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Resumen de la tesis que presenta Frida Estela Rodriguez Escobar como requisito parcial para la obtencién
del grado de Maestra en Ciencias en Ecologia Marina.

El rol de los ecosistemas mesofdticos como refugio para macroinvertebrados bénticos en Bahias de
Huatulco, Oaxaca

Resumen aprobado por:

Dr. Luis Eduardo Calderdn Aguilera
Director de tesis

Los ecosistemas mesofdticos son comunidades Unicas que podrian servir como refugio para diversas
especies de macroinvertebrados bénticos someros. Ante las adversidades que trae el cambio climatico y
la gran variabilidad interanual del sur del Pacifico mexicano, estos organismos estan particularmente en
riesgo porque tienen movilidad reducida. Ademas de ello, los ecosistemas mesoféticos albergan especies
exclusivas de profundidad, con caracteristicas muy distintas a las especies de aguas someras. Sin embargo,
en la actualidad hay inconsistencias en cuanto a la definicién de la profundidad mesofética, y existen pocos
estudios cuantitativos en cuanto a la composicion de las comunidades para probar la hipétesis del refugio
profundo (DRRH). En este estudio, se definié la profundidad mesofética como aquella en donde haya 10-
1% de intensidad luminica superficial. Ademads, se analizd la composicion estructural y funcional de las
comunidades en arrecifes someros y mesofdticos en Bahias de Huatulco, Oaxaca. Por ultimo, para descifrar
si los ecosistemas mesoféticos pueden servir como refugios o no, y a qué grado, se llevaron a cabo distintos
analisis estadisticos para realizar comparaciones entre estratos. La zona mesofética en el sitio de estudio
se encuentra, en promedio, entre 16.2 y 26.2 m de profundidad, siendo tan somera como 10.2 m, y tan
profunda como 40 m. Aunque se encontraron diferencias en la composicién de especies entre el estrato
somero y el estrato mesofético, no se encontraron diferencias significativas respecto a indices de
diversidad estructurales o funcionales. Los resultados indican que >50% de las especies y entidades
funcionales someras se encuentran en estratos profundos, por lo que los ecosistemas mesoféticos en
Bahias de Huatulco si podrian funcionar como refugio para macroinvertebrados bénticos. La zona
potencial de refugio, especificamente, se encuentra entre 14.7 y 24.6 m de profundidad, debido a que ahi
estd el mayor porcentaje de especies de aguas someras compartidas.

Palabras clave: ecosistemas mesofdticos, hipotesis del refugio profundo, macroinvertebrados bénticos



Abstract of the thesis presented by Frida Estela Rodriguez Escobar as a partial requirement to obtain the
Master of Science degree in Marine Ecology.

The role of mesophotic ecosystems as refuges for benthic macroinvertebrates in Bahias de Huatulco,
Oaxaca

Abstract approved by:

Dr. Luis Eduardo Calderdn Aguilera
Thesis Director

Mesophotic ecosystems are unique communities that may provide refuges for a diverse range of shallow
benthic macroinvertebrates. On the other hand, mesophotic ecosystems may harbor depth-exclusive
species, with different ecological roles or traits compared to shallow species, and therefore would not
serve as a shallow species refuge. Inconsistencies exist regarding the definition of mesophotic depth, and,
combined with the overall lack of quantitative studies on the community composition of marine
ecosystems, especially in deeper waters, have led to challenges for testing the deep reef refugia hypothesis
(DRRH). In this study, we define mesophotic depth at 10-1% of surface light intensity. We characterized
structural and functional composition of both shallow and mesophotic reefs in Bahias de Huatulco, Oaxaca,
to compare strata and to determine whether mesophotic ecosystems could act as refuges for shallow
benthic macroinvertebrates. On average, the mesophotic zone occurred between 16.2 and 26.2 m depth
in our study site, ranging from 10.2 m to 40 m. Although we found species composition differences
between strata, no significant differences were found in structural or functional biodiversity indices. Over
50% of shallow species and functional entities were found at mesophotic depths, suggesting that
mesophotic ecosystems may likely serve as refuges for shallow benthic macroinvertebrates. The potential
refuge zone ranged between 14.7 and 24.6 m deep, with the highest proportion of shared species. Given
the increasing impacts of climate change in these shallow water ecosystems, and the large interannual
variability at our study site, shallow benthic macroinvertebrates may be particularly at risk due to their
reduced mobility, yet may be spared local extinction under rising stressor exposure by these mesophotic
refuges. At this site, and using our irradiance definition of mesophotic depths, our data support the DRRH.

Keywords: mesophotic ecosystems, deep reef refugia hypothesis, benthic macroinvertebrates
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Capitulo 1. Introduccion

1.1 Antecedentes

1.1.1 Sobre el sitio de estudio

La costa del Pacifico oriental tropical mexicano se extiende desde Sinaloa hasta Chiapas a lo largo de ~2000
km. Aunque esta regidn es conocida por tener una baja diversidad de corales escleractinios (Reyes-Bonilla
et al. 2005, 2010; Glynn et al. 2007; Boulay et al. 2014), sus arrecifes coralinos alcanzan los 5 m de altura
y se extienden hasta hectareas (Carriquiry y Reyes-Bonilla, 1997; Reyes-Bonilla, 2003). Ademas, algunos
sitios pueden tener gran complejidad estructural (Gonzdlez-Paboén et al., 2021) y almacenar altas
cantidades de CaCOs gracias a la presencia de corales ramificados (Medellin-Maldonado et al., 2016;
Cabral-Tena et al., 2018). Por otro lado, alli existen arrecifes rocosos que podrian ser de gran importancia
ecologica (Rodriguez-Escobar y Calderdn-Aguilera, 2021). Si bien son frecuentemente subestimados, los
arrecifes rocosos pueden sostener varias especies gracias a la diversidad de pendientes, alta complejidad
y rugosidad del sustrato, presencia de morros, y otros elementos de relieve que permiten que los

macroinvertebrados bénticos se adhieran o se protejan (Sherman et al., 2019).

Esta investigacion se realizd en Bahias de Huatulco, Oaxaca, cerca del Golfo de Tehuantepec. Esta zona es
un centro de surgencia, por lo que destaca su alta productividad, alta turbidez, y baja penetraciéon de la
luz (Steenburgh et al., 1998). Otra caracteristica es el bajo pH y la baja saturacién de aragonita (Medellin-
Maldonado et al., 2016). Los corales mas abundantes son Pocillopora, Porites y Pavona (Reyes-Bonilla y
Lépez-Pérez, 1998) debido a que poseen caracteristicas que les permiten prosperar bajo dichas
condiciones (e.g. simbiontes eficientes; Iglesias-Prieto et al., 2004; Laleunesse et al., 2010). Bahias de
Huatulco se rige por la placa de Cocos, misma que es muy angosta, lo que previene que los arrecifes lleguen

lejos de la linea de costa (Reyes-Bonilla, 2003; Glynn, 2017; Glynn et al., 2017).

Una de las perturbaciones mas comunes en esta zona son los eventos de Oscilacién del Sur El Nifio-ENSO
(Glynn et al., 2001; Reyes-Bonilla, 2001; Wang et al., 2017), ocasionando blanqueamiento significativo de
corales escleractinios y produciendo aumento en cobertura de algas coralinas geniculadas (Lépez-Pérez et
al., 2016). Sin embargo, los macroinvertebrados bénticos estdn expuestos a otras condiciones ambientales
adversas por la gran variabilidad interanual: surgencias estacionales, florecimientos de microalgas,
cambios en turbidez, proliferacidon de esponjas o erizos (Lopez-Pérez et al. 2002; Lépez-Pérez y Hernandez-

Ballesteros, 2004), tormentas y huracanes (Filonov et al., 2021). Las tormentas y huracanes son bastante
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frecuentes, sobre todo en los meses de julio, agosto y septiembre, por lo que la erosidn por oleaje en los

arrecifes someros es comun (Dominguez-Licona et al., 2003).

Otra de las caracteristicas de la zona de estudio es la alta sismicidad (Ramirez-Herrera et al., 2020). La
estructura tectdnica estd regulada por la convergencia entre la placa norteamericana y la placa de Cocos
(Dominguez-Licona et al., 2003; Gémez-Rojo et al., 2006). Estas son muy activas, lo que hace que la
geomorfologia del area sea muy mutable. En 2020, por ejemplo, un sismo hizo que la costa se desplazara
casi 45 cm (Ramirez-Herrera et al., 2020). Otros cambios radicales han causado elevacion de arrecifes y
mortalidad de macroinvertebrados por menor exposicion al agua (Pérez, comunicacién personal,
noviembre 2020). Dado que los ecosistemas mesoféticos del Pacifico mexicano estdan ampliamente
inexplorados (Baker et al., 2016; Eyal et al., 2021), se evalué el rol de los ecosistemas mesofdticos como

refugio para macroinvertebrados bénticos en Bahias de Huatulco, en el Pacifico sur mexicano.

1.1.2 Definiendo la profundidad mesofética

Los ecosistemas mesofdticos usualmente se definen como aquellos que se encuentran entre 30-150 m de
profundidad (Hinderstein et al., 2010; Kahng et al., 2017). No obstante, algunos autores han cuestionado
esta definicion (Eyal et al., 2019), afirmando que este rango se establecié Unicamente con base en
limitaciones de buceo, sin tomar en cuenta criterios fisicos o ecoldgicos (Pyle et al., 2019). Mesofdtico
significa “media luz” (mesos: medio, fotico: luz), lo cual es facilmente interpretable como “la profundidad
a la cual esta la mitad de la intensidad de la luz que incide sobre la superficie del mar”. Sin embargo, en
pocos estudios se ha contemplado el porcentaje de intensidad de luz superficial que llega a las

profundidades monitoreadas (Kahng et al., 2014; Costa et al., 2015; Laverick et al., 2018).

Aunque ciertamente hay una correlacion entre profundidad y penetracion de la luz, la distancia lineal
desde la superficie en donde se encuentra esta condicién especifica es inconsistente alrededor del mundo
(Kahng et al., 2010; 2019). Es decir, es imposible que el rango mesofdético sea 30-150 m en todos los
océanos (Laverick et al., 2019). Por ello, se ha sugerido definir la profundidad mesofdtica particular de
cada sitio con base en datos de intensidad luminica (Eyal et al., 2019). Especificamente, utilizando 100%,
10% y 1% de intensidad superficial para garantizar que se esté hablando de los mismos regimenes
luminicos en la zona mesofética de cualquier ubicacion geogréfica (Velasco-Lozano et al., 2020; Pérez-

Castro et al., 2021).
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Generalmente, la intensidad de la luz disminuye de manera exponencial con la profundidad (Stavn, 1988).
Si se realizara un modelo para predecir la profundidad con intensidad luminica, se esperaria un modelo
logaritmico (Kirk, 1994; 2011). Dado este comportamiento no lineal, es conveniente establecer valores con
distintos érdenes de magnitud para detectar cambios importantes en la profundidad fisica y en la
composicion béntica (Tamir, 2015; Tamir et al., 2017). Por esta razon, para el sitio de estudio, se

establecieron limites en donde hubiera 100%, 10% y 1% de intensidad luminica.

Existe el término Ecosistemas Mesofoticos de Coral (MCEs), el cual fue acufiado en 2008 y actualmente es
utilizado con frecuencia (Pyle et al., 2019). En esta tesis se excluyé la palabra “coral” de dicho término, ya
gue se estudiaron también ecosistemas mesofdticos rocosos. En todo caso, los ecosistemas mesofdticos
se caracterizan por tener un cambio conspicuo en la composicion de macroinvertebrados bénticos,
asociado a cambios en los regimenes de luz y temperatura (Pyle et al., 2016). Asimismo, se consideran

subestimados y poco estudiados en comparacion con los ecosistemas marinos someros (Eyal et al., 2021).

Gracias a los primeros aparatos sumergibles como el Asherah (Brock y Chamberlain, 1968), desde hace
cinco décadas se sabe la existencia de ecosistemas mesofdticos. No obstante, la mayoria de los articulos
se han publicado tan sélo en la década pasada debido a que habia problemas de accesibilidad o manejo
de dichos sumergibles (Velasco-Lozano et al., 2020). El buceo moderno permite a los buzos llegar hasta
100 m, pero esto involucra riesgos por el incremento de la presidon con la profundidad. Con una
certificacidn basica de buceo, un buzo puede bajar hasta 18 m de forma segura. Con una certificacion

avanzada, no se recomienda ir por debajo de 21 m (PADI, 2021).

Otro de los motivos fue que, durante muchos afos, el propédsito de los sumergibles fue meramente
exploratorio. Uno de los proyectos mds conocidos para este fin, por ejemplo, fue el Proyecto Challenger
HMS, en donde se encontraron 230 especies en ecosistemas mesoféticos (HMS Challenger Project, 2017).
Aunque esto es bastante interesante, el uso de vehiculos modernos operados remotamente (ROVs)
modernos permite explorar zonas profundas sin riesgo humano, y permite almacenar informacion de alta

calidad para poder realizar andlisis ecolégicos.



1.1.3 Diversidad estructural y funcional para macroinvertebrados bénticos

Para entender la dindmica de los macroinvertebrados bénticos, se requieren estudiar los procesos que
forjan a las comunidades ecoldgicas. Las entidades deben ser representadas en términos de roles
funcionales, debido a que aportan mayor informacién sobre su papel en el ecosistema, y sus interacciones
con otros organismos (Alexandridis et al., 2017). Los rasgos numéricos se consideran prioritarios, dado que
pueden transformarse a rasgos categoricos, pero no al revés (Costello et al., 2015). Sin embargo, la
eleccién de rasgos debe basarse en la pregunta cientifica, y los taxones con los que se esté trabajando
(Costello et al., 2015). Los rasgos mas utilizados son: clasificacion taxonémica, tipo de habitat, rango

geografico, rango de profundidad, movilidad, calcificacion, dieta, reproduccién y talla promedio individual.

Los roles ecoldgicos de las especies son bastante informativos, porque pueden influir en los patrones de
diversidad (Micheli y Harper, 2005). Ademas, la relaciéon entre diversidad taxondmica y funcional aporta
un entendimiento mas completo de los ensamblajes y la redundancia funcional (Hosokawa et al., 2021).
Se sabe que existe una correlaciéon entre diversidad funcional y capacidad de recuperacidon de
biodiversidad en reservas marinas, independientemente del método empleado para evaluar grupos
funcionales (Villéger et al., 2010). Los sitios con baja redundancia funcional suelen ser mas vulnerables al

tener menos capacidad de recuperacion (McWilliam et al., 2018).

Entender los procesos que forjan a las comunidades ecoldgicas profundas ha cobrado relevancia en los
ultimos afios para tomar decisiones en la conservaciéon de arrecifes someros (Baker et al., 2016). Los
estudios funcionales se emplearon, primeramente, para estimar la resiliencia de los ecosistemas, por lo
gue han sido mayormente utilizados para evaluar a las comunidades antes y después de una perturbacion
(Villéger et al., 2008, 2011), pero pueden extrapolarse segun la hipétesis cientifica que se quiera probar.
Los analisis que consideran rasgos funcionales han sido bastante Utiles para explicar patrones en diferentes
grupos taxondmicos, y en distintos tipos de ecosistemas. Asimismo, se ha probado que son mas sensibles
a cambios reales en las comunidades, porque no necesitan pérdida de especies para reflejar que un

ecosistema ha perdido resiliencia (Mouillot et al., 2013).

En diversos estudios actuales alin se asume que todas las especies de un ecosistema son equivalentes, a
pesar de que las teorias que respaldan esta suposicién (e.g. el modelo de similitud; Harte et al., 1999; la
teoria neutral de la biodiversidad; Hubbell, 2001) ya no son vigentes (Bongers et al., 2009; Svensson et al.,
2009; dos Santos et al., 2011). Las especies tienen diferencias en abundancia, frecuencia (Magurran y

Henderson, 2003), biomasa (Calderén-Aguilera et al., 2021) y en caracteristicas que reflejan sus roles
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dentro de una comunidad ecoldgica (Mouillot et al., 2013), por lo que ya no es suficiente analizar la
diversidad estructural. Incluso para estimar la diversidad estructural, se recomienda utilizar biomasa en

vez de abundancia (Calderén-Aguilera et al., 2021).

Dentro de los roles ecoldgicos destacan la habilidad para competir (Edwards et al., 2011) y la resistencia a
perturbaciones (Venn et al., 2011), pero hay otros que son importantes para entender la dinamica de los
ecosistemas (Costello et al., 2017). Para los arrecifes de coral, por ejemplo, es importante tomar en cuenta
rasgos como la tasa de calcificacidn, la complejidad estructural y la cobertura de coral vivo para estimar
su capacidad para formar arrecifes (e.g. indice de funcién arrecifal; Gonzalez-Barrios y Alvarez-Filip, 2018).
La riqueza de especies puede ser alta, pero si se trata de corales no formadores de matrices arrecifales
(e.g. los del género Porites), la existencia de los arrecifes puede estar comprometida (Cabral-Tena et al.,

2020).

Para medir los cambios en la estructura funcional de un ecosistema, es conveniente tomar los valores de
los rasgos como coordenadas en un espacio funcional. El espacio funcional se define actualmente como
un espacio multidimensional euclidiano en donde los ejes son rasgos funcionales relevantes (Mouillot et
al., 2013). Como el analisis de la diversidad estructural no es suficiente para observar cambios en una
comunidad, en este trabajo se analizaron, ademas, rasgos funcionales que puedan ser informativos,

cuantitativos y predictivos (Cardinale et al., 2012; Naeem et al., 2012).

El andlisis serd mas riguroso si se seleccionan rasgos funcionales relevantes para la pregunta cientifica
(Petchey et al., 2006; Violle et al., 2006; Alexandridis et al., 2017). Posteriormente, se debe construir el
espacio funcional con ejes que correspondan a los rasgos. En la década pasada se utilizaban los rasgos
crudos, tipicamente en modelos tridimensionales. No obstante, los rasgos estaban limitados a ser

cuantitativos (e.g. datos morfométricos o rangos de distribucién; Flynn et al., 2009).

Con la metodologia propuesta por Villéger (2008), Laliberté y Legendre (2010), las limitaciones
mencionadas anteriormente pueden resolverse sintetizando los rasgos mediante un analisis de
componentes principales (PCA), o con un andlisis de coordenadas principales (PCoA). Se pueden utilizar
datos cualitativos, preferentemente ordinales, indicdndole a la plataforma (e.g. RStudio; RStudio Team,
2020) cudl es el orden jerarquico. Para cuantificar la estructura funcional de una comunidad hay que
considerar la distribucion de los circulos (que corresponden a las especies) y su respectivo peso, reflejado

en el tamafio del circulo (que corresponde a la abundancia o biomasa) en el espacio multidimensional.
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Para describir la comunidad es importante visualizar distintos indices funcionales, porque la comunidad
tiene distintos componentes. Los mas comunes son riqueza, equidad y divergencia funcional, aunque
también estdn la identidad, dispersidn, entropia, especializacidén y originalidad. Todos son apropiados para

una variedad de contextos ecoldgicos (Mouchet et al., 2010).

1.1.4 Probando la hipétesis del refugio profundo

La hipdtesis del refugio profundo (DRRH, por sus siglas en inglés), propuesta por Glynn (1996), estipula
que los ecosistemas profundos pueden potencialmente servir como: 1) refugios para diferentes especies
contra perturbaciones someras y 2) fuentes reproductivas para especies en zonas someras después de un
disturbio. La hipdtesis fue innovadora para esos tiempos y alentd a varios conservacionistas,
especialmente por la posibilidad de haber encontrado refugios térmicos para corales escleractinios (Glynn

et al. 2001; Lesser et al. 2009; Hinderstein et al. 2010).

La pérdida de diversidad marina es preocupante alrededor del mundo dadas diversas perturbaciones,
especialmente para macroinvertebrados bénticos, que cuentan con movilidad reducida (Costello et al.,
2015). El estrés por aumento en la temperatura trasciende a profundidades mayores de lo que se asumia
(Bongaerts et al., 2010). Se han reportado efectos negativos por el calentamiento del océano en el Caribe
hasta los 60 m de profundidad (Lang et al., 1988; Bongaerts y Smith, 2019), y por eventos de Oscilacion

del Sur El Nifio-ENSO en el Pacifico mexicano hasta 13 m (Reyes-Bonilla et al., 2002).

Las ondas de calor marinas (MHW) también llegan a las zonas mesoféticas causando dafios a sus
comunidades (mortalidad directa en macroinvertebrados; Giraldo-Ospina et al., 2020). Aunque la
profundidad esté asociada a una mayor concentracién de nutrientes y particulas, asegurando alimento
para distintos macroinvertebrados (Glynn et al., 2001), y aunque las ondas internas ayuden a mitigar la
acumulacién de calor (Ladah y Zertuche-Gonzalez, 2004; Wyatt et al., 2020), el alivio ante el estrés térmico
suele ser temporal (Frade et al., 2018). Ademas, algunos macroinvertebrados bénticos también pueden
ser intolerantes a bajas temperaturas (Hernandez et al., 2010). El agua por debajo de la termoclina
también suele ser reducida en saturacidon de aragonita, afectando negativamente a los organismos

calcificadores (Norzagaray-Ldpez et al., 2017).

Es cierto que la energia del oleaje disminuye con la profundidad porque se disipa a través de la columna

de agua, atenuando el impacto mecanico de una tormenta o huracan, por ejemplo. No obstante, esto no
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exenta a los organismos de aguas profundas de estas perturbaciones (Bongaerts et al., 2013). Hay
evidencia que indica que las tormentas y huracanes crean corrientes fuertes capaces de mover grandes
masas de agua que llegan a profundidades mesofdticas e impactan a sus comunidades (Smith et al., 2019).
Aunado a eso, estos eventos frecuentemente implican acumulacién de escombro. Los macroinvertebrados
bénticos son particularmente vulnerables porque frecuentemente poseen movilidad reducida (e.g.
hidrozoarios, poliquetos), siendo facilmente enterrados (Bongaerts et al., 2010; Dustan y Lang, 2019).
Otros organismos pueden ser estructuralmente fragiles, o tener bajas tasas de crecimiento, lo que
afectaria su adecuacion. Ante el cambio climdtico, las tormentas probablemente incrementen en
frecuencia e intensidad, lo que significa que sus efectos podrian trascender a mayores profundidades

(Knutson et al., 2015).

Otras fuentes de perturbacién incluyen enfermedades, florecimientos de algas o la proliferacion de
especies invasoras. Aunque no hay reportes de enfermedades para los macroinvertebrados del Pacifico
mexicano, si hay reportes de bioerosion y pérdida inexplicada de tejido en corales escleractinios
(Rodriguez-Villalobos et al., 2015). Por lo anterior, hay una necesidad urgente de analizar
cuantitativamente los patrones de biodiversidad a lo largo de gradientes de profundidad. Para el drea de
estudio, se consideré el rango mesofético en las profundidades donde hubiera del 10-1% de intensidad
luminica. Se clasificaron tres estratos de profundidad: somero (>10% de intensidad luminica), mesofético
superior (£10%, >1% de intensidad luminica) y mesofdtico inferior (< 1%, >0% de intensidad luminica),

segln los criterios de Lesser et al. (2019) y Eyal et al. (2019).

Aunque ahora se sabe que los ecosistemas mesoféticos no estan exentos de perturbaciones, la
profundidad si puede atenuar la frecuencia y magnitud de las amenazas en algunos sitios, comparado con
los arrecifes mas someros (Bongaerts et al., 2010; Giraldo-Ospina et al., 2020). Ademds, se sabe que si
pueden proveer reclutas para que los sitios someros se recuperen después de una perturbacién. En otros

lugares, esto no es suficiente para ser considerados refugios (Smith et al., 2016).

Los resultados de los estudios para probar la hipdtesis del refugio profundo no han sido consistentes.
Mientras que la evidencia de algunos estudios sugiere que los ecosistemas mesoféticos si podrian
funcionar como refugio (e.g. para peces; Gress et al., 2016; para corales; Bloomberg y Holstein, 2021),
otros sugieren que no podrian actuar como tal (Bongaerts et al., 2017; Shlesinger et al., 2018; Stefanoudis
et al., 2019). Por lo anterior, diversos grupos de investigacién han intentado incrementar los esfuerzos de

investigacion e implementar meta analisis para sacar conclusiones contundentes (Laverick et al., 2018).
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Debido al rapido calentamiento de los océanos y otras perturbaciones antropogénicas, los arrecifes
someros contindan sufriendo dafios, por lo que es necesario proteger a los ecosistemas mesofdticos
(Bongaerts et al., 2010). En localidades donde haya gran sobreposicion de comunidades entre arrecifes
someros y mesoféticos, las especies podrian vivir en las profundidades, aunque desaparecieran de zonas
mas someras (Laverick et al.,, 2019). Suponiendo que las comunidades profundas fueran
reproductivamente activas, y pudiera haber un flujo vertical de larvas, entonces los arrecifes someros

podrian recuperarse por conectividad (Soria et al., 2012; Holstein, 2013).

Ademas de compartir especies con los ecosistemas someros, los ecosistemas mesoféticos también pueden
tener especies exclusivas de profundidad, por lo que también seria importante protegerlos por albergar
especies Unicas (Pimentel et al., 2020). Entender la relacién entre ecosistemas someros y profundos
ayudaria a mejorar las politicas de conservacién. El propdsito de este trabajo fue investigar la variacion de
la composicién de especies a lo largo de un gradiente de profundidad y evaluar la sobreposicién de
especies entre ecosistemas someros y profundos. Si no hay especies compartidas, los ecosistemas mas
profundos tienen baja probabilidad de ser refugios para los macroinvertebrados bénticos de aguas

someras (Laverick et al., 2018).

Ademas, la composicion de especies define las interacciones ecoldgicas entre ellas: si hay una alta
densidad de invertebrados herbivoros, aumentara la presidn en el ecosistema por pastoreo, por ejemplo.
La competencia entre especies puede llevar al desplazamiento y el desbalance de cadenas tréficas. El
grado de sobreposicidn de especies varia entre ubicaciones geograficas, por lo que se decidid caracterizar
el sitio de estudio para aportar informacidn al conocimiento global. También es importante estudiar la
relacién entre profundidad, temperatura, intensidad luminica y composicion de la comunidad para

entender las interacciones fisicas y bioldgicas de los ecosistemas mesofdticos (Laverick et al., 2019).

1.1.5 Puntos de quiebre en ecosistemas mesoféticos

Entender las fuerzas que moldean los patrones espaciales de biodiversidad es esencial para descifrar la
interaccion entre factores ecolégicos y ambientales (Mittelbach et al., 2007; Zahn et al., 2016) a distintas
escalas espacio-temporales (Bongaerts y Smith, 2019). Los cambios en la diversidad estructural y funcional
a lo largo de gradientes ambientales (e.g. latitudinales, altitudinales y de profundidad), resultan en

distintos patrones geograficos (Bridge et al., 2016; Spalding et al., 2017). Los organismos marinos, por
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ejemplo, se pueden dividir en costeros y oceanicos dependiendo en la profundidad en la que estén, y su

presencia puede predecirse con base en factores ambientales alrededor de los océanos del mundo (NOAA,

2021).

Incluso a escalas espaciales reducidas (<500 km) los ecosistemas pueden exhibir gran variabilidad en la
composicion de especies a lo largo de gradientes de profundidad (Field et al., 2009; Laverick et al., 2020).
Estos cambios no son por la profundidad per se, si no que se atribuyen a factores ambientales
correlacionados. Estos pueden incluir condiciones climatoldgicas (e.g. cambios en los efectos del oleaje
con profundidad), geomorfologia (e.g. cambios en la pendiente) y otros factores ecoldgicos (Clarke et al.,
2001; Guo et al., 2013). Las zonas de recambio de especies a lo largo de un gradiente se utilizan
frecuentemente para definir los limites entre estratos de profundidad o limites geograficos, y pueden
proporcionar informacién sobre los procesos que generan y mantienen dichos patrones (e.g. la linea de
Wallace; Mayr, 1944; la divisidn entre arrecifes rocosos y bosques de sargazo; Zahn et al., 2016; zonas de

transicidon; Bongaerts y Smith, 2019).

Los puntos de quiebre se definen como cambios abruptos en la composiciéon de especies dentro de la
misma ubicacion geografica (Lesser et al., 2019). Estos limites se pueden utilizar para identificar y explicar
el origen y la evolucion de los patrones biodiversidad (Belanger et al., 2012; Keith et al., 2013). Por ejemplo,
la estructura biogeografica de los macroinvertebrados bénticos someros se puede predecir mediante unas
pocas variables ambientales, principalmente la temperatura (Belanger et al., 2012) y la luz (Laverick et al.,

2018).

Los patrones biogeograficos en la estructura taxondmica y filogenética de especies marinas del Pacifico
Oriental Tropical se explican mejor por procesos histéricos (es decir, tectdnica de placas, fluctuaciones del
nivel del mar, eventos de Oscilacidn del Sur EI Nifilo-ENSO; Lépez-Pérez, 2017) que operan durante decenas
de miles a millones de afos. Por ello, las mediciones in situ, en una escala temporal reducida, pueden tener
poco poder explicativo (Keith et al., 2013; Leprieur et al., 2016) y hay que evaluar qué tan representativos
son los datos, considerando la variacion estacional (Grodsky et al., 2014) e interanual (Lopez-Pérez y

Hernandez-Ballesteros, 2004).

A veces, basta una porcién estrecha de habitat con condiciones distintas (Laverick et al., 2019) para evitar
la dispersion entre poblaciones adyacentes y, por lo tanto, mantener rupturas de la comunidad a lo largo
de escalas de tiempo geoldgicas (Bongaerts y Smith, 2019; Sherman et al., 2019). Por otro lado, los puntos

de quiebre pueden resultar de la relacién entre factores ambientales y el desempenio fisiolégico de las
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especies (Laverick et al.,, 2018). Un ejemplo muy claro es la pérdida de especies autdtrofas en los
ensamblajes bénticos a lo largo del gradiente de profundidad, como consecuencia de la atenuacién de la
luz en la columna de agua (Lesser et al., 2019). Dada su importancia para comprender los patrones
contemporaneos de la biodiversidad y para predecir cambios futuros en las comunidades ecoldgicas,
identificar los puntos de quiebre en la comunidad y comprender sus causas es esencial en la ecologia

marina (Laverick et al., 2020).

Debido al riesgo en el que estdn los arrecifes y los macroinvertebrados bénticos marinos, en especial los
corales (Hughes et al., 2003, 2017), es cada vez mas importante comprender los patrones de biodiversidad
y los procesos ecolégicos que mantienen la biodiversidad en grandes escalas espaciales (Keith et al., 2013).
Aungue muchos limites biogeograficos se han basado en cambios en la riqueza de especies, la evaluacidn
de los cambios en la composicion de la comunidad sobre gradientes ambientales puede proporcionar una
mayor comprensién de los mecanismos que generan los limites entre estratos de profundidad (Keith et

al., 2013).

Por ejemplo, los patrones latitudinales en los gradientes de riqueza de especies (e.g. diversidad
estructural) en los ecosistemas mesoféticos corresponden a gradientes de variables ambientales con baja
resolucién temporal, incluida la temperatura, el estado de saturacidn de aragonita (Medellin-Maldonado
et al., 2016; Norzagaray-Lépez et al., 2017) y la penetracién de la luz (Hughes et al., 2003; Lesser, 2009).
Sin embargo, los limites biogeograficos basados en la disimilitud en la composicion de las especies (es

decir, la diversidad beta) se explican mejor mediante procesos histéricos (Keith et al., 2013).

En un estudio, la probabilidad de que una especie se encontrara en un punto de quiebre de la comunidad,
se correlacioné con su rango de profundidad, aumentando en un 27% por cada 10 m de profundidad
(Lesser et al., 2019). También se ha demostrado que las especies con amplios rangos de profundidad (e.g.
generalistas) podrian tener menor riesgo de extincion (Carpenter et al., 2008; Graham et al., 2011). Esto
evidencia la importancia de incluir ecosistemas mesofdticos al evaluar los arrecifes modernos (Lesser et

al., 2009).

Aunque se sabe que los ecosistemas mesofdticos sustentan numerosas especies de ecosistemas marinos
someros, también son importantes por sus condiciones Unicas (Kahng et al., 2010; Lesser et al., 2009) y
pueden albergar especies distintas restringidas a profundidades mesoféticas. Uno de los patrones
interesantes que han surgido del reciente aumento en la investigacién sobre ecosistemas mesofdticos

(Loya et al., 2016), es la presencia de un punto de quiebre a 60 m de profundidad, indicada por un cambio
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en la presencia, ausencia o abundancia numérica de taxones especificos y cambios en la dindmica de la

comunidad (Lesser et al., 2018; 2019).

Aungque varios estudios han identificado un cambio en la composicidon de la comunidad a 60 m, en este
trabajo se cuestiona ese patrdn, por las mismas razones que se cuestiona que los ecosistemas mesoféticos
comiencen a 30 m (Pyle et al., 2016, ver 1.1.4 Probando la hipétesis del refugio profundo). En este estudio
se llevd a cabo un andlisis de regresion segmentada para examinar las distribuciones de profundidad de
una gran diversidad de especies, e identificar puntos de quiebre para la comunidad de macroinvertebrados
bénticos, entre ecosistemas someros y mesoféticos. Especificamente, se probaron los cambios en la tasa
de pérdida de especies de aguas someras desde la superficie (100% de intensidad luminica) hasta <1% de
intensidad luminica, y se identificaron los factores ecolégicos y ambientales que mejor explican las

rupturas comunitarias observadas.

1.2 Justificacion

1. Laimportancia de los arrecifes coralinos estd muy bien entendida, pero la importancia ecolégica

de los ecosistemas rocosos aun no esta evaluada.

2. El Pacifico mexicano estd muy bien estudiado en zonas someras, pero no hay estudios a
profundidades mesofdticas, probablemente asociadas con las dificultades de acceso, pero

considerarlos incrementaria la cobertura global de arrecifes

3. Aunque se sabe que en el Pacifico mexicano hay organismos muy resilientes, poco se sabe de
como pueden impactar las condiciones Unicas del sitio de estudio en los patrones de diversidad a

lo largo de los gradientes de profundidad.

4. Aunque el término MCEs ha sido utilizado desde el 2008, ha habido inconsistencias en cuanto a
qgué profundidad estan, y cdmo se divide en zona superior e inferior. La convencién actual es que
se encuentran entre 30-150 m. No obstante, dadas las distintas condiciones alrededor del mundo,

es necesario establecer los limites de profundidad con base en fundamentos dpticos.

5. Loscensos con buceo tienen sus ventajas, y en Bahias de Huatulco es posible bajar a profundidades

mesofodticas si se tiene mucha experiencia. Sin embargo, el drea que se puede revisar es limitada
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dado que los transectos regularmente son de 50 x 2. Los estudios con ROVs permiten tener mayor

cobertura, en menor tiempo, y con riesgo nulo.

6. Los estudios en afios anteriores estaban enfocados en la ecologia y taxonomia de los corales
(Phyllum: Cnidaria). Las tendencias actuales buscan estudiar la ecologia funcional en las
comunidades completas de macroinvertebrados bénticos, lo que permite caracterizar la
vulnerabilidad potencial de una comunidad y aporta mds informacién sobre las interacciones

ecoldgicas que existen (Alexandridis et al., 2017; Giraldo-Ospina et al., 2020).

7. Hay algunas descripciones de diversos sitios sobre riqueza de especies relacionada con la
profundidad (Bridge et al., 2012; Muir et al., 2015), pero muy pocos logran definir la estructura de
los arrecifes o comunidades coralinas mesoféticas en términos de taxones relevantes o grupos
funcionales (Bejarano et al., 2014). En el 2° congreso internacional de Ecosistemas Mesofdticos

Coralinos en 2014, se planted esta gran necesidad (Loya et al., 2017).

8. Las perturbaciones en el Pacifico mexicano estdan muy bien documentadas, y la evidencia podria
sugerir que no funcionan como refugios (Bongaerts, 2010). Sin embargo, esto no es suficiente para
probar la hipdtesis del refugio profundo. Los anadlisis cuantitativos y sintéticos son esenciales para

generar conclusiones de mayor peso.

1.3 Hipotesis

1.3.1 Hipétesis general

Las comunidades mesofdticas de macroinvertebrados bénticos tienen menor diversidad taxonémica y
funcional que las comunidades someras, por lo que es poco probable que puedan funcionar como refugio

para dichas especies.
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1.3.2 Hipétesis especificas

a)

b)

La profundidad mesofética en el sitio de estudio esta a menos de 30 m de profundidad, debido a
la alta turbidez.

Las comunidades mesofdticas de macroinvertebrados bénticos tienen menor diversidad
taxondémicay funcional que las comunidades someras, dadas las limitaciones de luz y temperatura.
Las localidades con mayor complejidad de sustrato tendran mayor diversidad taxondmica y
funcional.

Si las comunidades someras y mesoféticas comparten menos del 50% de las especies de aguas
someras, no funcionarian como refugios.

Los puntos de quiebre en la comunidad de macroinvertebrados bénticos estdn a menos de 60 m.

1.4 Objetivos

1.4.1 Objetivo general

Caracterizar los cambios en la composiciéon de las especies de macroinvertebrados bénticos y su

funcionalidad a lo largo de un gradiente de profundidad en Bahias de Huatulco, Oaxaca, México para

probar si los ecosistemas mesofdticos tienen potencial para ser refugios para los macroinvertebrados

bénticos.

1.4.2 Objetivos especificos

a)

b)

d)

e)

Definir la profundidad mesofdtica con base en la intensidad luminica.

Caracterizar las comunidades de macroinvertebrados bénticos en términos de diversidad

taxondémica y funcional a lo largo de un gradiente de profundidad.
Asociar los indices ecoldgicos con variables ambientales y geomorfoldgicas.

Estimar la sobreposicion de especies entre comunidades someras y mesofdticas para evaluar la

hipdtesis del refugio profundo en el sitio de estudio.

Determinar puntos de quiebre en la comunidad de macroinvertebrados del sitio para diferenciar

los estratos de profundidad dptica con bases ecoldgicas.
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Capitulo 2. Metodologia

2.1 Area de estudio

El Parque Nacional Huatulco (PNH) se localiza frente a las costas del municipio de Santa Maria Huatulco,
al sur de Oaxaca entre los 15°42°50"" — 15°45°00"'N y los 96°11°50"" - 96°06°00""W. El PNH abarca 11,891
ha, de las cuales, 6,375 ha pertenecen al drea terrestre y 5,516 ha al drea marina. Esta Ultima es parte del
Pacifico sur mexicano y recibe afluencia del Golfo de Tehuantepec. Tiene nueve bahias: Chachacual,
Riscalillo, Organo, Cacaluta, Santa Cruz, San Agustin, Chahué, Tangolunda y Conejos. Dentro de ellas,
destaca la presencia de arrecifes de coral y de roca. La descripciéon completa del Area Natural Protegida
(ANP), decretada el 24 de julio de 1998, se encuentra en su Plan de Manejo publicado en el afio 2003

(Comisién Nacional de Areas Naturales Protegidas (CONANP), 2002).

Los muestreos se realizaron del 9 al 13 de noviembre del afio 2020 en cinco localidades de facil acceso:
Punta Cacaluta (en Bahia Cacaluta), Punta Maguey y Violin (en Bahia del Organo), Morros La Blanca y El

Gigante (en Bahia Chahué) (Figura 1).
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Figura 1. Sitio de estudio. Mapa de las cinco localidades muestreadas en la zona marina de Bahias de Huatulco,
Oaxaca.
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2.2 Diseiio experimental

Con el fin de estimar la posible relacién de dependencia de una variable ecoldgica y variables fisicas, se

siguid un disefio experimental de la forma:

Yije =+ @y + Bijie + (@ijic © Bijic) + €ijie» 1)

donde:

Y;ji = indice de diversidad estimado en el transecto i, de la localidad j, del nivel k
i = media global real del experimento

aji = factor a evaluado en el transecto i, de la localidad j, del nivel k

Biji = factor B evaluado en el transecto i, de la localidad j, del nivel k

@iji © Piji = efecto producido por la interaccion entre el factor a y el factor 8

¢ = operador para denotar interaccion

gijk = error
Yijg =%+ Zyj + Tyjie + Ly + (Zijk o Tijk) + (Zijk o Iijk) + (Iijk o Tijk) + ejji (2)

donde:

Y;jk =indice de diversidad estimado en el transecto i, de la localidad j, del nivel k
i =numero de transecto {1, 2, 3}

J = localidad {Cacaluta, Maguey, Violin, Blanca, Gigante}

k = nivel de profundidad éptica {somero, mesofético superior, mesofético inferior}
X = media global observada del experimento

Ziji. = profundidad Z evaluada en el transecto i, de la localidad j, del nivel k

Tiji = temperatura T evaluada en el transecto i, de la localidad j, del sitio k

I;ji, = intensidad luminica I evaluada en el transecto i, de la localidad j, del sitio k
Ziji © Tyji = efecto producido por la interaccion entre el factor Z y el factor T
Ziji © Ijji = efecto producido por la interaccion entre el factor Z y el factor [

lij © Tiji = efecto producido por la interaccion entre el factor I y el factor T

¢ = operador para denotar interaccion

ejjk = error
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2.3 Protocolo de muestreo

Se realizaron tres barridos por localidad, dando un total de 15 barridos. El muestreo comenzé a las 7:30y
finalizé alas 12:30 h (CST); este es el periodo en el cual las condiciones del viento y del oleaje son propicias
para navegar (Pérez, comunicacidn personal, noviembre 2020). Se intenté que cada barrido durara una
hora, para tener tres horas exactas de barrido total por localidad, y 15 horas de barrido total en todo el
sitio de estudio. No obstante, debido a dificultades técnicas y a las condiciones ambientales, los barridos
totales por localidad duraron 2.86 horas en promedio (+0.77), y se consiguieron 14.32 horas de barrido
total en todo el sitio (ver Tabla 1). A lo largo de las localidades, se tomaron 10,000 puntos de referencia
usando un sonar inteligente portatil (Deeper) para obtener los perfiles batimétricos y sus respectivas

coordenadas.

Tabla 1. Descripcion de las localidades visitadas del 9 al 13 de noviembre de 2020. La clave corresponde al nombre
de la localidad (C: Cacaluta, M: Maguey, V: Violin, B: Blanca, G: Gigante). Se muestra la latitud, la longitud, la
profundidad maxima detectada por el sonar portatil, y el tiempo total de barrido registrado.

Profundidad Tiempo de

Clave Latitud Longitud maxima (m) barrido (h)
C 15.7 -96.1612 40 1.77
M 15.71 -96.1434 11 2.47
Vv 15.72 -96.1324 30 2.90
B 15.73 -96.1148 30 3.55
G 15.74 -96.1064 20 3.63
Total 14.32

Para lo anterior, se utilizd un vehiculo remoto (ROVEEE, Pobletech Inc - Roboteknik), a una velocidad
constante aproximada de un nudo (1.852 km/h). El vehiculo tiene luces LED de 3200 limenes para mejorar
la vision en profundidades con poca iluminacién. También tiene una cdmara con resolucion de 520 TVLy

un lente de 3.6 mm que permite un ancho de visidon de 1.8 m estando a 1 m de una superficie sdlida.

Adicionalmente, se adaptaron al ROVEEE dos cdmaras de alta definicién (GoPro HERO4 y HEROS8) a los
costados de la cdmara principal para obtener imagenes de mejor calidad. Los barridos fueron
videograbados simultdneamente con las tres cdmaras mencionadas para censar las comunidades de
macroinvertebrados bénticos. También se adaptd un registrador de temperatura y luz HOBO® colgante
UA002-64 (Onset Computer Corp., Bourne, Mass., EUA) en el vehiculo para tomar lecturas de temperatura

(°C) e intensidad luminica (lum/m?) a cada minuto durante 1 hora (la duracién de cada barrido).
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La eleccion de las localidades de muestreo se basé en la presencia de macroinvertebrados bénticos en
profundidades de, por los menos, 20 metros. No obstante, también se realizaron barridos en zonas con
profundidades mayores y menores a los 20 metros para tener una mejor referencia de las comunidades
de macroinvertebrados bénticos a lo largo del gradiente de profundidad. De igual forma, se considerd la
accesibilidad al sitio para evitar dafios fisicos al vehiculo remoto, asi como la intensidad de la corriente

para garantizar un buen control del mismo.

2.4 Caracterizacion de la columna de agua

Con el fin de determinar profundidad (Z) a diferentes intensidades luminicas (/), se obtuvieron datos con
un registrador de temperatura y luz HOBO® colgante UA002-64 (Onset Computer Corp., Bourne, Mass.,
EUA), mismo que estaba atado al vehiculo (ROVEEE, Pobletech Inc - Roboteknik).

Se ajustaron modelos lineales, polinomiales y logaritmicos, segun fuera el caso, a los datos obtenidos. De
este modo, se pudo encontrar el rango de profundidad con 10-1% de intensidad luminica de cada sitio,
con el cual se definid la zona mesofética. El rango 0 < /< 1% se definié como zona mesofética inferior (Ml);
y el rango 1 < /< 10%, se definié como zona mesofética superior (MS). El rango >10%, se definié como
somero (S). Para ello, se empled el paquete ‘ggplot2’ (Wickham et al., 2021) de la plataforma ‘RStudio’
version 1.2.1335 (RStudio Team, 2020). Los modelos se graficaron para cada una de las localidades, con
los intervalos de confianza al 95% de los pardmetros que resultaron estadisticamente significativos

(p<0.05).

Modelo lineal
Z=By+Bl, (3)

donde:

Z = profundidad (m) - variable de respuesta
Bo = interseccion en el eje de las ordenadas
B1 = pendiente

I = intensidad luminica (lum/m?) - variable explicativa
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Modelo polinomial

Z =By + Byl + BoI? + BsIP + -+ B, I, (4)

donde:

Z = profundidad (m) - variable de respuesta

Bo = interseccion en el eje de las ordenadas

By, = coeficientes de regresion para I™

I = intensidad luminica (lum/m?) - variable explicativa

I™ = ajuste de potencias para la variable explicativa

Modelo logaritmico

Z =By + pin(l), (5)

donde:

Z = profundidad (m) - variable de respuesta

Bo = interseccidn en el eje de las ordenadas

B =tasa de decaimiento de la curva

In(I) = logaritmo natural aplicado a la variable explicativa

I = intensidad luminica (lum/m?) - variable explicativa

2.5 Procesamiento de informacion y eleccion de variables

2.5.1 Analisis de los video transectos

Primero, se realizé una guia de macroinvertebrados bénticos de Bahias de Huatulco para identificar
especies que ya se saben presentes. Se incluyeron varias fotografias por especie para poder identificarlas
desde distintos angulos, en distintos tamafios, morfologias y posiciones. Dicha informacion se obtuvo de

expertos en el sitio de estudio, guias de identificacion, y libros.

La intencion era hacer un video transecto por barrido, es decir, tener 15 video transectos. Sin embargo, se

tuvieron que excluir aquellos archivos de barrido que se dafiaron, y aquellos en donde no se registré
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ninguna imagen. En total, se hicieron ocho video transectos efectivos, en un area de 14,478.38 m? (ver

Tabla 2). Estos corresponden a 140 videos, con una duracion total de 4 horas 20 minutos.

Dichos videos provenian de las tres camaras mencionadas (ver 2.3 Protocolo de muestreo). Aunque los
barridos se realizaron durante aproximadamente una hora cada uno, los video transectos duraron, en
promedio, 32.57 minutos (+11.09) (Tabla 2). El material se analizd simultdneamente y de manera

complementaria, no aditiva, cuidando estrictamente no sobreestimar las abundancias.

Tabla 2. Descripcion de los transectos. La clave corresponde al nimero de transecto (T#) y nombre de la localidad
(C: Cacaluta, M: Maguey, V: Violin, B: Blanca, G: Gigante). Se muestra la latitud, la longitud, la duracién de cada video
transecto en minutos, el area monitoreada y la profundidad maxima registrada. Las localidades de estudio se
visitaron del 9 al 13 de noviembre de 2020.

Duracién total del Area monitoreada Profundidad
Clave Latitud Longitud videotransecto (min) (m?) madxima (m)
T1C 15.7 -96.1612 20.90 1161.204 40
TiM 15.71 -96.1434 24.63 1368.63 11
TV 15.72 -96.1324 30.35 1686.25 30
T2V 15.72 -96.1324 34.55 1919.6 30
T3V 15.72 -96.1324 42.69 2371.85 30
T1B 15.73 -96.1148 18.12 1006.57 30
T2B 15.73 -96.1148 39.72 2206.66 27
T1G 15.74 -96.1064 49.63 2757.63 20
Total 14478.38

La tecnologia de reconocimiento automatico de especies se ha estudiado desde hace varios afios (virus
NHHI; Alvarez-Borrego y Chavez-Sanchez, 2001; copépodos calanoides; Castro-Longoria et al., 2001). En la
actualidad, la calidad de las imagenes ha mejorado y los métodos para analizarlas se han popularizado,
permitiendo llevar a cabo diversos estudios (e.g. analisis de la densidad poblacional de pepino marino; Li
etal., 2021). El método de mdscaras binarias, por ejemplo, ha sido exitoso para identificar especies, incluso
con iluminaciéon heterogénea (fitoplancton; Castro-Valdez y Alvarez-Borrego, 2018), e
independientemente de la posicidn, escala, rotacidon (aletas de tiburén; Hernandez et al., 2010) y rotura
de los organismos (diatomeas; Pacheco-Venegas et al., 2020). La identificacién automatica de especies de
macroinvertebrados bénticos es posible y seria de gran utilidad. Sin embargo, dada la diversidad y

complejidad de los organismos, dicho método no se empled para este estudio.
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Por lo anterior, la determinacién taxondmica se realizé de manera visual. Se empleé el reproductor
multimedia VLC version 2.2.6 utilizando la funcién “Fotograma a fotograma” para aumentar la
probabilidad de deteccidn. Los fotogramas de las zonas mas oscuras se editaron usando el “Visualizador
de fotos” de Windows para cambiar el balance de blancos, el contraste, la exposicién y las sombras.
Posteriormente, se identificaron las especies usando la guia antes mencionada. Si llegaba a haber alguna
duda, se tomaba la fotografia en donde apareciera el organismo en cuestidn, y se enviaba al especialista

en el grupo taxondmico para la confirmacién en su identificacién.

Las presencias y abundancias se registraron en un archivo de Excel, con ocho hojas (una por cada
transecto), por localidad y por profundidad fisica. También se cre6 un archivo en donde se iban registrando

las fechas de las visualizaciones de los videos, y el acervo de especies detectadas en dicha fecha.

2.5.2 Curvas de acumulacion de especies

Con el fin de determinar si el analisis de los videos habia sido suficiente, se realizd una curva de
acumulacién de especies. La variable dependiente fue la riqueza de especies, mientras que la variable
independiente fue el nimero de vistas del mismo video como medida de esfuerzo. Los videos se vieron 12
veces cada uno. En cada vista, se iba detectando la presencia de especies nuevas debido a: 1) avistamiento
de nuevos individuos o 2) identificacion de un organismo desconocido. Para hacer las curvas de
acumulacién de especies se utilizaron los paquetes ‘BiodiversityR’ (Kindt, 2020) y ‘ggplot2’ (Wickham et

al., 2020) de la plataforma ‘RStudio’ versién 1.2.1335 (RStudio Team, 2020).

2.5.3 Descripcion de los sitios

El material de las grabaciones se utilizd para extraer informacion de la pendiente del sitio, la complejidad
y el tipo de sustrato. La pendiente pronunciada se refiere a sitios en donde haya 245° de pendiente, y sin
pendiente, a aquellos donde haya una planicie. La complejidad alta se refiere a los sitios con >30% de
cobertura de roca o coral, segun el caso, con presencia de cavidades o deformaciones. La complejidad baja

se refiere a <30% de cobertura de roca o lisas y ausencia de cavidades.
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Tabla 3. Clasificacion de los sitios. La clave corresponde al nombre del sitio (C: Cacaluta, M: Maguey, V: Violin, B:
Blanca, G: Gigante), pendiente del sitio (P: pronunciada, S: sin pendiente), complejidad (A: alta, B: baja) y tipo de
arrecife (R: rocoso, C: coralino).

Sitio Pendiente = Complejidad Tipo
C P B R
M S A C
v P A R
B S A R
G P B R

Las variables bidticas, descritas en la seccién Caracterizacion de la comunidad, fueron calculadas para cada
transecto. Dado que las areas de los transectos no son iguales, los datos de abundancia fueron
estandarizados primero a densidad de individuos/100m? (ver Ecuacién 6) y luego, a biomasa en g/100m?
(ver Ecuaciéon 7). La biomasa fue estimada como el peso individual por el nimero de individuos de la

especie.

n::

/)
donde:
D;j = densidad de individuos de la especie i en el transecto j
n;j = numero de individuos de la especie i en el transecto j

a; = area barrida (m?) en el transecto j

W; XN;:
=" U x100, (7

donde:

B;j = biomasa de individuos de la especie i en el transecto j
w; = peso promedio individual de la especie i

n;; = numero de individuos de la especie i en el transecto j

a; = area barrida (m?) en el transecto j

Para los andlisis posteriores y para probar la hipdtesis, se realizaron dos puntos de segmentacién para
cada transecto: uno al 10% de intensidad luminosa (/), y otro, al 1%. Esto para asignar dos grupos: la zona

mesofédtica superior (1 < /< 10%), y la zona mesofética inferior (0 < /< 1%).
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2.6 Caracterizacion de la comunidad

2.6.1 Determinacion taxonédmica y cuantificaciéon de abundancia

Se estimd la densidad de individuos utilizando la informacidon de las tres cdmaras de manera
complementaria, y no aditiva. Los videos se revisaban cautelosamente para identificar qué organismos ya
habian sido contados, y asi evitar una sobreestimacion (ver Tabla 4). La densidad y biomasa de los
macroinvertebrados bénticos se calculd con el peso individual promedio por especie (ver Tabla 5). Los
valores de w; estan en gramos (g) y corresponden al peso individual promedio de cada especie. Se tomaron
de la bibliografia que indica la columna “Fuente”. Los valores de D; estdn en nimero de individuos por

cada 100 m? (n/100 m?). Los valores de B; estan en gramos por cada 100 m? (g/100 m?).

2.6.2 Seleccion de rasgos funcionales

El propdsito fue seleccionar las caracteristicas que describieran el rol de cada especie en la comunidad de
macroinvertebrados bénticos. La lista de mecanismos se adapté de diversos articulos (Bremner, 2006;
Alexandridis et al.,, 2017; Costello et al., 2015) con ajustes para adaptarlo a los atributos de los

macroinvertebrados bénticos marinos.

Para seleccionar los rasgos, primero se hizo una hoja de calculo con aquellos que se consideraron
relevantes para resolver la pregunta. Se obtuvieron 12 rasgos: calcificacién, movilidad, alimentacion,
longevidad, tipo de larva, profundidad, talla promedio (cm), tipo de fertilizacién, dispersién larval, longitud
(cm), altura (cm), fragilidad, abundancia relativa y vida epizoica, como sugieren Costello y colaboradores

(2015), ver Tablas 7 y 8.

Posteriormente, se revisaron las bases de datos disponibles como WoRMS y MarLIN (Costello et al., 2007).
Sin embargo, la informacién de varios rasgos no estd disponible para todas las especies, o estd
ampliamente esparcida a lo largo de la literatura. Por ello, se descartaron aquellos rasgos de los cuales no
hubiera informacién para la mayoria de las especies (Naeem y Bunker, 2009). Para la priorizacion de rasgos
también se realizé una revisién bibliografica, y se solicitd la opinidn de diversos especialistas en ecologia

funcional, para seleccionar 8 rasgos (ver Tabla 6).
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Tabla 4. Especies. Se muestran las especies de macroinvertebrados bénticos encontradas durante el muestreo en el
sitio de estudio (zona marina de Bahias de Huatulco, Oaxaca).

Phylum Clase Orden Familia Género Especie
Porifera Demospongiae | Haplosclerida Niphatidae Amphimedon Amphimedon texotli
Porifera Demospongiae | Verongiida Aplysinidae Aplysina Aplysina clathrata
Porifera Demospongiae | Axinellida Axinellidae Axinella Axinella nayaritensis
Porifera Demospongiae | Haplosclerida Callyspongiidae | Callyspongia Callyspongia californica
Porifera Demospongiae | Chondrillida Chondrillidae Chondrilla Chondrilla montanusa
Porifera Demospongiae | Chondrosiida Chondrosiidae Chondrosia Chondrosia tenochca
Porifera Demospongiae | Suberitida Halichondriidae | Ciocalypta Ciocalypta sp.

Porifera Demospongiae | Haplosclerida Chalinidae Haliclona Haliclona caerulea
Porifera Demospongiae | Poecilosclerida Mycalidae Mycale Mycale cecilia
Cnidaria Anthozoa Alcyonacea Clavulariidae Carijoa Carijoa riisei

Cnidaria Anthozoa Alcyonacea Gorgoniidae Leptogorgia Leptogorgia alba
Cnidaria Hydrozoa Leptothecata Aglaopheniidae | Macrorhynchia | Macrorhynchia philippina
Cnidaria Anthozoa Scleractinia Pocilloporidae Pocillopora Pocillopora capitata
Cnidaria Anthozoa Scleractinia Pocilloporidae Pocillopora Pocillopora damicornis
Cnidaria Anthozoa Scleractinia Pocilloporidae Pocillopora Pocillopora grandis
Cnidaria Anthozoa Scleractinia Pocilloporidae Pocillopora Pocillopora verrucosa
Cnidaria Anthozoa Scleractinia Poritidae Porites Porites panamensis
Cnidaria Anthozoa Pennatulacea Pennatulidae Ptilosarcus Ptilosarcus undulatus
Cnidaria Anthozoa Scleractinia Dendrophylliidae | Tubastraea Tubastraea coccinea
Mollusca Gastropoda Neogastropoda | Conidae Conus Conus purpurascens
Mollusca Gastropoda Neogastropoda Fasciolariidae Leucozonia Leucozonia cerata
Mollusca Bivalvia Ostreida Margaritidae Pinctada Pinctada mazatlanica
Arthropoda Malacostraca | Decapoda Mithracidae Mithraculus Mithraculus denticulatus
Annelida Polychaeta Sabellida Sabellidae Acromegalomma | Acromegalomma sp.
Annelida Polychaeta Sabellida Serpulidae Spirobranchus Spirobranchus giganteus
Echinodermata | Asteroidea Valvatida Asteropseidae Asteropsis Asteropsis carinifera
Echinodermata | Echinoidea Diadematoida Diadematidae Astropyga Astropyga pulvinata
Echinodermata | Holothuroidea | Dendrochirotida | Cucumariidae Cucumaria Cucumaria flamma
Echinodermata | Echinoidea Diadematoida Diadematidae Diadema Diadema mexicanum
Echinodermata | Echinoidea Cidaroida Cidaridae Eucidaris Eucidaris thouarsii
Echinodermata | Holothuroidea | Synallactida Stichopodidae Isostichopus Isostichopus fuscus
Echinodermata | Ophiuroidea Amphilepidida Ophiotrichidae | Ophiothela Ophiothela mirabilis
Echinodermata | Ophiuroidea Amphilepidida Ophiotrichidae | Ophiothrix Ophiothrix spiculata
Echinodermata | Asteroidea Valvatida Oreasteridae Pentaceraster Pentaceraster cumingi
Echinodermata | Asteroidea Valvatida Ophidiasteridae | Pharia Pharia pyramidata
Echinodermata | Echinoidea Camarodonta Toxopneustidae | Toxopneustes Toxopneustes roseus
Echinodermata | Echinoidea Camarodonta Toxopneustidae | Tripneustes Tripneustes depressus
Chordata Ascidiacea Phlebobranchia | Ascidiidae Ascidia Ascidia sp.

Chordata Ascidiacea Aplousobranchia | Diazonidae Rhopalaea Rhopalaea birkelandi
Chordata Ascidiacea Stolidobranchia | Styelidae Styela Styela canopus
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Tabla 5. Densidad y biomasa totales para cada especie en todo el sitio de estudio.
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Especie w; Fuente n; D; B;
Amphimedon texotli 10 Howson y Picton, 1997 29 0.200 2.003
Aplysina clathrata 10 Bowerbank, 1865 203 1.402 14.021
Axinella nayaritensis 1 Bowerbank, 1865 28 0.193 0.193
Callyspongia californica 1 Picton y Costello, 1998 5 0.035 0.035
Chondrilla montanusa 1 Bowerbank, 1865 65 0.449 0.449
Chondrosia tenochca 1 Bowerbank, 1865 27 0.186 0.186
Ciocalypta sp. 10 Moss y Ackers, 1982 53 0.366 3.661
Haliclona caerulea 10 Bowerbank, 1865 66 0.456 4,559
Mycale cecilia 1 Bowerbank, 1865 156 1.077 1.077
Carijoa riisei 5 Hartnoll, 1975; 1977 40 0.276 1.381
Leptogorgia alba 10 Hartnoll, 1975; 1977 403 2.783 27.835
Macrorhynchia philippina 5 Hartnoll, 1975; 1977 68 0.470 2.348
Pocillopora capitata 17 Lizcano-Sandoval et al., 2018 | 89 0.615 10.450
Pocillopora damicornis 17 Lizcano-Sandoval et al., 2018 | 221 1.526 25.949
Pocillopora grandis 17 Lizcano-Sandoval et al., 2018 | 205 1.416 24.070
Pocillopora verrucosa 17 Lizcano-Sandoval et al., 2018 | 157 1.084 18.434
Porites panamensis 11 Lizcano-Sandoval et al., 2018 | 20 0.138 1.520
Ptilosarcus undulatus 4.5 Wilde y Berghuis, 1979 10 0.069 0.311
Tubastraea coccinea 10 Bowerbank, 1865 265 1.830 18.303
Conus purpurascens 1.5 Hayward y Ryland, 1995 1 0.007 0.010
Leucozonia cerata 2 Tebble, 1976 p 0.014 0.028
Pinctada mazatlanica 3.5 Howson y Picton, 1997 14 0.097 0.338
Mithraculus denticulatus 150 MarlLIN, 2006 3 0.021 3.108
Acromegalomma sp. 4 Wilde y Berghuis, 1979 13 0.090 0.359
Spirobranchus giganteus 1 Wilde y Berghuis, 1979 16 0.111 0.111
Asteropsis carinifera 30 Dare, 1982 20 0.138 4.144
Astropyga pulvinata 5.5 Bedford y Moore, 1985 5 0.035 0.190
Cucumaria flamma 386 Herrero-Perezrul et al., 2008 | 55 0.380 146.632
Diadema mexicanum 5.5 Bedford y Moore, 1985 11 0.076 0.418
Eucidaris thouarsii 5.5 Bedford y Moore, 1985 48 0.332 1.823
Isostichopus fuscus 386 Herrero-Perezrul et al., 2008 | 3 0.021 7.998
Ophiothela mirabilis 3 Stéhr et al., 2012 38 0.262 0.787
Ophiothrix spiculata 3 Stéhr et al., 2012 4 0.028 0.083
Pentaceraster cumingi 30 Dare, 1982 58 0.401 12.018
Pharia pyramidata 20 Dare, 1982 0.028 0.553
Toxopneustes roseus 5.5 Bedford y Moore, 1985 0.014 0.076
Tripneustes depressus 5.5 Bedford y Moore, 1985 0.021 0.114
Ascidia sp. 1 Wilde y Berghuis, 1979 129 0.891 0.891
Rhopalaea birkelandi 1 Wilde y Berghuis, 1979 422 2.915 2.915
Styela canopus 1 Wilde y Berghuis, 1980 38 0.262 0.262
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Tabla 6. Rasgos funcionales y su importancia para el analisis.

Rasgo Importancia
Calcificacién Aporta informacion sobre el papel de los organismos en el secuestro de carbono, y sobre su
potencial como constructores de arrecifes.
Movilidad La movilidad va relacionada con la capacidad de dispersién de los organismos, su papel en

procesos como la bioturbaciéon, su vulnerabilidad ante la depredacién o ante procesos
geoldgicos como derrumbes. Se relaciona con la capacidad de las especies, en su fase adulta,

de moverse a aguas mas someras.

Alimentacion

El alimento es un recurso bdsico para los organismos, por lo que lleva a interacciones
ecoldgicas como depredacidn, pastoreo, competencia y diferenciacion de nicho. Este rasgo

se eligid para agrupar a los organismos con la misma fuente de energia.

Longevidad

Este rasgo se selecciond, ya que aporta informacién sobre el tiempo de permanencia de una

especie.

Reproduccion

Rasgo relacionado con la habilidad de recuperacién de una poblacidn ante una perturbacion.

Tipo de larva

Para probar si los ecosistemas mesofdticos pueden servir como refugios, el tipo de larva
sugiere qué tan viable es que una especie obtenga reclutas de la profundidad. Las larvas mas

complejas tienen mayor probabilidad de desplazarse a mayores distancias.

Profundidad

Este rasgo determina el rango espacial en donde estd establecida cada especie y la

probabilidad de que se encuentre en un estrato, o en otro.

Talla promedio

La talla de las especies ayuda a predecir su posible posicidn en la cadena tréfica, la salud de

la poblacidn, su aporte a la biomasa global, tasa metabdlica y probabilidad de dispersion.

Tabla 7. Ejemplo de codificacion de rasgos por especie.

Talla promedio
E Calcificacion Movilidad Alimentacion | Longevidad | Reproduccion Larva Profundidad ‘(,cm)
n -
mph./medon F FDS | MDE PAR S 20
texotli
Carijoa riisei F FDS | SEX PLA G 35
Conus
M H | SEX TRO S 6
purpurascens
Ast i
s ‘er‘opSIs M FDS | MD BIP G 36
carinifera
Ascidia sp. F FDS P SEX TAD INT 5
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Tabla 8. Lista de rasgos funcionales categéricos utilizados en este estudio para macroinvertebrados bénticos marinos,
basado en lo sugerido por Marshall et al., 2006. Hay varias categorias para cada rasgo, y varios rasgos para cada area
(biologia, historia de vida, larval y habitat) En la columna “Caracteristica” se explica de qué tratan las categorias,
mismas que cuentan con una clave.

Area Rasgo Categoria Caracteristica
Calcificacion C Organismos con CaCOs3;
NC Organismos sin CaCO3
Movilidad F Especies fijas al sustrato
. , M Especies méviles, sésiles
Biologia
AU Autétrofos, simbiontes
. ., FDS Filtradores, detritivoros y suspensivoros
Alimentacion
CA Carnivoros
H Herbivoros
L Esperanza de vida >10 afos
Longevidad | Esperanza de vida entre 5y 10 afios
P Esperanza de vida <5 afos
Historia de vida ME Mixto expulsién de esperma
., MD Mixto desovadores
Reproduccion
SEX Mayormente sexual
A Mayormente asexual
PAR Parenchymella
PLA Planula
TRO Trocofora
Z Zoea, megalopa
Larval Larva PLU Pluteus
BIP Bipinnaria
0] Ophiopluteus
AU Auricularia
REN Renacuajo
S Tipicamente somero (1-20m)
INT Tipi teint dio (20-40
Habitat Profundidad fpicamente intermedio ( m)
PRO Tipicamente profundo (>40m)
G Generalista

La caracterizacidon funcional de las especies de macroinvertebrados bénticos se realizé codificdndolos a

partir de los rasgos de cada especie (ver Tabla 7).
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2.7 Analisis de los datos

2.7.1 Ordenamiento Olmstead-Tukey

Con el fin de categorizar las especies segln su presencia en sustratos de distintas profundidades se
elaboraron diagramas de Olmstead-Tukey (O-T). Este método consiste en clasificar a las especies como
dominantes, raras, ocasionales y comunes, segun la relacién de su abundancia relativa y frecuencia de
aparicion (Sokal y Rohlf, 1981), (Figura 4). Se realizaron 2 diagramas: uno con las especies presentes en
transectos realizados en la zona superior y otro con los transectos realizados en la zona inferior. Para
disminuir las variaciones numéricas, conservando las proporciones de cada especie, los datos de densidad
se transformaron con In (x+1). El diagrama de O-T consiste en graficar la abundancia de cada especie en el
eje de ordenadas y su frecuencia relativa en el eje de abscisas; por otro lado, se calculan los valores de la
mediana de cada eje para trazar dos lineas que dividan la grafica en cuatro cuadrantes. La distribucion de
las especies en los cuadrantes del plano determina la categorizacion de cada especie como a continuacién

se describe.

e Dominantes: presentan la densidad y la frecuencia mayor a ambas medianas.
e Constantes: presentan densidades menores a la mediana y la frecuencia mayor a la mediana.
e Ocasionales: presentan densidad mayor a la mediana y frecuencia menor a la mediana.

e Raras: presentan densidades y frecuencias menores a ambas medianas

Medianade datosen x

Ocasionales Dominantes

Medianade datoseny

Raras Constantes

Abundancia, densidad o biomasa (y)

Frecuencia (x)

Figura 2. Prueba de Olmstead-Tukey representando en cada cuadrante especies dominantes, constantes, ocasionales
y raras (adaptada de Solano-Mendoza, 2017).
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2.7.2 indices estructurales

Ademas de cuantificar la riqueza especifica (S) de cada transecto, se calcularon los indices de diversidad
de Shannon-Wiener (H’), la equidad de Pielou (/) y los nimeros de Hills para explorar aspectos de la
estructura comunitaria. Los tres indices fueron calculados con el paquete “vegan” de RStudio (Rstudio

Team, 2020).

 Indice de diversidad de Shannon-Wiener (H")
Se basa en el contenido de informacion por individuo en muestras obtenidas al azar y refleja la
heterogeneidad de una comunidad basandose en el nimero de especies presentes y su abundancia
relativa (niUmero de individuos de cada especie con relacién al total de individuos, N, que conforman la

comunidad) (Shannon, 1948).

s
H = —Zpilnpi, (8)
i=1

donde:
. . .o . . n;
p; = abundancia relativa de la i-ésima especie, ;‘

n; = numero de individuos de la i-ésima especie

N = numero de individuos totales en la comunidad

« indice de equidad de Pielou (J)
Permite visualizar la equidad de la comunidad con base en la relacién entre la diversidad (H') y la
diversidad maxima (H',,4x). LOs resultados de este indice varian de 0 a 1, siendo 1 el caso con méaxima

equidad, es decir cuando todas las especies presentan la misma abundancia (Pielou, 1975).

donde:
H’ = diversidad calculada
H' pax = In(S) = diversidad maxima

S =riqueza de especies
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e Entropia de Rényi y numeros de Hill
Permite estimar la entropia generalizada en un rango de distintas escalas en donde a es un orden de

entropia, cualquier nimeroreal 0 < a < .

H, = tlxlir(l) H' o = 1In(S), (10)

donde:
H, = diversidad (entropia) en el ordena = 0
H' phax = In(S) = diversidad maxima

S =riqueza de especies

S
H, = lim — Zpilnpi : (11)

i=1

donde:

H, =diversidad en el orden @ = 1 (entropia de Shannon, ver Ecuacion 8)
. . ] . n;
p; = abundancia relativa de la i-ésima especie, ﬁ

n; = numero de individuos de la i-ésima especie

N = numero de individuos totales en la comunidad

S

Ha=1ialogZPia, (12)
i=1

donde:

H, = diversidad (entropia) en el orden a

a = orden de entropia, cualquier nimero real endondea # 0y a # 1

p; = abundancia relativa de la i-ésima especie, %

n; = numero de individuos de la i-ésima especie

N = nUimero de individuos totales en la comunidad

o Diversidad beta

Para determinar la diversidad beta entre estratos, se calcularon indices de Sorensen:

2C
s=———) (13)
A+B

donde:
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IS = indice de Sorensen
C = nimero de especies compartidas en ambas localidades
A =numero de especies en la comunidad A

B = numero de especies en la comunidad B

Posteriormente, para visualizar los resultados, se realizd un andlisis de redundancia basado en distancias
(dbRDA, por sus siglas en inglés). Este analisis consiste en encontrar la variacidn de los datos de respuesta
por medio de distancias. Entre mayor dispersién y distancia al centroide, se asume mayor diversidad beta
(Maucieri et al., 2021). Primero, se uso la funcidon “capscale” del paquete “vegan” (Oksanen, 2020)
utilizando la herramienta RStudio (RStudio Team, 2020), para estimar las distancias Bray-Curtis entre los
datos de diversidad estructural por estrato y por localidad. Posteriormente, se usé la funcién “rda” para

realizar el analisis de redundancia.

2.7.3 Estimacion de la riqueza esperada

Con el fin de determinar si las muestras obtenidas en campo eran representativas de la comunidad de
macroinvertebrados bénticos presentes en el sitio de estudio, se estimd la riqueza esperada con indices
no paramétricos (Chao 1, Chao 2, Jackknife ler y 2do orden para riqueza especifica, Colwell y Coddington,
1994). Para determinar el nimero minimo de individuos para conteo efectivo, se realizaron curvas de

rarefaccién usando el paquete “vegan”.

e Chaol
Este estimador utiliza datos de abundancia y se basa en el nimero de especies raras, con la relacion entre

el nimero de especies Unicas y especies duplicadas (Chao, 1984).

2

a
Chaol = S,ps + 2’ (14)

donde:
Sops = riqueza observada de especies
a = nimero de especies que estan representadas solamente por un Unico individuo (especies Unicas)

b = nimero de especies representadas por exactamente dos individuos (especies duplicadas)
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e Chao2
Este estimador utiliza datos de presencia/ausencia y consiste en la relacién entre el nimero de especies

Unicas y el nimero de especies duplicadas (Chao, 1987).

2

L
Chao2 = Sobs + m, (15)

donde:
Sops = riqueza (nUmero de especies observadas)
L? = nimero de especies presentes solamente en una muestra (especies tnicas)

M = numero de especies presentes en exactamente dos muestras (especies duplicadas)

e Jackknife 1er orden
Este estimador utiliza datos de abundancia y se basa en el nimero de especies presentes solo en una

muestra (Burnham y Overton, 1978, 1979).

In-1
Jackl = S,p¢ +¥, (16)

donde:
Sops = riqueza observada de especies
r1=numero de especies en una unidad de muestra

n = niumero de muestras

e Jackknife 2do orden
Este estimador utiliza datos de abundancia y considera el nimero de especies que se presentan solamente
en una muestra, asi como el numero de especies presentes en exactamente dos muestras (Burnham y

Overton, 1978, 1979).

rl2n—-3) 712(n-—2)>

Jack2 = S,ps + nn=1)

donde:
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Sops = riqueza observada de especies
r1=numero de especies en una unidad de muestra
r2=numero de especies en dos unidades de muestra

n = nimero de muestras, cuandon > 1

2.7.4 indices de distincion taxonémica

Varios indices se han propuesto para medir la diversidad bioldgica a lo largo de gradientes ambientales
(Magurran y Henderson, 2003). No obstante, independientemente de la familia de indices con la que se
esté trabajando (Hosokawa et al., 2021), los indices pueden ser poco informativos porque no se considera
la relacion filogenética o taxondmica entre especies (Roque et al., 2014). Para evitar esta incertidumbre
en el estudio, se calcularon los indices de distincidn taxonémica, como proponen Clarke y Warwick (1998).
Primero, se calculd la relacidn entre las especies en cuanto a su relacién taxondmica. Para esta tesis, se
estudiaron los patrones de diversidad a lo largo de gradientes de los profundidad (Laverick et al., 2018):
somero (>10% de intensidad luminica), mesofdtico superior (< 10%, >1% de intensidad luminica) y
mesofético inferior (< 1%, >0% de intensidad luminica), segun las propuestas de Lesser et al. (2019) y Eyal
et al. (2019). Posteriormente, se analizd la consistencia entre los resultados de indices estructurales y los
indices de distincién taxondmica, para entender los patrones de diversidad con profundidad, si es que los

hay.

¢ indice de diversidad taxonémica (A)
Se define como la distancia taxonémica promedio entre dos especies elegidas en una muestra al azar,
teniendo en cuenta sus abundancias (Clarke y Warwick, 1998). El fundamento empirico de este indice se

relaciona con el del indice de Shannon-Wiener.

XX X;
NN—-1) (18)
2

A=

donde:
w;j= peso taxonémico asignado a la longitud de rama que une a las especies i y j en un arbol taxonémico
de parentesco

N = nUmero total de individuos de la muestra
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¢ indice de distincién taxonémica (A*)
Se define como la longitud promedio de la trayectoria taxondmica entre dos individuos pertenecientes a
especies diferentes (Clarke y Warwick, 1998). Es equivalente a la division de A entre el valor de ésta si

todos los individuos pertenecieran al mismo género.

n
i=12i<cj Wi XX

2 (19)
) X jXiX;

A =

donde:

w;j= peso taxonoémico asignado a la longitud de rama que une a las especies i y j en un arbol taxonomico
de parentesco

X; = nimero de individuos de la especie i

xj = numero de individuos de la especie j

¢ indice de distincién taxonémica promedio (A+)
Se define como la suma de las distancias taxondmicas entre cada par de especies y el nimero de especies
de cada muestra (Clarke y Warwick, 1998). Su uso es efectivo en muestras con un nimero restringido de

taxones superiores (Clarke et al., 2001).

+_ [2X;cjwi;]
At = W (20)
2

donde:

w;j= peso taxondmico asignado a la longitud de rama que une a las especies i y j en un drbol taxondémico
de parentesco

S = ndimero de especies en la muestra

e indice de diferenciacién taxonémica promedio (A+)
Este representa la varianza de la distincién taxondmica entre cualquier par de especies. El indice mide la
estructura taxondmica como la equidad en la distribucidon de los taxones basado en la clasificacién
jerdrquica (Clarke y Warwick, 1998). Su resultado representa el nivel de equidad del arbol taxonémico de

la muestra.
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2
= 2% (wy — A%)
=T sc-1
2

(21)

donde:

w;j= peso taxonomico asignado a la longitud de rama que une a las especies i y j en un arbol taxondémico
de parentesco

A = indice de distincién taxondmica promedio

S = numero de especies en la muestra

Considerando las hipétesis, la diversidad podria reducirse con la profundidad, y, consigo, la distincion
taxondmica. Finalmente, se analizaron los cambios en distincion taxondmica por localidad. Segun las
hipdtesis, la distincién taxondmica seria mayor en aquellas localidades con mejores condiciones
ambientales (e.g. menor impacto antropogénico, menor aporte terrestre, mayor complejidad, mayor

cobertura de corales ramificados).

2.7.5 indices funcionales

Utilizando el paquete “FD” para diversidad funcional (Laliberté et al., 2014) en R (RStudio Team, 2020), se
construyé una matriz de datos a partir de la tabla de codificacién de rasgos funcionales (ver Tabla 7). A
cada rasgo funcional se le asigné un tipo de factor (ver Tabla 9). Esto es esencial para estimar, de una
manera mas precisa, las distancias de Gower para variables mixtas entre las distintas especies de

macroinvertebrados bénticos (ver Ecuaciones 22-23).

dij=a+b6ij+e, (22)

donde:

d;; = la distancia entre una especie i y una especie j en un plano

a = constante

b = pendiente

6;j = la distancia entre una especie [ y una especie j en un plano, segun los datos observados

e = error

Se define la distancia de Gower para variables mixtas como dzij = 1 — s;j, donde:
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XL (1= |xp = xul/Gr) +a+ a

5 (23)
/ P+ (,—ad) +p;

’

es el coeficiente de similitud de Gower,
p1 = numero de variables numéricas

numero de variables binarias

D2
D3

a = numero de coincidencias (1,1) para variables binarias

numero de variables categoricas

a = nimero de coincidencias (0,0) para variables binarias

Gy, = el rango de la h-ésima variable categorica

Una vez obtenidas las distancias, se acomodaron en una matriz y se procedid a hacer un andlisis de
coordenadas principales (PCoA) para acomodar cada especie en el espacio multidimensional. Para estimar
los indices funcionales por transecto, se utilizaron cuatro dimensiones, ya que asi se obtienen resultados

con el menor error cuadratico medio, la desviacion estandar de los residuales (ECM = 0.045).

Tabla 9. Categorizacidn de los rasgos funcionales.

Rasgo Tipo Orden
Calcificacidn
Movilidad Factor "

Alimentacion

Reproduccion

Longevidad P<I<lL

Larva Factor ordenado | PAR<PLA<TRO<Z<PLU<BIP<O<AU<REN
Profundidad S<INT<PRO<G

Talla Numeérico ok

* No hay un orden especifico
** E| orden es inherente a la naturaleza consecutiva de los nimeros

Indices funcionales

o Indice de entropia cuadratica (FDq)
Su construccién se basa en la teoria de la entropia, partiendo de la probabilidad de que, al tomar dos
individuos de una comunidad, estos sean funcionalmente diferentes (Rao, 1982). Este indice incorpora la

abundancia relativa de especies y la diferencia funcional entre pares de especies (Botta-Dukat, 2005).
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i=1 j=i+1
donde:

S = ndmero de especies

d;; = distancia entre la i-ésima y |a j-ésima especie (por ejemplo, distancia euclidiana)

pip;j = probabilidades de abundancia relativa asociadas a ambas especies

 indice de Riqueza funcional (FR)
Expresa el volumen ocupado por la comunidad en el espacio de rasgos. Este identifica las especies con
valores extremos de los rasgos y estima el volumen del cuerpo en el hiperespacio (Mason et al., 2005);

para su calculo requiere que el nimero de especies sea mayor al nimero de rasgos.

SF,;
FR, = , (25)
Cl RC

donde:

FR.; =lariqueza funcional de los rasgos ¢ en la comunidad i
SF_; = el espacio que ocupa el nicho (considerando a todas las especies de la comunidad i)

R, = El rango absoluto de los rasgos

o indice de Equidad funcional (FEve)
Este mide la uniformidad de la abundancia dentro del espacio funcional (Villéger etal., 2008) y es
independiente de la Riqueza funcional (Mason et al., 2005). Sus valores varian entre 0y 1, siendo el caso
de 0 una comunidad completamente carente de equidad (especies funcionalmente similares) y el caso de
1 una comunidad con completa equidad (especies con mayor separacion funcional). Su estimacién
requiere de la resolucion de tres ecuaciones.

=L, (26)
Wi+ W,

EW,
donde:

EW}, = equidad ponderada tomando como referencia la longitud de la rama b entre dos especies i y j
d;j = la distancia Euclidiana entre dos especies i y j

W; = abundancia relativa de la especie i

W; = abundancia relativa de la especie j
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EW,
PEW, = =———, (27)
PTYSLEW,

donde:
PEW,, = equidad ponderada parcial tomando como referencia la longitud de la rama b entre dos especies
iyj

EW}, = equidad ponderada tomando como referencia la longitud de la rama b entre dos especies i y j

Finalmente:

1 1
S=1 i W —) — =
p=1Min (PE b g — 1) S—1 (28)
1 )

FEve =

donde:
PEW,, = equidad ponderada parcial tomando como referencia la longitud de la rama b entre dos especies
iyj

S = ndmero de especies

 indice de Divergencia funcional (FDiv)
Se relaciona con la distribucién de la abundancia dentro del volumen del espacio de los rasgos funcionales
(Villéger et al., 2008). El valor de este puede indicar el grado de funcidn del ecosistema; valores altos
reflejan alta grado de diferenciacion de nicho (Mason et al., 2005). Su cuantificacién requiere definir el
centro de gravedad de las especies en el espacio funcional (gy), después se calcula la distancia euclidiana
de cada especie al centro de gravedad (dG;), la distancia media de las especies (dG) y los desvios

ponderados (Ad y Ald]).

14

1
Ik = VZ Xik » (29)

i=1
donde:
g = coordenada al centro de gravedad del espacio funcional
V = el vector que define la posicidn de una especie

X = coordenada de la especie i en el rasgo k

Después, para cada especie, se calcula la distancia euclidiana al centro de gravedad:



donde:
dG; = distancia euclidiana de cada especie al centro de gravedad
T = punto especifico de la especie en el espacio
X;, = coordenada de la especie i en el rasgo k

Jx = coordenada al centro de gravedad del espacio funcional

S
9
aG = EZ dc;,
i=1

donde:
dG = la media de las distancias de las especies S al centro de gravedad G
S = ndmero de especies

dG; = distancia euclidiana de cada especie al centro de gravedad

Después, se estima la suma de las desviaciones ponderadas,

S
Ad =Zwi X (dGl —E),
i=1

donde:

S = ndmero de especies

W; = abundancia relativa de la especie i

dG; = distancia euclidiana de cada especie al centro de gravedad

dG = la media de las distancias de las especies S al centro de gravedad G

Y el valor absoluto de las desviaciones ponderadas
S
i=1

donde:

S = ndmero de especies

W; = abundancia relativa de la especie i

dG; = distancia euclidiana de cada especie al centro de gravedad

dG = la media de las distancias de las especies S al centro de gravedad G

38
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Finalmente:

FDiv = %, (34)
donde:

Ad =la suma de las desviaciones ponderadas

Ald| = valor absoluto de las desviaciones ponderadas

dG = la media de las distancias de las especies S al centro de gravedad G

Diversidad de Shannon-Wienner (H') en funcién de la diversidad de grupos funcionales. En ambos casos
se verificé la confiabilidad del ajuste con el andlisis de residuales. Los resultados se analizaron
contrastando el comportamiento de la relacién y posibles escenarios propuestos por (Micheli y Halpern,
2005). Esta propuesta describe cinco escenarios en los que la relacion entre la diversidad funcional y la

diversidad de especies reflejan distintas condiciones del ecosistema.

Los escenarios A1 y A, muestran una relacidn lineal entre la diversidad funcional y la diversidad de especies.
En el escenario A; (pendiente igual a 1), la relacién indica que cada especie contribuye Unicamente a una
funcién. En el escenario A; (pendiente menor a 1), multiples especies tienen rasgos funcionales similares.
El escenario B muestra un aumento acelerado de la diversidad funcional con baja diversidad de especies,
el cual disminuye hasta llegar a una asintota con el aumento de la diversidad de especies. Los escenarios
Cy D representan una condicidon compuesta donde una alta redundancia con baja diversidad de especies
cambia a medida que esta aumenta; debido a la adicion de especies que ocupan diversas y nuevas
funciones, después de un cambio abrupto, la pendiente aumenta. Finalmente, la saturacién de
funciones después de este aumento en la diversidad de especies, ocasiona que la relacién llegue a una

asintota (Figura 2).
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Figura 3. Esquema de las posibles relaciones entre diversidad estructural y diversidad funcional con tres niveles de
diversidad en los cuales las comunidades pueden definirse: baja, media y alta. (Adaptado de: Micheli y Halpern,
2005).

2.7.6 Diversidad funcional beta

Utilizando el paquete “betapart” para diversidad beta (Baselga et al., 2021) en R (RStudio Team, 2020), se
construyé una matriz de datos a partir de la tabla de codificacién de rasgos funcionales (ver Tabla 7). A
cada rasgo funcional se le asigné un tipo de factor (ver Tabla 9). Esto es esencial para estimar, de una
manera mds precisa, las distancias de Gower para variables mixtas entre las distintas especies de

macroinvertebrados bénticos (ver Ecuaciones 22-23).

Una vez obtenidas las distancias, se acomodaron en una matriz y se procedié a hacer un analisis de
coordenadas principales (PCoA) para acomodar cada especie en el espacio multidimensional. Para estimar
la diversidad funcional beta, fueron eliminados aquellos estratos en donde hubiera <2 especies (T1C-MS,
TIM-S, TIM-MS, T1G-S y T1G-UM), ya que es necesario que haya mas especies que ejes para el analisis de
coordenadas principales (PCoA). Debido a que el nimero minimo de especies por estrato fue de tres

especies, se utilizaron dos dimensiones (ECM = 0.07).
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2.7.7 Contraste entre estratos

e Comparacion de indices funcionales entre estratos

Utilizando los paquetes “tidyverse”, “FD”, “emstreeR”, “ggConvexHull” y “Rcpp” en R, se realizé un andlisis
funcional de las respuestas de comunidades de macroinvertebrados bénticos con la profundidad (Mouillot
et al., 2013). Dado que no todos los transectos tenian MS: mesofdtico superior y MI: mesofético inferior,
cualquiera de los dos se consideré como “mesofético”. Se realizdé una matriz con las coordenadas de las

especies (ver 2.7.6 Diversidad funcional beta), y los datos de biomasa por especie y por estrato.

e Comparacion de la comunidad de macroinvertebrados bénticos en términos espaciales

Considerando la probable influencia de la localizacidon espacial de los arrecifes sobre la biomasa de
macroinvertebrados bénticos, en términos de profundidad y posicién geografica, se realizé6 un analisis
permutacional de varianza multivariado (PERMANOVA, por sus siglas en inglés). Este andlisis se basaen la
comparacion de grupos a partir de una matriz de distancias. Su fundamento es similar al andlisis de
varianza multivariado (MANOVA, por sus siglas en inglés) pero es mas flexible ante supuestos de
normalidad y homogeneidad de varianzas de los datos. Este método no paramétrico utiliza técnicas de
permutacion para obtener un nivel de significancia a partir de una seudo-F (Anderson, 2001) y someter la

hipodtesis nula de la inexistencia de diferencias significativas entre grupos.

El PERMANOVA se desarrolld a partir de una matriz de distancias basada en la medida de disimilitud de
Bray-Curtis construida con una matriz inicial de biomasa de GF registrada en cada muestra. El analisis se
realizé considerando dos factores: sitio y profundidad, ademds de la interaccién entre ambos factores
utilizando el programa PRIMER 6. Para cada PERMANOQOVA, se realizé un nMDS como sugiere Anderson
(2001).

2.7.8 Explicacion de la varianza

Para analizar los factores que pueden explicar la varianza, se separaron los indices estructurales de los

funcionales y de los factores abidticos. Después, se realizaron tres andlisis de componentes principales

(ACP).
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Capitulo 3. Resultados

3.1Caracterizacion de la columna de agua

3.1.1 Definiendo la profundidad mesofética

El punto mas somero para el 10% de intensidad luminica superficial se encontré en la localidad de Maguey
a 10.2 m de profundidad. El punto mds profundo se encontré en Cacaluta a 21.7 m de profundidad. El
punto mas somero para el 1% de intensidad luminica superficial se encontré en la localidad de Violin a
21.5 m de profundidad. El punto mas profundo se encontré en Cacaluta a 26.8 m de profundidad. En
general, en el sitio, la profundidad mesofética se encontré entre 16.2 m y 26.2 m de profundidad (ver

Tabla 10, Figura 4).

Se tomd la profundidad batimétrica maxima como limite inferior de la profundidad mesofética, debido a
que nunca se llegé al 0% de intensidad luminica (zona afética). Con la informacién anterior, se pudieron
definir los tres estratos. El rango 0 < / £ 1% se definié como zona mesofética inferior (Ml); y el rango 1 </
< 10%, se definid como zona mesofdtica superior (MS). El rango >10%, se definid como somero (S). La
evidencia sugiere que la profundidad mesofdtica en Bahias de Huatulco se encuentra entre 16.2 my 26.2

m de profundidad.

Se tomaron en cuenta los datos de todo el sitio de estudio, aunque hay localidades en donde fue mds
somera o mas profunda (ver Tabla 10). Nunca se llegd al 0% de intensidad luminica. Los datos fueron
forzados a seguir un comportamiento logaritmico para fines didacticos (ver Figura 4). Para ver los datos
reales de cada localidad, ver el Anexo A (Figuras 47-51). En total, se muestred a lo largo de 14,478.38 m2.
El mayor esfuerzo de muestreo se realizd en el transecto 1 de Gigante, estrato somero (T1G-S) con 2180.73

mZ; y el menor, en el transecto 1 de la Blanca, estrato mesofético inferior con 61.12 m? (ver Tabla 11).
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Tabla 10. Profundidades a las que se encuentran el 10% y 1% de intensidad luminica superficial, por localidad.
También se muestra la profundidad batimétrica maxima de cada una. La clave corresponde al nombre de la localidad

(C: Cacaluta, M: Maguey, V: Violin, B: Blanca, G: Gigante). Las columnas con IC se refieren a los intervalos de
confianza.

Clave 10% (m) IC 1% (m) IC Profundidad maxima (m)
C 21.7 [20.1, 23.2] 26.8 [26.0, 27.7] 40
M 10.2 [9.5, 10.9] 11.2* [10.5, 12.0]* 11
\" 10.3 [9.8, 10.7] 215 [21.0, 21.8] 30
B 20.1 [19.8, 20.3] 23.7 [23.3, 24.1] 30
G 18.5 [18.2,18.9] 27.7* [26.8, 28.5]* 20
Sitio 16.2! (+5.5)2 24.0' (£2.7)2 26.2' (+11.1)?

*: profundidades tedricas obtenidas con los ajustes de modelos (ver 2.4 Caracterizacién de la columna de agua). Los
datos de “Sitio” corresponden a las medias y la desviacion estdndar de los datos de las localidades. Para este
propdsito, no se tomaron en cuenta los datos con asteriscos (*) debido a que rebasan la profundidad maxima real de
cada localidad. !: media de los datos de las localidades. %: desviacién estandar de los datos de las localidades.

Bahias de Huatulco

0.0+

N

o

\S]
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Profundidad (m)

-40.0 1

1 10 100
Intensidad luminica (%)

Figura 4. Atenuacion de la intensidad luminica (%) con la profundidad (m) en el sitio de estudio “Bahias de Huatulco”.
Las lineas punteadas verticales son utiles para distinguir a qué profundidades se encuentran el 100%, 10% y 1% de
intensidad luminica superficial, tomando en cuenta los datos de todas las localidades. Las lineas discontinuas
horizontales definen la zona mesofética entre el 10-1% de intensidad luminica (%).
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Tabla 11. Descripcidn de los estratos. La clave corresponde al nimero de transecto (T#) y nombre de la localidad (C:
Cacaluta, M: Maguey, V: Violin, B: Blanca, G: Gigante). Los nombres de los estratos son (S: somero, MS: mesofético
superior y MI: mesofético inferior). Se muestra la duracion del transecto total y la duracién por estrato, para estimar
la longitud de la banda y el drea monitoreada por estrato, respectivamente. La velocidad fue 1 nudo y el ancho de

banda 1.8 m.
tra::;catct;ot:tal Duracion p'or Duracién por  Longitud de la Area (m?)
(min) estrato (min) estrato (h) banda (m)

T1C-S 20.90 3.00 0.05 92.60 166.68
T1C-UM 20.90 1.78 0.03 54.94 98.90
T1C-LM 20.90 16.12 0.27 497.57 895.63

T1M-S 24.63 16.63 0.28 513.42 924.15
T1M-UM 24.63 8.00 0.13 246.93 444.48
T1V-UM 30.35 7.35 0.12 226.87 408.37
T1V-LM 30.35 23.00 0.38 709.93 1277.88
T2V-UM 34.55 9.05 0.15 279.34 502.82
T2V-LM 34.55 25.50 0.43 787.10 1416.78
T3V-UM 42.69 8.97 0.15 276.87 498.37
T3V-LM 42.69 33.72 0.56 1040.82 1873.48

T1B-S 18.12 15.77 0.26 486.66 876.00
T1B-UM 18.12 1.25 0.02 38.58 69.45
T1B-LM 18.12 1.10 0.02 33.95 61.12

T2B-S 39.72 11.63 0.19 359.08 646.35
T2B-UM 39.72 11.88 0.20 366.80 660.24
T2B-LM 39.72 16.20 0.27 500.04 900.07

T1G-S 49.63 39.25 0.65 1211.52 2180.73
T1G-LM 49.63 10.38 0.17 320.50 576.90

Total 4.34 14478.38

3.1.2 Curvas de acumulacion de especies

La relacidn &rea-riqueza de especies sugiere que se necesitan 10*’> (~9400) m? para tener una

acumulacién de tan solo 31 especies (ver Figura 6). Esto indica que, aun con un esfuerzo alto de muestreo,

la riqueza de especies fue baja en el estudio.
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Figura 5. Curvas de acumulacion de especies para los video transectos efectivos. La variable dependiente es el
numero de especies, mientras que la variable independiente es el nimero de vistas, por video transecto, como
medida de esfuerzo. Cada linea continua de color corresponde a una localidad, la cual estd indicada con su nombre.
La clave (T#) corresponde al nimero de video transecto. Los videos se vieron 12 veces cada uno, por lo que este
numero representa el 100% de especies encontradas. Las lineas punteadas verticales sefialan en qué numero de vista
se encontréd mas del 93% y 98% de las especies, respectivamente. Con la mitad del esfuerzo total, ya se habia
detectado mas del 98% de las especies, por lo que se considera que el seis es un “nimero seguro”.
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Figura 6. Curva de relacidon especies-area para todo el sitio de estudio “Bahias de Huatulco”. La variable dependiente
es la riqueza de especies (S/100 m?), mientras que la variable independiente es el drea (m?) transformada con logo,
como medida de esfuerzo.
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3.2 Analisis de los datos

3.2.1 Ordenamiento Olmstead-Tukey

Hubo 15 especies dominantes: la gorgonia Leptogorgia alba, |la ascidia Rhopalaea birkelandi, las esponjas
Aplysina clathrata, Ciocalypta sp. y Haliclona caerulea, los cnidarios azooxantelados Tubastraea coccinea,
Macrorhynchia philippina y Carijoa riisei, los corales zooxantelados del género Pocillopora (P. capitata, P.
damicornis, P. grandis y P. verrucosa) y los equinodermos Cucumaria flamma, Pentaceraster cumingi y
Eucidaris thouarsii. Estas especies juntas representan el 92.6% de la biomasa total del sitio. Esto significa

que las 25 especies restantes sélo contribuyen al 7.4% de la biomasa total.

Con las 15 especies dominantes, se alcanza el 78.5% de la abundancia total. Si se suman las cinco especies
constantes, se tiene el 95.2% de la abundancia total. Esto significa que las 20 especies restantes sélo

contribuyen al 4.8% de la abundancia total (ver Tabla 12, Figura 7).
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Figura 7. El andlisis de Olmstead-Tukey sugiere que hay 15 especies dominantes, cinco especies ocasionales, cinco
especies constantes, y 15 especies raras.



Especie

Olmstead-Tukey

% D

Tabla 12. Categoria de cada especie, con el porcentaje de contribucidn (%) a la densidad y biomasa total.

% B

Cucumaria flamma
Leptogorgia alba
Pocillopora damicornis
Pocillopora grandis
Pocillopora verrucosa
Tubastraea coccinea
Aplysina clathrata
Pentaceraster cumingi
Pocillopora capitata
Haliclona caerulea
Ciocalypta sp.
Rhopalaea birkelandi
Macrorhynchia philippina
Eucidaris thouarsii

Carijoa riseii

Dominante

78.5

92.6

Mycale cecilia
Ascidia sp.
Chondrilla montanusa
Ophiothela mirabilis

Styela canopus

Constante

16.7

Isostichopus fuscus
Asteropsis carinifera
Mithraculus denticulatus
Amphimedon texotli

Porites panamensis

Ocasional

Axinella sp.
Spirobranchus giganteus
Pinctada mazatlanica
Acromegalomma sp.
Diadema mexicanum
Ptilosarcus undulatus
Astropyga pulvinata
Pharia pyramidata
Ophiothrix spiculata
Tripneustes depressus
Toxopneustes roseus
Leucozonia cerata
Conus purpurascens
Chondrosia tenochca

Callyspongia californica

Rara

4.8

7.4

47
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3.2.2 indices estructurales

indices estructurales: diversidad alfa

Tabla 13. indices estructurales por transecto (H: indice de diversidad de Shannon, D: indice de diversidad de
Simpson, 1-D: indice de dominancia de Simpson, C: Inverso de Simpson, S/100m?: Riqueza de especies
estandarizada por cada 100m?, J: indice de equidad de Pielou, R: Nimeros de entropia de Renyi).

H D 1-D C $/100m? J R
T1C-S 0.957 0.492 0.508 1.967 3.600 0.534 0.677
T1C-MS 0.397 0.235 0.765 1.307 2.022 0.573 0.268
T1C-MI 1.729 0.760 0.240 4.171 1.451 0.674 1.428
T1M-S 1.572 0.766 0.234 4.266 1.298 0.633 1.451
T1M-MS 0.693 0.500 0.500 2.000 0.450 1.000 0.693
T1V-MS 0.818 0.401 0.599 1.670 1.224 0.509 0.513
T1V-MI 0.547 0.206 0.794 1.259 1.096 0.207 0.230
T2V-MS 1.071 0.536 0.464 2.155 2.188 0.447 0.768
T2V-MlI 0.878 0.335 0.665 1.503 1.129 0.317 0.407
T3V-MS 1.119 0.511 0.489 2.043 1.204 0.624 0.714
T3V-MI 1.963 0.798 0.202 4.952 0.747 0.744 1.600
T1B-S 1.851 0.755 0.245 4.085 2.169 0.629 1.407
T1B-UM 1.294 0.560 0.440 2.274 12.959 0.589 0.821
T1B-MI 1.942 0.837 0.163 6.116 13.090 0.934 1.811
T2B-S 2.114 0.811 0.189 5.299 3.249 0.694 1.667
T2B-MS 1.660 0.789 0.211 4.738 0.909 0.926 1.556
T2B-MI 1.727 0.765 0.235 4.250 0.889 0.831 1.447
T1G-S 1.696 0.756 0.244 4.103 0.413 0.772 1.412
T1G-UM 0 0 1 1 0.173 0 0

Para los analisis, sélo se contemplaron el indice de Shannon, la riqueza de especies en 100m? y el indice
de equidad de Pielou, debido a que era redundante incluir a todos. Por otro lado, los demas valores no
cumplieron los supuestos de normalidad u homocedasticidad, lo que implicaria realizar analisis menos

robustos.

Los resultados de los indices estructurales sugieren que hay diferencias entre localidades (ver Figura 8).
Sin embargo, no se encontré relacion significativa entre la profundidad y los indices de Shannon (p =

0.565), riqueza de especies (p = 0.487), e indices de Pielou (p = 0.358), (ver Tabla 14, Figura 8).
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La localidad de la Blanca tiene la mayor diversidad y mayor riqueza de especies por 100m?. La localidad de
Gigante tiene la menor diversidad y menor riqueza de especies por 100m2. La mayor equidad se encontré
en Maguey, y la menor, en Violin. No se encontraron diferencias significativas en indices estructurales

entre estratos (ver Tabla 15).

Tabla 14. Relacidn entre la profundidad y los indices estructurales.

Profundidad p R?
indice de Shannon 0.565 0.020
Riqueza (S/100m?) 0.487 0.029
Equidad de Pielou 0.358 0.053

Tabla 15. Resultados de tres andlisis ANOVA con datos de los indices estructurales para ver diferencias entre
estratos considerando todas las localidades.

Estratos p
indice de Shannon 0.056
Riqueza (S/100m?) 0.93
Equidad de Pielou 0.92
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Figura 8. Diferencias en indices estructurales por localidad. Cada punto representa uno de los estratos monitoreados
por transecto, por localidad. B: Blanca, C: Cacaluta, G: Gigante, M: Maguey y V: Violin.
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Figura 9. Relacién de los indices estructurales con la profundidad, por localidad. No se observa una relacion clara con

la profundidad.
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Figura 10. Grafica de cajas y bigotes para analizar variacién en el indice de Shannon por estrato de profundidad. No
hay diferencias significativas entre estratos de profundidad (ver Tabla 15). Las cajas representan el rango intercuartil
(percentil 25-75) y los bigotes indican el percentil 5-95. La linea horizontal dentro de cada caja representa la mediana.
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Figura 11. Gréfica de cajas y bigotes para analizar variacion de la riqueza de especies por estrato de profundidad. No
hay diferencias significativas entre estratos de profundidad (ver Tabla 15). Las cajas representan el rango intercuartil
(percentil 25-75) y los bigotes indican el percentil 5-95. La linea horizontal dentro de cada caja representa la mediana.
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Figura 12. Gréfica de cajas y bigotes para analizar variacidon en el indice de equidad de Pielou por estrato de
profundidad. No hay diferencias significativas entre estratos de profundidad (ver Tabla 15). Las cajas representan el
rango intercuartil (percentil 25-75) y los bigotes indican el percentil 5-95. La linea horizontal dentro de cada caja
representa la mediana.

Para considerar que un sitio es altamente diverso, los datos de entropia generalizada de Rényi deben ser
altos en distintos drdenes de entropia. Aunque el estrato somero de la Blanca tiene alta diversidad en los
ordenes de entropia iniciales (T2B-S y T1B-S), este patrédn no es consistente. Esto significa que estos
estratos tienen alta riqueza de especies, pero baja equidad. Por lo tanto, los estratos mas diversos, segun
este analisis, fueron el mesofético inferior del segundo transecto de Violin (T2V-Ml), seguido del

mesofdtico inferior del tercer transecto de Violin (T1V-MI) ver Figura 13.



T1G-MS T3V-MI TIM-S T2B-MS
1 - e T T 3.0
s R @ 0 3N ° . Teeel el - 25
4 el e L el T el IR [ E e _ 20
s RS et oo Tose b0 0| S W =15
I - T . CeTE T T e [ ag
de-e-9-9-o o -9-%-% | —-----c---c-co-coc | | ______ - 00
T1M-MS T1V-MI T1B-MS T1C-S TIV-MS
30 A - e T T e
25 el A T T e
204 el TTee—meL I ol SN L S R B T I .
15 th_“'“-ﬂ-q._ Hhh"'"-ﬂ-,._ T . - b‘"‘a:r-,_o_ C e, R“‘“-q.,_ﬂ__
107, 00600635 sn TTTTTTT - FreTeT o TTOTnT e 28T
0.5
00 4 -—==----------"""""---- | oo | oo e | oo e | o e e
T1C-MI T2B-M T1B-MI T3V-MS T1C-MS
1 - e el el Tl 3.0
n R A el Tl Tl e 25
1 q--"‘-,\_\_ 055“'_———_____ o-hﬁa@‘_ T __ 0”-5"‘—0__ T __ c;"\--"‘-,_\_\_ e __ -\--\_-"H-_\_‘_ T __ 20
- R - e e L P e 15
- Tt T mmm e e __ ~R_D_O_ o« e __
i - TTETETE Y et T Y OOOOOOOOOoooo [1]2
T B B B 0.0
T2B-5 T1B-S T2V-MI T2V-MS TGS
3.0 G'“-e\,_@ i 5“‘5~. Tl Tl
25 4 Toee R T U | Tmee & T
2.0 7 Tl G Tt e Tl @ e _ -\--\--"'\-_,_ T e TR e _ -\-Q*-\-o o e _
4 el @ el o . eTeToTe -E e TRl o,
];3 i el e s TR e een 2o oo 22 e oo
0.5
00 Lo=zzmmmmmmmmmmmm e | oo e | o | o | o

53

002951 2 4 § 163264Inf 0029051 2 4 § 163264Inf 00290561 2 4 § 163264Inf 002951 2 4 B8 163264Inf 002951 2 4 § 163264 Inf

Figura 13. Entropia generalizada de Renyi. La linea rosa representa la mediana de los datos de entropia por estrato. Las lineas punteadas verdes son valores maximos y
minimos.
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Indices estructurales: diversidad beta

Tabla 16. indices de Sorensen para comparar diversidad entre estratos dentro cada transecto. La clave T#
corresponde al nimero de transecto y a la localidad (C: Cacaluta, M: Maguey, V: Violin, B: Blanca y G: Gigante).

Transecto S-MS MS-MI S-Mi
T1C 0.5 0.684 0.304
TiM 0.555 N/A N/A
TV N/A 0.391 N/A
T2V N/A 0.290 N/A
T3V N/A 0.333 N/A
T1B 0.5 0.238 0.483
T2B 0.483 0.444 0.393
T1G 0.714 N/A N/A

La mayor diversidad beta se encontré en la comparacion entre el sustrato somero y el estrato mesofético
superior (S-MS, n = 5, media = 0.55 * 0.095), lo que sugiere un cambio importante en la composicidn de
especies en esta transicidon. La diversidad beta para las comparaciones entre mesofético superior y
mesofdtico inferior fue menor (MS-Ml, n = 6, media = 0.396 + 0.158), lo que sugiere que estos dos estratos
son similares. La menor diversidad beta se encontré para las comparaciones entre somero y mesofdtico
inferior (S-Ml, n = 3, media 0.393 £ 0.089). Aunque el nimero de comparaciones es bajo, ya que no en
todos los transectos se registraron ambos estratos, este fenédmeno puede deberse a la reaparicién de

especies generalistas (ver Discusion).

Los resultados son consistentes con los hallazgos anteriores. Las mayores diferencias ocurren entre
somero y mesofético superior (S-MS), y las menores diferencias son entre somero y mesofdtico inferior
(S-Ml). Sin embargo, en general, los tres estratos parecen sobrepuestos y no hay una separacién clara de
los datos por estrato (ver Figura 14). En contraste, los analisis de dbRDA por sitio ofrecen una distincién
mas clara por localidad (ver Figura 15). Este tema no es parte de la pregunta cientifica, pero conocerlo es

util para descartar que las diferencias en biodiversidad estén explicadas por la profundidad.
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Figura 14. Anadlisis de redundancia basada en distancias (dbRDA) Bray-Curtis para visualizar la disimilitud en la
composicion de especies entre estratos. Las elipses representan a todos los datos de cada estrato. Las elipses
sombreadas representan el error estandar de los datos de cada estrato. Las etiquetas estan en el centroide de cada
elipse, el cual representa la media de cada grupo de datos.
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Figura 15. Andlisis de redundancia basada en distancias (dbRDA) Bray-Curtis para visualizar la disimilitud en la
composicion de especies entre sitios.
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3.2.3 Estimacion de la riqueza esperada

El esfuerzo de muestreo realizado en las cinco localidades permitié registrar 40 especies de
macroinvertebrados bénticos marinos, lo que representa casi el doble de la riqueza de especies esperada
del sitio de estudio (ver Figura 16). Las curvas de acumulacién de los estimadores no paramétricos

presentaron una tendencia asintética a partir de las 10 muestras.

Los valores maximos oscilaron entre 17 y 20 especies (ver Figura 16), aunque Chao2 muestra un punto
maximo de 23 especies con menos de 10 muestras, lo que indica que 10 muestras serian suficientes para

tener una identificacidn representativa de la diversidad del sitio de estudio.

Con base en los estimadores no paramétricos, el valor de la riqueza observada (40 especies) supera al valor
esperado. El indice Chao 2 fue el que mejor representd los datos, pues predice un aumento subito en la
presencia de especies con un esfuerzo de 10 muestras, lo que coincide con la curva de relacidn especies-

area para todo el sitio de estudio (ver Figura 6).

Datos de biomasa g/100m2
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Figura 16. Curvas de acumulacién de especies de los estimadores no paramétricos: Chao 1, Chao 2, Jackknife de
primer orden y Jackknife de segundo orden.
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Figura 17. Curvas de rarefaccion por localidad.

Las curvas de rarefaccion muestran que, a pesar de las diferencias en el esfuerzo de muestreo entre
localidades, la riqueza de especies es bastante representativa. Si se observan los valores para cada
localidad en el lugar con menor esfuerzo (T1G: Gigante, tamafio de muestra = 63), es notorio que los sitios
con mayor riqueza de especies se mantienen igual. Esto sugiere que los valores de riqueza estimada son

confiables y son independientes del esfuerzo de muestreo (ver Figura 17).

En todo el sitio de estudio, se encontraron 40 especies distribuidas en 7 phyla, 12 clases, 25 drdenes y 34
familias. Sélo dos especies se identificaron a nivel de género (Ciocalypta sp. y Ascidia sp.), y no hubo

especies sin identificar.

Hay especies que seguramente estaban ahi, pero no fueron documentadas debido a que no se pueden ver
a simple vista (e.g. esponjas erosionadoras como Cliona vermifera), o muy probablemente se ocultaron
cuando el ROV se aproximaba a ellos como cangrejos del género Trapezia; pulpos verdes (Octopus
hubbsorum); y camarones arlequin (Hymenocera picta). De las especies encontradas, ninguna esta en
alguna categoria de riesgo, a pesar de que diversas especies son exadticas (e.g. Carijoa riseii, Macrorhynchia

philippina, y Styela canopus).

El estrato que albergd mayor biomasa fue el mesofético superior (MS) con el 41% de la biomasa total del

sitio de estudio, seguido del estrato somero (S) con 32% y el mesofético inferior (Ml) con el 27%.
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3.2.4 indices de distincion taxonémica

Aunque la Blanca tiene la mayor diversidad y mayor riqueza de especies por 100m? que las demds
localidades (ver 3.2.2 indices estructurales, Tabla 12, Figura 8), tiene indices de distincién taxondmica
similares a Cacaluta y Violin (ver Tabla 17, Figura 18). Esto significa que, aunque estas dos localidades no
tienen alta riqueza de especies, las especies que habitan ahi son muy distintas filogenéticamente unas de
otras. Se encontrd una relacidn significativa con la profundidad para A (p = 0.044*), representando al ~22%
de los datos (R? = 0.217). También se encontrd una relacion significativa para 4* (p = 0.003**), con una
representatividad mayor (R?= 0.413). Para A*, no se encontré una relacion con la profundidad (p = 0.5),

ver Tabla 18, Figura 19.

Tabla 17. indices de distincién taxonémica por estrato, por transecto.

S A A At At SA*
T1C-S 6 47.26 95.75 798.35 76.93 461.58
T1C-MS 2 23.76 100.00 0.00 100.00 200.00
T1C-MI 13 74.70 97.82 381.59 92.29 1199.77
T1M-S 12 16.78 21.90 1275.81 81.23 974.78
T1M-MS 2 1.71 3.40 0.00 3.40 6.79
T1V-MS 5 37.38 92.35 390.17 90.35 451.76
T1V-MI 14 19.27 93.53 352.90 91.52 1281.25
T2V-MS 11 52.61 98.03 358.32 92.30 1015.27
T2V-MI 16 28.54 85.17 407.31 90.48 1447.66
T3V-MS 6 48.48 94.30 476.16 92.00 551.99
T3V-MI 14 74.64 91.95 509.37 88.96 1245.39
T1B-S 19 66.95 88.45 415.20 90.87 1726.51
T1B-UM 9 45.27 80.77 681.65 84.08 756.75
T1B-MI 8 75.31 89.82 744.61 81.60 652.76
T2B-S 21 71.13 87.48 462.90 90.12 1892.43
T2B-MS 6 69.84 86.90 762.29 89.17 535.02
T2B-MI 8 61.88 78.94 744.61 81.60 652.76
T1G-S 9 59.76 77.08 900.42 83.59 752.27
T1G-UM 1 0
Esperado 69.52 69.17 89.15

Tabla 18. Valores de regresiones lineales de los indices estructurales con profundidad.

Profundidad p R?
A 0.044* 0.217
A* 0.003** 0.413

At 0.5 0.027




Tabla 19. Resultados de tres analisis ANOVA con datos de los indices de distincidon taxonémica para ver diferencias

entre estratos considerando todas las localidades.

Estratos P
A 0.253
A* 0.509
At 0.052
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Figura 18. Diferencias en indices de distincién taxondmica por localidad.
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Figura 19. Relacién de los indices de distincién taxondmica con la profundidad, por localidad.
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Figura 20. Grafica de cajas y bigotes para analizar variacidén en 4 entre estratos considerando todas las localidades
(ver Tabla 19). Las cajas representan el rango intercuartil (percentil 25-75) y los bigotes indican el percentil 5-95. La
linea horizontal dentro de cada caja representa la mediana.
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Figura 21. Grafica de cajas y bigotes para analizar variacién de 4" entre estratos considerando todas las localidades
(ver Tabla 19). Las cajas representan el rango intercuartil (percentil 25-75) y los bigotes indican el percentil 5-95. La
linea horizontal dentro de cada caja representa la mediana.
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Figura 22. Gréfica de cajas y bigotes para analizar variacién de A* entre estratos considerando todas las localidades.
(ver Tabla 19). Las cajas representan el rango intercuartil (percentil 25-75) y los bigotes indican el percentil 5-95. La
linea horizontal dentro de cada caja representa la mediana.
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Los resultados de los indices de distincidon taxondmica sugieren que no hay diferencias entre localidades
(ver Figura 18). Parece que A y A™ tienen una tendencia a aumentar con la profundidad, teniendo valores
cercanos a 0 y <25 en los primeros 20 m, pero >75 a 40 m. Sin embargo, el patrén no es claro. No se
encontraron diferencias significativas en indices de distincién taxondmica entre estratos (ver Tabla 19,

Figuras 20-22).

3.2.5 indices funcionales

Indices funcionales: diversidad alfa

No se encontrd una relacién entre la riqueza de especies y la riqueza funcional. Sin embargo, hay una
tendencia lineal positiva hasta tres especies (p = 0.5, R? = 0.45) y una tendencia lineal negativa hasta 13

especies (p = 0.2, R? = 0.15). Esto sugiere una gran redundancia funcional (ver Figura 23).

Tabla 20. indices funcionales por transecto.

FRic FEve FDiv FDis FSpe FOri

T1C-S 0.012 0.358 0.988 0.421 0.518 0.21

T1C-MS 0 0 0 0.228 0.38 0.052
T1C-MI 0.216 0.461 0.833 0.535 0.634 0.479
T1M-S 0.064 0.263 0.727 0.251 0.689 0.345

T1IM-MS 0 0 0 0.083 0.693 0.307
T1V-MS 0.012 0.452 0.559 0.266 0.414 0.177
T1V-MI 0.264 0.542 0.787 0.201 0.661 0.608
T2V-MS 0.018 0.553 0.531 0.576 0.685 0.569
T2V-MlI 0.309 0.527 0.947 0.293 0.652 0.61
T3V-MS 0.111 0.518 0.943 0.308 0.433 0.218
T3V-MI 0.179 0.532 0.616 0.533 0.546 0.407
T1B-S 0.589 0.501 0.749 0.543 0.567 0.582

T1B-MS 0.248 0.546 0.711 0.489 0.704 0.614
T1B-MI 0.088 0.838 0.762 0.725 0.708 0.488
T2B-S 0.598 0.433 0.734 0.562 0.584 0.578

T2B-MS 0.005 0.592 0.949 0.778 0.712 0.43
T2B-Ml 0.088 0.671 0.771 0.688 0.752 0.555
T1G-S 0.088 0.67 0.809 0.519 0.623 0.51

T1G-MS 0 0 0 0 0.706 0.309
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Figura 23. Relacién entre la riqueza de especies y riqueza funcional.

3.2.6 Diversidad funcional beta
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Figura 24. Diversidad beta en el transecto 1 de Cacaluta. Se compard el somero (T1C-S, azul) con el mesofético

inferior (T1C-MI, rojo).
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Figura 25. Diversidad beta en el transecto 1 de Violin. Se compard el mesofético superior (T1V-MS, azul) con el

mesofaotico inferior (T1V-MI, rojo).
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Figura 26. Diversidad beta en el transecto 2 de Violin. Se
mesofético inferior (T2V-MI, rojo).
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Figura 27. Diversidad beta en el transecto 3 de Violin. Se
mesofatico inferior (T3V-MI, rojo).
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Figura 28. Diversidad beta en el transecto 1 de Blanca. Se comparé el somero (T1B-S, azul) con el mesofético inferior

(T1B-MlI, rojo).
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Figura 29. Diversidad beta en el transecto 1 de Blanca. Se comparé el somero (T1B-S, azul) con el mesofético superior
(T1B-MS, rojo).
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Figura 30. Diversidad beta en el transecto 1 de Blanca. Se comparé el mesofético superior (T1B-MS, azul), con el
mesofatico inferior (T1B-MI).
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Figura 31. Diversidad beta en el transecto 2 de Blanca. Se comparé el somero (T2B-S, azul) con el mesofético inferior
(T2B-MlI, rojo).
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Figura 32. Diversidad beta en el transecto 2 de Blanca. Se comparé el somero (T2B-S, azul) con el mesofético superior

(T2B-MS, rojo).
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Figura 33. Diversidad beta en el transecto 2 de Blanca. Se comparé el mesofético superior (T2B-MS, azul), con el

mesofatico inferior (T2B-Ml).

Maguey y Gigante tuvieron que ser excluidos de este analisis porque no tuvieron suficientes entidades

funcionales.



3.2.7 Contraste entre estratos

Métricas de diversidad funcional
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Tabla 21. Estatus de las especies con profundidad. Los valores representan el porcentaje (%) que contribuye cada
especie al ensamblaje funcional de cada estrato. Los porcentajes (%) estan redondeados para resaltar las entidades
funcionales con mayor contribucién al ensamblaje, por lo que los valores en 0% pueden estar subestimados.

Somero Mesofético

Especie (%) (%) Estatus
Amphimedon texotli 0 0 extirpada
Aplysina clathrata 6 8 ganadora
Axinella nayaritensis 0 0 introducida
Callyspongia californica 0 0 extirpada
Chondrilla montanusa 0 0 perdedora
Chondrosia tenochca 0 0 introducida
Ciocalypta sp. 1 1 ganadora
Haliclona caerulea 2 1 perdedora
Mycale cecilia 1 0 perdedora
Carijoa riisei 1 0 extirpada
Leptogorgia alba 15 9 perdedora
Macrorhynchia philippina 1 1 perdedora
Pocillopora capitata 5 0 extirpada
Pocillopora damicornis 10 4 perdedora
Pocillopora grandis 11 0 extirpada
Pocillopora verrucosa 4 perdedora
Porites panamensis 0 extirpada
Ptilosarcus undulatus 0 0 introducida
Tubastraea coccinea 10 0 perdedora
Conus purpurascens 0 0 extirpada
Leucozonia cerata 0 0 extirpada
Pinctada mazatlanica 0 0 perdedora
Mithraculus denticulatus 0 3 introducida
Acromegalomma sp. 0 0 introducida
Spirobranchus giganteus 0 0 perdedora
Asteropsis carinifera 2 3 ganadora
Astropyga pulvinata 0 0 introducida
Cucumaria flamma 21 55 ganadora
Diadema mexicanum 0 0 ganadora
Eucidaris thouarsii 1 1 ganadora
Isostichopus fuscus 2 1 perdedora
Ophiothela mirabilis 0 1 ganadora
Ophiothrix spiculata 0 0 extirpada
Pentaceraster cumingi 3 4 ganadora
Pharia pyramidata 0 2 ganadora
Toxopneustes roseus 0 0 extirpada
Tripneustes depressus 0 0 extirpada
Ascidia sp. 0 0 perdedora
Rhopalaea birkelandi 1 2 ganadora
Styela canopus 0 0 extirpada
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Hubo 12 especies extirpadas, es decir, que son 12 especies exclusivas de ambientes someros. Hubo 12
especies perdedoras con la profundidad, lo que significa que tienen mayor funcionalidad en el estrato
“Somero” que en el “Mesofdtico”. Hubo 10 especies ganadoras, lo que significa que tienen mayor
funcionalidad en el estrato “Mesofético” que en el “Somero”. Por ultimo, se registraron seis especies

introducidas, lo que significa que son seis especies exclusivas de ambientes mesoféticos.

Tabla 22. Delta de indices funcionales con profundidad.

indice funcional Somero Mesofético A A (%)
FRic 0.999 0.954 -0.045 -4.461
FEve 0.351 0.404 0.053 5.285
FDiv 0.645 0.669 0.025 2.457
FDis 0.280 0.273 -0.007 -0.746
FEnt 1.599 1.493 -0.106 -10.629
FSpe 0.546 0.574 0.028 2.802
FOri 0.483 0.588 0.105 10.481

Entre los cambios mas conspicuos estdn la disminucidon de entropia funcional con el aumento de la
profundidad (-10.6%) y el aumento de la originalidad funcional (10.5%). Los cambios en el resto de los
indices son muy bajos, en especial la divergencia funcional (2.5%) y la especiacion (2.8%). El

desplazamiento de riqueza funcional fue de sdélo 4.5%, lo cual es minimo (ver Figura 34).

Los resultados del PERMANOVA sugieren que las diferencias en los indices de diversidad, en general, no
estan afectadas significativamente por el factor del estrato (p = 0.064). El factor de la localidad (p = 0.045*)
y la interaccion de la localidad con el estrato (p = 0.011*) si mostraron significancia estadistica, aunque la

localidad es el factor que mas contribuye a la variaciéon del modelo (SS = 3271.1, ver Tabla 23).

El nMDS muestra una agrupacién grande (74% de los datos totales) con gran sobreposicion de los tres
estratos (80% de similitud). Por otra parte, hay tres datos del mismo estrato (MS: mesofético superior)
muy alejados entre si (40% de similitud). Esta evidencia confirma que la similitud no estd explicada por el

factor del estrato.
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Tabla 23. Resultados del PERMANOVA utilizando indices de Pielou (J), riqueza funcional (FRic), equidad funcional
(FEve) y especializacion funcional (FSpe), en funcién de la localidad, el estrato y su interaccion.

Factor gl SS M Pseudo-F p Permutaciones
Localidad 4 3271.1* 817.7 2.169 0.045* 996
Estrato 2 1827.2 913.6 2.556 0.064 999
Loc x Est 5 1870* 373.9 4.573 0.011* 999
Residuales 7 572.4 81.7
Total 18 7179.7

Indices estructurales y funcionales
Estrés: 0.13
Basado en distancias Bray-Curtis
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Figura 35. Ordenacidn escalada multidimensional no métrica (nMDS), basada en distancias Bray-Curtis, de indices de
Pielou (J), riqueza funcional (FRic), equidad funcional (FEve) y especializacion funcional (FSpe) no transformados. Las
etiquetasy los simbolos muestran a qué estrato de profundidad corresponden (S: somero - tridngulo, MS: mesofético
superior - circulo y MI: mesofético inferior - tridngulo invertido). Se muestran 19 unidades de muestreo (N) en el sitio
de estudio Bahias de Huatulco. Los datos corresponden a ocho transectos, pero no todos los transectos tenian los
tres estratos, por lo que la N tiene un valor menor a 24. La linea continua roja agrupa datos con 80% de similitud. La
linea discontinua azul agrupa datos con 60% de similitud, y la linea punteada verde agrupa datos con el 40% de

similitud.

Los resultados del PERMANOVA sugieren que las diferencias en los indices de diversidad estructural no
estan afectadas significativamente por el factor del estrato (p = 0.251), ni por la interaccion de la localidad

con el estrato (p = 0.704). No obstante, si estan afectadas por el factor de la localidad (p = 0.003*).
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Tabla 24. Resultados del PERMANOVA utilizando riqueza de especies (S/100m?) y equidad de Pielou (J) en funcidn de
la localidad, el estrato y su interaccién.

Factor gl SS M Pseudo-F p Permutaciones
Localidad 4 10209* 2552.2 3.539 0.003* 997
Estrato 2 2089.5 1044.8 1.417 0.251 998
Loc x Est 5 3587.7 717.54 0.674 0.704 999
Residuales 7 7451.1 1064.4
Total 18 22865

El nMDS muestra gran sobreposicidén de estratos dentro de sus agrupaciones (80% de similitud). Por otra
parte, hay dos datos del mismo estrato (MS: mesofético superior) muy alejados entre si (<40% de

similitud). Esta evidencia confirma que la similitud no esta explicada por el factor del estrato.

Indices estructurales

Estrés: 0.01
Basado en distancias Bray-Curtis
S, Esstraro
l‘\@/} s MS
v Ml
Similitud (%)
40
——————— 60
— 80

Figura 36. Ordenacién escalada multidimensional no métrica (nMDS), basada en distancias Bray-Curtis, de riqueza
de especies (5/100m?) y equidad de Pielou (J) no transformados. Las etiquetas y los simbolos muestran a qué estrato
de profundidad corresponden (S: somero - tridangulo, MS: mesofdtico superior - circulo y MI: mesofético inferior -
triangulo invertido). Se muestran 19 unidades de muestreo (N) en el sitio de estudio Bahias de Huatulco. Los datos
corresponden a ocho transectos, pero no todos los transectos tenian los tres estratos, por lo que la N tiene un valor
menor a 24. La linea continua roja agrupa datos con 80% de similitud. La linea discontinua azul agrupa datos con 60%
de similitud, y la linea punteada verde agrupa datos con el 40% de similitud.

Los resultados del PERMANOVA muestran que el factor del estrato (p = 0.063) y de la localidad (p = 0.091)

no tienen significancia estadistica para las diferencias en los indices de diversidad funcional. No obstante,
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la interaccion de la localidad con el estrato si fue estadisticamente significativa (p = 0.002*), y, dada la
variacion que aporta la localidad al modelo, se considerd que este factor es mas importante en la
interaccion. El nMDS muestra una agrupacion grande (el 95% de los datos) con gran sobreposicién de

estratos (60% de similitud).

Tabla 25. Resultados del PERMANOVA utilizando indices de riqueza funcional (FRic), equidad funcional (FEve) y
especializacion funcional (FSpe) en funcién de la localidad, el estrato y su interaccién.

Factor gl SS M Pseudo-F p Permutaciones
Localidad 4 3505.6 876.4 2.415 0.091 997
Estrato 2 2657.4 1328.7 3.881 0.063 998
Loc x Est 5 1799.6* 359.9 7.115 0.002* 998
Residuales 7 354 50.5
Total 18 7644.5

Indices funcionales

Estrés: 0.08
Basado en distancias Bray-Curtis

Estrato
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Figura 37. Ordenacién escalada multidimensional no métrica (hMDS), basada en distancias Bray-Curtis, de indices de
riqueza funcional (FRic), equidad funcional (FEve) y especializacién funcional (FSpe) no transformados. Las etiquetas
y los simbolos muestran a qué estrato de profundidad corresponden (S: somero - triangulo, MS: mesofdtico superior
- circulo y MI: mesofdtico inferior - tridngulo invertido). Se muestran 19 unidades de muestreo (N) en el sitio de
estudio Bahias de Huatulco. Los datos corresponden a ocho transectos, pero no todos los transectos tenian los tres
estratos, por lo que la N tiene un valor menor a 24. La linea continua roja agrupa datos con 80% de similitud. La linea
discontinua azul agrupa datos con 60% de similitud, y la linea punteada verde agrupa datos con el 40% de similitud.

En general, los datos anteriores sugieren que la diversidad es similar entre estratos, y que las diferencias

estan determinadas por las localidades. Las distancias mayores fueron entre Cacaluta-Violin, Cacaluta-
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Gigante y Gigante-Violin. Probablemente, porque Gigante tiene baja diversidad, tanto estructural, como
funcional. Cacaluta tiene alta diversidad estructural, pero baja diversidad funcional, y Violin tiene alta
diversidad, tanto estructural, como funcional. Estructuralmente, las distancias mayores estuvieron entre
Blanca-Gigante, ya que Blanca es la localidad con mayor riqueza de especies (ver Tabla 13).
Funcionalmente, las mayores distancias fueron entre Blanca-Cacaluta, ya que Blanca tiene altos valores de

indices funcionales (ver Tabla 20).

3.2.8 Explicacion de la varianza

Los datos se separaron en indices estructurales, indices funcionales, y factores ambientales. Los tres
grupos mostraron diferente poder explicativo de la varianza en los datos de la estructura de las
comunidades. Los resultados del ACP sugieren que los indices estructurales de diversidad tuvieron el
mayor poder explicativo (98% de la varianza total explicada por el primer componente, ver Figura 38).

El ACP de los indices funcionales explica el 93.4% (ver Figura 39) de la varianza total; y el ACP de factores
ambientales, explica el 92.7% (ver Figura 40).
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Figura 38. Analisis de componentes principales basado en indices de diversidad estructural.
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Capitulo 4. Discusion

4.1 Discusidn general

4.1.1 Sobre la identidad taxonémica

Los resultados del analisis de Olmstead-Tukey son consistentes con la literatura, la cual predice que en
algunos ensambles se pueden encontrar muchas especies raras (Magurran y Henderson, 2003). Aunque
esto es mas comun en largas series de tiempo (e.g. bases de datos de varios afios), frecuentemente las
comunidades ecoldgicas se pueden separar en dos grupos: las especies nucleo, y las especies ocasionales.
Las primeras son persistentes y abundantes, mientras que las segundas, son poco frecuentes y poco
abundantes. En el estudio, el ensamble se dividié en cuatro componentes: dominantes, abundantes,
frecuentes y raras, para hacer una distincidn entre las especies que aportan mas a la abundancia, las que

aportan mas a la biomasa, y las que aportan a ambas.

Entre las especies mas relevantes para el sitio de estudio estuvieron el pepino de mar Cucumaria flamma,
la gorgonia Leptogorgia alba y la ascidia Rhopalaea birkelandi. Aunque no se realizaron analisis de indices
de valor biolégico, estos son altamente recomendables para una caracterizacion mas profunda del
ecosistema (Roque et al., 2014). El gran aporte a la biomasa por parte de C. flamma es por su gran peso
por individuo (hasta >300 g; Solis-Marin y Laguarda-Figueras, 1999). Al ser un euribionte y perfectamente

adaptado a los arrecifes de roca, también es una especie frecuente.

La gorgonia Leptogorgia alba y |la ascidia Rhopalaea birkelandi también son euribiontes y eso les permite
presentarse con alta frecuencia, independientemente de la profundidad o la localidad, a pesar de su talla
corta y bajo peso individual (10 g y 1 g, respectivamente). Una ventaja de la gorgonia es que, al ser
azooxantelada, su desarrollo es independiente de la luz (Abeytia et al., 2013). Las gorgonias son especies
abundantes en ambientes mesofdticos, siendo probablemente fundamentales para las comunidades de
esponjas profundas (Slattery y Lesser, 2021). La alta dominancia de la esponja Aplysina clathrata, el coral
azooxantelado Tubastraea coccinea y los corales zooxantelados del género Pocillopora (P. capitata, P.
damicornis, P. grandis y P. verrucosa), probablemente se deba a la capacidad que tienen de formar grandes

colonias, lo cual permite cubrir grandes extensiones.
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Entender la estructura de la comunidad es de gran importancia para tomar decisiones sobre la pérdida de
biodiversidad. Debido a la alta redundancia funcional en el sitio de estudio, podria ser importante

implementar la proteccién ambiental de ambientes mesoféticos.

Hay registros de que Spirobranchus giganteus, Diadema mexicanum, Astropyga pulvinata, y Pharia
pyramidata no son especies raras (Bastida-Zavala et al., 2013; Loépez-Pérez et al., 2014). En este estudio
entraron bajo esa categoria dada su baja frecuencia. No obstante, eso puede estar relacionado con 1) la
estacionalidad, la hora del dia, la eleccién de los sitios, entre otros factores de la naturaleza del muestreo;
2) la visibilidad de las especies durante la grabacidn de los videotransectos (e.g. problemas con la
accesibilidad del ROV a las fisuras de las rocas). S. giganteus y Acromegalomma sp., por ejemplo, retraen

su cuerpo cuando se sienten en peligro, por lo que su frecuencia pudo ser subestimada.

El primer punto también puede explicar por qué no se encontraron las diferencias en cémo influyen la
temperatura y la luz en las comunidades. Sin embargo, estudiar la variacién temporal a mayor escala
podria traer descubrimientos interesantes, debido a que la correlacién tan clara entre temperatura y luz

podria romperse (ver Figuras 41-42).
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Figura 41. Variacion estacional de la temperatura superficial en Bahias de Huatulco.
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Figura 42. Variacién estacional del coeficiente de atenuacién de la luz (Kd490) en Bahias de Huatulco.

El segundo punto se comprueba debido a que no se documentaron ciertas especies que son bastante
habituales en todo el sitio de estudio (e.g. cangrejos del género Trapezia; pulpos verdes (Octopus
hubbsorum); y camarones arlequin (Hymenocera picta)). Esto es un sesgo comun cuando se hacen video
transectos (Cochran, 1963; Burnham y Chamberlain, 1968; Caughley, 1974; Krebs, 1980; Burnham vy
Anderson, 1984; Krebs, 1989). De cualquier manera, el 37.5% de las especies fueron raras, lo cual se puede
explicar por monitoreos de baja resolucién espacio-temporal (Magurran y Henderson, 2003). Esto también
estd sustentado por las curvas de relacién area-riqueza de especies. La relacidn area-riqueza de especies
sugiere que se necesitan 10*7° (~9400) m? para tener una acumulacién de tan solo 31 especies (ver Figura
6). Esto indica que, aun con un esfuerzo alto de muestreo, la riqueza de especies fue baja en el estudio

(e.g. en estudios similares, se han encontrado >100 especies; Castafieda-Rivero, 2017).

La esponja Ciocalypta sp. (Bowerbank, 1862) que se encontré en este estudio tiene tonalidades amarillas
y es una especie no reportada para el Pacifico mexicano. La presencia de esponjas del Pacifico Occidental
es rara, pero es probable. En 2020, se encontrd Ciocalypta magnastyla en el Pacifico Oriental Tropical, por
primera vez, en las costas de Peru (Arroyo et al., 2020). Los mecanismos de adecuacién por los que las
especies exoéticas no son necesariamente invasoras en Bahias de Huatulco, Oaxaca, aun no esta resuelta

(Tovar-Hernandez, 2012; Bastida-Zavala et al., 2014; Palanisamy et al., 2018).
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Generalmente, la estrategia de ocupacion en los ecosistemas es que las especies de menor talla tienen
alta abundancia, y las especies de mayor talla tienen baja abundancia, para compensar la biomasa (Roque
et al., 2014). Sin embargo, en este estudio, no fue asi. Es necesario considerar el sesgo del muestreo con

vehiculos operados remotamente (ROVs) para futuros estudios.

La relacion entre distintos indices estructurales y de distincién taxonédmica es esencial para evaluar,
monitorear y conservar las dreas marinas. En este estudio, 1) los indices estructurales y de distincion
taxondmica tuvieron relaciones distintas con la profundidad; 2) Los resultados de los indices estructurales
sugieren que hay diferencias entre localidades. Sin embargo, no se encontrd relacién significativa con la
profundidad; 3) los resultados de los indices de distincion taxondmica sugieren que no hay diferencias

entre localidades, pero si hay una relacién con la profundidad.

Con lo anterior se concluye que, aunque hay localidades con mayor diversidad y mayor riqueza de especies
por 100m? (e.g. la Blanca) que otras, todas las localidades tienen altos indices de distincion taxonémica.
Esto significa que, aunque haya localidades con baja riqueza de especies, las especies que habitan ahi son
muy distintas filogenéticamente unas de otras. Ademas, se encontrd una alta redundancia funcional, lo
que significa que las localidades con alta riqueza de especies son funcionalmente equivalentes a

localidades con baja riqueza de especies.

Los datos impiden sacar conclusiones sobre cambios en grandes escalas espacio-temporales, dada la
reducida resolucidn, por lo que se debe tomar en cuenta esto para interpretar los resultados. Sin embargo,
se puede decir que, tanto los indices estructurales como los de distincién taxondmica responden
inconsistentemente con la profundidad, y con la luz, y prueba de ello es que no hubo diferencias
significativas entre estratos, mismos que representan tres regimenes de luz distintos. Los indices de
distincién taxondmica, por ejemplo, parecen aumentar con la profundidad. Sin embargo, hay que tomar
en cuenta que cada localidad tuvo profundidades maximas distintas (e.g. Maguey 11 m vs Cacaluta 40 m),

por lo que la relacidn con la profundidad puede ser, en realidad, un efecto de la localidad.

El estrés es alto en el nMDS que contempla ambos tipos de indices ecoldgicos (0.13) y podria reducirse
transformando los datos con raiz cuadrada o raiz cuarta (Anderson, 2014). Sin embargo, no se
transformaron para tener una perspectiva mas realista del ensamble en el sitio de estudio. El estrés alto
simplemente refleja que la composiciéon estructural y funcional entre estratos es muy similar. Lo mismo
ocurre para la composicién funcional sola (estrés= 0.08) Dado el nUmero de unidades de muestra (N = 19),

no fue necesario maximizar ni minimizar las distancias entre los datos para observar cuales datos estan
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agrupados, y cudles estan alejados. Transformando o no transformando los datos, se hubieran obtenido

las mismas conclusiones.

Para el nMDS de indices estructurales tampoco se transformaron los datos, ya que el estrés fue bajo (0.01).
El bajo estrés sugiere que la composicién entre estratos es distinta, cuando se consideran los indices
estructurales solos. Aunque pareciera que esto contradice las premisas anteriores, en realidad no lo hace.
El nMDS detecta agrupaciones muy alejadas entre si, pero esto significa que todos los datos sean distintos
entre si. En el nMDS para indices estructurales hay tres valores extremos, probablemente debido a

diferencias entre localidades (ver Tabla 24).

La suma de cuadrados en los tres PERMANOVA realizados muestra que el mayor componente de la
variacion fue el factor de localidad. El estrato nunca fue estadisticamente significativo. En dos de los
PERMANOVA, el estrato fue el menor componente de la variacion del modelo. Esto sugiere que la
diversidad general y la estructura taxonémica de la comunidad no cambian con la profundidad. En el
PERMANOVA de indices funcionales, sin embargo, el factor del estrato estuvo cerca de ser significativo (p
=0.063) y fue el segundo componente mas importante de variacion (SS = 2657.4), después de la localidad
(SS = 3505.6). Esto significa que podria haber cambios en la funcionalidad de la comunidad con la

profundidad, aunque no tan importantes como los cambios entre localidades.

4.1.2 Sobre la identidad funcional

Los dendogramas sobreestiman las distancias. En este ejemplo, se observa que Toxopneustes y Tripneustes
aparecen en distintos grupos, lo cual, por sentido comun, no es viable (ver Figura 43). La ventaja de trabajar
con PCoA es que este problema se evita. Los grupos funcionales fueron distintos a otros estudios que
trabajan con las mismas especies (Calderdn et al., 2021). Sin embargo, esto se debe a que se incluyeron

factores ordenados para responder la pregunta particular.

Basicamente, se obtuvieron ocho grupos (ver Anexo B, Tabla 25): erizos longevos, macroinvertebrados
moviles someros, macroinvertebrados moviles filtradores, macroinvertebrados mdaviles carnivoros,
cnidarios azooxantelados, cnidarios zooxantelados, macroinvertebrados fijos con alta dispersion larval y

macroinvertebrados fijos con baja dispersion larval.
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Dendograma funcional
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Figura 43. Dendograma por entidades funcionales (especies con combinaciones Unicas de rasgos funcionales).
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Cada grupo tendria una probabilidad de supervivencia distinta dependiendo de las perturbaciones del
sitio, pero las especies dentro de cada grupo responderian de una manera similar, dados sus rasgos. Los
corales del género Pocillopora, por ejemplo, se verian beneficiados ante la fragmentacion (Lizcano-
Sandoval, 2018). Las ascidias, por otro lado, se ven beneficiadas por su alta dispersién larval
(Meinertzhagen et al., 2004). Esto podria analizarse en un futuro, siguiendo las perturbaciones del sitio de

estudio.

Analizando los resultados de este estudio, es evidente que la estructura funcional de comunidades
ecoldgicas, con el andlisis de los rasgos funcionales de cada una de sus especies, puede responder distintas
preguntas cientificas. El andlisis del espacio funcional crea bases para detectar cambios en los ecosistemas
que pueden ser independientes de la estructura taxondmica, distincién taxondmica, relaciones
filogenéticas, entre otros. La evaluacién de rasgos funcionales no sélo permite detectar respuestas a
gradientes ambientales, sino cambios fisioldgicos a nivel especie. Los resultados hallados en este estudio
son muy importantes, ya que se demuestra que hay mdas cambios estructurales y taxonédmicos que
funcionales, entre estratos y entre localidades. Esto reitera que cada transecto, representando a un estrato

y una localidad, tienen valor funcional similar.

4.1.3 Sobre la explicacion de la varianza

Se cree que la varianza entre estratos de profundidad puede explicarse por indices de diversidad y factores
ambientales, ya que pueden tener distinta sensibilidad a dichos parametros (Velasco-Lozano et al., 2020).
Con los analisis estadisticos anteriores se logré responder la pregunta y se llegd a la conclusién de que no
hay diferencias en indices de diversidad entre estratos, y, por tanto, no hay diferencias significativas entre

distintos regimenes de luz. Tampoco se encontrd una relacién de la diversidad con la profundidad.

Sin embargo, para el estudio, sélo se contemplaron datos de luz y temperatura in situ, en una resolucion
espacial y temporal corta (<500 km, 1 semana). Los factores ambientales si forjan la composicién de las
especies, pero a escalas mayores (Lépez-Pérez, 2017). El ACP sugiere que, de los factores ambientales, el
gue mejor explica la varianza es la temperatura. No obstante, de acuerdo a la evidencia (ver 4.2 Probando
la hipdtesis del refugio profundo y 4.3 Andlisis de puntos de quiebre), es probable que tenga mayor

influencia la luz. Esto ya que existe un patron de pérdida de autotrofia con la profundidad, asi como



81

pérdida de especies asociadas a organismos autétrofos, lo cual no estaria explicado por la temperatura

(Laverick et al., 2018).

No obstante, con los datos es dificil probar este hecho con un modelo, porque la luz y la temperatura estan
altamente correlacionadas (Laverick et al., 2019). Por ello, uno de los retos a futuro es crear un modelo
gue pueda probar esta hipotesis. Si la temperatura tiene mayor influencia en los patrones de distribucién
de las especies, las comunidades de macroinvertebrados bénticos deben responder a variaciones como El
Nifio y La Nifia (Wang et al., 2017). Si la luz tiene mayor influencia, entonces los cambios en la composicion
de las comunidades deben estar mayormente asociados a cambios en la productividad y las surgencias

(Fiedler y Lavin, 2017).

4.2 Probando la hipotesis del refugio profundo

4.2.1 Descripcidn

El meta analisis permitid determinar si el efecto de la profundidad en la proporcién de especies
compartidas, entre dos estratos, era consistente entre localidades. La zona mesofdtica en el sitio de
estudio estd entre 16.2 y 26.2 m, sin embargo, en algunas localidades comenzé tan somero como 10.2 m,
o termind tan profundo como 40 m. Para estimar las proporciones en cada transecto se consideraron las
especies del estrato mas somero presentes en el estrato mds profundo (ver Ecuacién 35). Dado que no
todos tenian los tres estratos de profundidad, en algunos se considerd la proporcién de especies del
somero (S) presentes en el mesofdtico inferior (Ml), ver Ecuacién 36. En otros, se estimd la razén de
especies del somero (S) presentes en el mesofético superior (MS), ver Ecuacion 37, y en el resto, las

especies del mesofético superior (MS) presentes en el mesofdtico inferior (Ml), ver Ecuacion 38.

x.
Proporcién = —, (35)
n;

donde:
Xl = especies de aguas someras compartidas

ni = especies de aguas someras totales



especies S compartidas con M1

p S ' (36)
roporcion especies S totales
., especies S compartidas con MS
Proporcién = : (37)
especies S totales
., especies MS compartidas con M1
Proporcién = , , (38)
especies MS totales
donde:
S =somero

MS = mesofdtico superior

MI = mesofético inferior

4.2.2 Sintesis de datos

La localidad mas estudiada fue Violin con tres transectos, seguido de la Blanca, con dos. Para todo el sitio
de estudio, la media de la proporcién de especies compartidas fue de 0.58 (k = 8, £0.42), lo que indica que
mas de la mitad del ensamble mas somero estd presente en estratos mas profundos. Se realizé un modelo
de efectos aleatorios dado que los analisis anteriores sugerian variabilidad entre localidades, y era
deseable considerar este factor en el efecto (Fefectos aleatorios = 79.12%, tau® = 2.55 (SE = 1.91). Una /* por
encima de 70% se considera sustancial (Cochrane). Con la prueba de Q se detecté una heterogeneidad
significativa entre transectos (Q = 24.28, gl = 7, p = 0.001), probablemente debido a diferencias entre

localidades.

En la Figura 44 se visualiza un diagrama de arbol con la proporcidn de las especies del estrato mds somero
presentes en el estrato mas profundo. La mayor superposicién de comunidades estuvo en el transecto 1
de Cacaluta, y en los transectos 1 y 3 de Violin (100%). La menor superposicion de comunidades estuvo en
el transecto 1 de Maguey (16.7%). En el transecto 1 de Gigante, no hubo superposicion de especies entre

estratos.

La prueba de regresidén para asimetria no muestra evidencia de sesgo significativo (t = 1.38, g/ = 6, p =
0.214), y el nimero seguro de Rosenthal fue de [0] para ocho muestras incluidas en el meta analisis. Sin
embargo, en el diagrama de embudo hay dos transectos que salen de los intervalos de confianza al 95%,

y la funcion de relleno sugiere que podria haber un estudio mas en el lado negativo para que el resultado
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del meta andlisis fuera distinto. Esto puede deberse a heterogeneidad verdadera (Sterne et al., 2011). El
tamanio del efecto difiere entre localidades, probablemente debido a grandes diferencias en la ni (e.g. ni

Blanca2 = 19, ni Violin1 = 5)

Meta andlisis

El 58% de las especies de los estratos mas someros se encuentran en los estratos mds profundos. De
acuerdo a la literatura, los ecosistemas someros y mesoféticos comparten mas del 40% de las especies
bénticas, sin embargo, estos estudios no se han realizado en el Pacifico mexicano (Kahng et al., 2014; Loya
etal., 2016; Semmler et al., 2017) y han agrupado algas u otros taxones que no son objeto del estudio. Los
resultados podrian ser mas precisos, porque se redujo el efecto de diferencias entre taxones al estudiar

Unicamente macroinvertebrados bénticos.

La sobreposicion de comunidades varia entre transectos, probablemente por diferencias en caracteristicas
ambientales de cada localidad, asi como las diferencias en especies observadas. La mayor superposicion
de comunidades estuvo en el transecto 1 de Cacaluta, transecto 1 de Violin y en el transecto 3 de Violin
(100%). La menor superposicién de comunidades estuvo en el transecto 1 de Maguey (16.7%). En el
transecto 1 de Gigante, no hubo superposicién de especies entre estratos. Hay diversos factores que

pudieron influir en estos resultados, pero hay dos que deben considerarse.

Rangos cortos de profundidad, como el estrato mas profundo de Maguey y Gigante, implican menor area,
lo que reduce la probabilidad de albergar especies mas someras. El estrato mas profundo en Maguey fue
de 445 m?, es decir, poco menos de la mitad del estrato mas somero (924 m?). El estrato més profundo en
Gigante fue de 577 m?, es decir, casi una cuarta parte del estrato mas somero (2180 m?). También fueron
los transectos mas someros, con profundidades maximas de 11y 20 m, respectivamente. Para el resto de
las localidades, hay otro aspecto a considerar. En los sitios con alta diversidad y riqueza de especies
(S/100m?), como es el caso de la Blanca, puede haber mayor especializacién. Esto lleva a menor

sobreposicidn de especies en comparacion con localidades menos diversas, como Cacaluta y Violin.



Cacaluta 10 % - 256 [-0.31, 5.44]
Maguey 14 % —I—' -1.61[-313,-0.09]
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Figura 44. Diagrama de arbol. El tamafio del efecto de |la profundidad con proporciones logaritmicas de las especies del estrato mas somero presentes en el estrato mas
profundo, de los ocho transectos. Cada transecto esta indicado con el nombre de la localidad y su nimero (T#). El porcentaje y el tamafio del cuadrado corresponden al
tamafio del efecto, y estan ponderados con el nimero de especies observadas en cada transecto (ni). Las lineas horizontales se extienden del limite inferior al limite
superior al 95% de confianza para la estimacion de cada transecto. La linea punteada que pasa por el cero indica el tamafio del efecto de los transectos con 50% de
sobreposicion de comunidades. Las lineas continuas verticales sefialan el tamafio del efecto del estudio mayor con 0% de sobreposicién de especies (efecto negativo), y
el de los dos estudios mayores con 100% de sobreposicion de especies (efecto positivo). Los datos desplazados hacia la izquierda reflejan un efecto negativo de la
profundidad, y tienden al 0% de especies compartidas. Los datos desplazados hacia la derecha reflejan un efecto positivo de la profundidad, y tienden al 100% de

especies compartidas. La grafica estd en escala logaritmica, por lo que, si se convierte a proporciones, serd asimétrica.
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La sobreposicion de especies puede estudiarse por phyla. El phylum con mayor porcentaje de especies
compartidas fue Chordata con 0.72 (+0.32), probablemente porque las ascidias son euribiontes capaces
de sobrevivir desde el intermareal hasta el fondo marino, mientras haya sustrato duro para poder
adherirse (Palanisamy et al., 2018). De hecho, dos de las especies de ascidias son exdticas (Ascidia sp. y
Styela canopus; Tovar-Hernandez, 2012), pero han logrado prosperar en el Pacifico mexicano (Moreno-

Davila, 2010, 2013).

Los phyla que siguen son Cnidaria y Echinodermata, ambos con 0.60 (+0.44). Sorprendentemente, se
encontraron cnidarios autétrofos en regimenes de luz menores al 10% (P. damicornis y P. verrucosa),
aunque con menor frecuencia y en disposicion semi-aplanada. La mayor aportacién para Cnidaria fue la
gorgonia Leptogorgia alba, cuyo rango de distribucion esta entre 2 y 2000 m de profundidad (OBIS, 2021),
dada su independencia de la luz. En el caso de los equinodermos, su amplia presencia se puede atribuir a
la flexibilidad en habitos tréficos, ya que una misma especie puede ser herbivora, carnivora o carrofiera
(Wangensteen et al., 2011) dependiendo de las condiciones (e.g. fragmentacién del sitio, disponibilidad

de alimento; Cabanillas-Teran et al., 2016).

Porifera tuvo 0.46 (£0.51), mientras que Mollusca, Arthropoda y Annelida no tuvieron ninguna especie
mas somera compartida con el estrato mas profundo. Esto no significa que no estén presentes en alguno
de los estratos, sino que hay una transicién de especies en la comunidad. Con la profundidad, disminuyen
las especies de aguas someras de estos phyla, y aumentan aquellas especialistas de profundidad. Este es
un patrén conocido (Bongaerts et al., 2015). Las esponjas Callyspongia californica, Haliclona caerulea,
Mycale cecilia y Amphimedon texotli estan limitadas a sitios someros ya que frecuentemente estdn sobre

otros organismos someros (e.g. corales del género Pocillopora; Cruz-Barraza y Carballo, 2008).

Lo mismo ocurre con los moluscos Leucozonia cerata y Conus purpurascens. Las esponjas como Ciocalypta
no dependen de otros invertebrados, asi como el bivalvo Pinctada mazatlanica. No se registré la presencia
de artropodos someros, pero la existencia del género Trapezia, un cangrejo que se alimenta de moco
coralino, estd muy bien documentada en Bahias de Huatulco (Maté et al., 2017). Estas especies pueden
estar desplazadas por el cangrejo que se observé en profundidades mesoféticas, (Mithraculus
denticulatus), el cual estd asociado a escombro (Maté et al., 2017). Gracias a estos datos, pudimos

construir una zonacidn del Pacifico mexicano (ver Figuras 45-46).
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La heterogeneidad de 79.12% puede ser considerada sustancialmente inexplicada, pero estas referencias
son con experimentos controlados. En ecologia, los niveles de entropia suelen ser altos, y, por ende,
también la heterogeneidad. Las diferencias entre localidades son por condiciones ambientales de las
mismas, pero esto no es un problema porque las profundidades mesoféticas se definieron con base en
mediciones dpticas. Para este estudio no se contemplaron las abundancias ni la biomasa, ya que se habia

determinado previamente que no habia diferencia entre estratos.

Las aproximaciones de presencia/ausencia no contemplan la importancia de la biomasa en 100m?, sin
embargo, se puede inferir que, si la biomasa en 100m? es alta, aumenta la probabilidad de funcionar como
refugio. Si es baja, puede proteger la diversidad genética y garantizar la existencia de la especie en las

profundidades, aunque sea menos probable que pocos individuos provean reclutas a sitios mds someros.

En general, la evidencia del meta andlisis sugiere que los ecosistemas mesoféticos deberian ser
considerados objeto de estudio y conservacién para proteger ecosistemas marinos, debido a que si
podrian funcionar como refugio para especies de aguas someras (pero ver Anexo C, Figuras 52-53).
Asimismo, podrian ser dignos de proteccidn por si solos, ya que albergan especies exclusivas de ambientes
mesoféticos. Los estudios futuros deberian contemplar conectividad genética para dar mayor sustento a

la hipdtesis.

4.3 Analisis puntos de quiebre

Este analisis permitié determinar los cambios en la proporcion de especies de aguas someras compartidas
(xi), de todo el sitio de estudio, a través de un gradiente de profundidad. La regresidn de todos los datos
sugiere que no hay relacién lineal significativa (p = 0.8974, g/ = 39, R? = 0.0004), por lo que es probable que
haya segmentos y es conveniente proceder con un analisis de regresion segmentada. La regresion
segmentada provee una representacién precisa del modelo (R? = 0.8914) con cuatro puntos de quiebre

(129 m, 14.7m, 24.6 my 35 m).

Aungque si hay especies de aguas someras compartidas hasta los 35 m, hay un declive significativo a partir
de los 24.6 m. Desde la superficie hasta los 12.9 m se puede encontrar un 9.6% (+5.6%) de las especies de
aguas someras compartidas, aunque hay puntos que llegan a 14.6%. Estas bajas proporciones sugieren
que, en esta zona, hay mas especies exclusivas de ecosistemas someros. La pendiente en este rango de

profundidad no es significativa (p = 0.5068, g/ = 12, R?=0.0375), lo que indica que la proporcidn es estable.



87
De los 12.9 m hasta los 14.7 m se encontrd un 26.8% de especies compartidas (+14.4%). Hubo una
pendiente significativa (p = 0.0204, g/ = 1, R? = 0.9990), lo que indica que las especies compartidas
aumentan de manera abrupta en este rango de profundidad. Desde los 14.7 hasta los 24.6 m estd un 41.7%
de especies compartidas (+4.2%), aunque a 19 m hubo una proporcion de 49.7%. No hay una pendiente
significativa para este rango (p =0.1137, g/ =9, R?=0.2543), lo que sugiere que la alta proporcién es estable
en esta zona de profundidad. Dado que aqui se encontrd la mayor proporcion de todo el gradiente de

profundidad, sin cambios abruptos en la comunidad, se puede considerar una zona potencial de refugio.

A partir de los 24.6 m hay un declive significativo en especies compartidas (p = 0.0007, g/ =9, R?=0.7377).
De 24.6 a 35 m se encontré 23.9% (+15.5%) de especies compartidas, pero a 35 m fue tan bajo como 0%.
Esta evidencia indica que, a 24.6 m hay un cambio importante en la composicién de la comunidad, en

donde aumentan las especies exclusivas de ecosistemas mesofoticos.

De acuerdo a la definicién por variables abidticas (intensidad luminica), la profundidad mesofética en el
sitio de estudio estd entre 16.2 y 26.2 m. Aunque no es exactamente el mismo rango, hay una coincidencia
entre la zona mesofética y la zona potencial de refugio, lo que sugiere que los ecosistemas mesofdticos en

Bahias de Huatulco si pueden servir como refugios para algunas especies de aguas someras.

Especies someras compartidas por profundidad
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Figura 45. Analisis de regresidon segmentada (puntos de quiebre).
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La definicidn actual de la profundidad mesofdtica a 30 m, con base en limitaciones de buceo, reduce la
precision de los estudios sobre patrones ecoldgicos en esta zona. Algunas localidades mas someras de
Bahias de Huatulco no se estudiaron dado que no eran parte de la pregunta, pero el muestreo continuo
en estos sitios es necesario para permitir comparaciones entre localidades y profundidades. Para fines del
estudio, se analizaron algunas comunidades exclusivamente mesoféticas, esto es importante para conocer
su importancia ecolégica especifica. Las comparaciones entre localidades sirvieron, indirectamente, para
determinar diferencias en profundidad en el sitio de estudio, ya que hubo grandes diferencias entre las

localidades mas someras y las localidades mas profundas.

La ventaja de haber definido los estratos con base en intensidad luminica es que hay mayor precisién al
reportar patrones ecolégicos, ya que es mas probable que los hallazgos se deban a la interaccidn entre
este factor abidtico y la biologia de las especies. Es importante mencionar que los limites de los

ecosistemas mesoféticos son variables, por ello es esencial medir la intensidad de la luz de alguna forma.

La variabilidad entre localidades depende, naturalmente, de la batimetria. Maguey y Gigante fueron las
localidades mas someras, con 11 y 20 m de profundidad mdaxima, respectivamente. Sin embargo, no es lo
Unico que explica sus profundidades dpticas. El tamafio de la bahia, la productividad y la sedimentacidn
también juegan un rol importante. Los transectos en Maguey, Violin y Gigante, por ejemplo, estan cerca
de la tierra, por lo que probablemente reciben mayor aporte terrestre que Cacaluta y la Blanca (ver Figura
1). Esto explicaria por qué Cacaluta y la Blanca tienen los rangos mds profundos para la zona mesofética
(21-40 my 20- 30 m, respectivamente). Los transectos de Maguey y Violin se hicieron dentro de la Bahia
del Organo, donde se puede acumular mayor materia. Esto podria explicar por qué tienen rangos mas
someros para la zona mesofética que Gigante. La dindmica del agua dentro de las bahias y la dindamica de

sedimentos deben medirse para estudios futuros.

El analisis provee evidencia de un punto de quiebre importante a 24.6 m, en donde hay una gran pérdida
de especies de aguas someras compartidas. Esto es inconsistente con la literatura, que predice esta
pérdida a 60 m, pero esto es porque 1) la profundidad méxima en el sitio de estudio es de 40 m, y 2) los
estudios publicados incluyen grupos taxondmicos distintos a los macroinvertebrados. Ademas, se sabe
gue 60 m es un limite global en donde probablemente fungen variables ambientales a mayor escala. Los
puntos de quiebre en una comunidad particular dependen de las condiciones de cada sitio de estudio

(Lesser y Slattery, 2011; Lesser et al., 2019) y pueden variar entre regiones y grupos taxonémicos.
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Hay muchos factores que pueden forjar a las comunidades mesoféticas (e.g. ondas internas,
geomorfologia). Sin embargo, la luz es un factor crucial, ya que se encontraron cambios ecoldgicos claros
relacionados con la transicion de autotrofia a heterotrofia. En la primera zona de transicion, por ejemplo,
se pierden los organismos autdtrofos (corales del género Pocillopora) y las especies asociadas a ellos
(esponjas y moluscos). Las especies que aumentan con profundidad son aquellas independientes de los
corales escleractinios (ascidias, equinodermos y gorgonias), y con habitos troficos filtradores,
suspensivoros o carrofieros. Este patrdn es consistente con la mayoria de los estudios (Aponte y Ballantine,
2001; Bridge et al, 2011), por lo que es probable que los puntos de quiebre sean producidos por cambios

de la intensidad luminica con profundidad.

Es verdad que la temperatura influye en la composicién de las comunidades de macroinvertebrados
bénticos. Sin embargo, la evidencia sugiere que la temperatura influye 1) en la salud de los
macroinvertebrados (e.g. estrés térmico en corales), 2) cambios en abundancia y rangos geograficos, mas
que influir en los rangos de profundidad. En este estudio no se pudo probar cuantitativamente esta
hipodtesis, debido a la reducida resolucion espaciotemporal. Por ello, es conveniente realizar modelos que
consideren la relacién entre la composiciéon de especies a lo largo de gradientes de profundidad, vy la

variacion estacional e interanual de temperatura superficial y la disponibilidad de luz.

La luz en los centros de surgencia, es muy variable (Lesser et al., 2009, 2018, 2019). Se encontraron dos
especies de Pocillopora en regimenes de luz menores al 10% (P. damicornis y P. verrucosa), lo que indica
que los corales escleractinios tienen la habilidad de aclimatarse a baja intensidad luminica (Baker et al.,
2016). Aunque la talla de las colonias disminuye, una ventaja de estos corales es su alto éxito reproductivo

por fragmentacion (Lizcano-Sandoval., 2018).

Las transiciones en la composicién de la comunidad de macroinvertebrados bénticos coinciden con
cambios ecoldgicos. Muchos equinodermos pueden pasar de ser principalmente herbivoros a ser
principalmente carnivoros con la atenuacién de la luz, con el aumento de la profundidad (Lesser et al.,
2010; Cabanillas-Teran et al., 2016). Los recursos para apoyar la herbivoria son principalmente macroalgas

0 microalgas, las cuales son mas abundantes en la zona eufética.

No se consideraron a las especies de aguas someras totales (ni), ya que su pérdida con profundidad es
inherente. Tampoco se consideraron a las especies exclusivas de ecosistemas mesoféticos ya que no son
parte de la prueba de hipdtesis cientifica. Aunque sélo se consideraron datos de presencia/ausencia, los

resultados si son indicativos de cambios en la composicién de la comunidad ya que previamente se habian
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analizado cambios en abundancia con la profundidad (ver Resultados: diversidad alfa). Esto debe hacerse

para que los resultados tengan mayor confiabilidad (Lesser et al., 2018; Lesser et al., 2019).

De todos los taxones, los grupos dominantes en la zona mesofdtica son esponjas independientes de
corales del género Pocillopora, ascidias y equinodermos. Los resultados no apoyan la “hipdtesis del
incremento de esponjas”, la cual predice un aumento de esponjas con la profundidad (Kahng et al., 2010;
Lesser y Slattery, 2013; Morrow et al., 2016). Aunque si hubo cambios en la composicién de especies de
esponjas, no hubo evidencia de aumento de biomasa o diversidad de esponjas con profundidad. Para
futuros estudios, seria conveniente analizar otros sitios del Pacifico mexicano para detectar patrones a
mayor escala geografica. Asi, es mas facil entender la dinamica de comunidades y los procesos ecolégicos

que las regulan (Scott y Pawlik, 2019).

La profundidad per se no moldea a los ecosistemas mesoféticos, por lo que es importante considerar otras
variables como temperatura, la dindmica del océano, turbidez y el ensamblaje de especies. Dado que la
geomorfologia, el sustrato y la estacionalidad son muy variables entre sitios, las perturbaciones a
profundidad difieren en tipo, magnitud y frecuencia. Estudiar estas diferencias permite entender mejor el

funcionamiento de los ecosistemas mesoféticos, su vulnerabilidad y su potencial como refugio.
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Figura 46. Zonacién de ecosistemas mesoféticos en el Pacifico mexicano (ilustracién propia).
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Capitulo 5. Conclusiones

10.

11.

La zona mesofdtica en el sitio de estudio estd, en promedio, entre 16.2 y 26.2 m de profundidad.
Esto apoya favorablemente a una de las hipdtesis, en donde se habia predicho que la zona

mesofdtica en Bahias de Huatulco estd a menos de 30 m.

Seis vistas por video transecto son suficientes para detectar el 98% de las especies en ecosistemas

con baja riqueza de especies por area.

Se registraron 40 especies de macroinvertebrados bénticos distribuidas en 7 phyla, 12 clases, 25
Ordenes y 34 familias. A pesar de ser pocas especies, hay alta distincidon taxondmica, ya que la

proporcidn especie:familia es 1:0.85.

Aun con un esfuerzo alto de muestreo, la riqueza de especies fue baja para los ecosistemas

mesofoéticos de estudio Bahias de Huatulco, al menos en la temporada de noviembre 2020.

Hubo 15 especies dominantes, las cuales representan el 92.6% de la biomasa y el 78.5% de la

abundancia total del sitio.

Cnidaria fue el phylum que aporté mas biomasa y abundancia a los ecosistemas mesoféticos de
Bahias de Huatulco. Sus ocho especies dominantes solas aportaron 48.3% de la abundancia y el

41.7% de la biomasa total.

El andlisis de Olmstead-Tukey reveld una dominancia y rareza equitativa (15 especies en cada

categoria).

Hay especies que seguramente estaban ahi, pero no fueron documentadas debido a que no se
pueden ver a simple vista (e.g. esponjas erosionadoras como Cliona vermifera), o muy
probablemente se ocultaron cuando el ROV se aproximaba a ellos como cangrejos del género

Trapezia; pulpos verdes (Octopus hubbsorum); y camarones arlequin (Hymenocera picta).

La localidad con mayor diversidad estructural fue la Blanca, con valores altos de indice de Shannon

y riqueza de especies (S/100m?).

Aunque hubo diferencias en diversidad estructural entre localidades, hay gran redundancia

funcional a lo largo de todo el sitio de estudio.

Los indices de diversidad estructural no estan correlacionados con la profundidad, y no son

significativamente distintos entre estratos de profundidad.
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La diversidad beta fue mayor entre somero y mesofético superior (S-MS), y fue menor entre
somero y mesofético inferior (S-Ml). Sin embargo, los resultados sugieren que no hay una

separacion clara de los datos por estrato.

A pesar de las diferencias en el esfuerzo de muestreo entre localidades, la riqueza de especies es

bastante representativa.

El estrato que albergd mayor biomasa fue el mesofdtico superior (MS) con el 41% de la biomasa
total del sitio de estudio, seguido del estrato somero (S) con 32% y el mesofético inferior (Ml) con

el 27%.

Los indices de distincion taxondmica si tienen una correlacién con profundidad, pero Ia

representatividad es baja (R? < 0.5) y no hay diferencias significativas entre estratos.

La diversidad funcional beta y el recambio funcional entre somero y mesofético fue bajo, a
excepcion del transecto 2 de Blanca (diversidad funcional beta= 0.697, recambio funcional =

0.681).

Los resultados del contraste entre estratos sugieren que no hay diferencias estructurales ni

funcionales entre estratos, contrario a lo que se pensaba inicialmente.

Mads de la mitad de las especies y entidades funcionales someras estdn en los ecosistemas
mesoféticos (58% y 55%, respectivamente), por lo que los ecosistemas mesoféticos si podrian

funcionar como refugio para los macroinvertebrados bénticos.

Aungue muchas especies desaparecen o disminuyen su abundancia con la profundidad, algunas
se mantienen, y otras especies funcionalmente equivalentes aparecen. Las esponjas, moluscos,
artrépodos y anélidos asociados a corales zooxantelados desaparecen, pero aparecen esponjas,

moluscos, artrépodos y anélidos asociados a escombro.

Dada la naturaleza de los andlisis empleados, no se logré probar qué factores ambientales forjan
la composicion de especies. Para analisis futuros seria conveniente ampliar la escala espacio-
temporal del estudio y estudiar las diferencias entre la influencia de luz y la de la temperatura en

las comunidades de macroinvertebrados bénticos.

Tampoco fue posible probar la influencia de los factores geomorfoldgicos. Sin embargo, la Blanca
y Violin tuvieron valores altos de diversidad, y ambos corresponden a arrecifes rocosos con alta

rugosidad y complejidad de sustrato.
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El phylum con mayor porcentaje de especies compartidas fue Chordata con 72%, seguido de
Cnidaria y Echinodermata, ambos con 60%. Mollusca, Arthropoda y Annelida no tuvieron ninguna

especie mas somera compartida con el estrato mas profundo.

La zona de refugio en el sitio de estudio estd entre 14.7 y 24.6 m de profundidad, porque es donde
hay mas especies de aguas someras compartidas con la zona mesofética. Esto apoya
favorablemente a una de las hipdtesis, en donde estaba predicho que los puntos de quiebre en las

comunidades de Bahias de Huatulco estan a menos de 60 m.
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Anexos

ANEXO A
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Figura 47. Atenuacion de la intensidad luminica I (lum/m?) con profundidad Z (m) en la Blanca, expresada por la
ecuacion:
Z = —24.2(+2.2e — 01) + 1.1e — 03(+5.6e — 05)] — 6.2e — 17(+8.4e — 18)I* + 1.4e — 21(+2.0e — 22)I°.
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Figura 48. Atenuacion de la intensidad luminica I (lum/m?) con profundidad Z (m) en Cacaluta, expresada por la
ecuacion:

Z = —28(+5.3e — 01) + 1.7e — 03(%3.5e — 04)] — 1.5¢ — 07(+3.9¢ — 08)I% + 5.9¢ — 12(+1.7e — 12)I° —
9.8e — 17(+2.9¢ — 17)I* + 5.6e — 22(+1.9e — 22)I5.
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Figura 49. Atenuacidn de la intensidad luminica I (lum/m?) con profundidad Z (m) en Gigante, expresada por la
ecuacion:

Z = —29.6 + 2.8e — 03(+2.1e — 04)] — 2.3e — 07(+2.4e — 08)I? + 8.6e — 12(+1.2e — 12)I® — 1.4e —
16(+1.7e — 17)I* + 7.6e — 22(+1.0e — 22)I°.
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Figura 50. Atenuacion de la intensidad luminica I (lum/m?) con profundidad Z (m) en Maguey, expresada por la
ecuacion:

Z = —11(+6.7e — 01) + 1.6e — 04(+1.4e — 05)].
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Figura 51. Atenuacién de la intensidad luminica I (lum/m?) con profundidad Z (m) en Violin, expresada por la
ecuacion:

Z = —53(+0.83) + 4.8(+0.10) in( ).
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Tabla 26. Rasgos funcionales y grupos funcionales. GF: Grupo funcional (8 grupos funcionales A-H). ERL: Erizos longevos, MOS: méviles someros, MOF: méviles filtradores,

MOC: méviles carnivoros, CNA: cnidarios azooxantelados, CNZ: cnidarios zooxantelados, FAD: fijos con alta dispersion larval, FBD: fijos con baja dispersién larval.

GF Grupo Especie Rasgos funcionales GF Grupo Especie Rasgos funcionales
A Diadema mexicanum C M L SEX PLU G 25| F Porites panamensis C F AU L SEX PLA 60
ERL  Eucidaris thouarsii C M L SEX PLU INT 20 Pocillopora capitata C F AU L MD PLA 80
Tripneustes depressus cCM L SEX PLU INT 15 CNZ  Pocillopora grandis C F AU L MD PLA 30
B Leucozonia cerata C M CA | SEX TRO S Pocillopora damicornis C F AU L MD PLA INT 100
MOS Conus purpurascens CM H I SEX TRO Pocillopora verrucosa C F AU L MD PLA INT 50
Toxopneustes roseus CM H I SEX PLU S 20| G Spirobranchus giganteus NC F FDS PE SEX TRO S
C Isostichopus fuscus C M FDS PE MD AUR INT 20 Ascidia sp. NC F FDS PE SEX REN INT
Pinctada mazatlanica C M FDS | SEX TRO INT 23 FAD Styela canopus NC F FDS PE SEX REN S
MOF Astropyga pulvinata C M FDS | SEX PLU PRO 38 Acromegalomma sp. NC F FDS PE SEX TRO 10
Asteropsis carinifera CM FDS | ™MD BIP G 36 Rhopalaea birkelandi NC F FDS | SEX REN G
Cucumaria flamma CM FDS | SEX AUR G 15| H Macrorhynchia philippina NC F FDS | A PLA INT
D Mithraculus denticulatus C M CA | SEX ZOE G 5 Haliclona caerulea NC F FDS | ME PAR S 10
Pentaceraster cumingi CM CA | ™MD BIP G 30 Chondrilla montanusa NC F FDS | ME PAR S
MOC Ophiothela mirabilis CM CA PE A OPH G 5 Chondrosia tenochca NC F FDS | ME PAR S 6
Ophiothrix spiculata CM CA PE A OPH S 25 FBD Amphimedon texotli NC F FDS | ME PAR S 20
Pharia pyramidata C M CA PE MD BIP INT 30 Callyspongia californica NC F FDS | ME PAR S 30
E Tubastraea coccinea CF FDS L A PLA G 18 Aplysina clathrata NC F FDS L ME PAR G 100
Ptilosarcus undulatus C F FDS L SEX PLA PRO 22 Ciocalypta sp. NC F FDS L ME PAR PRO 45
CNA Carijoa riisei C F FDS | SEX PLA G 35 Axinella nayaritensis NC F FDS | ME PAR PRO 15
Leptogorgia alba C F FDS | SEX PLA G 27 Moycale cecilia NC F FDS | ME PAR G 32
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Figura 52. Grafica de embudo. La region triangular blanca representa la zona donde se esperaria que estuviera el
95% de los estudios si no hubiera sesgos en el analisis, considerando un modelo de efectos fijos. Cada punto cerrado
representa a un estudio. La linea continua vertical representa el efecto del meta andlisis sin intervencion.
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Figura 53. Grafica de embudo. La region triangular blanca representa la zona donde se esperaria que estuviera el
95% de los estudios si no hubiera sesgos en el estudio, considerando un modelo de efectos fijos. Cada punto cerrado
representa a un estudio. Cada punto abierto representa a un estudio hipotético que se necesitaria para que el andlisis
llegara al efecto nulo, en este caso, el tamafio del efecto de los transectos con 50% de sobreposicidon de comunidades.



