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The biodiversity of fishes at the Islas Marías Biosphere Reserve, Mexico, as 
determined by baited remote underwater video
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Abstract. The Islas Marías Biosphere Reserve, made up of 4 islands in Pacific waters off central Mexico, supports a large diversity of 
marine life. However, scientific research was restricted for decades by the occupation of Isla María Madre by the Federal Penitentiary Colony 
of Mexico from 1905 to 2019. Aside from a list of coastal fish species published in 2011, little has been published about the fish biodiversity in 
the area. While the limited access to the archipelago may have acted as a de-facto marine reserve, there is evidence that fishing continued both 
legally for the benefit of the colony and illegally by trespassing vessels. In order to establish baseline ecological data for future conservation 
planning, we used baited remote underwater video (BRUV) surveys at all 4 islands during 3 expeditions to the archipelago in 2018. A total 
of 131 BRUV surveys representing ~150 h of footage were analyzed to create the most current compilation of species and abundance data on 
coastal marine fishes at Islas Marías. Ninety-nine species were identified, 3 of which were additions to the previous assessment. We found 
strong separation of fish communities based on both habitat and depth, and an association between hard-bottom habitats and high biodiversity 
of reef fishes. With the declaration of Islas Marías as a natural reserve and relocation of the prison in 2019, there is an opportunity for the reserve 
to become a priority area for marine conservation on the Pacific coast of Mexico. Spatial analyses of fish biodiversity at Isla María Cleofas can 
help develop sustainable management strategies at a time when the governmental jurisdiction of the iconic archipelago is uncertain. 

Key words: Islas Marías Biosphere Reserve, BRUV, Tropical Eastern Pacific, marine conservation, biodiversity.

Resumen. La Reserva de la Biosfera Islas Marías, compuesta por 4 islas en aguas del Pacífico frente a la costa central mexicana, sustenta 
una gran diversidad de vida marina. Sin embargo, la investigación científica ha sido restringida durante décadas por la presencia de la colonia 
penal federal en isla María Madre desde 1905 hasta 2019. Además de una lista de especies de peces costeros publicada en 2011, se ha publicado 
poco sobre la biodiversidad de peces en el área. Si bien el acceso limitado al archipiélago pudo haber creado una reserva marina de facto, hay 
evidencia de que la pesca continuó, tanto legalmente para el beneficio de la colonia, como ilegalmente por embarcaciones externas. Con el 
fin de establecer datos ecológicos de referencia para futuros planes de conservación, en 2018 realizamos monitoreos mediante el uso de video 
subacuático remoto con carnada (BRUV, por sus siglas en inglés) durante 3 expediciones a las 4 islas. Las imágenes resultantes de 131 moni-
toreos con el sistema BRUV (~150 h) se analizaron para compilar una lista actualizada de especies y datos de abundancia de peces marinos 
costeros en islas Marías. Se identificaron 99 especies, 3 de las cuales fueron complementarias a la evaluación previa. Los resultados mostraron 
una fuerte separación de la comunidad de peces con base en el tipo de hábitat y la profundidad, así como una asociación entre hábitats de fondo 
duro y la alta diversidad de peces arrecifales. Con el decreto de islas Marías como reserva natural y la reubicación de la prisión en 2019, existe 
la oportunidad de que la reserva se convierta en un área prioritaria para la conservación marina en la costa mexicana del Pacífico. Los análisis 
espaciales de la biodiversidad en isla María Cleofas pueden ayudar en el desarrollo de estrategias de manejo sustentable ante la presente incer-
tidumbre de jurisdicción gubernamental en este icónico archipiélago.

Palabras clave: Reserva de la Biosfera Islas Marías, BRUV, Pacífico Oriental Tropical, conservación marina, biodiversidad.

Introduction

The Tropical Eastern Pacific (TEP), a marine region that 
runs from the Gulf of California to northern Peru, is char-
acterized by high endemism of coastal marine species on 
both regional and local scales because of its relative isola-
tion (Briggs 1974, Grigg and Hey 1992, Allen and Robertson 

Introducción

El Pacífico Oriental Tropical (POT), una región marina 
que se extiende desde el golfo de California hasta el norte 
del Perú, se caracteriza por un alto endemismo de especies 
marinas costeras tanto a escala regional como a escala local 
debido a su relativo aislamiento (Briggs 1974, Grigg y Hey 
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1994, Hastings 2000, Hastings and Robertson 2001, Nasar 
et al. 2016). Many islands throughout this region have been 
identified as “stepping stones” of shallow water habitat, facil-
itating the movements and migrations of mobile fish species 
as well as larval dispersal throughout the TEP (Ketchum and 
Reyes-Bonilla 1997, 2001). The region is also home to many 
iconic species such as migratory sharks and sea turtles which 
are groups of conservation concern (CONANP-SEMARNAT 
2010). In recognition of the importance of biodiversity in this 
region, several islands and archipelagos within the TEP have 
been the subject of recent conservation efforts (Ketchum and 
Reyes-Bonilla 1997, Jones 2013, Friedlander et al. 2019, 
Morales-de-Anda et al. 2020), while others remain virtually 
unstudied.

In this study we examine the biodiversity and commu-
nity structure of fishes and the emergent habitat correla-
tions at the uniquely positioned and largely understudied 
Islas Marías (Mexico), an archipelago in the TEP. Also 
known as the Tres Marías Islands, Islas Marías is located 
~132 km offshore of Nayarit state, in a position centrally 
located between northern and southern marine biore-
gions (Fig. 1) (Robertson and Cramer 2009, CONANP-
SEMARNAT 2010). The archipelago’s high biodiversity 
and rates of endemism in both the marine and terrestrial 
realms attracted the attention of both national and interna-
tional conservation groups, and it was declared a UNESCO 
World Heritage Site in 2010 following its designation 
as a Biosphere Reserve (Mexico) in 2000 (CONANP-
SEMARNAT 2010, UNESCO 2012). However, the unique 
history of the archipelago may have restricted the exploita-
tion of the abundant marine resources since long before 
the establishment of the reserve (CONANP-SEMARNAT 
2010). The largest of the 4 islands, Isla María Madre, 
served as the site of the Federal Penitentiary of Mexico 
from 1905 to 2019, and the restricted access coupled 
with enforcement through military occupation may have 
functioned as a de facto marine reserve for all 4 islands 
(CONANP-SEMARNAT 2010, Times 2019). Despite this, 
2 activities may have threatened the preservation of marine 
species at Islas Marías. First, domestic fishing, “exclu-
sively with manual lines and for the development of the 
Penitentiary Complex”, was permitted within certain zones 
of the Biosphere Reserve (CONANP-SEMARNAT 2011). 
Second, there is evidence of shark fishing at Islas Marías in 
both recent (Pérez-Jiménez et al. 2005) and historical con-
texts, traceable back to the 1940s, and a high demand for 
shark liver oil (McGoodwin 1976). 

Due to the long-time restricted nature of the archipelago, 
the available scientific research on the marine ecosystems of 
Islas Marías is extremely limited (CONANP-SEMARNAT 
2010). As the most recent census of fishes was published in 
2011 (Erisman et al. 2011), the primary objective of this study 
was to establish basic ecological data (occurrence and abun-
dance) for the coastal marine fishes of Islas Marías. Baited 
remote underwater video (BRUV) surveys were chosen as 

1992, Allen y Robertson 1994, Hastings 2000, Hastings y 
Robertson 2001, Nasar et al. 2016). Muchas islas de esta 
región han sido identificadas como “refugios de paso” de 
hábitat de agua poco profunda, ya que facilitan los movi-
mientos y migraciones de especies de peces móviles, así 
como la dispersión de larvas a lo largo del POT (Ketchum 
y Reyes-Bonilla 1997, 2001). La región también alberga 
muchas especies icónicas, como tiburones y tortugas marinas 
migratorias, que son grupos de interés para la conservación 
(CONANP-SEMARNAT 2010). En reconocimiento a la 
importancia de la biodiversidad en esta región, varias islas y 
archipiélagos dentro del POT han sido el objeto de esfuerzos 
de conservación recientes (Ketchum y Reyes-Bonilla 1997, 
Jones 2013, Friedlander et al. 2019, Morales-de Anda et al. 
2020), mientras que otros sitios permanecen prácticamente 
sin estudiar. 

En este estudio examinamos la biodiversidad y la estruc-
tura comunitaria de peces y las correlaciones de hábi-
tats emergentes en islas Marías (México), un archipiélago 
en el POT que tiene una posición única y que ha sido en 
gran parte poco estudiada. Las islas Marías, también 
conocidas como las islas Tres Marías, se ubican frente al 
estado de Nayarit ~132 km mar adentro, en una localiza-
ción céntrica entre biorregiones marinas al norte y al sur 
(Fig. 1) (Robertson y Cramer 2009, CONANP-SEMARNAT 
2010). La alta biodiversidad y las tasas de endemismo del 
archipiélago en los ámbitos marino y terrestre atrajeron la 
atención de grupos conservacionistas nacionales e interna-
cionales, y fue declarado Patrimonio de la Humanidad por 
la UNESCO en 2010 tras su designación como Reserva de la 
Biosfera (México) en el año 2000 (CONANP-SEMARNAT 
2010, UNESCO 2012). Sin embargo, la particular historia 
del archipiélago pudo haber restringido la explotación de los 
abundantes recursos marinos desde mucho antes del esta-
blecimiento de la reserva (CONANP-SEMARNAT 2010). 
La más grande de las 4 islas, isla María Madre, sirvió como 
el sitio de la Penitenciaría Federal de México de 1905 
a 2019, y el acceso restringido junto con su implementa-
ción a través de la ocupación militar pudo haber funcio-
nado como una reserva marina de facto para las 4 islas 
(CONANP-SEMARNAT 2010, Times 2019). A pesar de 
esto, 2 actividades pudieron haber amenazado la preserva-
ción de especies marinas en islas Marías. En primer lugar, 
estaba permitida la pesca doméstica, “exclusivamente con 
líneas manuales y para el desarrollo del Complejo Peniten-
ciario”, dentro de determinadas zonas de la Reserva de la 
Biosfera (CONANP-SEMARNAT 2011). En segundo lugar, 
existe evidencia de la pesca de tiburones en islas Marías en 
contextos tanto recientes (Pérez-Jiménez et al. 2005) como 
históricos, que se remontan a la década de 1940, y una alta 
demanda de aceite de hígado de tiburón (McGoodwin 1976).

Debido al periodo prolongado del carácter restringido del 
archipiélago, la investigación científica existente sobre los 
ecosistemas marinos de islas Marías es extremadamente limi-
tada (CONANP-SEMARNAT 2010). Dado que el censo de 
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a non-invasive, easily repeatable method for evaluating fish 
populations (Harvey and Shortis 1996, MacNeil et al. 2020) 
in such a way that aims to maximize observations of large 
predators (i.e., sharks) that tend to avoid divers (Willis and 
Babcock 2000, Colton and Swearer 2010) and nocturnal 
predators that may be attracted to the bait (Bassett and 
Montgomery 2011). The secondary objective of this study 
was to examine the effects of habitat and depth on biodiver-
sity and fish community assemblage. Considering previous 
assessments on community structure and biodiversity in the 
TEP (Aburto-Oropeza and Balart 2001, Charles and Denice 
2002, Dominici-Arosemena and Wolff 2006, Palacios and 
Zapata 2014), we hypothesized that biodiversity would vary 
significantly between all habitat types (reef, patchy, cobble, 
sand, and water column) and that community assemblages at 
different habitats and depths would also prove significantly 
different from one another.

This study comes shortly after the declaration of Islas 
Marías as a natural preserve and conservation area in March 
2019, which initiated the relocation of the federal peni-
tentiary to the mainland (Rodríguez-Mega 2019). With 
the removal of the prison, there is an opportunity for Islas 
Marías to become a priority area for marine conservation 
efforts in Pacific waters off Mexico. Therefore, the final 
intention of this assessment is to inform future plans for pro-
tecting the marine areas and vital ecological interactions at 
Islas Marías.

Materials and methods

BRUV unit deployment

In 2018 three single-camera BRUV units were deployed 
repeatedly during 3 separate expeditions to Islas Marías in 
March (n = 30), June (n = 52), and late July/early August 
(n = 49). Each unit contained a GoPro Hero 4 video camera 
in underwater housing rated to 40 m and was baited with 
1 kg of local reef fish, cut and contained within a semi-
mesh bait canister to allow a bait plume to form (Fig. 2). By 
design, the units floated approximately 1 m off the substrate. 
BRUV surveys were allowed to record on the bottom for a 
soak time of approximately 60 min, although the soak time 
varied between videos and in all cases, the entirety of the 
video was viewed. In order to ensure independence of rep-
licate surveys, BRUV units were positioned at least 700 m 
apart. While more testing is needed in the range of attrac-
tion of bait plumes, Cappo et al. (2004b ) devised a formula 
using factors such as soak time, local currents, and the body 
lengths and swimming speeds of fishes. Considering those 
calculations (and a soak time of 60 min), the authors opted to 
space the BRUV units 450 m apart (Cappo et al. 2004b) . The 
BRUV surveys were set at depths between 5 and 40 m during 
daylight hours (06:00 AM to 18:00 PM). In total, 131 BRUV 
drops were watched: 97 at María Cleofas, 12 at María Madre, 
11 at María Magdalena, 6 at San Juanito, 4 in the channel 

peces más reciente se publicó en 2011 (Erisman et al. 2011), 
el objetivo principal de este estudio fue establecer datos 
ecológicos básicos (ocurrencia y abundancia) de los peces 
marinos costeros de islas Marías. Se eligió el monitoreo con 
video subacuático remoto con carnada (BRUV, por sus siglas 
en inglés) como un método no invasivo y fácilmente repe-
tible para evaluar las poblaciones de peces (Harvey y Shortis 
1996, MacNeill et al. 2020) de tal manera que se maximizan 
las observaciones de grandes depredadores (i.e., tiburones) 
que tienden a evitar a los buzos (Willis y Babcock 2000, 
Colton y Swearer 2010) y de depredadores nocturnos que 
pueden ser atraídos por la carnada (Bassett y Montgomery 
2011). El objetivo secundario de este estudio fue examinar los 
efectos del hábitat y la profundidad sobre la biodiversidad y 
las agrupaciones de las comunidades de peces. Considerando 
las evaluaciones previas sobre la estructura de las comuni-
dades y la biodiversidad en el POT (Aburto-Oropeza y Balart 
2001, Charles y Denice 2002, Dominici-Arosemena y Wolff 
2006, Palacios y Zapata 2014), planteamos la hipótesis de 
que la biodiversidad variaría significativamente entre todos 
los tipos de hábitats (arrecifes, con parches, guijarros, arena 
y columna de agua) y que las agrupaciones de las comuni-
dades en diferentes hábitats y profundidades también presen-
tarían diferencias significativas entre sí.

Este estudio surge poco después de la declaración de 
islas Marías como reserva natural y área de conservación en 
marzo de 2019, que dio inicio al traslado de la Penitenciario 
Federal al continente (Rodríguez-Mega 2019). Con la remo-
ción de la prisión, islas Marías puede convertirse en un área 
prioritaria para los esfuerzos de conservación marina en las 
aguas del Pacífico frente a México. Por lo tanto, la inten-
ción final de esta evaluación es informar los planes futuros 
para proteger las áreas marinas y las interacciones ecológicas 
vitales en islas Marías.

Materiales y métodos

Despliegue de la unidad BRUV

En 2018, se desplegaron repetidamente 3 unidades BRUV 
con cámara durante 3 expediciones diferentes a islas Marías 
en marzo (n = 30), junio (n = 52) y finales de julio/principios 
de agosto (n = 49). Cada unidad contenía una cámara de 
video GoPro Hero 4 en una carcasa submarina con capa-
cidad de 40 m, y 1 kg de carnada de peces de arrecife locales, 
cortados y contenidos en un envase de carnada de semi-
malla para permitir que se formara una pluma de carnada 
(Fig. 2). Por diseño, las unidades flotaban aproximadamente 
a 1 m del sustrato. Para el monitoreo con BRUV, se grabó 
en el fondo durante un tiempo de inmersión de aproximada-
mente 60 min, aunque el tiempo de inmersión varió entre los 
videos y, en todos los casos, se revisó la totalidad del video. 
Para garantizar la independencia de los monitoreos repe-
tidos, las unidades BRUV se colocaron al menos a 700 m 
de distancia. Si bien se necesitan más pruebas para conocer 
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between San Juanito and María Madre, and 1 without GPS 
coordinates (Fig. 2). Of these, 9 did not observe any fish. 

Video analysis

The videos recorded by the BRUV surveys were ana-
lyzed using SeaGIS EventMeasure v.5.32 software. All 
fishes observed were identified to the lowest taxonomic 
group according to Robertson and Allen (2015). In order 
to quantify fishes, we recorded the maximum number of 
individuals of a species present in a single frame (Nmax) 
(Willis and Babcock 2000). Without the ability to discern 
individuals or distinguish multiple sightings of the same 
fish, Nmax is typically used in BRUV analysis as a conser-
vative measure of abundance (Willis and Babcock 2000). 
The mean video length was ~71 min and the mode was 
64 min. There was no significant trend in the relationship 
between drop biodiversity and video length (as measured 
by bottom time). 

In order to make comparisons between fish communities, 
one of 4 benthic habitat categories was assigned to each video 
based on the amount of rock visible. The “reef” category 

el alcance de atracción de las plumas de carnada, Cappo et 
al. (2004b) idearon una ecuación utilizando factores como 
el tiempo de inmersión, las corrientes locales y la longitud 
del cuerpo y la velocidad de nado de los peces. Conside-
rando esos cálculos (y un tiempo de inmersión de 60 min), 
los autores optaron por espaciar las unidades BRUV con 
450 m entre cada unidad (Cappo et al. 2004b). Los moni-
toreos con BRUV se realizaron a profundidades de entre 5 
y 40 m durante las horas luz (06:00 AM a 18:00 PM). En 
total, se revisaron 131 inmersiones de BRUV: 97 en María 
Cleofas, 12 en María Madre, 11 en María Magdalena, 6 en 
San Juanito, 4 en el canal entre San Juanito y María Madre 
y 1 sin coordenadas GPS (Fig. 2). De estas, en 9 no observó 
ningún pez.

Análisis de los videos

Los videos grabados durante los monitoreos con BRUV 
se analizaron utilizando el software SeaGIS EventMeasure 
v.5.32. Todos los peces observados fueron identificados al 
grupo taxonómico más bajo según Robertson y Allen (2015). 
Para cuantificar los peces, registramos el número máximo 

Figure 1. (a) A map of the Tropical Eastern Pacific (TEP) region, with the star representing the location of Islas Marías within the TEP. 
(b) The study location at Islas Marías Biosphere Reserve, Mexico. We analyzed 131 BRUV surveys from all 4 islands in the archipelago, but 
surveys were most spatially intensive at Isla María Cleofas, the southernmost island. Black dots represent the locations of all BRUV surveys.
Figura 1. (a) Un mapa de la región del Pacífico Oriental Tropical (POT). La estrella representa la ubicación de islas Marías dentro del 
POT. (b) La ubicación del estudio en la Reserva de la Biosfera Islas Marías, México. Analizamos 131 monitoreos con BRUV de las 4 islas 
del archipiélago, pero los monitoreos fueron espacialmente más intensivos en isla María Cleofas, la isla más al sur. Los puntos negros 
representan las ubicaciones de todos los monitoreos con BRUV.
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(n = 41) was defined as habitat where the clear majority of 
cover was either bedrock or large boulders—any habitat with 
visible relief and little to no visible sand. “Patchy” (n = 20) 
was defined as habitat that may have had significant relief 
due to large boulders but also contained large patches of sand 
(~50%–80% cover sand). “Cobble” (n = 15) substrate was 
defined by a majority (>50%) cover of coral rubble, small 
rocks, and shell fragments. “Sand” (n = 32) habitat had zero 
relief and no appearance of reef or large swaths of cobble 
within view. A fifth category, “water column,” (n = 23), was 
assigned to drops that were positioned in the midwater with 
no benthic substrate visible. 

Abundance and frequency of occurrence

As a measure of abundance, the mean Nmax for each species 
was calculated over all 121 surveys, including those in which 
the particular species was absent (includes zeroes), and these 
values were used in all statistical analyses. We also standard-
ized Nmax relative to the most abundant member in each tro-
phic group and used these values only for a comparison with 
frequency of occurrence (Fig. 3, see Aburto-Oropeza et al. 
2001). Trophic groups were assigned using diet informa-
tion from FishBase and Robertson and Allen (2015). Group I 
comprised herbivores, planktivores, and low-level omnivores 
(i.e., diet consists of algae, plankton, sponges, tunicates, 

de individuos de una especie presentes en un solo fotograma 
(Nmax) (Willis y Babcock 2000). Sin la capacidad de discernir 
individuos o distinguir múltiples avistamientos del mismo 
pez, Nmax se usa típicamente en el análisis de BRUV como 
una medida conservadora de abundancia (Willis y Babcock 
2000). La duración promedio del video fue de ~71 min y la 
moda fue de 64 min. No hubo una tendencia significativa 
en la relación entre la biodiversidad de las inmersiones y la 
duración del video (medida por el tiempo en el fondo).

Para hacer comparaciones entre las comunidades de 
peces, se le asignó una de las 4 categorías de hábitat bentó-
nico a cada video con base en la cantidad de roca visible. La 
categoría de “arrecife” (n = 41) se definió como un hábitat 
donde la mayor parte de la cobertura era roca madre o grandes 
rocas —cualquier hábitat con relieve visible y poca o nada de 
arena visible—. “En parches” (n = 20) se definió como un 
hábitat que podía haber tenido un relieve significativo debido 
a grandes rocas, pero que también contenía grandes parches 
de arena (~50%–80% de cobertura de arena). El sustrato de 
“guijarros” (n = 15) se definió por una cobertura mayoritaria 
(>50%) de escombros de coral, rocas pequeñas y fragmentos 
de conchas. El hábitat de “arena” (n = 32) tenía un relieve 
nulo y no se percibían arrecifes o grandes franjas de guijarros 
visibles. Una quinta categoría, “columna de agua” (n = 23), 
se asignó a las inmersiones que se posicionaron a media agua 
sin sustrato bentónico visible.

Figure 2. Diagram of the typical BRUV unit deployed at Islas Marías. A surface float (A) marks the location of each BRUV unit. The single 
camera (B) is a GoPro Hero 4 in underwater housing rating to 40 m. The camera is mounted to a metal frame (C). The bait arm (length = 1m) 
(D) extends within view of the camera. Either a semi-mesh bait canister or mesh bait bag (E) contains 1 kg of local reef fish. An anchor (F) 
keeps the unit positioned ~1 m off the substrate.
Figura 2. Diagrama de la unidad BRUV típica desplegada en islas Marías. Un flotador de superficie (A) marca la ubicación de cada unidad 
BRUV. La cámara (B) es una GoPro Hero 4 con una carcasa subacuática con un alcance de hasta 40 m. La cámara está montada en un marco 
de metal (C). El brazo de la carnada (longitud = 1 m) (D) se extiende dentro de la vista de la cámara. Ya sea un envase de carnada con una 
semi malla o una bolsa de carnada de malla (E) contiene 1 kg de peces de arrecife local. Un ancla (F) mantiene la unidad posicionada a ~1 m 
del sustrato.
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Abundancia y frecuencia de ocurrencia

Como medida de abundancia, se calculó la Nmax promedio 
para cada especie a partir de los 121 monitoreos, incluidos 
aquellos en los que la especie en particular estaba ausente 
(incluye ceros), y estos valores se utilizaron en todos los 
análisis estadísticos. También estandarizamos Nmax en rela-
ción con el miembro más abundante en cada grupo trófico 
y usamos estos valores solo para una comparación con la 
frecuencia de ocurrencia (Fig. 3, ver Aburto-Oropeza et al. 
2001). Se usó la información de dietas reportada por Fish-
Base y Robertson y Allen (2015) para asignar los grupos 
tróficos. El grupo I comprendió herbívoros, planctívoros y 
omnívoros de bajo nivel (i.e., la dieta está compuesta por 
algas, plancton, esponjas, tunicados, briozoos, hidroides u 
otros invertebrados sésiles). El grupo II comprendió depreda-
dores de bajo nivel (i.e., la dieta está compuesta por inverte-
brados móviles bentónicos como crustáceos, equinodermos, 
moluscos y cefalópodos). El grupo III comprendió depreda-
dores de nivel medio y superior (i.e., piscívoros).

La frecuencia de ocurrencia se calculó para cada especie 
para describir la prevalencia de una especie en particular en 
nuestro estudio y se definió como el porcentaje de monito-
reos en los que se observó una especie. Las especies se agru-
paron en 4 categorías de ocurrencia con base en la separación 
natural de los datos: escasa (≤10% de los monitoreos), poco 
común (11%–20% de los monitoreos), común (21%–40% de 
los monitoreos), dominante (>40% de los monitoreos).

Variación en las agrupaciones de las comunidades

Se utilizó un escalamiento multidimensional no métrico 
(EMD-NM) para visualizar las diferencias en las comuni-
dades de peces. Solo se incluyeron especies con al menos 
5 individuos observados a lo largo de nuestro estudio, y 
solo se utilizaron los monitoreos en los que se observó al 
menos un pez de la lista de especies reducida (71 especies 
y 119 inmersiones). Los valores de Nmax se transformaron a 
raíz cuarta y se calculó una disimilitud de Bray-Curtis para 
comparar las comunidades de peces grabadas en cada video 
de monitoreo. Para visualizar mejor cualquier relación con 
el hábitat, se agregaron envolventes convexas según la cate-
goría del hábitat. Se realizó un análisis de varianza multi-
variado basado en permutaciones (PERMANDEVA) de 2 
vías con 999 permutaciones para probar las diferencias en las 
agrupaciones de las comunidades por hábitat y profundidad. 
Con el fin de evaluar las diferencias entre los hábitats, y en 
particular para evaluar la disimilitud entre las comunidades 
de los arrecifes y las del hábitat con parches, el PERMAN-
DEVA también se utilizó para realizar comparaciones 
pareadas entre todos los tipos de hábitat. Dieciséis monito-
reos con BRUV no tuvieron datos de profundidad y fueron 
excluidos del análisis PERMANDEVA para un total de 103 
inmersiones. Los valores P reportados a partir de las compa-
raciones pareadas utilizan la corrección de Bonferroni para 
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Figure 3. The relationship between frequency of occurrence 
(% BRUV surveys present on) and relative abundance (mean 
Nmax) on a log scale for groups I, II, and III. Group I: herbivores, 
planktivores, and low-level omnivores (i.e., diet consists of 
algae, plankton, sponges, tunicates, bryozoans, hydroids, or other 
sessile invertebrates). Group II: low-level predators (i.e., diet 
consists of benthic mobile invertebrates including crustaceans, 
echinoderms, mollusks, and cephalopods). Group III: mid-level 
and top-level predators (i.e., piscivores). Occurrence categories 
are as follows: rare (≤10% of surveys), uncommon (11%–20% 
of surveys), common (21%–40% of surveys), dominant (>40% 
of surveys).
Figura 3. La relación entre la frecuencia de ocurrencia (% de 
los monitoreos con BRUV en la cual estuvo presente) y la 
abundancia relativa (Nmax media) en una escala logarítmica para 
los grupos I, II y III. Grupo I: herbívoros, planctívoros y omní-
voros de bajo nivel (i.e., la dieta se compone de algas, plancton, 
esponjas, tunicados, briozoos, hidroides u otros invertebrados 
sésiles). Grupo II: depredadores de bajo nivel (i.e., la dieta consiste 
en invertebrados móviles bentónicos que incluyen crustáceos, 
equinodermos, moluscos y cefalópodos). Grupo III: depreda-
dores de nivel medio y superior (i.e., piscívoros). Las categorías 
de la frecuencia de ocurrencia son las siguientes: escasa (≤10% 
de los monitoreos), poco común (11%–20% de los monitoreos), 
común (21%–40% de los monitoreos), dominante (> 40% de los 
monitoreos).
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bryozoans, hydroids, or other sessile invertebrates). Group II 
comprised low-level predators (i.e., diet consists of benthic 
mobile invertebrates, including crustaceans, echinoderms, 
mollusks, and cephalopods). Group III comprised mid-level 
and top-level predators (i.e., piscivores). 

The frequency of occurrence was calculated for each spe-
cies to describe how prevalent a particular species was in 
our study and was defined as the percentage of surveys on 
which a species was observed. Species were grouped into 
4 occurrence categories based on natural separations in the 
data: rare (≤10% of surveys), uncommon (11%–20% of sur-
veys), common (21%–40% of surveys), dominant (>40% of 
surveys).

Variation in community assemblages

Nonmetric multidimensional scaling (nMDS) was used 
to visualize differences in the fish communities. Only spe-
cies with at least 5 individuals observed throughout our 
study were included, and only surveys that observed at least 
1 fish from the reduced species list were used (71 species 
and 119 drops). Nmax values were fourth root transformed and 
a Bray–Curtis dissimilarity was calculated to compare fish 
communities recorded on each video survey. To better visu-
alize any relationships with habitat, convex hulls based on 
habitat category were added. A two-way permutational mul-
tivariate analysis of variance (PERMANOVA ) test with 999 
permutations was performed to test for differences in com-
munity assemblage by habitat and depth. In order to assess 
differences between habitats, and particularly to assess the 
dissimilarity between reef and patchy communities, the 
PERMANOVA was also used to make pairwise compari-
sons among all habitat types. Sixteen BRUV surveys did not 
have depth data and were excluded from the PERMANOVA 
analysis for a total of 103 drops. Reported P-values from the 
pairwise comparisons use the Bonferroni correction for mul-
tiple comparisons. All multi-variate analyses were done in 
R v.4.0.1 using the metaMDS function in the Vegan package 
v.2.5-6 (R Core Team 2018).

Biodiversity and species richness

We calculated the Shannon diversity index (H′) for each 
drop using the equation below, where pi is the proportion of 
individuals of species i to the total number of individuals:

lH = - pi
i= 1

s

/ ln pi    .

To test for differences in biodiversity by habitat, we 
employed a pairwise Wilcoxon rank sum test in R v.4.0.1 
stats package. Reported P-values have the Bonferroni adjust-
ment for multiple comparisons. We mapped species richness, 
H′ and habitat type at Isla María Cleofas, where surveys were 
most spatially intensive and nearest to shore (n = 89 nearshore 
drops around Isla María Cleofas of 97 total drops) (Fig. 1).

comparaciones múltiples. Todos los análisis multivariados se 
realizaron en R v.4.0.1 utilizando la función metaMDS en el 
paquete Vegan v.2.5-6 (R Core Team 2018).

Biodiversidad y riqueza de especies

Calculamos el índice de diversidad de Shannon (H′) para 
cada inmersión usando la siguiente ecuación, donde pi es la 
proporción de individuos de la especie i respecto al número 
total de individuos:

lH = - pi
i= 1

s

/ lnpi    .

Para probar las diferencias en la biodiversidad por 
hábitat, empleamos una prueba pareada de la suma de rangos 
de Wilcoxon en el paquete R v.4.0.1 stats. Los valores P 
reportados tienen el ajuste de Bonferroni para compara-
ciones múltiples. Se cartografío la riqueza de especies, H′ y 
el tipo de hábitat en la isla María Cleofas, donde los moni-
toreos fueron espacialmente más intensivos y más cercanos 
a la costa (n = 89 inmersiones cercanas a la costa alrededor 
de la isla María Cleofas de 97 inmersiones totales) (Fig. 1).

Distribución espacial de tiburones

Debido a la larga historia de la pesca de tiburones en 
la isla María Cleofas (McGoodwin 1976), y a la evidencia 
más reciente de que la pesca de tiburones continúa en la 
cercana isla Isabel y quizás también en todo el archipiélago 
(Pérez-Jiménez et al. 2005), estábamos particularmente inte-
resados en las especies de tiburones en islas Marías. Además 
de los análisis descritos anteriormente, nuestro objetivo era 
descubrir (1) qué especies de tiburones están presentes en 
islas Marías y (2) cuáles eran las distribuciones espaciales de 
estas especies dentro del contexto de islas Marías. Al desa-
gregar la distribución espacial de los tiburones y discutir los 
resultados específicamente, nuestro objetivo es apoyar a los 
esfuerzos futuros de monitoreo y conservación de los princi-
pales depredadores apicales.

Resultados

Abundancia y frecuencia de ocurrencia

Se identificaron 99 especies de peces de 35 familias a 
partir de los monitoreos con BRUV (Tabla 1). Carangidae 
(jureles) y Labridae (lábridos) fueron las familias con mayor 
riqueza especifica con 13 y 12 especies, respectivamente. 
Lutjanidae (pargos) siguió con 7 especies y Haemulidae 
(roncos), Pomacentridae (damiselas) y Serranidae (cabrillas) 
tuvieron 6 especies cada una. En cuanto a la frecuencia de 
ocurrencia, predominaron 5 especies: Balistes polylepis (pez 
puerco), Sufflamen verres (bota amarilla), Arothron meleagris 
(botete aletas punteadas), Acanthurus xanthopterus (barbero 
aleta amarilla) y Prionurus punctatus (barbero cochinito). 
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Spatial distribution of sharks

Due to the long history of shark fishing at Isla María 
Cleofas (McGoodwin 1976), and to more recent evidence 
that shark fishing continues at nearby Isabel Island and per-
haps all of Islas Marías as well (Pérez-Jiménez et al. 2005), 
we were particularly interested in the shark species at Islas 
Marías. In addition to the analyses described above, we 
aimed to discover (1) what shark species are present at Islas 
Marías and (2) what the spatial distributions of these species 
were within the context of Islas Marías. By disaggregating 
the spatial distribution of sharks and specifically discussing 
the results, our goal is to aid future monitoring and conserva-
tion efforts of the important apex predators.

Results

Abundance and frequency of occurrence

Ninety-nine fish species from 35 families were identified 
from the BRUV surveys (Table 1). Carangidae (jacks) and 
Labridae (wrasses) were the most speciose families with 13 
and 12 species, respectively. Lutjanidae (snappers) followed 
with 7 species and Haemulidae (grunts), Pomacentridae  
(damselfishes), and Serranidae (groupers) had 6 species each. 
In terms of frequency of occurrence, 5 species were dominant: 
Balistes polylepis (finescale triggerfish), Sufflamen verres 
(orangeside triggerfish), Arothron meleagris (guineafowl 
puffer), Acanthurus xanthopterus (yellowfin surgeonfish), 
and Prionurus punctatus (yellowtail surgeonfish). These are 
all conspicuous reef-associated fish in trophic groups I and II, 
feeding mainly on benthic invertebrates. Group III (pisciv-
ores) did not contain any dominant species (Fig. 3). Overall, 
23 species were common, 11 were uncommon, and 60 were 
rare. 

The most abundant species in each group were as follows 
(Table 1): group I = Decapterus muroadsi (amberstripe scad) 
(mean Nmax = 14.55, max Nmax = 900), group II = Haemulon 
maculicauda (spottail grunt) (mean Nmax = 9.10, max Nmax = 
300), group III = Lutjanus viridis (blue and gold snapper) 
(mean Nmax = 11.22, max Nmax = 150) (Table 1). Other 
highly abundant species in group I were Paranthias colonus  
(Pacific creolefish) and P. punctatus; in group II, 
Halichoeres dispilus (Chameleon wrasse), Mulloidichthys 
dentatus (Mexican goatfish), and Thalassoma lucasanum 
(Cortez rainbow wrasse) (Table 1). In group III, only L. viridis 
was highly abundant. In total, 8 species were highly abun-
dant within their group, 33 species were moderately abun-
dant, and 58 species had low abundance.

Variation in community assemblages

We found strong separation between reef and sand com-
munities, while the 3 other communities (patchy, rubble, and 
water column) encompass a wider breadth of species present 

Todos estos son peces conspicuos asociados a los arrecifes 
en los grupos tróficos I y II, pues se alimentan principal-
mente de invertebrados bentónicos. El grupo III (piscívoros) 
no contenía ninguna especie dominante (Fig. 3). En general, 
23 especies fueron comunes, 11 poco comunes y 60 escasas.

Las especies más abundantes en cada grupo fueron las 
siguientes (Tabla 1): grupo I = Decapterus muroadsi (maca-
rela mexicana) (promedio de Nmax = 14.55, máxima de Nmax = 
900), grupo II = Haemulon maculicauda (burrito roncador) 
(promedio de Nmax = 9.10, máxima de Nmax = 300), grupo 
III = Lutjanus viridis (rayito) (promedio de Nmax = 11.22, 
máxima de Nmax = 150) (Tabla 1). Otras especies muy 
abundantes del grupo I fueron Paranthias colonus (colo-
radito) y P. punctatus; en el grupo II, Halichoeres dispilus 
(camaleón), Mulloidichthys dentatus (salmonete barbón) 
y Thalassoma lucasanum (arcoíris) (Tabla 1). En el grupo 
III, solo L. viridis fue muy abundante. En total, 8 especies 
fueron altamente abundantes dentro de su grupo, 33 especies 
fueron moderadamente abundantes y 58 especies tuvieron 
baja abundancia.

Variación en las agrupaciones de las comunidades

Encontramos una fuerte separación entre las comuni-
dades de arrecifes y las de arena, mientras que las otras 3 
comunidades (parches, escombros y columna de agua) agru-
paron una gama más amplia de las especies presentes en 
este estudio (Fig. 4). Estas observaciones fueron apoyadas 
por un análisis de PERMANDEVA que presentó un efecto 
significativo del hábitat (P < 0.001) y la profundidad (P < 
0.001) (Tabla S1). Una comparación por pares de cada tipo 
de hábitat mostró una diferencia significativa entre todos 
los tipos de hábitat excepto entre la arena y la columna de 
agua (Tabla S2). La fuerte separación a lo largo del eje x del 
diagrama EMD-NM sigue un patrón general de las comuni-
dades de fondo duro asociadas a arrecifes a la izquierda y 
las comunidades de fondo blando de la columna de agua a la 
derecha. Para explorar las especies que impulsan estas comu-
nidades, agregamos las 10 puntuaciones de las especies más 
altas en cada dirección al diagrama (i.e., los valores nega-
tivos más bajos y positivos más altos del eje x). La magnitud 
de la puntuación de una especie en particular fue represen-
tada por la longitud de cada flecha (Fig. 4).

Biodiversidad y riqueza de especies

Los índices de diversidad de Shannon graficados por 
hábitat muestran una progresión desde la mayor biodiver-
sidad en el hábitat de fondo duro hasta la menor biodiver-
sidad en el hábitat de fondo blando (Fig. 5). En la Figura 
5, las líneas sobre hábitats particulares indican pares en los 
que no pudimos detectar una diferencia significativa en la 
diversidad observada. No pudimos detectar una diferencia 
en el H′ promedio de 2 pares: parches y guijarros, y arena 
y columna de agua. La biodiversidad de los arrecifes fue 
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in this study (Fig. 4). These observations were supported 
by a PERMANOVA analysis that found a significant effect 
of habitat (P < 0.001) and depth (P < 0.001) (Table S1). A 
pairwise comparison of each habitat type showed a signif-
icant difference between all types except sand and water 
column (Table S2). The strong separation along the x-axis 
of the nMDS plot follows a general pattern of hard bottom, 
reef associated communities on the left and soft bottom, 
water column communities on the right. To explore the spe-
cies driving these communities, we added the top 10 species 
scores in each direction to the plot (i.e., lowest negative and 
highest positive x-axis values). The magnitude of a particular 
species score was represented by the length of each arrow 
(Fig. 4). 

Biodiversity and species richness

Shannon diversity indices plotted by habitat show a pro-
gression from highest biodiversity in hard-bottom habitat to 
lowest biodiversity in soft-bottom habitat (Fig. 5). In Figure 
5, lines above particular habitats indicate pairs where we 
failed to detect a significant difference in observed diversity. 
We failed to detect a difference in the average H′ of 2 pairs: 
patchy and cobble, and sand and water column. Reef biodi-
versity was significantly greater than biodiversity in all other 
habitat types, although all habitat types had high variation, 
indicating that species are likely using multiple habitat types. 
Biodiversity in patchy and cobble habitats was significantly 
greater from sand and water column habitats. 

Biodiversity and species richness were not uniform 
around Isla María Cleofas, but rather showed distinct 
hotspots and cool spots (Fig. 6a, b). The northeast, the south, 
and the area around an offshore rock had the highest fish 
diversity and richness, which roughly corresponded to reef 
habitat (Fig. 6a, c). Conversely, the lowest diversity and rich-
ness areas roughly corresponded to sand habitat (Fig. 6a, c). 
The visual similarity in the 2 geographic patterns can be par-
tially attributed to the Shannon diversity index (H′), which 
accounts for both richness and evenness in a single metric.

Spatial distribution of sharks

The BRUV surveys observed 2 species of shark, both 
of which are reef-associated: Ginglymostoma cirratum 
(nurse shark) and Triaenodon obesus (whitetip reef shark). 
While T. obesus made an appearance in 4% of drops, 
G. cirratum was more common, occurring in 31% of drops 
and often interacting with the bait. Spatially, G. cirratum 
was present at all 4 islands and around most of the perim-
eter of Isla María Cleofas, except for a sandy patch along the 
eastern edge of the island (Fig. 7). Triaenodon obsesus was 
observed at María Madre (n = 12 drops) and María Cleofas 
(n = 97 drops), although never in a drop that did not also have 
G. cirratum present. In addition, 2 other shark species were 
observed while fishing and tagging sharks off María Cleofas: 

significativamente mayor que la biodiversidad en todos los 
demás tipos de hábitats, aunque todos los tipos de hábitats 
tuvieron una alta variación, lo que indica que es probable 
que las especies estén utilizando múltiples tipos de hábitats. 
La biodiversidad en los hábitats con parches y de guijarros 
fue significativamente mayor que en los hábitats de arena y 
columna de agua.

La biodiversidad y la riqueza de especies no fueron 
uniformes alrededor de isla María Cleofas, sino que 
mostraron distintos puntos de biodiversidad alta (puntos 
calientes) y baja (puntos fríos) (Fig. 6a, b). El noreste, el sur 
y el área alrededor de una roca mar adentro tenían la mayor 
diversidad y riqueza de peces; estas áreas correspondían 
aproximadamente al hábitat de arrecifes (Fig. 6a, c). Por el 
contrario, las áreas de menor diversidad y riqueza correspon-
dieron aproximadamente al hábitat de arena (Fig. 6a, c). La 
similitud visual en los 2 patrones geográficos se puede atri-
buir parcialmente al índice de diversidad de Shannon (H′), 
que explica tanto la riqueza como la uniformidad en una sola 
métrica.

Distribución espacial de tiburones

En los monitoreos con BRUV se observaron 2 especies de 
tiburones, ambas asociadas a los arrecifes: Ginglymostoma 
cirratum (tiburón nodriza) y Triaenodon obesus (tintorera 
punta aleta blanca). Mientras que T. obesus apareció en el 
4% de las inmersiones, G. cirratum fue más común, pues se 
presentó en el 31% de las inmersiones y a menudo interactuó 
con la carnada. Espacialmente, G. cirratum estuvo presente 
en las 4 islas y alrededor de la mayor parte del perímetro de 
isla María Cleofas, excepto en un parche arenoso a lo largo 
del borde este de la isla (Fig. 7). Se observó a T. obsesus en 
María Madre (n = 12 inmersiones) y María Cleofas (n = 97 
inmersiones), aunque nunca en una inmersión en la que no 
se observara también a G. cirratum. Además, otras 2 espe-
cies de tiburones fueron observadas mientras se pescaban y 
marcaban tiburones frente a María Cleofas: Carcharhinus 
obscurus (tiburón arenero) y Galeocerdo cuvier (tiburón 
tigre).

Discusión

Un objetivo general de este estudio era proporcionar 
datos biológicos que pudieran informar las estrategias de 
manejo futuras en islas Marías. El archipiélago de las islas 
Marías ha sido menos estudiado que otras islas fuera de la 
costa de México (e.g., islas Revillagigedo) y en el POT (e.g., 
Clipperton, Cocos, Malpelo y las islas Galápagos) (Grove 
y Lavenberg 1997, Ketchum y Reyes-Bonilla 1997, Edgar 
et al. 2004, Bessudo et al. 2011, Friedlander et al. 2012, 
Quimbayom et al. 2017, Crane et al. 2018, Claudino-Sales 
2019, Friedlander et al. 2019) a pesar de la relativa faci-
lidad de acceso desde México continental. Agregamos a la 
lista anterior de especies de peces (Erisman et al. 2011) las 
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Figure 4. A non-metric multidimensional scaling (nMDS) plot of the Bray–Curtis dissimilarity of fish communities by habitat type. Data 
were fourth root transformed. Convex hulls encircle the outermost points of each habitat designation. The top 10 drivers of reef and sand 
communities (with the most negative and positive nMDS1 scores, respectively) are labeled, vectors to scale of nMDS1 scores.
Figura 4. Una gráfica de escalamiento multidimensional no métrico (EMD-NM) de la disimilitud de Bray–Curtis de las comunidades de 
peces por tipo de hábitat. Los datos se transformaron a raíz cuarta. Las envolventes convexas rodean los puntos más externos de cada 
designación de hábitat. Los 10 principales impulsores de las comunidades de arrecifes y arena (con las puntuaciones EMD-NM1 más 
negativas y positivas, respectivamente) están etiquetados como vectores a escala de las puntuaciones EMD-NM1.
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Figure 5. Boxplots of Shannon diversity indices by habitat. The lower and upper hinges represent the 25th and 75th percentiles and the middle 
line represent the median of the data. Points are jittered for better visualization. We ran a pairwise Wilcoxon rank sum test on the data; lines 
connect habitats that are not significantly different.
Figura 5. Diagramas de caja de los índices de diversidad de Shannon por hábitat. Las bisagras inferior y superior representan los percentiles 
25 y 75 y la línea media representa la mediana de los datos. Los puntos están desplazados para una mejor visualización. Realizamos una 
prueba de la suma de rangos de Wilcoxon por pares con los datos; las líneas conectan hábitats que no son significativamente diferentes.
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Carcharhinus obscurus (dusky shark) and Galeocerdo cuvier 
(tiger shark).

Discussion

An overarching goal of this study was to provide bio-
logical data that could inform future management strategies 
at Islas Marías. The Islas Marías archipelago has been less 
well-studied than other offshore islands of Mexico (e.g., 
Revillagigedo Islands) and the TEP (e.g., Clipperton, Cocos, 
Malpelo, and Galapagos Islands) (Grove and Lavenberg 
1997, Ketchum and Reyes-Bonilla 1997, Edgar et al. 2004, 

observaciones de 3 nuevos registros. También hicimos un 
monitoreo intensivo de una isla, isla María Cleofas, y propor-
cionamos información espacial detallada sobre la diversidad 
y el hábitat de los peces, observaciones que pueden utilizarse 
para tomar decisiones de conservación y gestión dentro de la 
isla, así como para orientar la investigación marina futura.

Nuestra observación de una mayor diversidad de peces 
en hábitats con mayores cantidades de roca respalda una 
gran cantidad de investigaciones que indican que incluso 
una pequeña cantidad de estructura puede influir positiva-
mente en la biodiversidad de las comunidades de peces de 
arrecife (Roberts y Ormond 1987, McLain y Pratt 1999, 

Reef Patchy Cobble Sand Water column

0 4 km

a b

c

Shannon diversity index (Hʹ)

0 2.6

Species richness

0 39

0 4 km

0 4 km

Habitat type

Figure 6. A spatial plot of (a) Shannon diversity (H′), (b) species richness, and (c) habitat designations at Isla María Cleofas.
Figura 6. Un diagrama espacial de (a) la diversidad de Shannon (H′), (b) la riqueza de especies y (c) las designaciones de hábitat en isla 
María Cleofas.
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Bessudo et al. 2011, Friedlander et al. 2012, Quimbayom et 
al. 2017, Crane et al. 2018, Claudino-Sales 2019, Friedlander 
et al. 2019) despite the relative ease of access from main-
land Mexico. We added to the previous fish species list 
(Erisman et al. 2011) with observations of 3 new records. 
We also intensively surveyed one island, Isla María Cleofas, 
and provide detailed spatial information on fish diversity and 
habitat, observations that can be utilized for within island 
conservation and management decisions as well as guiding 
future marine research. 

Our observation of higher fish diversity in habitats with 
greater amounts of rock supports an abundance of research 
that even a small amount of structure can positively influ-
ence biodiversity of reef fish communities (Roberts and 
Ormond 1987, McLain and Pratt 1999, Charles and Denice 
2002). High-relief reefs may be a potentially high-value 
target for protection. The effect of intermediate amounts of 
rock (i.e., cobble and patchy habitats in this study) on biodi-
versity and fish community composition is less certain (Sale 
1980, Charles and Denice 2002). We found that the island 
of María Cleofas contains a diversity of benthic habitat 
types—from extensive sandy areas to high-relief rock reefs 
and intermediate habitat types with cobble and patchy rock/
sand. While high-relief rock contained the greatest abun-
dance, diversity, and richness, the other habitats supported 
unique and important species as well. At María Cleofas, in 
particular, we show spatial “hot spots” that have high levels 
of diversity and species richness. These areas are often 

Charles y Denice 2002). Los arrecifes de alto relieve pueden 
ser un objetivo de protección de valor potencialmente alto. 
El efecto de cantidades intermedias de roca (i.e., hábitats de 
guijarros y con parches en este estudio) sobre la biodiver-
sidad y la composición de la comunidad de peces es menos 
certero (Sale 1980, Charles y Denice 2002). Encontramos 
que la isla de María Cleofas contiene una diversidad de tipos 
de hábitat bentónicos —desde extensas áreas arenosas hasta 
arrecifes rocosos de alto relieve y tipos de hábitats interme-
dios con guijarros y con parches de rocas/arena—. Aunque 
la roca de alto relieve contenía la mayor abundancia, diver-
sidad y riqueza, los otros hábitats también albergaron espe-
cies únicas e importantes. En María Cleofas, en particular, 
mostramos “puntos calientes” espaciales que tienen altos 
niveles de diversidad y riqueza de especies. Estas áreas 
a menudo están asociadas a sustratos de fondo duro y de 
parches. En particular, encontramos una gran diversidad y 
riqueza cerca de 2 pináculos emergentes mar adentro en el 
oeste y el sur de la isla. Los patrones que observamos en la 
diversidad (H') en todos los tipos de hábitat se reflejaron en 
gran medida en la estructura de la comunidad. La comunidad 
de arrecifes se diferenciaba de las de todos los demás tipos 
de hábitat, mientras que las comunidades de parches y de 
guijarros presentaron solo diferencias significativas margi-
nales (Tabla S2) entre ellas y una superposición en el espacio 
EMD-NM con el arrecife y la columna de agua/arena. 
También encontramos, como era de esperar, que las comuni-
dades de arena de fondo blando son bastante diferentes en su 

20 km 2 km

a b

Figure 7. The spatial distribution of sharks at Islas Marías. Stars indicate drops where at least one shark species was present; white dots 
represent all other drops. Red stars indicate the presence of the Ginglymostoma cirratum (nurse shark). Yellow stars indicate the presence of 
Triaenodon obesus (whitetip reef shark) in addition to G. cirratum. There were no drops in which T. obesus was observed exclusively. (a) Full 
extent map and drops at the 3 northern islands of the Marías Archipelago. (b) Zoom-in to the 89 drops nearshore of Isla María Cleofas.
Figura 7. La distribución espacial de los tiburones en islas Marías. Las estrellas indican inmersiones en las que al menos una especie 
de tiburón estuvó presente; los puntos blancos representan todas las demás inmersiones. Las estrellas rojas indican la presencia del 
Ginglymostoma cirratum (tiburón nodriza). Las estrellas amarillas indican la presencia de Triaenodon obesus (tintorera punta aleta blanca) 
además de G. cirratum. No hubo inmersiones en las que se observó T. obesus exclusivamente. (a) Mapa de la extensión completa y de las 
inmersiones en las 3 islas del norte del archipiélago de las Marías. (b) Ampliación de las 89 inmersiones cercanas a la costa de isla María Cleofas.
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associated with hard-bottom and patchy substrates. In par-
ticular, we found high diversity and richness near 2 offshore 
emergent pinnacles in the west and the south of the island. 
The patterns we observed in diversity (H′) across habitat 
types were largely reflected in the community structure. 
The reef community differed from those in all other hab-
itat types, whereas the patchy and cobble communities were 
only marginally significantly different (Table S2) from one 
another and showed overlap in nMDS space with both reef 
and sand/water column. We also found, not surprisingly, that 
soft-bottom, sand communities are quite different in their 
composition. Sand and water column communities were 
characterized by rays (i.e., Dasyatis dipterura, Narcine ente-
medor), puffers and porcupine fish (i.e., Diodon holocanthus, 
Sphoeroides lobatus), and reef-associated pelagics (i.e., 
Nemastistius pectoralis, Gnathanodon speciosus, Chanos 
chanos, Caranx sexfasciatus, Euthynnus lineatus). As most 
of the species observed in the sand and water column (20 out 
of 22) were also observed on hard-bottom habitats (reef and 
patchy), the observed differences in community structure are 
likely not due to a novel suite of species in the sand and water 
column, but rather to a soft-bottom community that utilizes 
a variety of habitats. 

Intermediate habitat types such as coral rubble, rocky 
cobbles, and patchy substrates are particularly interesting 
because these habitats may be increasing with environmental 
disturbances such as warming events causing deterioration of 
coral reefs (Glynn and Colgan 1992) and destructive fishing 
practices that can level structural components of reefs (Mangi 
and Roberts 2006). On the coast of Oaxaca, while mean fish 
abundance tended to increase with rock cover, fish biodiver-
sity increased in locations with increased amounts of coral 
rubble (López-Pérez et al. 2012). In our study cobble habitats 
showed an intermediate level of biodiversity, between reef 
and sand communities. Cobble communities occupied one of 
the widest community spaces on our nMDS plot, suggesting 
that if cobble substrate is becoming more prevalent in the 
TEP, it may still be able to support a wide breadth of the fish 
community. With potential for future habitat loss, studies that 
focus on the role of intermediate benthic substrates (such as 
patchy or cobble in this study) will be important in assessing 
fish communities and their ability to support historic levels 
of biomass and diversity. 

BRUV method testing

In order the test the capabilities of the BRUV method 
in capturing reef community structure, the distribution–
abundance relationship was plotted by trophic group in 
Figure 3. The BRUVs captured 3 broad trophic levels of 
fishes, from herbivores/omnivores to low-level predators to 
mid-level and top-level predators/piscivores. The relation-
ship between frequency of occurrence and relative abun-
dance within a trophic group follows the same general trends 
in all 3 trophic groups and is in line with community structure 

composición. Las comunidades de arena y columna de agua 
se caracterizaron por rayas (i.e., Dasyatis dipterura, Narcine 
entemedor), peces globo y peces erizo (i.e., Diodon holo-
canthus, Sphoeroides lobatus) y peces pelágicos asociados 
a los arrecifes (i.e., Nemastistius pectoralis, Gnathanodon 
speciosus, Chanos chanos, Caranx sexfasciatus, Euthynnus 
lineatus). Como la mayoría de las especies observadas en la 
arena y la columna de agua (20 de 22) también se observaron 
en los hábitats de fondos duros (arrecifes y parches), las dife-
rencias observadas en la estructura de la comunidad proba-
blemente no se deben a un nuevo conjunto de especies en la 
arena y la columna de agua, sino a una comunidad de fondo 
blando que utiliza una variedad de hábitats.

Los tipos de hábitats intermedios como los escombros de 
coral, los guijarros rocosos y los sustratos en parches son 
particularmente interesantes porque estos tipos de hábitats 
pueden estar aumentando con las perturbaciones ambientales, 
como los eventos de calentamiento que causan el deterioro 
de los arrecifes de coral (Glynn y Colgan 1992) y las prác-
ticas de pesca destructivas que pueden aplanar los compo-
nentes estructurales los de arrecifes (Mangi y Roberts 2006). 
En la costa de Oaxaca, mientras que la abundancia media de 
peces tendió a aumentar con la cobertura rocosa, la biodiver-
sidad de peces aumentó en lugares con mayores cantidades 
de escombros de coral (López-Pérez et al. 2012). En nuestro 
estudio, los hábitats de guijarros mostraron un nivel inter-
medio de biodiversidad, entre las comunidades de arrecifes 
y las de arena. Las comunidades de guijarros ocuparon uno 
de los espacios de las comunidades más amplios en nuestro 
diagrama EMD-NM, lo que sugiere que, si el sustrato de 
guijarros es cada vez más prevalente en el POT, es posible 
que aún pueda sustentar una amplia gama de la comunidad 
de peces. Con la potencial pérdida de hábitat en el futuro, los 
estudios que se centran en el papel de los sustratos bentó-
nicos intermedios (como los parches o los guijarros en este 
estudio) serán importantes para evaluar las comunidades 
de peces y su capacidad para soportar niveles históricos de 
biomasa y diversidad.

Pruebas del método BRUV

Para probar las capacidades del método BRUV para 
captar la estructura de la comunidad de arrecifes, la relación 
distribución-abundancia fue graficada por grupo trófico en la 
Figura 3. Los BRUV captaron 3 niveles tróficos amplios de 
peces, desde herbívoros/omnívoros a depredadores de bajo 
nivel hasta depredadores/piscívoros de nivel medio y supe-
rior. La relación entre la frecuencia de ocurrencia y la abun-
dancia relativa dentro de un grupo trófico sigue las mismas 
tendencias generales en los 3 grupos tróficos y concuerda 
con la teoría de la estructura de las comunidades (Preston 
1948). Estas tendencias observadas son (1) la mayoría de 
las especies se agrupan cerca del origen y se presentan de 
manera escaza y, cuando lo hacen, con baja abundancia, 
y (2) la presencia y abundancia están correlacionadas 
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theory (Preston 1948). These observed trends are (1) most 
species cluster near the origin, occurring rarely and, when 
they do, in low abundance, and (2) occurrence and abun-
dance are positively correlated, indicating that only a few 
species dominate and occur in relatively high abundance. 
Although there was an extreme lack of top-level predators 
at Islas Marías (only T. obsesus and E. lineatus qualify), 
we have reason to believe this is an observed trend at Islas 
Marías (see: The richness (or lack thereof) of sharks) and 
that the BRUV surveys are useful in capturing a variety of 
community assemblages and trophic groups over a variety 
of habitats. 

Novel observations

Three species observed on the BRUV surveys were 
absent from the previous list of fishes at Islas Marías 
(Erisman et al. 2011). These were Carangoides otrynter 
(threadfin pompano), S. lobatus (longnose pufferfish), and 
Calotomus carolinus (Caroline’s parrotfish). The differing 
life strategies of these species (a benthopelagic piscivore, 
omnivorous reef fish, and corallivore) suggest the ability of 
BRUV surveys to detect a variety of new species in a variety 
of habitats. While the ranges of C. otrynter and S. lobatus pre-
viously were supposed to include the islands (Robertson and 
Allen 2015), this is the first recording of C. carolinus within 
90 km of the central Mexican mainland. Calotomus carolinus 
is present throughout the Indian and southern Pacific oceans, 
from Madagascar to the Galapagos Islands, and in Pacific 
waters off Mexico at the Revillagigedo Islands, Clipperton 
Atoll, and the southern tip of the Baja California Peninsula 
(Robertson and Allen 2015). 

Notwithstanding previous (non-BRUV) studies in the 
TEP that either failed to observe Gymnothorax castaneus 
(Panamic green moray) or reported it as rare (Aburto-​Oropeza 
and Balart 2001, Campos-Dávila et al. 2005, Erisman et al. 
2011), G. castaneus occurred commonly on the BRUV sur-
veys. In fact, the nocturnal mesopredator was the seventh 
most frequently occurring species out of the 99 species 
observed. Although observed in low numbers, with a mean 
Nmax of 0.53 and a relative abundance of 0.05 in its group, 
G. castaneus individuals often interacted with the camera 
and bait in an aggressive manner (Fig. 8). With the advan-
tage of bait, BRUV surveys tend to attract significantly more 
olfactory species than diver surveys, and in particular, this 
result supports evidence that BRUVs lure moray eels out of 
their diurnal hiding places (Bardach et al. 1959, Bassett and 
Montgomery 2011). In addition to establishing more accu-
rate baselines of cryptic fishes, estimating the abundances of 
morays more accurately through BRUV analysis may better 
detail the effects of the removal of apex predators in Pacific 
waters off Mexico, as there is some speculation that as coastal 
shark populations decline worldwide (MacNeil et al. 2020), 
eels may become increasingly abundant and important pred-
ators (Pinheiro et al. 2017).

positivamente, lo que indica que solo pocas especies dominan 
y presentan una abundancia relativamente alta. Aunque hubo 
una ausencia extrema de depredadores de alto nivel en islas 
Marías (solo T. obsesus y E. lineatus califican), tenemos 
razones para creer que esta es una tendencia observada en 
islas Marías (ver: La riqueza (o falta de ella) de tiburones) 
y que los monitoreos con BRUV son útiles para captar una 
variedad de agrupaciones de comunidades y grupos tróficos 
en una variedad de hábitats.

Observaciones novedosas

Los monitoreos con BRUV mostraron 3 especies que 
estaban ausentes en la lista anterior de los peces de islas 
Marías (Erisman et al. 2011). Estas fueron Carangoides 
otrynter (pámpano de hebra), S. lobatus (botete berrugoso) y 
Calotomus carolinus (pococho perico). Las diferentes estra-
tegias de vida de estas especies (un piscívoro bentopelágico, 
un pez de arrecife omnívoro y un coralívoro) sugieren que 
los monitoreos con BRUV tienen la capacidad para detectar 
una variedad de nuevas especies en una variedad de hábi-
tats. Aunque anteriormente se suponía que las distribuciones 
de C. otrynter y S. lobatus incluían las islas (Robertson y 
Allen 2015), este es el primer registro de C. carolinus dentro 
de los 90 km del centro de México continental. Calotomus 
carolinus está presente en los océanos Índico y Pacífico Sur, 
desde Madagascar hasta las islas Galápagos, y en aguas del 
Pacífico frente a México en las islas Revillagigedo, el atolón 
Clipperton y el extremo sur de la península de Baja California 
(Robertson y Allen 2015).

A pesar de que en los estudios previos (sin BRUV) en 
el POT no se observó a Gymnothorax castaneus (Morena 
verde) ni fue reportada como escaza (Aburto-Oropeza y 
Balart 2001, Campos-Dávila et al. 2005, Erisman et al. 2011), 
G. castaneus se presentó comúnmente en los monitoreos con 
BRUV. De hecho, el mesodepredador nocturno fue la séptima 
especie más frecuente de las 99 especies observadas. Aunque 
se observó un bajo número de individuos, con una Nmax media 
de 0.53 y una abundancia relativa de 0.05 en su grupo, los 
individuos de G. castaneus con frecuencia interactuaron con 
la cámara y la carnada de manera agresiva (Fig. 8). Con la 
ventaja de la carnada, los monitoreos con BRUV tienden a 
atraer significativamente más especies olfativas que los moni-
toreos con buzos y, en particular, este resultado respalda la 
evidencia de que los BRUV atraen a las morenas y estas 
salen de sus escondites diurnos (Bardach et al. 1959, Bassett 
y Montgomery 2011). Además de establecer líneas base más 
precisas de peces crípticos, estimar la abundancia de morenas 
con mayor precisión a través del análisis con BRUV puede 
detallar mejor los efectos de la eliminación de depredadores 
apicales en las aguas del Pacífico frente a México, ya que 
se especula que a medida que las poblaciones de tiburones 
costeros disminuyen en todo el mundo (MacNeil et al. 2020), 
las anguilas pueden convertirse en depredadores cada vez más 
abundantes e importantes (Pinheiro et al. 2017).
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The richness (or lack thereof) of sharks 

Previous studies indicate that Islas Marías is within the 
natural ranges of 21 species of shark present elsewhere 
in the TEP (Robertson and Allen 2015). Yet, many large 
shark species known to be present in the region were not 
observed either in our BRUV surveys or in parallel shark 
tagging efforts during the expeditions, despite the pre-
vious success of BRUV surveys in evaluating shark popu-
lations worldwide (Cappo et al. 2004a, Bradley et al. 2017, 
MacNeil et al. 2020). While tagging efforts resulted in 
observations of one dusky shark (Carcharhinus obscurus) 
and 5 tiger sharks (Galeocerdo cuvier), the BRUV surveys 
only observed 2 species of shark, Ginglymostoma cirratum 
(nurse shark) and T. obesus (whitetip reef shark), both which 
are reef-associated. The latter is not surprising considering 
that BRUV surveys were designed to target benthic fish 
communities. However, 22 BRUV drops viewed the water 
column at Isla María Cleofas, a historical shark fishing 
ground (McGoodwin 1976), and these, too, failed to detect 
any large pelagic sharks. Erisman et al.’s 2010 expedition 
also observed far fewer pelagic sharks than expected, only 
2 scalloped hammerheads (Sphyrna lewini) and 1 bull shark 
(Carcharhinus leucas) in addition to the reef-associated 
G. cirratum and T. obsesus (Erisman et al. 2011). The low 
abundance of sharks, when considered jointly with the evi-
dence of ongoing shark-fishing in the area (Pérez-Jiménez et 
al. 2005, CONANP-SEMARNAT 2010), seems to indicate 

La riqueza (o falta de ella) de los tiburones

Estudios previos indican que islas Marías se encuentra 
dentro de las distribuciones naturales de 21 especies de tibu-
rones presentes en otras partes del POT (Robertson y Allen 
2015). Sin embargo, muchas especies de tiburones grandes 
que se sabe están presentes en la región no se observaron ni 
en nuestros monitoreos con BRUV ni en los esfuerzos para-
lelos de marcaje de tiburones durante las expediciones, a 
pesar del éxito anterior de los monitoreos con BRUV en la 
evaluación de las poblaciones de tiburones en todo el mundo 
(Cappo et al. 2004a, Bradley et al. 2017, MacNeil et al. 2020). 
Aunque los esfuerzos de marcaje dieron como resultado la 
observación de un tiburón arenero (Carcharhinus obscurus) 
y 5 tiburones tigre (Galeocerdo cuvier), en los monito-
reos con BRUV solo se observaron 2 especies de tiburones, 
Ginglymostoma cirratum (tiburón nodriza) y T. obesus (tinto-
rera punta aleta blanca), ambos asociados a los arrecifes. La 
presencia de este último no es sorprendente considerando que 
los monitoreos con BRUV se diseñaron para dirigirse a las 
comunidades de peces bentónicos. Sin embargo, 22 inmer-
siones de BRUV captaron la columna de agua en isla María 
Cleofas, un sitio de pesca de tiburones histórico (McGoodwin 
1976), y en estas tampoco se detectaron tiburones pelágicos 
grandes. En la expedición de Erisman et al. (2010) también 
se observó una cantidad de tiburones pelágicos mucho menor 
de lo esperado, solo 2 tiburones martillo común (Sphyrna 
lewini) y 1 tiburón toro (Carcharhinus leucas), además de los 

Figure 8. Gymnothorax casteaneus, a cryptic mesopredator, is not so cryptic on the BRUV surveys.
Figura 8. Gymnothorax casteaneus, un mesodepredador críptico, no es tan críptico en los monitoreos con BRUV.
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local overfishing of these slow-growing predators. This 
growing body of evidence raises concerns about the conser-
vation merits of the Biosphere Reserve, and it is apparent 
that future monitoring efforts will need to employ various 
techniques to detect changes in apex predator populations. 

Conservation recommendations

Recently, Islas Marías was declared a natural preserve 
and conservation area, including planning for the relocation 
of the Federal Penitentiary to the mainland (Rodríguez-Mega 
2019). The opportunity now exists for Islas Marías to become 
a priority area for marine conservation efforts in Pacific 
waters off Mexico. Our study highlights the presence of a 
diverse fish community, but we also note signs of overfishing 
despite the multiple reserve designations (Mexico Biosphere 
Reserve and UNESCO World Heritage Site) and the reputa-
tion as a de facto reserve of the “prison islands.” The lack 
of sharks in our BRUV surveys and our tagging efforts was 
particularly concerning in that many well-protected off-
shore islands and reefs in Mexico, such as Revillagigedo 
(Becerril‐García et al. 2020, Ketchum et al. 2020) and Cabo 
Pulmo (Ketchum et al. 2020), show much higher shark abun-
dance. Further research is necessary to better understand the 
causes of such observations. In particular, it is necessary to 
assess the effect of global change and local-scaled anthro-
pogenic threats including but not limited to legal and illegal 
fishing, sportfishing, and other tourism activities. Addition-
ally, future studies should assess the seasonal and long-term 
annual variability of fishes at Islas Marías, in relation to sea-
sonal upwelling events, interannual El Niño/Southern Oscil-
lation events, and other oceanographic factors, which may 
impact fish community assemblages and functional compo-
sition (Lopez-Sandoval et al. 2009, Morales-de-Anda et al. 
2020). 

Due to its distance from the coast, and the absence of 
large human population centers, this archipelago has the 
potential to become an emblematic site for marine conserva-
tion in Mexico. However, its current and future marine con-
servation status seems uncertain. Our study will aid in the 
development of appropriate management strategies tailored 
to the spatial characteristics of the area and will also help in 
promoting conservation efforts in this archipelago.
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tiburones asociados a los arrecifes G. cirratum y T. obsesus 
(Erisman et al. 2011). La baja abundancia de tiburones, 
cuando se considera junto con la evidencia de la pesca de 
tiburones que continua en el área (Pérez-Jiménez et al. 2005, 
CONANP-SEMARNAT 2010), parece indicar una sobre-
pesca local de estos depredadores de crecimiento lento. Este 
creciente volumen de evidencia genera preocupaciones sobre 
los méritos de conservación de la Reserva de la Biosfera, y 
es evidente que los esfuerzos de monitoreo futuros deberán 
emplear varias técnicas para detectar cambios en las pobla-
ciones de depredadores apicales.

Recomendaciones para la conservación

Recientemente, islas Marías fue declarada una reserva 
natural y un área para la conservación, lo cual incluye la 
planificación para la reubicación del Penitenciario Federal al 
continente (Rodríguez-Mega 2019). Ahora existe la oportu-
nidad para que islas Marías se convierta en un área priori-
taria para los esfuerzos de conservación marina en las aguas 
del Pacífico frente a México. Nuestro estudio destaca la 
presencia de una comunidad de peces diversa, pero también 
destacamos signos de sobrepesca a pesar de las múltiples 
designaciones de reserva (Reserva de la Biosfera de México 
y Patrimonio de la Humanidad de la UNESCO) y la repu-
tación como una reserva de facto de las “islas prisión”. La 
ausencia de tiburones en nuestros monitoreos con BRUV y 
nuestros esfuerzos de marcaje fue particularmente preocu-
pante porque muchas islas y arrecifes mar adentro bien prote-
gidos en México, como Revillagigedo (Becerril‐García et al. 
2020, Ketchum et al. 2020) y Cabo Pulmo (Ketchum et al. 
2020), presentan una abundancia de tiburones mucho mayor. 
Se necesitan más investigaciones para entender mejor las 
causas de estos hallazgos. En particular, es necesario evaluar 
el efecto del cambio global y las amenazas antropogénicas a 
escala local que incluyen, pero no se limitan a, la pesca legal 
e ilegal, la pesca deportiva y otras actividades turísticas. 
Además, los estudios futuros deben evaluar la variabilidad 
estacional y anual de largo plazo de los peces en las islas 
Marías, en relación con los eventos de surgencia estacional, 
los eventos interanuales de El Niño/Oscilación del Sur y 
otros factores oceanográficos, los cuales pueden afectar la 
agrupación de las comunidades de peces y la composición 
funcional (Lopez-Sandoval et al. 2009, Morales-de-Anda et 
al. 2020).

Por su distancia de la costa y la ausencia de grandes 
núcleos de población humana, este archipiélago tiene el 
potencial de convertirse en un sitio emblemático para la 
conservación marina en México. Sin embargo, su estado de 
conservación marina actual y futuro parece incierto. Nuestro 
estudio ayudará a desarrollar estrategias de manejo apro-
piadas adaptadas a las características espaciales del área y 
también a promover los esfuerzos de conservación en este 
archipiélago.
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APPENDIX

A note on Kyphosus elegans and Kyphosus vaigiensis 

Kyphosus elegans (Cortez sea chub) and Kyphosus vai-
giensis (bronze sea chub) are related species of chub (family 
Kyphosidae) both present at Islas Marías and in the TEP 
that sometimes school together (Grove and Lavenberg 1997, 
Robertson and Allen 2015). As the species exhibit color 
change behavior (Topp 1970, Jiménez Prado and Béarez 
2004,) and are only distinguishable by slight variances in 
color in the same phase (Robertson and Allen 2015), K. ele-
gans and K. vaigiensis are reported on the BRUV surveys 
as one category: Kyphosus elegans/vaigiensis. Kyphosus 
ocyurus, while more closely related to K. vaigiensis (Knudsen 
and Clements 2013), has a distinct shape and color pattern 
and remained reported in a separate category.

APÉNDICE

Una nota sobre Kyphosus elegans y Kyphosus vaigiensis

Kyphosus elegans (chopa de Cortés) y Kyphosus vaigiensis 
(chopa rayada) son especies emparentadas de cacho (familia 
Kyphosidae) presentes en las islas Marías y en el POT que a 
veces se agrupan en cardúmenes (Grove y Lavenberg 1997, 
Robertson y Allen 2015). Como las especies exhiben un 
comportamiento de cambio de color (Topp 1970, Jiménez 
Prado y Béarez 2004) y solo se distinguen por ligeras varia-
ciones de color en la misma fase (Robertson y Allen 2015), 
K. elegans y K. vaigiensis se reportan en los monitoreos con 
BRUV como una categoría: Kyphosus elegans/vaigiensis. 
Kyphosus ocyurus, aunque está más estrechamente relacio-
nado con K. vaigiensis (Knudsen y Clements 2013), tiene una 
forma y un patrón de color distintos y se reportó en una cate-
goría separada.
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Supplementary material

Pairwise comparisons
Fish community matrix 

P-value

Shannon diversity 
index 

P-valueHabitat 1 Habitat 2

Reef Patchy 0.01 <0.01

Cobble 0.01 <0.01

Sand 0.01 <0.01

Water column 0.01 <0.01

Patchy Cobble 0.02 1.00

Sand 0.01 <0.01

Water column 0.01 <0.01

Cobble Sand 0.03 0.03

Water column 0.11 <0.01

Sand Water column 1.00 0.07

Table S1. Summary of the permutational multivariate analysis of variance results on depth 
(continuous) and habitat type (reef, patchy, cobble, sand, water column) of the Bray–Curtis 
dissimilarity matrix (fourth root transformed).
Tabla S1. Resumen de los resultados del análisis de varianza multivariado basado en permu-
taciones de la profundidad (continua) y el tipo de hábitat (arrecife, parches, guijarro, arena, 
columna de agua) de la matriz de disimilitud de Bray–Curtis (transformada a raíz cuarta).

Environmental factors d.f. Sum sq. Pseudo-F R2 P
Habitat 4 9.550 10.40 0.29 0.001

Depth 1 0.962 4.18 0.029 0.001

d.f., degrees of freedom; Sum sq., sum of squares; Pseudo-F, F value by permutation; 
P-values based on 999 permutations.

Table S2. Pairwise permutational multivariate analysis of variance comparison tests of habitat types. 
Reported P-values use the Bonferroni correction for multiple comparisons.
Tabla S2. Pruebas del análisis de varianza multivariado basado en permutaciones por pares de los tipos de 
hábitat. Los valores P reportados utilizan la corrección de Bonferroni para comparaciones múltiples.


