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Los fondos plano-arenosos con fragmentos y piedras calcdreas formadas por acrecién de
coralindceas incrustantes, contiguos al talud de los sistemas coralinos del Atldntico, presentan una
vegetacién rica en especies. La mayoria de estas algas son excluidas del talud y partes someras del
arrecife coralino por los peces e invertebrados herbivoros. Las mds dominantes y carentes de
defensas quimicas para contrarrestar la predacién, han desarrollado evolutivamente una gran habi-
lidad competitiva por el espacio primario y la adaptacién a niveles bajos de luz. La competencia por
el espacio no parece jugar un papel importante en la estructuracién de estas comunidades y mads bien
ello obedece a la disturbancia creada por un factor fisico estacional, condicién que explica el
mantenimiento de la alta diversidad.
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Abstract

The sand plain with cobbles and pebbles formed by the long-term accretion of calcareous red
algae around pebbles, shell fragments, or calcareous nodules, contiguous to reef slope of the
coraline systems at the Atlantic, are rich in species. Most of these algae are excluded from the reef
slope and shallow parts of the reef coral by the herbivorous fish and invertebrates. The most
dominant species lack chemical defenses to avoid predation, but evolutionarily, they have developed
a competititve ability by the primary space and adaptability to low light levels. Competition for
space does not seemed to play an important role in structuring these subtidal communities, but to the
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cyclic disturbing conditions, generally a physical factor, which cause a reduction of the most dominant
species, thus permitting coexistence with other less dominant species. This condition would explain

the maintaining of a high species diversity.

Key words: Macroalgae, herbivorous, sand plain, coralline systems, physical disturbances,

chemical defenses.

Introduccién

Los fondos plano-arenosos con fragmentos y piedras
calcdreas dispersas que se localizan contiguos al talud de
los sistemas coralinos del Atldntico tropical (12-50 m de
profundidad) (Fig. 1), se caracterizan por presentar una ve-
getacion, tal vez la mds rica en especies de todo el sistema.
Sin embargo, ecolégicamente es pobremente conocida. Es
mas, en el dmbito mundial, las dos tinicas investigaciones
conocidas son las de Lieberman et al. (1979) en Ghana y
Hay (1981) en Panam4. En ambas localidades, las piedras
calcdreas como el sustrato de las macroalgas son inestables
estacionalmente por la turbulencia del agua. En planos are-
nosos con este tipo de sustrato pero relativamente estable,
s6lo se conocen los trabajos de Bula-Meyer (1989b, 1993)
en el Caribe colombiano. Hasta hace poco, era un enigma
el hecho de que en un medio donde el sustrato duro es un
factor limitante, la riqueza de especies de macroalgas fuera
de las mds altas en los sistemas coralinos. Otra de las carac-
teristicas es que las especies dominantes en estos fondos,
rara vez son observadas en el talud o partes m4ds someras
del sistema coralino en donde el sustrato duro es abundan-
te. Hay (1981) fue el primero en demostrar y mas tarde
Bula-Meyer (1987, 1993) que la mayorfa de las especies
del plano arenoso no estan restringidas a esas partes mads
profundas del sistema coralino y que pueden vivir muy
bien en aguas someras. Ellos también demostraron que es-
tas especies son excluidas del talud y partes someras del
sistema coralino por la presién del pastoreo ejercida por
los herbivoros de este hébitat. De esto se concluye que los
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Figura 1. Distribucién generalizada de las macroalgas verdes,
pardas y rojas en un sistema coralino del Caribe
(ver Bula-Meyer, 1995).

peces y erizos herbivoros de las partes someras del talud
coralino, al limitar las especies dominantes competitivas a
areas de refugio, son de importancia primaria en mantener
una gran diversidad de especies entre hibitats, lo cual es
caracteristico de los sistemas coralinos del Caribe. Un ejem-
plo reciente fue la consecuencia catastréfica que trajo la
mortandad masiva del erizo negro Diadema antillarum en
todo el Caribe. La casi desaparicién de este erizo por cau-
sas atin desconocidas, la cual se inicié en el afio de 1983
(Lessios ef al., 1984), permiti6 que el alga parda Lobophora
variegata, una especie que estaba limitada a las partes pro-
fundas del talud coralino (20-50 m), invadiera y matara a
muchos de los corales de las zonas someras del sistema
coralino, como se observa especialmente en las islas del
Rosario y de San Bernardo en Colombia. Los metabolitos
secundarios que produce L. variegata, poseen una potente
actividad antimicrobiana y citotéxica (Paul & Hay, 1986)
¥y es probable que por esto, los peces herbivoros en general
no la consuman, pero el erizo D. antillarum si pastorea en
ella (Bula-Meyer, 1989a).

El objetivo de este articulo es dar a conocer los resul-
tados ecolégicos que se han logrado hasta el momento en
el Caribe colombiano con las praderas de macroalgas lo-
calizadas después del talud coralino y comparar éstos con
los obtenidos en Panama y Ghana.

Sitio de estudio y métodos

Las investigaciones comenzaron en 1984 y contintian
hasta el presente. El sitio de estudio se localiza en la
ensenada de Nenguanje, Parque Nacional Natural Tairona
(PNNT), costa Caribe de Colombia (Fig. 2). La pradera
de macroalgas presenta una extensién aprox. de 400 m?
y se ubica a 23 m de profundidad en un plano arenoso
con muchos fragmentos y piedras calcdreas relativamen-
te estables como sustrato, originadas a largo plazo por
acrecion de coralindceas incrustantes. Esta pradera estd
separada por una franja arenosa de 60 m de ancho del pie
del talud rocoso coralino que queda a 16 m de profundi-
dad. Descripcién de la pradera y de las condiciones fisi-
cas y oceanogrdficas del lugar estdn dadas en
Bula-Meyer (1987, 1989b) y la metodologia en Bula-
Meyer (1987).
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Figura 2. Sitio de estudio (=) y su localizacién en el Parque Natural
Nacional Tairona del Caribe colombiano.

Resultados

Las macroalgas del plano-arenoso y el sustrato
primario

La naturaleza de los fragmentos y piedras calcdreas
sugiere que ellos proveen una superficie relativamente
estable por un tiempo indeterminado para el crecimiento
de las macroalgas en el sitio de estudio. Anualmente mu-
chas de estas coralindceas mueren por ser cubiertas por el
sedimento circundante que las cubre debido a la turbu-
lencia del agua de la estacién seca (enero-abril) o de las
corrientes de fondo que se presentan en la estacién hime-
da (septiembre-noviembre). De esta manera, cuando el
sedimento es removido, hay nuevo sustrato para ser colo-
nizado por algas y animales. En este hdbitat, algunas es-
pecies no alcanzan a desarrollar su talla mdxima. Por
ejemplo, Halymenia floresia y H. pseudofloresia cuando
crecen sobre fondos rocosos alcanzan hasta 80-90 cm de
altura, mientras que en el sitio de estudio no crecen mds
de 30-40 cm de altura. Esto se atribuye a la relativa ines-
tabilidad del sustrato que limita el crecimiento de la plan-
ta (obser. pers.).

De las 83 spp. registradas en los 27 marcos, 77 estu-
vieron presentes durante la estacién seca o de surgencia y
61 spp. en la estacién himeda. Cincuenta y cinco spp.
fueron comunes en ambos periodos climdticos (Tabla 1).
Veinte y dos spp. que estuvieron presentes durante la es-
tacién seca no aparecieron en los muestreos de la esta-
cién himeda (por lo menos macroscépicamente). El
coeficiente de presencia -ausencia de Jaccard indicé una
similaridad de 66.3% en lo que a composicién de espe-
cies se refiere.

Las macroalgas rojas forman el grupo mas dominante
y que representa el 80-85% del total de tidxones (Panama
40 spp. y Ghana 78 spp.) (Tabla 1). Aunque el fondo es
arenoso, las especies psamofilicas son mds bien escasas
como en Panamd y Ghana. Respecto a longevidad del talo
o su estacionalidad, las formas pseudoperennes y anuales
durables (=anuales) representan el mayor porcentaje de
las especies (esto es mds de 70%) en todos los casos cono-
cidos (Tabla 2).

No todas las especies del plano-arenoso estdn confi-
nadas a este habitat. De las 83 especies, 47 spp. (57%)
estdn restringidas naturalmente a estos ambientes; 28 spp.
(33%) han sido observadas en aguas someras y en el
intermareal; a 8 spp. (10%) no se les pudo confirmar su
presencia en aguas someras debido a su tamafio tan pe-
quefio. Sin embargo, varias de las 47 spp. de este plano-
arenoso demostraron no estar restringidas naturalmente a
ese hdbitat. Experimentos realizados en el campo, com-
probaron que estas especies, en un medio libre de los her-
bivoros del talud, y en partes someras del arrecife, pueden
fijarse en aguas someras (Bula-Meyer, 1993) y por lo tan-
to, éstas no estaban restringidas fisiolégicamente a esas
profundidades como se creia, sino que la mayoria se ajus-
tan mejor a un régimen fisico, tipico de las partes someras
del sistema coralino. Estos resultados corroboraron los de
Hay (1981), quien por otros medios encontré que las al-
gas que vivian entre los 11 y 14 m de profundidad, no
mostraron ninguna fotoinhibicién cuando fueron trans-
plantadas a aguas someras. Ademds, crecieron muy bieny
rdpido cuando fueron excluidos los herbivoros.

Las 28 spp. naturalmente euribdticas, mostraron dife-
rentes habilidades y adaptaciones para evadir a los herbi-
voros (Bula-Meyer, 1987) tales como ser resistentes en su
estructura fisica, residir en grietas o cuevas de dificil ac-
ceso a los herbivoros, presentar un ciclo de vida
heteromérfico, vivir en asociacién con algas o animales
téxicos, producir sustancias alelopdticas, y ser de ocurren-
cia imprevisible. El costo energético de estas especies en
poseer varias maneras de evitar el ‘ataque de sus predadores
en las partes someras del sistema coralino, puede resultar
en la mayorfa de las especies en una reduccién en la habi-
lidad competitiva en el ambiente inmediato. Esto pudo
corroborarse al encontrar que por lo menos 24 especies de
las 28 presentaban las mds bajas coberturas de las espe-
cies del plano-arenoso (Fig. 3). Sin embargo, con las es-
pecies frondosas-erguidas y filamentosas mas dominantes
del plano-arenoso y que son restringidas naturalmente a
estas condiciones, no ocurre lo mismo. Estas fueron rapi-
damente consumidas una vez fueron transplantadas al ta-
lud donde dominan los herbivoros (Bula-Meyer 1993).
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Tabla 1. Ndmero total de taxones (83) encontrados en un plano arenoso a 23 m de profundidad en el Parque Nacional Natural Tairona.
Especies sin asteriscos estén restringidas a este hdbitat; con un asterisco, viven ademaés en las partes someras del sistema arrecifal; y
con dos asteriscos, no se les pudo confirmar su presencia en las partes someras del sistema arrecifal. Frecuencia (F) y densidad (D)
provenientes de 27 marcos (30x50 ¢m) para la estacién seca (S) y himeda (H) de 1985. Longevidad del talo (LT) est4 indicada para

cada especie: efimeras (E), anuales durables (A), pseudoperennes (PS) y perennes (P).
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(Continuaciéon Tabla 1)
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(Continuacion Tabla 1)
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Tabla 2. Longevidad del talo de las 83 especies de macroalgas
del sitio de estudio.

LONGEVIDAD
DEL TALO PORCENTAJE TOTAL
Efimeras 9
Anuales: 40%
Anuales Duraderas 31
Pseudoperennes 45
Perennes: 60%
Perennes 15

Esto no indica que todas estas especies no tengan la capa-
cidad de producir compuestos alelopdticos. Por ejemplo,
el esporéfito del alga roja Asparagopsis taxiformis, cuan-
do fue transplantado del plano-arenoso al talud en el PNNT,
fue rdpidamente consumido por los peces herbivoros
(Bula-Meyer, 1993); sin embargo, esta especie ha sido
observada en Belize como evadida por estos predadores y
probablemente por los productos téxicos que se le encon-
traron como también al gametéfito (ver Bula-Meyer,
1989a). En las islas Virgenes el esporéfito A. taxiformis
fue hallado en una cantidad del 1% en el estémago de un
erizo, de D. antillarum (Atkinson et al., 1973). Resulta-
dos sobre casos como este, también fueron encontrados
por Hay (1984) en el Caribe. Cuando €l transplanté las
macroalgas de un plano-arenoso a lugares sometidos a
intenso pastoreo, la mayoria de las algas rojas carnosas
fueron rdpidamente consumidas. Esto parece indicar que
las variaciones cuantitativas y cualitativas de estos
aleloquimicos estdn estrechamente relacionadas con el
hdbitat de la planta. La produccién de estos compuestos
secundarios y su almacenamiento en los tejidos de la plan-
ta, implican un proceso energético intenso (Levin, 1976).
Exceptuando las especies psamofilicas, es de esperarse
que las algas dominantes que viven en el plano-arenoso,
en donde el pastoreo es bajo o insignificante, especial-
mente en los dltimos afos que se ha reducido
alarmantemente por la sobrepesca del caracol Strombus
gigas, tengan bajas defensas quimicas o carezcan de ellas.

Factores que estructuran a estas comunidades algales

Si bien las especies de este habitat, especialmente las
mds dominantes, han desarrollado una gran habilidad
competitiva por el espacio primario, competencia por este
recurso no parece jugar un papel importante en estructu-
rar a estas comunidades algales. Esto es reforzado por el
hecho de que una reduccién en la cobertura de las espe-

cies competitivamente dominantes durante el periodo
desfavorable del afio, como ocurrié en todos los casos
conocidos, causaria a la luz de la teoria de la competen-
cia, un aumento en el ndmero de especies, lo que nunca
sucedié. Aunque el sustrato duro es escaso en el plano
arenoso, la cobertura vegetal nunca llega a cubrirlo todo
y normalmente hay una parte considerable que esta libre
de algas todo el afio (Fig. 3). En el caso de Ghana,
Lieberman et al. (1979) atribuyé la baja competencia
por el espacio a una disturbancia (remocién de biomasa)
anual de cardcter fisico, la cual consiste en el rodamiento
del sustrato como resultado de la fuerte turbulencia del
agua producida por ciertos vientos de la estacién hime-
da. Segun Lieberman et al., esta disturbancia es la que
permite una alta diversidad de la comunidad algal. Tam-
bién este parece ser el caso en el Caribe panamefio, ade-
mas del rodamiento de esos rodolitos durante la estacién
seca, la comunidad submareal (localizadaentre 11 y 14 m
de profundidad) queda en tinieblas por el grado de tur-
biedad que se presenta debido al alisio del NE (Hay,
1981). En el PNNT en la que estos rodolitos no sufren este
impacto estacional a 23 m de profundidad, la disturbancia
proviene cuando la temperatura sobrepasa los 26°C, como
resultado de la declinacién de la surgencia costera anual
en mayo (Bula-Meyer, 1989b). Esta disturbancia produjo
una reduccién de la biomasa de 21 g/m? en marzo (mes de
méaxima produccién) a 7.3 g/m?en octubre-noviembre
(meses de minima produccion). Esta disturbancia de ca-
racter fisico es considerada aqui ubiquista y de cardcter
intermedio y no extrema de acuerdo con Connell (1978).
Por lo tanto, la alta diversidad encontrada en este lugar,
es debida al mantenimiento de un estado de preclimax en
donde la competencia no es importante. Un caso algo si-
milar es el de Ghana, pero en Panamd, como resultado del
nimero de especies de macroalgas recolectadas (40 spp.),
indicaria que la disturbancia es de un cardcter mads
adverso.

Epifitismo y coexistencia entre macroalgas frondosas
y coraliniaceas incrustantes

El epifitismo ha sido visto primariamente como una
estrategia competitiva que facilita la invasién de dreas
donde la mayoria del sustrato estd ocupado por otros or-
ganismos (Hay, 1981; Hawkins & Harkin, 1985). Sin
embargo, en el plano areno estudiado en Colombia, aun-
que el espordfito del alga roja Asparagopsis taxiformis
fue la especie de mayor cobertura (Fig. 2 No 4), su
epifitismo sobre Laurencia sp. no se atribuye a la escasez
del sustrato primario, por lo que siempre hubo un exce-
dente de éste (Fig. 2 No. 3) y aiin mds que la cobertura
ocupada por esta especie filamentosa. El fuerte epifitismo
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Figura 3. Valores de cobertura (%) que se dieron durante la estaciones seca y himeda de las piedras calcdreas, vegetacidn total y para las
primeras 40 especies de macroalgas ordenadas de mayor a menor. Las otras especies no fueron graficadas ya sea porque no estaban presentes en
el momento de la toma de datos o porque su cobertura en los 27 cuadrantes fue mucho menos de 0.01%. Las especies fueron arregladas de

acuerdo con los 6 datos obtenidos.
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de A. taxiformis puede ser visto como un mecanismo de
proteccidn que evita que su fino talo filamentoso y extre-
madamente delicado sea sepultado por la deposicién de
sedimento que ocurre durante la estacién himeda o por la
abrasion que produce la arena en el periodo seco del afio
(Bula-Meyer, 1987). De esta manera el esporéfito de A.
taxiformis viviendo sobre Laurencia sp., una especie pe-
renne-pseudoperenne, garantiza su existencia en el plano
arenoso.

La coexistencia entre coralindceas incrustantes y
macroalgas frondosas es rara debido a que normalmente
las Gltimas terminan matando a las primeras (van den
Hoek, 1969; Littler & Littler, 1984: obser. pers.). Se-
gun el paradigma de dominancia-relativa de Littler &
Littler (1984), las algas coralinas incrustantes son con-
sideradas como pobres competidoras y solamente debe-
rian prevalecer en dreas disturbadas persistentemente,
ya sea por un moderado a intenso pastoreo o por un oleaje
fuerte y raspante. En el plano arenoso del PNNT, la co-
existencia entre las algas frondosas-erguidas como
Laurencia sp. (asociada con A. raxiformis) y Dictyurus
occidentalis con las coralindceas incrustantes (ver co-
berturas Fig. 2 No 4-7) no se debié a las razones anterio-
res por lo que en ese lugar no hay pastoreo moderado ni
intenso y tampoco un dleaje fuerte. Una de las razones
para explicar esta coexistencia podria ser la reduccidn
en la cobertura de las macroalgas frondosas por el au-
mento de la temperatura como causa de la declinacién
de la surgencia en la estacién hiimeda y la otra razén
podria atribuirse a la discontinuidad del sustrato. Més
sin embargo, la mortalidad de las coralindceas
incrustantes es alta (Fig. 2 No. 6). Se plantea la hipétesis
de que la deposicién de sedimento fino, el cual es trans-
portado por las corrientes de fondo de la estacién hime-
da, es la principal causa de esta mortalidad.

Influencia humana en los sistemas coralinos del
Caribe

Los sistemas coralinos son de una gran longevidad
geolGgica. Estos han venido desarrollandose bajo condi-
ciones ambientales relativamente estables, las cuales han
permitido durante su evolucién una extraordinaria
especiacién en animales y plantas altamente especializa-
dos con intrincadas interrelaciones entre los organismos
y el medio. Se considera hoy dia un axioma que una de-
clinacién en la intensidad del herbivorismo y/o aumento
en los niveles de los nutrientes, trae como consecuencia
un dominio de las macroalgas, que segin el caso pueden
ser las microfilamentosas o las frondosas o coralinas
(Littler & Littler, 1984; Adey, 1998). Muchos de 10s sis-

temas coralinos del Caribe, especialmente los cercanos al
continente, estdn sufriendo el impacto de altos niveles de
nutrientes en asocio con la deposicion de sedimentos pro-
venientes de las descargas de los rios. Estos altos niveles
de nutrientes producen florecimientos de microalgas que
junto con los sedimentos afectan la transparencia del agua,
limitando de esta manera la produccién fotosintética y el
crecimiento de los corales. Por otro lado, se ha demostra-
do que ciertos niveles de fosfatos pueden inhibir la calci-
ficacién en los corales (ver Littler & Littler, 1988). Las
descargas fluviales, muchas veces ricas en compuestos
amoniacales antropogénicos, se acentian cada vez como
resultado del mal manejo econémico que el ser humano
viene ddndole a la tierra, ya sea por medio de las
deforestaciones riberefias o por la construccién de cana-
les que ponen en comunicacién nuevas dreas marinas con
rios de gran caudal. Esta situacién ha sido la causa bdsica
de la mortandad masiva de corales por lo menos en los
sistemas coralinos continentales de las islas del Rosario,
islas de San Bernardo e Isla Fuerte en Colombia (Bula-
Meyer, 2001). Mis de las dos terceras partes del drea co-
ralina de estas islas estdn destruidas. Esta mortandad se
acelerd con la casi desaparicién de dos herbivoros muy
importantes del sistema, el erizo negro D. antillarum, por
causas desconocidas y el caracol de pala Strombus gigas,
por sobrepesca en la década de los 80. Los altos niveles
de nutrientes junto con la ausencia de estos herbivoros,
permitieron la invasién de las macroalgas frondosas como:
Caulerpa racemosa, Halimeda opuntia, Lobophora
variegata y Dictyota spp. entre las mas dominantes (Bula-
Meyer, 2001). Estas algas junto con las esponjas, comien-
zan a ser los nuevos soberanos de unos sistemas que en
afos anteriores fueron uno de los paisajes marinos mds
hermosos del Caribe colombiano y un recurso invaluable
para la humanidad.

A pesar de las innumerables investigaciones en los sis-
temas coralinos, la influencia humana continda sobre es-
tos ambientes, a una velocidad que sobrepasa la de nuestro
entendimiento de los cambios ecoldgicos que se estdn
dando en el lugar. De ahi, que sea dificil conservar lo que
no entendemos.
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