CUANTIFICACION DE LA DIVERSIDAD DE
ESPECIES INCRUSTANTES ASOCIADAS A LAS
RAICES DE Rhizophora mangle L. EN EL PARQUE
NACIONAL LAGUNA DE LA RESTINGA
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RESUMEN

Las raices de mangle en el mar Caribe albergan una diver-
sidad de especies incrustantes que no se observan en manglares
de otros mares. En Venezuela, una de las lagunas costeras mas
estudiadas es el Parque Nacional Laguna La Restinga. Varios
inventarios floristicos y faunisticos han sido levantados, sin em-
bargo, los componentes de diversidad de especies (a, f, y) no
han sido cuantificados. El primero se refiere a la diversidad de
especies en un lugar puntual, el segundo refleja la tasa de cam-
bio de especies que ocurre dentro de una region y el tercero se
refiere a la diversidad de toda la region. En este trabajo se pre-
senta una aproximacion cuantitativa de la diversidad de especies
incrustantes que crecen en las raices de Rhizophora mangle L,
considerando cuatro escalas espaciales jerarquicamente anidadas

(sectores de la laguna, localidades por sector, sitios por locali-
dad y raices por sitio). En cada raiz se estimo la presencia y
abundancia de cada especie, y la informacion se evalué con es-
tadistica univariada y multivariada. Las localidades con mayor
riqueza estan ubicadas en el sector externo (18,23 +5,85especies/
raiz), seguidas por las intermedias (16,05 +5,25especies/raiz) e
internas (14,36 £2,65especies/raiz). La [-diversidad fue signifi-
cativa en todas las escalas evaluadas, mayormente entre raices
colindantes. En total se detectaron 115 especies, pero la proyec-
cion predice una y-diversidad de hasta 285. Los resultados su-
gieren que la y-diversidad en La Restinga resulta de una com-
binacion de muchas raices con relativas altas o-diversidades y
elevada p-diversidad a diferentes escalas espaciales.

obert H.  Whittaker

(1972) formalizd6 mate-

maticamente el concepto
de diversidad de especies y planted tres
componentes cuantificables: alfa (o), beta
(B) y gamma (y). El primero se refiere a
la diversidad de especies en un lugar
puntual (e.g. parcela, cuadricula). El se-
gundo refleja la tasa de cambio de espe-
cies que ocurre dentro de una regién de
interés (e.g. entre parcelas, entre cuadri-
culas). El tercer componente se refiere a
la diversidad de especies de toda la re-
gion (la suma de todas las a-diversidades
posibles). Dada las inconsistencias y dife-

rencias en el uso de estos términos (Gray,
2000), los métodos para cuantificar estos
componentes son muy variados (Legendre
et al., 2005; Anderson et al., 2010). Por
ejemplo, la a-diversidad suele medirse
con un gran abanico de opciones que van
desde la estimacion del nimero de espe-
cies (i.e. riqueza), hasta indices que con-
sideran la informacion evolutiva o filoge-
nética contenida en la afiliacion taxond-
mica de las especies presentes en un lu-
gar puntual (Clarke y Warwick, 1998),
pasando por los tradicionales indices
(Shanon-Wiener, Simpson) que incluyen
la distribucion de las abundancias a lo

largo de las especies presentes (Krebs,
1999). En este sentido, la diversidad total
de una region (i.e. y-diversidad) se estima
combinando (sumando) las a-diversidades
de todos los lugares que la conforman
(Veech et al., 2002) o, en su defecto, con
extrapolaciones basadas en funciones ma-
tematicas tipo Jacknife, Bootstraping, o
curvas de acumulacion de especies, entre
otros (Krebs, 1999; Gray, 2000). En con-
traste, la P-diversidad suele ser medida
con otros métodos que toman en conside-
racion la identidad de cada especie (e.g.
coeficiente de Jaccard, Serensen o Bray-
Curtis), de tal forma de poder detectar el
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cambio que se anuncia en la definicion
original (Whittaker, 1972; Anderson et
al., 2000).

Cualquiera sea el méto-
do empleado, estimar los componentes de
diversidad tiene importantes repercusio-
nes en el diagndstico de la diversidad de
especies, pero sobre todo, en la adecuada
asignacion de areas prioritarias de con-
servacion (e.g. una regiéon con alta
p-diversidad amerita una administracion
distinta que wuna regidbn con baja
B-diversidad, independientemente de que
ambas tengan la misma A-diversidad) y
en la deteccion de impacto ambiental (e.g.
cambio en la B-diversidad respecto a las
zonas control). No obstante, detectar los
patrones no es suficiente. Es necesario
identificar los procesos relevantes que
mantienen la diferenciacion entre las co-
munidades (Castilla, 2000; Legendre et
al., 2005). Los patrones de diversidad de
especies son un reflejo de la forma en
que éstas se relacionan con el habitat
(MacArthur, 1965); por ejemplo, pueden
ser resultado de como las especies utili-
zan y compiten por los recursos (MacAr-
thur y Levins, 1967), de la tolerancia de
las especies a las condiciones ambientales
(Hutchinson, 1957; Liebold, 1995), de li-
mitaciones de dispersion (Hubbell, 1997),
0 una combinacion de éstos. Estos proce-
sos actiian a diferentes escalas espaciales
y temporales (Levin, 1992), con menor o
mayor efecto sobre la distribucion y/o
abundancia de cada especie. En este sen-
tido, evaluar los patrones de distribucion
y abundancia a diferentes escalas contri-
buye notablemente en la identificacion de
los potenciales procesos que mantienen
los patrones y niveles de diversidad de
especies.

La alta diversidad de es-
pecies incrustantes en las raices del man-
gle rojo del mar Caribe es reconocida
(Riitzler, 1969; Lacerda et al., 2002), ya
que resalta no solo la riqueza de especies
sino la diversidad de Filos que en ella se
encuentra. En Venezuela, una de las la-
gunas costeras mas estudiadas es el Par-
que Nacional Laguna de La Restinga
(Conde y Carmona-Suarez, 2003), siendo
las incrustaciones de manglar en este sis-
tema motivo de estudio desde hace al
menos cinco décadas (Rodriguez, 1959;
Galan, 1976). Los inventarios formales
que se han levantado en la zona han re-
portado 45 especies de esponjas (Diaz et
al., 2003; Pérez, 2007), 33 de tunicados
(Rocha et al., 2010), 10 especies de bival-
vos (Morao, 1983), 3 cirripedos (del Mo-
naco y Capelo, 2000), 15 especies de po-
liqueto serpulidos y sabélidos (Diaz et
al., 2009) y 54 especies de macroalgas
(Fernandez y Pérez, 2009). También se
han realizado algunas estimaciones cuan-
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Figura 1. Parque Nacional Laguna de La Restinga, estado Nueva Esparta, Venezuela. Se represen-
tan principalmente las zonas de manglares. Circulos negros: localidades muestreadas en el sector
interno, circulos grises: localidades del sector intermedio, y circulos vacios: las del sector externo.

titativas de distribucion y abundancia de
especies (Orihuela et al, 1991; Pérez,
2007). De estos estudios se puede extraer
que al menos unas 149 especies confor-
man la y-diversidad de este sistema, fal-
tando por incluir bryozoarios y celentera-
dos. Sin embargo, los componentes de di-
versidad de especies, tal como los plantea
Whittaker (1972), no han sido cuantifica-
dos. Esto implica que no existen elemen-
tos cuantitativos que permitan proponer
un modelo de diversidad para este siste-
ma rico en taxones y especies. Por tanto,
en este trabajo se presenta una aproxima-
cion cuantitativa de la diversidad de espe-
cies incrustantes que crecen en las raices
de Rhizophora mangle L., considerando
para ello los tres componentes de diversi-
dad de especies (a, B, 7v). Aqui,
a-diversidad se refiere a la riqueza aso-
ciada a las raices, B-diversidad a la varia-
cion en la composicion y abundancia de
especies a cuatro escalas espaciales (entre
sectores, localidades, sitios y raices), y
v-diversidad a la riqueza del parque.

Teniendo en cuenta lo
anterior, se plantearon los siguientes mo-
delos de diversidad para las incrustacio-
nes de La Restinga:

1) La diversidad total de especies
(y-diversidad) es resultado de la contribu-
cion consistente de la riqueza local; es
decir, altas a-diversidades con bajos valo-

res de PB-diversidad (Maguire, 1973,
Whittaker et al., 1973).
2) La diversidad total de especies

(y-diversidad) es resultado de la contribu-
cion de muchas raices (Maguire, 1973;
Whittaker et al, 1973), es decir bajas

o-diversidades con elevados cambios de
especies entre ellas.

Materiales y métodos
Area de estudio

La Restinga (Figura 1)
es una laguna hipersalina localizada en la
zona central de isla de Margarita (10°56'-
10°04'N y 64°02'-64°12'0). Tiene un area
de ~30km? y una profundidad maxima de
6m en el canal de entrada. Este ecosiste-
ma presenta bosques de manglar de fran-
ja bien desarrollados (de hasta Sm de al-
tura) desde la Unica entrada de agua ma-
rina (canal principal) hasta el sistema de
lagunas internas. En éstas, la salinidad
superficial del agua (44 £2,5%0) supera
considerablemente al canal principal (39
+1,65%0) y a la del mar adyacente (37
+0,87%o). La productividad de la laguna
también varia considerablemente (prome-
dio anual 0,29 +0,08mg'm3 de clorofilaa
respecto a las aguas externas (0,14
+0,06mg'm3) (Gomez Gaspar, 1991).

Diseiio de muestreo y método de
campo

La unidad de muestreo
empleada fue la raiz, especificamente rai-
ces no ancladas pero con longitud >40cm.
El primer criterio se fijé para evitar mues-
trear raices devastadas por depredadores
bentonicos (Farnsworth y Ellison, 1996) y
el segundo para eludir raices jovenes que
no han sido colonizadas (Diaz et al.,
1992). Debido al fuerte gradiente ambien-
tal en La Restinga, se definieron tres sec-
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tores (externo, intermedio e interno) con
base en el nivel de exposicion o influencia
marina (Figura 1). Dentro de cada sector
se seleccionaron aleatoriamente tres locali-
dades separadas por 300-400m, y dentro
de éstos se muestrearon dos sitios separa-
dos por 20-30m, en cada uno de los cuales
se evaluaron 10 raices.

El trabajo de campo se
realiz6 durante los meses de junio y julio
de 2009. Los muestreos no fueron destruc-
tivos, se identificaron in situ las especies
presenten por raiz empleando una guia de
identificacion fotografica previamente ela-
borada usando los inventarios locales
(Diaz et al., 2003; Pérez, 2007, Fernandez
y Pérez, 2009; Rocha et al., 2010). No
obstante, se tomaron muestras de especies
en aquellos casos donde la identificacion
in situ no fue factible. Para estimar la
abundancia relativa de cada especie por
unidad de muestreo, se obtuvieron fotogra-
fias submarinas digitales métricamente re-
ferenciadas de cada 10x10cm de toda la
raiz. La cuantificacion se realizd con el
criterio punto-intercepto a cuatro puntos
equidistantes por cada cm? (Diaz et al,
1992). El analisis de las fotografias se rea-
liz6 con el programa Coral Point Counter
3.6 (Kohler y Gill, 2006).

Andalisis estadisticos

La diversidad gamma se estimo
con una curva de acumulacion de espe-
cies (Krebs, 1999). La curva se construy6
con 1000 permutaciones de las raices ob-
servadas, de tal forma de romper con
cualquier estructura del muestreo que in-
fluyera en la forma de la curva. Se desa-
rrolld una funcion semi-logaritmica que
describiera la curva y que permitiera esti-
mar el nimero de especies totales que se
esperaria para La Restinga dado que es
un sistema finito.

Por otra parte, la informacioén por
raiz se preservd para estimar la riqueza
promedio por raiz o a-diversidad prome-
dio, y se analizé6 con un ANOVA anidado
de tres factores, con la finalidad de some-
ter a prueba las hipotesis nulas que la ri-
queza por raiz no varia a pocos metros ni
centenares de metros (entre sitios y loca-
lidades). Simultaneamente, se sometio a
prueba la hipotesis nula que los sectores
no tienen un efecto en la riqueza prome-
dio de especies por raiz. Estadisticamen-
te, los ‘sectores’ son un factor fijo (fueron
seleccionados en funcion de un gradiente
ambiental), las ‘localidades’ estan anida-
das al factor sector, y los ‘sitios’ se ani-
dan a la localidad. Tanto los sitios como
las localidades son factores aleatorios, al
ser seleccionados aleatoriamente dentro
de una poblacion de posibles localidades
y sitios.
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Para evaluar la B-diver-
sidad se preservo la identidad y abundan-
cia de las especies por raiz. La informa-
cién obtenida se organizd en una matriz
especies x raiz, cuyas entradas fueron va-
lores de abundancia (puntos) de cada espe-
cie en la muestra respectiva. La
B-diversidad, por tanto, se analiz6 con el
indice de similitud Bray-Curtis (Clarke,
1993) previa transformacion raiz cuarta a
las abundancias. Tal transformacion permi-
te disminuir el peso de las especies muy
dominantes y aumenta la importancia rela-
tiva de las especies raras en el calculo del
indice de similitud. Luego, con un andlisis
SIMPER se identificaron las especies mas
comunes y dominantes, particularmente
entre sectores (por la hipétesis de control
ambiental). Una vez construida la matriz,
se realizaron ordenaciones multivariadas
(nMDS y PCO) para ilustrar los patrones
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de similitud entre todas las escalas espa-
ciales: metros, sitios, localidades y secto-
res. Por otra parte, las escalas espaciales
de B-diversidad fueron cuantificadas con
la descomposicion de la variacion total
usando PERMANOVA (Anderson, 2001),
y la significancia probabilistica de cada es-
cala se estimo usando 9999 permutaciones
de los residuales considerando el modelo
nulo reducido. Todos los andlisis multiva-
riados se llevaron a cabo con el programa
PRIMER v6 & PERMANOVA add on
(Clarke y Warwick, 2001; Anderson et al.,
2008) y los analisis univariados con Statis-
tica v8.

Resultados
En las 171 raices evaluadas fue de-

tectado un total de 115 taxones. Los grupos
con mayor riqueza fueron los poriferos y tu-
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Figura 2. Abundancia relativa promedio (+DE) de los grupos taxonoémicos identificados en las

raices de cada sector, localidad y sitio.

925



nicados (37 especies cada uno). De los espe-
cimenes detectados, ¢l 65% fue identificado
a nivel de especie, 15% a nivel de género y
20% en niveles taxondmicos mayores (prin-
cipalmente los celenterados y bryozoarios).
En lineas generales, los organismos mas
abundantes por raiz fueron los tunicados, bi-
valvos, esponjas y bryozoarios (Figura 2).
Tales abundancias, sin embargo, tendieron a
disminuir hacia las zonas internas de la la-
guna (Figura 2). Este patron es mas marcado
en algunos grupos como en lo tunicados, es-
ponjas y celenterados, no asi en bivalvos y
bryozoarios.

Gamma y alfa diversidad

La curva de acumulacion
de especies describio una asintota que no
alcanz6 pendiente cero; modelada bastante
bien (R?>= 0,999; n= 171) por una funcién
semi-logaritmica que implica que Rique-
za= 11,199+20,42XLn(n). En este sentido,
fue factible predecir el nimero total de es-
pecies que puede haber en toda La Restin-
ga simulando el numero de raices en todo
el parque. Asumiendo promedios de 4 y
10 raices por metro lineal de mangle, y
considerando que La Restinga tiene un
borde de ~65km, existe una poblacion de
260000-650000 raices. La y-diversidad de
incrustaciones en la laguna pudiera oscilar
entre 266 y 285 especies.

La distribucion espacial
de la riqueza en La Restinga no es homo-
génea, ya que se detectd que los compo-
nentes de variacion asociados a la riqueza
de las raices entre localidades y sitios son
significativos (Tabla I; Figura 3); no asi la
significancia del efecto de los sectores so-
bre la riqueza promedio (potencia= 0,39;
magnitud del tamafio de efecto= 0,82)
aunque la probabilidad de error tipo II en
este resultado (61%) es considerablemente
alta. El mayor componente de variacion
es atribuible a la menor escala espacial
(Tabla I); esto implica que la mayor va-
riacion en la riqueza de especies ocurre
entre raices colindantes. Ademads, se de-
tectd heterocedasticidad de las varianzas
en todas las escalas espaciales (prueba de
Levene, p<0,05). El resultado indica, por
ejemplo, que existe mayor variacion en la
riqueza entre los sitios y localidades del
sector externo y medio respecto a la va-
riacion de riqueza que existe entre los si-
tios y las localidades del sector interno
(Figura 3B, 30C).

Beta diversidad

Se detectaron diferencias
significativas en la composicion de espe-
cies en todas las escalas espaciales evalua-
das (Tabla II). El mayor componente de
variacion fue atribuido a los residuales, es
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TABLA 1
ANALISIS DE VARIANZA A LA RIQUEZA DE ESPECIES POR RAIZ
CONSIDERANDO UN DISENO JERARQUICO ANIDADO

Fuentes de Sumatoria Cuadrados Componentes de

variacion gl cuadratica medios F P variacion (%)
Sector 2 393,86 196,93 1,35 0,36 4
Localidad(Se) 6 883,44 147,24 2,47 <0,05 19
Sitio (Lo(Se)) 9 539,30 59,92 4,03 <0,05 18
Residuales 153 2276,30 14,38 59
Total 170 4195,20 100

Las probabilidades asociadas a cada valor de F se obtuvieron con 9999 permutaciones de las
etiquetas bajo el modelo nulo reducido. También se presentan los componentes de variaciéon aso-
ciados a cada fuente.

decir, a las diferencias pre- %0y

sentes entre raices vecinas 25 1

(Tabla II). A pesar de ello,

las diferencias entre secto- 207 18

res son evidentes (Figura 15 6

b

Interno

4A). En efecto, el segundo
mayor componente corres-
pondio a los sectores (Tabla 5
II); esto implica que, ade- °
mas de las diferencias ob-
servadas entre localidades,
los sectores son en promedio
24% disimiles en la compo-
sicion de especies (Figura
4B). Las discrepancias en la
composicion de especies en-
tre raices colindantes pueden
llegar a ser, en promedio,
38% de disimilitud, y tal di- 307 °©
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metros afiadieron un 18% a 101

la disimilitud.

Las especies que pro-
dujeron la diferenciacion en-
tre sectores son numerosas
(Tabla III). Entre 17 y 21 es-
pecies pueden explicar el
70% de los valores de disi-
militud. De ellas resaltan el bryozoario
Schizoporella pungens Canu & Bassler

9 "10"11 712713 14 15716 17 ' 18"
Sitios

T2 3 45 6 7 8

Figura 3. Valores de alfa diversidad (expresado como riqueza
de especies promedio por raiz +DE) en tres escalas espaciales.
a: diferencias entre los sectores, b: diferencias entre las locali-
dades, c: diferencias entre los sitios.

1928, los tunicados Aplidium accarense
(Millar, 1953), Didemnum perlucidum F.

TABLA 1I
ANALISIS DE VARIANZA A LA COMPOSICION DE ESPECIES USANDO
ABUNDANCIAS CON TRANSFORMACION RAIZ CUARTA
Y EL COEFICIENTE BRAY-CURTIS ENTRE CADA PAR DE RA{Z
EN UN DISENO JERARQUICO ANIDADO

Fuentes de 1 Sumatoria Cuadrados Psecudo-F P Componentes de Disimilitud

variacion " cuadritica  medios variacion (%) afiadida
Sector 2 83245 41623 4,5 <0,05 23 24
Localidad(Se) 6 55411 9235,2 3,1  <0,05 13 18
Sitio(Lo(Se)) 9 27290 30322 2,1 <0,05 7 13
Residuales 153 2,22E+08 1452,9 57 38
Total 170 3,90E+08 100

Las probabilidades asociadas a cada valor de F se obtuvieron con 9999 permutaciones de las
etiquetas bajo el modelo nulo reducido. También se presentan los componentes de variacion aso-
ciados a cada fuente y la disimilitud Bray-Curtis afiadida.
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Monniot 1983, Clavelina oblonga
Herdman 1880 y Symplegma rubra
Monniot 1972, asi como las esponjas
Tedania ignis (Duchassaing & Miche-
lotti, 1864) y Haliclona curacaoensis
(van Soest, 1980). Estas especies se
presentaron con una frecuencia muy
alta en las localidades externas de la
laguna respecto a las internas. De
igual forma, en las localidades inter-
nas, el bivalvo Brachidontes sp.
Swainson, 1840, los tunicados Polycli-
num constellatum Savigny 1816 y As-
cidia curvata (Traustedt, 1882), asi
como el hidrozoario Nemalecium sp.,
aparecieron con mayor frecuencia res-
pecto a la zona externa y media. En
esta ultima, las ascidias Microcosmus
exasperatus Heller 1878, Styela sp. 1,
Styela sp. 2 'y Styela canopus (Savig-
ny, 1816) fueron mas comunes que
en las zonas externas e internas. Por
otra parte, se detectaron especie ubi-
cuas y de elevada aparicion en las
raices de toda la laguna; tal es el
caso de la ostra de mangle Crassos-
trea rhizophorae (Guilding, 1828),
del bryozoario Bugula neritina (Lin-
naeus, 1758), y de dos especies de
poliquetos, Branchiomma nigroma-
culata e Hydroides sp.

Discusion

PCO1 (17% de la variacion total)

Gamma- y alfa-diversidad

La y-diversidad detectada en
este trabajo (115 taxones) representa
el mas alto reportado en estudios so-
bre incrustaciones de manglar en el
mar Caribe, seguido de cerca por el
trabajo de Farnsworth y Ellison
(1996) en Belice (96 taxones). Sin
embargo, es predecible que la riqueza
en estos sistemas sea considerable-
mente mayor, tal como lo refleja la
curva de acumulacion de especies
presentada en este trabajo y la construida
por Farnsworth y Ellison (1996), asi como
los inventarios floristicos y faunisticos le-
vantados en varios de estos sistemas (e.g.
Diaz y Riitzler, 2009; Lopez et al., 2009).
Por otro lado, los mayores niveles de
a-diversidad se observaron en las localida-
des del sector externo (18 spp +5,85), se-
guidas por las intermedias (16 £5,25spp.) e
internas (14 +2,65spp.). El resultado sugie-
re que la o-diversidad es dependiente de
procesos de pequefia y mediana escala es-
pacial (decenas de metros) y es probable
que también responda a las diferencias
ambientales que existen entre los sectores.
En cualquier caso, tales niveles de riqueza
por raiz superan considerablemente las ri-
quezas reportadas en sistemas de manglar
muy diversos, como los cayos de Belice,
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(Alvarez, 1989; Orihuela et al., 1991;
Bingham y Young, 1995), y en otros
se ha propuesto que las limitaciones
de dispersion y la cercania a arreci-

® | fes son los responsables de las dife-

rencias entre localidades (Bingham,
1992; Farnsworth y Ellison, 1996).
En cualquier caso, la alta variabili-
dad en la riqueza entre raices colin-
dantes sugiere que elementos inde-
pendientes del entorno, como lo pue-
den ser el area de cada raiz, las per-
turbaciones muy localizadas,
estadios diferentes de colonizacion,
etc., afectan de forma importante la
diversidad en este sistema.

Beta-diversidad

40

20—+ 1

04

-40 -‘-IL | |

b O Externo
® Interno
@ Medio

La similitud de especies entre
raices colindantes oscild cerca del
62%, con una disimilitud afladida del
24% entre los sectores, 18% entre lo-
calidades y 13% entre sitios. Farn-
sworth y Ellison (1996) cuantificaron
un patron similar en Belice, donde
detectaron que la mayor tasa de re-
cambio de especies ocurre en la me-
nor escala espacial (entre raices) y
que tales niveles estan espacialmente
autocorrelacionados. Considerando
solo esponjas, Guerra-Castro et al.
(2011) cuantificaron los niveles de va-
riacion en la composicion de esponjas
de manglar a varias escalas espacia-
les en tres regiones del Caribe Sur,
identificando también que la mayor

T I T
-40 -20 0 20

PCO1 (32% de la variacion total)

Figura 4. Ordenaciones de la composicion de especies in-
crustantes sobre raices de manglar usando el coeficiente
Bray-Curtis y transformaciones raiz cuarta. a: MDS, que
refleja la similitud relativa de la composicion de especies
entre raices de los tres sectores; b: PCO, que muestran las
distancias entre los centroides para cada sitio (simbolo) en
cada localidad (nimero) en cada sector.

donde la riqueza promedio por raiz ronda
al rededor de nueve especies (Farnsworth
y Ellison, 1996).

El patréon identificado en
La Restinga sobre la alta variabilidad en
la composicion de especies entre raices
colindantes, asi como las diferencias a es-
calas espaciales mayores, coincide con lo
descrito en otras regiones, tales como Be-
lice (Ellison y Farnsworth, 1992; Farn-
sworth y Ellison, 1996), la Bahia de la
Ascension, México (Inclan Rivadeneyra,
1989), el Parque Nacional Morrocoy, Ve-
nezuela (Alvarez, 1989) y los cayos de
Florida, EEUU (Bingham y Young,
1995). En algunos de estos sistemas se ha
sugerido que las caracteristicas ambienta-
les y los eventos estocasticos intervienen
drasticamente en los niveles de riqueza

]
-1 . ., . .
4  fuente de variacion se asocia a las di-

ferencias observadas entre raices co-
lindantes, seguida por localidades y
las regiones.

Las diferencias tan marcadas
entre raices colindantes pueden estar
revelando momentos diferentes de ini-
cio de la colonizacion de la raiz, cuyo
desarrollo podria o no ser dependiente
de quienes iniciaron la colonizacion.
Esta hipotesis, referida en la literatura an-
glosajona como supply-side ecology ha sido
propuesta en varias oportunidades como un
elemento fundamental para comprender la
estructuracion de las comunidades marinas
bentonicas (Underwood y Fairweather,
1989; Underwood y Chapman, 2006); sin
embargo, son pocos los sistemas biologicos
que permiten su evaluacion sin artefactos
experimentales. En efecto, los mecanismos
mas debatidos de control de B-diversidad,
como las limitaciones de dispersion
(Hubbell, 1997) o el control ambiental so-
bre las dindmicas de supervivencia, creci-
miento, reproduccion y reclutamiento (Hut-
chinson, 1957), asi como las relaciones in-
terespecificas dependientes del ambiente
(Connell, 1961) no consideran a estos meca-
nismos temporales en sus modelos. Si bien
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TABLA III

ESPECIES RESPONSABLES DEL =70 % LA DIFERENCIACION ENTRE LOS SECTORES Y SU CONTRIBUCION A LOS
VALORES DE DISIMILITUD BRAY-CURTIS (ANALISIS SIMPER)

Especies FSE FSI PC

Crassostrea rizophorae 86,83 54,17 12,64

Aplidium accarense 37,17 0,00 6,26
Tedania ignis 30,92 0,00 4,74
Nemalecium sp 10,75 20,75 3,75
Brachidonte sp 3,60 20,51 3,63
Clavelina oblonga 23,13 0,00 3,42
Balanus sp. 0,48 18,56 3,28
Polyclinum constellatum 3,40 1542 3,01
Synnotum circinatum 11,48 9,19 2283
Didemnum perlucidum 17,04 0,00 2,82
Botrilloides nigrum 14,38 6,27 2,79
Carijoa riisei 18,17 0,00 2,73
Bugula neritrina 429 16,00 2,71
Schizoporella pungens 17,35 0,00 2,67
Zoobotryon verticillatum 1583 2,69 2,62
Mycale sp. 1,54 14,68 2,61
Halichondria magniconulosa 438 9,34 1,99
Ecteinascidia turbinata 12,65 0,10 1,98
Symplegma rubra 11,50 0,00 1,86
Ascidia curvata 1,83 990 1,74

Especies FSE FSM PC
Crassostrea rizophorae 86,83 5543 11,64
Aplidium accarense 37,17 2,10 6,33
Brachidonte sp. 3,60 35,80 5,84
Tedania ignis 30,92 5,60 5,15
Synnotum circinatum 11,48 20,40 4,04
Clavelina oblonga 23,13 4,30 3,58
Schizoporella pungens 17,35 523 3,00
Ecteinascidia turbinata 12,65 10,43 2,98
Carijoa riisei 18,17 1,10 291
Botrilloides nigrum 14,38 7,65 2,89
Didemnum perlucidum 17,04 1,73 2,86
Symplegma brakenhielmi 8,12 11,58 2,81
Zoobotryon verticillatum 15,83 0,10 2,36
Nemalecium sp. 10,75 5,80 2,33
Bugula neritrina 429 1243 2,23
Symplegma rubra 11,50 0,08 1,85
Scopalina ruetzleri 0,33 9,87 1,81
Lissoclinum sp. 9,52 1,40 1,80
Halichondria magniconulosa 4,38 8,90 1,76
Microcosmus exasperatus 5,50 11,13 1,76
Mycale microsigmatosa 6,48 550 1,61

Especies FSI FSM PC
Crassostrea rizophorae 54,17 55,43 13,81
Brachidonte sp. 20,51 35,80 8,42
Synnotum circinatum 9,19 20,40 4,96
Nemalecium sp. 20,75 5,80 4,89
Balanus sp. 18,56 6,03 447
Bugula neritrina 16,00 12,43 4,09
Mycale sp. 14,68 3,68 4,02
Polyclinum constellatum 1542 0,65 3,82
Symplegma brakenhielmi 1,39 11,58 3,34
Halichondria magniconulosa 9,34 890 3,28
Ascidia curvata 990 7,12 2,74
Diplosoma listerianum 598 598 244
Scopalina ruetzleri 0,00 9,87 240
Microcosmus exasperatus 0,34 11,13 2738
Botrilloides nigrum 6,27 7,65 226
Ecteinascidia turbinata 0,10 10,43 2,12

Branchiomma nigromaculatum 9,19 3,33 1,97

FSE: frecuencia sector externo, FSI:

las limitaciones de dispersion, el control
ambiental y las relaciones interespecificas
pueden tener un peso importante en mode-
lar los patrones observados en este sistema,
no permiten explicar la mayor fuente de
B-diversidad observada, la variacion entre
raices colindantes.

En lineas generales, la
abundancia de incrustaciones en La Restin-
ga supera considerablemente las abundan-
cias de incrustaciones de otros manglares
como los de Belice, los cayos de Florida,
Bocas del Toro (Panamd) y el Parque Na-
cional Morrocoy (Alvarez, 1989; Bingham
y Young, 1995; Diaz y Riitzler, 2009). En
éstos, las esponjas y las algas son los gru-
pos dominantes sobre las raices de manglar,
mientras que en La Restinga, los tunicados
y bivalvos fueron los grupos mas abundan-
tes, seguidos por esponjas y bryozoarios.
La elevada productividad de las aguas en
La Restinga puede ser el elemento respon-
sable de este patron, pues los otros sistemas
son descritos generalmente como cuerpos
de agua oligotroficos. Sin embargo, los pa-
trones de dominancia en La Restinga varia-
ron mucho de localidad en localidad, ha-
ciéndose mas evidente tal variacion entre
sectores de la laguna.

Exceptuando la ostra C.
rizophorae, presente en grandes cantidades
en toda la laguna, las especies dominantes
cambiaron en todas las escalas espaciales
evaluadas, principalmente entre los diferen-
tes sectores de La Restinga. A pesar de los
altos niveles de abundancia respecto a otros
manglares, los cambios en la dominancia
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entre sectores de La Restinga pueden estar
fuertemente afectados por restricciones am-
bientales, pues es una laguna cuyas salini-
dades en los cuerpos de agua internos su-
peran a los intermedios y éstos a su vez a
la salinidad marina del sector externo o
boca de la laguna (Gnica conexién con el
mar Caribe). No obstante, la tolerancia a la
salinidad no ayuda a explicar las diferen-
cias en la abundancia entre localidades de
un mismo sector. Probablemente, factores
microclimaticos como nivel exposicion a la
luz, profundidad, etc. sean los responsables
de tales diferencias. Otra explicacion a este
patron es el relacionado con los recluta-
mientos agregados dependientes de la capa-
cidad dispersiva de las especies y del tiem-
po de sobrevivencia para asentar (Toonen y
Pawlik, 2001; Bates, 2005; Maldonado,
2006) y de la seleccion de sustratos (Wha-
lan et al., 2008; Burgess et al., 2009) que
se reflejan en dominancias muy localizadas.

Las incrustaciones de La Restinga

Tal como se aprecia en los
inventarios locales (Diaz et al., 2003; Pérez,
2007; Rocha et al., 2010), las esponjas y los
tunicados fueron los grupos mas diversos en
todo el parque. La superioridad en la riqueza
de estos dos grupos corresponde a lo repor-
tado para otras regiones como Belice y Bo-
cas del Toro (Rocha et al, 2005; Diaz y
Riitzler, 2009). Sorprendentemente no fue asi
con las algas, cuyo inventario en La Restin-
ga es de 54 especies (Fernandez y Pérez,
2009), de las cuales solo se reportaron ocho

frecuencia sector interno, FSM: frecuencia sector medio, PC: porcentaje de contribucion.

en este estudio. Por otra parte, los celentera-
dos y briozoarios ameritan urgentemente tra-
bajo de taxonomia. En este estudio se repor-
tan al menos seis bryozoarios y 16 celentera-
dos; sin embargo, estos valores pueden ale-
jarse de la riqueza real presente en La
Restinga. En manglares de Belice, por ejem-
plo, se han reportado mas de 30 especies de
bryozoarios (Winston, 2004) y 59 hidro-
zoarios (Calder, 1991), mientras que en man-
glares de Venezuela se han reportado solo
cuatro bryozoarios (Quintana Molina, 1979;
Sutherland, 1980; Alvarez, 1989) y dos hy-
drozoarios (Alvarez, 1989; Orihuela et al.,
1991).

Conclusion

Modelo de diversidad de especies
incrustantes en La Restinga

En este trabajo se propu-
sieron inicialmente dos modelos, 1) Ia
v-diversidad es resultado de altas
a-diversidades y baja B-diversidad; y 2) la
v-diversidad es resultado de Dbajas
a-diversidades y alta B-diversidad. Sin em-
bargo, a la luz de los resultados obtenidos
y las comparaciones con otras regiones, se
evidencia que la diversidad total de espe-
cies incrustantes (y-diversidad) en el Parque
Nacional La Restinga es resultado de una
combinacién de muchas raices con relativas
altas a-diversidades y elevada p-diversidad.
Ambos componentes son dependientes de
la escala espacial con que sean evaluados,
siendo las variaciones entre raices colindan-
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tes las responsables de la mayor contribu-
cion a la y-diversidad. A pesar de ello, la
existencia de una estructura de especies a
distintas escalas espaciales sugiere que cada
raiz actGa como una isla ecoldgica, con
procesos individualizados por raiz de inmi-
gracion/extincion y relaciones interespecifi-
cas, dependiente en menor medida de una
combinacion de factores que operan a dis-
tintas escalas espaciales y temporales. De
ser constante este patron en el tiempo, se
resaltaria el hecho que no hay zonas equi-
valentes en La Restinga, todas tienen el
mismo valor en la contribucion a la diversi-
dad total y ameritan el mismo esfuerzo de
conservacion. Por otra parte, los patrones
detectados hacen de las incrustaciones en
raices de manglar, particularmente las de
La Restinga, un sistema ideal para disefar
experimentos que sometan a prueba hipote-
sis relacionadas con diversidad de especies
en comunidades tropicales.
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QUANTITATIVE ANALISYS OF FOULING DIVERSITY ASSOCIATED WITH ROOTS OF Rhizophora mangle L. IN LA

RESTINGA LAGOON NATIONAL PARK
Edlin Guerra-Castro, Juan J. Cruz-Motta and Jesus E. Conde

SUMMARY

Mangrove roots in the Caribbean Sea host a variety of en-
crusting species not seen in mangroves from other regions. In
Venezuela, one of the most studied coastal lagoons is La Restin-
ga Lagoon National Park. Several inventories of flora and fau-
na have been carried out there, but the components of species
diversity (a, p, y) have not yet been quantified. The first compo-
nent considers the diversity of species in a particular place, the
second reflects the rate of change of species occurring within
a region, and the third estimates the diversity of species in the
entire region. In this study, a quantitative analysis of the di-
versity of fouling species growing on the roots of Rhizophora
mangle L is presented. Four hierarchically nested spatial scales
(sectors of lagoon, locations within sectors, sites within loca-

tions, and roots per site) were considered. In each root the
presence and abundance of each species was estimated, and
the information was analyzed with univariate and multivariate
statistics. The richest locations were founded in the external
sector (18.23 +5.85 species/root), followed by the intermediate
(16.05 £5.25 species/root) and the internal (14.36 £2.65 spe-
cies/root). Variation of f-diversity was significant at all spatial
scales, but the highest component of variation was found at the
smallest spatial scale (among roots). In total, 115 species were
detected, but bootstrapping procedures predict that y-diversity
may reach 285 species. These results suggest that y-diversity in
La Restinga is a combination of many roots with relatively high
o-diversity and high B-diversity at different spatial scales.
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RESUMO

As raizes de mangue no mar Caribe albergam uma diversi-
dade de espécies incrustantes que ndo se observam em man-
guezais de outros mares. Na Venezuela, uma das lagoas coste-
iras mais estudadas é o Parque Nacional Laguna La Restinga.
Varios inventarios floristicos e faunisticos tém sido levantados,
no entanto, os componentes de diversidade de espécies (a, p,
y) ndo tém sido quantificados. O primeiro se refere a diver-
sidade de espécies em um local em particular, o segundo re-
flete a taxa de mudanga de espécies que ocorre dentro de uma
regido e o terceiro se refere a diversidade de toda a regido.
Neste trabalho se apresenta uma aproximag¢do quantitativa da
diversidade de espécies incrustantes que crescem nas raizes de
Rhizophora mangle L, considerando quatro escalas espaciais

hierarquicamente aninhadas (setores da lagoa, dreas por setor,
locais por drea e raizes por local). Em cada raiz foi estimada
a presenga e abunddncia de cada espécie, e a informagdo foi
avaliada com estatistica univariada e multivariada. As dreas
com maior riqueza estdo localizadas no setor externo (18,23
+5,85spp/raiz), seguidas pelas intermédias (16,05 +5,25spp/raiz)
e internas (14,36 £2,65spp/raiz). A p-diversidade foi significa-
tiva em todas as escalas avaliadas, maiormente entre raizes
vizinhas. Em total se detectaram 115 espécies, mas a projec¢do
prediz uma y-diversidade de até 285. Os resultados sugerem
que a y-diversidade em La Restinga resulta de uma combinagdo
de muitas raizes com relativas altas a-diversidades e elevada
[-diversidade em diferentes escalas espaciais.
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