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Resumen 
 

Las esponjas arrecifales son un componente biológico fundamental de la comunidad 

arrecifal, desempeñando diversas funciones. Entre estas funciones, destacan su papel como 

generadoras y facilitadoras de microhábitats, los cuales son utilizados por una amplia 

diversidad de especies, que abarcan desde microorganismos unicelulares hasta vertebrados. 

Algunas especies de esponjas ofrecen refugio y protección a los organismos asociados, 

mientras que otras contribuyen a la defensa química mediante la producción de metabolitos 

secundarios especializados, lo que beneficia a los organismos asociados al reducir su 

detectabilidad y aumentar su supervivencia. Si nos centramos solo en la fauna asociada a 

esponjas arrecifales es posible detectar una alta especificidad y variaciones en la diversidad 

de especies asociadas en función de la distribución y la morfología que presenta cada 

especie de esponja. En este contexto, la presente tesis tiene tres objetivos fundamentales: i) 

La integración coherente y estandarizada de la información disponible sobre la fauna 

asociada a esponjas en los arrecifes de coral del Atlántico Tropical Noroccidental. Este 

objetivo se cumplió a través de la recopilación de información proveniente de diversas 

fuentes bibliográficas y la creación de una base de datos estandarizada. ii) Analizar la 

estructura de la red de interacciones de esponjas arrecifales y su fauna asociada, evaluando 

la diversidad de interacciones por especie involucrada, la estructura de la red y el papel que 

cada especie de esponja desempeña en el mantenimiento de la estructura de esa red. Este 

objetivo se cumplió a través de un análisis de redes complejas el cual nos permitió cuantificar 

la diversidad de interacciones por especie y evaluar la importancia de cada esponja en la 

estructura de la red. iii) Analizar la diversidad α y β de la comunidad asociada a la esponja 

tubular Callyspongia aculeata en tres escalas espaciales, a nivel de ecosistema, a nivel de 

hábitat y a nivel de microhábitat. Este objetivo se cumplió mediante salidas a campo, 

muestreos en ocho sistemas arrecifales distintos, identificación en laboratorio de organismos 

y pruebas de hipótesis estadísticas. Estos análisis revelaron patrones complementarios entre 

los diferentes componentes de diversidad analizados en función de la escala espacial. En 

conclusión, esta tesis contribuye significativamente al entendimiento de las complejas redes 

de interacciones que existen en los arrecifes de coral del Atlántico Tropical Noroccidental, 

ofreciendo una perspectiva integral de la importancia de las esponjas como especies clave 

en la estructura de las comunidades en sistemas arrecifales. 
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Abstract 
 

Reef sponges play a fundamental biological role within the reef community, performing 

multiple functions. Among these functions, their capability to generate and facilitate 

microhabitats stands out, which are utilized by a wide range of species, from unicellular 

microorganisms to vertebrates. Certain sponge species offer shelter and protection to 

associated organisms, while others contribute to chemical defense through the production of 

specialized secondary metabolites, benefiting associated organisms by reducing their 

detectability and enhancing their survival. A high specificity and variations in species diversity 

based on the distribution and morphology of each sponge species is revealed if we only focus 

on the sponge’s associated fauna. In this context, this thesis encompasses three fundamental 

objectives: i) The coherent and standardized integration of available information on sponges-

associated fauna within the coral reefs of the Northwestern Tropical Atlantic. This objective 

was achieved through the compilation of information from various bibliographic items and the 

creation of a standardized database. ii) Analyzing the structure of the interaction network of 

reef sponges and their associated fauna, evaluating the diversity of interactions per species 

involved, the network's structure, and the role that each sponge species plays in maintaining 

the network's structure. This objective was fulfilled through the analysis of complex networks, 

allowing us to quantify the diversity of interactions per species and assess the importance of 

each sponge in the network's structure. iii) Analyzing the α and β diversity of the community 

associated with the sponge Callyspongia aculeata at three spatial scales: ecosystem, habitat, 

and micro-habitat. This objective was achieved through fieldwork, sampling in eight different 

reef systems, laboratory organism identification, and statistical hypothesis testing. These 

analyses revealed divergent patterns among the different components of diversity analyzed 

according to the spatial scale under consideration. In conclusion, this thesis significantly 

contributes to our understanding of the complex interaction networks within the coral reefs of 

the Northwestern Tropical Atlantic, offering a comprehensive perspective on the importance 

of sponges as key species in the structure of communities in reef systems. 
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Introducción 
 

La diversidad biológica, en un lugar y tiempo específicos, es el resultado de procesos 

históricos como especiación, vicarianza y dispersión, que moldean y regulan la distribución 

actual de la vida en el planeta Tierra (Holt, 1992). Estos procesos históricos generan una 

distribución no aleatoria de la vida, donde la heterogeneidad espacial y temporal del entorno 

físico, junto con la interacción entre organismos y ambiente, conducen a diversos procesos 

biológicos y ecológicos (Feldman, 1970; Legendre & Robson & Barmuta, 1998; Baselga & 

Gómez-Rodríguez, 2019; Legendre, 2012). Los factores que influyen en las medidas de 

diversidad biológica en un lugar y tiempo determinado son, el número de individuos de una 

comunidad, la distribución y abundancia de las especies de la comunidad y la distribución de 

cada individuo (Underwood et al., 2000; He & Legendre, 2002; McGlinn & Palmer, 2009; 

Chase & Knight, 2013; Chase et al., 2018). Cada uno de estos componentes puede 

interactuar de manera independiente o conjunta dentro de un ecosistema, lo que provocando 

cambios multidimensionales dependientes de la escala espacial o temporal que se analice 

(Chase et al., 2018). 

Entender cómo se organizan millones de especies representa un desafío para cualquier 

estudio centrado en patrones de diversidad biológica (Dáttilo & Rico-Gray, 2018). Al mismo 

tiempo, la diversidad biológica tiene muchas facetas, por ejemplo, la diversidad de especies, 

genética, fenotípica, funcional, filogenética, metabólica y de interacciones (Andresen et al., 

2018; Dáttilo & Rico-Gray, 2018; Martínez-Falcón et al., 2019; Pugh & Field, 2022). Para esta 

tesis utilizamos los conceptos de diversidad de interacciones (ver Artículo 1 y 2 de este 

escrito) y diversidad de especies (ver Artículo 3 de este escrito) para contestar las preguntas 

¿Cuál es el arreglo de la red de interacciones huésped-hospedero de la fauna asociada a 
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esponjas arrecifales del Golfo de México y el Mar Caribe?, ¿Qué especies de esponja son 

claves en el mantenimiento de la estructura de la red de interacciones huésped-hospedero? y 

¿Cuáles son los cambios de diversidad de especies de la fauna asociada a las esponjas 

arrecifales en tres escalas espaciales diferentes? 

La diversidad de interacciones se puede definir como el número total de relaciones 

compartidas por todas las especies en un conjunto dado de organismos, también definida 

como riqueza de interacciones (Tylianakis et al., 2010; Pugh & Field, 2022). No obstante, la 

diversidad de interacciones suele medirse en términos relativos entre el número de “enlaces” 

entre especies y el número de especies en la red (Tylianakis et al., 2010). Y al mismo tiempo, 

las interacciones bióticas pueden ser de diferente tipo y naturaleza, antagonistas 

(competencia por recursos), mutualistas (polinización), tróficas (depredación) o no tróficas 

(huésped-hospedero), siendo el tipo y la naturaleza de la interacción dos mecanismos que 

promueven la especiación de la vida (Wulff, 1997; Watson & Pollack, 1999; Freilich et al., 

2018; Pugh & Field, 2022). 

A su vez, la diversidad de especies se tiene que definir de acuerdo con la escala 

espacial que se analice, dividida en tres componentes: la diversidad alfa (α), diversidad beta 

(β) y diversidad gamma (γ) (Whittaker, 1972; Whittaker et al., 2001; Andermann et al., 2022). 

La diversidad α se refiere a la riqueza de especies dentro de una comunidad o unidad 

ecológica (Andermann et al., 2022). La diversidad β, por su parte, describe la diferenciación 

entre comunidades (Baselga & Gómez-Rodríguez, 2019; Andermann et al., 2022). Sin 

embargo, la interpretación exacta y la cuantificación de la diversidad β varían 

sustancialmente entre estudios (Tuomisto, 2010). Inicialmente, se definía como la relación 

entre la diversidad γ y α (β = γ / α, sensu Whittaker, 1972). Actualmente, una medida 

ampliamente utilizada para evaluar la diversidad β es la similitud entre comunidades, lo que 
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mide el recambio o variabilidad de especies entre unidades ecológicas (Anderson et al., 

2013; Anderson & Santana-Garcon, 2015). Por último, la diversidad γ, describiendo la suma 

total de especies dentro de diferentes comunidades en una zona geográfica más extensa 

(Baselga & Gómez-Rodríguez, 2019; Andermann et al., 2022;).  

Para esta tesis utilizaremos la diversidad α, medida como la riqueza de especies en 

diferentes unidades ecológicas y la diversidad β, medida como la similitud entre pares de 

unidades ecológicas. A pesar de que la diversidad γ se define como un componente de la 

diversidad de especies, lo único que la diferencia de la diversidad α es la escala espacial de 

análisis, por tal motivo se decidido no incluir la diversidad γ en esta investigación. La decisión 

se fundamenta en que la diversidad α medida en diversas escalas espaciales provee la 

información necesaria para abordar las preguntas de investigación de esta tesis. 

A nivel mundial, las esponjas destacan como componentes cruciales en los 

ecosistemas marinos, desempeñando diversas funciones esenciales (Rütlzer, 2004; 

González-Rivero et al., 2011). Por ejemplo, su capacidad para filtrar grandes volúmenes de 

agua y facilitar la producción primaria las posiciona como actores clave en la ecología de los 

sistemas arrecifales, generando un vínculo bento-pelágico entre los nutrientes disponibles en 

la columna de agua y la energía disponible en el lecho marino (Diaz & Rütlzer, 2001; Bell, 

2008; Perea-Blázquez, 2011; Bell et al., 2013; Pawlik et al., 2013; Maldonado et al., 2017). 

De igual manera, las esponjas pueden ser especies clave como generadoras de hábitats, los 

cuales son activamente aprovechados por una amplia diversidad de especies, desde 

microorganismos hasta animales invertebrados y vertebrados (Diaz & Rütlzer, 2001; Ávila 

et al., 2007; Bell, 2008; Webster & Taylor, 2012; Maldonado et al., 2017; Bell et al., 2013; 

Pawlik et al., 2013). Por tales motivos, los cambios en abundancia específica y composición 
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comunitaria de las diferentes especies de esponjas ejercen impactos significativos en la 

comunidad arrecifal y en el funcionamiento global de este ecosistema (Bell, 2008).  

Las esponjas además de ser facilitadoras de hábitats también brindan cierto grado de 

protección a los organismos que se asocian a ellas, ya sea por el uso directo de diferentes 

estructuras como refugio o camuflaje o por la protección indirecta derivada de la defensa 

química de la esponja (Dembowska, 1926; McLay, 1983; Bedini et al., 2003; Pawlik, 2011; 

Cruz Ferrer, 2014; Maldonado et al., 2017; Harada et al., 2020). Entre las esponjas 

reportadas, las de la Clase Desmospongiae son las que tienen un mayor número de 

asociaciones; además, esta es la Clase con mayor riqueza de especies en los arrecifes del 

mundo (Maldonado et al., 2016; Rossi et al., 2017). En relación con la defensa química, 

esponjas de los géneros Agelas, Amphimedon, Aplysina e Ircinia producen metabolitos 

secundarios especializados para su defensa contra la depredación, siendo compuestos 

tóxicos o poco palatables, que indirectamente protegen también a los organismos que viven 

asociados a ellas (Pawlik, 2011). Estas condiciones provocan que un tipo de interacción 

dominante en el Phylum Porifera sean las relaciones huésped-hospedero (Aerts, 1998; Wulff, 

2006; Ávila et al., 2007). Este tipo de interacciones tienden a ser especie-específicas en 

distintos niveles taxonómicos, sin embargo, la naturaleza de la interacción (comensalismo, 

parasitismo y mutualismo) y la intensidad de la asociación (obligatoria o facultativa) varía 

considerablemente entre especies (Turon et al., 2000; Thiel & Baeza, 2001; Ďuriš et al., 

2011). 

El análisis de las redes ecológicas facilita el estudio de las interacciones en una 

comunidad, en otras palabras, facilita el estudio de las conexiones entre especies (Dáttilo & 

Rico-Gray, 2018). Esta línea de investigación ofrece una perspectiva que integra la estructura 

de las redes con procesos ecológicos como, el mantenimiento de la diversidad de especies 
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en una región, la colonización de nuevas especies, el efecto de que podría tener la extinción 

local de especies, y la evolución y coevolución de las redes a medida que las especies 

avanzan en el tiempo (Martínez-Falcón et al., 2019; Dáttilo & Rico-Gray, 2018). Por otro lado, 

analizar los cambios de diversidad a diferentes escalas espaciales es esencial para 

comprender la respuesta de la fauna asociada a las esponjas arrecifales con diferentes 

factores ecológicos que ocurren a nivel ecosistémico, a nivel local y a nivel del microhábitat 

(Chase et al., 2018). 

Por tales motivos los objetivos de esta tesis fueron: i) Integrar toda la información 

disponible sobre fauna asociada a esponjas en un solo sistema coherente y estandarizado, ii) 

analizar la estructura de la red huésped-hospedero de la fauna asociada a esponja 

arrecifales para identificar los patrones que determinar el arreglo presente en la red, y iii) 

analizar los cambios en la diversidad-α y -β de la fauna asociada a Callyspongia 

(Cladochalina) aculeata (Linnaeus, 1759) en tres escalas espaciales diferentes las cuales 

son ecosistema, hábitat y microhábitat. 
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Artículo 1 (Requisito): Sponge-dwelling fauna: a review of known species from 
the Northwest Tropical Atlantic coral reefs 
 

Revista: Biodiversity Data Journal 
Autores: Antar Mijail Pérez-Botello; Nuno Simões 
Estado: Publicado 
Año: 2021 
DOI: 10.3897/BDJ.9.e63372 
 

Resumen 
 

En los arrecifes de coral tropicales de aguas someras (menores a 50 m de profundidad), las 

esponjas marinas desempeñan un papel crucial al proporcionar microhábitats para una 

amplia diversidad de especies. A pesar de la existencia de numerosos estudios sobre las 

relaciones hospedero-huésped entre las esponjas y su fauna asociada, esta información ha 

permanecido dispersa y desconectada. Por lo tanto, el objetivo de este trabajo fue desarrollar 

y generar una base de datos que compile las interacciones relacionadas con las especies de 

esponjas marinas y la fauna asociada en los arrecifes de coral del Atlántico Tropical 

Noroccidental. Con este conjunto de datos compilamos 67 fuentes bibliográficas que reportan 

101 especies de esponjas hospederas, agrupadas en 12 órdenes que interactúan con 284 

especies huéspedes pertenecientes a seis Phyla. Esta base de datos tiene la característica 

de tener dos formatos interrelacionados: i) datos legibles por máquina y ii) datos legibles por 

humanos, lo que mejora su alcance y facilita su uso tanto en plataformas informáticas como 

para los usuarios. Además, se generó un entorno visual e interactivo de los registros de 

interacciones y un diagrama de cuerdas dinámico que representa las conexiones entre las 

especies huéspedes y las esponjas hospederas. Esta herramienta visual permite a los 

usuarios explorar y filtrar la información de manera intuitiva. De igual manera esta base de 

datos proporciona una fuente de información centralizada, de acceso libre, pública y de alta 

calidad sobre la fauna asociada a esponjas arrecifales incluyendo el tipo de interacción 

(mutualismo, parasitismo, comensalismo) y otros detalles cuantitativos. Además, se resalta la 

riqueza de especies que dependen de las esponjas arrecifales y se compara la diversidad 

entre el Mar Caribe y el Golfo de México. Esta base de datos representa una valiosa 

recopilación de información sobre las interacciones hospedero-huésped en los arrecifes de 

coral del Atlántico Tropical Noroccidental, facilitando futuros análisis y promoviendo la 

colaboración para enriquecer esta línea de investigación. 
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Artículo 2: (Publicado) Geographic range size and species morphology 
determines the organization of sponge host-guest interaction networks across 
tropical coral reefs. 
 

Revista: PeerJ 
Autores: Antar Mijail Pérez-Botello; Wesley Dáttilo; Nuno Simões 
Estado: Publicado 
Año: 2023 
DOI: https://doi.org/10.7717/peerj.16381 
 

Resumen 
 

Las esponjas son organismos ampliamente distribuidos en los arrecifes de coral del Atlántico 

Tropical Noroccidental, brindando servicios como refugio, protección contra depredadores y 

fuente de alimento para una amplia diversidad de especies tanto de vertebrados como de 

invertebrados. La alta diversidad de fauna asociada a las esponjas puede generar complejas 

redes de interacciones a lo largo de gradientes espaciotemporales. Una forma de comenzar 

a descubrir la organización de las complejas redes de interacción entre las esponjas y sus 

huéspedes es comprender cómo el área geográfica acumulada, la morfología de las 

esponjas y la taxonomía de las esponjas contribuyen a la conectividad de las especies 

involucradas dentro de dichas redes. Este estudio es un metaanálisis basado en la literatura 

previa sobre interacciones entre esponjas y sus huéspedes recopilados en 65 publicaciones 

científicas. Esta recopilación resultó en un total de 745 interacciones entre esponjas y fauna 

asociada en ambientes de arrecifes de coral del Mar Caribe y el Golfo de México. El objetivo 

de este trabajo fue analizar la contribución de las especies de esponjas a la organización de 

las redes en los arrecifes de coral del Atlántico Tropical del Noroccidental mediante la 

combinación de siete descriptores a nivel de especie y la relación de esta contribución con 

tres rasgos funcionales principales: el área geográfica acumulada de las esponjas, la 

morfología funcional de las esponjas y el sesgo taxonómico de las esponjas. En general, 

observamos que las esponjas con una distribución amplia y un área geográfica acumulada 

mayor tenían una mayor contribución estructural a la red. Del mismo modo, encontramos que 

las morfologías funcionales en forma de copa y masivas tienden a ser formas con una mayor 

contribución a la organización de la red de interacciones en comparación con las morfologías 

erectas e incrustantes. Por último, no detectamos un sesgo taxonómico en la organización de 

la red de interacciones en relación con los órdenes de las esponjas. Estos resultados 

resaltan la importancia de una combinación específica de rasgos de las esponjas para 

promover la diversidad de asociaciones entre las esponjas arrecifales y sus especies 

huéspedes. 
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Resumen 
 

Las esponjas pueden ser especies clave en la estructura comunitaria de los arrecifes de coral 

tropicales. De agosto de 2016 a septiembre de 2019 se muestrearon ocho sistemas 

arrecifales a lo largo de los límites oceánicos de la Plataforma Continental de Yucatán en el 

Golfo de México. El objetivo de esta investigación fue analizar la diversidad α y β de la 

comunidad asociada a la esponja tubular Callyspongia aculeata (como modelo experimental) 

a lo largo de tres escalas espaciales: ecosistema, hábitat y microhábitat. Nuestros resultados 

revelaron patrones complementarios entre la diversidad α y β en diferentes escalas 

espaciales. A nivel del ecosistema, la diversidad-α de la comunidad asociada a C. aculeata 

no mostró correlaciones significativas con atributos del arrecife, como el perfil del arrecife, el 

sistema de arrecifes, la cobertura de coral y la posición longitudinal del arrecife. Además, no 

se encontraron diferencias sustanciales entre la diversidad-α ecosistémica y los puntos de 

muestreo, la distancia entre esponjas y la profundidad de las esponjas (escala hábitat). Sin 

embargo, a nivel de microhábitat, existe una relación positiva entre la diversidad α de los 

huéspedes de las esponjas y la complejidad de las esponjas, lo que sugiere que el aumento 

de la complejidad estructural de las esponjas incrementa la posibilidad de albergar una 

mayor riqueza de especies. De manera complementaria al analizar la diversidad β, el 

recambio de especies entre los ocho sistemas arrecifales de la Plataforma Continental de 

Yucatán fue el factor principal que explica la mayor diversidad β a nivel ecosistémico. Los 

factores locales regularon los cambios a nivel del habita, sin embargo, ni la profundidad de 

las esponjas y ni la distancia entre esponjas fueron significativas. A nivel de microhábitat, la 

complejidad de las esponjas fue el principal impulsor del reemplazo de especies entre las 

esponjas muestreadas en sitios de arrecifes específicos. Nuestros resultados demuestran 

que la comunidad de especies huéspedes es un factor regulado por la escala espacial de 

análisis. Por ende, los patrones observados en fauna asociada a C. aculeata está 

condicionada por la dispersión de las especies huéspedes y la heterogeneidad ambiental en 

términos espaciales.
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Abstract 

This research aimed to analyze α and β species diversity of fauna dwelling in the sponge 

Callyspongia aculeata at three nesting spatial scales: ecosystem, habitat, and micro-habitat. 

Macroinvertebrates dwelling in sponges were collected by intermittent sampling from August 

2016 to September 2019 across eight reef systems along the oceanic boundaries of the 

Yucatán Continental Shelf in the Gulf of Mexico. Findings revealed a complementary pattern 

between α- and β-diversity across scales. At ecosystem level, α-diversity of the sponge-

dwelling fauna showed no significant correlations with reef profile, reef system, coral 

coverage, or geographical longitude. At habitat level, no significant differences in α-diversity 

were found between sample point, inter-sponge distances, or sponge depths. However, at the 

individual level, α-diversity of the guest fauna was positively related to heterogeneity of 

sponge morphology; hence, variability in sponge morphology enhances species richness. 

Regarding β-diversity at the ecosystem scale, variability among reef systems within the 

Yucatán Continental Shelf was the primary factor that explained the observed changes in the 

guest fauna, primarily due to a non-directional species variation between reef systems. At the 

habitat scale, β-diversity was significantly influenced by site identity but not by sponge depth 

or inter-sponge distances; some of the changes appear to have been regulated by habitat 

factors yet unrecognised. At the micro-habitat scale, sponge morphological variability was the 

main driver of species variability and species turnover among sampled sponges at specific 

reef sites. In conclusion, the α- and β-diversity patterns of these sponge-dwelling fauna 

depend on the spatial scale, influenced by ecosystem features, the dispersal capability of the 

sponge-dwelling species, and habitat/micro-habitat heterogeneity. 
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Introduction 

Species diversity has two main components, α- and β-diversity, and these are strongly related 

to the spatial extent analyzed (Karkarey et al., 2022): α-diversity characterizes the abundance 

and number of species or traits within communities, describing a static condition; β-diversity 

characterizes the variation in number of species or species composition between 

communities across spatial units, thereby describing a dynamic condition (Karkarey et al., 

2022). The influence of ecological processes on species diversity must be better understood if 

management and conservation measures are to be effective (Karkarey et al., 2022; Levin, 

1992; Socolar et al., 2016; Zintzen et al., 2017). 

In marine environments, α-diversity tends to increase with increasing area and heterogeneity 

of the habitat (Gray, 2001; Jordán-Dahlgren, 2002); however, β-diversity analysis suggests 

that this relationship is less clear when species replacement at various spatial scales is 

incorporated (Qian and Ricklefs 2007; Soininen et al. 2007; Anderson et al. 2013), particularly 

in modular organisms, such as corals and sponges, that harbor guest fauna.  

Sponges contribute to coral reef ecosystems through multiple functions including water 

filtration, primary production, and participation in nutrient cycles (Bell, 2008)  They can 

support diverse marine life forms including complex invertebrates, supplying their in-dwelling 

fauna with an ongoing stream of water with dissolved and particulate matter, including 

phytoplankton, organic and inorganic debris, and even sponge tissue (Corredor et al., 1988; 

García-Hernández et al., 2019; Pawlik, 1983). These conditions generate a microcosmos with 

well-defined boundaries (Uriz et al., 1992) that can be thought of as a ‘living island’ (Villamizar 

& Laughlin, 1991), several levels of interactions between the sponge host and the guest 

community take place simultaneously, frequently related with the aquiferous system of the 

sponge and its morphological variability (García-Hernández et al., 2019; Koukouras et al., 

1996). Hence, reef sponges can be thought of as ecosystem engineers (Jones et al., 1994; 

Maldonado et al., 2016; Reyes-Bonilla & Jordán-Dahlgren, 2017). 

The present study analyzes at three spatially nested scales the α- and β-diversity of 

macroinvertebrates dwelling in the coral-reef sponge, Callyspongia (Cladochalina) aculeata 

(Linnaeus, 1759), from coral reefs. Across its geographical distribution from the Bahamas to 
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Trinidad and Tobago, this sponge could host at least 65 animal species (Pérez-Botello and 

Simões 2021). Its distinct tubular or elongate-tubular morphology, with a clearly demarcated 

boundary between its internal and external spaces, facilitates quantitative studies of its guest 

fauna.  

The aims of our study were: (1) to analyze α- and β-diversity of sponge-dwelling fauna across 

three spatial scales, and (2) to partition the variation of β-diversity across these spatial scales 

by determining the differences in taxonomic composition between communities of sponge-

dwelling fauna. The hypothesis was that the α-diversity and β-diversity measures of sponge-

dwelling fauna are shaped by the contrasts between coral reefs, between local habitats within 

coral reefs, and between micro-habitats within each host sponge. 

Materials and methods  

STUDY AREA AND BIOLOGICAL MODEL   

The Yucatán Continental Shelf is a heterogeneous and dynamic marine region at the eastern 

border of the Southern Gulf of Mexico ecoregion (Paz-Ríos et al., 2021; Spalding et al., 2007; 

Wilkinson et al., 2009). It is a broad platform characterized by carbonate substrates, with a 

shift to terrigenous sediments on its western part (Paz-Ríos et al., 2021; Tunnell et al., 2007). 

The main coral reef ecosystems are remotes and are on the outer shelf, at 130 to 200 km 

from the mainland (Tunnell et al., 2007); there, the Loop Current separates from the Gulf of 

Mexico and the Caribbean Sea, connecting water masses between the Atlantic and the Gulf's 

interior, and generates an upwelling at Cape Catoche, at the southeastern Gulf of Mexico 

(Sanvicente-Añorve et al. 2014, 2018a; Lara-Hernández et al. 2019). This dynamic creates 

seasonal cyclonic and anticyclonic eddies over the inner shelf (Sanvicente-Añorve et al. 

2018a). The connectivity patterns in this region have seasonal variations and differ between 

the western part and the northeastern edge of the shelf (Sanvicente-Añorve et al. 2014). On 

the western shelf, connectivity flows northward from March to August and southward from 

September to February and maintains an almost unidirectional connectivity through the 

influence of the cyclonic eddies in the Campeche Bay (Sanvicente-Añorve et al. 2014). In 

contrast, the northeastern edge maintains a northeastern connection throughout October to 

December (Fernández et al. 2013; Sanvicente-Añorve et al. 2014). 
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Sponges (Callyspongia aculeata) and their guest fauna were collected intermittently between 

August 2016 and September 2019 from the main coral reef ecosystems on the outer shelf 

(Figure 1), namely Cayo Arcas, Cayo Arenas, Triangulos, Obispos, Banco Nuevo, Banco 

Pera, Alacranes reef, and Bajos del Norte (Supplementary 1).  

BIOLOGICAL SURVEY 

We employed a sampling framework structured across three distinct spatial scales, which 

were nested hierarchically: a) ecosystem (i.e. the reef systems sampled on the Yucatán 

Continental Shelf), b) habitat (i.e. the selected reef system sampling site), and c) micro-

habitat (i.e. the sampled sponge). The 146 sponges collected in the shallow reef subtidal 

zone (<25 m depth)  came from the reef systems as follows: Cayo Arcas 28 sponges, Cayo 

Arenas 15, Triangulos 26, Obispos 17, Cayo Nuevo 8, Banco Pera 7, Arrecife Alacranes 26, 

Bajos del Norte 19. Each individual sponge was regarded as a discrete unit of observation 

(sample).  

In the field, we compiled a preliminary overview of the morphospecies of the sponge-dwelling 

macroinvertebrates. These were subsequently identified in the laboratory to the lowest 

possible taxonomic level with the assistance of appropriate regional specialists and then 

checked against the World Register of Marine Species (WoRMS) Taxon Match Tool (WoRMS 

Editorial Board, 2023) (Supplementary 2). 

The collected sponges have been deposited at the Unidad Multidisciplinaria de Docencia e 

Investigación – Sisal (UMDI-Sisal), and the associated fauna is held at the Colección de 

Crustáceos de Yucatán (YUC-CC) and the Colección Regional de Equinodermos de la 

Península de Yucatán (COREPY). These collections are held at the UMDI-Sisal facilities of 

the Mexican National University (UNAM). 

Field collections were approved by the Mexican Department of Agriculture and Fisheries 

(SAGARPA), with permit numbers PPF/DGOPA-093/16 for sponges (Porifera: 

Demospongiae), PPF/DGOPA-066/16 for crustaceans (Arthropoda: Crustacea) and 

PPF/DGOPA-082/19 for echinoderms (Echinodermata).  
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SAMPLE SIZE 

An appropriate sampling effort was determined by using the ‘SSP’ library (Guerra-Castro et 

al., 2021) in R-project software. It compared the values of dissimilarity-based multivariate 

standard error (MultSE) obtained when data matrices were simulated to mimic the 

communities found in an in-field pilot survey. The pilot survey, in August 2016 at seven sites 

in Cayo Arcas reef, selected 26 sponges. The simulation revealed an optimal reduction of 

standard error between 7 and 11 sites per ecosystem, and an optimal sample effort per 

ecosystem of 7 to 10 sponges (Supplementary 3). 

SAMPLE DATA DISPERSION 

As we had an unbalanced survey and to ensure the reliability of our dataset, the homogeneity 

of multivariate dispersions across these eight reef systems was evaluated by PERMDISP 

analysis (Anderson, 2006) using PRIMER v7 (Clarke & Gorley, 2015). There were no 

significant differences (pseudo-F= 1.22; P = 0.45), suggesting that our dataset is comparable 

for subsequent analyses.  

SPATIAL SOURCES OF VARIATION 

Spatial data were compiled from databases, from measurements in situ, and from laboratory 

analyses.  

Ecosystem scale. We quantified differences in α-diversity and β-diversity of the fauna dwelling 

in C. aculeata in terms of reef system, coral coverage area, reef profile, and longitudinal 

position. For α-diversity, we tested the relationship of species-with coral cover and the 

longitudinal gradient. We expect on one hand a positive correlation between the species 

richness in sponge-dwelling fauna and the coral coverage area (MacArthur and Wilson 1963; 

Losos et al. 2009), and on the other hand, a higher species richness in sponge-dwelling fauna 

at the eastern reef systems, as suggested for YCS coral reef species (Jordán-Dahlgren 2002; 

OBIS 2020). Regarding theFor β-diversity, we tested the null hypothesis that the sponge-

dwelling fauna would be the same regardless of reef system identity, coral coverage area 

based on the coralline shape layer (Allen Coral Atlas 2022), reef profile classified into 

platform, atoll, or submerged keys (Jordán-Dahlgren & Rodríguez-Martínez, 2003), and 

geographical longitude.   
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Habitat scale. Effects on α-diversity and β-diversity were quantified according to sample 

identity, inter-sponge distance, and depth of the host sponge.   Inter-sponge distance was 

derived from the inverse of the sponge density at that site, as estimated from underwater 

video transects (UVTs):  a 50 m line was laid out at each site and a diver positioned the 

camera perpendicular to the line to obtain a frame 0.6 m wide; this covered ~30m2 per 

transect (Aronson et al., 1994; Garza Pérez et al., 2010; Ninio et al., 2003). A total Of the 54 

transects, Cayo Arcas had 12, Cayo Arenas 11, Triangulos 9, Obispos 8, Cayo Nuevo 2, 

Banco Pera 2, Alacranes 8, and Bajos del Norte 2. Each was parallel to the coastline to 

minimize changes in depth along the transect. Sponge depth was recorded on a dive 

computer at the time of sampling. 

Micro-habitat scale. We quantified effects of sponge morphology on α-diversity and β-diversity 

of the guest fauna. The characteristics used were covered area, surround volume, sponge 

volume, sponge surface area, and number of tubes. We tested whether the morphological 

variability of sponges (as an indicator of micro-habitat heterogeneity) regulates small-scale 

variability in the guest community. With the concept of a sponge as a living island, we 

predicted that a more homogeneous sponge would host a faunal community with lower α-

diversity and lower β-diversity. 

To generate a three-dimensional model for each sponge, its height and width were measured 

and its tubes counted. Then the sponge was placed on a rotating motor that produced a 360° 

photographic imaging, and thence a digital record of each sponge. Each photographic dataset 

of 200 images was processed with 3DF Zephyr software (https://www.3dflow.net) to generate 

a 3D sponge model, which was scaled according to the height and width measurements. This 

allowed the use of Autodesk 3ds Max (https://www.autodesk.mx/) to calculate the area of 

substratum covered, the volume surrounding the sponge, sponge volume itself, and sponge 

surface area (Figure 2). 

Measurements in different numeric scales (cm2 and cm3) were normalized. Then to reduce 

the multi-dimensional profile of a sponge to a synthetic heterogeneity index incorporating the 

individual variability of five characteristics, we performed a principal components ordination 

(PCO) to represent by means of the first principal component (PCO1) a heterogeneity index; 

this accounted for 89.7% of the morphological variability (Supplementary 4). Since the values 

obtained from PCO1 are both positive and negative, we changed the point of origin to zero. 
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DIFFERENCES IN SPECIES RICHNESS AND SPECIES COMPOSITION 

For α-diversity of the sponge-dwelling fauna a Mixed Lineal Model compared across the 

ecosystem, habitat, and micro-habitat scales, nesting the sample point in the reef system and 

nesting the reef system in the reef profile; we used as covariables the ‘sample point 

longitude’, ‘reef coverage area’, ‘sponge depth’, ‘sponge density at the sample point’ and 

‘sponge morphological variability’. All α-diversity analyses used the ‘lme4’ library (Bates et al., 

2015) in R-project software. 

For β-diversity, we generated a pairwise dissimilarity resemblances matrix using a Bray-Curtis 

geometrical space among sampled sponges. This matrix led to a linear model based on 

permutational multivariate analysis of variance (PERMANOVA, Anderson 2017), nesting the 

‘sampled reef’ (random factor) in the ‘reef profile’ (fixed factor), then the ‘sample point’ 

(random factor) in the ‘sampled reef’ and using as covariables the ‘sample point longitude’, 

‘reef coverage area’, ‘sponge depth’, ‘sponge density at the sample point’ and ‘sponge 

morphological variability’. We used a Type I (sequential) sum of squares and 9999 

permutations. Also, we tested changes on β-diversity by factor levels of source of variations 

and quantified the proportion of variance by source of variation, measured with the square 

root of the coefficient of variation (Anderson, 2001, 2017; Anderson et al., 2011). All β-

diversity analyses used PRIMER v7 software (Clarke & Gorley, 2015). 

To analyze the differences in β-diversity across the three spatial scales, a metric Multi-

Dimensional Scaling (mMDS) used the Bray-Curtis similarity index for each spatial scale: 

among sponges, among centroids of the different sample sites, and among centroids of the 

different reef systems. 

Results  

VARIATION IN α-DIVERSITY AND β-DIVERSITY ACROSS SPATIAL SCALES 

Spatial variation in α-diversity (within-sample diversity) of sponge-dwelling macrofauna across 

ecosystem, habitat, and micro-habitat scales showed a notable homogeneity within each 

spatial scale (Table 1). At the ecosystem scale (figure 3), there was no significant association 

between α-diversity and reef profile (LRT = 0.0187; p = 0.89134), reef identity (LRT = 3.3229; 

p = 0.06832), coral-reef coverage area (t-value = -1.095; p = 0.353), or reef longitudinal 
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location (t-value = 1.102; p = 0.337). Likewise, at the habitat scale (figure 4), there was no 

significant association between α-diversity and sample identity (LRT = 0.1713; p = 0.67892), 

inter-sponge distance (t-value = 1.269; p = 0.212), or sponge depth (t-value = -0.057; p = 

0.955). At the micro-habitat scale (figure 5), there was a positive relationship between α-

diversity of the guest fauna and the morphological variability of the sponge (t-value = 5.456; p 

< 0.01); this supported the expectation that a higher morphological variability in sponges 

would result in a higher α-diversity of associated species.  

On the other hand, β-diversity of the guest communities showed a different trend (table 2). At 

the ecosystem scale (figure 3) β-diversity (between-reef diversity) was influenced by variation 

among the reef systems (pseudo-F = 1.873; p = 0.028), rather than by reef profile (pseudo-F 

= 0.693; p = 0.831), longitudinal gradient (pseudo-F = 1.364; p = 0.215), or species-area 

relationship (pseudo-F = 0.614; p = 0.920). At the habitat scale (figure 4) there were 

differences between sampled communities (pseudo-F = 1.410; p < 0.001), but these showed 

no relationship to depth (pseudo-F = 1.163; p = 0.353) or inter-sponge distances (pseudo-F = 

0.810; p = 0.662), suggesting that there are other, unmeasured variables that could contribute 

to these differences. At the micro-habitat scale (figure 5), the β-diversity of sponge-dwelling 

fauna increased with increasing heterogeneity of the sponge host (pseudo-F = 3.000; p < 

0.006). 

GUEST SPECIES COMPOSITION AND SPATIAL SOURCES OF VARIATION  

Found here in the tubular sponge Callyspongia aculeata were 76 macroinvertebrate species 

representing Arthropoda (64 species), Echinodermata (11), and Cnidaria (1). Within 

Arthropoda, the subphylum Crustacea was dominant, although confined to Malacostraca, 

except for a non-identified morpho-species that was assigned to Pycnogonida. Within 

Echinodermata, specimens represented one class (Ophiuroidea) and two orders 

(Amphilepidida and Ophiacantida). Within the Cnidaria, the one species found belonged to 

the Parazoanthidae (Anthozoa).  

The factors that best explained the observed patterns of the β-diversity of sponge dwelling 

fauna differed between spatial scales (table 2). At the ecosystem scale, ～38.87% of the 

variability was explained by 4 components, the most important being the reef system which 

explained 15.94% of total variation. At the habitat scale, ～19.80% of total variation was 
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explained by 3 local components, with sample point explaining 14.64%. At the micro-habitat 

scale, 5.10% of the total was explained by variation in sponge morphology. Only 36.24% of 

the total variation reflected intrinsic differences among the components of the sponge-

dwelling communities (residual variation).  

Discussion  

While acknowledging dissimilarities in sponge-guest community assemblages between 

different spatial scales, our principal findings exhibited a complementary pattern between α-

diversity and β-diversity. Specifically, ecosystemic variation in α-diversity and β-diversity was 

driven primarily by a difference in species composition between reef systems. At the habitat 

scale, the diversity indices differed between different parts of a reef but this was not 

attributable to differences in depth or in the in-between sponge distances. At the micro-habitat 

scale, both species richness (α-diversity) and variance in species composition (β-diversity) 

increased with increasing structural heterogeneity of the host sponges. 

ECOSYSTEM-SCALE COMPONENTS OF SPECIES DIVERSITY  

Patterns differed between α- and β-diversity. Species richness of the macroinvertebrates 

dwelling in Callyspongia aculeata was not influenced by the area of the ecosystem. Nor did it 

reflect the longitudinal geographic gradient along this study area; hence, these 

macroinvertebrates did not follow the pattern of reductions in species richness predicted for 

coral reef species along the path from the Caribbean Sea to the Gulf of Mexico (Jordán-

Dahlgren, 2002). Each reef system appeared to maintain a similar number of species 

irrespective of size of reef or geographical position.  

However, the ecosystem-scale β-diversity index showed a clear reef-to-reef variability in 

composition of these sponge-dwelling communities. In other marine models, at ecosystem 

scales, a high β-diversity is expected when connectivity between environmental systems is 

low (Valanko, 2012). The process of emigration will persist, but the immigration of neighboring 

dominant species will be prioritized over less-dominant species (Matias et al., 2012; Mouquet 

& Loreau, 2003; Valanko, 2012). At the oceanographic level, over the entire Yucatán 

Continental Shelf the primary connection pathway occurs in the confluence zone between 

neritic and oceanic waters on the outer part of the shelf (Sanvicente-Añorve et al., 2014). 

Coral reefs of the northeastern shelf (Bajos del Norte and Alacranes) have a robust 
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interconnectivity influenced by atmospheric systems and their associated wind and current 

changes (Sanvicente-Añorve et al., 2014, 2018), and this could lead to higher self-recruitment 

in these reefs (Sanvicente-Añorve et al., 2014). These currents generate a sporadic 

connectivity between these shelf reef systems (Jordán-Dahlgren, 2002).  

For benthic organisms, the planktonic larval stage is often the primary, and sometimes 

exclusive, method of dispersal, with critical implications for species colonization in new 

regions (Turon et al., 2000; Sanvicente-Añorve et al., 2018). Dispersion capability involves 

two crucial elements: larval energy supply and settlement strategies (Turon et al. 2000; 

Kendall et al. 2013); these determine the duration of the pelagic larval stage. Ultimately, 

planktonic larvae die if they fail to find a habitat suitable for settlement (Bonhomme and 

Planes 2000; Zapata and Herrón 2002; Lester and Ruttenberg 2005; Shanks 2009; Kendall et 

al. 2013; Sanvicente-Añorve et al. 2018a). We would expect those species with a longer 

pelagic larval stage to have an extensive distribution over the shelf, whereas those with a 

short larval phase or lacking planktonic larvae would be limited to self-recruitment within a 

single reef system.  For instance, the primary community of macroinvertebrates dwelling in C. 

aculeata sponges across all reef systems in this study included Synalpheus hemphilli, S. 

fritzmuelleri, Lysmata pederseni, Ophiothrix lineata, Ophiactis savignyi, Leucothoe kensleyi, 

L. ashleyae, and Colomastix tridentata. Of these, S. hemphilli larvae can survive for up to 90 

days (Knowlton, 1973), and Lysmata pederseni larvae for 18−160 days and with the capacity 

to delay settlement through a final molt (Rhyne et al., 2009; Anger, 2001). The dual 

reproductive strategy of O. savignyi (Hendler et al., 1995) contributes to its extensive 

distribution across the shelf. In contrast, larvae of smaller ophiuroids such as Ophiactis 

quinqueradia may have a briefer pelagic phase and limited dispersal within specific sponge 

hosts (Mladenov and Emson 1988; Hendler et al. 1995).  Amphipods have no larval stage, and 

this limits their dispersal capacity, although certain species such as L. kensleyi, L. ashleyae, 

and C. tridentata have a wider distribution, apparently by rafting on sponge fragments 

(DeBiasse et al., 2016). Most amphipod species were limited to one, two, or three reef 

systems, with specific distributions noted (e.g., Ericthonius brasiliensis in Bajos del Norte, 

Obispos, and Cayo Arenas). Some organisms, such as O. angulata, Periclimenes sandyi, and 

Umimayanthus parasiticus, have a wider habitat range, not relying exclusively on sponges, 

and are found across various depths and substrates, including diverse sponge species 

(Hernández-Díaz et al., 2023; Pérez-Botello & Simões, 2021a; Santana et al., 2017; Ugalde 
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García, 2014), and this contributes to their widespread distribution among the coral reef 

systems on the Yucatán Continental Shelf. This study underscores the significance of the 

relationship between ecosystem processes such as marine currents and biological processes 

such as the pelagic larval phase of sponge-dwelling species. Only those species capable of 

synchronizing their reproduction and dispersal with the sporadic reef interconnectivity will have 

the opportunity to migrate to other reefs. In contrast, organisms unable to achieve 

synchronization, or having a brief pelagic larval phase, or lacking a larval phase, will be 

constrained in their distribution.  

It is possible that reef-to-reef species homogeneity and species variation are regulated through 

i) the temporal connectivity of the coral reefs on this shelf and ii) the reproductive and dispersal 

strategies shown by the sponge-dwelling species themselves. This would result in dissimilarity 

among the sponge-dwelling communities on the shelf (higher ecosystem β-diversity) but 

maintaining stable the α-diversity of the individual communities. 

HABITAT-SCALE COMPONENTS OF SPECIES DIVERSITY  

Although depth and density of sponges contributed 19.70% of the overall variation, neither of 

these factors was statistically significant. The sampling point itself was a significant influence 

on species turnover, but there appear to be other, as yet unquantified local variables 

contributing to an increase of β-diversity. For instance, repetitive attempts to colonize could 

lead to a cumulative effect of founder and initial colonizer events. Dispersibility tends to 

decrease after establishment on a new island (i.e., a new sponge), and the distance between 

sponges may be an impediment, so dispersion from the island may be outweighed by the 

recurrence of colonization events; these are likely to drive further differentiation among 

communities within an “sponge archipelago” (Roscher et al., 2014; R. J. Whittaker & 

Fernández-Palacios, 2007). 

Depth can influence both species richness and taxonomic turnover to a degree that depends 

on the scale of analysis, whether tens, hundreds or thousands of meters (Anderson et al., 

2013; Price et al., 1999). In our study, the sampled depth range extended from 1 to 25 m, 

revealing no distinct pattern in α- or β-diversity; this suggests that the macroinvertebrates 

associated with C. aculeata show a comparable likelihood of colonizing sponges in both 

shallow and deeper environments.  
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The assessment here of sponge density may have oversimplified the true distance between 

the sponges within the reef, as each sampling site yields a unique sponge density value, from 

which we assume that sponges will be in closer proximity. It would be more precise to 

measure the in-field distance between the sampled sponges themselves, to test the effect of 

this separation between islands on the species diversity of their faunal communities. This 

could lead to a more realistic model of the diversity dynamics of the reef. Consequently, we 

propose that future research should measure distances between sampled sponges in situ, 

and if possible, also measure the first colonization effect and the implication that this could 

have in terms of the repeated founding events that could be happening at this spatial scale. 

MICRO-HABITAT-SCALE COMPONENTS OF SPECIES DIVERSITY  

The results suggested that species richness and species turnover in the guest community 

were higher in a sponge with a more heterogeneous morphology. In a reef ecosystem, an 

individual sponge could be considered as a micro-habitat patch available for colonization. At 

this spatial scale, the sponge-dwelling fauna of a reef can be conceptualized as an assembly 

of distinct focal communities, where each community corresponds to the fauna found on an 

individual sponge. Then, the assemblage of sponge-dwelling fauna over the reef can be 

characterized as a metacommunity, where several species interact across different sponges 

(Leibold et al., 2004). This perspective can be applied to the relationship between the patterns 

of diversity variation and the degree of heterogeneity of the sponge morphology. These 

patterns of diversity can be comprehended within the framework of the 'species-sorting' 

concept (Leibold et al., 2004), which identifies individual patches, such as distinct sponges in 

our context, as heterogeneous entities with diverse ecological factors. Consequently, the 

outcomes of species interactions depend upon specific factors of the environmental gradient 

that promote a species colonization-extinction dynamic (Leibold et al., 2004). Hence, the 

degree of heterogeneity in sponge morphology both within and between sponges could be 

regulating changes in the sponge-dwelling fauna by the change in the colonization-extinction 

rate of the guest species. This suggests that the greater the heterogeneity of the sponge, the 

higher the probability that it be colonized by a greater number of species and, in turn, that the 

more heterogeneous sponges promote the replacement of species within other sponges. 

Conversely, in smaller and simpler sponges there would be a higher probability that a guest 

individual would be expelled or unable to settle because of the limited colonizable space, and 

this would lead to a higher death rate and a lower rate of new colonizers. 
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SPATIAL SCALES PARTITIONING ACROSS THE SPONGE-GUEST COMMUNITY 

Analysis of community composition within a multi-scale space offers the ability to 

comprehensively detect and measure the differential contribution of each component of 

variation in the species turnover system (Anderson, 2017; Legendre et al., 2005). The notable 

β-diversity in the present study was primarily (38.26%) attributable to a regional-scale 

community turnover, signifying a pattern of species replacement across the reef systems of 

the Yucatán Continental Shelf, with a lower contribution of local-scale or individual-scale 

turnover in the community composition. This implies that, initially, it is essential to have a 

stock of species within each reef system (regional factors) capable of colonizing each sponge 

present in a given reef site (local factors). Finally, it is the heterogeneity of each host sponge 

(individual factors) that regulates whether a new species can successfully colonize it. This 

implies that successfully colonization by these sponge-dwelling communities depends on a 

stock of their species within each reef system, capable of colonizing each sponge present in a 

given reef site, and with host sponges of sufficient morphological heterogeneity. 

These results demonstrate that the environmental heterogeneity provided by an individual 

sponge influences the number of species it can host (individual α-diversity) and also the 

number of those species in relation to the number of species in communities dwelling in other 

sponges (individual β-diversity). Hence, the morphology of sponges is one of the key factors 

regulating the small-scale processes occurring in the associated fauna of reef sponges. When 

combined with the behavior exhibited by each guest species, and the availability of guest 

larvae, the result is the community present in each host sponge. 

In conclusion, the patterns of sponge-associated β-diversity are a function of scale, which, in 

turn, reflects the ecosystem features, the dispersal capability of the sponge dwellers and the 

heterogeneity of the habitat/micro-habitat. Hence, a comprehensive analysis of coral reef 

species diversity across a broad multi-scale spatial spectrum will facilitate a deeper 

understanding of how sponges and their associated biota will respond to dynamic impacts 

and shifting environmental conditions. 
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Figures 

Figure 1. Sampling sites on the Yucatan Continental Shelf. Reef systems: A, Cayo Arcas; 

B, Obispos; C, Banco Nuevo; D, Banco Pera; E, Triangulos; F, Cayo Arcas; G, Alacranes; H, 

Bajos del Norte 
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Figure 2. Digitalization of a sponge morphology. Sponge measurements: the length, width, 

and height of each sponge were measured, followed by capturing between 230 and 250 

photographs from all perspectives of the sponge. Model generation: each photo was 

processed using 3DF Zephyr to generate a digital mesh of each 

sponge
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Figure 3. Ecosystem-scale α and β diversity. Left: relationship between α-diversity and 

habitat components; for letters identifying reef systems, see Fig.1. Right: metric MDS showing 

similarity among reef systems based on the sponge-dwelling fauna. Reef profile: light blue, 

atol; dark blue, platform; purple, submerged reef. 
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Figure 4. Habitat-scale α and β diversity. Left: relationship between α-diversity and habitat 

components. Right: metric MDS showing site similarity based on the sponge-dwelling 

community at each sample point. The colors on both sides of the figure correspond to the reef 

system identity: purple Alacranes Reef, orange Bajos del Norte, yellow Banco Nuevo, green 

Banco Pera, ligth blue Cayo Arcas, ligth green Cayo Arenas, gray Obispos, and dark blue 

Triangulos. 
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Figure 5. Micro-habitat scale α and β diversity. Left relationship between α-diversity and 

morphological variability of sponges. Right: mMDS showing similarity of guest communities 

among sponges. Reef systems: purple Alacranes Reef, orange Bajos del Norte, yellow Banco 

Nuevo, green Banco Pera, ligth blue Cayo Arcas, ligth green Cayo Arenas, gray Obispos, and 

dark blue Triangulos. 
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Tables 

Table 1. Mixed Linear Model revealing the significance of both random effects (top) and fixed 
effects (bottom) as sources of variation in the α-diversity model. 
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Table 2. Sources of variation in sponge-dwelling macroinvertebrate communities, based on 
the β-diversity model, and percentage contribution of each component to the overall model. 
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Supplementary Material 

Supplementary 3. Sampling effort model based on the Multivariate Standard Error. This 

simulation shows the optimal range of sample sites and sampled sponges per reef system 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

79 | P a g e  

 

Supplementary 4. Principal Component Ordination of sponge morphological variables. 

Yellow dot: sampled sponge. 
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Discusión 
 

Las esponjas, al igual que otras especies bioconstructoras, son ingenieros 

ecosistémicos que generan complejidad ambiental y manteniendo gran parte de la 

biodiversidad asociada a los ecosistemas que habitan (Jones et al. 1994; Rossi et al. 2017). 

En esta tesis se ha demostrado que uno de los factores ecológicos que regulan la estructura 

de la red de interacciones huésped-hospedero es el área geográfica acumulada de las 

diferentes especies de esponjas. Este factor se puede interpretar como el hábitat disponible 

para ser colonizado por diferentes especies hospederas. En este sentido la diversidad de 

especies asociadas a cada esponja tiene un comportamiento similar al patrón ecológico de 

especies-área (MacArthur & Wilson, 1963; Macarthur & Wilson, 1967), siendo que a mayor 

área geográfica reportada para cada esponja mayor será la riqueza de especies huéspedes. 

A la par, la morfología funcional que desarrolla cada especie de esponja también es un factor 

fundamental en el arreglo de la red de interacciones. Las esponjas con formas funcionales 

más complejas serán especies seleccionadas por una mayor riqueza de especies 

hospederas en contraste con formas estructurales sencillas. Por último, estos resultados 

sugieren que en niveles taxonómicos inferiores no hay una relación taxonómica clara entre 

los organismos que colonizan esponjas y las esponjas mismas. Con estos análisis se 

demostró que, a nivel de Orden, las esponjas no presentan un patrón claro de asociaciones. 

No obstante, es importante resaltar que, si subimos un nivel taxonómico, la Clase 

Demospongiae fue dominante, siendo prácticamente la única Clase que presentó algún tipo 

de fauna asociada. 

De igual manera, con el análisis multiescalar de diversidad α y β fue posible evaluar 

cómo la fauna asociada a Callyspongia aculeata es regulada primero por los factores 



 

81 | P a g e  

 

ecosistémicos del sistema arrecifal, después por las características del hábitat, y por último 

por las características del microhábitat que proporciona cada esponja. Con estos resultados 

se demostró que los patrones de diversidad α y diversidad β presentes en la Plataforma de 

Yucatán son complementarios. Específicamente, la diversidad de especies a nivel 

ecosistémico está siendo regulada por la variación comunitaria de la fauna asociada presente 

en los diferentes sistemas arrecifales. Similar a nivel del hábitat, la variación de la comunidad 

se da entre los distintos puntos de muestreo. Mientras que, a nivel del microhábitat, la 

variabilidad en la morfología de cada esponja regula la riqueza de especies presente, así 

como el recambio de especies asociadas a cada esponja. Estos resultados demuestran que, 

al menos para la fauna asociada a las esponjas en la Plataforma de Yucatán, existe una 

regulación descendente, lo que quiere decir que en primer lugar, es necesario tener un 

conjunto de especies dentro de cada sistema de arrecifes (factores ecosistémicos) que 

puedan colonizar cada esponja presente en un sitio de arrecife (factores del hábitat) y, en 

última instancia, es la heterogeneidad de cada esponja anfitriona (factores del microhábitat) 

la que regula si una nueva especie puede colonizarla.  

Similar a los resultados obtenidos en esta tesis se ha observado que la riqueza de 

fauna asociada a esponjas podría estar siendo regulada por condiciones del hábitat cómo el 

nivel de exposición al oleaje, la profundidad o el tipo de sustrato (Briceño-Vera et al., 2021). 

De igual manera, en otros estudios se ha demostrado que la variabilidad morfológica de las 

esponjas determina la diversidad de especies que se pueden asociar a una esponja. Por 

ejemplo, para Spheciospongia vesparium, la riqueza de especies huéspedes está 

correlacionada con el volumen total de la esponja, aumentando a medida que el volumen de 

la esponja aumenta (Westinga & Hoetjes, 1981; Hultgren & Duffy, 2010). En el caso de las 

esponjas Amorphinopsis atlántica, Haliclona implexiformisel y Neopetrosia exigua, además 
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del volumen de la esponja, el diámetro promedio de los ósculos es un factor que influye en la 

riqueza de especies asociadas; un ósculo de menor tamaño implica una abertura más 

pequeña a la esponja, limitando así el tamaño máximo de los organismos que pueden 

colonizar cada esponja (Briceño-Vera et al., 2021; Beepat et al., 2015). 

Conclusiones 
 

Esta tesis proporciona una perspectiva integral de la importancia de las esponjas 

como especies clave en la estructura comunitaria de los arrecifes de coral tropicales. La 

recopilación y análisis de datos, así como la aplicación de herramientas de análisis de redes, 

han proporcionado un entendimiento profundo y novedoso sobre las interacciones huésped-

hospedero que ocurren en los arrecifes de coral tropicales. Esta aproximación es 

fundamental para el manejo y la conservación de los arrecifes de coral, ya que las esponjas 

son organismos centrales en la estructura de la red lo cual significa que gracias a ellas se 

mantiene gran parte de la diversidad de especies de los arrecifes de coral. Los resultados de 

esta investigación ofrecen una base sólida para futuros estudios y esfuerzos de conservación 

que buscan preservar la biodiversidad y la salud de los ecosistemas marinos. Además, el 

análisis de redes reveló la complejidad y la especificidad que se tiene en la fauna asociada a 

esponjas, destacando la función clave de algunas especies de esponjas, pero sobre todo la 

importancia funcional de la morfología de los organismos hospederos en el mantenimiento de 

la comunidad asociada a las esponjas arrecifales. Con este trabajo se demostró la relación 

entre la escala espacial de observación y los componentes de diversidad de especies al 

momento de analizar la biodiversidad asociadas a esponjas arrecifales, teniendo patrones 

distintos y complementarios tanto para diversidad α como para diversidad β a nivel 

ecosistémico, a nivel de hábitat y a nivel de microhábitat. Por último, los datos generados en 

esta investigación representan una valiosa fuente de información actualizada sobre 

interacciones ecológicas huésped-hospedero en los arrecifes de coral del Atlántico Tropical 
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Noroccidental, generando una nueva línea base de conocimiento, lo que facilita futuros 

análisis.  
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Apéndices 
Apéndice I. Artículos publicados adicionalmente durante el programa doctoral. 

 
 



 

91 | P a g e  

 

 



 

92 | P a g e  

 

Apéndice II. Generación y mantenimiento del sitio web Marine Species Interactions 
 www.marinespeciesinteractions.org 
 

 

http://www.marinespeciesinteractions.org/

	Sin título

