 

Figura 6.- Densidad total para cada uno de los phyla. 

Se procedió analizar por phylum las abundancias y coberturas de las especies, donde Diadema mexicanum 

(erizo de puntas negras), Eucidaris thouarsii (erizo lápiz) e Isostichopus fuscus, (pepino café) fueron las 

especies más abundantes (>1,000 individuos) para el phylum Echinodermata. Los cnidarios más 

abundantes lo componen las gorgóneas Muricea californica, Eugorgia aurantiaca y Leptogorgia alba, las 

anemonas: Alicia beebei y Pachycerianthus fimbriatus, y los corales Antipathes galapagensis y 

Ceratotrochus franciscana con abundancias mayores de 100 individuos cada uno. Respecto a la cobertura, 

el coral escleractínido zooxantelado Porites panamensis (coral esmeralda) y el hidrozoario Lytocarpus 

nuttingi presentaron porcentajes mayores coberturas. Entre los artrópodos destacan los cangrejos 

Clibanarius digueti (cangrejo ermitaño) y Stenorhynchus debilis (cangrejo flecha), con abundancias de más 

100 individuos. Los anélidos más abundantes fueron los poliquetos Bispira rugosa (plumero de mar) y 

Spirobranchus giganteus (pinito de navidad), ambos con más de 400 individuos. Para el phylum Mollusca, 

la especie Turbo fluctuosus (caracol turbo) fue la más representativa con 200 individuos.  
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Las esponjas que predominaron con más de un 600 % cobertura fueron Acarnus erithacus (esponja roja 

aterciopelada) y Cliona californiana (esponja de barril). Entre los platelmintos, Cryptobiceros bajae (gusano 

plano) obtuvieron abundancias mayores de 40 individuos. Los phyla Chordata, Nermetea, Byozoa se 

caracterizaron por solo tener una especie: Ascidia sp (106 individuos), Baseodiscus mexicanus (5 

individuos) y Bugula neritina (95% de cobertura). En la Figura 8A, B, C1,2, D1,2, E, F, G, H y I se detallan las 

abundancias de todas las especies por phylum.  
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101
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32

28

22

16

16

12

7

6

5

5

5

4

4

2

2

1

1

Diadema mexicanum

Eucidaris thouarsii

Isostichopus fuscus

Arbacia stellata

Phataria unifascialis

Tripneustes depressus

Holothuria sp

Ophioderma panamense

Echinaster tenuispinus

Pharia pyramidata

Cucumaria sp

Centrostephanus coronatus

Heliaster kubiniji

Pentaceraster cumingi

Nidorellia armata

Ophiocoma aethiops

Asteropsis carinifera

Astrocaneum spinosum

Astropyga pulvinata

Linckia columbiae

Astropecten armatus

Toxopneustes roseus

Amphiaster insignis

Holothuria fuscocinerea

Ophiocoma alexandri

Astrodictyum panamense

Tamaria stria

Echinometra vanbrunti

Euapta godeffroyi

Clypeaster rotundus

Ophioderma teres

A) Especies del phylum Echinodermata

Abundancia 

1
1
2
2
2
2
2
2
3
3
3
4
5
5
5
5
7
8
9
9
10
11
12
14
14
15
16
24
25
27
29
34
38
40

62
63

80
200

Dendrodoris krebsii
Hypselodoris agassizii

Chiton virgulatus
Cassis sp.

Navanax inermis
Nodipecten subnodosus

Pleuroploca sp.
Tivela planulata

Chromodoris galexorum
Doriopsilla albopunctata

Tagelus  sp
Spondylus crassisquama

Panopea globosa
Pinctada mazatlanica

Pteria sp.
Tambja abdere

Pinna rugosa
Tambja eliora

Pusula solandri
Turritella leucostoma

Tegula rugosa
Aplysia californica

Limaria pacifica
Conus sp

Hexaplex erythrostomus
Cypraea annettae

Macrocypraea cervinetta
Jenneria pustulata

Mytilus sp
Berthellina engeli

Octopus sp
Hexaplex princeps

Hyotissa hyotis
Neorapana tuberculata

Elysia diomedea
Spondylus limbatus

Ostrea sp
Turbo fluctuosus

B)  Especies del phylum Mollusca

Abundancia 
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2

41

Thysanozoon…

Cryptobiceros bajae

G) Especies del phylum Platyhelminthes
Abundancia

5

106

Baseodiscus mexicanus

Ascidia sp

H) Especies del phylum Chordata y Nermetea
Abundancia

259

165

153

145

140

139

110

35

17

9

8

6

5

4

3

2

1
1

Muricea californica

Antipathes galapagensis

Alicia beebei

Ceratotrochus franciscana

Pachycerianthus fimbriatus

Eugorgia aurantiaca

Leptogorgia alba

Telmatactis panamensis

Bunodosoma californicum

Petrochirus californiensis

Janaria mirabilis

Ptilosarcus undulatus

Tubastraea coccinea

Phialoba sp

Aiptasia californica

Calliactis polypus

Anthopleura dowii

Antiparactis sp

C1)  Especies del phylum Cnindarios 

105%

1072%

1605%

10554%

Palythoa ignota

Aglaophenia diegensis

Lytocarpus nuttingi

Porites panamensis

C2)  Especies del phylum Cnindarios 

1

2

2

2

2

3

3

4

8

19

40

72

96

282

608

Ala cornuta

Callinectes sp

Panulirus sp

Percnon gibbesi

Platypodiella rotundata

Aniculus elegans

Dardanus sinistripes

Petrolisthes sp.

Manucomplanus varians

Alpheus sp.

Lysmata californica

Calcinus californiensis

Neaxius vivesi

Stenorhynchus debilis
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Figura 7.- Gráficas de abundancia y cobertura de las especies por phylum. 

Abundancia Porcentaje de cobertura 
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3.3.2 Clasificación de las especies de acuerdo a su abundancia relativa y ocurrencia de 

aparición 

Diagrama de Olmstead y Tukey 

El ordenamiento de Olmstead-Tukey permitió reconocer a las especies dominantes por cada phyla, con 

respecto a su posición jerárquica de los gráficos (Figura 9). Se registró un total de 57 especies dominantes, 

5 especies ocasionales, 3 frecuentes y 58 raras. La mediana para la frecuencia de aparición (eje X) fue 9 y 

para el logaritmo de la densidad (eje Y) fue 2.23. Esto nos sirvió para resaltar las divisiones jerárquicas 

(lianas rojas punteadas). 

Phylum Echinodermata 

Se registraron 19 especies dominantes, 11 raras y una ocasional. En su mayoría, la dominancia fue ejercida 

por los erizos de mar, observando tres especies muy representativas: Eucidaris thouarsii, Diadema 

mexicanum, y Arbacia stellata. Otros organismos dominantes con altas densidades, pero con una 

frecuencia menor a los tres erizos anteriores, fueron las estrellas de mar: Phataria unifascialis, Pharia 

pyramidata, Echinaster tenuispinus, y el pepino de mar Isostichopus fuscus (Figura 9A). 

Phylum Cnidaria 

Este grupo presentó 12 especies dominantes y 10 raras, destacando el coral hermatípico Porites 

panamensis por sus altas densidades (expresado en cobertura) y su alta frecuencia de aparición en los 

sitios de estudio. De igual forma, la gorgónea Muricea califórnica y las anemonas Alicia beebei y 

Pachycerianthus fimbriatus presentaron altas densidades, pero frecuencias menores a P. panamensis, por 

lo que se incluyen dentro de los grupos de los dominantes. Para las especies raras, en su mayoría 

destacaron otras anemonas y los corales de copa solitarios (Figura 9B). 

Phylum Mollusca 

Se obtuvo un total de 16 especies dominantes, dos especies ocasionales, una frecuente y 19 especies raras, 

por lo que la composición faunística está muy bien representada en este grupo. Por las altas densidad y 

frecuencia de aparición destacaron las especies: Turbo fluctuosus (caracol turbo) Spondylus limbatus 

(almeja burra). Las especies ocasionales fueron Limaria pacifica (almeja frágil) y Tegula rugosa (Caracol 

tegula) que son característicos de zonas someras e intermareales rocosos. Por su parte, la especie 

frecuente fue Turritella leucostoma, mientras que las raras comprendían nudibranquios y bivalvos sésiles 
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de importancia comercial (Panopea globosa, Nodipecten subnodosus, Pinctada mazatlanica entro otros) 

(Figura 9C). 

Phylum Arthropoda 

Este Phyla se caracterizó por presentar en casi su totalidad individuos decápodos y dos especies gregarias 

del orden sessilia. Se obtuvieron cinco especies dominantes (Clibanarius digueti, Stenorhynchus debilis, 

Neaxius vivesi, Lysmata califórnica, Chthamalus anisopoma), dos especies que se ubicaron en el margen 

de las especies ocasionales (Calcinus californiensis y Alpheus sp) y 11 especies raras que en su mayoría 

estaban representabas por cangrejos ermitaños y cangrejos con hábitos solitarios (Figura 9D). 

Phylum Porifera, Platyhelminthes, Nemertea, Bryozoa, Annelida y Chordata 

Para fines prácticos, se optó por juntar estos Phylas por la cantidad reducida de especies que los componía. 

Se contabilizó un total de cinco especies dominantes sobresaliendo los poliquetos filtradores Bispira 

rugosa y Spirobranchus giganteus,  

La especie de Ascidia, una esponja (Acarnus erithacus) y un gusano plano (Cryptobiceros bajae). Se 

observaron dos especies frecuentes pertenecientes a una esponja (Cliona californiana) y la única especie 

de Briozoario (Bugula neritina).  

Paras las especies raras se obtuvieron un total de siete representados por los dos poliquetos de fuego 

(Eurythoe complanata y Hermodice carunculata), el Nermentino rayado (Baseodiscus mexicanus), el 

gusano plano (Thysanozoon californicum) y tres esponjas (Aplysina fistularis, Leucandra losangelensis y 

Clathria pennata) (Figura 9E). 
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Figura 8.- Ordenamiento de Olmstead-Tukey para los diferentes phylum de estudio. Las líneas rojas representan las 
medianas calculadad para cada eje y la división jerarquica de las especies en dominantes(D), abundantes(A), 
frecuentes (F) y raras (R). 

Índice de Valor Biológico (IVB)  

Mediante el IVB se determinaron que las especies representativas que reúnen el 80% de la densidad total 

acumulada fueron 59, concordando con los resultados de las especies dominantes del análisis del 

Olmstead-Tukey y de los cuales 20 fueron equinodermos, 17 moluscos, 11 cnidarios, 6 crustaceos, 2 

poliquetos y un platelminto. Las tres especies con los valores más altos del IVB conrrespondienron a 

equinodermos, siendo E. thouarsii, D. mexicanum y P. unifascialis. El orden de importancia con respecto a 

los valores del IVB y la categoría obtenida de Olmstead-Tukey se detallan en la Tabla 7. 
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Tabla 7.- Valores del IVB y categoría de Olmstead-Tukey de cada especie (OT). 

Especies Imp IVB OT ID Especies  Imp IVB O-T ID 

Eucidaris thouarsii 1 1553 Dominante 1 Hexaplex princeps  32 228 Dominante 57 

Diadema mexicanum 2 1288 Dominante 3 Octopus sp 33 225 Dominante 59 

Phataria unifascialis 3 1252 Dominante 4 Telmatactis panamensis 34 218 Dominante 41 

Bispira rugosa 4 964 Dominante  110 Ostrea sp 35 196 Dominante 58 

Spirobranchus giganteus 5 951 Dominante  111 Cryptobiceros bajae 36 187 Dominante 114 

Stenorhynchus debilis 6 936 Dominante  92 Hyotissa hyotis  37 180 Dominante 63 

Arbacia stellata 7 836 Dominante  5 Neorapana tuberculata 38 180 Dominante 56 

Pharia pyramidata 8 742 Dominante  6 Nidorellia armata  39 173 Dominante 15 

Alicia beebei  9 740 Dominante  34 Berthellina engeli 40 163 Dominante 61 

Holothuria sp 10 634 Dominante 7 Mytilus sp 41 149 Dominante 62 

Pachycerianthus fimbriatus 11 605 Dominante 35 Asteropsis carinifera  42 145 Dominante 16 

Muricea californica 12 601 Dominante 33 Elysia diomedea 43 145 Dominante 60 

Clibanarius digueti 13 593 Dominante 93 Lysmata californica 44 143 Dominante 95 

Echinaster tenuispinus 14 567 Dominante 8 Astropyga pulvinata 45 113 Dominante 18 

Eugorgia aurantiaca  15 528 Dominante 36 Jenneria pustulata 46 113 Dominante 64 

Neaxius vivesi  16 480 Dominante  94 Chthamalus anisopoma 47 112 Dominante 96 

Ophioderma panamense 17 477 Dominante  9 Linckia columbiae 48 112 Dominante 19 

Ascidia sp 18 443 Dominante  113 Turritella leucostoma 49 111 Frecuente 70 

Heliaster kubiniji 19 433 Dominante  10 Macrocypraea cervinetta 50 110 Dominante 68 

Porites panamensis 20 403 Dominante 32 Aglaophenia diegensis  51 109 Dominante 40 

Isostichopus fuscus  21 379 Dominante  2 Hexaplex erythrostomus 52 109 Dominante 67 

Centrostephanus coronatus 22 372 Dominante 13 Conus sp 53 103 Dominante 66 

Leptogorgia alba 23 359 Dominante 38 Cypraea annettae 54 100 Dominante 65 

Spondylus limbatus 24 358 Dominante 55 Limaria pacifica 55 99 Ocasional 71 

Cucumaria sp 25 349 Dominante 11 Astrocaneum spinosum  56 92 Ocasional 20 

Turbo fluctuosus  26 333 Dominante 54 Ophiocoma aethiops  57 85 Dominante 17 

Antipathes galapagensis 27 325 Dominante 37 Petrochirus californiensis  58 82 Rara 99 

Ceratotrochus franciscana 28 312 Dominante 39 Bunodosoma californicum 59 76 Dominante 42 

Tripneustes depressus 29 257 Dominante 12 Alpheus sp 60 73 Ocasional 98 

Acarnus erithacus 30 256 Dominante 112 Bugula neritina 61 73 Frecuente 116 

Pentaceraster cumingi  31 243 Dominante 14 Calcinus californiensis  62 71 Ocasional 97 
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Tabla 7.  Continuación de los valores del IVB y categoría de Olmstead-Tukey de cada especie (OT). 

Especies  Imp IVB OT ID Especies  Imp IVB OT ID 

Tegula rugosa 63 71 Ocasional 74 Tubastraea coccinea 94 22 Rara 50 

Pinna rugosa 64 70 Rara 75 Aniculus elegans  95 21 Rara 106 

Pusula solandri  65 67 Rara 72 Navanax inermis  96 19 Rara 84 

Cliona californiana 66 64 Ocasional 115 Chromodoris galexorum 97 18 Rara 88 

Aplysia californica 67 62 Dominante 69 Platypodiella rotundata  98 18 Rara 108 

Pteria sp. 68 62 Rara 77 Tagelus  sp 99 18 Rara 79 

Janaria mirabilis  69 60 Rara 44 Calliactis polypus  100 16 Rara 48 

Lytocarpus nuttingi  70 58 Dominante 43 Dardanus sinistripes  101 16 Rara 102 

Astropecten armatus  71 50 Rara 21 Ophiocoma alexandri 102 16 Rara 24 

Manucomplanus varians 72 49 Rara 100 Petrolisthes sp.  103 16 Rara 101 

Ptilosarcus undulatus  73 48 Rara 45 Tivela planulata 104 15 Rara 86 

Astrodictyum panamense  74 45 Rara 25 Balanophyllia sp 105 14 Rara 49 

Holothuria  fuscocinerea  75 45 Rara 23 Doriopsilla albopunctata 106 14 Rara 82 

Palythoa ignota 76 39 Rara 46 Pleuroploca sp. 107 14 Rara 85 

Baseodiscus mexicanus  77 37 Rara 118 Aplysina fistularis 108 13 Rara 120 

Pinctada mazatlanica 78 36 Rara 76 Callinectes sp 109 13 Rara 107 

Phialoba sp  79 35 Rara 47 Percnon gibbesi  110 13 Rara 105 

Tambja eliora 80 33 Rara 73 Cassis sp. 111 12 Rara 87 

Eurythoe complanata  81 32 Rara 117 Ophioderma teres 112 12 Rara 30 

Spondylus crassisquama 82 32 Rara 81 Clathria pennata  113 12 Rara 122 

Toxopneustes roseus 83 32 Rara 22 Chiton virgulatus 114 10 Rara 89 

Amphiaster insignis  84 30 Rara 29 Euapta godeffroyi  115 10 Rara 27 

Tamaria stria 85 30 Rara 26 Ala cornuta 116 7 Rara 109 

Tambja abdere 86 30 Rara 78 Antiparactis sp  117 7 Rara 53 

Hermodice carunculata 87 29 Rara 121 Echinometra vanbrunti  118 7 Rara 28 

Panulirus sp 88 27 Rara 104 Hypselodoris agassizii  119 7 Rara 91 

Leucandra losangelensis  89 26 Rara 119 
Thysanozoon 
californicum 120 7 Rara 123 

Panopea globosa  90 25 Rara 80 Clypeaster rotundus 121 5 Rara 29 

Nodipecten subnodosus 91 24 Rara 83 Anthopleura dowii 122 0 Rara 52 

Aiptasia californica 92 23 Rara 51 Dendrodoris krebsii 123 0 Rara 90 

Balanus sp 93 23 Rara 103       

Imp (orden de Importancia), O-T (Olmstead-Tukey), ID (número de identificación de las especies con respecto a los 

diagramas de Olmstead-Tukey). De color gris se muestran las 59 especies dominantes registradas por el IVB. 
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3.3.3 Estimación de la riqueza de especie esperada 

El esfuerzo de muestreo realizado en los 62 sitios de estudio permitió registrar cerca del 90% de la riqueza 

de especie de la zona, con respecto a los estimadores no paramétrico, considerándose como un inventario 

lo suficientemente completo para el ensamble de macroinvertebrados epibentónicos. Las curvas de 

acumulación de los estimadores no paramétricos presentaron una tendencia asintótica y un crecimiento 

inicial rápido, alcanzando valores máximos entre 121 a 142 especies (Figura 10), lo que indica una baja 

probabilidad de registrar la presencia de una especie nueva, al aumentar el esfuerzo de muestreo. Con 

respecto a la representatividad para los estimadores de la riqueza de especies basados en datos 

cualitativos se observó que para Chao 2 se tiene una representación del 93% del inventario total, mientras 

que los estimadores basados en datos cuantitativos se obtuvo que para Chao 1 tiene una representación 

del 98%, Jacknife de primer orden un 88%, y Jacknife de segundo orden un 87%. De esta manera, con base 

en los estimadores no paramétricos, el valor de la riqueza observada (123 especies) se encuentra muy 

cercano al valor esperado. El índice Chao 1 resulto ser el más conservador, con unos valores estimados 

similares a los observados y alcanzando rápidamente la asintota. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 9.- Curvas de acumulación de especies de los estimadores no paramétricos: Chao 1, Chao 2, Jackknife de 
primer oden y Jackknife de segundo orden. S observado representa a la Riqueza real. 
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En términos de exactitud, los valores obtenidos para cada estimador fueron: Chao 2 con 0.006, Chao 1 con 

0.0005, y Jacknife de primero y segundo orden con 0.019 y 0.023 respectivamente. Observando que el 

valor más bajo lo obtuvo Chao 1. No obstante, todos los estimadores no paramétricos de la riqueza de 

especies mostraron ser igual de válidos debido al resultado cercano a cero. 

 

3.3.4 índices de la estructura del ensamble 

Riqueza de especies (S) 

La riqueza de macroinvertberados epibentónicos de los 62 sitios mostró una importante variabilidad 

espacial, con un rango de sus valores entre 9 a 38 especies. Para los sitios ubicado en la zona norte 

pertenecientes, el sitio de mayor riqueza fue Calamajué X con 27 especies y el mínimo San Luis Gonzaga 

III con 15 especies. Para los sitios pertenecientes zona centro, destacaron los sitios Punta Remedio y Punta 

Refufio-Niag por tener las riquezas más baja (diez y nueve especies), debido a una visita registrada. 

Excluyendo lo anterior, los otros sitios que se ubican en la misma zona mostraron un rango en los valores 

de 20 (p.ej. Tortuga, Soldado norte, San Bernabé y Ballenita Norte) a 30 (Staton). Los sitios que se ubicaron 

al sur, el valor más alto de riqueza se registró en el sitio insular San Lorenzo V con 37 especies y el más 

bajo en los sitios de San Francisco Maricultivo I y II con 16 especies cada uno.  

Índice de diversidad Shannon-Wiener (H´) 

En el caso del índice de diversidad de Shannon-Wiener (H’), los valores variaron de 0.42 a 1.34, mostrando 

una variabilidad espacial marcada en los sitios de estudio. Por otra parte, el índice de H’ no mostró un 

patrón similar a la riqueza de especie, esperando un aumento con inclusión de más especies (p.ej. los sitios 

Punta Remedio y Punta Refugio-Niag alcanzaron valores de H’ por encima de otros sitios que presentaban 

más cantidad de especies) (Figura 11A). Los sitios de la zona norte, el valor mínimo de H’ se presentó en 

el sitio San Luis Gonzaga XI con 0.50 y el valor máximo en Calamajue X con 1.20. Para los sitios de la zona 

centro, el valor mínimo se presentó en Tortuga y Gemelos norte I con 0.61 y 0.68 respectivamente, 

mientras que el valor máximo lo obtuvieron los sitios Nido Niag, Garañon y Razito Norte con valores de 

1.13, 1.13 y 1.14. Para los sitios de la zona sur los valores máximos de H’ se registraron en el archipiélago 

de San Lorenzo, siendo 1.34 y 1.32 correspondientes a los sitios San Lorenzo V y VI. Por otra parte, los 

sitios San Francisco Maricultivo I y II, mostraron los valores mínimos de 0.59 y 0.42 respectivamente.  
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Equidad o uniformidad de Pielou (J’) 

Para el índice de equidad J’, los valores fluctuaron entre 0.35 a 0.87, mostrando una tendencia espacial 

similar al índice H’, donde un aumento de H’, repercute en un aumento de J’ (Figura 11A). En la mayoría 

de los sitios, se presentaron valores de J’ por arriba del valor intermedio (0.5), que en termino de equidad, 

la distribución de las densidades de las especies es casi homogénea o muy similares entre ellas. 

Dominancia de Simpson (λ) 

Este índice es inversamente proporcional al índice de J’, por lo que los altos valores de Simpson reflejan 

una alta densidad de algunas especies que representan las muestras (Figura 11 B). Para el caso de los 62 

sitios, los valores fluctuaron entre 0.06 a 0.60, que, al igual que J’ y H’, el índice de Simpson mostro el 

mismo patrón espacial para los sitios (p.ej. San Luis Gonzaga XI y San Francisco Maricultivo II con valores 

máximos de 0.58 y 0.60 respectivamente y a su vez dominados por C. digueti, B. rugosa y P. panamensis). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 10.- Gráficos de dispersión entre los índices de la estructura del ensamble. Los puntos de colores corresponden 
a: zona norte=rojo, zona centro 1= verde, zona centro 2= verde oscuro, zona sur=azul. 
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3.3.5 Índices de distinción taxonómica  

Índice de diversidad taxonómica (Δ) 

Los valores de la diversidad taxonómica de los sitios de estudio variaron entre un rango de 39.56 a 90.51. 

Se observó que tiene una tendencia espacial muy similar al índice H’, donde los valores más altos de Δ 

hacen referencia que son sitios diversos, equitativos y, además, las especies son taxonómicamente 

diferentes (Figura 12A).  Los sitios ubicados en la parte norte, el valor mínimo de Δ se presentó en San Luis 

Gonzaga XI con 41.09, lo que revela que las 23 especies que posee, pertenecen a un número reducido de 

clases (10) y ordenes (17), y una alta dominancia de la especie C. digueti (358 ind.). Por otra parte, el valor 

máximo fue de 89.81, perteneciente a Calamajué X. Para los sitios de la zona centro Tortuga registro el 

valor mínimo con 47.13, mientras que el valor máximo se presentó en Razito Norte con 82.47. La zona sur 

se caracterizó otra vez de presentar un valor bajo para el sitio de San Francisquito Maricultivo II (39.56). 

Mientras que la isla de San Lorenzo presento valor más alto de Δ (San Lorenzo 6= 90.51). 

Índice de distinción taxonómica (Δ*) 

El índice de distinción taxonómica varió entre 75.10 a 98.72, perteneciendo el valor mínimo al sitio de 

Gemelos sur II, y el valor máximo por San Francisquito Maricultivo II. Los sitios de la zona norte se 

caraterizaron por presentar valores de Δ* por arriba de 90, lo que repercute en una buena representación 

taxonómica de especies de macroinvertebrados epibentónicos. Para la zona centro los valores de Δ* 

tuvieron una variación más marcadas, presentado sitios con valores de 75 a 94. Cabe recalcar que para los 

sitios con pocas especies como Punta Remedio y Punta Refugio-Niag mostraron valores de Δ* muy 

cercanos a 90 y obtuvo solo nueve sitios con valores de Δ* por arriba de 90 para esta zona. Para la zona 

sur, los sitios se caracterizaron por tener valores de Δ* por encima 80 y 90.  

Índice de distinción taxonómica promedio (Δ+) 

Los valores de la distinción taxonómico promedio (Δ+) vario entre 88.89 a 96.73. En la mayoría de los sitios 

de la zona norte, los valores de Δ+ estuvieron por arriba de 95, siendo Calamajue VI con el valor más bajo 

(93.03). La zona centro presento una variación más marcada, obteniendo valores de Δ+ por debajo de 90 

(Punta Remedio con 89.26 y Punta Refugio-Niag con 88.89), y a su vez, la mayoría de los sitios presentaba 

valores por debajo de 95. La zona sur tuvo una variación marcada en los valores de Δ+ pero la mayoría de 

sus sitios presentaban valores por arriba 95, siendo el más alto San Francisquito Maricultivo II. 
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Índice de variación de la diferenciación taxonómica promedio (Λ+) 

Por su parte, la variación de la diferenciación taxonómica promedio (Λ+) presento un rango en sus valores 

de 78.24 a 246.91.  En las tres zonas, los sitios presentaron una variación muy marcada en sus valores Λ+. 

Para la zona norte el sitio San Luis Gonzaga III presento el valor más bajo con 79.87, mientras Calamajué 

VI y III presentaron la variación más alta con 172.89 y 174.45 respectivamente. La zona centro presento 

sitios con valores de Λ+ mayores a 200 (PuntaRefugio-Niag, Quemado Norte, San Bernabe y Punta 

Remedio), mientras que el valor mínimo fue de 78.24 perteneciente a Coronadito sur. La zona sur, obtuvo 

un valor mínimo de 86.56 por parte de San Francisquito I, mientras que el valor máximo lo obtuvo San 

Francisquito IV con 192.88. A su vez se observó que los valores más bajo de la Δ+, presentan altos valores 

de Λ+ (Figura 12B). 

 

 

 

 

 

 

Figura 11.- Gráficos de la relación de H’ vs Δ y Δ+ con su Λ+. Los puntos de colores corresponden a: zona norte=rojo, 
zona centro 1= verde, zona centro 2= verde oscuro, zona sur=azul. 

 

3.3.6 Modelo nulo: ausencia de estructura de la comunidad 

El valor esperado del índice de Δ+ estimado de la lista que incluye a todas las especies fue cercano a 96 y 

para su variación (Λ+) fue próximo a 120. La representación gráfica para Δ+ muestra 19 sitios que se 

encuentra por debajo del intervalo inferior de confianza al 95%, de los cuales, ocho pertenecen a la zona 

centro 1, siete pertenece a la zona centro 2, uno de la zona norte y tres de la zona sur. Además, se observa 

nueve sitios de la zona norte y siete sitios de la zona sur por arriba de la media esperada, pero dentro de 
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los intervalos de confianza, lo que demuestra una buena representación taxonómica de los sitios para 

estas zonas. Por otra parte, la representación gráfica de Λ+ mostró sitios que se ubicaron sobre y debajo 

del intervalo de confianza, perteneciente a la zona centro 1 y 2 (Figura 13A y B y Anexo D).  
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Figura 12.- Gráficos de Funnel del índice de distinción taxonómica promedio (Delta+) y la variación de la distinción 
taxonómica (Lambda+). 
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3.3.7 Grupos funcionales  

Para el ensamble de macroinvertebrados epibentóicos se obtuvo el dendograma de la Figura 14, con un 

coeficiente de correlación cofenética de 0.83, indicando el mejor arreglo posible de los grupos que se 

formaron (con el método del UPGMA). Se realizó el corte a una similitud del 58% (líneas punteadas) de 

manera exploratoria, el cual se obtuvo un total de 24 grupos funcionales que ecológicamente son 

coherentes. Para la identificación de grupos reales, la prueba SIMPROF arrojo un total de 28 grupos (línea 

punteada roja de la Figura 14), coincidiendo en 20 grupos con el corte de similitud a 58%, por lo cual, la 

matriz de rasgos funcionales es consistente. Observando los resultados de la prueba SIMPROF, el grupo A 

y E se excluyen las especies Ptilosarcus undulatus y Ascidia sp respectivamente, mientras que para el grupo 

F y N se subdivide en dos subgrupos. Con respecto a lo anterior se procedió a quedarse con 24 grupos, 

debido a que las especies y subgrupos mencionados fungen tanto ecológica y biológicamente el mismo 

papel del grupo donde se excluyen o se subdividen.  

Loa 24 grupos conformados en el dendograma se validaron mediante el análisis de similitud (ANOSIM), el 

cual arrojo un valor del estadisico R=0.98 que indica que la diferencia entre grupos es mayor que dentro 

de los mismos, es decir que las agrupaciones elegidas son correctas. De los 24 grupos funcionales, se 

obtuvieron dos entes independientes (Grupo L y Ñ), un grupo de 12 y dos con 11 especies, y el resto de los 

grupos variaron entre dos a diez especies (Tabla 8).  En el apéndice E se detallan los rasgos funcionales 

para cada especie, así como el grupo funcional al que pertenecen. 

Tabla 8.- Composición de los 24 grupos funcionales conforme al número de especies y organismos en general. 

 

 

GF Especies Conformación GF Especies Conformación 

A 12 Corales, octocorales, zoantidos y briozoario M 2 Babosas de mar herbívoras 

B 11 Anemonas y corales solitarios de copa N 10 Babosas de mar carnívoras 

C 2 Almejas Ñ 1 Caracol turritelido 

D 2 Poliquetos filtradores O 4 Caracoles porcelana 

E 6 Esponjas y ascidia P 2 Gusanos de fuego 

F 11 Bivalvos sésiles y crustáceos cirrípedos sésiles Q 2 Ofiuras canastas 

G 8 Erizos de mar R 4 Ofiuras 

H 3 Almejas de arena y galleta de mar S 3 Cangrejo flecha, porcelana y 
decorador 

I 11 Estrellas de mar T 2 Pulpo y jaiba 

J 5 Pepinos de mar U 2 Camarón pistola y fantasma 

K 8 Caracoles roca, cono y turbo V 7 Cangrejos ermitaños y  porcelana 

L 1 Gusano nemertino W 3 Camarón, langosta y cangrejo 
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Figura 13.- Dendograma de agrupamiento para los 122 macroinvertebrados epibentónicos y la conformación de 24 
grupos funcionales. La línea punteada roja denota los resultados de la prueba SIMPROF y la línea punteada negra el 
corte exploratorio. 
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3.3.8 Índices de la estructura funcional del ensamble 

Riqueza de grupos funcionales (SGF) 

Los valores de la riqueza de grupos funcionales (GF) varían en un rango de 6 a 17. Los sitios de la zona 

norte se caracterizaron por tener más de 10 GF, siendo Calamajué VI el sitio con el valor mínimo de GF 

(10) y San Luis Gonzaga Nuevo con el máximo número de GF (15). Por otro lado, los sitios de la zona centro 

tuvieron una variación más marcada en la riqueza de los GF, teniendo sitios con menos de 10 GF (Punta 

remedio y Punta Refugio Niag, San Bernabé, Quemado Norte, Llave y Ballenita Norte) y sitios con 16 y 17 

GF (Coronadito Sur, Razito Norte, Ventana Norte, Statón y Punta Víctor). Por otra parte, San Francisco 

Maricultivo I y II pertenecientes a la zona sur, obtuvieron nueve grupos funcionales, siendo el valor mínimo 

para esta zona, mientras que el valor máximo fue San Francisquito VIII con 16 GF.  

Diversidad de Shannon-Wiener para grupos funcionales (H’GF) 

Considerando la proporción de biomasa de los GF y su riqueza dentro de los sitios, se obtuvieron valores 

del índice de diversidad de Shanon-Wiener en un rango de 0.211 a 0.80. De manera general, para el caso 

de los sitios de la zona norte, se observaron valores de H’GF por arriba de 0.5, sobresaliendo los sitios San 

Luis Gonzaga III, IV, Calamajué X y IX con valores máximos de 0.8. Por otra parte, San Luis Gonzaga XII fue 

la excepción que presentó un valor de 0.3, lo que indica que a pesar de tener una riqueza alta de GF, la 

biomasa del grupo F (bivalvos sésiles filtradores) está por encima de los demás grupos. La zona centro tuvo 

una variación más marcada de los resultados de H’GF, sobresaliendo el sitio Razito Norte, con un valor 

máximo de 0.7. Cabe recalcar que los sitios Punta Remedio y Punta Refugio-Niag, tuvieron valores de H’GF 

por arriba de otros sitios (0.5), lo que representa una distribución más uniforme de la biomasa de sus seis 

GF. El valor más bajo registrado para esta zona fue el sitio de Gemelos norte I, debido a una alta biomasa 

del grupo de los erizos de mar (G). La zona centro se caracterizó por tener en su mayoría valores de H’GF 

por arriba de 0.5, sobresaliendo los sitios del archipiélago de San Lorenzo, por tener en su mayoría valores 

de 0.6 a 0.8. De igual forma, los sitios de San Francisquito Maricultivo I y II se caracterizaron por tener 

valores de H’GF altos (0.7), por lo que la biomasa de sus nueve GF se encuentra bien distribuida. Por último, 

el sitio San Francisquito II presentó el valor más bajo con 0.3, lo que revela una biomasa alta del grupo de 

los erizos de mar (G).  
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Equidad de Pielou los grupos funcionales (J’GF) 

Los valores de la equidad de los GF variaron en un rango de 0.20 a 0.77, donde de forma general, se observa 

una mayor equidad para los sitios de la zona norte (Anexo F).  Pata la zona norte, San Luis Gonzaga XII 

presentó la equitativa más baja con un valor de 0.32, mientras que San Luis Gonzaga III presentó la equidad 

más alta (0.77). Respecto a los sitios de la zona centro, se presentó en su mayoría una equidad por debajo 

de 0.50, siendo el sitio Gemelos norte I con el valor más bajo (0.20), mientras que los sitios con una equidad 

alta fueron Punta Remedio, Punta Refugio Niag y San Bernabe con valores de 0.63, 0.68 y 0.74 

respectivamente). Esta baja equidad presentes en la mayoría de los sitios de la zona centro se debieron a 

la presencia de la alta biomasa por parte de los grupos de los erizos y estrellas de mar (G e I). Por otra 

parte, la zona sur se caracterizó por tener valores de 0.27 a 0.72. Los sitios San Francisquito Maricultivo I, 

II y San Lorenzo VI presentaron la equidad más alta con valores 0.72, 0.71 y 0.70 respectivamente, mientras 

que los valores más bajos fueron San Francisquito I, II y VII con 0.32, 0.27, 0.34 respectivamente. De igual 

forma, la baja equidad de estos tres sitios se debe a una alta biomasa representada por el grupo de los 

erizos y las estrellas de mar (GF G e I).   

2.4.1 Índices de diversidad funcional 

Índice de entropía cuadrática Rao, (FDQ)  

Se presentó una variación en los valores del índice de FDQ en un rango 0.140 a 0.30. La zona norte se 

caracterizó por tener altos valores de FDQ en sus sitios, sobresaliendo Calamajué 10 con el valor más alto 

(0.30) y San Luis Gonzaga XII con el valor más bajo (0.16). De manera general, la mayoría de los sitios 

tuvieron valores por arriba de 0.25, lo que indica que la diversidad funcional en estos sitios es mayor. La 

zona centro tuvo una variación más marcada en sus valores, donde los sitios Tortuga y Gemelos norte I 

presentaron los valores más bajo (0.14), mientras que Quemado Norte obtuvo el valor más alto con 0.30, 

además la mayoría de los sitios presentaron valores por debajo de 0.25, indicando que la diversidad 

funcional para esta zona es baja. Por otra parte, la zona sur se caracterizó por tener en su mayoría de sus 

sitios valores por arriba de 0.20, reflejando los valores altos para los sitios del archipiélago de San Lorenzo. 

Los sitios San Francisquito Maricultivo I y II para esta zona se caracterizaron por presentar valores mínimos 

con 0.18 y 0.15 respectivamente.  

Por último, se observó que el índice FDQ de igual forma, tiene un patrón similar a los resultados de la 

diversidad funcional (H’GF) y la diversidad de la estructura del ensamble (H’) (Figura 15).  
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Figura 14.- Relación entre la diversidad taxonómica (H’) y funcional (H’GF) con el índice de entrópia cuadrática de Rao, 
(FDQ) en los 62 sitios de estudio. Los puntos de colores corresponden a: zona norte=rojo, zona centro 1= verde, zona 
centro 2= verde oscuro, zona sur=azul. 

Equitatividad funcional (FEve) 

Para este índice multidimensional funcional no se espera un patrón similar a los demás por los 

fundamentos en que se calcula. Los valores del índice de FEve para todos los 62 sitios de estudio se 

caracterizaron por tener valores por debajo de 0.50, en un rango de 0.09 a 0.48.  

Para los sitios de la zona norte, los valores variaron de 0.13 (Calamajué VII) a 0.48 (San Luis Gonzaga Nuevo 

y XI). En el caso de la zona centro los sitios con el valor más bajo fueron Borrego y San Bernabe con 0.09 

de equidad funcional, mientras que el valor más alto lo presentaron Alcatraz, Bota Norte y Mancha Blanca 

con 0.39, 0.38 y 0.38 respectivamente. De igual forma, se notó que los valores de la equidad funcional de 

la mayoría de los sitios del centro estaban ligeramente por arriba de los sitios del norte, revelando que la 

distribución de las biomasas de las especies en el espacio funcional y las distancias entre ellas son más 

regulares que los de la zona norte. Para la zona sur, el sitio San Lorenzo III presentó la equidad funcional 

más baja (0.18), mientras que los dos sitios de San Francisquito Maricultivo presentaron la equidad más 

alta (0.45). 
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Divergencia funcional (FDiv) 

Para los valores de FDiv, se observó que todos los sitios presentaron valores por arriba de 0.75, siendo el 

valor más bajo Calamajué III con 0.74 y el valor más alto San Francisquito Maricultivo I con 0.99. Esto revela 

que las especies dominantes de la comunidad (en proporción de su biomasa) se encuentran alejadas del 

centro de gravedad del espacio funcional y por consiguiente tiene un alto grado de diferenciación de nicho.  

En el caso de la zona norte resaltaron los sitios San Luis Gonzaga I, III, IV y Calamajué X por presentar 

valores por encima de 0.90. Por otro lado, los sitios Calamajué II, III y VI presentaron valores menores a 

0.80. La zona centro solo presentó tres zonas con valores menores a 0.80 (Tortuga, Cabeza de Caballo 

Medio y Mancha blanca), mientras que el valor más alto fue Quemado Norte con 0.98. La zona sur no tuvo 

ningún valor menor a 0.80, siendo San Francisquito VIII con el valor mínimo de FDiv (0.82) para esta zona. 

 

2.4.0 Redundancia ecológica 

Se encontró una relación significativa, lineal y positiva, entre la diversidad taxonómica y la diversidad 

funcional medida a través de la riqueza y diversidad de H’ (Figura 15). El valor del R2 que se obtuvó para 

ambas regresiones sugiere que más del 60% de los datos están siendo explicado por ambos modelos y a 

su vez, presentan un alto grado de correlación (R=0.80). El valor de los parámetros, la significancia, así 

como el valor de la R2 y R se presentan en la tabla 9. Por otro lado, el análisis de los residuales presentó el 

cumplimiento de todos los supuestos para ambos modelos, excepto la distribución normal que deben 

presentar estos (Tabla 10). Aun así, los modelos obtenidos son explicativos para saber si existe 

redundancia funcional en el ensamble de macroinvertebrados, mas no son predictivos por la cuestión del 

incumplimiento de este supuesto. En el anexo H se presentan las gráficas para corroborar los diferentes 

estadísticos del análisis de los residuales. 
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Tabla 9.- Resultado de los modelos de regresión lineal simple para redundancia funcional. 

Modelo Parámetros  Estimación  
Desviación 
del error 

t Valor de P R2 R 

Riqueza de especies β0 4.26 0.74 5.77 2.9E-07*** 
0.69 0.83 

 β1 0.33 0.029 11.56 6.6E-17*** 

Diversidad H' β0 -0.25 0.0756 -3.33 0.001*** 
0.63 0.79 

 β1 0.95 0.0926 10.32 6.3E-15*** 

β0 (Intercepto), β1 (Pendiente), Significancia: p<0.0001***. 

 

Tabla 10.- Resultados de los residuales de los modelos de regresión lineal simple para redundancia funcional. 

Modelo 
Media 
de ei=0 

Tests 
Shapiro-wilks 

P 
Test  

Breusch-Pagan 
P 

Test 

Durbin-Watson 
P 

Riqueza de especie 9.2e-19 0.9542 0.02* 0.29 0.58 0.06 0.45 

Diversidad H' 4.6e-18 0.95074  0.01* 0.50 0.47 0.26 0.02* 

Normalidad medida por tests de Shapiro-wilks, homogeneidad de varianza por el test Breusch-Pagan y la 
independencia de los residuos por el test Durbin-Watson. Se tomó como alta autocorrelación ± 0.30. Significancia: 
p<0.01*. La aleatoriedad de los residuales se comprueba de igual forma con el test de Breusch-Pagan. 
 

Figura 15.- Relación entre la diversidad taxonómica y funcional. A) Riqueza de especie y Riqueza de GF, B) Diversidad 
de especies (H’) y diversidad funcional (H’ de GF) en los 62 sitios de estudio. Los puntos de colores corresponden a: 
zona norte=rojo, zona centro 1= verde, zona centro 2= verde oscuro, zona sur= azul. 

 

Con base en los resultados de la tabla 10 y la tendencia que siguen los datos (Figura 16), se determinó que 

el ensamble de los macroinvertbrados epibentónicos de toda la zona de estudio sigue un patrón similar al 
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propuesto en el escenario A2 de Micheli y Halpern (2005) (Figura 1). Este escenario representa un modelo 

lineal positivo con una pendiente menor a 1, indicando que por cada función que exista en el ecosistema 

existe más de una especie cumpliéndola, brindándonos una visión de que los ensambles de 

macroinvertebrados epibentónicos son redundantes.  

2.4.1 Kriging de los índices taxonómicos y funcionales 

Índices de la estructura del ensamble 

Una vez obtenidos los valores de cada índice por sitio, se realizó el kriging correspondiente para cada sitio 

y se obtuvó una estimación de la probabilidad de encontrar un valor esperado para cada sitio. El resumen 

de sus características, el tipo de modelo ajustado y la validación se presenta en el Anexo I. 

 

Kriging de la riqueza de especies (S) 

 
 
Figura 16.- Kriging realizado para el índice de riqueza de especie (S), delimitado a la isobata de los 30°. Los puntos 
en blanco representan la ubicación de los sitios georreferenciados y los colores más cálidos indican una mayor 
riqueza de especie interpolada. 
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La imagen correspondiente al kriging del índice S (Figura 17), muestra valores más bajos en los sitios 

ubicados en la parte norte. En la zona centro, existe una mayor probabilidad de registrar valores altos, 

tanto para los sitios costeros, las pequeñas islas aledañas y la isla Ángel de la Guarda, observando un 

aumento con respeto a la disminución de la latitud. Los sitios pertenecientes a la zona sur incluyendo el 

archipiélago de San Lorenzo, presentan una alta probabilidad de encontrar valores intermedios de S.  

Kriging del Índice de diversidad Shannon-Wiener (H´) 

Figura 17.- Kriging realizado para el índice de H’ delimitado a la isobata de los 30°. Los puntos en blanco 
representan la ubicación de los sitios georreferenciados y los colores más cálidos indican una mayor diversidad de 
H’ interpolada. 

 

La imagen correspondiente al kriging del índice H’ (Figura 18), muestra valores más elevados en los sitios 

del archipiélago de San Lorenzo ubicado en la zona sur. La zona centro incluyendo la Isla Ángel de la 

Guarda, muestran una alta probabilidad de registrar valores más bajo de diversidad de H’, mientras que 

los sitios costeros de la zona norte y sur muestran una mayor probabilidad de encontrar valores 

intermedios. 
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La interpolación revela que los sitios que tienen una alta probabilidad de encontrar más especies (la zona 

centro), no presentan una alta diversidad, lo cual, evidencía que la proporción de las densidades de las 

especies en estos sitios no es uniforme. 

Kriging equidad o uniformidad de Pielou (J’) 

Figura 18.- Kriging realizado para el índice de equidad de Pielou (J’), delimitado a la isobata de los 30°. Los puntos 
en blanco representan la ubicación de los sitios georreferenciados y los colores más cálidos indican una mayor 
equidad de Pielou interpolada.  

 

El kriging correspondiente al índice J’ (Figura 18), mostró un gradiente de interpolación de 0.6 a 0.78, 

indicando una equidad ligeramente por arriba del valor intermedio. Respecto a lo anterior, la mayor 

probabilidad de encontrar la equidad más alta es en la zona norte y los valores bajos para los sitios zona 

centro. Cabe recalcar que la Isla Ángel de la Guarda mostro los valores más bajo en la parte sur, pero 

conforme aumenta la latitud el valor de la interpolación aumenta ligeramente. Para la zona sur, sus sitios 

costeros y del archipiélago de San Lorenzo mostraron valores intermedios de equidad. 
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De forma general, la interpolación para los índices de la estructura del ensamble nos revela que los sitios 

de la zona centro son menos diversos y ligeramente presentan una equidad media, aunque la probabilidad 

de encontrar más especies sea alta, mientras que la zona norte y sur por su parte muestran una diversidad 

y equidad más alta con respecto a la zona anterior, aunque la probabilidad de encontrar mas especies sea 

menor. 

Kriging de los indices de la distinción taxonómica 

Índice de diversidad taxonómica (Δ) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 19.- Kriging realizado para el índice de la diversidad taxónómica (Δ), delimitado a la isobata de los 30°. Los 
puntos en blanco representan la ubicación de los sitios georreferenciados y los colores más cálidos indican una alta 
diversidad taxonómica interpolada. 

 

El kriging correspondiente al índice Δ muestra una alta probabilidad de encontrar valores más altos en la 

zona norte. La zona centro presentó los valores mas bajos, aunque la isla Angel de la guarda 
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correspondiente a esta zona, presentó los valores ligeramente intermedios solo en la parte norte. Por otra 

parte, la zona sur presenta una alta probabilidad de registrar valores intermedios. 

Índice de distinción taxonómica (Δ*) 

 

Figura 20.- Kriging realizado para el índice de la distinción taxónómica (Δ*), delimitado a la isobata de los 30°. Los 
puntos en blanco representan la ubicación de los sitios georreferenciados y los colores más cálidos indican una alta 
distinción taxonómica interpolada. 

 

El kriging correspondiente al índice Δ*, muestra un patrón muy similar al índice Δ, mostrando los valores 

interpolados mas altos en los sitios de la zona norte, los valores mas bajos en los sitios de la zona centro, 

y valores intermedios en los sitios de la zona sur y en la parte norte de la isla Angel de la Guarda. 
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Índice de distinción taxonómica promedio (Δ+) 

 

Figura 21.- Kriging realizado para el índice de la distinción taxónómica promedio (Δ+), delimitado a la isobata de los 
30°. Los puntos en blanco representan la ubicación de los sitios georreferenciados y los colores más cálidos indican 
una alta distinción taxonómica interpolada. 

 

El kriging correspondiente al índice Δ+, muestra una alta probabilidad de encontrar valores interpolados 

altos en los sitios de la zona norte y sur (incluyendo el archipiélago de San Lorenzo), los valores mas bajos 

en los sitios de la zona centro, y valores intermedios en los sitios de la zona sur y en la parte norte de la 

isla Angel de la Guarda. 
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Índice de variación en diferenciación taxonómica promedio (Λ+) 

 

Figura 22.- Kriging realizado para el índice de la variación de la distinción taxónómica promedio (Λ+), delimitado a la 
isobata de los 30°. Los puntos en blanco representan la ubicación de los sitios georreferenciados y los colores más 
cálidos indican una alta variación de la distinción taxonómica. 

 

El kriging correspondiente al índice Λ+ muestra una alta probabilidad de presentar baja variabilidad en 

los sitios de la zona norte y la zona sur. En los sitios de la zona centro se presentan valores intermedios, 

que disminuyen conforme decrece la latitud (presentando el mismo patrón para la isla Angel de la 

Guarda). 
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Kriging de los indices de la diversidad funcional  

Índice de entropía cuadrática Rao, (FDQ)  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 23.- Kriging realizado para el índice de entropía cuadrática Rao, delimitado a la isobata de los 30°. Los puntos 
en blanco representan la ubicación de los sitios georreferenciados y los colores más cálidos indican una alta 
diversidad funcional. 

 

El kriging correspondiente al índice FDQ muestra una alta probabilidad de presentar valores altos de 

diversidad funcional en la zona norte, que a su vez decrece conforme se acerca a los sitios de la zona 

centro, mostrando el mismo patrón la isla Angel de la Guarda. La zona sur se cracaterizó por tener valores 

intermedios de diversidad funcional.  
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Equitatividad funcional (FEve) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 24.- Kriging Realizado para el índice de la equidad funcional (FEve), delimitado a la isobata de los 30°. Los 
puntos en blanco representan la ubicación de los sitios georreferenciados y los colores más cálidos indican una alta 
equidad funcional interpolada. 

 

El kriging correspondiente al índice FEve muestra una alta probabilidad de presentar valores altos de la 

escala interpolada en la parte norte de la Isla Angel de la Guarda, en la zona costera de la zona centro y en 

la part inferios de la la zona sur. La mayoría de los sitios que se encuentran en la zona sur presentan vaores 

intermedios de la escala interpoalda mientras que los sitios de la zona norte presentan valores por debajo 

del valor intermedio.  
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Divergencia funcional (FDiv) 

 

Figura 25.- Kriging Realizado para el índice de la divergencia funcional (FDiv), delimitado a la isobata de los 30°. Los 
puntos en blanco representan la ubicación de los sitios georreferenciados y los colores más cálidos indican una alta 
divergencia funcional interpolada.  

 

El kriging correspondiente al índice FDiv muestra una alta probabilidad de presentar valores altos de la 

escala interpolada en la zona sur, valores intermedios en la zona centros y valores ligeramete bajos en la 

zona norte. 
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2.4.4 Relación entre de los índices taxonómicos y funcionales con las variables ambientales 

Al realizar el modelo de regresión múltiple por pasos de cada índice con respecto a las variables 

ambientales, se observó una relación significativa y por consiguiente la existecia de dichos modelos. En su 

mayoría, la temperatura del mar medido por la sonda fue la que mejor explicó en la regesión, aportando 

más a la contribución de la R2 (Tabla 10). Sin embargo, los valores de la R2 de la mayoría de los modelos 

(excepto λ, Δ*, FEve y FDiv), solo explicaban menos del 30% de los datos. 

Tabla 11.- Modelos de regresión multiple entre las variables explicativas (ambientales) y los índices de diversidad 
(estructural, distinción taxonomica y funcional). 

Tipo de indice Índice Variable  Parámetros t Valor de P 
Contribución 

parcial (R2) 
R R2 

Estructura del Ensamble S Intercepto β0= 7.97 2.15 0.03* ------ 0.45 0.2 

   Temperatura  β2= 0.51 5.35 0.0*** 0.18     

   Oxigeno disuelto  β3= -0.96 -2.48 0.01* 0.03     

 H' Intercepto β0= 0.83 6.00 0.0*** ------ 0.42 0.17 

   Temperatura  β2= -0.05 -3.75 0.0*** 0.11     

   Oxigeno disuelto  β3= 0.01 3.63 0.0*** 0.06     

 J' Intercepto β0= 0.92 14.32 0.0*** -------- 0.23 0.06 

   Oxigeno disuelto  β3= -0.03 -3.29 0.0*** 0.06     

  λ Oxigeno disuelto β3= 0.04 27.37 0.0***   0.89 0.80 

 Dsitincion taxonómica Δ Intercepto β0= 71.76 6.43 0.0*** ------ 0.37 0.13 

    Temperatura  β2= -3.75 -3.22 0.001** 0.09     

    Oxigeno disuelto  β3= 0.90 3.18 0.001** 0.04     

 Δ* Temperatura β2= 2.15 23.18 0.0*** 0.99 0.99 0.99 

   Salinidad  β1= 0.79 5.82 0.0*** 0.001     

 Δ+ Intercepto β0= 82.64 57.76 0.0*** ------ 0.47 0.22 

    Temperatura  β2= 0.46 7.18 0.0*** 0.22     

  Λ+  Intercepto β0= 248.80 8.50 0.0*** ------ 0.23 0.05 

     Temperatura β2= -4.23 -3.25 0.001** 0.05     

Funcionales FDQ Intercepto β0= 0.26 9.58 0.0*** ------ 0.17 0.03 

    Oxigeno disuelto  β3= -0.01 -2.36 0.01* 0.03     

 FEve Salinidad β1= 0.01 27.64 0.0*** 0.9 0.90 0.81 

 FDiv Salinidad β1= 0.02 154.11 0.0*** 0.99 0.99 0.99 

Las variables incluidad dentro del modelo se seleccionaron por medio de una F parcial (3,176) =2.6 

 

Ademas, en el análisis de residuales se encontró que ninguno de los modelos cumple con el supuesto de 

la distribución normal y seis modelos no presentaron la homogeneidad de varianza (por consiguiente, no 
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presentan aleatoriedad de los residuales) (Tabla 11). Esto indica que se asumió una relación lineal entre 

los índices con las variables ambientales, cuando estos índices no la presentan. 

Tabla 12.- Resultados del análisis de residuales de los modelos propuestos para los índices de diversidad. 

Modelo Media de ei 
Tests 

Shapiro-wilks 
Valor de P 

Tests 
 Breusch-Pagan 

Valor de P 
Autocorrelación 
Durbin-Watson 

Valor de P 

S -4.71E-16 0.97 0.000*** 23.13 0.000*** 0.04 0.23 

H' 6.75E-18 0.98 0.01* 0.68 0.71 -0.05 0.72 

J' -4.97E-19 0.96 0.000*** 4.80 0.0285 0.09 0.11 

 λ 0.02 0.93 0.000*** 4.79 0.02* 0.21 0.002* 

Δ -1.50E-16 0.98 0.02* 7.17 0.02* 0.02 0.73 

Δ* -0.003 0.97 0.007** 17.80 0.000*** 0.20 0.01* 

Δ+ 1.63E-16 0.93 0.000*** 12.8 0.000*** 0.005 0.469 

Λ+  2.03E-15 0.86 0.000*** 0.98 0.32 0.10 0.12 

FDQ -7.90E-19 0.97 0.000*** 0.92 0.34 0.03 0.2756 

FEve 2.64E-05 0.97 0.006** 0.86 0.35 0.02 0.36 

FDiv 7.17E-05 0.96 0.000*** 0.06 0.801 0.03 0.28 

 

 

Finalmente, y de manera exploratoria se procedió a realizar un GLM (Modelo Lineal General), el cual 

permite utilizar distribuciones no normales de los errores (binomiales, poisson, gamma, etc.) y varianzas 

no constantes. Para esto se utilizó el índice de H’, donde su distribución fue normal (Shapiro-wilks=0.98 y 

p= 0.108) y el método de vínculo fue logarítmica. El ajuste propuesto fue el de los mejores subconjuntos y 

la selección del modelo se realizó con el valor del índice de información de Akaike (AIC) y el porcentaje de 

devianza explicada por el modelo: D2 (un análogo a la R2). 

 Se obtuvo que el mejor modelo para H’ esta dado por la temperatura del mar (°C) y el oxigeno disuelto 

(p<0.000), sin el intercepto (p=0.64) y con un valor de AIC de -89.1974. El porcentaje explicado de D2 fue 

de 65, mucho mayor a la R2 del modelo de regresión multiple, y se cumplió con todos los supuestos del 

análisis de residuales, (Tabla 12) revelando que una mejor forma de relacionar los índices con las variables 

ambientales es por medio de los GLMs. 
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Tabla 13.- Resultados del GLM y el análisis de residuales para el índice H’ 

Modelo Parámetro  t valor de P  
Devianza 

nula 
Devianza 
residual  

 % D2 AIC 

H' Salinidad -0.001 -0.19 0.8491 17.6358 6.2117 65 -87.155 

  Temperatura 0.015 3.224 0.0015**      

  Oxigeno -0.089 -4.019 8.63e-05***        

Residuales Media de ei 
Tests 

Shapiro-wilks 
valor de P 

Tests 
 Breusch-Pagan 

valor de P 
Autocorrelación 
Durbin-Watson 

valor de P 

 0.0010244 0.98 0.083 0.72 0.697 -0.049 0.6794 

 % D2 = Devianza nula - Devianza residual/Devianza residual x 100.   
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Capítulo 4. 

4.- Discusión 

4.1 Consideraciones iniciales 

En el presente trabajo se registró un total de 123 macroinvertebrados, entre móviles y sésiles, 

contemplando a un organismo del phylum Chordata (Ascidia sp); que, aunque taxonómicamente no es un 

invertebrado, se decidió incluir dentro del ensamble de estudio por sus características morfológicas, 

biológicas, trófica, sus interacciones con las demás especies y sus altas densidades registradas. 

De igual manera, se debe considerar que el método de muestreo fue diseñado para la toma de datos de 

pepino de mar café (I. fuscus), donde se adaptó la metodología de cuadrantes para el registro de los 

macroinvertebrados. Bajo este marco práctico, se cuantificó la diversidad estructural, la distinción 

taxonómica y la diversidad funcional, incluyendo a varios grupos taxonómicos. Otro detalle que es 

pertinente aclarar, es que aún no se cuenta con un trabajo publicado de diversidad funcional para 

macroinvertebrados en la región norte del GC, lo que representa una primera aproximación del análisis 

funcional, exhibiendo las fortalezas y debilidades del mismo, así como recomendaciones al final del escrito. 

4.1.1 Composición del ensable comunitario de macroinvertebrados epibentonicos en el norte 

del Golfo de California.  

La composición del ensamble de macroinvertebrados epibentónicos de los arrecifes rocosos mostró que 

los moluscos fueron los más ricos en especies (38), lo cual, puede deberse a las diferentes características 

que presentan tales como su morfología, la adaptación de sus movimientos (sésiles y móviles) y la 

explotación de diferentes recursos tróficos (Castillo, 2014; Ríos, 2015). Autores como Flores et al., (2007) 

mencionan una mayor riqueza de este phylum (gasterópodos y bivalvos) en hábitats de fondos rocosos, 

donde destaca la alta complejidad estructural que comúnmente se denomina como heterogeneidad del 

hábitat y propicia la disponibilidad de recursos como comida o refugio (Bell et al., 1991; García et al., 2000). 

Además, el registro de las 38 especies de moluscos en este estudio, es muy similar a otros trabajos 

realizados en el golfo de California, como Gonzales et al., (2006) que encontraron 14; Holguin et al., (2008) 

16; Herrero, (2008) 22; Guzman, (2009) 10 y Ulate et al., (2016) que registraron 31 especies de moluscos. 

Sin embargo, este phylum no presentó altas densidades, como por ejemplos los equinodermos. 

Posiblemente la pesca de algunos bivalvos (p.ej. de Nodipecten subnodosus, Spondylus limbatus, 

Spondylus crassisquama y Panopea globosa) y algunos gasterópodos (p.ej. Macrocypraea cervinetta, 
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Jenneria pustulata, Cypraea annettae y Conus sp) influyan en su escasa abundancia (González et al., 2006; 

Holguin et al., 2008; Torreblanca et al., 2014). 

Los equinodermos fueron el segundo grupo con una alta riqueza en el ensamble, pero en cuestión de sus 

densidades, sobrepasaba por mucho el resto de los phyla. Este es el phylum más estudiado en términos 

de taxonomía y diversidad en el GC (Solis et al., 1997; 2005; 2009; 2014), además, constituye un grupo de 

mayor relevancia ecológica de las redes tróficas en arrecifes rocosos (Lawrence, 1987). En particular, se 

reconoce la importancia ecológica de este phylum en la estructura comunitaria con base en su 

alimentación, por ejemplo, las estrellas de mar, (asteroides) son depredadoras importantes en mares 

tropicales y subtropicales para muchos moluscos, crustáceos y cnidarios, aunque se presentan especies 

herbívoras, detritívoras y omnívoras (Cintra et al., 2001, Luna y Reyes, 2010). Los pepinos de mar 

(holotúridos) y las estrellas quebradizas (Ofiuras) se caracterizan por ser recicladores del fondo marino, 

quiénes, al alimentarse del sedimento, transforman la materia orgánica y la hacen accesible a otros 

organismos, además de oxigenar el sustrato con sus movimientos (Lawrence, 1987). Por otro lado, los 

erizos de mar (equinoideos) controlan la biomasa de algas con sus actividades herbívoras, producen 

bioerosión, y ayudan al balance de carbonatos en zonas arrecifales (Coyer et al., 1993; Bak, 1994; 

McClanahan et al., 1996; Reyes y Calderón 1999). 

Para este estudio, la clase Asteroidea fué la más rica en especies con un registro de 11, seguida de 

Echinoidea (nueve), Ophiuroidea (seis) y Holothuroidea (cinco) respectivamente. Aunque se debe 

considerar que estas dos últimas clases tienen un registro de más de 40 especies para el GC (Solis et al., 

2005), su reducido número en este estudio pueda deberse a problemas de la identificación en los censos 

visuales nocturnos (por motivos prácticos, no se utilizó técnicas invasivas-extractivas de especies o 

remoción de substrato) y por el hábito críptico y comportamiento que tienen algunas especies de ofiuras 

de resguardarse en presencia de luz (fototactismo negativo) (Hendler, 1981, Holguin et al., 2008). En 

relación con otros estudios para el golfo de California, se tiene un registro entre 5 a 12 especies para la 

clase Asteroidea, de 5 a 10 especies para la clase Echinoidea, entre 2 a 4 para Holothuroidea y 1 a 6 para 

Ophiuroidea. (Holguin et al., 2000; Reyes et al., 2005; Gonzales et al., 2006; Herrero, 2008; Holguin et al., 

2008; Herrero et al., 2008; Luna y Reyes, 2010; Ulate et al., 2016). Por lo que se puede afirmar que el 

número de especies registradas para este phylum en el presente estudio es representativo. 

Por otro lado, el phylum Cnidaria fue el tercer grupo con base al número de especies y el segundo con 

respecto a la densidad total registrada. Este grupo se caracterizó por presentar dos clases: Anthozoa e 

Hydrozoa, con un total de 19 y tres especies respectivamente. La dominancia fue ejercida principalmente 
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por gorgonias, (especialmente del género Muricea, Eugorgia y Leptogorgia), anémonas solitarias 

(Pachycerianthus fimbriatus y Alicia beebei) y el único coral pétreo hermatípico registrado (Porites 

panamensis). Estos organismos se caracterizan por ser suspensívoros-carnívoros capaces de aprovechar 

todo material en suspensión de la columna de agua (plancton, detritus y minerales disueltos) y, además, 

son tolerantes a amplios rangos de temperatura, salinidad y turbidez (Prada et al., 2010).  

Una posible explicación a estas altas densidades son las características físico-químicas que presenta la 

región del norte del GC. Por ejemplo, es una región somera (promedio de profundidad ~200 m, con 

excepción del canal de ballenas) (Ulate et al., 2016), con mareas persistentes (intervalos de 

aproximadamente 4 m de amplitud Pacheco et al., 2007), corrientes muy intensas y altas tasas de 

disipación de la energía de las mareas (hasta >30 W m-2; Argote et al., 1995), lo que resulta en una alta 

cantidad de sedimentos en suspensión por la intensa mezcla, creando así una situación parecida a una 

constante surgencia (Cortés et al., 1999; Lluch et al., 2007). Esto se ve reflejado en mayores 

concentraciones de nutrientes (Alvarez, 1978; Hidalgo et al., 1997) y una alta productividad primaria 

(Tershy et al., 1991), lo que hace un hábitat factible para los gorgonáceos. Sin embargo, esta alta 

productividad primaria limita la penetración de luz en algunos puntos (Halfar et al., 2006; Álvarez-Borrego, 

2012), lo que puede ser la razón de la limitada presencia de corales pétreos zooxantelados y por ende solo 

se tenga el registro único de Porites panamensis para este estudio.  

Trabajos más recientes como el de Ulate et al., (2016) y Gamero et al., (2017), reportan una alta riqueza 

de Cnidarios en la región del norte de California, concordando con el registro de especies del género 

Muricea, Eugiorgia, Leptogorgia y Porites. De acuerdo con lo que indica Ulate et al., (2016), las colonias de 

Porites panamensis presentes en esta región muestran un tamaño menor de sus colonias con respecto a 

otras distribuídas en bajas latitudes, y lo atribuyen a las condiciones con cambios extremos que deben 

enfrentar durante el año. Con respecto a Gamero et al., 2017, mencionan que la alta densidad de 

gorgóneas se debe a la adaptación de sus pólipos a la alta frecuencia y gran tamaño de partículas en 

suspensión (presentando pólipos de gran tamaño).  

En el caso del phylum Arthropoda, los 18 crustáceos registrados pertenecen a dos clases (Malacostraca y 

Maxillopoda) y dos órdenes (decápoda y Sessilia), destacando los decápodos por sus altas densidades. 

Tanto los decápodos como los sesilios juegan un papel importante en las comunidades debido a que 

forman parte de la dieta de muchos invertebrados y vertebrados marinos, además, las especies se incluyen 

en diferentes tramas y niveles tróficos. Gran cantidad de ellos se alimentan de algas y pequeños 

invertebrados sésiles o móviles (p.ej. Percnon gibbesi). Otros filtran partículas de comida del agua (p.ej. 
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Balanus sp, Chthamalus anisopoma y Petrolisthes sp) y los de mayor tamaño, como camarones, cangrejos 

y langostas son a menudo omnívoros, carroñeros o depredadores (p.ej. Clibanarius digueti,  Stenorhynchus 

debilis, Panulirus sp, Lysmata califórnica y Callinectes sp) (Brusca et al., 2005). 

Para la región norte del GC se tiene el registro de un total de 287 de especies de decápodos y 14 de 

cirrípedios (Hendrickx et al., 2002), que, aunque se encuentran por encima del total registrado en este 

estudio, se debe tomar en cuenta que la mayoría de estos organismos no solo están asociados a fondos 

rocosos, si no a fondos arenosos, lodosos (Hendrickx et al., 2002), en corales (Gotelli y Lawrece, 1983; 

Hernández et al., 2010) o entre piedras sueltas, lo que posiblemente influya en la poca cantidad de 

especies que se obtuvo. Otro punto importante, es la importancia pesquera de algunas especies de este 

phylum, que en el caso de este estudio se tiene el registro de dos especies, Panulirus sp (Langosta) y 

Callinectes sp (Jaiba), con solo dos individuos para cada uno. Los estudios para este grupo son más escasos 

y se centran en el registro de especies que en la estructura comunitaria. Hasta el momento solo existe los 

trabajos de Hendrickx et al., (2002); Hernández et al., (2010); Hernández et al., (2013) donde registran 

especies de macrocrustaceos decápodos provenientes al sur del GC y en el Pacífico mexicano, asociados a 

corales y fondos rocosos, muy similares a los encontrado en este estudio. 

Las esponjas (Porifera) por su parte, intervienen en las cadenas tróficas tanto como consumidores 

(filtradoras) que como presas (principalmente de nudibranquios, Behrens y Hermosillo, 2005; Bertsch y 

Aguilar,2016). Son filtradoras muy eficientes que aprovechan toda partícula disuelta y suspendida en el 

agua que no son consumidas por otros organismos (detritus, bacterias, virus entro otros, Hadas et al., 

2016), otorgándoles el nombre de clarificadoras de mar (Butler et al., 1995; Carballo et al., 2008). Además, 

se han documentado varias interacciones, como la importancia bioerosiva mediante agentes químicos 

para ganar o defender espacio (Carballo et al., 2008) y relaciones mutualistas con otros 

macroinvertebrados (poliquetos, cangrejos, ofiuras) en donde les ofrecen disponibilidad de refugio, 

alimento y protección (Hendler, 1984; Sanford, 1994). De las cuatro especies registradas en este trabajo, 

destacaron Cliona californiana y Acarnus erithacus por su alta cobertura, que posiblemente su tipo de 

crecimiento de forma incrustante pueda estar influenciando esta dominancia. Autores como Carballo, 

(2006) y Carballo y Nava, (2007), mencionan que el tipo de roca (consolidada o canto rodado), la 

sedimentación y la intensidad de las corrientes influyen en la distribución y cobertura de muchas esponjas.  

Cambiando de taxón, los anélidos registraron cuatros especies, dos con hábitos sésil-filtrador (Sabellidos), 

conocidos como pinitos de navidad y plumeros y dos con hábitos errante-omnívoro (Amphinomidos), 

conocidos como gusanos de fuego.  Aunque se tengan pocas especies en este estudio, hay que considerar 
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que sólo se tomaron en cuenta aquéllas pertenecientes a la macrofauna (>1 cm) y a su vez con hábitos 

epibentónicos. En una revisión de macroinvertebrados marinos del noroeste de México (incluyendo al 

golfo de California), Bertsch y Aguilar, (2016), reportan un total de 16 especies para este phylum, de las 

cuales, para el orden Amphinomida se tiene cuatros especies y Sabellida siete, concordando a los 

registrados en este estudio. Tanto los gusanos pinitos de navidad y plumeritos viven resguardados en 

tubos que construyen por encima o entre las rocas y en sustratos blandos, mientras que los gusanos de 

fuego son organismos móviles con una actividad alta por la noche en busca de comida o refugio (Bertsch 

y Aguilar, 2016).  

Por último, los phyla restantes con dos especies (Platyhelminthes) y una (Nermetea, Bryozoa y Chordata), 

deben considerarse subrepresentadas, debido a que los registros faunísticos reportan a más de una 

especie (Bertsch y Aguilar, 2016). Sin embargo, la razón del bajo registro puede deberse al 

desconocimiento taxonómico por parte de los buzos que no permitió distinguir (identificar) a las especies, 

aún cuando son abundantes y frecuentes. Hasta el momento, no existen trabajos comunitarios para el GC 

donde se incluyan a estos grupos taxonómicos, lo que resulta necesario tenerlos en cuenta en futuros 

trabajos, ya que, como todo individuo, puede jugar un papel importante en el ecosistema o simplemente 

realizar alguna función diferente a los demas (Bremner et al., 2003). 

 

4.1.2 Clasificación de las especies de acuerdo a su abundancia relativa y ocurrencia de aparición 

y la estimación de la riqueza esperada  

La evaluación individual de las especies con el análisis de Olmstead-Tukey mostró una gran cantidad de 

especies dominantes (57) y raras (59). La dominancia estuvo mejor representada con los equinodermos 

con 19 especies, seguida de los moluscos (16), cnidarios (12), artrópodos (5), poliquetos (2), platelmintos 

(1), esponjas (1) y cordado (1). Este resultado fue muy similar a los del IVB mostrando un total de 59 

especies importantes que contribuyeron al 80% de la densidad global. Entre estas, se distinguen cinco 

especies con los valores más altos: E. thouarsii, D. mexicanum, P. unifascialis, B. rugosa y S. giganteus, que 

tuvieron una presencia y dominancia constante a lo largo del litoral rocoso en la mayoría de los sitios de 

estudio. Los primeros tres equinodermos se caracterizan por tener hábitos herbívoros, lo cual, tiene una 

importancia fundamental en el control de la biomasa algal de la zona (Luna y Reyes, 2010; Rojas y Benitez, 

2015), mientras que los dos poliquetos filtradores sésiles se caracterizan por ser constructores de tubos 
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ya sean calcáreos o de partículas sedimentarias, aprovechando todo sustrato disponible para alojarse 

(rocas, conchas, madera, algas calcáreas, corales, entro otros, Bertsch y Aguilar, 2016). 

Las altas abundancias y frecuencias de aparición de estas especies se pueden deber a tres razones 

importantes:  

 La alta disponibilidad de alimento que presenta la región del norte del golfo (alta riqueza y biomasa 

algal y gran cantidad de partículas en suspensión, Pacheco et al., 2007). 

 Sus comportamientos gregarios (Pearse y Arch et al., 1969; Herrero et al., 2015; Rojas y Bénitez, 

2015) y las carcacterísticas muy llamativas de los poliquetos (p.ej. la forma y colores de las coronas 

branquiales, Bertsch y Aguilar, 2016), haciéndolos muy visibles a las observaciones de los buzos. 

 La gran disponibilidad de sustrato variable (rocas sólidas de acantilados, puntas rocosas, gravas, 

cantos rodados y arenas de grano fino o medio) y condiciones oceanográficas (anteriormente 

mencionadas) que incrementa el área disponible para el establecimiento de macroalgas (Pacheco 

et al., 2007) y de los poliquetos (Bertsch y Aguilar, 2016). 

Es importante mencionar que E. thouarsii y D. mexicanum son importantes bioerosionadores de arrecifes 

(coralinos y rocosos) siendo capaces de modificar directamente la abundancia y composición de especies 

por su relevancia en la restructuración y modelado del hábitat en estos ecosistemas (Carpenter, 1990; 

Reyes y Calderón, 1999; Bénitez et al., 2008; 2009; Herrera et al., 2005; Alvarado et al., 2012). Por lo que 

su presencia contribuye al buen estado y al mantenimiento de los arrecifes rocosos (Alvarado et al., 2012). 

Por otro lado, la rareza estuvo constituída en gran parte por los moluscos (destacando el grupo de los 

nudibranquios). Esta rareza puede deberse a varios factores, como: 

 El alto endemismo presentado en la región norte del GC (alcanzando el máximo entre el paralelo 27° 

y 28°), con un alto registro para el grupo de los los gasterópodos (397, Hendrickx y Brusca, 2007). 

 Los cambios temporales a escala local en la distribución de los individuos, debido al reclutamiento, 

recambio de especies o pérdida de individuos (Thompson y Mapstone, 2002). 

 Producto de un intenso esfuerzo de muestreo, asi como diversas metodologías empleadas a lo largo 

del tiempo (Solís et al., 1997, González et al., 2006). 

 La existencia de un alto número de hábitats, característica que se traduce generalmente en una 

elevada riqueza especifica de especies (Solís et al., 1997). 



84 

Es relevante indicar también que el papel de las especies “raras”, es decir, aquellas que tienen un rango 

de distribución restringido y/o baja abundancia, ha mostrado ser mucho más importante de lo que se 

pensaba, incluso en ecosistemas altamente diversos, debido a su función en el mantenimiento y 

estabilidad del ecosistema (Ellingsen et al., 2007; Mouillot et al., 2013). 

Para la zona de estudio existe un trabajo previo de sobre los grupos más frecuentes y abundantes de la 

macrofauna de invertebrados utilizando el análisis de Olmstead-Tukey de Mascareñas et al., (2016). 

Aunque no se detallan las 106 especies registradas, se señala una alta dominancia de erizos, gorgoneas y 

ascidias, mientras que la rareza estuvo representada por los gusanos planos y las ofiuras canastas. Ademas, 

señalan que esta distribución se debe a factores ambientales como los alimentos, la temperatura, la 

disponibilidad de hábitats y el oleaje. 

Por otro lado, los métodos no paramétricos utilizados para estimar la riqueza de especies indicaron que 

se tiene una buena representación del ensamble de macroinvertebrados en la zona de estudio. Esto se 

traduce a una buena evaluación del esfuerzo de muestreo y la obtención de un buen invetario de las 

especies.  

En el caso de estos estimadores, se ha discutido en diversos trabajos que algunos son mas útilies en 

muestras pequeñas (Chao 1 y 2, Colwell y Coddington, 1994), mientras que otros funcionan mejor en 

muestras grandes (Jacknife 1 y 2, Palmer 1990; Brose, 2004). Algunos responden rápido a la tendencia 

asíntotica cuando se tiene un alto número de individuos y con pocas replicas (Chao 1, Sorensen et al., 

2002), mientras que otros, necesitan de un elevado número de réplicas en las muestras para alcanzar la 

asíntota (Chao 2, Colwell y Coddington 1994; Peterson y Slade 1998, Walter y Martin 2001, Scharff et al. 

2003). No obstante, todos estos estimadores se basan en las especies raras de las muestras, siendo igual 

de válidos todos, lo cual, dependerá mucho el grupo enfocado al estudio, el tipo de muestreo utilizado, la 

cantidad de muestras y el numero de individuos de cada muestra (Gotelli y Entsminger, 2001). 

 

4.1.3 Diversidad taxonómica  

Estructura del ensamble  

Contrastando la riqueza de especies para todas las zonas de estudio, se observó que los sitios de la zona 

norte, presentaron menores registros en comparación de los sitios de la zona centro 1, 2 y sur. Al realizar 
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una evaluación más detalla sobre el número de especies que presentan cada zona contemplando todos 

sus sitios, se observó que la riqueza aumenta con la disminución de la latitud; es decir hay más especies 

en la zona sur (86) que en la zona norte (67). Este patrón se presentó de igual forma con la riqueza de 

equinodermos, moluscos, cnidarios y artrópodos donde tienden aumentar hacia la zona sur.  

Sin embargo, la disminución es de un solo grado de latitud (de 29° a 28°), por lo que este aumento pueda 

estar ligada a otros procesos como mencionan González et al., (2006) que, en áreas expuestas a un mayor 

impacto físico de vientos y olas, se encuentran los niveles más bajos de riqueza, en contraste con zonas 

protegidas, lo cual podría aplicarse a la escala regional de estudio para explicar la variación de la riqueza 

de este estudio. 

Es bien conocido que la riqueza de especie depende mucho del esfuerzo, el área y el tiempo de muestreo 

dedicado y un claro ejemplo son los sitios Punta remedio y Punta Refugio-Niag. Estos presentaron la 

riqueza más baja, y fue debido a la única visita que se realizó para la toma de datos. Particularmente, 

fueron excluidos por su baja abundancia de I. fuscus, pero se decidió incluir en los análisis por presentar 

ciertas especies de macroinvertebrados que no presentaban los demás sitios de la misma zona. Sin 

embargo, se sugiere tomar con precaucion los resultados de estos dos sitios por la diferencia en el esfuerzo 

de muestreo. 

Considerando la riqueza de especie y la proporción de sus densidades en cada sitio se observaron valores 

altos de la diversidad de H’ para los sitios de la zona sur (en su mayoría en el archipiélago de San Lorenzo), 

consecutivamente para los de la zona norte y posteriormente los de las zonas centro. Aquí sobresalen dos 

sitios de la zona sur (San Fco. Maricultivo I y II) y una de la zona norte (San Luis Gonzaga XI) con los valores 

más bajos de H’. Al realizar una inspección sobre sus especies y la proporción de sus densidades, se observó 

una gran cantidad de individuos de C. digueti y B. rugosa y alta cobertura de P. panamensis, lo que reflejó 

la disminución de este valor.  

Por otro lado, la mayoría de los sitios de la zona centro 1 y 2 presentaron valores de H’ menores de uno y 

se caracterizaron por tener un gran número de erizos como D. mexicanum, E. thouarsii y en algunos casos 

T. depressus. A pesar de que lo sitios de esta zona presentaron más cantidad de especies, es notable 

observar que la proporción de sus abundancias no es muy homogénea. Una posible explicación de los altos 

registros de erizos para la zona centro, es la gran disponibilidad de alimento presente en biomasa algal 

(Pacheco et al., 2007). De igual forma, hay que considerar que estas tres especies son organismos 

bioerosivos, por lo que la existencia y registro de extensos mantos de rodolitos (algas calcáreas rojas) 
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favorece sus distribuciónes y abundancias en la zona (Riosmena et al., 1999; Steller et al., 2003). Además, 

Herrero et al., 2007 registran que los erizos (p.ej. D. mexicanum, E. thouarsii y A. incisa) de esta zona 

prefieren sitios protegidos y no tan expuestos como es el caso de la mayoría de estos sitios. 

Otro detalle que es pertinente aclarar es que los dos sitios con una sola visita registrada, obtuvieron valores 

altos de H’ con respecto a otros sitios con mas especies, lo cual, nos hace pensar que las proporciones de 

sus especies eran casi equiabundantes. Sin embargo, hay que tener cuidado en comparar estos sitios con 

respecto a los demas, debido a que puede estar subestimado el valor de H’. Pla, (2006) menciona que el 

uso de H’ para muestras relativamente pequeñas produce resultados sub o sobrestimados, debido a que 

es poco probable que estén incluidas todas las especies presentes en la comunidad. 

Con respecto a la regularidad de como se distribuyen los individuos entre las especies de cada sitio, se 

obtuvieron valores de J’ en la mayoría de los casos por encima de la equidad intermedia (0.50), pero por 

debajo de una distribución casi uniforme (0.90), es decir, presentaban una distribución relativamente 

homogénea. Al igual que el índice de H’ los tres sitios que presentaron los valores mas bajo de diversidad, 

fueron los mismos que presentaron la equidad más baja y por ende una alta dominancia. 

Tambien se observó una tendencia de aumento lineal positivo de J’ cuando aumentaba H’ (Figura 11b) y 

es debido a que la equitatividad y la diversidad están correlacionadas entre sí, ya que consideran como 

base las mismas propiedades: riqueza y abundancia relativa de las especies. Los sitios del norte y sur fueron 

más equitativos a comparación de los sitios del centro. De esta manera, el patrón observado puede indicar 

que el litoral expuesto de la zona norte y sur, con sustratos predominantes rocosos y con fuerte declive 

favorece la disminución de especies dominantes a comparación de sitios semiprotegidos, donde las 

condiciones son más estables y permitan el desarrollo de ciertas especies. 

La evaluación de la dominancia con el índice de Simpson mostró ser muy redundante con el índice J’ de 

forma inversa (Figura 11c), es decir, el aumento de uno repercute en la disminución del otro. Esto pone en 

manifestó que ambos índices aportan la misma información cuando se trata de observar la distribución de 

los individuos entre las especies en la muestra, pero con un enfoque diferente. Por lo que para futuros 

estudio no es necesario calcular estos dos indicadores ecológicos.  

Las revisiones de trabajos previos para la región del norte del GC indican una alta riqueza y diversidad de 

especies de macroinvertebrados (Herrero et al., 2007; Mascareñas et al., 2016; Ulate et al., 2016), pero es 

importante destacar que los resultados de este estudio consideran a más de tres taxones en el estudio. 



87 

Así mismo, los resultados sugieren que los sitios reflejan muy poca variación en la estructura del ensamble, 

debido a que la mayoría presentan una riqueza, diversidad y equitatividad casi similar. 

 No obstante, aunque representen ser buenos estimadores para la toma de decisiones de conservación y 

la forma de evaluar la salud de las comunidades, dependen demasiado del esfuerzo de muestreo, no existe 

un análisis estadístico para evaluar si las riquezas o diversidades son mayores o menores de lo observado 

en la región o localidad de interés, no toman en cuenta la identidad biológica (funciones) y las diferencias 

taxonómicas entre especies (Clarke y Warwick, 1998; Villéger et al., 2010). 

 

Distinción taxonómica 

A partir de la información obtenida de la página de WoRMS, se obtuvo que, de los 117 géneros, seis 

presentaban dos especies y de las 92 familias, 24 en su mayoría presentaron dos géneros (excepto 

Actiniidae, Pteriidae, Diogenidae, Ophidiasteridae y Diadematidae que tenían más de dos). Bajo este 

enfoque, existe menos parentesco taxonómico entre las especies hasta nivel de familia y aumenta cuando 

la jerarquía crece (p.ej. Orden y Clase). Además, es oportuno mencionar que los equinodermos fueron los 

más emparentados, debido a que contenían familias con varias especies (≥ 2).  

Los resultados de la diversidad taxonómica (Δ) evidenció cambios en varios de los sitios que presentaban 

la misma cantidad de especies (p.ej. San Luis Gonzaga V y Llave con una S=24 pero con Δ= 73.70 y 57.10 

consecutivamente) y a su vez, en sitios con diferentes números de especies (p.ej. Calamajué 10 y Cardon 

Sur con una S de 27 y 30 pero con un Δ de 89.81 y 60.86 respectivamente). En algunos casos, se presentó 

una similitud con el índice de H’ encontrando valores altos de Δ con respecto a valores altos de H’ y 

viceversa (Fig. 12A). Esta relación es debido a dos factores que consideran en común: el número de 

especies presentes en los sitios y sus abundancias relativas, por lo que pueden presentar una alta 

correlación (Salas et al., 2006; Heino et al., 2007). Sin embargo, Δ tiene un componente adicional de 

separación taxonómica (parentesco de las especies) que hace que sus valores no concuerden en algunos 

casos con H’ cuando las especies están cercanamente emparentadas. Aun así, los sitios con mayor 

dominancia de ciertas especies (p.ej. San Luis Gonzaga XI, Tortuga, San Fco. Maricultivo I y II) presentaron 

valores bajos de H’ y Δ respectivamente. De manera general, los valores más altos de Δ se encontraron en 

la zona norte y sur (Archipiélago de San Lorenzo), mientras que los valores más bajos en los sitios del 

centro.  
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No obstante, para reducir el efecto de las abundancias de las especies dominantes en los resultados de Δ, 

se procedió al cálculo del índice distinción taxonómica (Δ*), que reveló la influencia de estas altas 

abundancias en varios sitios. Por ejemplo, los sitios de San Luis Gonzaga XI y San Francisquito Maricultivo 

II, mostraron valores de Δ* consideradamente altos con respectos a sus valores de Δ. De manera general, 

los sitios de la zona norte y sur fueron los que presentaron valores más altos, seguido de las dos zonas del 

centro. Al realizar una evaluación de los resultados de Δ*, se observó que el 52% de los sitios presentaron 

valores por arriba de 90, 40% por arriba de 80 y solo 5% por arriba de 70.  

Por otro lado, la distinción taxonómica promedio (Δ+) evidenció sitios con un menor número de taxones 

superiores, es decir, varias especies que pertenecen a pocas familias u órdenes. Hay recordar que Δ+ toma 

en cuenta el número de especies sin sus abundancias y la relación taxonómica entre ellas, por lo que la 

inclusión de más especies que estén emparentadas no daría un aumento en sus valores. Por lo tanto, 

reflejó valores altos en los sitios de la zona norte, seguido de los sitios del archipiélago de San Lorenzo de 

la zona sur, posteriormente los sitios de la zona centro 1 y 2 y del litoral de la zona sur. Los valores más 

bajos se presentaron en los sitios de Punta Remedio y Punta Refugio-Niag, donde influyó sus pocas 

especies y el gran parentesco taxonómico de los equinodermos que contenían, lo que conlleva a una 

reducción en el número de categorías taxonómicas (poca amplitud taxonómica) y una distribución desigual 

de las especies en esas categorías. Por otra parte, San Fco. Maricultivo I y II y San Luis Gonzaga XI 

presentaron valores altos de Δ+, evidenciando la importancia de la identidad de las especies en los estudios 

cuando no son tomados en cuenta.  

Con respecto a la variación de la distinción taxonómica promedio (Λ+), se observó una alta correlación con 

Δ+ de forma inversa (Figura 12B), es decir, los sitios con ensambles con una distribución uniforme de las 

especies entre los niveles taxonómicos darían bajos valores de Λ+, representando la poca desigualdad o 

variabilidad en las ramas del árbol filogenético (Moreno et al., 2009). Del mismo modo, los sitios de la zona 

norte y sur presentaron una mayor variedad de jerarquías taxonómicas de alto orden, mientras que la 

zona centro su variación fue mayor, lo que conlleva a pensar que alguna familia u orden contiene en su 

mayoría a a varias especies.  

Una posible explicación de los resultados obtenidos en la zona norte seria la composición y el poco 

parentesco taxonómico de su macrofauna (Patrón observado en el anexo K1) lo que repercute en un buen 

número de categorías taxonómicas (elevada amplitud taxonómica) y una distribución equitativa de sus 

especies. Sin embargo, realizando la evaluación detallada de los organismos, se observó que cuatro eran 

exclusivas para esta zona (Dardanus sinistripes, Platypodiella rotundata, Spondylus crassisquama y 
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Ophlitaspongia pennata), lo que conlleva a que sus especies no eran únicas con respecto a los demás sitios 

de las zonas restantes. Por consiguiente, el hecho de incluir más especies emparentadas en las otras zonas 

nos las hacía más diversas taxonómicamente y por ende los valores de Δ, Δ* y Δ+ disminuían. 

Con el propósito de observar el estado general del área de interés, se procedió a contrastar los valores de 

Δ+ y Λ+ con los valores esperados de un modelo nulo, que supone ausencia de estructura taxonómica del 

ensamble. Se observó que la mayoría de los sitios que correspondían a las islas dentro de la Bahía de los 

Ángeles la Isla Ángel de la Guarda y sitios costeros de las zonas centro y sur se encontraban por fuera de 

los contornos de probabilidad. Aunque varios autores argumentan que este tipo de comportamiento lo 

presentan las comunidades altamente impactadas con algún tipo de perturbación antrópica (Warwick y 

Clarke 1998; Clarke y Warwick, 1999; Rogers et al., 1999; Clarke y Warwick, 2001), para el presente estudio 

pudo ser el reflejo de las características ambientales e intrínsecas del hábitat más que por cuestiones 

antrópicas (Heino et al., 2005; Salas et al., 2006; Ceschia et al., 2007; Bevilacqua et al., 2011). Otros autores 

sugieren que el gran parentesco taxonómico de las especies puede ser explicado por la historia evolutiva 

y ecológica del taxa (Zajac et al., 2003; Morrone, 2009; Anderson et al., 2012), en función del reclutamiento 

local (Olabarría et al., 2001), de la disponibilidad de alimento y de respuesta similares a variaciones 

ambientales (Bates et al., 2005; Zamorano y Leyte, 2005; Bevilcqua et al., 2011). Esto nos hace pensar que 

aquellos sitios de la zona centro son ambientes más favorables para el desarrollo y diversidad dentro los 

taxones más emparentados, como es el caso de los erizos y estrellas de mar. 

En ocasiones se ha utilizado este enfoque como una aproximación a la diversidad funcional, tomando en 

cuenta que los ambientes impactados de forma natural o antrópica daría la reducción de las especies a 

ciertos grupos que estén más emparentados taxonómicamente y por ende sus rasgos funcionales serían 

similares (Warwick y Clarke, 1995; Ramos et al., 2005; Somerfield et al., 2008; Escobar et al., 2013). Con 

base en esto, Somerfield et al., 2008 desarrollaron una medida adicional de esta familia de índices al que 

denominaron como distinción funcional promedio (X+), basado en el promedio de una matriz de similitud 

de los rasgos. A un así, no se considera la contribución de las especies en las muestras (biomasa), y su 

redundancia ecología fuera de su filogenia (Bellowood et al., 2003; Dumay et al., 2004). Para terminar esta 

sección es importante emplear estos índices como indicadores secundarios si se desea evaluar la 

diversidad con algún impacto antrópico debido a su robustez para detectar cambios, mas no como una 

aproximación directa sobre el funcionamiento de los ecosistemas. 
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4.1.4 Diversidad funcional  

Rasgos y grupos funcionales 

Se sabe que el número de rasgos funcionales y las categorías en que se subdividen repercuten en el 

resultado obtenido (Walker et al., 1999). Este trabajo utilizó ocho rasgos funcionales que fuesen comunes 

en la mayoría de los macroinvertebrados, principalmente biológicos, morfológicos y ecológicos (BTA). No 

obstante, es relevante notar que fueron las características morfológicas y tróficas las que influyeron más 

en la diferenciación de los grupos funcionales (Anexo F). Por consiguiente, la relación entre forma y función 

tiene gran relevancia debido a que cada estructura del organismo es capaz de realizar una función, además 

de poseer un papel particular en el ambiente que hábitat, el cual depende del uso que el organismo le dé 

a dicha estructura (Ricklefs y Travis, 1980; Koehl, 1996; Roy et al., 2000).  

Es importante recalcar que el rasgo del tamaño o talla máxima no fue tomado en cuenta como en otros 

estudios de macroinvertebrados (Cooper et al., 2008; Pacheco et al., 2011), siendo un importante rasgo 

en la utilización del análisis de diversidad funcional, ya que revela información acerca de la energía 

contenida y el impacto en la cadena trófica debido a las interacciones depredador-presa (Micheli y 

Halpern, 2005). Aun así, al considerar varios grupos taxonómicos con diferentes formas de crecimiento, se 

hace muy difícil la estandarización de esta característica y por ende se decidió incluir otros (BTA) que 

resultan útiles para el estudio de la diversidad funcional cuando el objeto de estudio es muy disímil (p.ej. 

Paganelli, et al., 2012). 

Otro punto importante, es la falta de información funcional para macroinvertebrados de fondos rocosos y 

es que la mayoría de los trabajos de la macrofauna bentónica se ha enfocado en cuantificarla en 

ecosistemas de fondo blandos por su fácil muestreo, colecta (nucleos o dragas), manejo y preservación de 

los organismos (Hewitt et al., 2008, Villamor et al., 2012; Yamada et al., 2014) o por grupos taxonómicos 

en separado (p.ej. equinodermos, Cochrane et al., 2012; Rojas et al., 2014; moluscos,  Barrientos et al., 

2017 y crustáceos, Yamada et al., 2011). Aunque esta conclusión es algo preliminar, llama a realizar 

mayores estudios sobre la historia natural de los organismos de interés para mejorar los resultados de los 

análisis funcionales en un futuro cercano. 

En relación a la formación de los grupos funcionales se obtuvo un total de 24 con respecto a 123 especies. 

Aunque se pensó que la excesiva categorización de algunos rasgos pudo generar una gran cantidad de 

grupos y generalizar algunos en dos individuos (30% de los GFs), al contrastarlo con otros estudios de la 
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macrofauna béntica, la cifra era muy similar en cantidad y número de especies por GF. Estos trabajos son 

los de Greenfield et al., (2016) para fondos blandos de Nueva Zelanda, que obtuvieron 26 GF de 115 

especies utilizandos seis rasgos con 22 categorías, por su parte Alexandridis et al., (2017), en un estuario 

de Francia obtuvieron 20 GF de 240 especies utilizando 14 rasgos con 44 categorías. Por último, el reciente 

trabajo de Ramirez et al., (2017) que incluye el golfo de California, así como hábitats de arrecifes rocosos 

y de coral, obtuvieron siete GF con 55 especies de macroinvertebrados utilizando 4 rasgos, donde estas 

agrupaciones coincidieron en composición de especies (junto con algunas más) y número de varios GFs de 

este estudio.  

Si bien, el hecho de tener un mayor número de GF complica la interpretación de los resultados y la 

asociación de éstos con los procesos y servicios ecosistémicos (Micheli y Halpern, 2005; Petchey y Gaston, 

2006). Aun asi, no se sabe la cantidad exacta de grupos para tener una buena representación de la 

diversidad funcional, lo cual, su cantidad dependerán mucho del tipo de rasgos a utilizar, que tan 

redundante son las especies y de acuerdo a la pregunta de investigación.  

Con base en la composición de especies dentro de los GFs (Tabla 8), se obtuvieron dos grupos mono 

específicos: el grupo A con Turritella leucostoma (caracol turritela) y Ñ con Baseodiscus mexicanus (gusano 

cinta). La primera se caracteriza por habitar en fondos arenosos, con conducta gregaria y una alimentación 

detritivora (Waite y Allmon, 2013), mientras que la segunda es un depredador nocturno característico de 

fondos rocosos y con hábitos crípticos (Bersh y Aguilar, 2016). No obstante, T. leucostoma se puede 

considerar como especie “pasajera o transitoria”, incluso es interesante notar que se encontró en los sitios 

de San Luis Gonzaga que presentan un porcentaje sustrato arenoso y cercanos a la comunidad de San 

Felipe, donde es común su presencia por el sustrato blando (Waite y Allmon, 2013), teniendo en cuenta 

que su registro fue en una sola ocasión del muestreo. 

Por su parte, B. mexicanus si es una especie residente del ecosistema rocoso y presenta un amplio rango 

en su distribución (Hochberg y Lunianski 1998), sin embargo, sus características parecen ser únicas con 

respecto a las demás especies y por ende tiende a separarse como un único GF. Esto no quiere decir que 

sea único en su función, ya que como se menciono anteriormente, Bertsch y Aguilar, (2016) reportan más 

de una especie de nermentino para el GC (p.ej. Paranemertes peregrina y Tubulanus sexlineatus), que por 

sus comportamientos crípticos y color del cuerpo (capacidad de camuflajearse con su entorno) logran 

pasar inadvertidas por los tomadores de datos. De igual forma, esto aplica para los grupos conformados 

por dos especies donde fueron identificados a nivel de género, por ejemplo, el GF T conformado por el 

pulpo (Octopus sp) y la jaiba (Callinectes sp) tienen un registro de siete y tres especies respectivamente y 
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el GF U conformado por los camarones pistolas (Alpheus sp) se han registrado nueve (Bertsch y Aguilar, 

2016).  

Por último, es importante recalcar que se observaron especies que no se registraron dentro de los 

cuandrante pero que se encontraban en el área de estudio, como el caso de los poliquetos Myxicola ef. 

Infundibulum (plumerito embudo), que se puede incluir en el GF “D”. Esto propone que para los siguientes 

estudios se tome en cuenta el transepto de banda como una medida del esfuerzo de muestreo y toma de 

datos, con el fin de unificar estas técnicas que entre estudios pueden tener variaciones. 

 

Estructura funcional 

Una de las rutas para el análisis de la diversidad funcional tomando en cuenta a los GFs es el uso y la 

aplicación de los índices ecológicos tradicionales (riqueza S, diversidad H’, uniformidad J’ y dominancia de 

Simpson) sobre estos. Los índices siguen el mismo principio básico de como evalúan la diversidad 

taxonómica, pero vista desde un enfoque funcional, es decir, toman en cuenta el número de GFs y la 

proporción de la biomasa de las especies que los representan.  

Con respecto a la riqueza de los GFs, se reconoció que varios sitios compartían la misma cantidad de 

grupos, pero el hecho de tener el mismo número no implica que sean los mismos (p.ej. San Luis Gonzaga 

III y Tortuga con 11 GF, ver Anexo K2). Otro punto importante es la redundancia observada en algunos 

sitios que, aunque presentaban la misma cantidad de especies, diferían en su número de GF (p.eje. San 

Luis Gonzaga I y San Luis Gonzaga Nuevo o Mancha Blanca y Ventanita (Anexo K2), por lo que la 

incorporación de especies nuevas no incrementaba el número de grupos.  

Es importante remarcar que los grupos B (anemonas y corales solitarios de copa), G (erizos de mar), I 

(estrellas de mar) y J (pepinos de mar) fueron compartidas por todos los sitios, mientras que los grupos A 

(corales, octocorales, zoantidos y briozoario), D (poliquetos filtradores), E (esponjas y ascidia) y F (Bivalbos 

sésiles filtradores y crustáceos cirrípedos sésiles) se presentaron en más de 50 sitios. El hecho de tener 

cuatro GF en común y cuatro en su mayoría, habla de una buena representación y conservación de las 

funciones en toda la región de estudio. Además, los GF que solo aparecieron en tres a nueve sitios 

específicos (p.ej. C, H, L, Ñ, P y Q), se pueden considerar como grupos “raros” y son claves en la estabilidad 

del ecosistema (Loreau et al., 2001), ya que ante un disturbio (con posible pérdida de funciones o grupos 
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funcionales enteros) podrían añadir o mantener funciones en la comunidad, permitiendo la resiliencia del 

mismo. 

Al igual que lo sucedido con el patrón de la diversidad taxonómica, los índices H’ y J’ con respecto a los GFs 

mostraron valores altos en la mayoría de los sitios de la zona norte y en algunos sitios de la zona sur, 

mientras que los valores mínimos se presentaron en los sitios de la zonas centro 1 y 2. Es notable 

mencionar que estos valores bajos de H’GF y J’GF se debe a la gran influencia de las biomasas de los grupos 

de los erizos (G) y estrellas de mar (I) que como mencionamos antes, las grandes abundancias se 

encuentran en los sitios de la zona centro.  

Sin embargo, es importante notar que los índices de diversidad teniendo en cuenta a los grupos 

funcionales discrepan con los índices estructurales y no siguen un patrón claro en algunos sitios (p.ej. San 

Luis Gonzaga XI, XII, San Francisquito II, Maricultivo I y II, Ballenita norte y Cabeza de Caballo Medio). No 

obstante, la distinción taxonómica promedio (Δ+) tampoco mostro tener un patrón claro, bajo el supuesto 

de que cuando menos emparentadas estén las especies, funcionalmente serían distintas (Somerfield et 

al., 2008; Anexo K3). De esta forma queda en evidencia que cambios en la diversidad taxonómica no 

pueden ser utilizados para predecir cómo se va a comportar la diversidad funcional y por ende 

funcionamiento del ecosistema (Villéger et al., 2008; 2014).  

Para concluir esta sección es importante recalcar que esta vía nos acerca más a las visiones funcionales del 

ecosistema y su redundancia, pero descuida las diferencias intraespecíficas que pueden tener las especies 

dentro de los GF al suponer igualdad entre ellas (ver rasgos por GF, Anexo K3). No obstante, este problema 

se debe al método de obtención de dichos grupos (jerárquicos aglomerativos o clusters) que tiende a crear 

conglomerados (conjuntos) aun cuando las especies no compartan uno o dos rasgos, reflejándose en la 

longitud de las ramas de unión entre ellas (Figura 14, Jaksic y Medel, 1990). Aun así, siguen siendo una 

manera fácil, flexible y sencilla de estudiar a la diversidad funcional (Rosenfeld, 2002) y se recomienda la 

incorporación de los índices funcionales (univariados o multivariados) para complementar esta 

información.  

Índices de diversidad funcional  

Los índices reflejan nuestro deseo de cuantificar cambios en los ecosistemas, reduciendo aspectos 

relevantes del algún proceso en un solo número que podemos interpretar o medir. En este trabajo se 
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eligieron tres índices basado en múltiples rasgos que han sido utilizado y reportados mayormente en la 

literatura de la diversidad funcional (Villéger et al., 2008; Song et al., 2014). 

El primer índice fue la entropía cuadrática de Rao (Q o FDQ) que pertenece en la clasificación de los índices 

de divergencia funcional (Song et al., 2014). El índice refleja la diferencia de los rasgos funcionales de las 

especies (disimilitud o distancia) tomando en cuenta su proporción de biomasa. Por su fácil interpretación 

(cuando FDQ=0 significa que todas las especies son funcionalmente iguales, y cuando FDQ=diversidad de 

Shannon, las especies son funcionalmente diferentes entre sí, Botta, 2005), es el más usado en la literatura 

después de los índices multivariados (FRiq, FEve, FDiv, FDis y FSpe). Además, refleja la maximización de las 

estrategias para la utilización de los recursos entre las especies, lo que confiere una menor superposición 

de su nicho (Mouchet et al., 2010; Song et al., 2014). 

Lo resultados de FDQ mostraron un patrón similar a los resultados de H’GF, es decir, alta diversidad funcional 

en la zona norte y en los sitios del archipiélago de San Lorenzo de la zona sur, pero también evidenció 

pocos sitios donde el patrón discrepo. Por ejemplo, Quemado Norte y Punta Herradura obtuvieron valores 

más altos de FDQ que de H’GF (los dos puntos de color verde que se salen de la tendencia de la Figura 15), 

y de manera inversa con los sitios Calamajué II, Cabeza de Caballo Medio y Los Machos. Para el caso de los 

dos primeros, su discrepancia se debió a la variación intraespecífica de sus especies que conformaban sus 

GF (es decir, contenían algunos rasgos que no compartían todas las especies del grupo) mientras que los 

tres últimos la disminución fue influenciada por las abundancias acumuladas de las especies que 

compartían los mismos rasgos y, por ende, afecta el incremento de FDQ, (haciéndolo sensible a este tipo 

de situaciones, Botta, 2005). Además, la necesidad de relacionar estos dos índices nos ayudó a observar 

la baja perdida de información durante el proceso de clasificación de un conjunto de especies en grupos 

más pequeños (GF), demostrando que se tiene una buena representación en ambos índices (Mouchet et 

al., 2010, Alexandridis et al., 2017, Figura 15). 

 Este mismo patrón se observó en los estudios de Alexandridis et al., (2017), donde el índice FDQ se 

correlacionó fuertemente con H’GF y H’, (H’ρpearson=0,9 y H’GF ρpearson =0.84) demostrando que la diversidad 

funcional parece conservarse a través de la transición de las especies a los grupos funcionales. Por otro 

lado, FDQ se ha utilizado como un índice complementario a los análisis multivariados (MDS) de la calidad 

de los ambientes con respecto a los rasgos que presentan la macrofauna béntica, mostrando valores altos 

cuando se alejan de las zonas impactadas (Yamada et al., 2011; Gusmao et al., 2016; Vinagre et al., 2016). 
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Para el GC se tiene el trabajo de Rojas, (2014) sobre diversidad funcional de equinodermos, donde reporta 

valores altos de FDQ (con distancia Gower) para Bahía de los Ángeles en el caso de erizos (FDQ =15.12) y 

para Loreto en el caso de las estrellas de mar (FDQ =22.33). No obstante, las 15 especies reportadas en el 

trabajo de Rojas, (2014) representan dos GF para este estudio y aunque no demuestra redundancia 

funcional por separado (no se ajustan a una regresión los valores de FDQ con S y FDQ con H’), exponen un 

patrón de incremento similar con el índice de H’ (erizos ρSpearman = 0.99 y estrellas ρSpearman = 0.98). Sin 

embargo, se ha discutido que FDQ no se encuentra correlacionado con la riqueza de especies, como es el 

caso de la fuerte influencia que tiene con los GF, por consiguiente, no es un buen indicativo cuando se 

busca medir redundancia funcional (Mouchet et al., 2010; Schleuter et al., 2010). Otro punto importante 

es la utilización de coeficiente ρ de Sperman para relacionar estos índices, que, aunque hay estudios que 

lo han utilizado (Culhane et al., 2014, ρSpearman=0.86 entre FDQ y H’ y ρSpearman=0.68. entre FDQ y S) no se 

recomienda por presentar una relación espuria o sin causa-efecto cuando ambos covarian juntos 

(Mouchet et al., 2010). 

No obstante, estudios más recientes han propuestos otra manera de contrastar la redundancia funcional 

con FDQ, mediante índices de redundancia y diferencias con H’ que sería pertinente tener en cuenta 

cuando no se trabaja con GF y sea necesario evaluar la redundancia desde este enfoque (consultar Bello 

et al., 2007 y Kang et al., 2015 para más información). 

Con respecto a los índices multivariados, estos no se correlacionan con la riqueza de especies y son 

independiente entre ellos, aportando información relevante y complementaria para las comunidades de 

estudio (Mouchet et al., 2010). No se contempló el componente de la riqueza funcional (FRiq) debido a los 

valores de cero obtenidos en la mayoría de los sitios (45). En este caso Villéger et al., (2008) mencionan 

que, para tener una buena medición de este índice, el número de rasgos funcionales empleados no debe 

ser mayor al número de especies, lo que posiblemente paso en varios sitios (p.eje San Luis Gonzaga I 

presentó 24 especies con 34 rasgos) y para trabajos posteriores es necesario tomar en cuenta este 

supuesto. Otra recomendación de Villéger et al., (2008) es el uso de técnicas de ordenación (ACP) para la 

reducción del número de rasgos en aquellos que definan mejor las agrupaciones de las especies en un 

espacio funcional.  

Pasando a otro índice, los valores de la equidad funcional (FEve) se caracterizaron por ser bajos en todos 

los sitios, sobresaliendo dos de la zona norte, (San Luis Gonzaga Nuevo y XI con un FEve= 0.48 para ambos) 

y dos en la zona sur (San Francisquito Maricultivo I y II con un FEve= 0.45 para ambos) por presentar los 

valores más altos. A pesar de que el cálculo de FEve es independiente de la forma del espacio o polígono 
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funcional (Pla et al., 2012), los resultados indican que algunas partes del espacio se encuentran vacías, 

mientras que otras partes presentan una alta conformación de biomasa de varias especies. Además, las 

distancias o longitudes que conecta todos los puntos (especies) es corta e irregular en algunos casos 

indicando que algunas especies son funcionalmente similares (Villeger et al., 2010).  

Con respecto al índice de divergencia funcional (FDiv) se obtuvieron altos valores para la mayoría de los 

sitios de estudio. Lo que refleja un alto grado de diferenciación de nicho entre las especies dominantes de 

cada lugar y por ende reduce la competencia entre ellos ya sea en espacio u alimento (p.ej. equinodermos) 

e incrementa la la magnitud de los procesos del ecosistema como resultado de un uso más eficiente de los 

recursos (Mason et al. 2005; Villeger et al., 2010).  

Con respecto a trabajo de la macrofauna que ha utilizado estos índices funcionales mutivariados se tiene 

el de Gusmao et al., 2015, donde hacen uso de FRiq, FEve, y FDis como enfoques confiables para detectar 

cambios en la estructura funcional con respecto a otros índices.  

Por ultimo, y con base a los resultados de este trabajo, es recomendable hacer uso de los grupos 

funcionales y de los índices de diversidad funcional (FDQ, FRiq, FEve, y FDiv), ya que ambos no tienen 

homologos en común (ni con los índices taxonómicos), y en conjunto ofrecen una visión mas “real” y clara 

sobre el funcionamiento y redudancia de los ecosistemas (Micheli y Halpern, 2005, Villéger et al., 2010). 

Ademas, es necesario adoptar una aproximación intengral para el estudio de las comunidades (un enfoque 

taxonómico y funcional) ya que, los impactos humanos y naturales ocurren tanto en especies particulares, 

como en grupos funcionales y niveles tróficos. Por lo cual, tener herramientas como estos enfoques nos 

ayuda a priorizar las decisiones de conservación, puesto que la diversidad de rasgos funcionales, la riqueza 

y dominancia de especies son necesarias para sostener los procesos ecosistémicos (Srivastava y Vellend 

2005; Villéger et al. 2010; Devictor et al. 2010). 

4.1.5 Redundancia funcional  

Se ha propuesto que la redundancia ecológica se presenta en ecosistema donde los cambios en la riqueza 

de especies tienen poco efecto sobre la diversidad funcional y puede resultar de la similitud funcional 

entre ellas. No obstante, esta similitud y coexistencia se puede presentar en linajes distantes o no 

emparentados taxonómicamente (Naeem, 2003). Por lo contrario, los ecosistemas con baja redundancia 
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funcional implican tener rasgos funcionales que se pierdan rápidamente a medida que disminuye la 

diversidad. (Micheli y Halpern, 2005). 

El presente estudio documenta que la comunidad de macroinvertebrados epibentónicos de fondos 

rocosos del norte del GC presentan una alta redundancia funcional evaluado desde el punto de vista de la 

riqueza y la diversidad taxonómica-funcional. Al compararlo con el modelo propuesto por Micheli y 

Halpern (2005; Figura 1), se puede afirmar que la relación de la diversidad taxonómica y funcional muestra 

un escenario de tipo A2. Este escenario es característico de una relación con una pendiente menor a uno, 

es decir, que la inclusión de nuevas especies a la comunidad no incrementa de forma rápida las funciones 

que se realizan, debido a que hay más de una especie cumpliéndola. Ecológicamente implica que estas 

comunidades tengan una mayor posibilidad de sustitución de especies ante algún disturbio, asegurando 

así la función dentro del ecosistema. De igual manera es importante aclarar que la región norte del GC 

contiene más especies que no se registraron en este estudio y que posiblemente aumente la cantidad de 

especies en los GFs.  

Este hecho ya ha sido afirmado por Alexandridis et al., (2017) para las comunidades de 

macroinvertebrados de fondos duros y suaves en un estero de Francia, donde la alta redundancia y a su 

vez la conformación de más de dos especies en cada GF reflejó un buen estado del ecosistema teniendo 

en cuenta la presión de contaminantes de las zonas conurbadas. Otros trabajos han reportado la 

redundancia en sistemas arrecifales donde los erizos mar tienden a conformar un GF con algunos tipos de 

peces herbívoros, tomando en cuenta el nivel trófico (Hoey y Bellwood, 2009) o como un GF aparte dentro 

de análisis que incluyen peces (Ramirez et al., 2017), pero tomando en cuenta la importancia de mantener 

bien representado el número de especies en todos los grupos funcionales presentes (Rice et al., 2013). 

Retomando los resultados de los GFs, es notable apreciar que en todos los sitios de estudio estuvieron 

presente los grupos B, G, I y J, teniendo en cuenta organismos con diferentes requerimientos tróficos 

(herbívoros, carnívoros, omnívoros y detritívoros). De esta forma, hay más de una especie que cumple una 

misma función, y se encuentran representadas en todos los sitios, lo que se puede traducirse como un 

acercamiento de la resiliencia de los ecosistemas de fondo rocoso. 

De acuerdo con Scherer-Lorenzen (2005), las hipótesis que relacionan la riqueza de especies con el 

funcionamiento de los ecosistemas (Naeem 2002) pueden ser explicadas bajo un enfoque funcional por 

tres mecanismos principales: las especies son principalmente redundantes, las especies son 

principalmente únicas y el efecto de las especies depende del contexto. Bajo estos supuestos y 
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contrastándolo con los resultados se puede concluir que la comunidad de macroinvertebados siguen el 

mecanismo de que la especies son principalmente redundantes. 

 

4.1.6 Relación entre de los índices taxonómicos y funcionales con las variables ambientales 

Inicialmente se propuso que las variables ambientales influirán en el comportamiento de los índices tanto 

taxonómicos como funcionales y es debido a que las especies tienden a estar influenciadas por los cambios 

temporales en el ambiente. Si bien, en algunas ocasiones algunas especies pueden ser tolerantes a 

cambios de las variables ambientales y no muestran un patrón de variabilidad clara (Pharia pyramidata y 

Phataria unifascialis Riesgo-Ruiz, 2017; Muricea sp, Eugiorgia sp, Leptogorgia sp, Ulate et al., 2016, 

Diadema mexicamun, Rojas y Benitez, 2015). 

Para este estudio se utilizaron variables como la temperatura del fondo, la salinidad y el oxígeno disuelto, 

(in situ) en los sitios de muestreo. No obstante, los resultados de los modelos de regresión múltiple 

indicaban que, aunque existían dichas relaciones, en algunos casos el valor de R2 era muy bajo y en otros 

bastante alto (pudiendo ser espurio). El análisis de los residuales mostró que las variables no presentaban 

una tendencia lineal por falta de normalidad y homocedasticidad en los residuos, lo cual, nos hace pensar 

que se asumió tendencia cuando no existía. Con lo anterior, no se pudo comprobar dicha relación que 

asumíamos en la tercera hipótesis de estudio. 

Por otra parte, Casanoves et al., 2011 y Pla et al., 2012 recomiendan el uso de los Modelos Lineales 

Generales (GLMs) y Aditivos (GAMs) como una herramienta para analizar la relación entre índices y 

variables ambientales debido a que la mayoría de los índices no presentan una distribución normal. Esto 

se ha visto reflejado en trabajos funcionales de plantas y animales (p.ej. Hoehn et al., 2008; Lavorel et al., 

2011; Maeshiro et al., 2013) y en este trabajo se obtuvoieron mejores resultados con el índice de H’. 

De igual forma se ha considerado que la estructura del hábitat y la disponibilidad de alimento son factores 

más relevantes en el modelaje de la distribución de los invertebrados bentónicos  que las variables 

ambientales (Gonzales et al., 2006) Aunque se calculó un índice de complejidad del hábitat que no se 

presenta en el escrito, al contrastarlo con los índices no reflejó ninguna relación debido a la similitud que 

mostraban sus valores (gran complejidad del sustrato en la mayoría de los sitios). Por otro lado, no se 
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consideró la variable de la disponibilidad de alimento y en muchos estudios lo adquieren como proxi de la 

Chl-a (Ulate et al., 2016), lo cual, es pertinente tomar en cuenta para futuros estudios.  

  



100 

Capítulo 5  

5.- Conclusiónes 

1. Se registraron 123 especies de macroinvetebrados epibentónicos (40 sesiles y 83 moviles), 

repartidas en 10 phylum, 18 clases, 55 odenes, 92 familias y 113 géneros, con un esfuerzo de 

muestreo óptimo (n=1,086 transectos con 5,430 cuadrantes), por lo que la macrofauna se 

encuentra bien representada en el presente estudio. 

2. El pylum mejor representando en cuestión de densidad y riqueza fue Echinodermata, 

constituyendo parte relevante del paisaje marino. Además, la similitud con otros trabajos 

realizados en la zona de estudio, permiten suponer que los phyla restantes se encuentra bien 

representados. 

3. El análisis de Olmstead-Tukey y el IVB mostró una gran dominancia (59 especies) y rareza (58 

especies) por parte de los macroinvertebrados epibetónicos, sobresaliendo los equinodermos: 

Eucidaris thouarsii, Diadema mexicanum y Phataria unifascialis por su alta abundancia y frecuencia 

de aparición. 

4. Todos los estimadores no paramétricos de la riqueza de especie se comportaron de manera similar 

(asíntóticos), lo que permitió tener un inventario lo suficientemente completo de la macrofauna 

béntica (90% de la riqueza).  

5. La estructura del ensamble medido por los índices S, H’, J’ y λ mostró una alta riqueza en la mayoría 

de los sitios, una diversidad y equidad alta para los sitios de la zona norte y sur, con una dominancia 

relativamente baja. Dichos resultados, a pesar de tener una variación espacial, la mayoría de los 

sitios presentaban valores muy similares, mostrando ser pocos confiables para observar cambios 

verdaderos en la composición y función de la macrofauana. 

6. Los índices de distinción taxonómica (Δ, Δ*, Δ+ y Λ+) lograron evidenciar sitios con especies más 

emparentadas independientemente de su riqueza (p.ej. los sitios de la zona 1 y 2 con el alto registro 

de equinodermos). 
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7. Dentro de las características funcionales empleadas en el presente estudio, las morfológicas y 

tróficas fueron las que más influyeron en la diferenciación de las especies en los grupos funcionales 

(GFs), lo que resalta la relación entre la forma y la función de los organismos y su explotación a los 

recursos de alimentación  

8. Se obtuvieron un total de 24 GFs, con una variación en el número de especies presentes en cada 

grupo (dos GF monoespecíficos, siete GF de dos especies y el resto se caracterizó por tener entre 

tres a 12 especies). 

9. La diversidad funcional evaluada mediante grupos funcionales mostró la presencia de un mayor 

número de grupos en los sitios de la zona centro 1 y 2, mientras que la zona norte conservó sus 

números entre 11 a 13 GFs. La mayor diversidad funcional se observó en los sitios de la zona norte 

y sur con una equidad alta con respecto a los sitios de la zona centro. De igual forma se evidencía 

la redundancia de especies en algunos sitios, debido a que la adición de especies no aumenta la 

cantidad de GF. 

10. Lo índices de diversidad funcional mostraron una alta diversidad para la mayoría de los sitios de la 

zona norte y sur, coincidiendo con la diversidad calculada para los GFs. La equidad funcional mostró 

una distribución desigual de las biomasas de las especies en el espacio funcional, encontrando 

ciertas agrupaciones de especies que son más similares en función. Sin embargo, la divergencia 

funcional fue alta en todos los sitios por lo que las especies más abundantes no compiten por los 

recursos ya sea trófico o por espacio. 

11. El ensamble de macroinvertebrados epibentónico presenta una alta redundancia ecológica en los 

ecosistemas de fondo rocoso, ya sea medido por la riqueza o diversidad de especie. Lo que conlleva 

a que múltiples especies presentan una función similar. 

12. No se pudo demostrar una influencia entre las variables ambientales y los índices de diversidad 

taxonómica y funcional, debido a los tipos de modelos matemáticos elegidos para su análisis, lo 

cules no pudieron explicar algún patrón.  
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Anexos 

A. Biomasa de las especies 

 

Tabla 14. Biomasa promedio para las especies de esponjas. 

Phylum Clase Especie Biomasa promedio (g) n 

Porifera  Demospongiae Cliona californiana  1 0.01 m2* 

    Clathria  pennata  1 0.01 m2* 

    Acarnus erithacus 1 0.01 m2* 

    Aplysina fistularis 1 0.01 m2* 

  Calcarea Leucandra losangelensis  1 0.01 m2* 

* Organismos medidos por % cobertura. Las biomasa total se calculó multiplicando el peso equivalente a 

 10 cm2  por la cobertura total del organismo ocupado. Número de individuos (n). 

 

Tabla 15. Biomasa promedio para las especies de cnidarios. 

Phylum Clase Especie Biomasa promedio (g) n 

Cnidaria Hydrozoa  Janaria mirabilis  2 8 

    Lytocarpus nuttingi  1 0.01 m2* 

    Aglaophenia diegensis  1 0.01 m2* 

  Anthozoa Pachycerianthus fimbriatus 2 18 

    Telmatactis panamensis 5 15 

    Alicia beebei  5 8 

    Bunodosoma californicum 10 12 

    Anthopleura dowii 10 3 

    Phialoba sp  5 15 

    Aiptasia californica 2 8 

    Calliactis polypus  2 10 

    Antiparactis sp 1 2 

    Leptogorgia alba 30 14 

    Eugorgia aurantiaca  20 9 

    Muricea californica 25 13 

    Antipathes galapagensis 25 8 

    Porites panamensis 0.1 0.01 m2** 

    Balanophyllia sp 2 0.01 m2** 

    Tubastraea coccinea 1 2 

    Ceratotrochus franciscana 1 25 

    Palythoa ignota 2 0.01 m2** 

    Ptilosarcus undulatus  7 1 

** En el caso particular para los organismos coloniales de este Phylum como los corales  
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Tabla 16. Biomasa promedio para la especie Bugula neritina. 

Phylum Clase Especie Biomasa promedio (g) n 

Bryozoa  Gymnolaemata Bugula neritina 0.1 0.01 m2* 

* Organismos medidos por % cobertura. La biomasa total se calculó multiplicando el peso equivalente a 10 cm2  

por la cobertura total del organismo ocupado. Número de individuos (n). 

 

Tabla 17. Biomasa promedio para las especies de planarias. 

Phylum Clase Especie Biomasa promedio (g) n 

Platyhelminthes  Rhabditophora Cryptobiceros bajae  1.45 14 

    Thysanozoon californicum 1.87 2 

Número de individuos (n). 

 

Tabla 18. Biomasa promedio para las especies de poliquetos. 

Phylum Clase Especie Biomasa promedio (g) n 

Annelida  Polychaeta  Hermodice carunculata  1.15 28 

    Eurythoe complanata  1.5 5 

    Spirobranchus giganteus 1.52 15 

    Bispira rugosa 1 45 

Número de individuos (n). 

 

Tabla 19. Biomasa promedio para las especies de crustáceos y cirrípedos. 

Phylum Clase Especie Biomasa promedio (g) n 

Arthropoda Malacostraca Aniculus elegans  5 1 

    Calcinus californiensis  1 120 

    Clibanarius digueti 0.62 320 

    Dardanus sinistripes  0.8 1 

    Petrochirus californiensis  130 1 

    Manucomplanus varians 0.6 8 

    Stenorhynchus debilis 0.8 63 

    Percnon gibbesi  50 1 

    Neaxius vivesi  17.2 12 

    Ala cornuta 1 1 

    Petrolisthes sp 130 12 

    Platypodiella rotundata  4 1 

    Panulirus sp 300 1 

    Callinectes sp 50 1 

    Lysmata californica 0.29 32 

    Alpheus sp 0.58 28 

  Maxillopoda Balanus sp 2 0.01 cm2* 

    Chthamalus anisopoma 2 0.01 cm2* 

* Organismos medidos por % cobertura. La biomasa total se calculó multiplicando el peso equivalente a 10 cm2  

por la cobertura total del organismo ocupado. Número de individuos (n). 
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Tabla 20. Biomasa promedio para las especies de moluscos. 

Phylum Clase Especie Biomasa promedio (g) n 

Mollusca Bivalvia Panopea globosa 300 1 

    Limaria pacifica 0.11 3 

    Mytilus sp 1.1 20 

    Ostrea sp 109.30 28 

    Hyotissa hyotis 40 21 

    Pinna rugosa 20 3 

    Pinctada mazatlanica 55.63 3 

    Pteria sp 9.85 2 

    Nodipecten subnodosus 47.626 3 

    Spondylus limbatus 165.92 7 

    Spondylus crassisquama  160 1 

    Tivela planulata 2 3 

    Tagelus sp 0.8 2 

  Cephalopoda  Octopus sp 384 3 

  Gastropoda Jenneria pustulata 0.2 8 

    Macrocypraea cervinetta 5.19 5 

    Cypraea annettae  0.65 23 

    Pusula solandri 0.09 19 

    Pleuroploca sp 1.5 1 

    Hexaplex erythrostomus 12.37 36 

    Hexaplex princeps  11.14 30 

    Neorapana tuberculata 14.74 47 

    Conus sp 29.34 18 

    Aplysia californica 58.48 51 

    Navanax inermis  28.17 18 

    Tambja abdere 2.3 14 

    Tambja eliora  1 6 

    Hypselodoris agassizii  1 1 

    Chromodoris galexorum 1 1 

    Dendrodoris krebsii 1 1 

    Doriopsilla albopunctata 1 1 

    Berthellina engeli 1 1 

    Elysia diomedea  3.64 18 

    Turbo fluctuosus  0.482 59 

    Tegula rugosa 0.5 2 

    Turritella leucostoma 0.1 3 

    Cassis sp 0.2 1 

    Chiton goodallii  2.45 3 

Número de individuos (n). 
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Tabla 21. Biomasa promedio para las especies de equinodermos. 

Phylum Clase Especie Biomasa promedio (g) n 

Echinodermata Asteroidea Heliaster kubiniji 135 45 

    Echinaster tenuispinus 10.63 46 

    Amphiaster insignis  282.675 7 

    Pharia pyramidata 49.16 40 

    Phataria unifascialis 37.55 43 

    Tamaria stria 100 1 

    Linckia columbiae 8.24 20 

    Pentaceraster cumingi  426.67 48 

    Nidorellia armata  308.81 30 

    Asteropsis carinifera  386.36 22 

    Astropecten armatus  29.55 1 

  Ophiuroidea Astrocaneum spinosum  93.33 3 

    Astrodictyum panamense  102 4 

    Ophiocoma aethiops  4.58 20 

    Ophiocoma alexandri 4.59 52 

    Ophioderma teres 9.74 13 

    Ophioderma panamense 14.55 15 

  Echinoidea  Eucidaris thouarsii  47.51 38 

    Diadema mexicanum 50.20 45 

    Centrostephanus coronatus 56 5 

    Astropyga pulvinata 50.14 7 

    Arbacia stellata  4.01 39 

    Toxopneustes roseus 141.75 16 

    Tripneustes depressus 106.63 107 

    Echinometra vanbrunti  42.39 23 

    Clypeaster  rotundus 180.2 1 

  Holothuroidea Euapta godeffroyi  10 1 

    Holothuria sp 372.6 27 

    Holothuria  fuscocinerea  90 1 

    Isostichopus fuscus 375 2808 

    Cucumaria sp 50 23 

Número de individuos (n). 

 

Tabla 22. Biomasa promedio para la especie Baseodiscus mexicanus. 

Phylum Clase Especie Biomasa promedio (g) n 

Nemertea Anopla  Baseodiscus mexicanus 100 1 

Número de individuos (n). 

 

Tabla 23. Biomasa promedio para la especie Ascidia sp. 

Phylum Clase Especie Biomasa promedio (g) n 

Chordata Ascidiacea Ascidia sp 20 32 

Número de individuos (n).
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B. Estructura del ensamble 
 

Tabla 24. Resultados de los índices de la estructura del ensamble para los 62 sitios de estudio. 

S (Riqueza de especie), J’ (índice de equidad de Pielou), H’ (Índice de diversidad de Shanon-Wiener base e, 2 y 10), y λ (Índice de dominancia de Simpson). 
 
 
 
 
 
 
 

Sitios  S J'  H' base e H' base 2  H' base 10   λ Sitios  S J'  H' base e H' base 2  H' base 10   λ 

San Luis Gonzaga 1 24 0.8351 2.6539 3.8288 1.1526 0.0994 Punta Remedio  10 0.8725 2.0091 2.8985 0.8725 0.1613 

San Luis Gonzaga Nuevo  24 0.8363 2.6578 3.8344 1.1543 0.1086 Alcatraz 25 0.7705 2.4803 3.5783 1.0772 0.1226 

San Luis Gonzaga 3 15 0.7689 2.0822 3.0040 0.9043 0.1646 Cardón Sur 30 0.5622 1.9121 2.7585 0.8304 0.2411 

San Luis Gonzaga 4 18 0.8591 2.4830 3.5823 1.0784 0.1057 Coronadito sur  29 0.5440 1.8319 2.6428 0.7956 0.2748 

San Luis Gonzaga 5 23 0.6402 2.0075 2.8962 0.8718 0.2549 Tortuga 20 0.4698 1.4074 2.0305 0.6112 0.4135 

San Luis Gonzaga 6 22 0.7142 2.2077 3.1850 0.9588 0.2028 Calavera 26 0.6300 2.0527 2.9615 0.8915 0.2078 

San Luis Gonzaga 9 16 0.6196 1.7178 2.4782 0.7460 0.3455 Bota norte  29 0.6680 2.2495 3.2453 0.9769 0.1962 

San Luis Gonzaga 11 23 0.3673 1.1518 1.6617 0.5002 0.5817 Razito Norte 30 0.7697 2.6180 3.7770 1.1370 0.1304 

San Luis Gonzaga 12 24 0.7153 2.2732 3.2795 0.9872 0.1932 Borrego 29 0.6003 2.0215 2.9164 0.8779 0.2351 

Calamajué 10 27 0.8400 2.7686 3.9942 1.2024 0.0818 Llave 23 0.5787 1.8145 2.6177 0.7880 0.2879 

Calamajué 9 20 0.7413 2.2206 3.2037 0.9644 0.1691 Ventana Norte 34 0.7116 2.5093 3.6202 1.0898 0.1569 

Calamajué 7 24 0.7517 2.3888 3.4464 1.0375 0.1405 Cabeza de caballo M. 34 0.6979 2.4611 3.5506 1.0688 0.1539 

Calamajué 6 18 0.7974 2.3049 3.3252 1.0010 0.1286 Gemelos 1 Norte 22 0.5090 1.5732 2.2697 0.6832 0.3173 

Calamajue 3 26 0.8431 2.7469 3.9629 1.1930 0.0865 Gemelos 2 Sur 29 0.5039 1.6967 2.4478 0.7369 0.2815 

Calamajue 2 22 0.8303 2.5665 3.7027 1.1146 0.1048 Punta Herradura 22 0.6798 2.1013 3.0315 0.9126 0.2312 

              Quemado Norte 21 0.5500 1.6746 2.4160 0.7273 0.3588 
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Tabla 24. Continuación de los resultados de los índices de la estructura del ensamble para los 62 sitios de estudio. 

S (Riqueza de especie), J’ (índice de equidad de Pielou), H’ (Índice de diversidad de Shanon-Wiener base e, 2 y 10), y λ (Índice de dominancia de Simpson). 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Sitios S J' H' base e H' base 2 H' base 10 λ Sitios S J' H' base e H' base 2 H' base 10 λ 

Soldado Norte 20 0.6597 1.9763 2.8512 0.8583 0.2150 San Francisquito 1 30 0.6164 2.0966 3.0247 0.9105 0.1981 

Ánimas Norte 2 28 0.5460 1.8195 2.6250 0.7902 0.3232 San Francisquito 2 22 0.6060 1.8731 2.7024 0.8135 0.2431 

Garañón 28 0.7858 2.6186 3.7778 1.1372 0.1272 San Francisquito 7 26 0.6867 2.2372 3.2276 0.9716 0.1854 

Punta Choros 29 0.6867 2.3125 3.3362 1.0043 0.1641 San Francisquito M. 2 16 0.3538 0.9809 1.4152 0.4260 0.6015 

Choros Sur 23 0.6550 2.0538 2.9630 0.8920 0.2026 San Francisquito M.1 16 0.4932 1.3674 1.9727 0.5938 0.3887 

San Bernabé 20 0.7406 2.2187 3.2009 0.9636 0.1556 San Francisquito 6 22 0.6747 2.0855 3.0088 0.9057 0.2318 

Punta Refugio-Niag 9 0.8240 1.8106 2.6121 0.7863 0.1943 San Francisquito 4 19 0.5864 1.7266 2.4910 0.7499 0.2932 

Nido-Niag 24 0.8315 2.6425 3.8123 1.1476 0.0992 San Francisquito 3 26 0.6944 2.2625 3.2641 0.9826 0.1885 

Ballenita Norte 20 0.6672 1.9988 2.8837 0.8681 0.2072 San Francisquito 8 29 0.7113 2.3950 3.4553 1.0402 0.1550 

Los Machos 24 0.6252 1.9870 2.8666 0.8629 0.2305 San Lorenzo 1 30 0.7814 2.6577 3.8342 1.1542 0.1046 

Mancha Blanca 33 0.5896 2.0614 2.9740 0.8953 0.2758 San Lorenzo 2 26 0.7603 2.4772 3.5738 1.0758 0.1633 

Ventanita 33 0.7396 2.5862 3.7311 1.1232 0.1349 San Lorenzo 3 25 0.6945 2.2354 3.2249 0.9708 0.1806 

Statón 38 0.6796 2.4721 3.5665 1.0736 0.1537 San Lorenzo 4 33 0.7751 2.7103 3.9101 1.1770 0.1080 

Punta El Chino 25 0.7222 2.3245 3.3536 1.0095 0.1533 San Lorenzo 5 37 0.8569 3.0943 4.4641 1.3438 0.0650 

Punta Víctor 35 0.6619 2.3531 3.3948 1.0219 0.1686 San Lorenzo 6 32 0.8783 3.0440 4.3916 1.3220 0.0666 

Punta la loba 27 0.7375 2.4306 3.5066 1.0556 0.1405               
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C. Información taxonómica de las especies 
 
Tabla 25. Clasificación taxonómica de los 123 macroinvertebrados epibentónicos con seis niveles jerárquicos taxonómicos. Las autoridades que se encuentran entre 
paréntesis son aquellas que han tenido una revisión y modificación de su nombre original, tomadas de la página WoRMS: http://www.marinespecies.org/. 

Phylum Clase Orden Familia Género Especie Autoridad 

Porifera  Demospongiae Suberitida  Suberitidae Cliona  Cliona californiana  (Laubenfels, 1932)  

    Poecilosclerida  Microcionidae Clathria  Clathria  pennata  (Lambe, 1895) 

      Acarnidae Acarnus  Acarnus erithacus (Laubenfels, 1927)  

    Verongiida Aplysinidae  Aplysina Aplysina fistularis (Pallas, 1766) 

  Calcarea Leucosolenida Grantiidae Leucandra  Leucandra losangelensis  (Laubenfels, 1930) 

Cnidaria Hydrozoa  Anthoathecata  Hydractiniidae Janaria Janaria mirabilis  (Stechow, 1921)  

    Leptothecata  Aglaopheniidae  Lytocarpus Lytocarpus nuttingi  (Kirchenpauer, 1872)  

        Aglaophenia  Aglaophenia diegensis  (Torrey, 1904)  

  Anthozoa Spirularia  Cerianthidae Pachycerianthus Pachycerianthus fimbriatus (McMurrich, 1910)  

    Actiniaria Isophelliidae Telmatactis  Telmatactis panamensis (Verrill, 1869)  

      Aliciidae Alicia  Alicia beebei  (Carlgren, 1940)  

      Actiniidae Bunodosoma Bunodosoma californicum (Carlgren, 1951)  

        Anthopleura Anthopleura dowii (Verrill, 1869)  

        Phialoba Phialoba sp  (Carlgren, 1951)  

      Aiptasiidae Aiptasia Aiptasia californica (Carlgren, 1952)  

      Hormathiidae Calliactis Calliactis polypus  (Forsskål, 1775)  

      Actinostolidae  Antiparactis Antiparactis sp (Couthouy in Dana, 1846) 

    Alcyonacea  Gorgoniidae Leptogorgia  Leptogorgia alba 
(Duchassaing y Michelotti, 
1864)  

        Eugorgia Eugorgia aurantiaca  (Horn, 1860) 

      Plexauridae Muricea Muricea californica (Aurivillius, 1931)  

    Antipatharia Antipathidae Antipathes Antipathes galapagensis (Deichmann, 1941) 

    Scleractinia Poritidae Porites Porites panamensis (Verrill, 1866)  

      Dendrophylliidae Balanophyllia Balanophyllia sp (Verrill, 1864)  

        Tubastraea Tubastraea coccinea (Lesson, 1829)  

      Caryophylliidae  Ceratotrochus  Ceratotrochus franciscana (Durham y Barnard, 1952) 

    Zoantharia Sphenopidae Palythoa Palythoa ignota (Carlgren, 1951)  

http://www.marinespecies.org/


126 

    Pennatulacea  Pennatulidae  Ptilosarcus  Ptilosarcus undulatus  (Verrill, 1865) 

Bryozoa  Gymnolaemata Cheilostomatida  Bugulidae Bugula  Bugula neritina  (Linnaeus, 1758) 

Platyhelminthes  Rhabditophora Polycladida Pseudocerotidae Cryptobiceros Cryptobiceros bajae  (Hyman, 1953)  

   Polycladida Pseudocerotidae  Thysanozoon  Thysanozoon californicum (Hyman, 1953)  

Nemertea Anopla  Heteronemertea Valenciniidae Baseodiscus  Baseodiscus mexicanus (Bürger, 1893) 

Annelida  Polychaeta  Amphinomida Amphinomidae Hermodice  Hermodice carunculata  (Pallas, 1766) 

        Eurythoe Eurythoe complanata  (Pallas, 1766) 

    Sabellida Sabellidae Spirobranchus  Spirobranchus giganteus (Pallas, 1766) 

        Bispira  Bispira rugosa (Moore, 1904) 

Arthropoda Malacostraca Decapoda Diogenidae Aniculus  Aniculus elegans  (Stimpson, 1858)  

        Calcinus  Calcinus californiensis  (Bouvier, 1898)  

        Clibanarius  Clibanarius digueti (Bouvier, 1898) 

        Dardanus Dardanus sinistripes  (Stimpson, 1859)  

        Petrochirus Petrochirus californiensis  (Bouvier, 1895)  

      Paguridae Manucomplanus Manucomplanus varians (Benedict, 1892) 

      Inachoididae Stenorhynchus  Stenorhynchus debilis (Smith, 1871) 

      Percnidae  Percnon Percnon gibbesi  (H. Milne Edwards, 1853) 

      Strahlaxiidae  Neaxius Neaxius vivesi  (Bouvier, 1895) 

      Mithracidae  Ala Ala cornuta (Stimpson, 1860) 

      Porcellanidae Petrolisthes  Petrolisthes sp (Stimpson, 1858) 

      Xanthidae Platypodiella Platypodiella rotundata  (Stimpson, 1860) 

      Palinuridae  Panulirus Panulirus sp (Randall, 1984) 

      Portunidae Callinectes Callinectes sp (Stimpson, 1860)  

      Lysmatidae  Lysmata Lysmata californica (Stimpson, 1866) 

      Alpheidae Alpheus  Alpheus sp (Fabricius, 1798)  

  Maxillopoda Sessilia  Balanidae  Balanus Balanus sp (Costa, 1778)  

      Chthamalidae Chthamalus Chthamalus anisopoma (Pilsbry, 1916)  

Mollusca Bivalvia Adapedonta Hiatellidae Panopea Panopea globosa (Dall, 1898)  

    Limida Limidae Limaria  Limaria pacifica (d'Orbigny, 1846) 

    Mytilida Mytilidae  Mytilus  Mytilus sp (Conrad, 1837) 

    Ostreida Ostreidae Ostrea  Ostrea sp (Linnaeus, 1758) 
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      Gryphaeidae  Hyotissa Hyotissa hyotis (Linnaeus, 1758) 

      Pinnidae Pinna Pinna rugosa (Sowerby , 1835)  

      Pteriidae  Pinctada  Pinctada mazatlanica (Hanley, 1856) 

        Pteria  Pteria sp (Gould, 1851) 

      Pectinidae  Nodipecten  Nodipecten subnodosus (Sowerby, 1835) 

      Spondylidae Spondylus Spondylus limbatus (Sowerby, 1847)  

      Spondylidae Spondylus Spondylus crassisquama  (Lamarck, 1819)  

      Veneridae  Tivela  Tivela planulata (Broderip y Sowerby 1830) 

      Solecurtidae  Tagelus  Tagelus sp (Conrad, 1837) 

  Cephalopoda  Octopoda Octopodidae Octopus Octopus sp (Verril, 1883) 

  Gastropoda Littorinimorpha Ovulidae Jenneria  Jenneria pustulata (Lightfoot, 1786) 

      Cypraeidae  Macrocypraea Macrocypraea cervinetta (Kiener, 1843) 

        Cypraea  Cypraea annettae  (Dall, 1909) 

      Triviidae  Pusula Pusula solandri (Sowerby ,1832) 

    Neogastropoda Fasciolariidae  Pleuroploca  Pleuroploca sp  * 

      Muricidae  Hexaplex  Hexaplex erythrostomus (Swainson, 1831) 

          Hexaplex princeps  (Broderip, 1833) 

        Neorapana Neorapana tuberculata (Sowerby, 1835) 

      Conoidea  Conus  Conus sp (Linnaeus, 1758)  

    Anaspidea Aplysiidae Aplysia Aplysia californica (Cooper, 1863) 

    Cephalaspidea Aglajidae Navanax  Navanax inermis  (Cooper, 1862) 

    Nudibranchia Polyceridae  Tambja Tambja abdere (Farmer, 1978) 

          Tambja eliora  (Marcus y Marcus, 1967) 

      Chromodorididae Hypselodoris  Hypselodoris agassizii  (Bergh, 1894) 

        Chromodoris Chromodoris galexorum (Bertsch, 1978) 

      Dendrodorididae Dendrodoris Dendrodoris krebsii (Mörch, 1863) 

        Doriopsilla  Doriopsilla albopunctata (Cooper, 1863) 

    Pleurobranchomorpha  Pleurobranchidae  Berthellina  Berthellina engeli (Gardiner, 1936) 

    Sacoglossa Plakobranchidae  Elysia  Elysia diomedea  (Bergh, 1894) 

    Archaeogastropoda Turbinidae  Turbo  Turbo fluctuosus  (Wood, 1828)  

      Tegulidae Tegula Tegula rugosa (Adams, 1851) 

    Caenogastropoda Turritellidae Turritella Turritella leucostoma (Valenciennes, 1832) 
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    Littorinimorpha  Cassidae  Cassis  Cassis sp  * 

  Polyplacophora  Chitonida  Chitonidae  Chiton Chiton goodallii  (Sowerby, 1840) 

Echinodermata  Asteroidea Forcipulatida Heliasteridae  Heliaster Heliaster kubiniji (Xantus, 1860) 

    Spinulosida  Echinasteridae Echinaster Echinaster tenuispinus (Verrill, 1871) 

    Valvatida Asterodiscididae  Amphiaster Amphiaster insignis  (Verrill, 1868) 

      Ophidiasteridae Pharia  Pharia pyramidata (Gray, 1840) 

        Phataria  Phataria unifascialis (Gray, 1840) 

        Tamaria  Tamaria stria (Downey, 1975) 

        Linckia  Linckia columbiae (Gray, 1840) 

      Oreasteridae  Pentaceraster  Pentaceraster cumingi  (Gray, 1840) 

        Nidorellia  Nidorellia armata  (Gray, 1840) 

      Asteropseidae  Asteropsis Asteropsis carinifera  (Lamarck, 1816) 

    Paxillosida Astropectinidae  Astropecten Astropecten armatus  (Gray, 1840) 

  Ophiuroidea Euryalida Gorgonocephalidae  Astrocaneum  Astrocaneum spinosum  (Lyman, 1875) 

        Astrodictyum Astrodictyum panamense  (Verrill, 1867) 

    Ophiurida Ophiocomidae Ophiocoma  Ophiocoma aethiops  Lütken, 1859 

          Ophiocoma alexandri Lyman, 1860 

      Ophiodermatidae  Ophioderma Ophioderma teres  Lyman, 1860  

          Ophioderma panamense  Lütken, 1859 

  Echinoidea  Cidaroida  Cidaridae Eucidaris  Eucidaris thouarsii  (Agassiz y Desor, 1846) 

    Diadematoida Diadematidae  Diadema Diadema mexicanum (Agassiz, 1863) 

        Centrostephanus Centrostephanus coronatus (Verrill, 1867) 

        Astropyga  Astropyga pulvinata (Lamarck, 1816) 

    Arbacioida  Arbaciidae Arbacia Arbacia stellata  (Blainville, 1825) 

    Camarodonta  Toxopneustidae  Toxopneustes  Toxopneustes roseus (Agassiz, 1863) 

        Tripneustes Tripneustes depressus (Agassiz, 1863) 

      Echinometridae  Echinometra Echinometra vanbrunti  (Agassiz, 1863) 

    Clypeasteroida  Clypeasteridae Clypeaster Clypeaster  rotundus (Agassiz, 1863) 

  Holothuroidea Apodida  Synaptidae  Euapta  Euapta godeffroyi  (Semper, 1868) 

    Aspidochirotida Holothuriidae Holothuria Holothuria sp (Linnaeus, 1767) 

          Holothuria  fuscocinerea  (Jaeger, 1833) 

        Isostichopus  Isostichopus fuscus (Ludwig, 1875) 



129 

    Dendrochirotida  Cucumariidae Cucumaria  Cucumaria sp (de Blainville, 1830) 

Chordata Ascidiacea Phlebobranchia Ascidiidae Ascidia Ascidia sp Linnaeus, 1767  

 * En algunos casos el dominio no se contempló debido a que no se encontraba disponible para el género de dicho individuo y entre las especies que compartía dicho 

género, mostraba diferentes autores. 

D. Distinción taxonómica 

 

Tabla 26. Resultados de los índices de la distinción taxonómica para los 62 sitios de estudio. 

Sitios  Zona Código Δ Δ* Δ+ Λ+ Sitios  Zona Código Δ Δ* Δ+ Λ+ 

San Luis Gonzaga 1 Norte 1 85.38 93.65 95.47 153.60 Punta Remedio  Centro 1 16 79.49 88.59 89.26 211.80 

San Luis Gonzaga Nuevo  Norte 2 86.45 95.41 95.71 119.50 Alcatraz Centro 1 17 83.50 94.49 95.72 99.29 

San Luis Gonzaga 3 Norte 3 79.74 93.92 96.83 79.87 Cardón Sur Centro 1 18 60.86 79.98 94.60 141.31 

San Luis Gonzaga 4 Norte 4 87.62 95.80 96.73 101.88 Coronadito sur  Centro 1 19 58.57 80.52 96.43 78.24 

San Luis Gonzaga 5 Norte 5 73.70 97.97 95.65 147.98 Tortuga Centro 1 20 47.13 80.04 90.88 191.63 

San Luis Gonzaga 6 Norte 6 78.18 97.31 95.02 125.53 Calavera Centro 1 21 66.67 83.90 95.28 121.33 

San Luis Gonzaga 9 Norte 7 64.22 96.49 95.69 122.67 Bota norte  Centro 1 22 67.98 84.30 93.60 136.88 

San Luis Gonzaga 11 Norte 8 41.09 97.98 95.39 130.25 Razito Norte Centro 1 23 82.47 94.13 95.71 114.41 

San Luis Gonzaga 12 Norte 9 75.91 93.25 95.95 101.38 Borrego Centro 1 24 65.98 85.99 93.23 149.11 

Calamajué 10 Norte 10 89.81 96.33 96.06 119.80 Llave Centro 1 25 57.10 79.78 92.62 162.95 

Calamajué 9 Norte 11 81.01 96.26 96.58 95.02 Ventana Norte Centro 1 26 78.99 93.29 95.37 102.31 

Calamajué 7 Norte 12 82.71 95.22 95.29 144.88 Cabeza de caballo M. Centro 1 27 71.17 83.70 93.37 180.41 

Calamajué 6 Norte 13 83.30 93.52 93.03 172.89 Gemelos 1 Norte Centro 1 28 53.24 77.75 93.87 158.40 

Calamajue 3 Norte 14 86.16 93.34 94.46 174.45 Gemelos 2 Sur Centro 1 29 54.08 75.10 93.31 183.06 

Calamajue 2 Norte 15 86.62 95.75 95.67 130.37 Punta Herradura Centro 1 30 67.83 87.52 94.16 142.61 

              Quemado Norte Centro 1 31 53.55 83.10 91.43 228.12 

Código (números para la identificación de los sitios en las gráficas de funnel) 
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Tabla 26. Continuación de los resultados de los índices de la distinción taxonómica para los 62 sitios de estudio. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Código (números para la identificación de los sitios en las gráficas de funnel). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Sitios Zona Código Δ Δ* Δ+ Λ+ Sitios Zona ID Δ Δ* Δ+ Λ+ 

Soldado Norte Centro 2 32 65.95 83.78 93.95 157.81 San Francisquito 1 Sur 48 72.37 89.97 96.13 86.56 

Ánimas Norte 2 Centro 2 33 54.04 79.55 94.22 139.33 San Francisquito 2 Sur 49 62.29 81.79 95.17 112.51 

GaraÑón Centro 2 34 80.28 91.01 95.33 100.14 San Francisquito 7 Sur 50 70.14 85.73 94.56 149.94 

Punta Choros Centro 2 35 75.10 89.45 94.01 150.18 San Francisquito M. 2 Sur 51 39.56 98.72 96.53 92.11 

Choros Sur Centro 2 36 69.48 86.53 92.82 184.50 San Francisquito M. 1 Sur 52 60.86 98.56 96.39 107.33 

San Bernabé Centro 2 37 80.48 94.59 91.93 221.42 San Francisquito 6 Sur 53 66.56 86.20 93.58 161.99 

Punta Refugio-Niag Centro 2 38 75.35 89.63 88.89 246.91 San Francisquito 4 Sur 54 58.10 81.65 91.52 192.88 

Nido-Niag Centro 2 39 79.07 86.92 93.90 142.95 San Francisquito 3 Sur 55 71.49 87.58 93.38 170.77 

Ballenita Norte Centro 2 40 68.44 85.83 93.16 160.79 San Francisquito 8 Sur 56 76.07 89.60 95.11 141.02 

Los Machos Centro 2 41 69.92 90.56 92.51 199.57 San Lorenzo 1 Sur 57 82.96 92.03 95.63 121.41 

Mancha Blanca Centro 2 42 62.99 86.41 94.44 154.32 San Lorenzo 2 Sur 58 77.70 91.90 94.05 178.29 

Ventanita Centro 2 43 78.57 90.15 94.26 155.34 San Lorenzo 3 Sur 59 75.35 90.97 95.94 114.11 

Statón Centro 2 44 74.86 88.18 95.35 124.61 San Lorenzo 4 Sur 60 84.60 94.30 94.92 133.58 

Punta El Chino Centro 2 45 77.79 91.11 94.94 134.63 San Lorenzo 5 Sur 61 89.38 94.94 95.72 111.40 

Punta Víctor Centro 2 46 73.30 87.89 95.38 120.10 San Lorenzo 6 Sur 62 90.51 95.63 95.60 129.03 

Punta la loba Centro 2 47 78.58 90.75 94.68 117.33        
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E. Rasgos funcionales y grupos funcionales 

 
Tabla 27. Grupos funcionales y rasgos funcionales de las especies de macroinvertebrados epibentónicos. L<2(Longevidad <2 

años), L2-5(Longevidad 2 a 5 años), L>5(Longevidad >5 años), PDEP(Plano-deprimido), PCOMP(Plano-comprimido), 
VER(Vermiforme), GLON(Globoso), MONT(Montículo), OVA(Elíptico/Ovalado), CON(Cono), CIL(Cilíndrico), HERV(Herbívoro), 
CAR(Carnívoro), FIL(Filtrador-Suspensívoro), DENT(Detritívoro), P(Planctónico), CORAL(Coralívoro), CARRO(Carroñero), S(Sésil), 
NAD(Nadador), GAT(Gatear), EXCA(Excavador), CAMI(Caminar), ARRA(Arrastrarse), SOLI(Solitario), Gregario(GREG), 
COL(Colonial), NIN(Ninguno), BAJ(Bajo), MED(Medio) y ALT(Alto). 

GF Especies  Rasgos Funcionales 

A Ptilosarcus undulatus  L>5, RSA, LC, PCOMP, CIL, P, S, GRE, COL, NIN 

  Leptogorgia alba L>5, RSA, LP, PCOMP, CIL, P, S,  COL, NIN 

  Antipathes galapagensis L>5, RSA, LP, PCOMP, CIL, P, S,  COL, NIN 

  Muricea californica L>5, RSA, LP, PCOMP, CIL, P, S,  COL, NIN 

  Eugorgia aurantiaca  L>5, RSA, LP, PCOMP, CIL, P, S,  COL, NIN 

  Lytocarpus nuttingi  L>5, RSA, LP, PCOMP, CIL, P, S,  COL, NIN 

  Aglaophenia diegensis  L>5, RSA, LP, PCOMP, CIL, P, S,  COL, NIN 

  Tubastraea coccinea L>5, RSA, LP, CIL, P,  S, GRE, COL, NIN 

  Palythoa ignota L>5, RSA, LP, CIL, P,  S, GRE, COL, NIN 

  Porites panamensis L>5, RSA, LP, CIL, P,  S, COL, NIN 

  Janaria mirabilis  L>5, RSA, LP, CIL, P,  S, COL, NIN 

B Pachycerianthus fimbriatus L>5, RS, LP, CIL, CARN, P, S, ES, SOLI, NIN 

  Alicia beebei  L>5, RS, LP, CIL, CARN, P, S, SOLIT, NIN 

  Bunodosoma californica L>5, RS, LP, CIL, CARN, P, S, SOLIT, NIN 

  Antiparactis sp L>5, RS, LP, CIL, CARN, P, S, GRE, NIN 

  Balanophyllia sp L>5, RS, LP, CIL, P, S, GRE, NIN 

  Ceratotrochus franciscana L>5, RS, LP, CIL, P, S, GRE, NIN 

  Telmatactis panamensis L>5, RSA, LP, CIL, CARN, P, S, ARR, SOL, GREG, NIN, BAJ 

  Aiptasia californica L>5, RSA, LP, CIL, CARN, P, S, ARR, SOL, GREG, NIN, BAJ 

  Phialoba sp  L>5, RSA, LP, PDEP, CIL, CARN, P, S, SOLIT, NIN 

  Calliactis polypus  L>5, RS, LP, CIL, CARN, P, S, SOLIT,GREG, NIN 

  Anthopleura dowii L>5, RSA, LP, CIL, CARN, P, S,  SOLIT, NIN 

C Nodipecten subnodosus L2-5, RS, LP, PCOMP, GLOB, CON, FIL, NAD, SOLI, GREG, ALT 

  Limaria pacifica L>5, RS, LP, PCOMP, GLOB, OVA, FIL, NAD, GREG, ALT,  

D Spirobranchus giganteus L>5, RS, LP, PDEP, VER, FIL, S, GREG, NIN, ALT 

  Bispira rugosa monterea L>5, RSA, LP, PDEP, VER, FIL, S, GREG, NIN, ALT 

E Acarnus erithacus L>5, RS, LP, PDEP, MONT, CIL, FIL, S COL, NIN 

  Cliona californiana  L>5, RS, LP, PDEP, GLOB, MONT, CIL, FIL, S, COL, NIN 

  Clathria pennata L>5, RS, LP, PDEP, MONT, CIL, FIL, S, COL, NIN 

  Aplysina fistularis L>5, RS, LP, PDEP, GLOB, MONT, CIL, FIL, S, COL, NIN 

  Leucandra losangelensis  L>5, RS, LP, PDEP, GLOB, MONT, CIL, FIL, S, COL, NIN 

  Ascidia sp L>5, RS, LP, GLOB, MONT, CIL, FIL, S GREG, NIN 

F Balanus sp L>5, RS, LP, PDEP, MONT, OVA, FIL, S, GREG, NIN 

  Chthamalus anisopoma L2-5, RS, LP, PDEP, MONT, OVA, FIL, S, GREG, NIN 

  Panopea globosa L>5, RS, LP, PDEP, GLOB, MONT, FIL, S, GREG, NIN 

  Mytilus sp L>5, RS, LP, PDEP,  GLOB, MONT, FIL, S, GREG, NIN 

  Pinna ruugosa L>5, RS, LP, PDEP, GLOB, FIL, S, GREG, SOLIT, NIN 
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GF Especies  Rasgos Funcionales 

 F Pteria sp L>5, RS, LP, PDEP, GLOB, FIL, S, GREG, SOLIT, NIN 

  Pinctada mazatlanica L>5, RS, LP, PDEP, GLOB, OVA, FILT, DENT, S, GREG, SOLIT, NIN 

  Spondylus limbatus L>5, RS, LP, PDEP, GLOB, OVA, FILT, DENT, S, GREG, SOLIT, NIN 

  Spondylus crassisquama  L>5, RS, LP, PDEP, GLOB, OVA, FILT, S, GREG, SOLIT, NIN 

  Hyotissa hyotis  L>5, RS, LP, PDEP, GLOB, OVA, FILT, S, GREG, NIN 

  Ostrea sp L>5, RS, LP, PDEP, GLOB, OVA, FILT, S, GREG, NIN 

G Centrostephanus coronatus L>5, RS, LP, GLOB, OMN, GATE, S, GREG, BAJ 

  Echinometra vanbrunti  L>5, RS, LP, GLOB, HERV, GATE, S, GREG, BAJ 

  Astropyga pulvinata L2-5, RS, LP, GLOB, HERV, GATE, GREG, BAJ 

  Toxopneustes roseus L2-5, RS, LP, GLOB, HERV, GATE, S, GREG, BAJ 

  Tripneustes depressus L2-5, RS, LP, GLOB, HERV, GATE, S, GREG, BAJ 

  Eucidaris thouarsii  L2-5, RS, LP, GLOB, OMN, CORAL, GATE, S, BAJ 

  Diadema mexicanum L2-5, RS, LP, GLOB, OMN, GATE, GREG, BAJ 

  Arbacia stellata  L2-5, RS, LP, GLOB,  OMN, GATE, GREG, BAJ 

H Clypeaster rotundus L>5, RS, LP, PDEP,  OVA, CARN, DENT, EXC, ARRA, S, GREG, BAJ 

  Tagelus sp L2-5, RS, LP, PDEP, GLOB, OVA, FIL, EXC, S, GREG, BAJ 

  Tivela planulata L>5, RS, LP, PDEP, GLOB, OVA, DENT, EXC, S, GRE, BAJ 

I Linckia columbiae L>5, RSA, LP, PDEP, DENT, GAT, SOLI, BAJ 

  Astropecten armatus  L2-5, RS, LP, PDEP, DENT, CARN, CARRO, GAT, SOLI, BAJ 

  Asteropsis carinifera  L>5, RS, LP, PDEP, DENT, CARRO, GAT, SOLI, BAJ 

  Phataria unifascialis L>5, RS, LP, PDEP,  HERV, GAT, SOLI, BAJ 

  Pentaceraster cumingi  L>5, RS, LP, PDEP,  OMN, DENT, GAT, SOLI, GREG, BAJ 

  Tamaria stria L>5, RS, LP, PDEP,  OMN, DENT, GAT, SOLI, BAJ 

  Pharia pyramidata L>5, RS, LP, PDEP, OMN, CORAL, GAT, SOLI, BAJ 

  Nidorellia armata  L>5, RS, LP, PDEP, OMN, GAT, SOLI, BAJ 

  Amphiaster insignis  L>5, RS, LP, PDEP, OMN, GAT, SOLI, BAJ 

  Echinaster tenuispinus L>5, RS, LC, PDEP, CARN, GAT, SOLI, BAJ 

  Heliaster kubiniji L>5, RS, LP, PDEP, CARN, GAT, SOLI, GREG, BAJ 

Ñ Turritella leucostoma L2-5, RS, LP, CON, DENT, EXC, ARRA, GREG, BAJ 

L Baseodiscus mexicanus L<2, RS, LP, PDEP, VERM, CARN, GAT, ARRA, SOLI, MED 

M Aplysia californica L<2, RS, LP, PDEP, VERM, GLOB, MONT, HERV, ARRA, GREG, BAJ 

  Elysia diomedea L<2, RS, LP, PDEP, VERM, GLOB, MONT, HERV, ARRA, GREG, BAJ 

 Chromodoris galexorum L<2, RS, LP, VERM, GLOB, OVA, CARN, ARRA, SOLI, GREG, BAJ 

 N Hypselodoris agassizii  L<2, RS, LP, VERM, GLOB, CARN, ARRA, SOLI, GREG, BAJ 

  Navanax inermis  L<2, RS, LP, VERM, GLOB, CARN, ARRA, SOLI, GREG, BAJ 

  Tambja abdere L<2, RS, LP, VERM, GLOB, CARN, ARRA, SOLI, GREG, BAJ 

  Tambja eliora  L<2, RS, LP, VERM, GLOB, CARN, ARRA, SOLI, GREG, BAJ 

  Thysanozoon californicum L<2, RS, LP, PDEP, VERM, MONT, OVA, CARN, NAD, ARRA, SOLI, BAJ 

  Cryptobiceros bajae  L<2, RS, LP, PDEP, VERM, MONT, OVA, CARN, NAD, ARRA, SOLI, BAJ 

  Berthellina ilisima  L<2, RS, LP, PDEP,  VERM, MONT, OVA, CARN, ARRA, GREG, BAJ 

  Dendrodoris krebsii L<2, RS, LP, PDEP, VERM, MONT, OVA, CARN, ARRA, SOLI, GREG, BAJ 

 Doriopsilla albopunctata L<2, RS, LP, PDEP, VERM, MONT, OVA, CARN, ARRA, SOLI, GREG, BAJ 

J Isostichopus fuscus L>5, RS, LP, VERM, CIL, DENT, ARRA, SOLI, BAJ 

  Holothuria sp L>5, RS, LP, VERM, CIL, DENT, ARRA, SOLI, BAJ 

  Cucumaria sp L>5, RS, LP, VERM, CIL, FIL, DENT, ARRA, SOLI, GREG, BAJ 
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GF Especies  Rasgos Funcionales 

 J Holothuria fuscocinerea  L>5, RS, LP, VERM, CIL, DENT, ARRA, SOLI, BAJ 

  Euapta godeffroyi  L>5, RS, LP, VERM, CIL, DENT, ARRA, SOLI, BAJ 

 Tegula rugosa L>5, RS, LP, GLO, CON, HERV, ARRA, SOLI, GREG, BAJ 

  Turbo fluctuosus  L>5, RS, LP, GLO, CON, HERV, ARRA, GREG, BAJ 

 K Pleuroploca sp L2-5, RS, LP, CON, DENT, EXC, ARRA, SOLI, BAJ 

  Conus sp L>5, RS, LP,  CON, CAR, ARRA, SOLI, BAJ 

  Neorapana tuberculata L>5, RS, LP,  GLOB, CAR, ARRA, SOLI, GREG, BAJ 

  Cassis sp L>5, RS, LP, GLOB, CON, CAR, ARRA, SOLI, BAJ 

  Hexaplex erythrostomus L>5, RS, LP, GLOB, CON, CAR, ARRA, SOLI, GREG, BAJ  

  Hexaplex princeps  L>5, RS, LP, GLOB, CON, CAR, ARRA, SOLI, GREG, BAJ  

 Jenneria pustulata L2-5, RS, LP, MONT, OVA, CAR, CORAL, ARRA, GREG, BAJ 

 O Pusula solandri  L2-5, RS, LP, MONT, OVA, CAR, ARRA, SOLI, BAJ 

  Macrocypraea cervinetta L2-5, RS, LP, MONT, OVA, CAR, ARRA, GREG, BAJ 

  Cypraea annettae  L2-5, RS, LP, MONT, OVA, CAR, ARRA, GREG, BAJ 

P Eurythoe complanata  L<2, RSA, LP, PDEP, VERM, OMN, GAT, GREG, MED 

  Hermodice carunculata  L<2, RSA, LP, PDEP, VERM, OMN, GAT, GREG, MED 

Q Astrocaneum spinosum  L>5, RS, LP, PDEP, FIL, P, ARRA, SOLI, GREG, MED 

  Astrodictyum panamense  L>5, RS, LP, PDEP, FIL, P, ARRA, SOLI, GREG, MED 

R Ophioderma panamense L2-5, RS, LC, PDEP, OMN, FIL, DENT, ARRA, GREG, MED 

  Ophiocoma aethiops  L2-5, RS, LP, PDEP, OMN, FIL, DENT, CARRO, ARRA, GREG, MED 

  Ophiocoma alexandri L2-5, RS, LP, PDEP, OMN, FIL, DENT, CARRO, ARRA, GREG, MED 

  Ophioderma teres L2-5, RS, LC, PDEP, OMN, FIL, DENT, ARRA, GREG, MED 

 Stenorhynchus debilis L2-5, RS, LP, PDEP, CON, OMN, NAD, CAMI, SOLI, MED 

 S Platypodiella rotundata  L2-5, RS, LP, PDEP, OMN, NAD, CAMI, SOLI, ALT 

  Ala cornuta L2-5, RS, LP, PDEP, OMN, NAD, CAMI, SOLI, MED 

T Octopus sp  L2-5, RS, LP, GLOB, CAR, NAD, SOLI, ALT 

  Callinectes sp L2-5, RS, LP, PDEP, CAR, NAD, CAMI, EXC, SOLI, ALT 

U 
Neaxius vivesi  L2-5, RS, LP, PCOMP, VER, CIL, FIL, DENT, CARRO, EXC, CAMI, SOLI, 

ALT 

  
Alpheus sp L2-5, RS, LP, PCOMP, VER, CIL, OMN, FIL, DENT, NAD, EXC, CAMI, 

SOLI, ALT 

 Clibanarius digueti L2-5, RS, LP, PCOMP, VER, FIL, DENT, CARRO, CAMI, GREG, ALT 

  
Calcinus californiensis  L2-5, RS, LP, PCOMP, VER, OMN, FIL, DENT, CARRO, CORAL, CAMI, 

GREG, ALT 

  Petrochirus californiensis  L2-5, RS, LP, PCOMP, VER, OMN, DENT, CARRO, CAMI, GREG, ALT 

 V 
Aniculus elegans  L2-5, RS, LP, PCOMP, VER, OMN, DE NT, CARRO, CORAL, CAMI, GREG, 

ALT 

  Dardanus sinistripes  L2-5, RS, LP, PCOMP, VER, OMN, DENT, CARRO, CAMI, GREG, ALT 

  Manucomplanus varians L2-5, RS, LP, PCOMP, VER, OMN, FIL, DENT, CARRO, CAMI, GREG, ALT 

  Petrolisthes sp L2-5, RS, LP, PCOMP, OMN, FIL, DENT, CAMI, GREG, ALT 

 Lysmata californica L2-5, RS, LP, PCOMP, VER, CIL, OMN, NAD, CAMI, GREG, ALT 

W Percnon gibbesi  L>5, RS, LP, PCOMP, OMN, NAD, CAMI, GREG, ALT 

  
Panulirus sp L>5, RS, LP, PDEP, PCOMP, VER, CIL, OMN, DENT, CARRO, NAD, CAMI, 

GREG, ALT 



134 

F. Diversidad de la estructura funcional  

 

Tabla 28. Resultados de los índices de la estructura funcional (grupos funcionales) del ensamble para los 62 sitios de estudio.  

 

GF (grupos funcionales) 

 

 

 

 

 

 

 

 

Sitios  S GF J' GF 
H' GF 
base e 

H' GF 
base 2  

H' GF 
base 10  

 λ GF Sitios  S GF J' GF 
H' GF 
base e 

H' GF 
base 2  

H' GF 
base 10  

 λ GF 

San Luis Gonzaga 1 13 0.62 1.60 2.31 0.7 0.28 Punta Remedio  6 0.63 1.13 1.63 0.5 0.35 

San Luis Gonzaga Nuevo  15 0.63 1.71 2.47 0.7 0.25 Alcatraz 14 0.51 1.36 1.95 0.6 0.36 

San Luis Gonzaga 3 11 0.77 1.85 2.67 0.8 0.18 Cardón Sur 14 0.29 0.76 1.09 0.3 0.60 

San Luis Gonzaga 4 11 0.75 1.80 2.60 0.8 0.21 Coronadito sur  16 0.29 0.81 1.17 0.4 0.62 

San Luis Gonzaga 5 12 0.55 1.36 1.96 0.6 0.31 Tortuga 11 0.26 0.62 0.90 0.3 0.66 

San Luis Gonzaga 6 12 0.52 1.30 1.88 0.6 0.38 Calavera 14 0.25 0.65 0.94 0.3 0.71 

San Luis Gonzaga 9 11 0.68 1.62 2.34 0.7 0.25 Bota norte  13 0.43 1.11 1.60 0.5 0.40 

San Luis Gonzaga 11 12 0.62 1.55 2.23 0.7 0.28 Razito Norte 16 0.57 1.58 2.27 0.7 0.24 

San Luis Gonzaga 12 12 0.32 0.79 1.15 0.3 0.61 Borrego 14 0.35 0.93 1.35 0.4 0.52 

Calamajué 10 13 0.69 1.76 2.54 0.8 0.20 Llave 9 0.40 0.87 1.26 0.4 0.54 

Calamajué 9 13 0.68 1.75 2.53 0.8 0.21 Ventana Norte 16 0.49 1.36 1.96 0.6 0.32 

Calamajué 7 13 0.50 1.29 1.86 0.6 0.35 Cabeza de caballo M. 15 0.36 0.98 1.41 0.4 0.48 

Calamajué 6 10 0.47 1.08 1.56 0.5 0.38 Gemelos 1 Norte 11 0.20 0.49 0.70 0.2 0.76 

Calamajue 3 14 0.48 1.26 1.82 0.5 0.39 Gemelos 2 Sur 13 0.29 0.73 1.06 0.3 0.59 

Calamajue 2 12 0.45 1.13 1.63 0.5 0.45 Punta Herradura 13 0.43 1.11 1.60 0.5 0.39 

              Quemado Norte 8 0.49 1.03 1.48 0.4 0.41 
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Tabla 28. Continuación de los resultados para los índices de la estructura funcional (grupos funcionales) del ensamble para los 62 sitios de estudio. 

GF (grupos funcionales) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Sitios SGF J'GF 
H'GF base 

e 
H'GF 

base 2  
H'GF 

base 10  
 λGF Sitios SGF J'GF 

H'GF 
base e 

H'GF 
base 2  

H'GF 

base 10  
 λGF 

Soldado Norte 11 0.33 0.80 1.15 0.3 0.59 San Francisquito 1 15 0.32 0.86 1.24 0.4 0.63 

Ánimas Norte 2 13 0.26 0.66 0.96 0.3 0.68 San Francisquito 2 13 0.27 0.70 1.01 0.3 0.63 

Garañón 14 0.51 1.36 1.96 0.6 0.31 San Francisquito 7 13 0.34 0.88 1.27 0.4 0.57 

Punta Choros 14 0.40 1.07 1.54 0.5 0.52 San Francisquito M. 2 9 0.72 1.58 2.28 0.7 0.25 

Choros Sur 13 0.46 1.17 1.69 0.5 0.44 San Francisquito M.1 9 0.71 1.57 2.26 0.7 0.24 

San Bernabé 7 0.74 1.44 2.07 0.6 0.28 San Francisquito 6 11 0.43 1.02 1.48 0.4 0.44 

Punta Refugio-Niag 6 0.68 1.22 1.76 0.5 0.32 San Francisquito 4 11 0.43 1.03 1.48 0.4 0.50 

Nido-Niag 13 0.43 1.10 1.59 0.5 0.48 San Francisquito 3 13 0.42 1.09 1.57 0.5 0.49 

Ballenita Norte 9 0.30 0.65 0.94 0.3 0.70 San Francisquito 8 16 0.54 1.49 2.15 0.6 0.33 

Los Machos 12 0.38 0.94 1.36 0.4 0.52 San Lorenzo 1 14 0.63 1.67 2.42 0.7 0.25 

Mancha Blanca 15 0.39 1.05 1.52 0.5 0.51 San Lorenzo 2 13 0.54 1.39 2.00 0.6 0.31 

Ventanita 12 0.47 1.16 1.68 0.5 0.41 San Lorenzo 3 12 0.44 1.10 1.59 0.5 0.52 

Statón 16 0.47 1.31 1.89 0.6 0.40 San Lorenzo 4 15 0.59 1.59 2.29 0.7 0.30 

Punta El Chino 13 0.50 1.28 1.85 0.6 0.44 San Lorenzo 5 15 0.55 1.50 2.17 0.7 0.30 

Punta Víctor 17 0.34 0.97 1.40 0.4 0.53 San Lorenzo 6 13 0.70 1.79 2.59 0.8 0.22 

Punta la loba 15 0.48 1.31 1.89 0.6 0.40               
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G. Diversidad funcional  

 

Tabla 29. Resultados de los índices funcionales del ensamble para los 62 sitios de estudio. 

Sitios  FDQ Jaccard FDQ Euclidiana FEve FDiv Sitios  FDQ Jaccard FDQ Euclidiana FEve FDiv 

San Luis Gonzaga 1 0.250 3.69 0.37 0.92 Punta Remedio  0.230 2.93 0.27 0.88 
San Luis Gonzaga Nuevo  0.270 4.01 0.48 0.88 Alcatraz 0.250 3.56 0.39 0.93 
San Luis Gonzaga 3 0.290 4.46 0.25 0.93 Cardón Sur 0.200 2.59 0.33 0.94 
San Luis Gonzaga 4 0.290 4.63 0.15 0.91 Coronadito sur  0.190 2.36 0.31 0.87 
San Luis Gonzaga 5 0.240 3.74 0.14 0.86 Tortuga 0.140 1.69 0.29 0.76 
San Luis Gonzaga 6 0.250 3.71 0.19 0.84 Calavera 0.150 1.78 0.36 0.82 
San Luis Gonzaga 9 0.270 3.74 0.30 0.85 Bota norte  0.220 2.97 0.38 0.86 
San Luis Gonzaga 11 0.250 3.3 0.48 0.80 Razito Norte 0.290 3.97 0.34 0.88 
San Luis Gonzaga 12 0.160 2.52 0.21 0.85 Borrego 0.200 2.71 0.09 0.83 
Calamajué 10 0.300 4.67 0.15 0.90 Llave 0.190 2.5 0.27 0.92 
Calamajué 9 0.290 4.27 0.35 0.89 Ventana Norte 0.240 3.35 0.13 0.85 
Calamajué 7 0.260 3.76 0.13 0.81 Cabeza de caballo M. 0.160 2.08 0.24 0.79 
Calamajué 6 0.210 2.71 0.14 0.76 Gemelos 1 Norte 0.140 1.79 0.31 0.92 
Calamajue 3 0.220 3.05 0.34 0.74 Gemelos 2 Sur 0.190 2.44 0.21 0.88 
Calamajue 2 0.190 2.45 0.20 0.76 Punta Herradura 0.270 4.09 0.27 0.95 

          Quemado Norte 0.300 4.74 0.24 0.98 

FDQ (índice de entropía cuadrática de Rao), FEve (índice de equidad funcional), FDiv (índice de divergencia funcional). 
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Tabla 29. Continuación de los resultados para de los índices funcionales del ensamble para los 62 sitios de estudio. 

Sitios FDQ Jaccard FDQ Euclidiana FEve FDiv Sitios FDQ Jaccard FDQ Euclidiana FEve FDiv 

Soldado Norte 0.180 2.34 0.33 0.87 San Francisquito 1 0.180 2.39 0.23 0.95 

Ánimas Norte 2 0.160 2.02 0.17 0.93 San Francisquito 2 0.150 1.74 0.23 0.85 

Garanón 0.240 3.26 0.11 0.89 San Francisquito 7 0.190 2.35 0.21 0.91 

Punta Choros 0.210 2.93 0.21 0.93 San Francisquito M. 2 0.270 4.42 0.45 0.94 

Choros Sur 0.230 3.1 0.30 0.89 San Francisquito M. 1 0.260 3.79 0.45 0.99 

San Bernabé 0.270 3.89 0.09 0.86 San Francisquito 6 0.220 2.94 0.30 0.92 

Punta Refugio-Niag 0.250 3.26 0.30 0.87 San Francisquito 4 0.210 2.63 0.21 0.91 

Nido-Niag 0.220 2.95 0.29 0.84 San Francisquito 3 0.210 2.94 0.31 0.91 

Ballenita Norte 0.160 2.07 0.20 0.90 San Francisquito 8 0.260 3.59 0.27 0.82 

Los Machos 0.180 2.31 0.20 0.88 San Lorenzo 1 0.280 3.96 0.21 0.85 

Mancha Blanca 0.200 2.57 0.38 0.76 San Lorenzo 2 0.280 4.27 0.34 0.95 

Ventanita 0.230 2.99 0.32 0.84 San Lorenzo 3 0.220 3.07 0.18 0.87 

Statón 0.230 3.3 0.19 0.89 San Lorenzo 4 0.250 3.5 0.40 0.90 

Punta El Chino 0.240 3.05 0.35 0.94 San Lorenzo 5 0.270 3.92 0.36 0.85 

Punta Víctor 0.200 2.58 0.30 0.90 San Lorenzo 6 0.280 4.3 0.19 0.89 

Punta la loba 0.230 3.19 0.41 0.89      

FDQ (índice de entropía cuadrática de Rao), FEve (índice de equidad funcional), FDiv (índice de divergencia funcional). 
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H. Análisis de los residuales de los modelos de redundancia  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 27. Graficas de los residuales donde se muestra la distribución de la normalidad para el modelo de 

redundancia conforme a la riqueza (A) y diversidad (B). Del mismo modo, los gráficos de residuales vs predichos para 

observar de manera gráfica los supuestos de homocedasticidad, aleatoriedad e Independencia (C y D). 

I. Información de los kriging 
 

Tabla 30. Resumen de las características usadas en el análisis kriging de la riqueza de especie 

Características del variograma   

Preparación de datos 62 puntos georreferenciados, ordenados de manera 

longitudinal de menor a mayor 

Tipo de modelo de ajuste para el variograma Modelo senoidal (Figura I1) 

Tipo de Kriging  Ordinario, punto por punto. 

Validación  Media de los residuales = 0.171 (Figura I1) 

 Varianza de los residuales =0.93 (Figura I1) 

 Error de la estimación (σ/√n) =±5.48 

 Estimación de los puntos observados vs. Puntos predichos 

(Figura I1). 

Nota: validación a un intervalo de confianza al 95%. 
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Figura 28 Gráficas de los valores observados vs predichos, Q1, Q2, y variograma de la riqueza de especie.  

 

Tabla 31. Resumen de las características usadas en el análisis kriging de la diversidad de Shanon-Weaver 

Características del variograma   

Preparación de datos 62 puntos georreferenciados, ordenados de manera 

longitudinal de menor a mayor 

Tipo de modelo de ajuste para el variograma Modelo exponencial (Figura I2) 

Tipo de Kriging  Ordinario, punto por punto. 

Validación  Media de los residuales = 0.04 (Figura I2) 

 Varianza de los residuales =1.14 (Figura I2) 

 Error de la estimación (σ/√n) =±0.17 

 Estimación de los puntos observados vs. Puntos predichos 

(Figura I2). 

Nota: validación a un intervalo de confianza al 95%. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 29. Gráficas de los valores observados vs predichos, Q1, Q2, y variograma de la diversidad de Shanon-

Weaver 
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Tabla 32. Resumen de las características usadas en el análisis kriging de la equidad de Pielou 

Características del variograma   

Preparación de datos 62 puntos georreferenciados, ordenados de manera 

longitudinal de menor a mayor 

Tipo de modelo de ajuste para el variograma Modelo senoidal (Figura I3) 

Tipo de Kriging  Ordinario, punto por punto. 

Validación  Media de los residuales= 0.011 (Figura I3) 

 Varianza de los residuales = 1.11 (Figura I3) 

 Error de la estimación (σ/√n) =±0.109 

 Estimación de los puntos observados vs. Puntos predichos 

(Figura I3). 

Nota: validación a un intervalo de confianza al 95%. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

 

 

 

 

 

Figura 30. Gráficas de los valores observados vs predichos, Q1, Q2, y variograma de la equidad de Pielou. 

 

Tabla 33. Resumen de las características usadas en el análisis kriging de la diversidad taxonómica. 

Características del variograma   

Preparación de datos 62 puntos georreferenciados, ordenados de manera 

longitudinal de menor a mayor 

Tipo de modelo de ajuste para el variograma Modelo senoidal (Figura I4) 

Tipo de Kriging  Ordinario, punto por punto. 

Validación  Media de los residuales= 0.02 (Figura I4) 

 Varianza de los residuales =1.07 (Figura I4) 

 Error de la estimación (σ/√n) =± 10.90 

 Estimación de los puntos observados vs. Puntos predichos 

(Figura I4). 

Nota: validación a un intervalo de confianza al 95%. 
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Figura 31. Gráficas de los valores observados vs predichos, Q1, Q2, y variograma de la diversidad taxonómica. 

 

Tabla 34. Resumen de las características usadas en el análisis kriging de la distinción taxonómica. 

Características del variograma   

Preparación de datos 62 puntos georreferenciados, ordenados de manera 

longitudinal de menor a mayor 

Tipo de modelo de ajuste para el variograma Modelo senoidal (Figura I5) 

Tipo de Kriging  Ordinario, punto por punto. 

Validación  Media de los residuales= 0.02 (Figura I5) 

 Varianza de los residuales =0.81 (Figura I5) 

 Error de la estimación (σ/√n) =± 0.09 

 Estimación de los puntos observados vs. Puntos predichos 

(Figura I5). 

Nota: validación a un intervalo de confianza al 95%. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 32. Gráficas de los valores observados vs predichos, Q1, Q2, y variograma de la distinción taxonómica. 
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Tabla 35. Resumen de las características usadas en el análisis kriging del promedio de la distinción taxonómica 

promedio. 

Características del variograma   

Preparación de datos 62 puntos georreferenciados, ordenados de manera 

longitudinal de menor a mayor 

Tipo de modelo de ajuste para el variograma Modelo senoidal (Figura I6) 

Tipo de Kriging  Ordinario, punto por punto. 

Validación  Media de los residuales= 0.00026 (Figura I6) 

 Varianza de los residuales =1.15 (Figura I6) 

 Error de la estimación (σ/√n) =± 1.45 

 Estimación de los puntos observados vs. Puntos predichos 

(Figura I6). 

Nota: validación a un intervalo de confianza al 95%. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 33. Gráficas de los valores observados vs predichos, Q1, Q2, y variograma del promedio de la distinción 

taxonómica promedio. 

 

Tabla 36. Resumen de las características usadas en el análisis kriging de la variación distinción taxonómica promedio.  

Características del variograma   

Preparación de datos 62 puntos georreferenciados, ordenados de manera 

longitudinal de menor a mayor 

Tipo de modelo de ajuste para el variograma Modelo senoidal (Figura I7) 

Tipo de Kriging  Ordinario, punto por punto. 

Validación  Media de los residuales= 0.099 (Figura I7) 

 Varianza de los residuales = 1.109 (Figura I7) 

 Error de la estimación (σ/√n) =± 34.75 

 Estimación de los puntos observados vs. Puntos predichos 

(Figura I7). 

Nota: validación a un intervalo de confianza al 95%. 
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Figura 34. Graficas de los valores observados vs predichos, Q1, Q2, y variograma de la variación de la distinción 

taxonómica promedio. 

 

Tabla 37. Resumen de las características usadas en el análisis kriging del índice de entropía de Rao cuadrado. 

Características del variograma   

Preparación de datos 62 puntos georreferenciados, ordenados de manera 

longitudinal de menor a mayor 

Tipo de modelo de ajuste para el variograma Modelo senoidal (Figura I8) 

Tipo de Kriging  Ordinario, punto por punto. 

Validación  Media de los residuales= 0.021 (Figura I8) 

 Varianza de los residuales =1.1073 (Figura I8) 

 Error de la estimación (σ/√n) =± 0.040 

 Estimación de los puntos observados vs. Puntos predichos 

(Figura I8). 

Nota: validación a un intervalo de confianza al 95%. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 35. Gráficas de los valores observados vs predichos, Q1, Q2, y variograma del índice de entropía Rao cuadrado 
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Tabla 38. Resumen de las características usadas en el análisis kriging del índice de equidad funcional. 

Características del variograma   

Preparación de datos 62 puntos georreferenciados, ordenados de manera 

longitudinal de menor a mayor 

Tipo de modelo de ajuste para el variograma Modelo Gausiano  (Figura I9) 

Tipo de Kriging  Ordinario, punto por punto. 

Validación  Media de los residuales= -0.019 (Figura I9) 

 Varianza de los residuales =1.35 (Figura I9) 

 Error de la estimación (σ/√n) =± 0.095 

 Estimación de los puntos observados vs. Puntos predichos 

(Figura I9). 

Nota: validación a un intervalo de confianza al 95%. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 36. Gráficas de los valores observados vs predichos, Q1, Q2, y variograma del índice de equidad funcional. 

 

Tabla 39. Resumen de las características usadas en el análisis kriging del índice de divergencia funcional. 

Características del variograma   

Preparación de datos 62 puntos georreferenciados, ordenados de manera 

longitudinal de menor a mayor 

Tipo de modelo de ajuste para el variograma Modelo Senoidal (Figura I10) 

Tipo de Kriging  Ordinario, punto por punto. 

Validación  Media de los residuales= -0.11 (Figura I10) 

 Varianza de los residuales = 1.10 (Figura I10) 

 Error de la estimación (σ/√n) =± 0.051 

 Estimación de los puntos observados vs. Puntos predichos 

(Figura I10). 

Nota: validación a un intervalo de confianza al 95%. 
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Figura 37. Gráficas de los valores observados vs predichos, Q1, Q2, y variograma del índice de divergencia funcional. 
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K. Anexo de la discusión  

Figura 38. Agrupación de los sitios de estudio con respecto a las especies que contienen. 

 

Tabla 40. Número de especies por grupo funcional para cada sitio de estudio. 

Sitios  A B C D E F G H I J K L M N Ñ O P Q R S T U V W 

San Luis Gonzaga 1 3 2 0 2 1 1 1 0 3 2 4 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 1 2 0 

San Luis Gonzaga Nuevo  2 1 0 2 1 2 2 0 3 2 2 0 1 0 0 1 0 0 1 2 1 1 0 0 

San Luis Gonzaga 3 1 1 0 2 0 3 1 0 1 2 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 

San Luis Gonzaga 4 1 2 0 1 3 3 1 0 3 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 

San Luis Gonzaga 5 1 3 0 2 1 6 2 0 4 1 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1 0 1 1 0 

San Luis Gonzaga 6 1 5 0 1 1 4 2 0 3 2 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 0 0 1 0 

San Luis Gonzaga 9 1 1 0 2 0 2 3 0 2 1 2 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 1 0 

San Luis Gonzaga 11 3 0 0 2 1 0 3 0 4 2 2 0 1 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 

San Luis Gonzaga 12 1 2 0 2 2 5 3 0 4 1 2 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 

Calamajué 10 0 4 0 2 3 4 3 0 4 1 2 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 1 1 

Calamajué 9 1 2 0 2 2 3 2 0 3 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 

Calamajué 7 1 5 0 1 1 2 2 0 4 2 2 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 1 1 

Calamajué 6 1 3 0 0 1 0 3 0 3 2 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 1 1 

Calamajue 3 1 3 0 2 1 2 2 0 6 1 2 0 0 0 0 2 0 0 1 1 0 1 1 0 

Calamajue 2 2 3 0 2 2 0 1 0 4 1 0 0 0 0 0 2 0 0 1 1 0 1 1 0 

Punta Remedio  0 1 0 0 0 1 2 0 3 2 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 

Alcatraz 3 1 1 2 2 3 3 0 3 3 1 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 1 0 0 

Cardón Sur 5 4 0 2 2 2 4 0 1 3 2 0 0 1 0 0 0 0 2 1 1 0 1 0 

Coronadito sur  3 1 0 1 2 3 4 0 2 3 2 0 0 1 0 2 0 0 1 1 1 0 1 1 
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Tabla 40 Continuacion del número de especies por grupo funcional para cada sitio de estudio. 

Sitios  A B C D E F G H I J K L M N Ñ O P Q R S T U V W 

Tortuga  2 1 0 1 0 2 5 0 4 2 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 1 1 

Calavera  3 3 0 2 0 0 4 0 2 2 3 1 0 1 0 1 0 0 1 1 1 0 1 0 

Bota norte  4 2 0 2 1 2 5 1 4 3 3 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 1 0 

Razito Norte  2 4 1 2 2 2 2 0 5 3 3 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1 1 0 

Borrego  2 2 0 1 1 1 5 0 5 3 2 0 1 0 0 2 0 0 2 1 0 0 1 0 

Llave  2 3 0 2 1 3 5 0 4 3 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 

Ventana Norte  3 2 1 2 1 3 4 0 4 3 3 0 2 1 0 0 0 0 2 1 1 0 1 0 

Cabeza de caballo M.  4 3 0 1 1 3 6 0 7 2 1 0 0 0 1 1 0 0 0 1 1 1 1 0 

Gemelos 1 Norte  3 1 0 1 0 4 4 0 3 3 1 0 0 0 0 2 0 0 0 1 0 0 1 0 

Gemelos 2 Sur  3 1 0 2 1 0 5 0 5 3 1 0 0 3 0 2 1 0 0 1 0 0 0 1 

Punta Herradura  3 2 1 1 1 1 3 0 3 3 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 

Quemado Norte  1 4 0 1 0 2 4 0 5 2 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0 

Soldado Norte  2 2 0 2 0 0 4 0 3 2 1 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 0 1 0 

Ánimas Norte 2  3 3 0 2 1 1 5 0 3 3 1 0 0 1 0 3 0 0 1 1 0 0 0 0 

Garañón  3 1 0 2 3 2 3 1 5 3 2 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 0 1 

Punta Choros  1 5 0 2 2 2 4 0 5 2 1 0 0 0 0 0 0 1 1 1 0 1 1 0 

Choros Sur  2 3 0 2 1 0 3 0 3 2 0 0 0 0 0 0 0 2 1 1 0 1 1 1 

San Bernabé  0 5 0 2 2 3 2 0 6 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Punta Refugio-Niag  1 1 0 0 0 0 3 0 2 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 

Nido-Niag  3 4 0 1 1 1 5 0 3 1 0 0 0 0 0 1 0 1 0 1 0 1 1 0 

Ballenita Norte  1 4 0 2 0 0 4 0 2 2 0 0 0 1 0 0 0 2 0 1 0 0 0 0 

Los Machos  2 3 0 1 1 1 2 0 6 3 1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 2 0 

Mancha Blanca  2 4 0 1 1 0 6 0 4 2 2 0 1 0 0 3 0 1 0 1 1 1 3 0 

Ventanita  3 5 0 1 1 3 3 0 7 3 2 0 0 0 0 2 0 0 0 1 0 0 2 0 

Statón  3 3 0 1 2 4 4 0 5 2 3 0 0 1 0 3 0 1 1 1 1 0 2 0 

Punta El Chino  4 2 0 2 1 2 3 0 3 2 2 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 1 0 

Punta Víctor  4 3 0 2 3 1 4 0 4 2 1 0 0 2 0 1 0 1 2 1 0 1 1 1 

Punta la loba  4 2 0 1 1 2 3 0 4 2 1 0 0 1 0 0 0 0 2 1 0 1 1 1 

San Francisquito 1  2 2 1 2 3 4 4 0 2 3 1 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1 2 0 0 

San Francisquito 2  2 2 1 1 2 2 4 0 3 2 0 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 

San Francisquito 7  2 2 1 2 2 1 4 0 5 2 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 1 0 1 

San Francisquito M. 2  2 2 1 2 3 5 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 

San Francisquito M.1  2 3 0 2 3 2 1 0 2 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 

San Francisquito 6  2 3 0 2 1 1 3 0 4 3 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0 

San Francisquito 4  1 3 1 1 1 0 3 0 4 2 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 1 0 0 0 

San Francisquito 3  3 3 0 2 1 2 4 0 5 2 1 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 

San Francisquito 8  1 4 1 2 2 1 5 0 4 1 1 0 0 1 0 0 0 0 1 1 1 1 2 0 

San Lorenzo 1  2 3 0 2 2 3 4 0 3 2 2 0 0 2 0 0 0 0 2 1 2 1 0 0 

San Lorenzo 2  3 5 0 2 2 2 5 1 1 1 1 0 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 

San Lorenzo 3  0 4 0 1 3 1 4 0 3 2 2 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 2 0 

San Lorenzo 4  3 3 0 1 2 0 3 0 4 3 3 0 0 2 0 2 0 0 3 1 1 1 1 0 

San Lorenzo 5  3 4 0 2 3 6 6 0 3 2 2 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 1 1 0 

San Lorenzo 6  2 6 0 2 3 4 3 0 3 2 3 0 1 0 0 0 0 0 0 2 0 1 1 0 
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Figura 39. Relación entre la distinción taxonómica promedio (Δ+) y la diversidad de GF. La figura A y B de la izquierda 

muestran la dispersión de los puntos con respecto a la zona, mientras que las figuras de la derecha reflejan el ajuste 

(polinomial) entre ambos índices, p<0.001**.  
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