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Resumen de la tesis que presenta Francisco Javier Gonzdlez Barrios como requisito parcial para la
obtencidn del grado de Maestro en Ciencias en Ecologia Marina.

Cambios en la estructura de los ensamblajes coralinos y su efecto en la funcionalidad de los arrecifes
del Caribe Mexicano.

Resumen aprobado por:

Dr. Rafael Andrés Cabral Tena Dr. Lorenzo Alvarez Filip
Codirector de tesis Codirector de tesis

La dindmica de la cobertura de coral se ha observado en muchos sitios alrededor del mundo en respuesta
a la falta de perturbaciones y a intervenciones exitosas de manejo. La recuperacion de las comunidades
coralinas es altamente variable, y depende en gran medida de la configuracién de especies y sus rasgos de
historia de vida. Un rasgo funcional es una propiedad de los organismos, usualmente medible a nivel
individual, y estd estrechamente relacionada con el desempeno en el ecosistema de los mismos. El
enfoque de los rasgos de los corales es fundamental para comprender la dindmica de recuperacién de los
arrecifes después de un disturbio. En este estudio, cuantificamos la dindmica de la cobertura de coral y el
potencial funcional, en 56 arrecifes después de los impactos de dos huracanes y eventos de
blanqueamiento coralino en el Caribe Mexicano. Para explorar las tendencias de cada métrica a lo largo
del tiempo, utilizamos dos enfoques complementarios, primero, ajustamos modelos aditivos
generalizados, y segundo, calculando las tasas de cambio anuales. Nuestros hallazgos muestran que entre
2005 y 2018, la cobertura de coral promedio se recuperd con una tasa anual del 2%, mientras que el
potencial funcional arrecifal se mantuvo estable, con un aumento de solo 0.6% anual. El aumento de la
abundancia de los corales no-constructores y foliosos-digitiformes explicaron en gran medida la
recuperacion de la cobertura, mientras que los corales constructores de arrecife (Acropora spp., Orbicella
spp.) no mostraron una recuperacion significativa. Sin embargo, el aumento del grupo de los foliosos-
digitiformes contribuyd en aumentar la complejidad estructural del arrecife a escala fina, y, ademas, estas
especies contribuyen poco a las tasas de acrecién vertical a largo plazo de los arrecifes. No se observaron
cambios en los patrones de dominancia y composicién de los rasgos funcionales durante el estudio, los
corales no-constructores de arrecife dominan el ~50% de los arrecifes. Este patron de dominancia de
corales no-constructores después del disturbio, sugiere que, la mayoria de los arrecifes en nuestra region
de estudio tienen baja resiliencia. Nuestros resultados sugieren que el futuro de la funcionalidad de los
arrecifes de coral del Caribe podria depender no solo de la reduccién de factores estresantes locales y
globales, sino también del mantenimiento de especies clave.

Palabras clave: Recuperacion de la cobertura de coral, grupos morfo-funcionales, dindmica funcional de
los arrecifes, rasgos funcionales, estrategias de historia de vida.



Abstract of the thesis presented by Francisco Javier Gonzalez Barrios as a partial requirement to obtain
the Master of Science degree in Marine Ecology.

Shift effects in the structure of coral assemblages on the reef functionality in the Mexican Caribbean.

Abstract approved by:

Dr. Rafael Andrés Cabral Tena Dr. Lorenzo Alvarez Filip
Thesis Codirector Thesis Codirector

The dynamics of coral cover has been observed in many sites and regions of the world in response to the
lack of disturbances and successful management interventions. However, long-term recovery of coral
communities is highly variable depending on species configurations and their life-history traits. A
functional trait is a measurable property of organism, usually measured at individual level, and is closely
related to organisms performance. Corals traits approach is essential to understand the dynamics of reef
recovery after disturbance. The functional role of coral species is therefore key to understand reef
functional dynamics after disturbances. In this study, we quantify temporal changes in coral cover and
functional potential, in 56 reefs after major hurricane impacts and bleaching disturbances events in the
Mexican Caribbean. To explore tendencies of each metric through time, we used two complementary
approaches, first, by fitting generalized additive models, and second, calculating annual rates of change.
Our findings show that between 2005 and 2018, average coral cover recovered with an annual rate of 2%;
while the reef functional potential remained relatively stable with a modest increase of only 0.6% per year.
The increase of foliose-digitiform and non-framework building corals largely determined rates of increase
of coral cover, while key reef-building species (Acropora spp., Orbicella spp.) showed little change during
the study period. However, the increase of foliose-digitiform corals contributed to increasing the fine-scale
structural complexity, these fragile species are likely to contribute little to the long-term rates of reef
vertical accretion. No change in the patterns of species dominance and functional traits composition were
observed during the study period, with non-framework building corals consistently dominating ~50% of
the reefs. This pattern of non-framework corals dominance after disturbance suggest that most of the
reefs in our study region are locked into a low resilience state. Our outcomes suggest that the future of
Caribbean coral reefs functionality might depend not only on reductions of local and global stressors but
also on the maintenance of keystone coral species.

Keywords: Coral cover recovery, morpho-functional groups, functional coral reefs dynamics, functional
traits, life-history strategies.
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Capitulo 1. Introduccion

Los arrecifes coralinos se encuentran entre los ecosistemas mds productivos y biolégicamente diversos en
la tierra (Moberg y Folke, 1999). Estos ecosistemas tropicales proveen de multiples servicios valuados
aproximadamente en US$352,000 por hectdrea anualmente (Costanza et al., 1998; Groot et al., 2012).
Algunos de los servicios que brindan los arrecifes coralinos son la proteccién a la linea de costa, y refugio
para una gran diversidad de especies de importancia ecolégica y comercial (Moberg y Folke, 1999;
Bellwood et al.,, 2004). Todos estos beneficios estan ligados a la capacidad que tienen los corales
hermatipicos de formar estructuras tridimensionales complejas a través de la acumulacidn de carbonato
de calcio (Graham y Nash, 2013). La pérdida las estructuras arrecifales provocaria serias alteraciones en el
funcionamiento ecolégico del sistema lo cual tendria como consecuencia pérdidas econdmicas y

ecoldgicas (Moberg y Folke, 1999).

Los ecosistemas de arrecifes de coral se han degradado de manera acelerada en las décadas mds recientes
(Gardner et al., 2003; Pandolfi et al., 2003; Bruno y Selig, 2007), como consecuencia de multiples impactos
antropogénicos y naturales (De’ath et al., 2012; Jackson et al., 2014). Entre estos, el incremento en la
temperatura superficial del mar que induce el blanqueamiento coralino (Eakin et al., 2010; Hughes et al.,
2018a), la descarga de aguas residuales al océano, la sobrepescay el desarrollo costero (Suchley y Alvarez-
filip, 2018; Lapointe et al., 2019), al igual que una presion inducida por la acidificacién del océano (Hoegh-
Guldberg et al., 2007). Por ejemplo, en el Caribe, las comunidades bentdnicas tropicales previas a los 1970s
contaban con un promedio del 50% de cobertura de corales hermatipicos, sin embargo, a finales de esta
década (1970s), la cobertura de coral de los arrecifes coralinos ha disminuido hasta en un 80% (del 50% al
10% de cobertura total; Gardner et al., 2003). Ademas, la enfermedad de la banda blanca redujo
drasticamente las poblaciones de Acropora durante la década de los 1980s (Aronson y Precht, 2006;
Harvell et al., 2007), lo cual propicié el declive de cobertura de coral a nivel regional. Por otro lado, el
declive de las poblaciones del erizo Diadema antillarum a causa de una enfermedad que ocurrié a
principios de los 1980s, y que ademas, ha mostrado una lenta recuperacién de sus poblaciones (Lessios,
1988), acompafiado de la pesca no sustentable de peces herbivoros, ha ocasionado un incremento en la
cobertura de macroalgas en los arrecifes, lo que tiene como consecuencia final un cambio de fase del
ecosistema arrecifal pasando de ser un sistema dominado por organismos constructores de arrecife
(corales) a organismos que no cumplen esa funcién (macroalgas, esponjas; Mumby et al., 2007; Suchley
et al.,, 2016; Arias-Gonzalez et al.,, 2017). Por otro lado, se han registrado una serie de tormentas y
huracanes los cuales han ocasionado una reestructuracion de las comunidades coralinas (Hughes, 1994;

Hughes y Connell, 1999; Gardner et al., 2005; Alvarez-Filip et al., 2009a). Todos los impactos mencionados
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anteriormente actlan de manera sinérgica alterando el equilibrio ecoldgico, y comprometiendo la

resiliencia de estos ecosistemas (Jackson et al., 2014; Bozec y Mumby, 2015a).

Existe una gran disparidad entre los arrecifes alrededor del mundo en términos de su capacidad de
recuperacion después de un disturbio. En el Caribe, los reportes que evidencian una recuperacién en la
cobertura coralina son pocos, por ejemplo, los arrecifes del Caribe de México y Guatemala han mostrado
una tendencia a recuperar cobertura de coral (del 12 al 18%) en la ultima década (McField et al., 2018;
Rioja-Nieto y Alvarez-Filip, 2019), y, recientemente, los arrecifes de Bonaire (Antillas holandesas) han
experimentado una recuperacion de cobertura (del 35% al 47%) después de un huracadn y un
blanqueamiento que redujo de manera significativa su cobertura (Steneck et al., 2019). Por otro lado, en
la regidon del Indo-Pacifico, la cual comprende varias sub-regiones (e.g., la Gran Barrera de Arrecife en
Australia, Hawai, Triangulo de coral), existe una tasa de recuperacién mayor al Caribe en el mismo lapso
de tiempo (~10 afios), y en diversos casos se ha visto que tienen la capacidad de alcanzar los niveles de
cobertura de coral igual a las reportadas en etapas previas al disturbio (ver Adjeroud et al., 2018; Edmunds,
2018; Gilmour et al., 2013). Esto es debido a diversos procesos como, por ejemplo, las altas tasas de
reclutamiento larvario que pueden aportar los arrecifes aledafos que cuentan con un buen estado de
salud (Lukoschek et al., 2013; Darling y Coté, 2018; Holbrook et al., 2018), las altas tasas de pastoreo de
macroalgas por peces herbivoros (Adjeroud etal., 2018), al igual que la ausencia de presiones

antropogénicas aledafias (Gilmour et al., 2013).

Aunado a la poca capacidad de recuperacion de cobertura de coral de los arrecifes del Caribe, estos han
mostrado una reestructuracion en los ensamblajes coralinos en las ultimas décadas, ocasionado una
alteracion en las funciones geo-ecoldgicas de los arrecifes (Alvarez-Filip et al., 2013; Perry y Alvarez-Filip,
2018a). La disminucion en la complejidad estructural del arrecife (Alvarez-Filip et al., 2009), y en los
procesos de acrecién arrecifal (Perry etal., 2013), son consecuencia de dos procesos: primero, de la
perdida de cobertura de coral en general, y segundo, pero con mayor relevancia, de la disminucién de
especies constructoras de arrecife (Alvarez-Filip et al., 2013; Perry et al., 2015). En el Caribe, las especies
clave para la construccién del arrecife son pocas (e.g Acropora spp, Orbicella spp), y estas estan siendo
remplazadas por especies denominadas como oportunistas (e.g. Agaricia agaricites, Porites astreoides) las
cuales no contribuyen de manera significativa con el proceso de acrecién de los arrecifes (Green et al.,
2008; Alvarez-Filip et al., 2011). Algunos estudios han cuantificado las implicaciones de estos cambios en
la dominancia de especies sobre la funcién de los arrecifes (Alvarez-Filip etal., 2013). Por ejemplo,
podemos contrastar las funciones que dos especies brindan al arrecife; Acropora palmata contribuye con

cerca de 18 kg CaCO3 m? afio}, mientras que Agaricia tenuifolia con menos de 1 kg CaCO3 m? afio™?,
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ademas A. palmata contribuye con el doble (3.7) de rugosidad que provee al arrecife en comparacién con
A. teunifolia (1.8; Alvarez-Filip et al., 2013; Gonzalez-Barrios y Alvarez-Filip, 2018), por lo que la dominancia
en un arrecife de una especie constructora sobre una no-constructora, a pesar de contar con la misma

cobertura de coral, conlleva a una gran disparidad en términos funcionales.

La ecologia basada en laidentidad de las especies y sus rasgos funcionales provee de informacién relevante
para entender la gran variedad de respuestas de los ecosistemas de las comunidades después de un
disturbio, ya sea natural o antropogénico (McGill et al., 2006; Villéger et al., 2011; Mouillot et al., 2013).
Un rasgo funcional es cualquier caracteristica morfoldgica, fisioldgica o fenoldgica medible a nivel
individual, los cuales pueden influir en el desempefio que tiene la especie y su relacién con la funcién del
ecosistema (McGill et al., 2006; D.R. Bellwood et al., 2019a); definiendo desempefio como cualquier
proceso que afecta al organismo mismo (McGill et al., 2006; Zawada et al., 2019). En el caso de los arrecifes
coralinos, existen diversos rasgos que influyen en los procesos de construccion del arrecife. Entre los
principales: |a tasa de extension del esqueleto (cm afio?) y a la densidad del esqueleto (g cm) que en su
conjunto, tomando en cuenta la morfologia y los patrones geométricos de crecimiento de cada especie,
nos ayuda a calcular la tasa de calcificacion (kg CaCOs; m? afio’; Carricart-Ganivet et al., 2000; Gonzélez-
Barrios and Alvarez-Filip, 2018), y los balances de produccién carbonatos (Perry et al., 2012). Los rasgos
que definen la complejidad estructural que las especies brindan al arrecife estdn relacionados con las
caracteristicas morfolédgicas de cada especie, por ejemplo, la altura y la rugosidad de la colonia (Bozec
et al., 2015b; Gonzalez-Barrios y Alvarez-Filip, 2018; Zawada et al., 2019). Las estrategias reproductivas de
las diferentes especies de corales (incubadores, desovadores o mixtos), nos brindan de informacion
referente a la conectividad y recuperacién de los arrecifes, asociada a la tasa de reclutamiento larvario
(Darling y Coté, 2018; Edmunds, 2018). Y la capacidad de capturar nutrientes y alimentarse estimada como
el ancho del coralito de cada especie, donde la heterotrofia se vuelve fundamental para la sobrevivencia
por la pérdida de simbiontes inducida por cambios en el ambiente (Anthony y Fabricius, 2000; Crabbe y

Smith, 2006).

El enfoque de rasgos morfo-funcionales ha sido ampliamente utilizado para atender diferentes enfoques
en ecologia de comunidades coralinas, por ejemplo, crear grupos funcionales de las diferentes especies de
corales segln sus estrategias de historia de vida (Darling et al., 2012); estudiar los cambios en la diversidad
funcional por efecto del blanqueamiento (Hughes et al., 2018b); conocer la disparidad de la diversidad de
los roles funcionales (diversidad funcional), y su redundancia, en diferentes sub-regiones alrededor del
mundo (McWilliam et al., 2018a); para investigar cudl es el potencial de funcién, en términos de

construccién arrecifal, de las diferentes especies de corales (Gonzalez-Barrios y Alvarez-Filip, 2018); y
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calcular los balances de carbonatos, ya que éste toma en cuenta el rol funcional que tienen los productores
y erosionadores en la dindmica arrecifal (Perry et al., 2012). Al considerar los rasgos funcionales de los
corales para evaluar la condicién de los arrecifes, nos brindan informacién relevante acerca de cuadl es el
potencial y diversidad funcional del sitio, en contraste con solamente tomar en cuenta las abundancias de
cada especie o conjunto de especies (Perry et al., 2015; Cabral-Tena et al., 2018; Gonzalez-Barrios y
Alvarez-Filip, 2018). Ademas, la ecologia basada en rasgos funcionales permite cuantificar que tan rapido
se recuperan las funciones en el ecosistema después de una perturbaciéon (Mouillot et al., 2013); por
ejemplo, una especie (o grupo de especies) de coral con un rasgo asociado con una tasa de crecimiento
rapido puede volver a los niveles de pre-perturbacidn mas rapido que una especie que tenga una tasa de
crecimiento mas lento (Zawada et al., 2019); por otro lado, una estrategia de reproduccion sexual brinda
una mayor diversidad genética la cual se vuelve esencial para tolerar cambios ambientales abruptos
(Nystrom vy Folke, 2001; Grimsditch y Salm, 2006), ademas de propiciar a una mejor conectividad y
recuperacion de los arrecifes (Lukoschek et al.,, 2013; Holbrook etal., 2018), lo cual incrementa la
resiliencia del habitat (Nystrom y Folke, 2001; Grimsditch y Salm, 2006). A este tipo de procesos de
respuesta a una perturbacién de las diferentes especies o grupos en el ecosistema se le conoce como
“diversidad de respuesta”, la cual se relaciona con la resiliencia ecoldgica (EImqvist et al., 2003; Baskett
et al., 2014). De esta manera podemos tener conocimiento de la capacidad de respuesta de un ensamblaje
coralino después de un disturbio, y comprender cual ha sido la dindmica funcional de los ecosistemas

arrecifales en un contexto de cambio climatico y degradacidon ambiental.

Con base en lo expuesto anteriormente, se ha propuesto el indice de Funcién Arrecifal (IFA), el cual es una
metodologia para estimar el desempefio de los corales y su impacto en el ecosistema en cuanto a los
procesos de construccién y arreglo de la matriz arrecifal (Gonzélez-Barrios y Alvarez-Filip, 2018). Para el
IFA, la funcién de los ensamblajes coralinos depende de tres métricas cuantificables a nivel especie-
especifico: 1) abundancia (o cobertura de coral vivo por especie), 2) la tasa de calcificacién (extension,
densidad y morfologia de cada especie), y 3) la complejidad estructural (rugosidad y altura que provee
cada especie). El conjunto o configuracion de especies presentes en el sistema resulta en un potencial
funcional de la comunidad (representado por la linea discontinua en la Figura 1la), la cual, puede
modificarse segln las especies presentes en la comunidad (Gonzalez-Barrios y Alvarez-Filip, 2018). De esta
manera, el efecto que tiene la comunidad coralina en los procesos de construccion arrecifal y la generacion
de habitat no solo dependen de la cantidad de corales presentes, sino también, de los rasgos morfo-
funcionales de cada especie presente en el sistema (Alvarez-Filip et al., 2013; Gonzalez-Barrios y Alvarez-
Filip, 2018). Mediante este enfoque, el IFA puede ser utilizado para evaluar el potencial de funcién de

diferentes ensamblajes coralinos, la dinamica funcional través del tiempo y la capacidad de respuesta de
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un ensamblaje coralino después de un disturbio (Estrada-Saldivar, 2018; Gonzélez-Barrios y Alvarez-Filip,

2018).

En este contexto, una pregunta relevante que ha traido particular atencién es si un ensamblaje coralino
tiene la capacidad de recuperarse después de un disturbio en términos de mantener las funciones geo-
ecolégicas de los arrecifes, es decir, si los patrones de dominancia y reestructuracién de especies favorecen
a aquellas encargadas de los procesos de construccién arrecifal. En la Figura 1a se muestra una comunidad
coralina en buen estado de salud en un tiempo de pre-disturbio, en donde la dominancia y configuracion
de especies resulta en un espacio funcional alto. En el escenario 1 (linea solida gruesa) se muestra una
comunidad recientemente impactada por un disturbio (natural o antropogénico), por lo tanto, conlleva a
una reconfiguracion de especies afectando de manera negativa la funcién de la comunidad (Figura 1). El
escenario 2, 3 y 4 (linea discontinua gruesa) muestra el cambio ecolégico que ha tenido la misma
comunidad a través del tiempo (~10 afios) pero con diferentes trayectorias cada escenario, donde
dependiendo de la respuesta de las diferentes especies o grupos funcionales de corales en el arrecife
afectard de manera diferente en su recuperacion (Figura 1). Para probar esto, se tomd como objeto de
estudio el impacto que generaron los huracanes Emily y Wilma en el 2005 en las costas del Caribe
Mexicano los cuales dafiaron de manera sustancial los arrecifes, seguido de multiples disturbios como
otros huracanes, blanqueamiento y presién antropogénica, con esto, se pretende evaluar cual es el efecto
de los cambios en la composicion de los ensamblajes de corales sobre la funcidn de los arrecifes después

de un disturbio y conocer cual es la dinamica de recuperacion a través del tiempo.



Complejidad
estructural

Cobertura

Tasa de de coral

calcificacién

Figura 1. Dindmica de la composicion de los ensamblajes coralinos después de ser afectado por un disturbio y su
efecto en la funcién del arrecife. En la figura 1a se muestra un periodo pre-disturbio en donde la configuracion de
especies resulta en un espacio funcional alto. La linea discontinua que engloba cada arrecife representa el potencial
funcional de la comunidad que es resultado de la configuracion de especies (escenario a). En el escenario 1 (linea
solida gruesa) se muestra una comunidad recientemente impactada por un disturbio (natural o antropogénico), por
lo tanto, conlleva a una reconfiguracién de especies afectando de manera negativa la funcidon de la comunidad. El
escenario 2, 3y 4 (linea discontinua gruesa) muestra el cambio ecoldgico que ha tenido la misma comunidad a través
del tiempo pero con diferentes trayectorias cada uno: el escenario 2) muestra que el arrecife ha continuado con un
proceso de degradacion perdiendo las funciones geo-ecoldgicas para mantener la integridad del arrecife; el escenario
3 muestra una recuperacion de la cobertura de coral presente en la comunidad, sin embargo, la colonizacién y
dominancia es por especies no-constructoras de arrecife resultando en un espacio funcional bajo; el escenario 4
muestra un regreso al estado funcional de pre-disturbio (figura 1a), donde la recuperacion de especies también
favorece a aquellas que mayormente contribuyen a los procesos de construccién del arrecife resultando un potencial
funcional elevado.



1.2. Justificacion

Los arrecifes de coral estan cambiando rapidamente como consecuencia del cambio climatico y los
impactos antropogénicos, induciendo asi, una degradacién acelerada de estos ecosistemas. La
recuperacion de estos ecosistemas después de un disturbio es altamente variable, y depende de la
configuracidon de especies presente en el sitio, asi como de la capacidad de respuesta de cada especie, la
cual estd totalmente ligada a sus estrategias de historia de vida y rasgos funcionales. Entender los roles
funcionales que desempefian las especies de coral es clave para comprender cual es la dinamica funcional
de los arrecifes después de un disturbio. En este sentido, es fundamental conocer cual ha sido la dindmica
de los arrecifes después de un disturbio, principalmente por: 1) cudles son las especies que incrementan
su abundancia después del disturbio y ,2) qué efectos tiene la reestructuracion y patrones de dominancia
del ensamble de especies de coral sobre la funcidon de los arrecifes. Con esto, sabremos qué sitios
mantienen una funcionalidad alta o estable en las comunidades coralinas, y, ademds, ayudara a identificar
cuales son los grupos de especies que aportan de manera relevante a la construccion del arrecife. La
informacidn generada puede ayudar a establecer planes de manejo y conservacion de estos ecosistemas

en el Caribe Mexicano.

1.3 Hipaétesis

El cambio en la composicidn de los ensamblajes coralinos después de un disturbio ha reflejado una
recuperacion en la cobertura de coral, pero una baja recuperacién funcional, debido a que la colonizacién
del arrecife y dominancia de especies después del disturbio ha favorecido principalmente a corales no-

constructores de arrecife.

1.4 Objetivos

1.4.1 Objetivo general

Cuantificar los efectos de los cambios en la composicién de los ensamblajes coralinos sobre la funcién de

los arrecifes coralinos del Caribe Mexicano después de los Huracanes que impactaron en el 2005.



1.4.1 Objetivos especificos

* Buscar y sistematizar la informacidn de la cobertura de coral, con base en una serie de criterios

para la seleccién de sitios.

* Analizar si existe una recuperacién en la cobertura de coral después del disturbio

* Cuantificar qué grupos de especies han mostrado una recuperacién en su cobertura.

* Analizar qué efecto tiene la recuperacion de diferentes especies de corales, sobre la funcion del

arrecife.

* Investigar si la composicidn de corales y rasgos funcionales ha cambiado después del disturbio.



Capitulo 2. Metodologia

2.1 Area de estudio

El Caribe Mexicano esta localizado en la parte septentrional del Sistema Arrecifal Mesoamericano. Los
arrecifes del Caribe Mexicano se caracterizan por tener una geomorfologia bien definida, en la cual corre
una franja arrecifal paralela a las costas continentales del estado de Quintana Roo. Esta barrera es
semicontinua (corriendo de cientos a miles de metros) y tiene un largo total aproximado de 400 km
(Nufez-Lara et al., 2005). La franja arrecifal estd separada de la costa por una laguna arrecifal, donde
algunos autores han reconocido tres zonas arrecifales segln sus caracteristicas geomorfoldgicas: el
arrecife posterior (back reef), la cresta arrecifal (reef crest) y el arrecife frontal (fore reef; Jordan-Dahlgren
y Rodriguez-Martinez, 2003; Nufiez-Lara et al., 2005). Los arrecifes de la cresta arrecifal son someros y
estan expuestos a la energia del oleaje, éstos se encuentran dominados principalmente por una mezcla de
los corales A. palmata y Millepora complanata. El arrecife frontal se puede encontrar en una zona entre
los 10 y 20 metros, en donde se puede observar una alta riqueza de especies de corales; entre las
principales encontramos a A. cervicornis, Orbicella spp., Pseudodiploria spp., Montanstrea cavernosa,
entre otras (Jordan-Dahlgren y Rodriguez-Martinez, 2003). La condicién oceanografica predominante en
la regidn es la corriente de Yucatan, que surge de la corriente del Caribe y llega a las costas de la Peninsula
de Yucatan (Anexo A), la corriente de Yucatan es una corriente calida y fuerte con velocidades de hasta 2
m/s, que posteriormente ingresa al Golfo de México (Ochoa et al., 2001). Este sistema de corrientes
presenta una dindmica ocednica compleja, con un amplio rango de escalas temporales y espaciales las
cuales tienen implicaciones bioldgicas (Carrillo et al., 2015). Por su parte, existe un amplio gradiente de
batimetria en donde se encuentran localizados los arrecifes del Caribe Mexicano, la cual puede variar

desde 1 hasta los 25 metros (Anexo B).

2.2 Disturbios recientes en el Caribe Mexicano

Las costas del Caribe Mexicano han sido afectadas por diferentes disturbios en las ultimas dos décadas.
Uno de los impactos que tuvieron repercusiones sobre la salud de los arrecifes, fueron los huracanes Emily
y Wilma (categoria 4 y 5 respectivamente), que impactaron los arrecifes del centro-norte del Caribe
Mexicano en julio y octubre del 2005 respectivamente (National Hurricane Center, 2019). A pesar de no
haberse registrado un disturbio de la misma magnitud después de estos huracanes, el estrés ha

permanecido a causa de diversos disturbios. Por ejemplo, el Huracan Dean de categoria 5 impactd las
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costas del centro y sur de Quintana Roo en el 2007 (National Hurricane Center, 2019), eventos severos de
blanqueamientos en los afios 2005, 2010 y 2015 (Eakin et al., 2010; Hughes et al., 2018a; Muiiiz-castillo
et al., 2019), a causa de un incremento de la temperatura media de la superficie del mar (Hughes et al.,
2018a; Lough et al., 2018). Por otro lado, un estrés ambiental constante por efecto de la acidificacion del
océano (Hoegh-Guldberg et al., 2007), y el impacto antropogénico a escala local y global al que estan
expuestos estos ecosistemas (Suchley y Alvarez-filip, 2018; Lapointe et al., 2019). En términos generales,
estos eventos han resultado en una reduccién en la cobertura de coral a nivel regional, y por ende la

funcionalidad de los arrecifes se ha visto afectada.

2.3 Base de datos histdrica de cobertura de coral

Para reconstruir los cambios en la composicién de los ensamblajes de corales y su efecto sobre la
funcionalidad de los arrecifes a lo largo del Caribe Mexicano, se utilizé el Sistema de Informacidn Arrecifal
del Caribe (SIAC). El SIAC es una base de datos amplia, contiene informacidn de literatura publicada y no
publicada, asi como de diferentes esfuerzos que se han hecho por diversos centros de investigacién, y de
organizaciones gubernamentales y no gubernamentales en la regién del Caribe. Dentro del SIAC, la
informacidn que se considerd fue la referente a la cobertura de coral, y que ésta fuera a un nivel
taxondmico fino (al menos a nivel de género). Para responder a la pregunta de investigacion del presente
estudio, se tomd en cuenta la informacidon que contara con muestreos posteriores al impacto de los
huracanes Emily y Wilma en el 2005, hasta el afio 2018, considerado éste ultimo como el estado actual de
los arrecifes de la regién. Para esto, fue importante considerar que para cada sitio existiera una longitud
de tiempo minima de ~10 afios entre el primer y Ultimo muestreo, esto para observar cambios ecolégicos
perceptibles de los arrecifes (Gilmour et al., 2013; Perry y Alvarez-Filip, 2018a; Gouezo et al., 2019). En
total se tiene informacidn para 56 arrecifes a lo largo del Caribe Mexicano los cuales abarcan una amplia
distribucidn espacial, cubriendo las tres sub-regiones identificadas (Norte, Centro y Sur), y los dos sistemas
insulares (Cozumel y Banco chinchorro), ademds de comprender diferentes geomorfologias arrecifales
(e.g. frontal, posterior, cresta; Nufiez-Lara et al., 2005; Rioja-Nieto y Alvarez-Filip, 2019), y un amplio
gradiente de profundidad (de 1 a 21 metros; Figura 2). Cada uno de los arrecifes cuenta con muestreos en
diferentes afos través del periodo de tiempo analizado, por lo tanto, en cada afio tenemos un nimero de
muestreos especifico (Anexo C). Por ejemplo, existen sitios con muestreos recurrentes en la mayoria de
los afios (entre 2005 y 2018), mientras en el otro extremo hay sitios con solo dos muestreos en el periodo

de tiempo, uno inmediato al periodo del disturbio y otro muestreo en el periodo actual (Anexo C). La base
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de datos histérica de cobertura de coral mencionada anteriormente, forma parte de un proyecto que esta

en proceso actualmente, y ésta serd de caracter publico posterior a la finalizacidon de dicho proyecto.

2.4 Potencial de funcion de las comunidades coralinas

La mayoria de la informaciéon de cobertura coralina se tiene a nivel de especie (46 especies). Para estimar
la tasa de calcificacién fue necesario recopilar datos publicados en la literatura; ademas, se realizé trabajo
de campo para la recolecta de datos morfométricos de las diferentes especies de coral, estos ultimos se
utilizaron para estimar la tasa de calcificacién y complejidad estructural. Ademads, se reviso literatura
publicada y no publicada con el objetivo de recopilar informacidn referente a los rasgos funcionales de
cada especie, los cuales incluyen las estrategias y modo de reproduccién y alimentacion de cada especie.
Por ultimo, toda la informacion se utilizé junto con los datos de cobertura de coral para estimar el potencial
de funcién de las comunidades coralinas del Caribe Mexicano mediante el indice de Funcién Arrecifal y

para investigar los cambios en la composicidn de los rasgos funcionales.

2.4.1 Tasas de calcificacion

La tasa de calcificacién a nivel de especie se calculd con base en informacién referente a los atributos
morfoldgicos de cada especie, como lo propuesto por Gonzalez-Barrios y Alvarez-Filip (2018). La tasa de
extensién y la densidad del esqueleto de cada especie se obtuvo de literatura publicada. Para calcular la
tasa de calificacién se tomé en cuenta la morfologia de las especies de coral, las cuales se agruparon segun
sus patrones geométricos de crecimiento y morfologia (Gonzalez-Barrios y Alvarez-Filip, 2018): 1)
crecimiento cilindrico (ramosas y digitiformes), 2) crecimiento de ortoedro (foliosas) y 3) crecimiento de

paraboloide (masivas; Anexo D).

2.4.2 Complejidad estructural a nivel de colonia

La complejidad estructural a nivel de colonia de coral fue medida siguiendo la metodologia del indice de
rugosidad (Alvarez-Filip et al., 2011; Bozec et al., 2015b) y el tamafio (altura) de las colonias (Gonzalez-
Barrios y Alvarez-Filip, 2018). El indice de rugosidad consiste en calcular la relacién entre la distancia del

contorno del inicio al fin de la colonia y el diametro lineal del eje maximo de la colonia. Una colonia
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totalmente plana tendra un indice de rugosidad de 1, mientras que una colonia mas compleja
estructuralmente tendra un valor mayor. Se tomé la informacién morfométrica utilizada para 562 colonias
en Gonzalez-Barrios y Alvarez-Filip (2018), donde se incluyeron 93 colonias mds, sumando un total de 655
colonias repartidas en las 46 especies. En los casos donde no fue posible obtener la informacién de campo,
se utilizé el mismo valor de la especie o grupo mas relacionado (e.g. género, morfologia). Al final se

promedié el indice de rugosidad y el tamafio por cada especie.

2.4.3 indice de Funcién Arrecifal

El indice de Funcién Arrecifal (IFA) considera los atributos morfo-funcionales de las especies de corales,
para estimar el potencial de funcién a nivel comunitario (Gonzalez-Barrios y Alvarez-Filip, 2018). Dicho
indice considera la abundancia (cobertura de coral vivo) de las especies presentes en el sistema arrecifal,
integrando la contribucion a la tasa de calcificacion, la rugosidad y altura de cada especie. Primero, cada
variable es estandarizada como: X = (x — valor min)/(valor max — valor min), donde x es el valor de
la tasa de calcificacidn, rugosidad y altura promedio de cada especie. Posteriormente, un Coeficiente
funcional (Cf) es obtenido al promediar los tres valores estandarizados de cada métrica por especie. El IFA
es obtenido mediante la sumatoria del producto de la abundancia (cobertura de coral vivo) y el Cf de cada

especie presente en la comunidad de estudio, a través de la siguiente ecuacién:

2((Cevi/100) (CfD) (1)

donde Ccvi es el porcentaje de Cobertura de coral vivo de cada especie, y Cfi es el Coeficiente funcional
de cada especie. Posteriormente, el resultado de esta ecuacion es transformada a raiz cuarta para facilitar
interpretacién numérica. Donde un valor cercano a uno representa un arrecife con alto potencial
funcional, mientras un valor cercano a cero es un arrecife con bajo potencial funcional (Gonzalez-Barrios
y Alvarez-Filip, 2018). Para poner en contexto lo anterior, Acropora palmata es la especie con mayor Cf
(0.98), por lo tanto, si tuviéramos un arrecife tedrico dominado con un 80% de cobertura de esta especie,
tendriamos un IFA del 0.78. Por el contrario, si tuviéramos un 80% de cobertura de Porites astreoides (Cf
=0.18), tendriamos un IFA del 0.14. El valor de cada métrica utilizada para calcular el Coeficiente funcional

de cada especie se encuentra en el anexo E.
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2.5 Efecto de los cambios en la composicion de los ensamblajes de corales sobre
la funcion de los arrecifes

Para evaluar los efectos de los cambios en la composicidon de los ensamblajes coralinos después del
disturbio se clasificaron las especies de coral en cinco grupos morfo-funcionales basados principalmente
en sus estrategias de historia de vida y rasgos funcionales (Gonzalez-Barrios y Alvarez-Filip, 2018; Darling
et al.,, 2012; Estrada-Saldivar, 2018): 1) Acropora spp. (n= 3), especies ramosas importantes para la
construccion arrecifal que proveen alta estructura tridimensional al ecosistema; 2) Orbicella spp. (n= 3),
especies masivas importantes para la construccién arrecifal y la complejidad estructural creando una gran
variedad de hdbitats; 3) Masivas (n= 14), especies masivas secundarias para la construccién arrecifal y
proveen tridimensionalidad al arrecife; 4) Foliosa-digitiforme (n= 8), especies que contribuyen a la
complejidad tridimensional del arrecife a pequefias escalas creando micro-habitats para una gran variedad
de especies asociadas, son susceptibles a romperse creando la formacién de pedaceria (rubble; Dunn et
al., 2017); y 5) especies no-constructoras de arrecife (n= 19), generalmente conocidas como oportunistas,
exitosas en colonizar sitios perturbados y en ser tolerantes al estrés ambiental (Anexo F; Darling et al.,

2012).

Teniendo en cuenta que las series de tiempo analizadas en cada arrecife varia en el niUmero de muestreos
por afio (ver seccion 2.3), se decidioé utilizar dos aproximaciones complementarias para evaluar los cambios
en la cobertura y la funcion de los arrecifes después del disturbio. La primera aproximacién, considera
Unicamente el primer y Ultimo aio de la serie de tiempo para cada sitio. En este caso, el primer muestreo
disponible inmediatamente después del disturbio, comparado con el mas reciente. Por lo tanto, se
definieron dos periodos dependiendo de la informacién disponible para cada sitio: “post-disturbio” que

III

va entre los afios 2005 y 2008; y el periodo “actual” que comprende del afio 2016 al 2018. Mediante esta
aproximacién se realizaron pruebas t-student para comparar la cobertura de coral total, el indice de
Funcién Arrecifal (IFA) y la cobertura de cada grupo morfo-funcional entre los dos periodos. Ademas, para
investigar los cambios anuales del porcentaje de cobertura de coral y el indice de Funcidn Arrecifal para
cada arrecife, se ajustaron tasas de cambio anuales entre el periodo del post-disturbio y actual, calculada
como:
log(V ¢)—log(V,

donde & es la tasa logaritmica, V; es el valor final de la cobertura de coral vivo, o del indice de Funcién

Arrecifal para cada sitio, definido como “periodo actual” y Vysu valor inicial, definido como “periodo post-
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disturbio”, después de un tiempo t especifico por sitio. Posteriormente, se utilizé la tasa de cambio i (la

reportada en resultados) para investigar dichos cambios:
i=(e%—1)*100 (3)

donde se interpreta § como la tasa de cambio porcentual acumulativo. Ademas, la relacidn entre las tasas
de cambio anuales de la cobertura de coral total y el IFA se ajusté con un modelo lineal. Conjuntamente,
se aplicd una prueba t-student para demostrar diferencias entre las tasas de cambio anuales de la
cobertura de coral total y el IFA. Por ultimo, mediante la tasa de cambio i, se evaluaron los cambios en la

cobertura de coral para cada uno de los grupos morfo-funcionales.

Para la segunda aproximacion, con la finalidad de investigar las tendencias a nivel regional a través de la
serie de tiempo (14 afios), se tomd en cuenta toda la informacion disponible para todos los sitios,
independientemente de cuando y cuantas veces fueron muestreados (ver Anexo C), para: 1) el porcentaje
de la cobertura de coral, 2) el IFA, y 3) para cada grupo morfo-funcional. En este sentido, para la cobertura
de coral total y el IFA se ajustaron Modelos Aditivos Generalizados (GAMs, por sus siglas en ingles), los
cuales son utilizados para estimar tendencias como funciones suaves del tiempo (Dominici et al., 2002;
Wood, 2017; Simpson, 2018; Wilson et al., 2019). Los GAMs son modelos estadisticos flexibles para realizar
analisis en estudios de series de tiempo que no se ajustan a la linealidad (Simpson, 2018; Wilson et al.,
2019), ya que utilizan métodos para determinar la complejidad de la tendencia ajustada, identificando
periodos de cambio temporal significativo (Wood, 2017; Simpson, 2018). La ventaja de utilizar un GAM, es
gue no se restringe a solo ajustar tendencias lineales, sino también, tiene la flexibilidad de ajustarse a la

forma propia de los datos. La manera tipica de ajustar un GAM se muestra en la siguiente ecuacion:

Ve = Bo+ fxe) + & (4)

donde el efecto lineal del tiempo t (la parte 8, x;) ha sido reemplazado por una funcién suave del tiempo
(smooth function), f (x;). Esta funcion suave f(x;) se logra a partir de una base, la cual es un conjunto de
funciones que abarcan un grupo de suavidades. Las funciones en la base son conocidas como “funciones
base” (basis functions; Wood, 2017; Simpson, 2018; Pedersen et al., 2019), donde bj(xt) es la jth basis
function de x;, la smooth function f(x;) puede ser representada como el peso de la suma de las basis

function:

fle) = Thoibi(xe) B (5)
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donde B; es el peso aplicado para la jth basis function. En este sentido se ajusto el siguiente modelo para

estimar la dindmica de la cobertura de coral total después del disturbio, como:
Cobertura total = B, + f(afio;) + & (6)

De igual forma se ajusté el siguiente modelo para estimar la dinamica funcional (mediante el IFA) después

del disturbio, como:
IFA = By + f(ahoy) + & (7)

Ademas, para analizar cudles fueron los grupos morfo-funcionales que incrementaron su cobertura
después del disturbio, se ajustaron Modelos Aditivos Generalizados Jerarquicos (HGAMs, por sus siglas en
ingles). Los HGAMs a diferencia de los GAMs, que solo estima la relacidn entre una variable predictora y
respuesta, el HGAM asigna una estructura donde la variable respuesta se organiza en grupos, y las
relaciones entre la variable predictora y la respuesta puede variar entre ellos. El HGAM permite ajustar un
suavizante (smooth function) especifico por grupo, totalmente independiente de la tendencia de cobertura
total o de susmooth function (Pedersen et al., 2019). En este sentido, el modelo que se ajustd para conocer
la dindmica de la cobertura de coral para cada Grupo Morfo-funcional (GMF) después del disturbio, se

estimé como:
Cobertura GMF; = By, + fGMF; (afio;) + &; (8)

Por ultimo, con el propésito de complementar la informacidn que nos brindan los GAMs y HGAMs, se
ajusté un modelo lineal para la cobertura de coral total (previamente transformada a raiz cuadrada), el
indice de Funcién Arrecifal, y para la cobertura de los grupos morfo-funcionales. Los modelos ajustados

fueron los siguientes:

Cobertura total = By + B1x, + & 9)
IFA=‘80 +‘81xt + &t (10)
Cobertura GMF; = By + Bigmri + & (12)

2.6 Cambios en los patrones de dominancia de especies

Para conocer cdmo han cambiado los patrones de dominancia de especies a lo largo de Caribe Mexicano

después del disturbio, se investigd si hubo cambios en la dominancia de especies para cada uno de los
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arrecifes y con esto tener una perspectiva a nivel regional. Se identificaron las especies dominantes para
cada uno de los sitios y se clasificaron en grupos morfo-funcionales (Acropora spp, Orbicella spp, Masivos,
Folioso-Digitiforme, No-constructores); y se cuantificé cual es el grupo morfo-funcional con mayor
porcentaje de abundancia relativa para cada uno de los 56 arrecifes en ambos periodos (post-disturbio y

actual).

2.7 Cambios en la composicion de especies y rasgos funcionales

Dado que el enfoque de la diversidad funcional ha traido particular atencién para explorar cémo las
comunidades coralinas responden después de un disturbio (Denis et al., 2017; Hughes et al., 2018b), en
este estudio se investigaron los cambios en la composicidon de especies y los rasgos funcionales de los
corales mediante el andlisis de Community-Weighted Means (CWM; Lavorel et al., 2008). Desde un punto
de vista ecoldgico, ésta métrica considera los rasgos de las especies dominantes en una comunidad, que
en gran medida determinan los procesos ecosistémicos ésta (Ricotta y Moretti, 2011). Para analizar dichos
cambios, se utilizd la primera aproximacion (comparacion de medias entre el periodo post-disturbio y
actual, ver seccidn 2.5). Los rasgos de los corales que se utilizaron influyen en diferentes procesos: 1) los
patrones de crecimiento, que permiten conocer cual es la acrecion y regeneracidén del arrecife (Todd,
2008), y cdmo influye en los balances de carbonato en el arrecife (Perry et al., 2012), 2) la complejidad
estructural, indica el tipo de arreglo de la estructura de carbonato de un arrecife, al igual que la provision
de habitat que brinda a las especies asociadas (Graham y Nash, 2013), 3) las estrategias de reproduccion,
brinda informacién referente a la conectividad entre arrecifes la cual influye en su recuperacion vy
capacidad de resiliencia (Darling y C6té, 2018) vy, 4) el tamafio del coralito que permite conocer cual es la
capacidad de capturar nutrientes, que se vuelve fundamental por la ausencia de simbiontes (Porter, 1976;
Tabla 1). Esta informacién de rasgos a nivel de especie se obtuvo de diferentes fuentes (Riddle, 2008; Perry
et al., 2012; Madin et al., 2016; Gonzalez-Barrios y Alvarez-Filip, 2018). Una vez, compilada la informacién
de los rasgos funcionales, se aplicé el CWM el cual proporciona un valor de i rasgo para cada arrecife,

ponderado por la abundancia total de cada taxdn mediante la siguiente ecuacion:
CWM = Y3_, pixi (6)

donde CWM es el Community-Weighted Mean de x rasgo, pi es la abundancia relativa de la especie i (i =
1,2, .., 5),y xi es el valor del rasgo de la especie i. Con la finalidad de explorar los cambios en la
composicion de rasgos entre ambos periodos de una manera visual, se realizaron anadlisis de componentes

principales.



Tabla 1. Rasgos funcionales de los corales y su contribucidn funcional al arrecife.
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Tipo de rasgo

Rasgo funcional

Contribucion funcional

Patrones de

Densidad esqueletal (g cm3)

Acrecidn de la estructura de carbonato

Extensién esqueletal (cm? afio™)

Acrecion de la estructura de carbonato;

crecimiento
Tasa de calcificacién regeneracion del arrecife
(CaCOs m? afio?)
Complejidad Rugosidad Acrecion de la estructura de carbonato;
Provision de habitat
estructural Altura
Incubadores
Estrategias de Diversidad genética, conectividad,
Desovadores L. i6n del if
reproduccion recuperacion y regeneracion del arrecife
Mixto

Alimentacion

Ancho del coralito

Captura de nutrientes
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Capitulo 3. Resultados

3.1 Cambios en la cobertura de coral y el indice de Funcién Arrecifal

A nivel regional se muestra el porcentaje de cambio anual de cobertura de coral y el indice de Funcién
Arrecifal (IFA) para los 56 arrecifes del Caribe Mexicano (Figura 2a). El cambio del porcentaje de cobertura
de coral refleja una mayor de tasa promedio de recuperacidn anual para los sitios de la region (2.0% + 2.3;
Figura 2b), a diferencia de la tasa de cambio anual que presenté el RFI (0.6% + 0.1; Figura 2c). A su vez, se
muestra una relacién positiva entre el porcentaje de cambio anual de la cobertura y el IFA (y= 0.041 +
0.27x; r’= 0.45; p < 0.001; Anexo G). La prueba t-student muestra diferencias estadisticamente
significativas entre el cambio anual del porcentaje de cobertura de coral y el cambio anual del IFA (t=4.3,
g.l.= 110, p < 0.001). Por otro lado, en el periodo post-disturbio (2005-2007), la cobertura promedio en el
Caribe Mexicano era de 9.15% + 4.61, actualmente (2016-2018) los arrecifes tienen una cobertura de
14.84% + 7.14 lo que representa un 62.18% de incremento relativo. A su vez, el IFA tenia un promedio del
0.36 £ 0.08 en el periodo post-disturbio (2005-2007), actualmente, el IFA tiene un promedio de 0.41 £ 0.07
(2016 — 2018), esto representa un incremento relativo del 13.88%. Ademas, las diferencias entre ambos
periodos son significativas tanto en términos de cobertura de coral vivo (t= -5.457, g.l.= 55, p < 0.001)
como del IFA (t=-3.859, g./.= 55, p < 0.001). Sin embargo, al contrastar las tendencias de ambas métricas
mediante los Modelos Aditivos Generalizados (GAMs), la cobertura de coral muestra una recuperacion
mayor (r’= 0.1, p= 0.001, n= 254 observaciones), en comparacién con el IFA (r>= 0.04, p< 0.001, n= 254
observaciones) que muestra una tendencia de incremento baja (Figura 3, Anexo H e I). En el caso de los
modelos lineales para estimar la dindmica de la cobertura de coral total (y=-124.73 + 0.063x; r’= 0.07; p=
<0.001) y el IFA (y= -7.58 + 0.003x; r’= 0.04; p= <0.001) coinciden con lo encontrado con los GAMs,

mostrando un mayor incremento de la cobertura de coral sobre el IFA (Anexo J).
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Figura 2. Tasa de cambio anual para los 56 arrecifes después del disturbio para (a) el porcentaje de cobertura de coral
(barras azules) e indice de Funcién Arrecifal (barras naranjas). El tamafio y color del punto en los mapas muestra el
cambio anual para la cobertura de coral (b) y el indice de Funcién Arrecifal (c).
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Figura 3. Dindmica del porcentaje de cobertura de coral (Azul) y el indice de Funcién Arrecifal (rojo) a través del
tiempo. Los puntos representan una observacion de un arrecife en un afio. Las bandas sombreadas de cada tendencia
muestran los intervalos de confianza aproximados al 95% de confiabilidad.

3.2 Cambios de la abundancia de los Grupos Morfo-Funcionales

Los analisis de la cobertura de coral de los grupos morfo-funcionales muestran cambios significativos para
el grupo de los no-constructores de 3.6% + 3.1% a 5.0% * 4.7% (t= -3.761, g.1.=55, p < 0.001), seguidos del
grupo de los foliosos-digitiformes de 0.6% *+ 1.4% a 2.3% * 5.0% (t= -3.690, g.l.= 55, p < 0.001). Por otro
lado, el grupo de las especies constructoras como Acropora spp. cambié de 0.1% + 0.5% a 0.5% £ 2.9% y
el grupo de Orbicella spp. incrementd de 2.3% +4.4% a 2.8% + 5.8%, sin embargo, estos cambios no fueron
significativos, lo mismo ocurrié en las especies del grupo de masivas (2.4% + 2.6 a 2.7% * 3.2). Por otro
lado, la tasa de cambio anual en la que los diferentes grupos morfo-funcionales han cambiado su
abundancia entre los dos periodos ha variado, el grupo con la mayor tasa de cambio anual de cobertura
fueron los foliosos-digitiformes con 8.0% + 11.0. El grupo de los ramosos (Acropora spp.) muestra una tasa

de cambio anual de 3.7 £ 15.0, sin embargo, esto es producto de la poca abundancia que registran estos
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grupos desde el periodo del post-disturbio al actual. Los grupos de Orbicella spp. y masivos no mostraron
cambios anuales sustanciales al igual que los no-constructores (2.3% + 9.0%; 2.2% + 9.9%; 1.3% * 3.6%
respectivamente), a pesar de que, estos ultimos (no-constructores), como se mostré mediante la prueba
t-student, han incrementado significativamente su abundancia. A su vez, las tendencias en el porcentaje
de cobertura para los grupos morfo-funcionales mediante los modelos aditivos generalizados jerdrquicos
(HGAMs), no muestran una tendencia de recuperacién para Acropora spp. (p= 0.216), Orbicella spp. (p=
0.287), y masivos (p=0.286), a diferencia del grupo de folioso-digitiforme (p< 0.001) y los no-constructores
(p< 0.001; Figura 4; Anexo K) que mostraron un incremento en su abundancia, lo que concuerda con la
primera aproximacion de comparacidn entre las medias entre ambos periodos (post-disturbio y actual). La
regresion lineal ajustada para ver la dindmica de la cobertura de coral para cada grupo morfo-funcional

(Anexo L) coincide con lo encontrado con el HGAM y con las pruebas t-student.
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Figura 4. Dindmica de la cobertura de coral de los grupos morfo-funcionales después del disturbio. Cada linea solida
representa el porcentaje de cobertura de coral, mientras la parte sombreada representa el intervalo de confianza al
95% del HGAM ajustado para cada grupo: Acropora spp. (rojo), Orbicella spp. (azul), Masivo (naranja), Folioso-
digitiforme (verde) y no constructores (negro).
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3.3 Cambios en los patrones de dominancia de especies

Los patrones de dominancia para el periodo post-disturbio (2005-2007) eran liderados por el grupo de los
no-constructores (50%, n= 28; Figura 5). El segundo grupo dominante en este periodo era el grupo de los
masivos con 26.8% (n=15), seguido de los corales constructores del género Orbicella spp. con 19.7%
(n=11). Mientras los corales constructores del género Acropora spp., al igual que el grupo de los foliosos-
digitiformes solo dominaban el 1.8 % (n=1) de los arrecifes. En el periodo actual, los patrones de
dominancia no han cambiado de manera sustancial, el grupo de los corales no constructores permanecen
como el grupo dominante, con un 51.8% (n= 29) de los arrecifes dominados. Mientras que el grupo de las
especies del género Orbicella spp. disminuyd su dominancia a un 12.5% (n=7) de los arrecifes, al igual que
el grupo de los masivos con un 25% (n=14). Las especies del género Acropora spp. permanecen dominando
solo el 1.8% (n=1) de los arrecifes. En contraste con el grupo de los foliosos-digitiforme que aumenté su
dominancia a un 8.9 % (n= 5) de los arrecifes (Figura 5). Cabe resaltar que cuatro de los cinco arrecifes
dominados actualmente por este grupo se encuentran en Cozumel (Anexo M). Por otro lado, el andlisis de
los cambios en la composicién de especies y rasgos funcionales dentro de los arrecifes muestra que no
existen cambios radicales entre los periodos del post-disturbio y el actual (Figura 6). Pocos arrecifes en el
periodo actual, respecto al periodo del post-disturbio, han mostrado tener una mayor disparidad en

cuanto a la composicidn de especies y rasgos funcionales (Figura 6).
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Figura 6. Cambios en la composicion de especies y rasgos funcionales para los 56 arrecifes (puntos individuales) del
Caribe Mexicano en el periodo del post-disturbio (Naranja) y actual (Azul) mediante un Andlisis de Componentes
Principales (ACP). a) composicion de los ensamblajes de especies. b) Abundancia relativa de los diferentes grupos
morfo-funcionales para ambos periodos. c) composicion de los rasgos funcionales con los Community-Weighted
Means (CWM). d) contribucidn relativa de cada rasgo funcional mediante los CWM en ambos periodos. Las elipses
de los ACPs muestran el 95% de similitud entre los arrecifes de cada periodo.
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Capitulo 4. Discusion

La recuperacién de la cobertura de coral de un arrecife después de un disturbio esta ligada a la capacidad
de recuperacién de los diferentes grupos de especies de corales en la comunidad. Esta dindmica,
determina la capacidad de mantener las funciones geo-ecoldgicas de los arrecifes coralinos en un contexto
de rapida degradacion ambiental y cambio climatico (Perry y Alvarez-Filip, 2018a; Robinson et al., 2019).
Nuestros resultados sugieren que, los arrecifes analizados (n=56) a lo largo del Caribe Mexicano, se
encuentran en un periodo de estasis funcional desde el periodo post-disturbio (2005) hasta el periodo
actual (2018). Lo anterior a pesar del reciente incremento en el porcentaje de cobertura de coral (de 9.15%
a 14.84%). Estos resultados se deben a que el incremento de cobertura de coral ha sido principalmente
por especies no-constructoras de arrecife (de 3.6 a 5%), mientras que las especies constructoras de
arrecife han mostrado muy poca recuperacion en su cobertura (Acropora de 0.1 a 0.5%, y Orbicella de 2.3
a 2.8%). La dinamica de la recuperacidon de la cobertura de coral de los diferentes grupos morfo-
funcionales después del disturbio, hasta la actualidad, ha dejado una dominancia de especies no-
constructoras de arrecife (dominando ~50% de los arrecifes). Esto conlleva a tener una funcionalidad lejos
del potencial funcional historico que tenian los arrecifes del Caribe (Estrada-Saldivar, 2018),
comprometiendo la funcién de las comunidades coralinas de la regiéon en términos de la capacidad de

construir arrecife.

4.1 Efecto de los cambios en la composicion de los ensamblajes coralinos sobre
la funcidn de los arrecifes

Con base en estudios previos realizados en el Caribe, conocemos que la cobertura de coral ha venido a la
baja de manera significativa desde finales de los 1970s (Gardner et al., 2005; Jackson et al., 2014),
principalmente por la pérdida de especies constructoras de arrecife (Acropora spp; Orbicella spp.). Esto ha
tenido consecuencias negativas sobre la funcionalidad de los arrecifes, por ejemplo, en un declive en la
complejidad estructural (Alvarez-Filip et al., 2009b), y de los presupuestos de carbonatos (Perry et al.,
2013). En este estudio, analizamos cudl ha sido la dindmica funcional de los arrecifes del Caribe Mexicano
después de los impactos de dos huracanes y eventos de blanqueamiento coralino que afectaron a los
arrecifes coralinos. Estos tuvieron una baja significativa de la cobertura de coral promedio, del mismo
modo, una modificacion en la composicion de las comunidades coralinas. Para contextualizar lo anterior,

los arrecifes de Cozumel contaban con alto potencial funcional en un periodo de pre-disturbio a los
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impactos en el 2005, donde el porcentaje de cobertura de coral era de 25%, y un Indice de Funcién Arrecifal
(IFA) de 0.48; esto, gracias a que existia una cobertura alta de especies constructora del género Orbicella
spp., especies constructoras secundarias del grupo foliosa-digitiforme (e.g. P. porites, A. teunifolia), y
especies masivas como Pseudodiplorira strigosa y Montastraea cavernosa (Alvarez-Filip et al., 2009a).
Posterior al disturbio en Cozumel, hubo una reduccién significativa de especies del grupo folioso-
digitiforme (Porites digitiforme, Agaricia teunifolia), y de especies del género Orbicella y Montastrea
cavernosa, lo cual altero la funcionalidad de los arrecifes. Por otro lado, histéricamente existia un mayor
numero de arrecifes con un alto potencial funcional en el Caribe debido a la dominancia de especies
constructoras (Jordan-Dahlgren y Rodriguez-Martinez, 2003; Gardner et al., 2003). Por ejemplo, en 1985,
los arrecifes de la parte del posterior (backreef) y cresta arrecifal (reefcrest) en el norte de Quintana Roo,
tenian una cobertura de coral promedio del 33% y un IFA de 0.57; estos altos valores del IFA reflejan un
estado de condicién de arrecifes sanos, con un alto potencial funcional debido a la dominancia de especies
constructoras del género Acropora (Estrada-Saldivar, 2018; Jordan-Dahlgren y Rodriguez-Martinez, 2003).
Por otro lado, en los arrecifes de Bonaire (Antillas holandesas), se analizé la dinamica de la cobertura de
coral (entre 2003 y 2017), en este periodo acontecié un huracan y un blanqueamiento que impactaron la
region, encontrando un declive de cobertura, principalmente de especies masivas constructoras (e.g.
Orbicella spp., Montastrea cavernosa, entre otras). Sin embargo, los monitoreos realizados en 2017 en la
misma zona de estudio, se ha descrito una recuperacion de especies masivas constructoras, alcanzando
una cobertura promedio total similar a la registrada antes de los impactos del huracan y el blanqueamiento
(Steneck etal., 2019). En términos funcionales, a pesar de que no lo midieron directamente, muy
probablemente hayan alcanzado valores altos del IFA muy cercanos a un periodo de pre-disturbio, debido
a la recuperacién de especies constructoras. En nuestro estudio, a diferencia de los mencionados
anteriormente, calculamos un promedio de cobertura de coral 9.15% para el periodo del post-disturbio
(2005-2007), y un 14.84% para el periodo actual (2016 — 2018), lo que representa un valor del IFA del 0.36
para el periodo post-disturbio y un 0.41 para el actual. Estos valores bajos del IFA son explicados
principalmente por dos puntos, el primero, es que la cobertura de coral no ha alcanzado valores histdricos
a un periodo de pre-disturbio, y segundo, pero con mayor relevancia, a la dominancia de especies no
constructoras de arrecife (e.g. P. astreoides, A. agaricites). En este sentido, al comparar los valores actuales
del IFA (0.41) con valores histéricos (e.g. 0.57 reportados por Estrada-Saldivar, 2018), o con arrecifes que
han recuperado abundancia de especies constructoras (Steneck etal.,, 2019), es evidente la gran
disparidad en cuanto al potencial funcional que nos brinda un arrecife actual en el Caribe Mexicano. Esta
baja recuperacion funcional propicia una pérdida de habitat para una gran diversidad de organismos

asociados (Rogers et al., 2014), tal como una lenta acrecién de la matriz arrecifal, lo cual aumenta la
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vulnerabilidad de estos arrecifes a ser afectados en un futuro por el incremento en el nivel del mar (Perry

et al., 2018b).

4.2. Estrategias de historia de vida y rasgos funcionales de los corales ligados a
Su recuperacion

El tipo de rasgos funcionales y las estrategias de historia de vida de los corales presentes en una comunidad
influye directamente sobre la capacidad de recuperacion después de un disturbio (Mouillot et al., 2013;
Kayal et al., 2018; Zawada et al., 2019). El grupo de los corales no-constructores de arrecife esta asociado
con condiciones de estrés ambiental (Darling et al.,, 2012), mostrando una alta tasa de recuperacion
después de eventos de blanqueamiento y estrés inducido por impactos antropogénicos (e.g. pesqueria;
Darling etal.,, 2013). Ademads, por sus caracteristicas morfolégicas (colonias masivas pequefias e
incrustantes) suelen presentar un menor dafio a disturbios hidrodinamicos (e.g. huracanes; Zawada et al.,
2019; Madin y Connolly, 2006). La suma de estos factores les ha permitido colonizar rapidamente espacios
disponibles en el arrecife (Green et al., 2008; Edmunds, 2010), y, por ende, llegar a ser el grupo dominante
actualmente en la regién del Caribe Mexicano. En el caso contrario, el grupo de especies de morfologia
ramosa (Acropora), presenta una mayor vulnerabilidad después de un disturbio mecdanico a consecuencia
de tormentas y huracanes (Madin y Connolly, 2006; Zawada et al., 2019), y ha mostrado una lenta
recuperacion seguida de impactos antropogénicos (Darling et al., 2013). Estos factores han propiciado a
que este grupo no hayan tenido una recuperacién en el Caribe Mexicano (Rodriguez-Martinez et al., 2014),
y consecuentemente, una baja recuperacion funcional debido a ser el grupo que mdas contribuye a los
procesos de construccién arrecifal. El grupo de los foliosos-digitiformes, al igual que los ramosos, presenta
una alta vulnerabilidad después de un disturbio mecanico (Madin y Connolly, 2006; Zawada et al., 2019),
sin embargo, de acuerdo con nuestros datos, ha mostrado un incremento significativo en su abundancia,
principalmente por dos factores, el primero, la ausencia de otro disturbio mecanico en la regién con la
misma magnitud que los huracanes Emily y Wilma en el 2005, y Dean en el 2007, y, el segundo, por su
estrategia reproductiva (principalmente incubadores), asi como tener una alta tasa de reproduccion
asexual, mediante la fragmentacidn (Potts et al., 1985). El incremento en la abundancia del grupo folioso-
digitiforme propicia a la recuperacién de ciertas funciones clave en el arrecife, por ejemplo, proveer de
habitat a una gran diversidad de especies asociadas de tallas pequefas (Dunn et al., 2017; Riviera Garibay,
2018), y propiciar un poco a la acrecién del arrecife a largo plazo, debido a que son susceptibles a romperse

y generar pedacearia (rubble) constantemente. Por Ultimo, el grupo de Orbicella spp. y el grupo de los
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masivos, debido a sus caracteristicas morfoldgicas, son menos susceptibles a presentar dafios después de
un disturbio hidrodindmico (Madin y Connolly, 2006), a diferencia de las especies de morfologia ramosa 'y
foliosa-digitiforme. Aun asi, no han mostrado tener un incremento en su abundancia debido a que tienen
una tasa de crecimiento lento (Darling et al., 2012), y suelen mostrar afectaciones negativas después de
impactos inducidos por estrés ambiental (e.g. blanqueamiento; Darling et al., 2013). Esta dindmica de los
grupos morfo-funcionales, inducida por multiples disturbios, ambientales o antropogénicos, ha provocado
que el grupo de especies no-constructoras de arrecife, por sus estrategias de historia de vida y rasgos
funcionales, se conviertan en el grupo dominante, y por caso contrario, una disminucién en la abundancia,
y dominancia, de especies constructoras clave de arrecife (Acropora spp y Orbicella spp.), lo que deriva en

una pérdida de funciones clave en el arrecife.

4.3 Patrones de dominancia de especies no-constructoras de arrecife

En el Caribe, los incrementos en la cobertura de especies no-constructoras de arrecife, y su tendencia a
ser el grupo dominante, van mas alla del periodo que comprende este estudio (Aronson et al., 2014; Toth
et al., 2014, 2019). Existe poca evidencia de que los corales oportunistas (no-constructores) hayan sido
dominantes en registros pasados (e.g. Pleistoceno, Holoceno medio, Toth et al., 2019; Pandolfi y Jackson,
2006); no obstante, en la region del Caribe se han mostrado como el grupo dominante en las ultimas
décadas (Kuffner y Toth, 2016). La pérdida de especies constructoras como Acropora spp. a finales de los
1970s dejé nichos disponibles que han sido colonizados por especies no-constructoras de arrecife (e.g. P.
astreoides, A. agaricites; Green et al., 2008; Edmunds, 2010). En nuestro estudio, encontramos una alta
dominancia de especies no-constructoras (~50% de los arrecifes) en ambos periodos de estudio (post-
disturbio y actual; ver Figura 5), lo cual coincide con otras regiones del Caribe que han mostrado la misma
tendencia (Perry et al., 2015). El Unico grupo que ha mostrado un incremento en el nimero de arrecifes
gue domina, ademads de los no-constructores, son los foliosos-digitiformes (de 1 a 5 arrecifes dominados);
sin embargo, en una localidad muy especifica (Sur de Cozumel; ver Anexo M). Como consecuencia de los
patrones de dominancia de especies no-constructoras, la composicion de especies en ambos periodos de
estudio no mostré cambios de manera sustancial (Figura 6a), esto tuvo como consecuencia que la
composicion de rasgos funcionales se haya mantenido estable en el periodo analizado (Figura 6c). Estos
patrones de dominancia de especies no-constructoras de arrecife entre ambos periodos (post-disturbio y
actual), conlleva a tener una homogenizacién funcional entre los arrecifes, presentando las mismas

caracteristicas funcionales a nivel regional, por ejemplo, arrecifes planos, poco complejos y poca acrecion
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(Estrada-Saldivar, 2018). En el caso de la composicidon de especies, los pocos arrecifes que mostraron
cambios se deben principalmente por un aumento en la abundancia de especies del grupo no-
constructores y foliosos-digitiformes. En el caso de la composicidén de rasgos, se debe principalmente a un
incremento en los rasgos asociados a los procesos de construccién arrecifal (e.g. calcificacion, extensién
esqueletal, rugosidad), éstos son arrecifes con un incremento de la abundancia de especies del género

Acropora.

A pesar de la dominancia de especies no-constructoras de arrecife, el incremento en la cobertura total en
el Caribe Mexicano es buena senal para la salud del ecosistema arrecifal. Sin embargo, el presente trabajo
muestra justamente la condicidn de los arrecifes antes de la epizootia registrada por primera vez en el
Caribe Mexicano en el 2018, la cual ha tenido consecuencias graves para la salud de los arrecifes (Alvarez-
Filip et al., 2019). Este brote de enfermedad fue registrado por primera vez en los cayos de Florida en el
2014 (ver: Precht, 2019; Precht et al., 2016), y es conocida como sindrome blanco o stony coral tissue loss
disease (SCTLD por sus siglas en inglés). Esta epizootia, ha afectado a gran parte de los arrecifes de la
region, y, sobre todo, ha afectado a especies del grupo de corales de morfologia masiva (Dendrogyra
cylindrus, Pseudodiploria strigosa, Meandrina meandrites, entre otras). La prevalencia de la enfermedad
ha alcanzado un 26% de las colonias analizadas hasta entonces, mientras que un 13% ya estaban muertas
como consecuencia de la enfermedad (Alvarez-Filip et al., 2019). En este sentido, la estabilidad funcional
que provee el grupo de morfologia masiva para los arrecifes del Caribe se ve comprometido. Por lo que
los datos de cobertura de coral e indice de Funcién Arrecifal presentados en el presente trabajo deben
tratarse con precaucion, ya que, seguramente, estos valores se hayan reducido de manera considerable

en algunos arrecifes a consecuencia de la mortalidad coralina inducida por la enfermedad.

4.4 El estrés ambiental altera la funcionalidad de los corales a nivel especie-
especifico

La funcién de los ecosistemas coralinos estd ligada a los rasgos de las especies presentes en la comunidad,
pero también a las condiciones ambientales que alteran, o influyen, en el desempefo de las especies
(Carricart-Ganivet et al., 2012; Ng et al., 2019). El objetivo del presente trabajo no fue evaluar cémo
afectaron las condiciones ambientales a los rasgos de los corales (e.g. calcificacién, rugosidad); no
obstante, se sabe que el estrés inducido por el ambiente puede alterar la funcionalidad de los corales en

términos de su capacidad de construir arrecife (Carricart-Ganivet et al., 2012; Okazaki et al., 2017). Por
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ejemplo, las especies constructoras de arrecife (Orbicella spp., Montastrea cavernosa, P. porites),
disminuyen su calcificacion como consecuencia de un incremento de valores en la temperatura y en la
presion de la acidificacién del océano (Carricart-Ganivet et al., 2012; Okazaki et al., 2017; Lizcano-Sandoval
et al., 2019; Martinez et al., 2019); sin embargo, otras especies como Siderastrea siderea no han mostrado
tener un efecto negativo ante dichas presiones (Okazaki et al., 2017; Martinez et al., 2019). De igual forma,
la complejidad estructural del arrecife tendria efectos negativos como consecuencia del calentamiento
global, inducido por un estrés térmico severo y frecuente (Bozec et al., 2015b). Esta serie de estudios
demuestra que existe una variacidon especie-especifico en cuanto a la tolerancia o respuesta a condiciones
ambientales extremas, lo cual propicia ademds, un cambio en los ensamblajes de las comunidades
arrecifales, de especies poco tolerantes a especies mas tolerantes (lossers and winners; Martinez et al.,
2019; Fabricius et al., 2011). En contexto con nuestro estudio, es probable que la composicion de los
ensamblajes coralinos no haya cambiado de manera sustancial en el periodo de tiempo analizado (14 afos;
ver figura 5 y 6), debido al estrés constante que enfrentan las comunidades coralinas inducido por el
ambiente, favoreciendo a la dominancia de especies mas tolerantes, en este caso, a las no-constructoras.
Con base en lo anterior, se pueden realizar ajustes a las variables que comprende el indice de Funcién
Arrecifal (calcificacion, complejidad estructural), considerando el efecto que tienen los cambios
ambientales a nivel especie-especifico en un contexto de cambio climatico y degradacion de los
ecosistemas. Por ejemplo, como afecta el incremento de la temperatura a las variables esclerocronoldgicas
de extension y densidad del esqueleto de diferentes especies, y, consecuentemente, a la tasa de
calcificacién; esto con el fin de tener una mayor comprensién y precision del efecto que algunos estresores

podrian tener sobre la funcionalidad de las comunidades coralinas.

4.5 Vulnerabilidad de los grupos morfo-funcionales

Una alta redundancia y diversidad de rasgos funcionales es clave para que los arrecifes tengan una mayor
capacidad de respuesta que les permita tolerar ciertos disturbios (McWilliam et al., 2018b; McLean et al.,
2019), entendiendo por redundancia funcional como el conjunto de especies que desempefian el mismo
rol funcional (Rosenfeld, 2002). Se ha demostrado que los arrecifes coralinos del Caribe tienen una baja
redundancia funcional (Gonzalez-Barrios y Alvarez-Filip, 2018; McWilliam et al., 2018a), a diferencia de
arrecifes de la regién del Indo-Pacifico (e.g. Gran Barrera de Australia, triangulo de coral; Denis et al., 2017;
McWilliam et al., 2018a). Por ejemplo, la Gran Barrera de Arrecife en Australia tiene una riqueza de ~426

especies de corales, de la cuales, 76 pertenecen al género Acropora, mientras que el Caribe tiene una
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riqueza de ~76 especies de corales hermatipicos, de las cuales, solamente 3 pertenecen al género Acropora
(Kuffner y Toth, 2016); por lo que la pérdida local o regional de este grupo de especies de morfologia
ramosa en el Caribe, comprometeria considerablemente la estabilidad funcional de los arrecifes. En este
sentido, se ha observado que los arrecifes del Indo-Pacifico han mostrado tener una mayor recuperacion
de la diversidad de rasgos funcionales, a diferencia de los arrecifes del Caribe (McWilliam, 2018b). A pesar
de ello, se ha observado que diversos rasgos funcionales son clave para impulsar una mayor recuperacion
de los arrecifes de coral (e.g. extension del esqueleto, tipo de reproduccién). Por ejemplo, una buena
representacion de diferentes estrategias de reproduccién en una comunidad (reproduccion sexual:
incubadores, o desovadores, o reproduccién asexual), contrario a solo mantener un modo reproductivo
como dominante en el arrecife, puede ayudar de manera mas eficaz a su recuperacion (Edmunds, 2018;
Steneck et al., 2019). Esto, debido a que podria aumentar el nimero de larvas y reclutas en un arrecife, al
igual que una mayor cantidad fragmentos coralinos (reproduccién asexual) que propicie su recuperacion
(McWilliam et al., 2018a). Debido a la baja redundancia funcional de grupos constructores clave en el
Caribe, es fundamental implementar estrategias de manejo y conservacién de aquellos sitios que
mostraron una recuperacién considerable de éstas, para asegurar la funcionalidad y servicios que nos
proveen estos arrecifes, ya que estos sitios pueden ser aportadores potenciales de larvas para arrecifes

aledafios que no se encuentran en buenas condiciones de salud (Darling y Coté, 2018).

4.6 Implicaciones de manejo

Conocer qué tipo de funciones son las que necesitamos conservar, como y porqué, es un reto importante
en la actualidad (Bellwood et al., 2019b). A diferencia de otros protocolos que utilizan como Unica métrica
la cobertura de coral para estimar el estado de salud de los arrecifes, el indice de Funcién Arrecifal y el
enfoque de los rasgos funcionales, provee de informacidn relevante sobre la capacidad de construccion
arrecifal y otras funciones relacionadas en mantener un funcionamiento ecoldgico dptimo en el arrecife
(e.g. capacidad de dispersion de larvas) a nivel especie-especifico (Gonzalez-Barrios y Alvarez-Filip, 2018).
Por ejemplo, en este estudio observamos que existen algunos arrecifes que han mostrado un porcentaje
de cambio anual de cobertura de especies constructoras de arrecife (Acropora, Orbicella) al norte y sur del
Caribe Mexicano, y especies que proveen estructura a pequefias escalas (Foliosos-digitiformes) en
Cozumel, lo que tiene como consecuencia un incremento del indice de Funcién Arrecifal, por tanto, son
arrecifes prioritarios para su conservacién. En este sentido, podemos evaluar si los diferentes programas

de manejo y conservacién (e.g. AMP, restauracidén) estan propiciando a impulsar la recuperacion de
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cobertura de coral, o si también, fomenta la recuperacion de los procesos geo-ecolégicos encargados de
la construccion arrecifal, los cuales son de suma importancia para mantener los servicios ecosistémicos

gue nos brindan estos valiosos ecosistemas.
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Capitulo 5. Conclusiones

La cobertura de coral del Caribe Mexicano mostré una recuperacion en el periodo de tiempo

analizado (2005 - 2018).

La funcion de los arrecifes de la regidn, en términos de los procesos de construccién arrecifal, mostré
una baja recuperacién a comparacién de la cobertura de coral, lo que evidencia un estado de estasis

funcional en la region.

El incremento de la cobertura de coral fue explicado por el incremento en la abundancia del grupo

de los no-constructores y los foliosos-digitiformes.

El nulo incremento en la abundancia de los grupos de Acropora, Orbicella y masivos explica el estado

de estancamiento funcional en el Caribe Mexicano.

La dindmica de la cobertura de coral de los diferentes grupos morfo-funcionales esta ligada a sus

estrategias de historia de vida y rasgos funcionales.

Existe una alta dominancia del grupo de los no-constructores (~*50%) en los arrecifes del Caribe

Mexicano.

No se mostraron cambios sustanciales en la composicion de especies de los 56 arrecifes analizados,
lo cual tuvo como consecuencia que la composicidn de rasgos funcionales se haya mantenido

estable en el periodo analizado.

El indice de Funcidn Arrecifal mostré tener una buena sensibilidad para detectar informacién
referente a la funcionalidad y estado de salud de los arrecifes, a diferencia de solo utilizar la

cobertura de coral como Unica métrica.

Este marco metodoldgico para investigar la dinamica de la cobertura de coral y funcional de los
arrecifes, puede ser aplicado bajo diversos escenarios (impactos naturales o antropogénicos), vy,

ademas, puede ser ajustado a cualquier sistema arrecifal alrededor del mundo.
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Figura 7. Circulacion superficial ocednica y velocidad de la corriente en el Caribe Mexicano. (a) marzo de 2006 y (b)
enero de 2007. Velocidades inferiores a 0.5 m/s estan coloreados en azul, y las velocidades superiores a 0.5 m/s
estan coloreadas en rojo. Tomado de: Carrillo et al., 2015.
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Anexo B
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Figura 8. El mapa representa distribucidn espacial de las profundidades de los ecosistemas marinos del Caribe
mexicano (Modificado de: Conabio, 2017; Proyectado en: Google earth, versién 7.3.2).
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Anexo C

Tabla 2. Observaciones de cobertura de coral de los 56 arrecifes del Caribe Mexicano. La celda coloreada en gris
representa un muestreo durante ese afo. Toda la informacién fue tomada del Sistema de Informacion Arrecifal del
Caribe (SIAC).
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Anexo D

Tabla 3. Patrones de crecimiento geométrico de las especies de coral y ecuaciones basadas en su morfometria para
estimar la tasa de calcificacién (Tc; kg CaCO3 m? afio!). La flecha roja - representa el curso de la acumulacién de
carbonato de calcio sobre el tiempo. Modificado de: Gonzalez-Barrios y Alvarez-Filip, 2018.

Grupo Crecimiento geométrico y Ecuaciones basadas en su morfometria
acumulacién de carbonato de calcio para estimar la tasa de calcificacion (Cr; kg
CaC03 m? afio}).

Cilindrico Tasa de calcificacion de la rama (Tcr):
Ter=(m*r2*h)D

Donde:

n=3.1416...

r = radio promedio del ancho de la rama
h = promedio anual de la extension del
esqueleto de cada especie (cm yr?)

D = promedio anual de la densidad del
esqueleto de cada especie (g cm™)

Tasa de calcificacion

Tc = tasa de calcificaciéon de cada rama *
E.g. Acropora cervicornis Densidad de ramas m?

Ramosas y digitiformes

Ortoedro Tasa de calcificacion

Tc=(a*3b *ci)Di
Donde:
a = promedio del grosor de cada hoja
b = longitud de la hoja
¢ = promedio anual de la extensidn del
esqueleto de cada especie (cm yr?)
D = promedio anual de la densidad del
esqueleto de cada especie (g cm™3)

Foliosas

Area de superficie:

AS = (11/6) (r/H3) [ (r* + 4H%)3/2 - r?]
Donde:

n=3.1416...

r = promedio del radio de la colonia
H = altura promedio de la colonia

Tasa de calcificacion (Tc):

Tc=((t/2) Hr?) D - ((1/2) (H + h) (r*+h) D
Donde:

n=3.1416...

H = promedio de la altura de la colonia

r = radio promedio de la colonia

D = promedio anual de la densidad del
esqueleto de cada especie (g cm3)

E.g. Orbicella faveolata h = promedio anual de la extension del
esqueleto de cada especie (cm yrt)

Masivas
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Tabla 4. Valores de las tasas de calcificacion (kg CaCO3 m™ afio™), rugosidad y altura (cm)de las especies. El
Coeficiente funcional es el promedio de las tres métricas estandarizadas previamente (ver seccion 2.4.3).

Clave | Genero Especie Tasa de Rugosidad Altura Coeficiente
calcificacién dela dela funcional
(Kg CaCO3 m2 colonia colonia
afo-1)
Acer Acropora Acropora cervicornis 19.33 2.27 32.00 0.62
Apal Acropora Acropora palmata 18.23 3.66 80.27 0.98
Apro Acropora Acropora prolifera 9.76 2.97 56.14 0.65
Aaga Agaricia Agaricia agaricites 5.32 1.50 10.12 0.19
Afra Agaricia Agaricia fragilis 0.16 1.55 11.96 0.12
Agra Agaricia Agaricia grahamae 0.15 1.55 11.96 0.12
Ahum | Agaricia Agaricia humilis 7.40 1.00 1.00 0.13
Alam | Agaricia Agaricia lamarcki 0.18 1.27 11.96 0.08
Aten Agaricia Agaricia tenuifolia 1.36 1.87 24.46 0.23
Cnat Colpophyllia Colpophyllia natans 4.47 1.45 31.85 0.26
Dcyl Dendrogyra Dendrogyra cylindrus 13.97 1.88 41.49 0.52
Dsto Dichocoenia Dichocoenia stokesi 3.57 1.51 7.33 0.15
Dlab Diploria Diploria labyrinthiformis 5.22 1.61 27.67 0.28
Efas Eusmilia Eusmilia fastigiata 8.19 1.45 8.61 0.23
Ffra Favia Favia fragum 5.10 1.25 3.82 0.13
Hcuc Helioseris Helioseris cucullata 0.15 1.08 4.36 0.03
Irig Isophyllia Isophyllia rigida 2.77 1.32 6.30 0.11
Isin Isophyllia Isophyllia sinuosa 2.62 1.16 3.17 0.07
Maur | Madracis Madracis auretenra 4.45 1.44 8.58 0.16
Mdec | Madracis Madracis decactis 12.55 1.97 9.79 0.38
Mfor Madracis Madracis formosa 8.50 1.40 9.22 0.23
Mare | Manicina Manicina areolata 8.64 1.13 2.00 0.17
Mjac Meandrina Meandrina jacksoni 1.88 2.28 35.50 0.34
Mmea | Meandrina Meandrina meandrites 1.93 1.31 11.38 0.12
Mcav | Montastraea Montastraea cavernosa 6.52 1.78 26.40 0.32
Mang | Mussa Mussa angulosa 2.79 1.27 3.23 0.09
Mali Mycetophyllia Mycetophyllia aliciae 0.06 1.37 3.33 0.06
Mfer Mycetophyllia Mycetophyllia ferox 0.06 1.08 2.63 0.02
Mlam | Mycetophyllia Mycetophyllia lamarckiana 0.06 1.24 3.47 0.04
Odif Oculina Oculina diffusa 5.07 1.28 11.42 0.17
Oann | Orbicella Orbicella annularis 10.26 1.89 43.44 0.47
Ofav Orbicella Orbicella faveolata 9.96 1.82 29.51 0.42
Ofra Orbicella Orbicella franksi 6.02 1.94 51.50 0.43
Past Porites Porites astreoides 4.91 1.52 9.54 0.18
PDIG Porites Porites digitiforme 2.87 1.43 11.50 0.15
Pdiv Porites Porites divaricata 1.74 1.20 14.50 0.11
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Pfur Porites Porites furcata 1.86 1.36 8.33 0.11
Ppor Porites Porites porites 5.02 1.72 11.66 0.22
Pcli Pseudodiploria | Pseudodiploria clivosa 5.13 1.70 19.36 0.25
PSEU Pseudodiploria | Pseudodiploria sp. 5.18 1.77 22.60 0.28
Pstr Pseudodiploria | Pseudodiploria strigosa 5.23 1.85 25.85 0.30
Scub Scolymia Scolymia cubensis 2.80 1.25 3.23 0.09
Srad Siderastrea Siderastrea radians 2.36 1.03 1.20 0.04
Ssid Siderastrea Siderastrea siderea 5.62 1.35 12.47 0.19
Sbou | Solenastrea Solenastrea bournoni 13.28 1.11 10.00 0.28
Sint Stephanocoenia | Stephanocoenia intersepta 3.66 1.09 2.50 0.08
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Tabla 5. Grupo morfo-funcional de las 46 especies de corales hermatipicos consideradas para el presente estudio,
los grupos funcionales se asignaron tomando como base sus estrategias de historia de vida y rasgos funcionales (ver

métodos). El recuadro coloreado en gris es al grupo morfo-funcional al que pertenecen.

Acer Acropora cervicornis
Apal Acropora palmata
Apro | Acropora prolifera
Aaga | Agaricia agaricites

Afra Agaricia fragilis

Agra Agaricia grahamae
Ahum | Agaricia humilis

Alam | Agaricia lamarcki

Aten | Agaricia tenuifolia

Cnat Colpophyllia natans
Dcyl Dendrogyra cylindrus
Dsto Dichocoenia stokesi
Dlab Diploria labyrinthiformis
Efas Eusmilia fastigiata

Ffra Favia fragum

Hcuc | Helioseris cucullata

Irig Isophyllia rigida

Isin Isophyllia sinuosa

Maur | Madracis auretenra
Mdec | Madracis decactis

Mfor | Madracis formosa
Mare | Manicina areolata

Mjac | Meandrina jacksoni
Mmea | Meandrina meandrites
Mcav | Montastraea cavernosa
Mang | Mussa angulosa

Mali Mycetophyllia aliciae
Mfer | Mycetophyllia ferox
Mlam | Mycetophyllia lamarckiana
odif Oculina diffusa




Oann | Orbicella annularis
Ofav | Orbicella faveolata
Ofra Orbicella franksi

Past Porites astreoides

Pdig Porites digitiforme

Pdiv Porites divaricata

Pfur Porites furcata

Ppor Porites porites

Pcli Pseudodiploria clivosa
PSEU | Pseudodiploria sp.

Pstr Pseudodiploria strigosa
Scub | Scolymia cubensis

Srad Siderastrea radians
Ssid Siderastrea siderea
Sbou | Solenastrea bournoni
Sint Stephanocoenia intersepta
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Figura 9. Relacién del cambio porcentual anual entre la cobertura de coral vivo y el indice de Funcién Arrecifal (y=
0.041 + 0.27x; r*= 0.45; p < 0.001).
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Anexo H

Tabla 6. Estadisticos del modelo aditivo generalizado para la cobertura de coral total. El modelo muestra que los
grados de libertad maximos predeterminados para el suavizante utilizado en el modelo es suficiente, ya que el edf
para el suavizador estimados estd muy por debajo de su valor maximo posible (k').

Basis dimension (k) cheking results:

k' edf | k-index p-value
s(Afo) 9 1.88 0.79 <2e-16***
Parametric coefficients:

Estimate Std. | Std. Error | tvalue Pr(>[t])
(Intercept) 12.6784 0.3906 | 32.46 <2e-16 ***
Approximate significance of smooth terms:

edf Ref.df F p-value

s(Afio) 1.876 2.334| 1243 0.00000228***
R-sq. (adj)=0.102
Deviance explaided= 10.90%
n= 254
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ANEXO I.

Tabla 7. Estadisticos del modelo aditivo generalizado para el indice de Funcién Arrecifal. El modelo muestra que los
grados de libertad maximos predeterminados para el suavizante utilizado en el modelo es suficiente, ya que el edf
para el suavizador estimados estd muy por debajo de su valor maximo posible (k').

Basis dimension (k) cheking results:

k' edf| k-index p-value
s(Afio) 9 1 0.77 <2e-16***
Parametric coefficients:

Estimate Std. |  Std. Error| tvalue Pr(>|t])
(Intercept) 0.4119122| 0.004796 87.38 <2e-16 ***
Approximate significance of smooth terms:

edf Ref.df F p-value

s(Afio) 2 2 6.471 0.00181**
R-sq. (adj)=0.102
Deviance explaided=4.9%
n= 254
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Figura 10. Dinamica de la cobertura de coral total (y= -124.73 + 0.063x; r’= 0.07; p= <0.001) y el indice de
Funcién Arrecifal (y= -7.58 + 0.003x; r’= 0.04; p= <0.001).
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Anexo K

Tabla 8. Estadisticos del modelo aditivo generalizado para la cobertura de coral de los grupos morfo-funcionales. El
modelo muestra que los grados de libertad maximos predeterminados para los suavizantes utilizados en el modelo
son suficientes para todos los grupos, ya que el edf para el suavizador estimados esta muy por debajo de su valor
maximo posible (k').

Basis dimension (k) cheking results:
k' edf k-index p-value

s(Afio): Acropora 9 2.387474 0.9331528 0.01
s(Afo): Folioso-digitiforme 9 2.485961 0.9331528 0.0125
s(Afio): Masivos 9 2.931654 0.9331528 0.02
s(Afio): No-constructores 9 3.436669 0.9331528 0.0125
s(Afio): Orbicella 9 3.080899 0.9331528 0.0225
s(GMF) 5 3.941847 NA NA
Parametric coefficients:

Estimate Std. Std. Error t value Pr(>[t])
(Intercept) 2.5357 0.6458 3.926 | 9.1E-05***
Approximate significance of smooth terms:

Estimate Std. Std. Error t value Pr(>[t])
s(Afio): Acropora 2.387 2.663 1.471 0.216
s(Afio): Folioso-digitiforme 2.486 2.8 13.687 1.25E-Q07***
s(Afio): Masivos 2.932 3.338 1.367 0.286
s(Afio): No-constructores 3.437 3.922 7.614 1.07E-Q05***
s(Afio): Orbicella 3.081 3.509 1.517 0.287
s(GMF) 3.942 4 67.785 <2E-16%**
R-sq. (adj)=0.211
Deviance explaided= 22.3%
n=1270
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Figura 11. Tendencias lineales del porcentaje de cobertura de coral de cada grupo morfo-funcional después del
disturbio. A)Acropora (y= 2010.99 + 0.12x; r’= 0.0008; p= 0.273; F= 1.207), B) Orbicella (y= 2.011e+03 +
8.812e-02x; r’= 0.0009; p= 0.268; F= 1.233), C) Masivos (y= 2010.66 + 0.1439x; r’= 0.0001; p= 0.31; F=
1.036), D) Foliosos-digitiformes (y= 2.010e+03 + 4.830e-01x; r’= 0.1; p< 0.001; F= 27.47) y E) No-
constructores (y= 2.010e+03 + 2.554e-01x; r’= 0.02; p< 0.01; F= 7.925).
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Figura 12. Patrones de dominancia de los grupos morfo-funcionales de los 56 arrecifes a lo largo del Caribe Mexicano.

El color del punto representa al grupo morfo-funcional con la mayor abundancia relativa en el arrecife.
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