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Resumen

Esta investigacion busco determinar el papel de la herbivoria por parte del caracol Cittarium pica sobre el
ensamblaje algal del litoral rocoso en el 4rea de Santa Marta, Colombia. Se realizaron experimentos con jaulas en el
mesolitoral superior entre diciembre de 2017 y junio de 2018, con tratamientos de inclusion (C. pica), exclusion (sin
herbivoros) y controles (2 lados abiertos y sin jaula). La disminucion natural de las algas durante la época de lluvia
se vio reforzada en abril, cuando se combinaron por varios dias mar calmo y mareas bajas al medio dia, produciendo
altas temperaturas y desecacion que generaron mortandad masiva. Se observé una mayor cobertura de algas coralinas
incrustantes en los tratamientos con C. pica, insinuando que las favorece el pastoreo, sobre ellas o sobre otros grupos
de algas. En general, la herbivoria por C. pica no parecié controlar al ensamblaje algal. Esto podria deberse a que
en la poblacion, actualmente dominan ejemplares de tallas pequefias como consecuencia de la sobreexplotacion, lo
que los limita fisicamente para la ingesta de algas de mayor tamafio y textura firme. Las algas fueron estimuladas
principalmente por el afloramiento costero y controladas por factores ambientales, que a veces pueden ser extremos.

Palabras clave: Mesolitoral; Gasterépodo; Santa Marta; Alimentacion; Grupo funcional; Afloramiento costero;
Macroalgas
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Abstract

This research was aimed at determining the role of herbivory by the Top Shell snail Cittarium pica on the

rocky shore algal assemblage in the Santa Marta area, Colombia. Caging experiments were carried out in the upper

mesolittoral from December 2017 to June 2018, with inclusion (C. pica), exclusion (no herbivores) and control (2

open sides, no cage) treatments. The natural algal decrease during the rainy season was reinforced in April, when for

several days calm seas and noon low tides occurred together, producing high temperatures and desiccation, which

generated their massive mortalities. Increased cover of encrusting coralline algae was observed in treatments with C.

pica, insinuating that they are favored by grazing, on them or on other groups of algae. In general, herbivory by C.

pica did not appear to control the algal assemblage. The current dominance of small individuals in the population from

overexploitation could be responsible, owing to their physical limitation to graze on larger and firmer algae. The algae

were stimulated mainly by coastal upwelling and controlled by environmental factors that sometimes can be extreme.

Keywords: Mesolittoral; Gastropod; Santa Marta; Feeding; Functional group; Coastal upwelling; Macroalgae

Introduccion

La estructura de los ensamblajes algales en el litoral
rocoso es determinada principalmente por factores fisicos
como la fuerza y la altura del oleaje, humedad, intensidad
luminica, desecacion, temperatura y salinidad; factores
quimicos como la cantidad de nutrientes, y factores
bioldgicos como la presencia de herbivoros (Aguilera,
2010; Aguilera y Navarrete, 2007; Lewis, 1964; Moreno
y Jaramillo, 1983; Stephenson y Stephenson, 1972; White,
1978).

En aguas tropicales y subtropicales, los niveles de
nutrientes son generalmente bajos durante todo el ao, asi
que su influencia sobre el desarrollo de las algas podria ser
un proceso adicional al estrés generado por la variacion de
la temperatura, llegando en ciertos casos a confundirse el
aumento estacional del estrés térmico con la variacion en
los nutrientes (Longhurst, 1998; Ormond y Banaimoon,
1994; Vinueza et al., 2006). En tal sentido, es posible
considerar a los herbivoros como uno de los principales
reguladores de la cobertura algal (Lubchenco et al., 1984).

En la actualidad, la destruccion del habitat, el aumento
en las descargas continentales, la sobreexplotacion
de recursos, la introduccién de especies invasoras, el
florecimiento de algas nocivas y el cambio climatico, entre
otras perturbaciones, estan alterando la relacion herbivoro-
planta; es decir, la funcion ecologica de las poblaciones sobre
los ecosistemas (Mancera, Gavio et al., 2013; Mittelbach,
1981; WWF, 2015). Un ejemplo de ello, es la mortandad
masiva o explotacion de algunos herbivoros de gran
tamafio, como es el caso del erizo Diadema antillarum, en
la cuenca del Gran Caribe, que conlleva a una disminucion
de la tasa general de consumo de algas, en el tiempo de
manipulacion del recurso alimenticio y en el intervalo de
alimentacion; favoreciendo el dominio de las macroalgas
en los ecosistemas, ya que sobreviven pocos ejemplares, o
son de tallas pequeiias, y por lo tanto presentan limitaciones
impuestas por su tamafio (Mittelbach, 1981; Randall, 1964;
Steiner y Williams, 2006).

La tendencia hacia la disminucion en la talla de
las poblaciones podria estarse presentando con el
gasteropodo Cittarium pica Linnaeus, 1758, el cual es
uno de los caracoles con mayor talla (hasta 18 cm) que
habita el litoral rocoso del mar Caribe (Castell, 1987;
Diaz y Puyana, 1994; Randall, 1964). Esta especie es un
importante eslabon en el flujo trofico, al ser uno de los
mayores consumidores de biomasa algal en el litoral, y por
ser fuente de alimento para muchos organismos (Mclean,
1967; Randall, 1964). A pesar de su importancia ecologica,
la extraccion de C. pica se practica en toda su area de
distribucion para consumo local y fines ornamentales, lo
que ha provocado disminucién de sus poblaciones en toda
la region del Caribe (Osorno, 2005; Osorno y Diaz, 2006;
Robertson, 2003). En Colombia, particularmente en el
Parque Natural Nacional Tayrona (PNNT) y su area de
influencia, donde se concentra el 35.3% de las personas
dedicadas a la explotacion de este recurso en el Caribe
continental colombiano, Osorno y Diaz (2006) estimaron
que la talla promedio de C. pica es de 2.4 cm, rango de talla
pequefio e indicador de sobreexplotacion. Adicionalmente,
esta especie se encuentra catalogada en el Libro Rojo de
Invertebrados Marinos de Colombia como vulnerable (VU
A2d) (Ardila et al., 2002).

Por su tamaio y aparente voracidad, C. pica sirve de
modelo como posible especie clave, para entender el control
de la herbivoria sobre la estructura de los ensamblajes
algales en el ecosistema de litorales rocosos a nivel tropical.
Ademas, el area del PNNT puede considerarse como un
laboratorio natural debido a que presenta la vegetacion algal
mas abundante y diversa de todo el Caribe colombiano, y a
que se encuentra influenciada por 2 fenémenos climaticos
estacionales (Bula-Meyer, 1990). Durante la época seca
ocurre un fendémeno de afloramiento costero, en el cual
se genera un aumento en la riqueza y el tamafio de las
especies algales; por el contrario, en la época de 1luvia cesa
el fenomeno de afloramiento y se presenta una disminucion
de la cobertura algal (Bula-Meyer, 1990; Diaz-Pulido y
Garzon-Ferreira, 2002; Marquez y Guillot, 1983).
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Al intentar comprender la relacion herbivoro-planta,
se han desarrollado experimentos en campo donde se
introducen o se remueven especies para observar su efecto
sobre los productores primarios. Estos estudios se han
realizado generalmente en los litorales rocosos, debido
a que este ecosistema abarca variedad de condiciones
ambientales, que permiten una alta riqueza de animales y
de algas, con varios representantes de grupos funcionales
o gremios (Menge et al., 1986). Estas investigaciones han
demostrado como los consumidores primarios participan
de manera directa e indirecta en complejas interacciones
con otros miembros de la comunidad, y como estas
interacciones afectan la estructura, productividad y el
cambio temporal de los ensamblajes algales (Menge, 1995,
1997; Wootton, 1994).

El objetivo de esta investigacion fue determinar si la
herbivoria ejercida por C. pica, genera un control efectivo
sobre el ensamblaje algal. Igualmente, si los nutrientes
y factores reguladores como la temperatura y el oleaje
pueden también controlar al ensamblaje de algas.

Materiales y métodos

Los experimentos se realizaron en la ensenada de
Bonito Gordo (11°17°55.83” N, 74°10’8.20” O) (fig.
1), cuyo litoral rocoso estd constituido por esquistos
metamorficos (Doolan y McDonald, 1976). Esta ensenada
se ubica en el Parque Nacional Natural Tayrona (PNNT)
que hace parte de la ecorregion Tayrona (TAY), en el
Caribe colombiano, departamento del Magdalena, la cual
se extiende desde la desembocadura del rio Piedras hasta
Punta Gloria (Diaz y Gémez, 2000). Las caracteristicas
geomorfologicas y ecologicas generales del area estan
determinadas por las estribaciones noroccidentales del
macizo montafioso de la Sierra Nevada de Santa Marta,
que se adentran hacia el mar configurando un litoral
indentado, en que se alternan cabos rocosos y ensenadas
con playas. Por su extremo suroccidente recibe la
influencia de las descargas de la ciénaga Grande de Santa
Marta y de los rios Manzanares y Gaira (Diaz y Gomez,
2000).

Localmente, se presenta un fenomeno de afloramiento
costero de aguas subsuperficiales durante la época seca
(diciembre-abril), por efecto de los vientos alisios del
noreste, generando cambios bidticos en respuesta a la
disminucién de la temperatura del agua, al aumento de la
salinidad, a ligeros incrementos de nutrientes y al fuerte
oleaje (Bula-Meyer, 1985). Por el contrario, en la época
de lluvias (mayo-noviembre) disminuye el fenémeno
de afloramiento debido a la disminucion de los vientos
alisios y al efecto de una circulacion atmosférica y
marina en sentido opuesto, ocasionando aumento en la
temperatura, disminucion en la salinidad, ligero aumento

en la concentracion de nutrientes y reduccion del oleaje
(Bula-Meyer, 1985, 1987).

Se realizaron experimentos de manipulacion en la zona
del mesolitoral superior, instalando jaulas hechas en un
marco en varilla de hierro de 30 x 30 x 10 cm (largo X
ancho x alto), forradas con una malla pléastica de 0.5 cm
de ojo. Cada jaula cubri6 un érea de sustrato de 0.09 m?.
Las jaulas se fijaron al sustrato con tornillos de anclaje de
acero inoxidable de %2”, que se introdujeron en agujeros
hechos con taladro neumatico impulsado por el aire de un
tanque de buceo y su estabilidad se reforzo con pegamento
Sikadur 32 Primer®.

Para determinar el efecto de C. pica, sobre la
composicion y estructura en términos de cobertura (%)
del ensamblaje algal establecido en el litoral rocoso, se
realizaron 4 tratamientos: @) inclusion: jaula cerrada con
presencia de C. pica y ausencia de otros herbivoros; b)
exclusion: jaula cerrada removiendo todos los herbivoros;
¢) abierto: sin jaula, control bioldgico, con las esquinas
marcadas con tornillos de anclaje y sin manipulacion de
los herbivoros, y d) control metodolégico: jaula con techo
y 2 lados destapados, para permitir el flujo del agua y la
entrada o salida de herbivoros. Cada tratamiento contd
con 6 réplicas, que se organizaron en 6 bloques, cada
bloque con los 4 tratamientos, se localizaron a lo largo
del mesolitoral superior. Para los tratamientos de inclusion
(jaulas con C. pica), con el fin de enfatizar el efecto de la
herbivoria, se introdujeron en cada jaula 3 individuos con
tallas entre 2 y 4 cm de didmetro de la base de la concha.
Esto representa una densidad de 33.3 ind/m?, valor mucho
mayor al reportado en Bonito Gordo en estudios anteriores
(4.61 £ 6.3 ind/m?), y los tamafios de los individuos
seleccionados estuvieron dentro de los rangos registrados
para el area de estudio (media = 1.9 + 0.9 cm; minimo
= 0.3 cm; maximo = 9 cm) (Daza-Guerra, 2016; Daza-
Guerra et al., 2018).

Figura 1. Localizacion del sitio de muestreo en la ensenada de
Bonito Gordo (estrella) y de la estacion meteorologica en Punta
Betin (tridngulo), donde se tomaron datos atmosféricos. Tomado
y modificado de Manrique et al. (2006).
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El experimento se desarrolldo durante 6 meses, entre
diciembre de 2017 y junio de 2018, abarcando la época
seca (diciembre-abril), donde el desarrollo algal es mayor
en el area de estudio, y en la época de lluvias menores
(mayo-junio), cuando las algas comienzan a declinar (Bula-
Meyer, 1990). Al inicio se montaron los experimentos y
se hizo la primera cuantificacion del ensamblaje algal en
términos de composicion y cobertura en el area de los
tratamientos. Mensualmente se realizaron muestreos para
limpiar la malla de las jaulas y registrar cambios en el
ensamblaje algal. La cobertura se estimé empleando un
cuadrante de acero inoxidable de 30 x 30 cm dividido en
cuadriculas de 3 x 3 cm. En cada cuadrante se conto el
numero de intersecciones bajo los cuales se encontraba
cada taxon algal, y el resultado de la cobertura se expreso
en porcentaje (Miloslavich y Carbonini, 2010).

Se recolectaron muestras de cada morfotipo algal y se
identificaron hasta el menor nivel de resolucion posible,
empleando las claves taxonomicas de Aponte (1985),
Chapman (1961, 1963), Joly (1967), Lemus (1979, 1984),
Littler y Littler (2000), Taylor (1960) y Wynne (2011,
2017). Luego, cada morfotipo identificado se clasifico
tomando como referencia los 4 grupos funcionales
propuestos por Littler y Littler (1980) y Steneck y Dethier
(1994) en: a) algas filamentosas (AFIL) que presentan
células arregladas en hileras; b) algas coralinaceas
incrustantes (ACI), que son algas rojas no geniculadas del
orden Coralinales; c) algas frondosas (AF) que poseen
hojas y consistencia relativamente carnosa, y d) algas
costrosas (AC) con crecimiento laminar y sin calcificacion
(Diaz, 2010).

Las variables fisicas temperatura e intensidad luminica
semidieroninsituenelmesolitoral superior cadamediahora,
empleando un registrador electronico HOBO® Pendant
UA-002-08, que se ubico al interior de una de las jaulas del
tratamiento de exclusion de herbivoros. Adicionalmente,
cada mes se recolectaron muestras de agua para medir en
el laboratorio la salinidad y la concentracion de nutrientes
(amonio, nitratos, nitritos y ortotofosfatos). La salinidad
se midié con un conductimetro portatil YSI® 30 Pro.
El analisis de nutrientes lo realiz6 el programa Calidad
Ambiental Marina (CAM) de INVEMAR, empleando
la metodologia de colorimetria (Strickland y Parsons,
1972). Con datos de la estacion meteorologica de Punta
Betin ubicada en la Bahia de Santa Marta (11°24.5850°
N, 74°21.4870* O) se obtuvieron cada hora valores de la
temperatura ambiente, velocidad del viento, precipitacion
y humedad relativa. Finalmente, la prediccion de la marea
astronomica para el area de Santa Marta se obtuvo de
WxTide32 para el periodo de estudio.

Se realizaron 7 muestreos en total. Sin embargo, debido
a una mortandad algal masiva en el mesolitoral superior

durante mayo y junio de 2018, se decidi6 tomar solo los
datos de los 4 primeros meses del experimento (diciembre-
abril) para analizar el efecto de los tratamientos y la
temporalidad sobre el ensamblaje algal. No obstante, con
los datos de todo el experimento se explico la influencia de
las variables ambientales sobre la cobertura de las especies
algales y las causas de la mortandad algal. Se estimaron los
promedios de la cobertura algal de los grupos funcionales
por muestreo y tratamiento. A los datos de cobertura algal
expresados en porcentaje se les aplicd una transformacion
angular (arcosenoV(x/100)), para un mejor ajuste a los
supuestos de normalidad y homocedasticidad (Legendre
y Legendre, 1998).

Para determinar el efecto de los factores independientes
(tiempo y tratamiento) y de sus interacciones sobre la
cobertura de los grupos funcionales del ensamblaje algal,
se realizd un Anova, usando un modelo lineal general
mixto, considerando tiempo y tratamiento como factores
fijos y bloque como factor aleatorio. Las comparaciones
a posteriori al interior de los factores se realizaron con
la prueba de Tukey. Los analisis se realizaron con los
paquetes estadisticos nmle (Pinheiro et al., 2018) y
emmeans (Russell, 2018) del programa R (R Development
Core Team, 2008). Las graficas se elaboraron con el
programa Microsoft Excel 2013, calculando los intervalos
de confianza (I.C.) a 95% (p = 0.05). Las comparaciones
de la cobertura algal general entre tratamientos y tiempos
se realizaron mediante analisis de varianza no paramétrica
de Kruskal-Wallis con el programa PAST version 3.21c
(Hammer et al., 2001).

Por dultimo, para determinar en qué medida las
variables ambientales (temperatura en el litoral rocoso,
temperatura ambiente, humedad relativa, intensidad
luminica, velocidad del viento y salinidad) y los valores
de nutrientes explicaban la variacion en la cobertura de
especies de algas para el tratamiento abierto (ensamblaje
natural), se realizé un analisis de correspondencia candnica
(ACC) con el programa PAST version 3.21c (Hammer
et al., 2001). Para las variables salinidad y nutrientes se
tomaron los datos puntuales medidos en cada muestreo;
para las variables de registro continuo —atmosféricas de
la estacion meteorologica de Punta de Betin y temperatura
en el litoral rocoso— se emplearon los valores promedio
del dia en cada muestreo y para la intensidad luminica en
el litoral rocoso, se tomaron los promedios de los datos
comprendidos entre las 6:00 am y 6:00 pm durante los
dias de muestreo.

Resultados

Analizando los grupos funcionales presentes en el
tratamiento abierto entre diciembre y abril, se observo
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que las algas frondosas (AF) representadas principalmente
por Acanthophora spicifera (Vahl) Bergesen y Palisada
perforata (Bory) K.W. Nam, registraron las coberturas
mas altas (83.8 £ 9.9%) (media + 1 desviacion estandar)
con diferencias significativas respecto a los demas grupos
funcionales (Kruskal-Wallis, p < 0.05). Por su parte, las
algas costrosas (AC), tuvieron la menor cobertura (1.7
+ 2.3%), representadas solo por las especies Ralfsia
sp. y Peyssonnelia sp., que no presentaron diferencias
significativas (p > 0.05) con la cobertura de las algas
coralindceas incrustantes (ACI) (3.9 + 4.1%), grupo
representado por Lithophyllum sp., pero si con las algas
filamentosas (AFIL) (6.9 + 8.3%), dominadas por especies
del orden Ectocarpales (fig. 2).

Entre diciembre y abril, el modelo lineal mixto explico
mas de 94% de la variacion de los datos para todos los
grupos funcionales. Para los 4 grupos funcionales el
factor fijo tiempo fue el que mayor explico la variabilidad
de la cobertura algal (p < 0.05), mientras que el factor
tratamiento solo explico la variabilidad en la cobertura de
las ACI y las AFIL (p < 0.05) y por ultimo, la interaccion
entre factores solo fue relevante para las AF (p < 0.05)
(tabla 1).

Con respecto al efecto de los tratamientos, se evidencio
un efecto aparente de la herbivoria de C. pica sobre las
ACI, ya que al incluir a este herbivoro se registr6 una
cobertura significativamente mayor de ACI (12.2 =+
9.6%) en los tratamientos de inclusion respecto de los
tratamientos abiertos (3.9 + 4.2%) (p < 0.05). Para los
tratamientos de exclusion y control metodologico se
obtuvieron valores intermedios (8.3 £ 6.9% y 7.2 + 5.6%,
respectivamente), los cuales no fueron estadisticamente
diferentes entre si (p > 0.05) (fig. 3). Esto indica que hubo

Figura 2. Cobertura algal de los grupos funcionales en el
tratamiento abierto (media global entre diciembre y abril + 1 I.C.).
AC = Algas costrosas, ACI = algas coraliniceas incrustantes, AF
= algas frondosas, AFIL = algas filamentosas.

un efecto metodolégico de las jaulas sobre la cobertura
de las ACI. Para el grupo funcional AFIL, se presentd
un efecto (metodologico) debido al enjaulamiento, con
independencia de la presencia o ausencia de herbivoros,
representado en una disminucion significativa (p < 0.05)
de las AFIL en los tratamientos enjaulados (exclusion 1.7
+ 4.2%, inclusion 1.4 + 3.2%), en comparacion con el
sustrato abierto (6.9 + 8.3%) y el control metodologico
con jaula parcial (7.5 £ 9.2%) (fig. 3).

Tabla 1

Anova del modelo lineal mixto sobre la cobertura de los
grupos funcionales de algas. gl = Grados de libertad, valores p
significativos (< 0.05) con asterisco.

G.F  Factores gl  Valor-F  Valorp
ACI  Tratamientos 7.622 0.001*
Tiempo 4 4640 0.002*
Tratamientos-tiempo 12 1.341 0.213
AC Tratamientos 1.252 0.318
Tiempo 4 14649  <0.0001*
Tratamientos-tiempo 12 0.597 0.838
AFIL Tratamientos 3.793 0.026*
Tiempo 4  5.055 0.001*
Tratamientos-tiempo 12 0.491 0.915
AF Tratamientos 0.556 0.650
Tiempo 4 2805 0.031%*
Tratamientos-tiempo 12 2.133 0.023*

Figura 3. Cobertura de ACI y AFIL en los distintos tratamientos
(media combinando los meses de diciembre a abril + 1 1.C.).
Barras con letras iguales forman grupos sin diferencias
significativas en las comparaciones pareadas entre tratamientos,
realizadas por separado (p > 0.05).
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Al analizar el efecto de la temporalidad, se observé que
la variacion en la cobertura de ACI durante los muestreos
indica una tendencia de aumento entre diciembre, mes
con la cobertura mas baja (4.8 = 3.7%), hacia febrero y
abril con las coberturas mas altas (10 = 10.74% y 8.4 +
5.23%, respectivamente) (fig. 4). Las AC presentaron un
incremento paulatino y constante en su cobertura a lo
largo del tiempo de experimentacion, con independencia
del tratamiento, desde 1 + 2.2% en diciembre, hasta 4.5
+ 4.2% en abril (fig. 4). Por su parte, la mayor cobertura
de las AFIL se present6 en diciembre (8.4 + 10.7%),
y posteriormente descendidé hasta su valor mas bajo en
marzo (1.2 = 2.9%) (fig. 4).

Por ultimo, Las AF no variaron en su cobertura por
efecto de la presencia o ausencia de herbivoros, pero

si variaron respecto al tiempo, y a la interaccion entre
factores (tratamientos y tiempo), manteniendo siempre las
mayores coberturas, con promedios desde 68.0 + 18.5%
(inclusion en febrero), hasta 89.5 + 9.7% (abierto en
marzo) (fig. 5). Solo se presentd diferencia significativa
entre los tratamientos abierto y el control metodologico
en diciembre (p < 0.05).

Las variables atmosféricas confirmaron que el periodo
de estudio coincidi6 con la época seca e inicios de la época
de lluvias. La humedad relativa fue baja (50-92%), con los
valores mas bajos entre enero y marzo. Las temperaturas del
aire fueron célidas (23.8-34.6 °C), con pocas variaciones
durante el periodo de estudio y las velocidades del viento
fueron altas, con valores maximos entre enero y marzo, y
disminuyendo hacia abril y mayo (tabla 2).

Figura 4. Cobertura de ACI, AC y AFIL (media mensual combinando todos los tratamientos + 1 1.C.).

Figura 5. Cobertura de AF en los distintos tratamientos (media + 1 I.C.). El asterisco indica diferencia significativa entre el tratamiento

abierto y el control metodologico.
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Tabla 2

Comportamiento de variables ambientales de registro continuo (mediciones cada media hora). Abreviaturas, T.A: temperatura del
aire, V.V: velocidad del viento, H.R: humedad relativa, T: temperatura en el litoral rocoso, I.L: intensidad luminica. Los valores
son promedios (+ 1 D.E.; suma total para la precipitacion) de los valores registrados en el intervalo entre uno y otro momento de
muestreo. Para la intensidad luminica se usaron los promedios de los datos comprendidos entre las 6:00 am y 6:00 pm durante los

dias de muestreo.

27/12/17-23/01/18  24/01/18-04/03/18 05/03/18-30/03/18 31/03/18-25/04/18 26/04/18-21/05/18  22/05/18-21/06/18

T.A (°C) 284+16 28.0+ 1.6 282+ 1.3
V.V (m/s) 53+3.0 9.1+3.7 56+32
H.R (%) 66.2 + 8.1 583+5.8 65.4+8.6
Precipitacion (mm) 1 1.6 0

T (°C) 27.4 + 1 242+ 1.3 26.7+1.2
LL. (lux) * 99,939 + 41,104

113,746 + 59,062

284 +1.3 284 1,7 28.8+ 1.6
46+25 34+19 *
67.1£6.2 728 +7,5 71.7+£72
0 31.4 7.8
274+ 1.1 28.1+ 1 286+ 1.5

148,694 + 48,986 116,105 £ 45,575 124,322 + 43,070

Respecto a las variables medidas in situ, se observo
que la salinidad presentd su valor mas alto en diciembre y
el mas bajo en mayo (tabla 3). La temperatura en el litoral
rocoso presentd un comportamiento inverso a la salinidad,
registrando los valores mas bajos entre enero y marzo, y
los mayores entre mayo y junio. La intensidad luminica
present6 una amplia variacion durante el estudio (14.469-
209.424 lux), registrando los valores mas altos entre marzo
y abril (tabla 2).

Para la concentracion de nutrientes, se encontrd que
el amonio (NH,") alcanzo su valor més alto en marzo,
mientras que en febrero, mayo y junio, sus valores se
encontraron por debajo del nivel de deteccion del método
(<3.10 pg/L). Los nitratos (NO;") alcanzaron su valor mas
alto en abril y el mas bajo en mayo. Los nitritos (NO,")
presentaron su mayor valor en mayo y en junio se encontro
por debajo del nivel de deteccion del método (< 0.70
pg/L). Por ultimo, los ortofosfatos (PO 4)3‘ presentaron su
mayor valor en marzo, disminuyendo hasta encontrarse
por debajo del nivel de deteccion del método (< 2 pg/L)
en abril, mayo y junio (tabla 3).

Los 3 primeros ejes del ACC explicaron 85% de la
variacion de los datos (tabla 4). En el lado izquierdo del
primer eje (fig. 6) se observd que en enero y febrero, el
ensamblaje algal natural (tratamiento abierto) se asocid
con valores altos de amonio y de salinidad, y valores bajos
de temperatura en el litoral rocoso, intensidad luminica y
humedad relativa. Las especies de algas que influyeron
mas en esta variacion, particularmente en febrero fueron
las AF: Hypnea valentiae (Turner) Montagne, Hypnea
musciformis (Wulfen) J.V. Lamouroux y Anadyomene
stellata (Wulfen) C. Agardh, y las AFIL: Spyridia
hypnoides (Bory) Papenfuss y Centroceras clavulatum (C.
Agardh) Montagne. Por el contrario, en el lado derecho
del primer eje se ubicaron los muestreos hechos en
mayo y junio, los cuales presentaron un comportamiento
inverso con las variables ambientales en comparacion con

enero y febrero, estando el mes de mayo caracterizado
por las AFIL: Wrangelia argus (Montagne) Montagne y
Herposiphonia bipinnata M. Howe. En el segundo eje,
en la parte inferior de la grafica se encontré el mes de
diciembre, durante el cual la composicion del ensamblaje
algal se asoci6 con altos valores en la velocidad del viento
y de temperatura ambiente, y bajos valores de nitratos y
nitritos, aunque no se asociod con la abundancia de alguna
especie de alga en particular. Por su parte, abril y marzo
se ubicaron en la parte superior de la grafica, registrando
un comportamiento inverso a diciembre, e indicando que
en abril existe una mayor relacion con las AF: Colpomenia
sinuosa (Mertens ex Roth) Derbés y Solier y Dictyota
crenulata J. Agardh (tabla 4, fig. 6).

La cobertura algal natural total (tratamiento abierto)
fue en general alta, con un promedio global de 96.3 +
4.4%, incrementandose paulatinamente desde diciembre
(94.3 £ 3.5%), hasta alcanzar sus valores mas altos en
marzo (98.0 + 1.8%). Mientras transcurria el experimento,
se esperaba encontrar un efecto visible de la herbivoria
sobre el ensamblaje algal. Sin embargo, en el muestreo
de mayo ocurrié un fenomeno de control ambiental sobre
las algas, que ocasion6 una mortandad importante, la cual
disminuy6 en mayo a 83.8 + 7.5% y continu6 descendiendo
en junio hasta 67.6 = 18.8% (fig. 7).

Al analizar esta mortandad por grupo funcional para
el tratamiento abierto, se evidencié que las AF fueron
las que presentaron mayor disminucion en su cobertura
pasando de 83.8 + 11.7% en abril, a 67 + 8.3% y 56.4 +
22.6% en los meses de mayo y junio, respectivamente.
Simultaneamente, al disminuir la cobertura de las AF, se
hicieron mas evidentes las ACI, cuya cobertura inicial era
de 3.6 + 1.9%, hasta registrar su valor mas alto en mayo
(8.6 = 2.2%), el cual volvio a disminuir en junio (1.1 £
2.3%). Una tendencia similar ocurrié con las AC, que
pasaron en abril de 3.0 £ 1.4% a 3.9 = 4.2% en mayo,
disminuyendo nuevamente en junio 3.1 + 3.6%. Las AFIL
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presentaron variaciones mas erraticas, pero en general,
tendieron a incrementar su cobertura entre mayo (4.6 +
4.5%) y junio (7.1 £ 11.5%) (fig. 8).

La causa evidente de esta disminucion considerable en
la cobertura algal fue la desecacion, pues se observaron
restos algales resecos, quemados y con pérdida de color en
el mesolitoral superior, donde se ubicaron los experimentos,
mientras que las algas del mesolitoral inferior, siempre
bafiadas por el mar, no se vieron afectadas (fig. 9). Este
fenomeno de desecacion se debid a la coincidencia por
varios dias de una baja velocidad del viento y por lo

tanto, en el oleaje que bafia el mesolitoral superior, con la
presencia de mareas bajas durante el mediodia, que por la
alta insolacion a esas horas, produjeron altas temperaturas
en el litoral rocoso, especialmente los dias 4, 5, 20 y 21 de
mayo (fig. 10). El registrador electronico de temperatura
y de luz ubicado en una de las jaulas, mostr6 que las
temperaturas en esos dias alcanzaron valores entre 33 y 35
°C, las mas altas registradas en todo el estudio. Aunque en
esas fechas las intensidades de luz no fueron las mas altas,
es probable que debido a la baja marea y al poco oleaje, se
favorecié un incremento considerable de la temperatura.

Figura 6. Andlisis de correspondencia candnica (ACC). Las lineas muestran la direccion en la que las variables ambientales estan
aumentando sobre su valor promedio. Los puntos muestran la ubicacion general de comunidad algal en cada uno de los meses de
muestreo y la direccion de aumento del promedio de la abundancia de las especies (en relacion con el centro de la figura). Para las

abreviaturas de las variables ambientales, ver tabla 2.

Figura 7. Cobertura algal durante los meses de muestreo en el tratamiento abierto (media + 1 1.C.).
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Tabla 3
Comportamiento de variables ambientales tomadas durante cada muestreo.
27/12/17 24/01/18 05/03/18 31/03/18 26/04/18 22/05/18 21/06/18

Amonio (pg/L) 7.37 7.37 <3.10 11 <3.10 <3.10 <3.10
Nitratos (ug/L) 433 4.03 4.64 5.66 8.48 3.88 5.64
Nitritos (ng/L) 1.10 0.82 1.39 0.9 1.52 1.56 <0.70
Ortotofosfatos (ng/L) 2.94 2.46 4.24 6,85 <2 <2 <2
Salinidad (ppm) 37.1 36.2 36.5 36.7 36.6 35.7 31.8

Tabla 4

Resultados del andlisis de correspondencia canénica (ACC) entre
la composicion de especies de algas en el tratamiento abierto y
variables ambientales (diciembre-junio). Las correlaciones con
asterisco indican los valores mas altos de cada variable.

Variable Eje 1 Eje 2 Eje 3
Valor propio 0.18 0.10 0.04
Variacion (%) 48 (p=0.78) 25.7(p=0.16) 11.2(p =0.65)
Variacion 48 73.7 84.9
acumulada (%)
Correlacion con variables ambientales
Amonio -0.49* 0.01 -0.33
Nitratos -0.06 0.44 -0.54*
Nitritos 0.01 0.64* 0.49
Ortotofosfatos -0.34 0.33 0.12
Salinidad -0.72* 0.49 0.27
T 0.81* -0.23 -0.32
IL 0.66* 0.22 0.40
T.A 0.26 -0.55%* -0.20
V.V -0.49 -0.78%* 0.07
H.R 0.68* 0.35 -0.53
Discusiéon

Contrario a lo esperado con el paradigma del litoral
subtropical, en donde los herbivoros son los principales
controladores de la cobertura algal, durante este estudio
se encontr6 que el pastoreo de C. pica, en las densidades
y tallas experimentadas, no parece ser determinante. En
cambio, se evidencié un papel importante del clima sobre
la estructura de los ensamblajes algales, favoreciéndolos
durante la época seca y de afloramiento costero, y
ocasionando mortandades masivas al inicio de la época
de lluvia debido a condiciones extremas circunstanciales
en términos de temperatura y oleaje.

Durante exploraciones previas a los montajes
experimentales, fue notoria una baja cobertura algal, que
aumento significativamente entre diciembre y enerode 2017,
cuando se inici6 el afloramiento costero. Se estima que el

ensamblaje algal tarda entre 7 y 30 dias en responder a las
variaciones fisicoquimicas asociadas con el afloramiento,
el cual produce tanto aumento en la riqueza de especies,
como en el crecimiento de los individuos (entre 2 a 4 veces)
(Bula-Meyer, 1990; Diaz-Pulido y Garzon-Ferreira, 2002).
Estos efectos fueron notorios durante febrero y marzo de
2018, meses en los cuales se encontraron las mayores
coberturas algales en los tratamientos abiertos. El ligero
descenso de la cobertura en abril se puede atribuir al cese
del afloramiento costero, que concuerda con el inicio de la
elevacion de las temperaturas en el litoral por encima de
los 28 °C al mediodia (Bula-Meyer, 1990). Es conocido
que durante la estacion hiimeda menor (mayo-junio) y
himeda mayor (septiembre-noviembre), el afloramiento
costero se detiene y en este periodo la biomasa algal
disminuye considerablemente, tanto en el mesolitoral
como en el infralitoral, suceso que es mas notorio en la
estacion himeda mayor, y es atribuido en general a las altas
temperaturas del agua (Bula-Meyer, 1990).

Al analizar la cobertura de los grupos funcionales, se
observo un predominio de las AF durante los meses de
muestreo. Esto coincide con lo registrado por Diaz-Pulido
y Garzon-Ferreira (2002) en un arrecife de coral en la
bahia de Chengue - PNNT. Este grupo de algas presenta
un patréon estacional bimodal, aumentando sus coberturas
durante el afloramiento costero y disminuyendo durante
la época de lluvias, evidenciando una relacion inversa con
los céspedes algales (AFIL). Esta estacionalidad de las AF
podria estar relacionada principalmente con la variacion
en la temperatura del agua, ya que los cambios térmicos
afectan directamente el protoplasma de las macroalgas,
limitando la productividad primaria (Bula-Meyer, 1990;
Diaz-Pulido y Garzoén-Ferreira, 2002; Kinne, 1970). En lo
que respecta a las ACI y las AC, Diaz-Pulido y Garzon-
Ferreira (2002) mencionan que presentan variaciones en
su cobertura a lo largo de todo el afio sin evidenciarse un
patron. En esta investigacion, las ACI y las AC presentaron
un aumento gradual de su cobertura entre diciembre y
abril, probablemente porque estas algas presentan un
crecimiento bidimensional y lento < 1 cm por afio, que en
este caso pudo ser favorecido por el fuerte oleaje (Dethier,
1994; Dethier y Steneck, 2001).
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Figura 8. Cobertura algal por grupos funcionales durante los meses de muestreo, en el tratamiento abierto. Codigo de los grupos
funcionales como en la figura 2. Escala de la izquierda es para AF, y la de la derecha para los otros grupos funcionales (media+ 1 I.C.).

Se evidencid un efecto de los tratamientos en las
coberturas de las ACI y las AFIL, pero hubo efectos
metodologicos asociados con la presencia de las jaulas
que no permitieron demostrar la influencia directa de
la herbivoria sobre estos grupos de algas. Sin embargo,
el aumento significativo en la cobertura de las ACI en
los tratamientos con C. pica, respecto a los tratamientos
abiertos, sugiere que el pastoreo ejercido por este
gasteropodo beneficia el desarrollo de Lithophyllum sp.
Estos resultados concuerdan con lo mencionado por
Fletcher (1987), Himmelman et al. (1983), Paine y Vadas
(1969), Steneck (1982) y Vine (1974), quienes afirman, y
en algunos casos demuestran, que la herbivoria por parte
de algunos erizos y lapas es necesaria para el desarrollo de
las algas calcéreas incrustantes, debido a que controlan su
crecimiento excesivo y eliminan epifitas potencialmente
letales para éstas. Adicionalmente, Randall (1964)
encontrd en el contenido estomacal de C. pica restos de
algas calcareas, lo cual demuestra que C. pica se alimenta
o0 pastorea sobre estas algas.

Por otro lado, a pesar de que los controles abiertos
tenian acceso libre a todos los herbivoros, se registrd una
menor cobertura de ACI en relacion con el tratamiento de
adicion de C. pica. En tal sentido, como la abundancia
natural de C. pica en el area de estudio es muy baja debido
principalmente a la sobreexplotacion (Daza-Guerra et al.,
2018; Osorno y Diaz, 2006), es posible pensar que las
otras especies de herbivoros presentes en el litoral rocoso,
como por ejemplo el erizo Echinometra lucunter y los
pequefios gasteropodos herbivoros Rhombinella laevigata
y Echinolittorina meleagris, no favorecen el desarrollo de

Figura 9. Jaulas experimentales ubicadas en el mesolitoral
superior. Obsérvese parches de algas resecas y con pérdida de
color posterior al evento de mortandad en el area de estudio,
mientras que en el mesolitoral medio e inferior, las algas se ven
humedas y saludables.

las ACI. Con estos resultados se evidencia la compleja
relacion funcional entre estos organismos, mostrando que
los efectos de la herbivoria sobre la cobertura de las ACI
dependen directamente de la especie de herbivoro presente
en el area (Fletcher, 1987).

Para el caso de las AFIL, se registr6 una menor
cobertura en las jaulas completamente cerradas (inclusion y
exclusion), mientas las coberturas mas altas se encontraron
en los tratamientos de control (abierto y metodologico).
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Esto indica un efecto negativo de la presencia de la jaula
cerrada. Sin embargo, es posible que este efecto también
tenga una base bioldgica. Por un lado, se sugiere que
C. pica podria estar consumiendo este tipo de algas,
teniendo en cuenta que se alimenta principalmente de
algas filamentosas y algas con talo suave, debido a que
su tamafio y estructura radular limitan fisicamente la
ingesta de algas de gran tamafio y textura firme (Randall,
1964). Cabe resaltar que algas filamentosas del género
Oscillatoria y Sphacelaria, descritas en la dieta de C. pica
por Randall (1964), se reportaron en el presente estudio
agrupadas en AFIL. Por otro lado, que en ausencia de
herbivoros, la proliferacion de otros tipos de algas podria
afectar las AFIL. Estudios previos han registrado una
disminucién en las coberturas de algas filamentosas en
aquellos tratamientos en los cuales han sido excluidos
los herbivoros; inicialmente se presenta un aumento de
algas filamentosas oportunistas que posteriormente son
reemplazadas por diversas especies de algas frondosas que
proliferan por falta de depredadores (Lewis, 1986; Miller
y Hay, 1998; Smith et al., 2010).

Por su parte, las diferencias observadas en las AF,
entre los tratamientos abierto y control metodolégico solo
para diciembre, obedecen a las diferencias naturales en la
cobertura algal inicial encontrada en cada jaula, ya que en
este mes se iniciaron los experimentos. Por lo tanto, estas
diferencias no pueden deberse a efectos de los tratamientos
o del tiempo de muestreo, sino a que la disposicion de las
jaulas pudo haber abarcado diferentes caracteristicas del
sustrato, como por ejemplo pequefias hendiduras, grietas
y canales, los cuales crean condiciones particulares que
generan una gran variedad de microhabitats, modificando
la composicion de especies a pequeiia escala (Ardito y
Garcia, 2009; McGuinness y Underwood, 1986).

Para este estudio se emplearon individuos de C. Pica de
tamafio pequeiio (<4.13 cm) segtin las categorias propuestas
por Osorno (2005), Osorno y Diaz (2006) y Robertson
(2003), teniendo en cuenta que este rango de tamafio es
el mas frecuente actualmente en los litorales rocosos del
Caribe colombiano, producto de la sobreexplotacion (Daza-
Guerra et al., 2018; Osorno, 2005; Osorno y Diaz, 2006).
En la actualidad, al dominar individuos de tallas pequeiias,
el control por herbivoria que podrian haber ejercido en el
pasado ejemplares de tallas grandes sobre el ensamblaje
algal no se puede evidenciar, debido al incremento de
las limitaciones fisicas para alimentarse de algas grandes
y firmes descritas por Randall (1964). C. pica es una
especie basicamente herbivora-detritivora (Robertson,
2003). Su dieta consiste primordialmente de algas, tanto
macroscopicas como microscopicas, presentando en su
contenido estomacal algunas especies como Lyngbya
majuscula Harvey ex Gomont, Ulvella lens P.L. Crouan y

Figura 10. Variaciones en: a) velocidad del viento (m/s), b)
nivel de marea astronémica (m), c) intensidad luminica (lux)
y d) temperatura (°C), del 25 de abril al 22 de mayo de 2018.
Los recuadros punteados muestran los momentos de altas
temperaturas, coincidentes con marea baja al medio dia y
velocidades bajas del viento.

H.M. Crouan, Coelothrix irregularis (Harvey) Borgesen,
Gelidium corneum (Hudson) J.V. Lamouroux, Padina
gymnospora (Kiitzing) Sonder, Neoralfsia expansa (J.
Agardh) P.E. Lim y H.Kawai ex Cormaciy G.Furnari, entre
otras (Randall, 1964). Adicionalmente, se ha evidenciado
que la textura, palatabilidad y/o toxicidad de ciertas algas,
juegan un papel importante en la selectividad alimentaria
de C. pica (Dawes, 1981; Osorno, 2005).

Durante enero y febrero, se observé una fuerte
correlacion con altos valores de salinidad y bajas
temperaturas en el litoral rocoso, evidenciando que las
variaciones en las variables fisicoquimicas del agua
generadas por el fendomeno de afloramiento costero se
acentuan durante este periodo. Estos resultados coinciden
con lo registrado en el PNNT por Bula-Meyer (1990), en
la bahia de Chengue por Diaz-Pulido y Garzon-Ferreira
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(2002) y en la bahia de Santa Marta por Mancera, Pinto
et al. (2013).

En enero y febrero la cobertura algal mostré una
correlacion positiva con el amonio, a pesar de que marzo
presentd el valor mas alto de este nutriente durante el
estudio, siendo superior a lo registrado para la bahia de
Gaira (7.84 pg-at/L) por Campos et al. (2004) y en la
bahia de Santa Marta (7.68 pg-at/L) por Mancera, Pinto
et al. (2013). Independiente de presentarse estos valores
puntuales elevados durante el afloramiento costero, en
la literatura se registran promedios generales de amonio
menores en la época seca en comparacion con la época
de lluvias, lo cual es atribuido a que este nutriente es
consumido principalmente por el fitoplancton, mientras
que su aumento en la época de lluvias estd influenciado
por la entrada por escorrentia de compuestos organicos
nitrogenados (Franco-Herrera, 2005; Furnas, 1992;
Mancera, Pinto et al., 2013; Pinto, 2005).

Se ha evidenciado la luz como un factor limitante
de la produccion bentonica primaria en ecosistemas
submareales, en los cuales los efectos por estrés térmico
y desecacion son bajos (Harley, 2002; Ruiz y Romero,
2001). En el caso del PNNT, se afirma que la luz no
es un factor limitante en el desarrollo del ensamblaje
algal debido a la mortandad que se presenta al finalizar el
afloramiento costero que ocurre en la zona intermareal y
en aguas someras claras (Bula-Meyer, 1990). Sin embargo,
en algunas ocasiones el aumento en la intensidad luminica
puede generar estrés térmico y desecacion en los litorales
rocosos, afectando a los organismos que en este habitan.
Por lo tanto, podria presentarse una correlacion negativa
entre la irradiacion y la produccion/abundancia (Knox,
2001).

Por el contrario, los meses de mayo y junio presentaron
una relacion inversa con las variables ambientales en
comparacion con enero y febrero, lo que evidencia el
cese del fenomeno de afloramiento costero y el inicio
de las lluvias menores, generando una disminucion en
las coberturas algales de los litorales rocosos del PNNT
(Bula-Meyer, 1990; Diaz-Pulido y Garzon-Ferreira, 2002).

Posterior al muestreo de abril, se presentd una
mortandad de algas en el mesolitoral superior, evento
que repercutio en los valores de cobertura de los meses
siguientes. Este fenomeno se observo en litorales aledafios
como se pudo constatar simultineamente en el litoral
rocoso de Granate (PNNT) y de manera recurrente en
abril de 2019. En general, en ambos lugares se encontrd
Sargassum spp. con sus hojas quemadas y bajas coberturas
algales, datos que concuerdan con lo afirmado por Bula-
Meyer (1985, 1987, 1990).

La mortandad algal ocurri6 finalizando el afloramiento
costero e iniciandose la época de lluvia menor, pero se tratd

mas de un evento extremo, que del fendmeno generalizado
que ocurre durante la época de lluvia mayor (Bula-Meyer,
1990). Sin embargo, es probable que este tipo de fendémenos
sean recurrentes y sean los responsables en buena medida
del inicio de la disminucion de la cobertura algal durante la
¢época lluviosa menor descrito por Bula-Meyer (1990). En
las zonas tropicales, los litorales rocosos estan expuestos
a factores estresantes como la temperatura y la desecacion,
lo cual puede influir indirectamente en la estructura de la
comunidad (Good, 2004). El grado de exposicion a estos
factores determinard asi mismo el nivel de los efectos, por
ejemplo, en la zona baja de los litorales rocosos se presenta
principalmente un control biologico por depredacion,
mientras que la zona alta es regulada por factores fisicos
(Macusi y Deepananda, 2013). Este parece ser el caso del
mesolitoral superior del area de Santa Marta, en donde se
encontr6 en el ensamblaje algal un fuerte control ambiental
por eventos extremos.

Respecto a los grupos funcionales, no todos
respondieron de la misma forma al evento de mortandad,
las mas afectadas fueron las AF. Por su mayor tamafio, fue
evidente el efecto de la insolacion al encontrarse abundantes
algas quemadas. Las AFIL disminuyeron sus coberturas
en mayo después de la mortandad, pero luego en junio
presentaron un incremento, coincidiendo con lo registrado
por Diaz-Pulido y Garzon-Ferreira (2002). Lo anterior es
debido a que los céspedes algales, en comparacion con
otros grupos funcionales, pueden soportar altos niveles de
estrés cuando se presentan condiciones adversas (época
lluvia), ya que poseen adaptaciones morfologicas que
les permite retener una mayor cantidad de particulas de
sedimento, acumulando materia rica en fésforo organico,
fundamental para su crecimiento (Airoldi y Virgilio, 1998;
Hackney et al., 1989; Kendrick, 1991; Purcell, 2000;
Purcell y Bellwood, 2001).

En cuanto a las AC y las ACI, su mortalidad dejo
sobre el sustrato parches con sus remanentes blanqueados.
También es probable que mientras las AFIL comenzaran a
recuperarse de mayo a junio, las coberturas de ACl y AC
se vieran disminuidas por recubrimiento de las AFIL. Se
ha evidenciado que las ACI logran vivir como sotobosque
en habitats dominados por macroalgas erectas, y por lo
general, terminan recubiertas por otras especies que se
desarrollan sobre sustratos duros (Airoldi, 2000; Dethier,
1994). Esto se observo en el presente estudio, ya que
las algas filamentosas Ulvella spp. y Cyanophyceae spp.
recubrian al alga calcarea Lithophyllum sp. con posteridad
a la mortandad, principalmente durante el mes de junio.

En conclusion, la herbivoria realizada por C. pica
no ejerce un control fundamental sobre la composicion
y estructura del ensamblaje algal en el litoral rocoso de
Bonito Gordo, al menos en la parte superior del mesolitoral.
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Solo se logr6 evidenciar un ligero favorecimiento de las
ACI por la presencia de este gasteropodo. Es posible
que en la actualidad, al dominar ejemplares de tallas
pequefias como consecuencia de la sobreexplotacion, el
control por herbivoria que podrian haber ejercido en el
pasado ejemplares de tallas grandes sobre el ensamblaje
algal no sea evidente en el presente. Por el contrario,
el ensamblaje algal esta siendo controlado por factores
abioticos reguladores, como bajas velocidades del viento
y bajas mareas al medio dia, las cuales en combinacion,
incidieron en que la insolacion aumentara la temperatura
en el mesolitoral superior, generando la mortandad algal
observada en el area de estudio. Adicionalmente, los
recursos (nutrientes) desempefiarian un papel relevante al
impulsar el crecimiento algal en los litorales rocosos del
PNNT durante la temporada de afloramiento, mientras las
temperaturas estén bajas y el oleaje sea suficiente para
mantener humedas a las algas, pero no en controlarlo,
puesto que durante la temporada de lluvias también hay
aporte de nutrientes por la descarga continental (Marquez,
1982). Por otro lado, la disminucién estacional de las
algas podria estar limitando las poblaciones de C. pica,
constituyéndose en un control ascendente de éstas sobre
el caracol, y no al contrario, como inicialmente se planteo.
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