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. RESUMEN

En los arrecifes continentales y oceanicos del Caribe colombiano, las perturbaciones antrépicas
© ynaturales han impulsado la transicion de comunidades dominadas por corales a macroalgas,

resultando en cambios en su estructura y funcion. Actualmente, los céspedes algales son el
componente bentdnico mas abundante y de alli la importancia de evaluar su composicion
y estructura comunitaria en interacciones directas con corales masivos. Con el objetivo de
avanzar en el conocimiento de los céspedes algales en el Caribe colombiano, en el marco de

- la Expedicién Cientifica Seaflower - 2018 al atolén Albuquerque, se recolectaron y analizaron
¢ 94 nacleos de esqueleto coralino en interaccion residual con céspedes algales. Se identificaron

12 6rdenes, 22 familias y 31 géneros de algas cespitosas, siendo Lyngbia, Polysiphonia y
Chondria los géneros més recurrentes en las diferentes unidades geomorfoldgicas del atoldn.
Se sugiere que las variaciones estructurales en la comunidad de céspedes en los bordes
de interaccidn estan relacionadas con las condiciones ambientales predominantes en las

© unidades geomorfoldgicas, principalmente el grado de exposicion al oleaje y profundidad de la
- columna de agua, y en menor medida con el tipo colonial de los corales; aunque al parecer el
* tipo de sustrato (especie de coral) puede determinar la presencia de ciertos géneros algales.

Palabras clave: Area Marina Protegida, Albuquerque, interacciones bidticas, corales masivos,
céspedes algales

. ABSTRACT

In continental and oceanic reefs of the Colombian Caribbean, anthropogenic and natural
- disturbances have driven the transition from coral-dominated communities to macroalgae,

resulting in changes in their structure and function. Currently, algal turfs are the most abundant
benthic component, hence the importance of evaluating their composition and community
structure in direct interactions with massive corals. With the aim of advancing our knowledge
of algal turfs in the Colombian Caribbean, 94 coral skeleton cores in residual interaction with

algal turfs were collected and analyzed as part of the Seaflower 2018 Scientific Expedition
- to the Cayos Albuquerque Atoll. 20 orders, 22 families, and 31 genera of turf algae were

identified, with Lyngbia, Polysiphonia, and Chondria being the most common genera in the
atoll’s different geomorphological units. It is suggested that structural variations in the turf
community at interaction boundaries are related to the prevailing environmental conditions
within the geomorphological units, primarily the degree of wave exposure and depth of the

- water column, and to a lesser extent to the colony type of corals, although substratum type
(coral species) may apparently determine the presence of certain algal genera.

E Keywords: Marine Protected Area, Albuquerque, biotic interactions, massive corals, algal turfs
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INTRODUCCION

Los arrecifes coralinos son ecosistemas de gran importancia
ecoldgica, debido a su alta diversidad, productividad y
complejidad estructural (Garzon-Ferreira y Kielman, 1994). En
estos ecosistemas, los esquemas de distribucion de organismos
bentdnicos son el reflejo de procesos histdricos y de las condiciones
ambientales predominantes, que en conjunto configuran complejas
relaciones ecoldgicas y biofisicas (Ortegon- Aznar et al., 2013). Es
asi como las interacciones intra e interespecificas estructuran e
impulsan la configuracion de las comunidades coralinas, siendo un
factor clave para el crecimiento y reproduccidn de los organismos
que las conforman (Chadwick, 1990; Swierts y Vermelij, 2016). Por
ejemplo, las macroalgas juegan un papel ecologico sobresaliente
en el bentos arrecifal al ser productoras primarias, y retener y
reciclar nutrientes, dando asi soporte tréfico al ecosistema (Fong
y Paul, 2011; Tebbett y Bellwood, 2021).

No obstante, el incremento en la intensidad y frecuencia de las
perturbaciones, en su mayoria de caracter antropogénico, ha
generado una alteracion significativa en los esquemas naturales de
interaccidn (Roy, 2004; Sanchez et al., 2025). Entre sus principales
consecuencias se encuentran el aumento de la temperatura
superficial del mar, la eutrofizacion derivada de una mayor
disponibilidad de nutrientes y la reduccion en la abundancia de
herbivoros. En conjunto, estos procesos favorecen la proliferacion
de macroalgas, al propiciar condiciones ambientales dptimas para
su crecimiento y al liberar espacios que pueden ser colonizados
de manera acelerada por estos organismos (Inagaki, 2024). Como
es el caso de Albuquerque, Bajo Nuevo y Bolivar, donde el bentos
estuvo dominado por macroalgas (69.3 £ 15.8 - 72 £ 10.7 %), con
un peso destacado de los céspedes algales (43.2+7.1-44.7 &
12.7 %) (Gomez-Cubillos et al., 2023)

Entre las macroalgas, los céspedes algales son los competidores
por espacio mas frecuentes contra el tejido coralino (Barott et al.,
2012). El término césped algal (algal turf en inglés), se usa para
designar ensamblajes mixtos de algas y cianobacterias con altura
de dosel no mayor a 2 cm (Williams y Carpenter, 1997; Connell et
al., 2014). Los céspedes o tapetes algales son de particular interés
en los arrecifes de coral, por ser en la actualidad el componente
bentdnico mas abundante (Harris, 2015) y una fuente importante de
productividad primaria (Bellwood et al., 2004). Como colonizadores
del sustrato tienen el potencial de limitar el asentamiento de larvas
de coral y de otros organismos benténicos (Arnold et al., 2014) No

INTRODUCTION

Coral reefs are ecosystems of great ecological importance due to
their high diversity, productivity, and structural complexity (Garzon-
Ferreira and Kielman, 1994). In these ecosystems, the distribution
patterns of benthic organisms reflect historical processes and the
predominant environmental conditions, which together shape
complex ecological and biophysical relationships (Ortegon-Aznar
et al, 2013). This is how intra-, and interspecific interactions do
structure and drive the configuration of coral communities, being
a key factor for the growth and reproduction of the organisms that
comprise them (Chadwick, 1990; Swierts and Vermeij, 2016). For
example, macroalgae play an outstanding ecological role in the reef
benthos by being primary producers and by retaining and recycling
nutrients, thereby providing trophic support to the ecosystem (Fong
and Paul, 2011; Tebbett and Bellwood, 2021).

However, the increase in the intensity and frequency of
disturbances, mostly anthropogenic in nature, has generated a
significant alteration in natural interaction patterns (Roy, 2004;
Sanchez et al., 2025). Some of the main consequences are the
increase in sea surface temperature, eutrophication derived from
greater nutrient availability, and the reduction in the abundance
of herbivores. Together, these processes favor the proliferation of
macroalgae by promoting optimal environmental conditions for their
growth and by freeing up space that can be rapidly colonized by
these organisms (Inagaki, 2024). This is the case in Albuquerque,
and the other Seaflower Reserve atolls, Bajo Nuevo and Bolivar,
where the benthos was dominated by macroalgae (69.3 + 15.8 -72
1 10.7 %), with a notable weight of algal turfs (43.2 £+ 7.1 -44.7 +
12.7 %) (Gomez-Cubillos et al., 2023).

Among macroalgae, algal turfs are the most frequent spatial
competitors against coral tissue (Barott ef al., 2012). The term
algal turf is used to designate mixed assemblages of algae
and cyanobacteria with a canopy height of no more than 2 cm
(Williams and Carpenter, 1997; Connell et al., 2014). Algal turfs
are of particular interest on coral reefs because they are currently
the most abundant benthic component (Harris, 2015) and an
important source of primary productivity (Bellwood et al., 2004). As
substratum colonizers, they have the potential to limit the settiement
of coral larvae and other benthic organisms (Arnold et al., 2014).
Nonetheless, corals confront the competitive strategies of turfs in
different ways, depending on environmental conditions and species

identity (Nugues and Bak, 2006; Cetz-Navarro et al., 2015). Corals
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obstante, los corales enfrentan las estrategias competitivas de los
céspedes de diferentes maneras, dependiendo de las condiciones
ambientales y de la identidad de las especies (Nugues y Bak,
2006; Cetz-Navarro ef al., 2015). Los corales pueden estresar
a las algas a través de sus mecanismos de defensa y ataque
contra competidores, como la extrusion de filamentos mesentéricos
acompafado de descarga de nematocistos, barridos por
tentaculos, secrecién mucosa y alelopatia (O'Brien y Scheibling,
2018). Por su parte, los tipos coloniales: meandroide (ej. Diploria),
cerioide (ej. Siderastrea), plocoide (ej. Montastraea) y faceloide
(ej. Favia), que estan determinados por el tipo de crecimiento
de las colonias, la forma y el tipo de conexion de sus coralitos,
influyen en el resultado de la competencia (Reyes et al., 2010;
Swierts y Vermeij, 2016; Gomez-Cubillos et al., 2019). De hecho,
la estrategia de crecimiento coralino en altura formando labios
ligeramente elevados, mas evidente en las formas meandroides,
permite evadir la competencia directa con céspedes algales
(Gémez-Cubillos et al., 2019).

La proliferacion de céspedes en zonas coralinas ha sido evidente,
especialmente después de eventos a gran escala que generan
mortalidad coralina masiva, como huracanes, epizootias o
blanqueamientos (Duran et al., 2024). Ademas, estudios
experimentales han demostrado una relacion entre el aumento en la
eficiencia fotosintética y la biomasa de los céspedes con estresores
de escala global con el aumento de la temperatura y la acidificacion
de los océanos (Fricke et al., 2014; Johnson et al., 2017). En estos
escenarios de perturbacion, luego de que el tejido coralino muere,
el esqueleto libre es colonizado por céspedes algales (Fricke et
al., 2011)y, una vez estas algas se establecen, surge lo que en el
presente estudio denominaremos una interaccién residual. En esta,
los céspedes compiten directamente por espacio con el tejido de
coral vivo remanente, ocasionando su muerte lenta y progresiva
(ca. ~1 cm-afio-1) (Gomez-Cubillos, 2018). Sin embargo, en el
Caribe pocas investigaciones han relacionado la proliferacion de
los céspedes como una causa directa de mortalidad de corales
pétreos (Roy, 2004; Gomez-Cubillos, 2018) y, se desconocen
los efectos de la dindmica de estas interacciones en arrecifes
ocednicos remotos.

can stress algae through their defense and attack mechanisms
against competitors, such as the extrusion of mesenterial filaments
accompanied by nematocyst discharge, tentacular sweeping,
mucus secretion, and allelopathy (O'Brien and Scheibling, 2018).
Furthermore, the coral colony types meandroid (e.g., Diploria),
cerioid (e.g., Siderastrea), plocoid (e.g., Montastraea), and
phaceloid (e.g., Favia), which are determined by the growth type
of the colonies, the shape and the type of connection of their
corallites, influence the outcome of the competition (Reyes ef al.,
2010; Swierts and Vermeij, 2016; Gomez-Cubillos et al., 2019). In
fact, the strategy of coral growth in height, forming slightly elevated
lips, which is more evident in meandroid forms, allows them to
evade direct competition with algal turfs (Gomez-Cubillos et al.,
2019).

The proliferation of turfs in coral areas has been evident, especially
after large-scale events that generate massive coral mortality, such
as hurricanes, epizootics, or bleaching (Duran et al., 2024). In
addition, experimental studies have shown a relationship between
the increase in photosynthetic efficiency and the biomass of turfs
with global-scale stressors such as increasing temperature and
ocean acidification (Fricke et al., 2014; Johnson ef al., 2017).
In these perturbation scenarios, after the coral tissue dies, the
free skeleton is colonized by algal turfs (Fricke ef al., 2011) and,
once these algae are established, what we herein call a residual
interaction, i.e., between the live coral tissue edge and the turf
fronds, arises. In this interaction, the turfs compete directly for
space with the remaining live coral tissue, causing its slow and
progressive death (conca. ~1 cm-afio-1) (Gomez-Cubillos, 2018).
However, few investigations in the Caribbean have linked the
proliferation of turfs as a direct cause of stony coral mortality (Roy,
2004; Gomez-Cubillos, 2018), and the effects of the dynamics of
these interactions on remote oceanic reefs, such as Albuquerque,
are unknown.

Therefore, within the framework of the Seaflower — 2018
Scientific Expedition, this research had the following objectives:
to characterize the composition and structure (height and density)
of algal turf assemblages in interaction with massive corals, and to
interpret their differences and similarities in relation to the colony
type and the geomorphological unit.
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Por ello, en el marco de la Expedicion Cientifica Seaflower — 2018,
esta investigacion tuvo como objetivos: caracterizar la composicion
y la estructura (altura y densidad) de los ensamblajes de céspedes
algales en interaccion con corales masivos, e interpretar sus
diferencias y similitudes en relacién con el tipo colonial y la unidad
geomorfolégica.

AREA DE ESTUDIO

El atolén de Albuquerque (20°10' N, 81°51" W) se localiza
a aproximadamente 37 km al sur de la isla de San Andrés.
Presenta una configuracion casi circular y un arrecife periférico
continuo en su zona de barlovento, con una longitud cercana
alos 6 km (Figura 1). Esté conformado por diversas unidades
geomorfoldgicas resultantes de la interaccion de procesos
geoldgicos, oceanograficos y bioldgicos, entre las que se destacan:
la terraza prearrecifal o de barlovento (TP), el arrecife periférico
de barlovento (B), la terraza lagunar (TL), la laguna con parches
coralinos (Lg), y la terraza de sotavento (TS) (Diaz ef al., 1996).
La temperatura superficial del mar presenta un rango promedio
mensual entre 26.8 °C (febrero-marzo) y 30.2 °C (septiembre-
octubre), con un valor intermedio cercano a 27.5 °C. La salinidad
superficial, por su parte, oscila entre 34 y 36.3 (Gonzalez, 1988).

Albuquerque es parte de La Reserva de Biosfera Seaflower (RB),
la que tiene una extensién de ~180 000 km2 y esta conformada
por siete atolones (Albuquerque, Bolivar o Courtown, Quitasuefio,
Serrana, Roncador, Serranilla y Bajo Nuevo), tres islas habitadas
(San Andrés, Providencia y Santa Catalina) y un bajo (Bajo Alicia)
(SIG-Coralina, 2010).

STUDY AREA

The Albuquerque Atoll (12°10"N, 81°51' W) is located approximately
37 km south of San Andrés Island. It has an almost circular
configuration and a continuous peripheral reef on its windward
side, with a length of about 6 km (Figure 1). It is made up of
various geomorphological units resulting from the interaction of
geological, oceanographic, and biological processes, among
which the following stand out: the fore-reef or windward terrace
(TP), the windward peripheral reef (B), the lagoonal terrace (TL),
the lagoon with coral patches (Lg), and the leeward terrace (TS)
(Diaz et al., 1996). Sea surface temperature has an average
monthly range between 26.8 °C (February-March) and 30.2 °C
(September—QOctober), with an intermediate value close to 27.5 °C.
Surface salinity ranges between 34 and 36.3 (Gonzalez, 1988).
Albuquerque is part of the Seaflower Biosphere Reserve (RB),
which has an extension of ~180 000 km’. This reserve is composed
of seven atolls (Albuquerque, Bolivar or Courtown, Quitasuefio,
Serrana, Roncador, Serranilla, and Bajo Nuevo), three inhabited
islands (San Andrés, Providencia, and Santa Catalina), and one
bank (Bajo Alicia) (SIG-Coralina, 2010).
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Figura 1. Ubicacion de las estaciones evaluadas en la Expedicion
Albuquerque-2018. a) limites de la Reserva de Biésfera Seaflower, b)
ubicacién del atolén Albuquerque y c) estaciones de muestreo.

DISENO DE MUESTREO
Fase de campo

En la Expedicién Cientifica Seaflower isla Cayo Albuguerque
realizada en el mes de septiembre del 2018, se evaluaron 15
estaciones ubicadas en seis unidades geomorfoldgicas, entre los
2.5y 19 m de profundidad. Del total de estaciones, dos estuvieron
en la terraza prearrecifal o de barlovento; dos en el arrecife
periférico de barlovento; una en la terraza lagunar; cinco en la
laguna con parches coralinos y cinco en la terraza de sotavento
(Figura 1).

Durante la Expedicion, mediante equipo auténomo (SCUBA) se
recolectaron 96 muestras de esqueleto coralino empleando la
técnica de extraccion de nucleos en bordes de interaccion entre
tejido vivo remanente y céspedes algales (Gomez-Cubillos et al.,
2023). Para ello, por estacidn, se ubicaron entre tres y seis colonias
de corales masivos morfolégicamente contrastantes segun su

tipo colonial: meandroides (ej. Diploria) con surcos y labios
180

Figure 1. Location of the stations surveyed during the Albuquerque-2018
Expedition: a) boundaries of the Seaflower Biosphere Reserve, b) location of
the Albuquerque Atoll, and ¢) sampling stations.

SAMPLING DESIGN
Field work

In the Seaflower Cayo Albuquerque Scientific Expedition carried
outin September 2018, 15 stations located in fivr geomorphological
units, between 2.5 and 19 m deep, were evaluated. Of the total
stations, five were in the lagoon basin, five in the leeward terrace,
two in the fore-reef or windward terrace, one in the lagoonal terrace,
and two in the windward peripheral reef (Figure 1).

During the Expedition, using autonomous equipment (SCUBA),
96 coral skeleton samples were collected using the technique
of core extraction at the interaction borders between remnant
live tissue and algal turfs (Gomez-Cubillos et al., 2023). For this,
per station, between three and six colonies of morphologically
contrasting massive corals were located according to their colony
type: meandroid (e.g., Diploria) with elevated grooves and lips
formed by the continuity of the polyps, cerioid (e.g., Siderastrea)
characterized by adjacent corallites with shared walls, giving rise
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elevados formados por la continuidad de los pdlipos, cerioides (gj.
Siderastrea) caracterizado por coralitos adyacentes con paredes
compartidas, dando lugar a superficies mas compactas y de menor
relieve y plocoides (ej. Montastraea), donde cada coralito esta
separado por coenosteum (Santodomingo et al., 2010).

Cada colonia tenia interacciones activas, es decir, donde era
evidente que el césped estaba ganado la competencia con el
coral (cambios de coloracion, pérdida de continuidad tegumentaria
o recubrimiento lateral) (Gomez-Cubillos et al., 2020). Sobre
la interaccidn seleccionada, se extrajo un nuicleo coralino,
correspondiente a una porcion del esqueleto y césped, mediante
el uso de un sacabocado manual de impacto de 27 mm de diametro
(5,7 cm?), asistido con martillo. El sacabocado se posiciond en la
interaccion residual de tal manera que cubriera una porcion de
coral vivo menor a la mitad, y el resto césped algal. Cada nlcleo se
almacend en etanol al 96 %, hasta su procesamiento en laboratorio
(Gémez-Cubillos et al., 2019; 2023).

Fase de Laboratorio

Cada nucleo se revisé en humedo empleando estereoscopio
Zeiss-Discovery V8 (1,0-4,0 X) y con escaner Epson Perfection-
V/850Pro se capturaron imagenes para registrar la coloracion de las
muestras (nucleos de coral). Luego, se determind la estructura de
los ensamblajes de céspedes en términos de la densidad aparente
de céspedes (%), altura del dosel (mm) y composicion algal a nivel
de género (Gomez-Cubillos et al., 2020).

La densidad aparente de céspedes se categorizé a partir de una
descripcion cualitativa de la cantidad de coral visible, en: (1) tapetes
densamente agregados, con apariencia homogénea conformados
por céspedes cortos (< 2 mm); (Il) tapetes moderadamente tupidos,
conformados por filamentos mixtos cortos y largos (~2 a 5 mm)
y (IIl) tapetes dispersos y altos (> 5 mm) conformados por ramas
erectas y/o postradas. Por muestra, se tomaron en el laboratorio
10 medidas de la altura del dosel utilizando una regla de acero
inoxidable con escala milimétrica (Gomez-Cubillos et al., 2020).

Se identificaron los morfotipos algales a nivel de género
presentes en los céspedes de cada muestra o nicleo empleando
estereoscopio, claves especializadas (Littler y Littler, 2000; Dawes
y Mathieson, 2008 ; Wynne, 2017) y la consulta de expertos.
Empleando kit de diseccion entomoldgico marca Biologik, se realizé
la extraccion manual de las algas. Con este material, se realizaron
montajes en laminas portaobjeto y con microscopio dptico Zeiss-

to more compact and lower-relief surfaces, and plocoid (e.g.,
Montastraea), where each corallite is separated by coenosteum
(Santodomingo et al., 2010).

Each colony had active interactions, that is, where it was evident
that the turf was winning the competition with the coral (color
changes, loss of tegumentary continuity, or lateral overgrowth)
(Gomez-Cubillos et al., 2020). On the selected interaction, a coral
core, corresponding to a portion of the skeleton and turf, was
extracted by using a manual impact hole puncher of 27 mm in
diameter (5,7 cm?), assisted with a hammer. The hole puncher was
positioned in the residual interaction in such a way that it covered
a portion of live coral less than half, and the rest algal turf. Each
core was stored in 96% alcohol until its processing in the laboratory
(Gémez-Cubillos et al., 2019; 2023).

Laboratory work

Each core was reviewed while wet employing a Zeiss-Discovery
V8 stereoscope (1.0-4.0 X) and with an Epson Perfection-V850Pro
scanner, images were captured to record the coloration of the
samples (coral cores). Then, the structure of the turf assemblages
was determined in terms of the apparent turf density (%), canopy
height (mm), and algal composition at the genus level (Gomez-
Cubillos et al., 2020).

The apparent turf density was categorized starting from a qualitative
description of the amount of visible coral, into: (I) Densely
aggregated mats, with a homogeneous appearance composed
of short turfs (< 2 mm); (Il) Moderately dense mats, composed of
mixed short and long filaments (~2 to 5 mm) and, (IIl) Sparse and
tall mats (> 5 mm) composed of erect and/or prostrate branches.
Per sample, 10 measurements of the canopy height were taken in
the laboratory using a stainless-steel ruler with a millimetric scale
(Gémez-Cubillos et al., 2020).

The algal morphotypes present in the turfs of each sample or
core were identified at the genus level employing a stereoscope,
specialized keys (Littler and Littler, 2000; Dawes and Mathieson,
2008; Wynne, 2017) and consultation with experts. Employing a
Biologik brand entomological dissection kit, manual extraction of
the algae was performed. With this material, mounts were made on
slides and with a Zeiss-AX10 optical microscope with a DCM510-
CMOS digital camera, photographs to scale were taken employing
the ScopePhoto3.1 software. Additionally, the relative cover (%)

per genus was estimated based on 30 random observation points
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AX10 con camara digital DCM510-CMOS y se tomaron fotografias
a escala empleando el software ScopePhoto3.1. Adicionalmente,
se estimd la cobertura relativa (%) por género a partir de 30 puntos
de observacion aleatorios en cada nucleo. El andlisis se realiz6 a
nivel de género debido a las dificultades de identificar estas algas
arangos taxonoémicos inferiores, dadas sus reducidas dimensiones
y la falta de estructuras reproductivas.

Analisis de datos

Los datos fueron procesados en Microsoft Excel 2021. Para la
densidad aparente se realizé un diagrama de barras apiladas.
Mediante prueba del test exacto de Fisher (Sokal y Rohlf, 1981)
se determinaron asociaciones entre la unidad geomorfoldgica y
el tipo colonial con la densidad aparente de céspedes (variable
categorica) expresadas en porcentaje.

Para los valores de altura del dosel (mm), se calculd el promedio
y se generd un grafico de violin con la totalidad de las mediciones
para su representacion visual (Wickham, 2017). Posteriormente,
se probaron los supuestos de normalidad (Shapiro-Wilk) y
homogeneidad de varianzas (Levene) (Underwood, 1997). Por
no cumplir estos supuestos, las diferencias en la altura del dosel
entre factores (tipo colonial y unidad geomorfoldgica) se evaluaron
con la prueba Kruskal-Wallis, (Agresti, 2002). Todos los andlisis se
realizaron utilizando el programa R version 4.4.2 (R Development
Core Team, 2017).

Con el fin de observar cambios en la estructura de la comunidad
y la distribucion de las abundancias relativas, se construyeron
curvas de rango abundancia. Estas curvas permiten observar las
diferencias en las distribuciones de las abundancias entre las
especies dominantes, raras y la uniformidad de la comunidad.
Finalmente, se determinaron diferencias en la composicion
de los ensamblajes de céspedes (a nivel de género) entre las
unidades geomorfolégicas y tipo colonial a partir de los datos
de cobertura (%) previamente procesados con la transformacion
angular (arcosenoV(x/100)) (Johnson y Wichern, 2002), aplicando
un PERMANOVA al 95 % de confianza en el programa R version
4.4.2 (R Development Core Team, 2017).

in each core. The analysis was performed at the genus level due
to the difficulties in identifying these algae at inferior taxonomic
ranks, given their reduced dimensions and the lack of reproductive
structures.

Data Analyses

The data were processed in Microsoft Excel 2021. For the
apparent density, a stacked bar chart was constructed. Through
Fisher's exact test (Sokal and Rohlf, 1981), associations were
determined between the geomorphological unit and the colony
type with the apparent turf density (categorical variable) expressed
in percentage.

For the canopy height values (mm), the average was calculated
and a violin plot was generated with all the measurements for visual
representation (Wickham, 2017). Subsequently, the assumptions
of normality (Shapiro-Wilk) and homogeneity of variances (Levene)
were tested (Underwood, 1997). Since these assumptions were
not met, the differences in canopy height between factors (colony
type and geomorphological unit) were evaluated with the Kruskal-
Wallis test (Agresti, 2002). All analyses were performed using the
R program version 4.4.2 (R Development Core Team, 2017).

In order to observe changes in the community structure and
the distribution of relative abundances, rank-abundance curves
were constructed. These curves allow observing the differences
in the distributions of abundances among dominant and rare
species and the community’s uniformity. Finally, differences in
the composition of turf assemblages (at the genus level) between
the geomorphological units and colony type were determined
from the cover data (%) previously processed with the angular
transformation (arcoseno(x/100)) (Johnson and Wichern, 2002),
applying a PERMANOVA at 95 % confidence in the R program
version 4.4.2 (R Development Core Team, 2017).



RESULTADOS

Tomando como referencia los criterios propuestos por Zea
(2001) and Garzon-Ferreira et al. (2002), del total de estaciones
evaluadas, el 46.6 % eran arrecifes con profundidad media (entre
7y 12 m), el 40 % eran arrecifes profundos (entre 12y 19 m) y
13.3 % someros (entre 2y 7 m). De las 15 estaciones, 10 eran
ambientes con nula o escaza exposicidn al oleaje predominante
(excluyendo tormentas) (Tabla 1).

Tabla 1. Ubicacion y caracteristicas generales de las estaciones evaluadas en
Albuquerque-2018 "

Coordenadas / Coordinates

Estacion / : Ry:
: Profundidad / Depth Exposicion /
Station Latitud / Latitude Longitud / u|e\;e| (m) o Ex;gsu:-el level
(N) Longitude (W)

Instituto de Investigaciones Marinas y Costeras / Marine and Coastal Research Institute

RESULTS

Taking as a reference the criteria proposed by Zea (2001) and
Garzon-Ferreira ef al. (2002), out of the total evaluated stations,
46.6 % were medium-depth reefs (between 7 and 12 m), 40 % were
deep reefs (between 12 and 19 m), and 13.3 % were shallow reefs
(between 2 and 7 m). Of the 15 stations, 10 were environments
with null or scarce exposure to the predominant swell (excluding
storms) (Table 1)

Table 1. Location and general characteristics of the evaluated stations in
Albuquerque-20181

Nivel de Nivel de Unidad

Geomorfoldgica /
Geomorpgological unit

E1 12.93000 -81.83300 Medio / Medium 3 TP
E2 12.191000 -81.84100 Somero / Shallow 2 TL
E3 12.173608 -81.87111 Medio / Medium 1 TS
E4 12.175550 -81.84861 Medio / Medium 0 Lg
E5 12.161299 -81.85259 Medio / Medium 0 Lg
E6 12.175377 -81.85570 Profundo / Deep 0 Lg
E7 12.137910 -81.87111 Profundo / Deep 2 TS
E8 12.154440 -81.84844 Medio / Medium 0 Lg
E9 12.164968 -81.89600 Profundo / Deep 1 TS
E10 12.139963 -81.86407 Profundo / Deep 0 TS
E11 12.199530 -81.83643 Profundo / Deep 3 TP
E12 12.196010 -81.86132 Medio / Medium 3 B
E13 12.164968 -81.82613 Medio / Medium 3 B
E14 12.137949 -81.86936 Profundo / Deep 1 TS
E15 12.15941 81.84909 Somero / Shallow 3 Lg

" nivel de profundidad: Somero > 7 m; Medio entre 7y 12 m;
Profundo > 12 (Garzon-Ferreira et al., 2002). Nivel de exposicién:
0 (nulo); 1 (escaso); 3 (fuerte) respecto al oleaje y la profundidad
en la columna de agua. Unidad geomorfoldgica: TP: Terraza
prearrecifal o de barlovento; B: Arrecife periférico de barlovento; TL:
Terraza lagunar; Lg: Laguna con parches coralinos y TS: Terraza
de sotavento (Diaz ef al., 1996).

Depth level: Shallow > 7 m; Intermediate between 7 and 12 m;
Deep > 12 m (Garzon-Ferreira et al., 2002). Exposure level: 0
(none); 1 (low); 3 (high), in relation to wave action and position
within the water column. Geomorphological unit: TP: Fore-reef or
windward terrace; B: Windward fringing reef; TL: Lagoonal terrace;
Lg: Lagoon with coral patches; and TS: Leeward terrace (Diaz et
al., 1996).
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Densidad aparente de los céspedes

En Albuquerque, los bordes de interaccién coral-céspedes
algales en todas las unidades geomorfoldgicas y tipos coloniales,
estuvieron dominados por tapetes moderadamente tupidos con
céspedes cortos y largos (I1) (59.5 %), seguidos por los tapetes
cortos densamente agregados (1) (28.1 %) y los tapetes dispersos
(1) (12.3 %). En los arrecifes mas expuestos al oleaje, como
la barrera de barlovento y la terraza prearrecifal, los bordes de
interaccion estuvieron dominados por ensamblajes de tapetes de
céspedes dispersos (Ill) (>30%). Por el contrario, en ambientes
menos expuestos, como la laguna con parcheas coralinos los
tapetes densamente agregados (11) tuvieron la mayor densidad
(42%) (Figura 2a). Sin embargo, estadisticamente no se encontré
dependencia de la densidad con las unidades geomorfolégicas
(Fisher-Test; dos colas; p = 0,058).

Segun el tipo colonial, los céspedes moderadamente tupidos (11)
fueron dominantes (meandroide: 68,6 %; plocoide: 60,9 %; cerioide:
52,8 %). Es importante destacar que las colonias plocoides no
presentaron tapetes dispersos (Ill) (Figura 2b). Estadisticamente
no se encontrd dependencia de la densidad aparente con el tipo
colonial (Fisher-Test; dos colas; p = 0,24).

Figura 2. Densidad aparente de los céspedes (%) de céspedes algales en
bordes de interaccion coral-césped en arrecifes de Albuquerque entre: a) unidades
geomorfoldgicas y b) tipo colonial [Abreviatura: TP: Terraza prearrecifal o de
barlovento; B: Arrecife periférico de barlovento; TL: Terraza lagunar; Lg: Laguna
con parches coralinos; TS: Terraza de sotavento (Diaz ef al., 1996).
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Apparent Turf Density

In Albuquerque, the coral-algal turf interaction edges across all
geomorphological units and colony types were dominated by
moderately dense mats with short and long turfs (Il) (59.5 %),
followed by short, densely aggregated mats (1) (28.1 %), and sparse
mats (II) (12.3 %). In reefs more exposed to wave action, such
as the windward barrier and the fore-reef terrace, the interaction
edges were dominated by assemblages of sparse turf mats (111
(>30 %). Conversely, in less exposed environments, such as the
lagoon with coral patches, the densely aggregated mats (Il) had
the highest density (42 %) (Figure 2a). However, statistically, no
dependence of density on the geomorphological units was found
(Fisher-Test; two-tailed; p = 0.058).

According to the colony type, moderately dense turfs (II) were
dominant (meandroid: 68.6 %; plocoid: 60.9 %; cerioid: 52.8 %).
It is important to highlight that plocoid colonies did not present
sparse mats (lll) (Figure 2b). Statistically, no dependence of the
apparent density on the colony type was found (Fisher-Test; two-
tailed; p = 0.24).

Figure 2. Apparent turf density (%) of algal turfs at coral-turf interaction edges
on Albuquerque reefs between: a) geomorphological units and b) colony type
[Abbreviation: TP: Fore-reef or windward terrace; B: Windward peripheral reef;
TL: Lagoonal
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Altura del dosel

En los bordes de interaccion evaluados, la altura promedio del
dosel del césped algal fue de 3,44 £ 0,22 mm (X = desviacién
estandar), siendo la altura de 2 mm la mas frecuente (moda) y 1
mm la menor altura en las diferentes unidades geomorfoldgica y
tipos coloniales; no obstante, el rango de los datos fue amplio (entre
1y 15 mm) (Figura 3). En la terraza prearrecifal de barlovento se
registraron los ensamblajes con mayor altura (Max = 18 mm),
seguido por la terraza lagunar (Max = 15 mm) y la barrera de
barlovento Max = 14 mm) (Figura 3a).

El tipo colonial meandroide registré la mayor altura promedio (3,66
+ 0,25 mm; Max = 15 mm), seguido del tipo cerioide (Max = 12
mm) y plocoide (Max = 11 mm) (Figura 3b). No se encontraron
diferencias significativas estadisticamente en la altura del dosel
entre unidades geomorfoldgicas (Kruskall-Wallis, Pseudo-F ;.
=0,64; p = 0,76) ni tipo de sustrato (Pseudo-Fsustrato=7,76:p
=0,94).

Figura 3. Grafico de violin de la altura del dosel (mm) de los céspedes que crecen
sobre esqueleto coralino comparando entre a) unidades geomorfoldgicas y b)
tipo colonial. [TP: Terraza prearrecifal o de barlovento; B: Arrecife periférico de
barlovento; TL: Terraza lagunar; Lg: Laguna con parches coralinos y TS: Terraza
de sotavento] (Diaz et al., 1996).

Canopy Height

In the interaction edges evaluated, the average height of the
algal turf canopy was 3.44 + 0,22 mm (X £ standard deviation),
with a height of 2 mm being the most frequent (mode) and 1
mm the lowest height across the different geomorphological units
and colony types; however, the data range was wide (between 1
and 15 mm) (Figure 3). The windward fore-reef terrace had the
assemblages with the greatest height (Max = 18 mm), followed
by the lagoonal terrace (Max = 15 mm) and the windward barrier
(Max = 14 mm) (Figure 3a).

The meandroid colony type registered the greatest average height
(3.66 £ 0,25 mm; Max = 15 mm), followed by the cerioid type
(Max = 12 mm) and plocoid type (Max = 11 mm) (Figure 3b). No
statistically significant differences in canopy height were found
between geomorphological units (Kruskall-Wallis, Pseudo-F . =
0.64; p=0,76) or substratum type (Pseudo-F ..,= 7.76; p = 0,94).

Figure 3. Violin plot of the canopy height (mm) of turfs growing on coral skeleton
comparing between a) geomorphological units and b) colony type. [TP: Fore-reef
or windward terrace; B: Windward peripheral reef; TL: Lagoonal terrace; Lg:
Lagoon with coral patches and TS: Leeward terrace] (Diaz et al., 1996).
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El grafico de violin permite interpretar la distribucion de la altura
del dosel (mm). El ancho del violin indica la densidad de datos en
cada valor: zonas mas anchas representan alturas mas frecuentes.
La linea central marca la mediana y los extremos de la figura
muestran el rango de valores observados (VVickham y Grolemund,
2017).

Composicion de los céspedes algales

En el atolén de Albuquerque se identificaron 48 morfotipos de
algas cespitosas, pertenecientes a 12 drdenes, 22 familias y 30
géneros. Las algas Rhodophyta fueron el filo mas diverso (16
géneros), seguido por los Heterokonthophyta de la clase Ocrophyta
(8), las Chlorophyta (6) y las cianobacterias (3). Entre unidades
geomorfoldgicas, la mayor riqueza de géneros se registr en la
terraza de sotavento (25), seguida por la laguna con parches
coralinos (23), la terraza prearrecifal de barlovento (22), la terraza
lagunar (21) y los arrecifes periféricos de barlovento (17). Los
géneros Hypnea e Hydroclathrus fueron exclusivos de la barrera
arrecifal; mientras que Anadyomene y Ulva (Figura 4c; 4i) se
registraron sdlo en la terraza prearrecifal de sotavento y la terraza
lagunar, respectivamente (Anexo A). Segun el tipo colonial coralino,
los esqueletos de colonias plocoides y cerioides favorecen el
desarrollo de una mayor riqueza de géneros algales (30 y 29,
respectivamente) respecto a los meandroides (27). Ademas, se
encontrd que Ulva sdlo se desarrolla sobre el esqueleto de colonias
de tipo meandroide.

Los géneros mas recurrentes (presencia y cobertura relativa %)
tanto en unidades geomorfoldgicas como en tipos coloniales
fueron la cianofita Lyngbia, y las algas rojas Polysiphonia,
Herposhiphonia'y Chondria (Figura 5a, 5b). No se presentaron
diferencias significativas en la composicion y cobertura de géneros
de algas entre las unidades geomorfolégicas Permanova, Pseudo-
FUnidad = 1,38; p = 0,06) ni entre los tipos coloniales (Permanova,
Pseudo-FSustrato = 1,79; p = 0,77=. Asimismo, la interaccion
entre unidad geomorfoldgica y tipo colonial no resulté significativa
(PERMANOVA, Pseudo-F = 1,01; p = 0,48).

The violin plot allows for the interpretation of the distribution of the
canopy height (mm). The width of the violin indicates the density of
data at each value: wider areas represent more frequent heights.
The central line marks the median, and the extremes of the figure
show the range of observed values (\Wickham y Grolemund, 2017).

Algal Turf Composition

In the Albuquerque Atoll, 48 morphotypes of turf algae were
identified, belonging to 12 orders, 22 families, and 30 genera.
Rhodophyta algae were the most diverse phylum (16 genera),
followed by Heterokontophyta from the class Ochrophyta (8),
Chlorophyta (6), and cyanobacteria (3). Among geomorphological
units, the highest generic richness was recorded in the leeward
terrace (25), followed by the lagoon with coral patches (23),
the windward fore-reef terrace (22), the lagoonal terrace (21),
and windward peripheral reefs (17). The genera Hypnea and
Hydroclathrus were exclusive to the peripheral reef; while
Anadyomene and Ulva (Figure 4c; 4i) were recorded only on the
leeward terrace and the lagoonal terrace, respectively (Appendix
A). According to the coral colony type, the skeletons of plocoid
and cerioid colonies favored the development of a higher generic
richness of algae (30 and 29, respectively) compared to meandroid
colonies (27). Additionally, the genus Ulva (sin. Enteromorpha) was
found to develop only on the skeleton of meandroid-type colonies.

The most recurrent genera (presence and relative % cover) in both
geomorphological units and colony types were the cyanobacterua
Lyngbia, and the red algae Polysiphonia, Herposhiphonia, and
Chondria (Figure 5a, 5b). No statistically significant differences
were found in the composition and cover of algal genera between
the geomorphological units (PERMANOVA, Pseudo-F,; = 1.38;
p = 0.06) nor between the colony types (PERMANOVA, Pseudo-
Feuwsraum = 1.798; p = 0.77). Likewise, the interaction between
geomorphological unit and colony type was not significant
(PERMANOVA, Pseudo-F = 1.01; p = 0.48).



O
W

Figura 4. a) Apice de Polysiphonia cf. atlanticus, b) Cistocarpos en el talo de P.
cf. atlanticus, c) Fronda de Anadyomene, d) Estructura del talo de Champia, e)
Apice de Ceramium, f) Apice de Gelidiella, g) Genicula de Amphiroa, h) Apice
de Champia, i) Cloroplastos observados en Ulva (sin. Enteromorpha).

>
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Figure 4. a) Apex of Polysiphonia cf. atlanticus, b) Cystocarps on the thallus of
P. cf. atlanticus, c) Frond of Anadyomene, d) Thallus structure of Champia, €)
Apex of Ceramium, f) Apex of Gelidiella, g) Geniculum of Amphiroa, h) Apex of
Champia, i) Chloroplasts observed in Ulva (syn. Enteromorpha).
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Figura 5. Curvas de rango de abundancia construidas con datos de cobertura (%)
por a) unidad geomorfoldgica y b) tipo colonial coralino de géneros de céspedes
algales que crecen en bordes de interaccion con tejido coralino en las diferentes
unidades geomorfoldgicas en el arrecife de Albuquerque — RB Seaflower.

DISCUSION

Este es el primer trabajo que describe la composicion a nivel de
género y la estructura comunitaria de céspedes algales en bordes
de interaccidn con corales masivos en arrecifes oceanicos del
Caribe colombiano. Aunque las pruebas estadisticas no revelaron
diferencias significativas entre los factores considerados (unidad
geomorfoldgica, tipo colonial coralino), es importante sefialar que
los datos presentaron un comportamiento altamente disperso.
Esta variabilidad puede deberse a la compleja dindmica espacial
de los céspedes algales. No obstante, el analisis de los datos
mostro tendencias consistentes: variaciones en la composicién
y abundancia por género algal, asi como en la densidad de los

Figure 5. Rank-abundance curves constructed with cover data (%) by a)
geomorphological unit and b) coral colony type, of algal turf genera growing at
interaction edges with coral tissue in the different geomorphological units in the
Albuguerque atoll - Seaflower BR. See previous figures for geomorphological
unit codes.

DISCUSSION

This is the first work that describes the composition at the genus
level and the community structure of algal turfs at interaction
edges with massive corals in oceanic reefs of the Colombian
Caribbean. Although the statistical tests did not reveal significant
differences between the factors considered (geomorphological
unit, coral colony type), it is important to point out that the data
presented a highly dispersed behavior. This variability may be due
to the complex spatial dynamics of the algal turfs. Nevertheless,
the analysis of the data showed consistent trends: variations in
the composition and abundance by algal genus, as well as in
the turf density and canopy height, were more marked between
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céspedes y la altura del dosel, resultaron mas marcadas entre
unidades geomorfoldgicas que entre tipos coloniales de coral.

Aunqgue no se evidenciaron diferencias significativas entre
unidades geomorfoldgicas y tipos coloniales respecto a la densidad
aparente de los céspedes, se destaca que los céspedes que
colonizan los esqueletos de corales masivos por lo general forman
tapetes moderadamente tupidos de filamentos cortos y postrados,
que usualmente estan, a su vez, recubiertos parcialmente
por consorcios de cianobacterias, especialmente del género
Lyngbia. Estas asociaciones entre algas y cianobacterias son
frecuentes sobre esqueletos coralinos (McCook, 1996) y, bajo
condiciones ambientales especificas, pueden aflorar reemplazando
temporalmente a las algas eucariéticas en las comunidades
de céspedes (Diaz-Pulido y McCook, 2002; Inagaki, 2024). La
proliferacion de parches dominados por cianobacterias fue evidente
en Albuquerque. Aunque estas representaron tnicamente el 1,9%
dentro del 43.5% de cobertura de tapetes algales (Gomez-Cubillos
et al., 2024), se encontraron entremezcladas y actuando como
epifitas sobre los talos de algas cespitosas. Segun Fricke et al.,
(2011), el predominio de las cianobacterias en estos ensamblajes
puede estar asociado con su alto contenido de metabolitos
secundarios nitrogenados, los cuales disuaden a los herbivoros
y actlian como defensa quimica contra depredadores potenciales
(Nagle y Paul 1998; Roach et al., 2020). En Albuquerque, la altura
del dosel vari6 entre 1 a 15 mm, intervalo que coincide con los
reportes de Whorff et al. (1995) y Harris et al. (2015). A pesar
de que en el presente estudio no se demostraron diferencias
estadisticamente significativas entre unidades geomorfoldgicas,
las alturas en las terrazas lagunar y de sotavento fueron mayores
respecto a las otras unidades geomorfolégicas. Es plausible
considerar que estas diferencias pueden estar moduladas por
la herbivoria (Foo y Asner, 2021). Al respecto, Bellwood y Fulton
(2008), asocian una menor tasa de pastoreo con una disminucién
en el valor nutricional de los céspedes que se desarrollan en
ambientes dominados por planos sedimentarios, debido a que la
acumulacién de sedimentos en las frondas de los céspedes reduce
su paladeabilidad. Estos hallazgos confirman que diferencias de
tan sélo unos pocos milimetros en la altura del dosel es un factor
clave en la ecologia de los ensamblajes de césped en arrecifes
coralinos (Airoldi y Virgilio, 1998; Gowan et al., 2014; Foo y Asner,
2021). De igual manera, los céspedes con mayores alturas en
Alburqueque se encontraron sobre sustratos meandroides,
resultado que respalda la hipdtesis de que en bordes de interaccion

geomorphological units than between coral colony types.

Although no significant differences were evidenced between
geomorphological units and colony types regarding the apparent
density of the turfs, it is highlighted that the turfs that colonize the
skeletons of massive corals generally form moderately dense mats
of short and prostrate filaments, which are usually, in turn, partially
covered by cyanobacteria consortia, especially of the genus
Lyngbia. These associations between algae and cyanobacteria
are frequent on coral skeletons (McCook, 1996) and, under
specific environmental conditions, can bloom, temporarily replacing
eukaryotic algae in turf communities (Diaz-Pulido and McCook,
2002; Inagaki, 2024). The proliferation of patches dominated
by cyanobacteria was evident in Albuquerque. Although these
represented only 1.9 % within the 43.5 % turf cover (Gomez-
Cubillos et al., 2024), they were found intermixed and acting as
epiphytes on the thalli of turf algae.

According to Fricke et al. (2011), the predominance of cyanobacteria
in these assemblages may be associated with their high content of
nitrogenous secondary metabolites, which dissuade herbivores and
act as a chemical defense against potential predators (Nagle and
Paul 1998; Roach et al., 2020). In Albuquerque, the canopy height
varied between 1 to 15 mm, an interval that coincides with the
reports of Whorff et al. (1995) and Harris et al. (2015). Despite the
fact that no statistically significant differences were demonstrated
between geomorphological units in the present study, the heights
on the lagoon and leeward terraces were greater compared to
the other geomorphological units. It is plausible to consider that
these differences can be modulated by herbivory (Foo and Asner,
2021). In this regard, Bellwood and Fulton (2008) associate a lower
grazing rate with a decrease in the nutritional value of the turfs that
develop in environments dominated by sedimentary plains, due
to the accumulation of sediments on the turf fronds reducing their
palatability. These findings confirm that differences of just a few
millimeters in canopy height are a key factor in the ecology of turf
assemblages on coral reefs (Airoldi and Virgilio, 1998; Gowan et
al., 2014; Foo and Asner, 2021). Similarly, the turfs with the greatest
heights in Albuquerque were found on meandroid substrata, a result
that supports the hypothesis that at coral-turf interaction edges,
the growth in height of the coral tissue (a few mm) is a strategy
that allows it to escape the opponent (Gomez-Cubillos et al., 2020)
and, in turn, this neutralization in competition favors the growth
(height) of the algal filaments.
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coral-césped, el crecimiento en altura del tejido coralino (unos
pocos mm) es una estrategia que le permite escapar del oponente
(Gomez-Cubillos et al., 2020) y, a su vez esta neutralizacion en
la competencia favorece el crecimiento (altura) de los filamentos
algales.

A escala regional (km y cientos de km) la configuracién y los
esquemas de zonacion entre y al interior de los complejos arrecifales
de la RB Seaflower, son modulados por variables ambientales
como la profundidad, la exposicion al oleaje y la intensidad
luminica (Diaz et al. 1996; Diaz, 2005). En tal sentido, aunque
en Albuguerque no se encontraron diferencias estadisticamente
significativas para las métricas evaluadas, es importante resaltar
que entre unidades geomorfologicas, la presencia de géneros
exclusivos en la terraza prearrecifal (Anadyomene) (Figura 5), la
barrera (Hypnea e Hydroclathrus) y |a terraza lagunar (Ulva), zonas
con diferente grado de exposicion al viento y el oleaje (Diaz et al.,
1996), sugieren un potencial efecto de estas variables ambientales
a escala de borde de interaccion (mm) (Harris, 2015). No obstante,
los patrones encontrados también pueden reflejar escenarios con
diferentes etapas de colonizacion del césped (O'Brien y Scheibling,
2018; Fricke et al., 2014).

En arrecifes del Caribe se ha relacionado que las formas
menos complejas —como los filamentos oportunistas de rapido
crecimiento y las cianobacterias— tienden a establecerse
primero en los sustratos recién disponibles (Fricke ef al.,
2014). Estos morfotipos tempranos forman el tapiz basal sobre
el cual, con el paso del tiempo y bajo la influencia de factores
como herbivoria, disponibilidad de nutrientes y sedimentacion
(Mcclanahan et al., 2007), desarrollan formas mas complejas y
competitivas (macroalgas carnosas, algas calcareas o algas rojas
estructuralmente elaboradas) (Hughes et al., 2007; Birrell et al.,
2005). De este modo, las formas simples, como Ulva, proliferan
en ambientes con una alta herbivoria o eventos recientes de
mortalidad (Underwood, 1980; Martins ef al., 2010). En contraste,
los géneros mas complejos de lento crecimiento como Amphiroa
0 Peyssonnelia suelen indicar bordes de interaccion méas antiguos
con una presién de pastoreo reducida.

Adicionalmente, Fricke et al. (2014), sugieren que a medida que la

luz disminuye al aumentar la profundidad en la columna de agua,

los céspedes tienden a ser mas altos y densos. En los arrecifes

de Albuquerque, los céspedes con mayor altura de dosel se

uegistraron en la terraza de sotavento (6.4 a 18.8 m)y en lalaguna
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On aregional scale (km and hundreds of km), the configuration and
zonation patterns between and within the reef complexes of the
Seaflower BR are modulated by environmental variables such as
depth, exposure to swell, and light intensity (Diaz et al. 1996; Diaz,
2005). In this sense, although no statistically significant differences
were found for the metrics evaluated in Albuquerque, it is important
to highlight that among geomorphological units, the presence of
exclusive genera on the fore-reef terrace (Anadyomene) (Figure
5), the barrier (Hypnea and Hydroclathrus), and the lagoonal
terrace (Ulva)—zones with different degrees of exposure to wind
and swell (Diaz et al., 1996)—suggests a potential effect of these
environmental variables at the interaction edge scale (mm) (Harris,
2015). However, the patterns found may also reflect scenarios with
different stages of turf colonization (O'Brien and Scheibling, 2018;
Fricke et al., 2014).

In Caribbean reefs, it has been reported that the less complex
forms—such as fast-growing opportunistic filaments and
cyanobacteria—tend to establish first on newly available substrata
(Fricke et al., 2014). These early morphotypes form the basal mat
upon which, over time and under the influence of factors such as
herbivory, nutrient availability, and sedimentation (Vcclanahan et
al., 2007), more complex and competitive forms develop (fleshy
macroalgae, calcareous algae, or structurally elaborate red algae)
(Hughes et al., 2007; Birrell et al., 2005). In this way, simple forms,
like Ulva, proliferate in environments with high herbivory or recent
mortality events (Underwood, 1980; Martins et al., 2010). In
contrast, the more complex, slow-growing genera like Amphiroa or
Peyssonnelia usually indicate older interaction edges with reduced
grazing pressure.

Additionally, Fricke ef al. (2014) suggest that as light decreases
with increasing depth in the water column, turfs tend to be taller
and denser. In the Albuquerque reefs, the turfs with the greatest
canopy height were recorded in the leeward terrace (6.4 to 18.8
m) and the lagoon (7.5 to 13.7 m) at the deep stations, where red
algae (Rhodophyta) dominated, and the highest generic richness of
algae was recorded (25 and 23, respectively). This can be related
to the optimization that red algae possess in light absorption by
increasing the proportion of photosynthetic pigments (Falkowski
and Owens, 1978; Sukenik and Shelef, 1984).

For their part, in the more exposed geomorphological units, such as
the fore-reef terrace and the windward barrier reef, the development
of corticated and branched filaments (Chondria and Champia) is
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(7.5a13.7 m) en las estaciones profundas, donde dominaron las
algas rojas (Rhodophyta) y, se registro la mayor riqueza de géneros
algales (25 'y 23, respectivamente). Esto puede relacionarse con
la optimizacidn que poseen las algas rojas en la absorcion de luz
mediante el aumento de la proporcion de pigmentos fotosintéticos
(Falkowski y Owens, 1978; Sukenik y Shelef, 1984). Por su parte,
en las unidades geomorfoldgicas mas expuestas, como la terraza
prearrecifal y el arrecife de barrera en barlovento, se favorece
el desarrollo de filamentos corticados y ramificados (Chondria y
Champia), que estan fuertemente adheridos al sustrato mediante
estolones gruesos e incrustantes (Lopez et al., 2017); mientras
que en las unidades con planos sedimentarios, parcialmente
vegetados por macroalgas carnosas erectas como en la terraza
lagunar y la cuenca lagunar, dominan los céspedes compuestos
por filamentos delgados, con o sin ramificaciones, que varian en
su nivel de organizacion interna (ej. Polysiphonia y Gelidiella),
y que forman tapetes densos con un alto potencial para retener
y atrapar sedimentos (Raberg et al., 2005; Lopez et al., 2017 ).

Finalmente, aunque no exhibieron diferencias significativas en la
composicion de géneros entre tipos coloniales, en este estudio
se encontré que los esqueletos de colonias plocoides y cerioides
favorecieron el desarrollo de una mayor riqueza de géneros (30
y 29, respectivamente) respecto a los meandroides (27). Estas
diferencias sefialan que los esqueletos de corales masivos con
coralitos continuos y/o yuxtapuestos bien definidos (plocoides y
cerioides), pueden ser mejores sustratos que los esqueletos con
coralitos dispuestos en series mdltiples (meandroides) (Reyes et
al., 2010), permitiendo sugerir que la microtopografia del sustrato
(esqueleto coralino), modula el anclaje de rizoides y estolones,
en funcion del area disponible y la dureza de la matriz calcarea.

Como respaldo a esta hipétesis, se encontré que Ulva (género
pionero) fue exclusiva de sustratos meandroides, mostrando
la preferencia de esta alga por estructuras heterogéneas, y
con lugares de total oscuridad entre las estrias propias del
pélipo, ofreciendo un entorno adecuado para la sedimentacion
y germinacién de esporas (Santelices, 2002). Es decir, las
diferencias morfolégicas entre tipos coloniales de coral pueden
influir en la colonizacién algal (Cetz-Navarro ef al., 2015), mientras
los plocoides y cerioides parecen promover comunidades mas
diversas, los meandroides ofrecen condiciones favorables para
colonizadores tempranos.

favored, which are strongly adhered to the substratum by thick
and encrusting stolons (Lopez et al., 2017); while in the units with
sedimentary plains, partially vegetated by erect fleshy macroalgae
like in the lagoonal terrace and the lagoon basin, turfs composed
of thin filaments, with or without branching, that vary in their level
of internal organization (e.g., Polysiphonia and Gelidliella), and that
form dense mats with a high potential to retain and trap sediments
(Raberg et al., 2005; Lopez et al., 2017) dominate.

Finally, although there were no significant differences in the generic
composition between colony types, this study found that the
skeletons of plocoid and cerioid colonies favored the development
of a higher generic richness (30 and 29, respectively) compared
to meandroid colonies (27). These differences signal that the
skeletons of massive corals with continuous and/or juxtaposed
well-defined corallites (plocoid and cerioid) may be better substrata
than the skeletons with corallites arranged in multiple series
(meandroid) (Reyes et al., 2010), allowing for the suggestion that
the microtopography of the substratum (coral skeleton) modulates
the anchoring of rhizoids and stolons, depending on the available
area and the hardness of the calcareous matrix.

As support for this hypothesis, it was found that Ulva (a pioneer
genus) was exclusive to meandroid substrata, showing this
alga’s preference for heterogeneous structures, and places of
total darkness between the striae typical of the polyp, offering a
suitable environment for sedimentation and spore germination
(Santelices, 2002). That is, the morphological differences between
coral colony types can influence algal colonization (Cetz-Navarro
et al., 2015): while plocoid and cerioid seem to promote more
diverse communities, meandroids offer favorable conditions for
early colonizers.
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CONCLUSIONES

En arrecifes oceanicos, las variaciones estructurales de los
ensamblajes de céspedes algales que interactian con tejido
coralino vivo remanente estan influenciadas por las condiciones
ambientales predominantes como el grado de exposicion al oleaje,
la profundidad de la columna de agua y en menor proporcidn con
el tipo colonial. No obstante, las caracteristicas de estos sustratos
(esqueleto coralino), al parecer, condicionan la presencia de ciertos
géneros algales.
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ANEXO

Anexo A. Listado taxondmico de géneros y posibles especies
[identificacion tentativa] que conforman los ensamblajes céspedes
algales que interactuan con tejido vivo de corales masivos en
el atolon de Albuquerque, Reserva de la Biosfera Seaflower.
Se registra la abundancia relativa (%) acompafado del error
estandar por género y la presencia de los morfotipos (X); las
mayores abundancias se encuentran resaltadas en color amarillo.
Convenciones: T Taxon registrado en RB Seaflower (Diaz-Pulido
y Diaz-Ruiz, 2004); T Presencia de estructuras reproductivas.

Arrecife periférico

de barlovento

Cyanophyaceae
Oscillatoriales

Osillatoriaceae

Oscillatoria 10 £ 0.52
Oscillatoria sp1 X

Lyngbya 2751+ 163
Lyngbya sp1 X

Pseudanabaenaceae

Spirocoleus 41.2+3.93
Spirocoleus sp1t X

Otras cianobacterias
Cianobacteria sp1
Cianobacteria sp2

Rhodophyta

Rhodophyceae
Corallinales
Lithophyllaceae
Amphiroa
Amphiroa sp1 X
Gelidiales
Gelidiallaceae
Gelidiella
Gelidiella sp1 [Gelidiella cf. acerosa
(Forsskal) Feldmann & Hamelt]
Gelidiella sp2 [Gelidiella cf. setacea
(Feldmann) Feldmann & Hamelt] X
Gelidiella sp3 [Gelidiella cf. trinitatensis

W.R.Taylort]

Pterocladiaceae
Pterocladiella
Pterocladiella sp1

Florideophyceae

Rhodymeniales

Lomentariaceae

Gelidiopsis
Gelidiopsis sp1 225 i 1.81
Gelidiopsis sp2 [Gelidiopsis cf. scoparia X
(Montagne & Millardet) De Tonit]

Champiaceae

32.0+3.64
X

24 +1.65

ANNEXES

Annex A. Taxonomic listing of genera and possible species
[tentative identification] that comprise the algal turf assemblages
interacting with live tissue of massive corals in the Albuquerque
atoll, Seaflower Biosphere Reserve. Relative abundance (%)
accompanied by the standard error per genus and the presence
of morphotypes (X) are recorded; the highest abundances are
highlighted in yellow. Conventions: 1 Taxon recorded in Seaflower
BR (Diaz-Pulido y Diaz-Ruiz, 2004); 1 Presence of reproductive
structures.

Ea I Terraza de

sotavento

Terraza
lagunar

Terraza prearrecifal o
de barlovento

parches
coralinos

) ) ) 10+042
X
27.342.42 6504 39.4+2.29 3454255
154
X X X
X
10 ] 3174299 27.5£1.80
X X X
12031 30£014  03£338 2284235
X X X %
3754133 ) 24215 2134147
X X
434038 54143 21.3+2.93 25 42.21
X X X
X X X X
) ) 35016 100
X X
20147 _ 1255077 1932223
X X X
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Champia 6.0 + 0.41 325¢ )
Champia sp1 [Champia cf. parvula (C. - X 2.83 X
Agardh) Harveyt] X
Ceramiales
Ceramiaceae
Ceramium
Ceramium sp1 [Ceramium cf. cimbricum 11+0.75 575 i 0.57 5'01)(0'37 8.83 ;"0'58
H.E. Petersen 1] X
Ceramium sp2 [Ceramium cf. cruciatum X
Collins & Hervey t]
Centroceras
Centroceras sp3 [Centroceras cf. 18.75+ 1,38 11.0 £ 092 7.7+0,21 29.22+2.24
internitens Collins & Hervey t] X X
Centroceras sp4 [Centroceras cf. X X X X
clavulatum Collins & Hervey]
Griffithsieae
Griffithsia
Griffithsia sp1 [Griffithsia cf. schousboei e S 12 1
Montagne]
Rhodomelaceae
Chondria
Chondria sp1 [Chondria cf. floridiana 20.7 £ 1.45 15.7 +1.64 20+ 0.41 11.6 £ 1.51
(Collins) M. Howet] X X X X
Chondria sp2
Herposiphonia 22.5+1.46 1.0 £1.49
Herposiphonia sp1 6.0+ 0.41 X 55 1X0'46 X
Herposiphonia sp2 X X X X
Herposiphonia sp3 X X
Polysiphonia
Polysiphonia sp1 [Polysiphonia cf. Sz 7.3+ 048 e JeE e
atlantica Kapraun & J.N. Norris1t] X R X X
Polysiphonia sp2 . " “
Polysiphonia sp3 X X X X
Polysiphonia sp4 . “
Polysiphonia sp5
Bostrychia ) 8.7+0.82 3.8+0.38 5.0%0.19
Bostrychia sp1 X X X
Delesseriaceae
Dasya ) - 26+1.15 12.5£0.77
Dasya sp1 X X
. . 325+
Heterosiphonia ) 122+0.11 180 22.5+1.84
Heterosiphonia sp1 X X X
Callithamniaceae
Aglaothamnion - 20.0£1.03 270417 17.520.78
Aglaothamnion sp1t X X X X
Gigartinales
Cystocloniaceae
Hypnea 100 )
Hypnea sp1 X
Heterokontophyta
Ocrophyta
Phaeophyceae
Ectocarpales
Ectocarpaceae
Ectocarpus 26.3+3.22 3.5£0.15 ) 10.0£0.48
Ectocarpus sp1 X X X
Sphacelariales
Sphacelariaceae
Sphacelaria 125+
Sphacelaria sp1 [Sphacelaria cf. rigidula 20 1X0.22 1.04 35.0+1.54
Kiitzing] X
Sphacelaria sp2 X X

Acinetosporaceae

50+148

5.0

15+ 0.82

75+£1.95

14.8 £2.25
X
X

14.7 £1.67
X

X X X

20+£1.52
X

17.5 £0.77
X

50144

20.7+1.39
X
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Hincksia 18.0+£2.17 1.5+0.05
Hincksia sp1 X X
Scytosiphonaceae

Hydroclathrus 10+ 0.04
Hydroclathrus sp1 X

Dictyotales
Dictyotaceae

29.8+3.49 176+1.12
X X

Dictyota 5.75 1 0.46 50+1.71
Dictyota sp1 27.14Xt 1.45 X 5.0 iX0.05 29.2 )t( 0.30 X
Dictyota sp2 X X

Clorophyta
Clorophyaceae
Cladophorales
Cladophoraceae

Cladophora
Cladophora sp1 202072 20.6+2.16 123+ M:5£252 1922155
128

Cladophora sp2 [Cladophora cf. prolifera X X X X
(Roth) Kiitzingt]

Chaetomorpha 10.0£0.71 225+1.28 10.0
Chaetomorpha sp1 X X X
Anadyomenaceae

Anadyomene 1.0
Anadyomene sp1 X

Valoniaceae

Valonia
Valonia sp1 [Valonia cf. ventricosa 10 ix1 9 - - 1.0 iX2'75 125 i 0.77
J.Agardh]
Ulvales
Ulvaceae

Ulva ) 1.0
Ulva sp1 X

Peyssonneliales
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