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Abstract: Spatial and temporal variation of rocky intertidal organisms: Bahia Panam4, North Pacific,
Costa Rica. The intertidal rocky shore of Bahia Panama, within Bahia Culebra in the North Pacific coast of
Costa Rica, was sampled to study the biodiversity and the spatial patterns (three sites with differences in wave
exposure, and five strata, from low to high tide levels) and temporal variation (a single date in 2007 and 2013)
in different microhabitats (over and under rock surface, and crevices). The epibenthic organisms were sampled
with quadrats of 25 x 25 c¢m in each stratum, and cryptic fauna was accounted by both visual census and manual
collecting. The general pattern of vertical zonation of organisms at each site showed an increase in variety
toward the infralittoral level, as well as in the composition of assemblages or partially in identity of taxa in
each stratum. The sheltered section of the rocky coast, with shallow sand bottom (< 1 m), low wave action and
greater sedimentation rate, had lower diversity, cover and abundance that increased towards the wave-exposed
section, with more abrupt slope in the edge of rocky platform, lower turbidity, and deeper sand bottom (2-3 m).
The horizontal change was more evident in epibenthic organisms, followed by the under rock surface inhabitants
and finally in crevices. For the epibenthic organisms, a temporal change in assemblages (cover and abundance)
was found between the 2007 and 2013, at each site and level (possibly by seasonal upwelling influence), but the
spatial structure (vertical and horizontal) of the rocky shore seems the main cause of change in the composition
of species. The spatial pattern of change in the biota (sheltered to exposed gradient) could be expected in similar
shores of the Central American Pacific. Finally, the 157 species found (16 autotrophic taxa, 22 fishes, and 119
invertebrates) indicate the high biodiversity of this habitat in the tropics, and the importance of their conserva-
tion. Rev. Biol. Trop. 62 (Suppl. 4): 85-97. Epub 2014 Diciembre 01.
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Las zonas rocosas tropicales de Centro
América han sido tradicionalmente catalogadas
como habitats de poca diversidad, a partir de
trabajos realizados en Costa Rica y Panama,
donde el objeto de estudio ha sido basicamente
la epifauna del substrato rocoso. Por ejem-
plo, Paine (1966) indica una simplicidad de
las cadenas troficas en el tropico; Menge &
Lubchenco (1981) resaltan la baja diversidad
faunistica y la presencia de esta solo en grie-
tas en Panama; Sutherland & Ortega (1986) y
Ortega (1987) indican, asimismo, la dominan-
cia de unas pocas especies de gasteropodos en

el Pacifico Central de Costa Rica. Las zonas
rocosas costarricenses, por ejemplo, cuentan
con ciertos organismos sésiles de la epifauna
que dominan o monopolizan el substrato, entre
ellos se encuentran los cirripedios Chthamalus
panamensis Pilsbry, 1916 y Tetraclita stalacti-

fera (Lamarck, 1818), los bivalvos Saccostrea

palmula (Carpenter, 1857), Ostrea virescens
Angas, 1868 y Brachidontes spp., representa-
dos practicamente a lo largo del litoral Pacifico
(Villalobos, 1980a; Villalobos 1980b; Ortega,
1987). Entre la fauna movil destacan los lito-
rinidos Echinolittorina aspera (Philippi, 1846)

(©DOOO) Rey. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 62 (Suppl. 4): 85-97, December 2014 85



y Echinolittorina modesta (Philippi, 1846), los
caracoles Nerita scabricosta Lamarck, 1822 y
Nerita funiculata Menke, 1851, y los murici-
dos Acanthais brevidentata (Wood, 1828), que
pueden tener altas densidades (Bakus, 1968;
Spight, 1977). En las zonas rocosas se incluyen
organismos menos visibles que viven entre las
grietas, pozas de marea, debajo de las rocas o
en las algas marinas, todos ellos microhabitats
donde puede darse una vasta riqueza.

Por otro lado, trabajos como los de Fis-
cher (1981), Sibaja-Cordero & Vargas-Zamora
(2006) y Sibaja-Cordero & Cortés (2008),
incluyen aspectos de cobertura y densidades de
algas e invertebrados, tomando en cuenta las
especies ocasionales y poco abundantes. Pese
a ello, estos trabajos pocas veces mencionan
mas de 20 especies. Sin embargo, los trabajos
mas enfocados hacia la determinacion de la
riqueza de especies no han abarcado la totali-
dad de la comunidad, si bien han demostrado
que la diversidad de los grupos estudiados
suma mas especies que las reportadas en los
estudios meramente ecoldgicos, como Villalo-
bos (1980b) con algas, Spight (1977) o Miller
(1974) y Willis & Cortés (2001), con moluscos.
Pocos trabajos hacen mencion a organismos
que viven en grietas aparte de los de Fischer
(1981), Pepe (1985) y Dean (2001).

La mayoria de la fauna que vive bajo las
rocas y en grietas ha sido poco estudiada en
Costa Rica, representando un importante vacio
de informacion, y que no se ha tomado en
cuenta en la toma de decisiones de la gestion
de la linea costera. Ademas, el estudio de
la variacion espacial (vertical-horizontal) y
temporal, incluyendo diversos microhabitats
de la zona intermareal no se ha realizado atn
para Costa Rica. Es importante que en futuros
estudios de las zonas rocosas en zonas tropica-
les se haga una evaluacion que incluya todos
los componentes de su biodiversidad. En este
sentido, este trabajo busca incluir algunos de
estos grupos para describir el patrén de varia-
cion en la distribucion vertical y horizontal de
organismos en los microhéabitats de la zona
intermareal de Bahia Panama, desde la seccion

mas protegida a otra con mayor influencia de
corrientes y oleaje.

MATERIALES Y METODOS

Se visitdo la zona rocosa intermareal de
Bahia Panama, ubicada en Bahia Culebra, Gua-
nacaste, costa Pacifica de Costa Rica (Fig. 1).
Dicha localidad se visitéo el 13 de diciembre
de 2007, durante la marea baja; para realizar
el estudio de la epifauna del intermareal. Otra
visita se realizo el 10 de agosto de 2013, para
obtener una lista de la epifauna y los organis-
mos cripticos (habitantes de grietas y bajo las
rocas), presentes en el intermareal. En ambas
visitas, se dividi6 la zona rocosa en tres zonas,
desde la zona A ubicada en la parte interna de
Bahia Panama, hasta la zona C en la zona mas
expuesta de esta bahia (Fig. 1). La zona inter-
mareal se dividié en sentido vertical en cinco
estratos, desde el nivel de marea baja de las
mareas vivas (estrato 1) hasta la zona superior
del intermareal (supralitoral, estrato 5) y ante-
rior a los liquenes y vegetacion terrestre.

Cobertura y abundancia del interma-
real: En 2007, en cada estrato y dentro de cada
sitio, se establecieron 10 cuadriculas de 25 por
25 cm y a cada una se le tom6 una fotografia.
En 2013 se tomo una fotografia de una cuadri-
cula de cada estrato en cada sitio para comparar
con los datos de 2007. Las imagenes se analiza-
ron en el programa UTHSCSA Image Tool para
estimar la cobertura de los organismos sésiles
y la abundancia de la fauna movil. Se empleo
los filtros del programa Adobe Photoshop, para
resaltar tonalidades de la especie de interés y
subsecuentemente en Image Tool se realizo la
estimacion de la cobertura mediante analisis en
escala de grises o por substraccion de la imagen
editada con la original segun Sibaja-Cordero
(2008). La abundancia de las especies mdviles
en las cuadriculas se determind con el comando
“point” (Sibaja-Cordero, 2008). Los moluscos
se identificaron con Keen (1971) y los cirripe-
dios con Laguna (1985).
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Fig. 1. Ubicacion de los puntos de muestreo en la Bahia Panama, Pacifico Norte de Costa Rica.

Epifauna y fauna criptica: En 2013, se
recorri6 el intermareal y se censaron todas las
especies de epifauna presentes. Ademas, con la
ayuda de mazo y cincel se procedié a remover
la fauna presente en grietas desde los niveles
supralitoral a infralitoral. También, a lo largo
del intermareal se busco la fauna presente bajo
las rocas. Adicionalmente, se busco emplean-
do careta de buceo, la fauna presente en las
algas de la zona, tanto en la roca expuesta
como en los canales, pozas intermareales y el
infralitoral. Todos los organismos avistados y
recolectados se clasificaron hasta la categoria
taxondmica mas especifica posible, ya fuese
especie o bien morfotipo.

Peces y algas: Se hizo una lista, mediante
buceo a pulmoén, de los peces que visitaban el
infralitoral asi como de los principales grupos o
formas algales presentes. Las especies de peces
se identificaron con la literatura disponible para
la region (Humann & DeLoach, 2004).

Analisis de datos: Para la zona intermareal
se gener6 una matriz de datos (cuadriculas en

las filas y especies en las columnas) de cober-
tura y abundancia de la epibiota. Se transformo
con raiz cuarta los porcentajes de cobertura
(especies sésiles) y con log (x+1) la abundancia
(especies moviles). Las columnas se estandari-
zaron (promedio=0 y desviacion estandar=1).
Se realizé un Analisis de Componentes Princi-
pales (PCA) a partir de los datos transformados
y estandarizados en el paquete PAST (Hammer,
Harper & Ryan, 2001; Quinn & Keough, 2003),
para mostrar la similitud de las cuadriculas de
las diferentes zonas y estratos del intermareal
rocoso de Bahia Panama. En el PCA, se repre-
sentd con vectores para las especies la tasa y la
direccién en que se incrementd la abundancia o
cobertura de las diferentes especies (Quinn &
Keough, 2003). Se generd una matriz basada en
la distancia euclidiana entre las cuadriculas y
se analizé con un ANOSIM (R) de dos vias en
PAST (Hammer, Harper & Ryan, 2001; Clarke
& Warwick, 1994), para determinar diferencias
en la composicion de organismos entre las
zonas (A, B y C) y los estratos del intermareal
(1 al 5). El valor de R indica el grado de dife-
rencia entre niveles de los distintos factores,
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obteniéndose R=1 en caso de que los grupos
fuesen completamente diferentes uno del otro.

Ademas, se realizé un PCA incorporan-
do las cuadriculas del 2013 a los datos del
2007, que se presentan como centroides por
sitio-estrato. Se realizo un PERMANOVA de
dos vias para determinar si hubo un cambio
espacio-temporal, asi como interaccién entre
dichos factores, en la composicion de las espe-
cies del intermareal respecto a las zonas y los
afios 2007 y 2013 (Hammer, Harper & Ryan,
2001; Quinn & Keough, 2003).

Se realiz6 una lista de todas las especies
presentes por zona a partir de los datos obteni-
dos en la visita de 2013. Se contabilizaron las
especies segun el grupo taxonomico superior
o grupo funcional. Las posibles diferencias en
funcion del niimero de especies se contrasto
por medio de una prueba chi cuadrado. Ade-
mas, se presenta la similitud entre la zona pro-
tegida, media y expuesta por medio del indice
de Sorensen (Dice), junto con el niimero de
especies que solo se encontraron en cada zona
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(exclusivas) y el de especies compartidas entre
estas (comunes). El cambio en la composicion
se contrastd con una prueba Z de seriacion en
PAST, respecto al grado de exposicion al olea-
je. Ademas, se contabiliz6 la diversidad puntual
por zona y microhabitat: sobre o bajo las rocas
y en las grietas, y de esta manera, se calculd
el indice de Sorensen para comprobar si algin
grupo de fauna, segiin microhabitat, presentaba
0 no una mayor o menor similitud ante la expo-
sicion al oleaje.

RESULTADOS

Variacion vertical de la comunidad:

Abundancia y cobertura del intermareal.
Por medio del Analisis de Componentes Prin-
cipales (Fig. 2) se encontré que el estrato 1
(infralitoral) de los sitios en la zona rocosa de
Bahia Panama, se segreg6 de los demas estratos
mostrando una gran dispersion. En los estratos
2y 3 (litoral bajo y medio) se dio una mezcla de
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Fig. 2. Analisis de Componentes Principales de la abundancia o cobertura por estrato de los organismos de la zona rocosa de
Bahia Panama, Costa Rica. Numeros: estratos (1 es el mas cercano al nivel de marea baja y 5 el mas alto del supralitoral).
Lineas: vectores de las especies que indican la direccion y tasa hacia donde se increment6 la abundancia o cobertura.
Diciembre 2007.
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las diferentes cuadriculas debido a la similitud
de su biota. Los estratos 4 y 5 (litoral superior
y supralitoral) también se agruparon; el nivel
superior mostré una menor dispersion en la
composicion de sus biotas. La composicion de
los organismos vario significativamente desde
el nivel de marea baja hacia la zona superior
del intermareal; con un grado de diferencia del
40% entre estratos (R=0.40, p<0.001).

Distribucion vertical de las especies. Las
especies en el intermareal rocoso mostraron
una tipica distribucion de zonacioén vertical
(PCA en Fig. 2), junto con las observaciones
hechas en el campo, con algas, bivalvos y los
gasteropodos Vasula melones (Duclos, 1832)
y Opeatostoma pseudodon (Burrow, 1815) en
el infralitoral y litoral bajo. El alga Caulerpa
sertularoides (S. G. Gmelin) M. A. Howe,
1905, cubrié casi completamente gran parte
de la franja infralitoral y algunas de las pozas
intermareales en los niveles bajos. Destaco
en este nivel la presencia de la ostra perlera
Pinctada mazatlanica (Hanley, 1856) y del pul-
monado Onchindellla sp., apareciendo muchas
veces incluso dentro de las grietas de las rocas.
Otros moluscos comunes fueron las babosas
marinas Dolabrifera dolabrifera (Rang, 1828)

y Spurilla neapolitana (Delle Chiaje, 1841),
principalmente en la pozas intermareales. El
litoral medio comprendié poblaciones de los
cirripedios 7. stalactifera y C. panamensis, la
lapa pulmonada Siphonaria maura Sowerby,
1835, los bivalvos S. palmula y Brachidontes
sp., el gasterépodo depredador A. brevidentata
y el gasteropodo herbivoro Fisurella virescens
G. B. Sowerby, 1835. El litoral alto estuvo
dominado por el burgado N. scabricosta, el
caracol E. aspera y el cirripedio Microeuraphia
rhizophorae (De Oliveira, 1940).

Variacion horizontal y temporal
de la comunidad:

Abundancia y cobertura del intermareal.
Ademas, cierto grado de diferencia horizontal
en la composicion por cobertura y abundancia
se di6 entre las secciones del intermareal desde
la parte interna de la Bahia Panama hacia el
sector externo (Fig. 3), que fue detectado con
los analisis ANOSIM (R=0.26, p<0.001) y
PERMANOVA (Cuadro 1). Esta ultima prueba
indica que el gradiente de cambio en compo-
sicion desde zona protegida a expuesta se dio
en el infralitoral en 2007 y 2013 de la misma
manera, siendo mas diferente el sitio protegido.

SITIO -
Expuesto Medio Protegido
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ANO2013 I
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Fig. 3. Resumen del PCA, mostrando la ubicacion de los centroides de los valores de cada estrato por localidad y afio, basado
en la disimilitud de la abundancia o cobertura de los organismos en la zona rocosa. Numeros: estratos (1 es el mas cercano
al nivel de marea baja y 5 el mas alto del supralitoral). A la derecha, se presenta por separado cada estrato, para mostrar el
efecto de afio y la localidad segun el PERMANOVA del Cuadro 6. Bahia Panama, Costa Rica.
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CUADRO 1
Efecto de la localidad (expuesto, medio y protegido) y el aiio (2007 vrs 2013) sobre la disimilitud
(Distancia euclidiana) de la biota de la zona rocosa de entre mareas, por medio de una prueba de PERMANOVA
de dos vias. Bahia Panama, Costa Rica

Infralitoral Litoral bajo
Factor F p F P
Localidad 1.27 0.023 2.14 0.024
Ao 0.82 0.004 1.11 0.003
Interaccion -5.99 0.188 -4.36 0.068

Estrato
Litoral medio Litoral alto Supralitoral
F p F p F P
3.55 0.005 5.74 <0.001 1.87 0.032
3.55 <0.001 6.74 <0.001 0.93 0.066
-4.09 0.008 -6.07 0.257 -6.19 0.993

En el litoral bajo (estrato dos) el sitio mas
diferente fue el expuesto (Fig. 3) en ambos
anos. En el litoral medio (estrato 3) se da un
cambio en el patron (interaccion entre sitio-
aflo en Cuadro 1), ya que en 2007 el sitio mas
diferente fue el protegido, mientras en 2013 lo
fue el medio. El litoral alto (estrato 4) presenta
solamente diferencia del sitio protegido del
resto, en ambos afios, mientras el supralitoral
(estrato 5) presenta el sitio expuesto de 2007
diferente a los demas. Se hallo diferencia en
la composicion de epibiota entre 2007 y 2013
(Cuadro 1), salvo para el supralitoral, y dicha
diferencia se debe al nimero de especies en las
cuadriculas, su cobertura y abundancia.

Por ejemplo, se encontrd en 2013 respecto
a 2007, en el infralitoral (estrato 1), un incre-
mento de E. aspera, con algunos individuos en
las zonas media y protegida; las algas verdes
se incrementaron en la zona expuesta, pero
se redujeron en la media y protegida y el alga
incrustante Ralfsia sp. se increment6 en todo
el infralitoral. Para otras 18 especies se detecto
una reduccion en cobertura o abundancia en
2013. En el litoral bajo (estrato 2), se encontrd
mas C. sertularoides y otras algas verdes que
en 2007 en la zona media y protegida; por el
contrario, las rodofitos mostraron una menor
cobertura. Once especies mostraron un reduc-
cion de sus poblaciones y tres invertebrados
(E. aspera, E. vanbrunti y una nerita) tuvieron
incrementos puntuales en su densidad en dife-
rentes zonas dentro de este estrato. En el litoral
medio (estrato 3), el bivalvo S. palmula y el
alga incrustante Ralfsia sp. se incrementaron en
todas las zonas; por el contrario, las litorinas,

los cirripedios, las anémonas y el bivalvo
Brachidontes sp. mostraron un descenso. En el
litoral alto (estrato 4), para los cirripedios, C.
panamensis se incrementd y M. rhizophorae se
redujo, mientras que el bivalvo Brachidontes
sp. y el alga Ralfsia sp. mostraron el patron
opuesto. La abundancia de litorina E. aspera
aument6 su densidad en la zona media y la de
E. modesta disminuy6 en el interior de la bahia.
El estrato supralitoral no presentd cambios sig-
nificativos entre los afios muestreados.

Distribucion horizontal de las especies
en la costa. En el muestreo realizado en 2013
se censaron 157 especies en la zona rocosa de
Bahia Panama. La riqueza fue mayor en la zona
mas expuesta y decreci6 hacia la zona protegi-
da (Cuadro 2 y 3).

En total, se encontraron 45 especies de
moluscos, la mayoria caracoles, 17 de polique-
tos, 15 de equinodermos y 12 de crustaceos.
Otros grupos contaron con menos de diez
especies. Ademads, 22 especies de peces visitan
la zona rocosa de Bahia Panama y 14 tipos de
algas se encuentran creciendo sobre la roca
(Cuadro 2). La tendencia general de varios de
estos grupos fue presentar mayor riqueza en
la zona mas expuesta y menor diversidad en
la protegida (Cuadro 3), por lo que en general
la distribucion de la biota no fue azarosa (z=
-3.42, p<0.001) y sigui6 un gradiente desde el
interior de las bahia hacia la zona con mayor
oleaje y corrientes. La zona expuesta sumoé
mas de cien especies mientras que la protegida
menos de 50 (Cuadro 3).
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CUADRO 2

Organismos presentes en la costa rocosa de Bahia Panama, Pacifico Norte. Agosto 2013. Para cada taxon se indica en que
zona se hallo: *=Expuesto, °=Medio y “=Protegido del oleaje. La riqueza de taxones se indica entre paréntesis

Filo/Subfilo/Clase
Cyanobacteria (2)

Chlorophyta (4)

Rhodophyta (7)

Ochrophyta (3)

Porifera (7)
Cnidaria/Anthozoa (8)

Cnidaria/Hydrozoa (3)
Platyhelminthes/Turbellaria (2)
Bryozoa (5)

Mollusca/Bivalvia (10)

Mollusca/Gastropoda (32)

Mollusca/Polyplacophora (3)

Sipuncula (3)

Annelida/Polychaeta (17)

Arthropoda/Crustacea/Malacostraca (7)

Taxones
Lyngbya sp.*; Cyanobacteria indet.*°.

Caulerpa: (C. peltata J.V.Lamouroux, 1809*°; C. racemosa (Forsskal) J.Agardh,
1873*%; C. sertularioides (S.G.Gmelin) M.A.Howe, 1905*%); Chlorophyta
(erecta-frondosa)***.

Amphiroa sp.*°; Peyssonelia sp.*; Rhodophyta taxones indet.: (calcarea
articulada*®; calcarea incrustante**; calcarea incrustante A*; erecta-frondosa*“*;
filamentosa*®).

Ralfsia sp.**; Dictyota: (D. humifusa Hornig, Schnetter & Coppejans, 1992*; D.
stolonifera E.Y. Dawson, 1962%).

Porifera:(indet.**; indet. A*; indet. B indet. C°; indet. D* indet. E°; indet. F°).

Zoanthidea indet.*; Epizoanthus sp.*; Bunodosoma sp.*; Actinaria: (indet.**;
indet. A*; indet. B®); Leptogorgia alba*°; Octocorallia indet.®

Hydrozoa: (indet.*; indet. A°; indet. B¥).
Polycladida: (indet.’; indet. A*).
Bryozoa: (indet.*°; indet. A*; indet. B°); Membranoporidae: (indet.*; indet. A°).

Bivalvia indet.*; Chama echinata Broderip, 1835° Chama sp.*; Brachidontes
sp.**; Lithophaga sp.°; Ostrea sp.*; Ostrea virescens Angas, 1868*; Ostreidae
intet."; Pinctada mazatlanica (Hanley, 1856)*°; Pteridae indet.”; Saccostrea
palmula (Carpenter, 1857)**

Gastropoda : (indet.*; indet. A*); ?Acmeidae indet.*°; Acanthais brevidentata
(Wood, 1828)*%; Cerithidae indet.*; Conus nux Broderip, 1833°; Conus sp.*;
Dolabrifera dolabrifera (Rang, 1828)*°; Doriopsilla janaina Er. Marcus &
Ev. Marcus, 1967%; Echinolittorina aspera (Philippi, 1846)**; Echinolittorina
modesta (Philippi, 1846)°; Fissurella virescens G. B. Sowerby, 1835%; Fissurella
sp.*; Fissurellidae indet.*; Hexaplex princeps (Broderip, 1833)*° Lottia sp.*;
Nerita funiculata Menke, 1851*°; Nerita scabricosta Lamarck, 1822*°; Nerita
sp.”; Neritidae indet.*; Onchidella sp.***; Opeatostoma pseudodon (Burrow,
1815)*°; Phidiana lascrucensis Bertsch & Ferreira, 1974%; Polybranchia viridis
(Deshayes, 1857)** Siphonaria maura Sowerby, 1835°% Spurilla neapolitana
(Delle Chiaje, 1841)° Vasula melones (Duclos, 1832)*°; Vermetidae: (indet.*;
indet. A° indet. B¥*; indet. C*; indet. D?).

Chiton (Chiton) stokesii Broderip in Broderip & Sowerby, 1832%*; Polyplacophora:
( indet.*°; indet. A*).

Antillesoma antillarum (Grube, 1858)*; Phascolosoma perlucens Baird, 1868*°*;
Phascolosoma sp.*.

Polychaeta indet.’; Amphinomidae indet.*; Cirratulidae indet.’; Eunicidae indet.*;
Nereididae indet.***; Onuphidae indet.*; Phyllodocidae indet.**; Polynoidae
indet.*; Sabellariidae: Phragmatopoma attenuata Hartman, 1944*°; Sabellidae:
(indet.’; indet. A*; indet. B°); Serpulidae: (indet.*; indet. A*; indet. B°); Syllidae
indet.*°; Terebellidae indet. *°*,

Alpheidae indet.**; Daira americana Stimpson, 1860° Eriphia squamata
Stimpson, 1860*%; Pachygrapsus transversus (Gibbes, 1850)*°; Pinnotheridae
indet.*; Isopoda indet.*; Amphipoda indet.*
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Filo/Subfilo/Clase
Arthropoda/Crustacea/Maxillopoda (5)

Echinodermata/Asteroidea (2)

Echinodermata/Echinoidea (3)

Echinodermata/Ophiuroidea (6)

Echinodermata/Holothuroidea (4)

Chordata/Urochordata/Ascidiacea (2)
Chordata/Vertebrata/Actinoterygii (22)

CUADRO 2 (Continuacién)

Taxones

Chthamalus panamensis Pilsbry, 1916%%; Megabalanus coccopoma (Darwin,
1854)*; Microeuraphia rhizophorae (De Oliveira, 1940)**; Tetraclita stalactifera
(Lamarck, 1818)*°; Cirripedia indet. A*°.

Pharia pyramidata (Gray, 1840)°; Phataria unifascialis (Gray, 1840)°

Diadema mexicanum A. Agassiz, 1863*°; Echinometra vanbrunti A. Agassiz,
1863%; Eucidaris thouarsii (L. Agassiz & Desor, 1846)°

Ophiocoma: (O. aethiops Liitken, 1859*%; O. alexandri Lyman, 1860%);
Ophiothrichidae indet.’; Ophiuroidea: (indet.*°; indet.®; indet. A°)

Holothuroidea: (indet. *; indet. A%); Holothuria inornata Semper, 1868
Holothuria sp.**.

Ascidiacea indet.*; Rhopalaea birkelandi Tokioka, 1971%.

Actinoterygii indet.’; Chaenopsidae indet.*; Abudefduf: (A. concolor (Gill,
1862)*°; A. troschelii (Gill, 1862)*°); Arothron meleagris (Anonymous, 1798)*;
Ballistidae indet.*; Balistes polylepis Steindachner, 1876*; Bodianus diplotaenia
(Gill, 1862)*; Caranx caballus Gunther, 1868%*; Cirrhitus rivulatus Valenciennes,
1846*; Diodon: (D. holocanthus Linnaeus, 1758°% D. hystrix Linnaeus, 1758°);
Haemulon steindachneri (Jordan & Gilbert, 1882)*; Johnrandallia nigrirostris
(Gill, 1862)*; Microspathodon dorsalis*; Sciaenidae: (indet.’; indet. A*);
Sphoeroides: (S. annulatus (Jenyns, 1842)°; S. cf. lobatus (Steindachner, 1870)*);
Stegastes acapulcoensis (Fowler, 1944)*°; Sufflamen verres (Gilbert & Starks,
1904)*; Thalassoma lucasanum (Gill, 1862)*.

CUADRO 3

Riqueza de taxones por grupo de organismos seglin zona de la costa rocosa de Bahia Panama, Pacifico Norte.

Agosto 2013. Se indica el valor de probabilidad de Chi cuadrado
Taxones Total Expuesto Medio Protegido 12, p
Autétrofos 16 16 10 5 0.053
Peces 22 17 8 0 <0.001
Mollusca 46 31 22 15 <0.001
Polychaeta 17 11 10 0.143
Crustacea 12 11 8 5 0.328
Echinodermata 14 5 12 7 0.095
Otros 30 17 16 7 0.021
Total Invertebrados 119 75 68 38 <0.001
Total 157 109 87 43 <0.001

Sumando a lo anterior, en el Cuadro 4,
se puede observar que 56 especies solo se
encontraron en la zona expuesta y no en otras
zonas, de modo contrario a la zona protegida
donde solo 13 especies fueron propias de esa
zona. El nimero de especies compartidas entre
las zonas fue de 50 entre la parte externa y la
media, y de solo 28 de estas dos zonas, con la
protegida. Esto indica que la similitud fue baja
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entre zonas, siendo su menor valor entre la
zona expuesta con la protegida, de apenas un
36% (Cuadro 4).

El patron de cambio de la zona expuesta
con mayor riqueza de taxones a la zona pro-
tegida con poca biota, se dio en estos micro-
habitats, salvo para la fauna que habitaba las
grietas. Asi mismo, en las grietas la riqueza
tendié a ser menor que la determinada sobre
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CUADRO 4
Similitud entre las zonas de la costa rocosa segun el indice de Sorensen (Numeros subrayados) basado
en las listas de especies encontradas (incluidos los peces y autotrofos). La diagonal con nimeros en negrita
son las especies que solo se encontraron en cada zona. Los numeros en cursiva son las especies compartidas
entre las zonas. Bahia Panama, Costa Rica

Zona Expuesto
Expuesto 56
Medio 0.52
Protegido 0.36

Medio Protegido
50 28
32 28
043 13

CUADRO 5
Riqueza de taxones por zona de exposicion al oleaje, segiin microhabitat en las rocas de Bahia Panama, Costa Rica

Zona/microhabitat Dentro de grietas Bajo la roca Sobre la roca Total
Expuesto 11 18 48 77
Medio 11 18 40 69
Protegido 11 6 21 38

las rocas (superficie expuesta); la riqueza de
la biota que estaba habitando u ocultandose
bajo las rocas fue el doble o hasta cuatro veces
mayor que la de las grietas (Cuadro 5).

En adicion a los patrones anteriores, tam-
bién se encontr6 que la similitud de la composi-
cion de organismos en los tres microhabitats se
redujo al comparar los extremos del gradiente
de expuesto a protegido (Cuadro 6), lo que
indica que la fauna cambia en identidad depen-
diendo de la zona de la costa donde habiten,
respecto al oleaje (variacion horizontal). Este
patrén se cumplié para los tres microhabitats,
pero la similitud de la fauna hallada bajo las
rocas fue baja (30-20%), mientras esa simili-
tud aumenta a nivel medio (40-50%) para la
fauna sobre las rocas (Cuadro 6). Finalmente,
la fauna que habitaba en las grietas fue la mas
similar entre las zonas, con valores de 55 a 73%
(Cuadro 6).

CUADRO 6
Similitud (Sorensen) entre las zonas de exposicion
al oleaje, segiin micro-habitat en las rocas
de Bahia Panama, Costa Rica

Zona/Microhabitat Bajo Sobre Grietas
Expuesto-Medio 0.31 0.54 0.73
Medio-Protegido 0.18 0.45 0.64
Expuesto-Protegido 0.18 0.41 0.55

DISCUSION

Variacion vertical de la comunidad: El
patron de zonacidn vertical se acerca bastante
a la reportada por Fischer (1981) para la costa
Pacifica de Costa Rica y la identidad de los
organismos dominantes resultdé muy similar
a la de Bahia Salinas, Guanacaste, una loca-
lidad situada mas al norte que Bahia Panama
(Sibaja-Cordero & Cortés, 2008). El cambio
en distribucion de organismos desde la marea
baja al supralitoral se debe a la desecacion,
la competencia por espacio y evitar la depre-
dacion, como ha sido ampliamente documen-
tado a nivel mundial (Connell, 1972; Menge
& Sutherland, 1976; Garrity, 1984). Ademas,
se encontrdé un patron de variacion similar al
detectado por Sibaja-Cordero & Vargas-Zamo-
ra (2006), que establecieron que la variacion
en composicion de los organismos del inter-
mareal es mayor en los estratos cercanos a la
marea baja y dicha variacion horizontal se va
reduciendo en sentido vertical, siendo minima
en la zona supralitoral; esto se da porque las
condiciones en los niveles inferiores son mas
favorables, albergando una mayor diversidad
(Connell, 1972; Garrity, 1984), de modo con-
trario a los niveles superiores mas expuestos,
y por lo tanto menos diversos, poblados por
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pocas especies caracterizadas por presentar
adaptaciones destinadas a soportar la deseca-
cion (Connell, 1972; Garrity, 1984; Lubchenco
et al., 1984).

Variacion horizontal de la comunidad:
Se presenta asimismo en este estudio la varia-
cion horizontal en esta zona rocosa, pese a
ser una pequefla bahia ubicada dentro de otra
(Bahia Culebra), ubicada dentro del Golfo de
Papagayo. Existe un patron marcado de cam-
bio desde la zona mas expuesta hacia la mas
protegida del oleaje y corrientes. Este cambio
no solo se dio para las especies dominantes
sobre la roca, en su cobertura y abundancia,
sino que se reflejo también en los organismos
que habitan o se refugian bajo las rocas. La
identidad de la fauna (presencia o no de ciertas
especies), también mostré una diferenciacion
de leve a marcada siguiendo el mismo gradien-
te de expuesto a protegido, en este caso incluso
para los habitantes de las grictas. El cambio
en la identidad puede ser explicado en parte
en funcion de lo sugerido por Archambault &
Bourget (1996), donde la variacion horizontal
a pequefia escala (cm) de la heterogeneidad
espacial hace variar la cobertura y abundancia,
pero para ver un cambio en riqueza de especies
se necesita ver la heterogeneidad del habitat en
una escala de metros.

Igualmente, se detectd un patron similar en
el cambio de especies, entre la parte interna y
la externa como en el Golfo de Nicoya (Sibaja-
Cordero & Vargas-Zamora 2006). Araujo et al.
(2005) indican que la variacidon horizontal en
los ensambles de especies esta relacionada con
cambios en exposicion al oleaje y topografia
del intermareal, e indican que las interacciones
entre especies pueden provocar distribucion en
tipo mosaico. Asi, patrones de cambio como el
hallado en el presente estudio, i.e. desde zonas
protegidas a expuestas, se mantienen por el
efecto de las corrientes y oleaje, pero varian en
la composicion de la cobertura y abundancia.
Smith & Simpson (2002) indican que la exposi-
cion al oleaje es un factor de cambio incluso en
una escala de metros o decenas de metros, pero

factores que actian a una escala menor pueden
modificar bastante el patron esperado.

Se notd que la playa de arena situada en
la parte interna de esta bahia contribuye con
sedimento que se deposita sobre la zona rocosa,
lo que no ocurre en la plataforma de la zona
mas expuesta, donde la bahia es mas profunda
(2-3 m) y hay menos deposicion de sedimentos
sobre las rocas del intermareal. EI cambio es
menor entre sitios aledafios y mayor entre los
extremos aqui evaluados, lo que coincide con
los resultados de Davidson (2005) para otro
litoral rocoso, donde indica que el gradiente
horizontal de la costa cambia la composicion
dentro de cada estrato vertical. Esto indicaria
que se puede hacer cierta extrapolacion de este
patron en otros accidentes geograficos simila-
res en la region.

El que la similitud de la fauna que habita
en las grietas de la zona intermareal haya sido
mayor que la de organismos de la epibiota en
las rocas, y atin mayor que la de los organismos
bajo las rocas, se debe a que son menos las
especies adaptadas para la vida dentro de grie-
tas. Pepe (1985) encontrd en Playas del Coco
(al sur de Bahia Panama) solo nueve especies;
no obstante en el presente estudio, debajo de
las rocas habitaban muchos organismos sésiles,
asi como numerosas especies moviles que se
refugian ahi durante el dia o la marea baja,
para escapar de la desecacion o la depredacion.
Algunos de estos organismos salen a forrajear
o interactuar por las noches o en marea alta, por
lo cual esto contribuye en generar una fauna
mas heterogénea. Hay especies que se pueden
encontrar a lo largo de la costa, pero otras solo
tienden a darse en ciertas secciones del inter-
mareal, dependiendo del grado de exposicion.

Finalmente, la cantidad de peces avistada en
el infralitoral y las pozas intermareales, muchos
de ellos forrajeando algas o invertebrados, indi-
ca que estas zonas son de gran importancia para
el mantenimiento de poblaciones de estos orga-
nismos, como indica Ortega (1986). Resultados
de variacion espacial en el forrajeo de peces
se ha reportado para Panama por Garrity et al.
(1986), quienes indican que hay gran variacion
entre sitios. Lubchenco et al. (1984) indican que
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la depredacion puede reducirse con el aumento
en la turbidez, pero Ortega (1986) y Garrity et
al. (1986) indican que no tiene un efecto y que el
mayor impedimento es el incremento en la fuer-
za del oleaje. En el presente estudio, los peces
avistados muestran una menor abundancia hacia
el interior de la bahia, donde la profundidad es
mucho menor y hay mas turbidez, pero también
la cobertura y cantidad de posibles presas es
menor. Ademas, al estar dentro de otra bahia,
esta costa es mas protegida que zonas expues-
tas como las mencionadas por Ortega (1986) y
Garrity et al. (1986).

Variaciéon temporal de la comunidad:
Otras causas de cambio en los intermareales se
deben a competencia entre las especies, estable-
cimiento o no de reclutas, herbivoria o efecto de
los depredadores; al igual que en otros estudios
en zonas templadas y tropicales, estas causas se
han vinculado a las variaciones en la columna del
agua y de corrientes como desencadenantes del
cambio en estos procesos (Sutherland & Orte-
ga, 1986; Menge et al., 1997, 2003). La costa
Pacifica mas al norte de Costa Rica esta influen-
ciada por el afloramiento estacional, debido al
efecto de vientos alisios sobre las masas de agua
durante la estacion seca de diciembre a abril
(Alfaro et al., 2012), presentado aguas mas frias
y con mas nutrientes que hacen variar la biota
de los intermareales rocosos (Sibaja-Cordero &
Cortés, 2008). Por el contrario, en la estacion
lluviosa, donde no hay afloramiento, el sistema
se hace menos productivo. En ese sentido, parte
de los cambios observados entre 2007 y 2013
en Bahia Panama, pueden deberse a dicha esta-
cionalidad, donde las especies pueden reducir o
incrementar su cobertura y abundancia de acuer-
do con cambios en los factores ambientales. En
ese sentido, algas incrustantes como Ralfsia sp.
se incrementaron en 2013, mientras algas rojas
frondosas y verdes tendieron a reducirse (por la
menor presencia de nutrientes en el agua), salvo
C. sertularoides (un alga invasiva, Fernandez-
Garcia et al., 2012) que aument6 en el interior
de la bahia. Pese a que las formas incrustantes
en algas tienden a dominar mas cuando hay una
mayor intensidad de la herbivoria (Hawkins &

Hartnoll, 1983; Little & Kitching, 1996), en
nuestro caso muchos gasteropodos herbivoros
presentaron una tendencia a la reduccion en sus
poblaciones en 2013, en el infralitoral. Estos
cambios en la composicion de herbivoros des-
embocan en variaciones en los ensambles de
otras especies del intermareal (Menge & Suther-
land, 1976; Anderson & Underwood, 1997).
Otra evidencia en el sentido del cambio
en la biota debido a que las aguas son menos
productivas, fue lo observado en el muestreo
de 2013, cuando se presentd una reduccion
de cobertura en los organismos suspensivoros
como, el bivalvo Brachidontes sp., cirripedios
y anémonas; la unica excepcion fue el bivalvo
S. palmula, que incrementd su cobertura. Cam-
bios similares han sido hallados en California,
EEUU, dependiendo de la localidad y la inten-
sidad del afloramiento (Connolly & Roughgar-
den, 1999). La estimacion de cambio temporal
esta graficada basada en los centroides del
analisis multivariable, pero la prueba se hizo
por medio de permutaciones con todas las cua-
driculas, para tomar en cuenta la variabilidad
espacial de 2007; sin embargo, se recomienda
en el futuro realizar un monitoreo con igual
nimero de réplicas, siguiendo los métodos
recogidos en Underwood & Chapman (1998),
para corroborar la evidencia aqui presentada.

Biodiversidad: Tradicionalmente se ha
categorizado a los intermareales rocosos tro-
picales como poco diversos en comparacion
con localidades de clima templado, o bien con
otros habitats marinos tropicales (Paine, 1966;
ver Tabla 3 en Davidson, 2005); sin embargo,
los datos aqui presentados indican que los
invertebrados y algas que no forman grandes
franjas, parches o agregaciones aportan un
gran porcentaje de la biodiversidad observa-
da. Por lo general, estos se encuentran en los
microhabitats mas cripticos del intermareal y
poblando las pozas intermareales (Davidson,
2005). Asi, en funcion de los organismos aso-
ciados a la zona rocosa de Bahia Panama, se
deduce que estos ambientes costeros de subs-
trato duro contienen una alta biodiversidad en
los tropicos. Las causas son la heterogeneidad
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de microhabitats y la presencia de diversos
gradientes antes mencionados.

Conclusiones: La composicion de la fauna
de la zona rocosa cambia siguiendo un gra-
diente vertical, de acuerdo a los niveles de
marea, como ha sido referido previamente
para estos ambientes; ademads, esta muestra
un descenso en la variacion de la composicion
desde el infralitoral al supralitoral. Asi mismo,
se encontré un cambio de la composicion y la
fauna, siguiendo un gradiente desde las zonas
protegidas a las mas expuestas. Este patron
de cambio horizontal en la costa se mantiene
temporalmente, pero en cada fecha de muestreo
se encontrd que los ensambles de especies no
coincidian en su totalidad. Este grado de cam-
bio podria estar asociado a variaciones en las
caracteristicas del medio, segtn la influencia o
no del afloramiento estacional. Los componen-
tes de la biota estan repartidos entre los micro-
habitats del intermareal, siendo los principales
formadores del paisaje las formas epibento-
nicas, mientras la fauna criptica (bajo rocas y
en grietas) parecen ser los mayores contribu-
yentes a la biodiversidad total. Un monitoreo
de la costa es necesario para generar modelos
ecologicos que sirvan para permitir formular
predicciones en este tipo de accidentes geogra-
ficos costeros, y deberia tomarse en cuenta los
niveles de variacion espacial y temporal, para,
en definitiva, mejorar la conservacion de estos
medios en el tropico.
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