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Abstract: In 1994 and 1995, 131 visual censuses of reef fishes were made using the stationary sam-
pling method in Courtown, Albuquerque, Serrana and Roncador, four atolls of the Archipelago of San
Andrés and Old Providence in the Southwestern Caribbean. Fish species and their abundances were
recorded in four geomorphologic zones: lagoon, windward barrier reef, windward terrace and forereef
terrace. A total of 98 species were censused; the most abundant were Chromis cyanea (14%), Clepticus
parra (14%) and Stegastes partitus (10%). The most abundant families were Pomacentridae (37%),
Labridae (28%) and Scaridae (10%). Analysis of similarities showed that differences between zones
were greater than differences between atolls, but lagoon and forereef terrace were not significantly dif-
ferent. Cluster and ordination analysis confirmed these results; in addition, the ordination analysis
placed the groups according to depth and wave-exposure gradients, suggesting that these two physical
variables were responsibles for the clustering. Differences in equitability and species richness appear
also due to these variables. Inverse analysis showed in each group few characteristic species, then the
differences between zones were due specially to dominance of some species. The dominant trophic cat-
egories were planktivorous and herbivorous that were significantly different between zones. In shallow
zones (shallow lagoonal patch reefs) and high wave-exposed zones (winward barrier reef) dominated
herbivorous fishes, while in deeper zones (terraces and deep lagoonal patch reefs) planktivorous were
more abundant.

Key words: Reef fishes, Caribbean atolls, community structure, Colombia, Southwestern Caribbean.

El interés por la ecologia de peces de arre-
cifes coralinos se ha incrementado significativa-
mente en las tltimas dos décadas, en especial el
estudio de aquellos aspectos que determinan la
estructura de la comunidad. En los arrecifes de
coral la abundancia y diversidad de los peces
son afectadas por la zonacién coralina (Alevi-
zon et al. 1985), pues en cada una de las zonas
la composicién del sustrato y el crecimiento co-
ralino diferencial resultan en una disponibilidad

diferente de refugio y alimento. Ademads, los
factores fisicos que determinan esta zonacion,
como la profundidad y el grado de exposicién al
oleaje (Graus y Macintyre 1989) pueden contro-
lar en gran parte la composicion y diversidad de
las especies de peces en un drea (Williams 1991,
McGehee 1994 y Meekan et al. 1995).

En el archipiélago de San Andrés y Provi-
dencia se han realizado muy pocos estudios so-
bre fauna ictica, todos ellos a nivel taxonomico.
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Para las islas estd la informacién proporciona-
da por el crucero Catherwood-Chaplin West In-
dies Expedition (Fowler 1950), los estudios
realizados por Barriga et al. (1969) en San An-
drés y Garzén y Acero (1983) en Providencia.
En los atolones de este estudio sélo se conocen
los resultados de la Fifth George Vanderbilt Ex-
pedition llevada a cabo en 1941 (Fowler 1944)
y los trabajos de Victoria y Gomez (1984) y
Go6mez y Victoria (1986).

Debido al origen comtn y a la ubicacion
ocednica de los atolones, es de esperarse que
su fauna ictica sea muy semejante entre si, tal
como ha sido observado respecto a la estructu-
ra de sus comunidades de la biota arrecifal sé-
sil (Dfaz-Pulido y Diaz 1997, Sanchez et al.
1997), y que esté determinada mds por la zona-
cién arrecifal que por las diferencias geografi-
cas, ya que se sabe que la estructura de la co-
munidad ictica estd muy influenciada por las
caracteristicas del sustrato(Alevizon et al.
1985). En el presente estudio se pretende ca-
racterizar espacialmente (por zonas) las comu-
nidades icticas arrecifales en términos de su
abundancia, composicion y diversidad, asi co-
mo definir si las diferencias geomorfoldgicas y
ecoldgicas tienen mayor influencia sobre la es-
tructura de la comunidad ictica que las diferen-
cias geograficas.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: El archipiélago colom-
biano de San Andrés y Providencia se localiza
en el Caribe suroccidental y estd conformado
por dos islas ocednicas relativamente grandes y
numerosos atolones, bancos, cayos y pequefias
islas. Se escogieron cuatro atolones para el es-
tudio estos son: Courtown, Albuquerque, Ron-
cador y Serrana. Son atolones verdaderos debi-
do a su base volcdnica y a su zonacién arreci-
fal, la cual es muy similar en los cuatro atolo-
nes, siendo fuertemente determinada por las
olas que provienen del noreste (Diaz et al.
1996).

Los atolones se caracterizan por presentar
un arrecife periférico de barlovento a manera

de barrera, que se extiende por todo el margen
N, E y SE donde el oleaje es muy fuerte. Hacia
sotavento se encuentra un arrecife periférico
poco desarrollado. Una y otra formacién encie-
rran una laguna arrecifal en la cual se presen-
tan numerosos parches coralinos a profundidad
variable, desde la superficie hasta los 18 m
aproximadamente. Hacia el lado exterior de
barlovento presentan una terraza prearrecifal,
la cual desciende en un dngulo de 6 a 9 grados,
hasta los 24 - 30 m. Por debajo de los 18 m hay
gran diversidad de algas, corales hemisféricos
y gorgonaceos. Hacia el margen noroeste y su-
roeste, y hasta una profundidad de unos 18 m,
se encuentra la terraza de sotavento. La diver-
sidad coralina aumenta paulatinamente alli con
la profundidad y el borde del talud presenta co-
rales hemisféricos dispersos, esponjas, gorgo-
néceos y antipatarios (Diaz et al. 1996).

Trabajo de campo: Para realizar el traba-
jo, se realizaron dos cruceros a bordo del B/I
ANCON del Instituto de Investigaciones Mari-
nas y Costera INVEMAR, a los cuatro atolones
seleccionados. En cada atolén se observo la ic-
tiofauna en cuatro zonas: arrecife periférico de
barlovento, laguna, terraza prearrecifal de sota-
vento y terraza de barlovento. Del arrecife peri-
férico no se obtuvieron datos para todos los ato-
lones debido a las dificiles condiciones en este
ambiente. Se utiliz6 el método de muestreo es-
tacionario desarrollado por Bohnsack y Banne-
rot (1986), el cual consistié en censar las espe-
cies vistas dentro de un cilindro imaginario, de
altura igual a la columna de agua y de 5 m de
radio durante 5 minutos (el radio en el método
original era de 7.5 m). Posteriormente se conta-
bilizé el nimero de individuos por especie. No
se tuvieron en cuenta especies que por su tama-
fio reducido, sus hébitos cripticos o peldgicos,
no son valoradas éptimamente con el método
de censo visual. En cada estacion se realizaron
dos censos, los cuales se combinaron en una so-
la muestra. En total se obtuvieron 71 muestras
(dos censos por muestra).

Analisis de la informacién: Las abun-
dancias absolutas (nimero de individuos/78.5
m?) se transformaron (raiz cuadrada) y se ob-
tuvo la matriz de similaridad utilizando el indi-
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ce de Bray Curtis (Clarke y Warwick 1994). Se
realiz6 un andlisis de similaridad (ANOSIM)
entre las cuatro zonas geomorfoldgicas (Clarke
y Warwick 1994). Este andlisis multivariado
define si hay diferencias significativas entre
las zonas, en términos de abundancia de espe-
cies. Para el andlisis de clasificacién se cons-
truy6 un dendrograma con la técnica del liga-
miento promedio no ponderado (Field et al
1982). En el andlisis de ordenacidn se aplicé la
técnica de escalamiento multidimensional no
métrico (NMDS) (Ludwig y Reynolds 1988)
en términos de abundancia ictica por estacio-
nes y se graficaron los resultados en dos di-
mensiones. Se realizé un ANOVA por rangos
de Kruskal-Wallis entre las profundidades de
las cuatro zonas y la prueba por pares no para-
métrica de Mann-Whitney (Underwood,
1981). Los grupos de estaciones formados en
la clasificacion se analizaron cualitativamente
y se realizé un andlisis inverso (Kaandorp
1986) con el fin de detectar cudles especies
fueron las responsables del agrupamiento de
las estaciones. Las especies con abundancia
promedio total menor de 1.0% y frecuencia
menor del 70% fueron extraidas de la lista; las
especies seleccionadas para realizar el andlisis
inverso corresponden al 91.3% de la abundan-
cia total.

Se calcul6 para cada una de las zonas la ri-
queza de especies promedio (N° de espe-
cies/m?), la densidad de individuos promedio
(N° de ind./m?), la diversidad de Shannon (H’),
el nimero 1 de Hill (N1) y el indice de equita-
tividad (ES o Hill 21’) (Ludwig y Reynolds
1988). Se efectué un ANOVA paramétrico a ca-
da uno de los indices y las pruebas a posteriori
por pares de Tukey (Underwood 1981).

Estructura tréfica: Para cada una de las
zonas definidas por el dendrograma se efectu6
una categorizacion tréfica de los peces tenien-
do en cuenta la clasificaciéon de Bouchon-Na-
varo et al. (1992) y la presencia de alimento
predominante en la dieta: (1) Herbivoros: mas
de un 80% de algas; (2) omnivoros: invertebra-
dos y al menos 10% de algas; (3) planctéfagos:
plancton; (4) carnivoros de primer orden: inver-
tebrados bentdénicos; (5) carnivoros de segundo

orden: invertebrados bentdénicos y al menos
10% de peces; (6) piscivoros: mas del 80% de
su dieta estd compuesta por peces. La ubicacion
de las especies en las anteriores categorias se
basé en informacion tomada de la literatura
(Hiatt y Strasburg 1960, Randall 1967 y Bou-
chon-Navaro et al. 1992). Se realiz6 un analisis
de varianza (ANOVA) entre zonas con las
abundancias de las categorias tréficas y la co-
rrespondiente prueba de Tukey a posteriori en-
tre cada par de zonas (Underwood 1981).

RESULTADOS

Composicion ictica general: En total se
encontraron 98 especies representantes de 50
géneros y 25 familias (Mejia ef al. 1998). Las
cinco familias mas abundantes fueron Poma-
centridae (promedio: 0.9 ind/m?, 37%), Labri-
dae (0.7 ind/m?2, 28%), Scaridae (0.3 ind/m?2,
10%), Acanthuridae (0.2 ind/m2, 6%) y Gram-
matidae (0.1 ind/m?, 5%). La familia Serrani-
dae, a pesar de poseer el mayor nimero de es-
pecies (17 especies, 15%), tuvo una abundan-
cia relativa de solo 2.0%. Las cinco especies
mads abundantes fueron Chromis cyanea (0.37
ind/m?, 14.4%), Clepticus parra (0.36 ind/m?,
14.1%), Thalassoma bifasciatum (0.26 ind/m?,
10.3%), Stegastes partitus (0.23 ind/m?, 8.9%)
y Gramma loreto (0.14 ind/m?, 5.6%).

Analisis de similaridad (ANOSIM): El
test de Anosim realizado a priori confirmé
que hay diferencias altamente significativas
en términos de composicién y abundancia ic-
tica entre las zonas (p<0.001%) y que estas di-
ferencias fueron mayores que las posibles di-
ferencias geograficas entre los atolones, ex-
cepto para la laguna y la terraza de sotavento.
Entre estas dos zonas no hubo diferencias sig-
nificativas, de modo que las diferencias inter-
nas pueden ser muy grandes (p = 0.075).

Clasificacion de las estaciones: El resul-
tado del andlisis de clasificacion reitera los re-
sultados del ANOSIM. En general las estacio-
nes se agruparon segtn la zona geomorfol6gi-
ca a la cual pertenecen (Fig. 1). Los grupos for-
mados a un nivel de similaridad entre 30 y 60
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Fig. 1. Dendrograma de clasificacién. Zonas: APB:
Arrecife periférico de barlovento, ALS: Arrecife lagunar
somero, LP: Arrecife lagunar profundo, TB: Terraza de
barlovento y TS: Terraza de sotavento. Las lineas verti-
cales sefialan los grupos formados.

Fig. 1 . Cluster dendrogram. Zones: APB: Windward bar-
rier reef, ALS: Shallow lagoonal reef, LP: Deep lagoonal
reef, TB: Windward reef terrace, and TS: Leeward reef ter-
race. Vertical lines show the groups.

fueron seis. El grupo A correspondié en su ma-
yoria a estaciones del arrecife periférico de
barlovento (APB). El grupo B correspondié a
la terraza de barlovento (TB) y algunas esta-
ciones de la terraza de sotavento. Las estacio-
nes més profundas de la laguna (LP) se separa-
ron de las someras (ALS) y se unieron en un
solo grupo (C) con las estaciones de la terraza
de sotavento (TS), aunque internamente se se-
pararon con cierta consistencia en subgrupos
(Cl y C2). El grupo D correspondi6 a una sola
estacion de arrecife lagunar profundo (LP). En
el grupo E quedaron incluidas las estaciones de
arrecifes lagunares someros (ALS) y por ulti-
mo, una estacion del arrecife lagunar somero
se separd6 de todas las demds y formé un grupo
aparte (F). No se observé ningin patrén de si-
milaridad entre las estaciones con relacién a la
ubicacién geogrifica.

Ordenacién de las estaciones: El andlisis
de ordenacién confirma en general los resulta-
dos de la clasificacién; ademds, puede verse
claramente cémo los grupos se ordenan segin
su grado de exposicidn al oleaje y la profundi-
dad (Fig. 2). Los grupos A, E y F correspon-
dientes a estaciones someras, quedaron agrupa-
dos al lado derecho de la Fig., mientras que las
estaciones de zonas mds profundas (grupos B,
C y D) se concentraron al lado izquierdo. Por
otra parte, las estaciones con poca exposicion al
oleaje (grupos C, D, E, y F) se ubicaron en la
parte superior, mientras que los grupos Ay B
quedaron en la parte inferior. Para poder obser-
var con claridad la magnitud de estas variables
(profundidad y grado de exposicién al oleaje),
se han esquematizado de una forma cualitativa
en la Fig. 3. E1 ANOVA entre las profundidades
de las cinco zonas determiné que hay diferen-
cias significativas entre éstas (p<0.05), siendo
todas las zonas significativamente diferentes
entre si, de manera que la unién entre TS y LP
no es por similaridad entre las profundidades
sino probablemente es debido al bajo grado de
exposicion al oleaje de ambas zonas.

Especies caracteristicas de cada zona:
Es probable que las estaciones que forman los
grupos D y F hayan quedado separadas por
efectos del muestreo y no por una diferencia
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Fig. 2. Resultado del ordenamiento (NMDS) de las estaciones. Los grupos de estaciones encerradas corresponden a los gru-
pos formados en el dendrograma (A,B,C,D,E y F). Cédigos de zonas como en la Fig. 1. Estrés 0.183.

Fig. 2. MDS ordination (stress 0.183). Enclosed stations represent the groups formed in the cluster analysis (A, B, C, D, E,

and F). Zone codes as in Fig. 1.

Prof.| Somera | Media | Profunda
Turbul.
LP TS
Baja (7.6+£2.1) (16£2.2)
ALS
Media (1.3£0.9) B
+
APB (19.310.8)
Alta (2.0+0.8)

Fig. 3. Ubicacién de las zonas segin la profundidad y la
turbulencia generada por el oleaje. Entre

paréntesis se indica la profundidad promedio (m) de cada
zona = una desviacion estdndar.

Fig. 3. Zone positioning according to depth and wave
exposure. The mean depth of each zone (m) + one standard
desviation is shown in brackets.

real en su estructura. Teniendo en cuenta que
se trata de grupos con una sola muestra, sin
réplica, no se podria probar la diferencia esta-

disticamente, y al recalcular las abundancias
promedio y relativizarlas con respecto a los
otros grupos, se sobreestimarian las abundan-
cias de las especies. Por estas razones se deci-
dié6 eliminarlas y realizar el andlisis inverso con
los cuatro grupos restantes A, B, C y E. Estos
grupos corresponden en general, a las zonas
geomorfoldgicas de los complejos arrecifales.
En cada zona hubo pocas especies caracteristi-
cas. El1 23% de las especies se encontraron am-
pliamente distribuidas entre las cuatro zonas, si
tenemos en cuenta el 90% de su abundancia
(parte inferior del recuadro superior, Fig. 4),
otro tanto no fueron caracteristicas de un grupo
jerdarquico del dendrograma en particular
(23%) (parte superior). En el grupo A (APB) se
observaron dos especies caracteristicas (al ni-
vel del 70%), Kyphosus sectatrix y Microspat-
hodon chrysurus con una frecuencia mayor del
70%. En el grupo B (TB) s6lo hubo una espe-
cie caracteristica (70%): Stegastes partitus. En
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el grupo C (LP-TS) se encontraron dos espe-
cies caracteristicas (nivel 70%, frecuencia
mayor al 70%) Gramma loreto y S. planifrons.
El grupo E (ALS) no tuvo especies caracteris-
ticas propias. Las especies Chromis cyanea,
Clepticus parra 'y Balistes vetula fueron carac-
teristicas de la unién de los grupos BC (TB y
LP-TS). El grupo BCE conformado por las zo-
nas TB, LP-TS y ALS, tuvo seis especies ca-
racteristicas; se destacaron por su abundancia
las especies Scarus spp (S. croicensis 'y S. tae-
niopterus en su fase no terminal), Halichoeres
garnoti, Sparisoma spp (juveniles del género
Sparisoma) y S. aurofrenatum.

Aunque los grupos jerarquicos del dendro-
grama no muestran proximidad entre las zonas
de poca profundidad (ALS y APB), dentro de
sus especies caracteristicas si pudo verse (asi
como en la ordenacién), ya que entre las espe-
cies que no pertenecen a un grupo determinado
del dendrograma se observé que Stegastes spp
(S. dorsopunicans y S. diencaeus), Acanthurus
coeruleus, A. bahianus y Halichoeres maculi-
pinna fueron caracteristicas al nivel del 70%,
de ALS y APB (recuadro superior, Fig. 4). Si
bien en el dendrograma se unieron TB, LP-TS
y ALS formando un grupo, algunas de sus es-
pecies caracterfisticas al nivel del 90% son mas
abundantes en dos de las zonas excluyendo a la
otra, siendo de esta manera caracteristicas de
éstas al nivel de 70%, por su diferencia en pro-
fundidad o grado de exposicion al oleaje; Sca-
rus spp. y Sparisoma spp. son caracteristicas
(70 %) de las zonas ALS y LP-TS (baja expo-
sicién al oleaje, profundidad baja y media),
mientras que H. garnoti es caracteristica (70%)
de TB y LP-TS (zonas mas profundas) (Fig. 4).

Especies dominantes por zona: Las dife-
rencias entre las zonas fueron importantes en
términos de dominancia. Para todas las zonas,
la especie Thalassoma bifasciatum estuvo den-
tro de las cinco especies dominantes, siendo
mas abundante en las zonas someras (APB,
17% y ALS, 22%) que en las profundas (LP-
TS, 7% y TB, 9%). Otras dos especies que do-
minaron en zonas someras, sin importar el gra-
do de exposicién al oleaje, fueron A. coeruleus
(APB, 15% y ALS, 9%) y Stegastes spp. (APB,

GRUPO A B C E
ZONA APB TB LP-TS ALS

ESPECIES N 7 14 37 11
Chromis multilineata 150 66 (39 -
Halichoeres maculipinna | 2.7 (1.9) - 3.3
Acanthurus bahianus 68 (290 10 5.2
Sparisoma viride 28 09 (26) (26)

Acanthurus coeruleus 269 21 (6.3 160

Stegastes spp.* 19.9 03 26 E
Cephalopholis fulva 17 28 (1.0 (0.6)
Caranx ruber 44 72 (22) 45

Thalassoma bifasciatum | 30.4 21.3 (14.5) 375
Scarus croicensis ©2) (02) LI 24

Scarus vetula 11 (07) L0 L9

Melichthys niger 9.6 122 (2.0) (0.9)
[

Holocentrus rufus 06|16 07 08

Chaetodon capistratus - |10 14 11

Scarus spp. ** 09 ((41) 76 155

Sparisoma spp. *** - |25 36 4.0

Sparisoma aurofrenatum 0.6 |(3.2) (3.4) (3.0)

Chromis cyanea 32 (389 354|103
Clepticus parra - 1329 (39.5)| 09
Halichoeres garnoti 13185 50 |40
Balistes vetula 1.0 25 26 |11

Gramma loreto

Stegastes planifrons 1_ 17.7

Stegastes partitus 89 |61.8| 78 49
Kyphosus sectatrix 11.7/ 04 06 12
Microspathodon chrysurus| 10.1| 1.8 02 2.1

* Corresponde a S.diencaeus'y S. dorsopunicans

** S.croicensis 'y S. taeniopterus, fase juvenil y adulta
no terminal

*** Especies del género Sparisoma en estado juvenil

Fig. 4. Especies caracteristicas de cada grupo formado por
el andlisis de clasificacion (A,B,C,E), los cuales corre-
sponden a las zonas geomorfoldgicas (ver Fig.2). Dentro
de los recuadros se encuentran las densidades promedio
(No. Ind/78.5m?) de las especies caracteristicas cuya abun-
dancia en ese grupo alcanza el 70% (subrayado) o el 90%
(paréntesis) del total de la especie y su frecuencia por
grupo fue mayor del 70% (negrilla y cursiva). Las lineas
verticales sefialan las relaciones de similitud entre grupos
dados por la clasificacion.

Fig. 4. Characteristic species of each nested cluster analy-
sis. Minimal cluster groups (A to E) correspond to geo-
morphological zones (Fig. 2). Data are density means (No.
Ind/78.5 m?). For each zone, characteristic species are
shown in boxes. For the underlined values the abundance
in each zone is within the accumulated 70% of its total
(90% in brackets). For the bold and italic values the fre-
quency in the assemblage is higher than 70%. Vertical
lines show the similarity relations between clusters.



INTERNATIONAL JOURNAL OF TROPICAL BIOLOGY AND CONSERVATION 889

11% y ALS, 15%). En la zona expuesta (APB)
fueron muy abundantes ademds Chromis
multilineata (8%) y K. sectatrix (6%); mientras
que en la zona protegida (ALS) fueron abun-
dantes Scarus spp. (9%) y C. cyanea (6%). Es-
ta dltima especie, junto con C. parra, fueron
muy abundantes en las zonas mds profundas
(LP-TS, 18% y 20% respectivamente y TB,
17% y 14%). En LP-TS (zonas protegidas)
fueron abundantes también Gramma loreto
(10%) y S. planifrons (9%), mientras que en
TB (zona expuesta) lo fueron S. partitus (26%)
y Melichthys niger (5%).

Densidad, riqueza, diversidad y equitati-
vidad: EI grupo de estaciones mas diverso fue
LP-TS (H = 2.46, N1 = 12.2 especies) (Cuadro
1), el cual también presentd la mayor riqueza de
especies (0.44 spp/m?), aunque su equitatividad
fue baja (0.56), comparada con el arrecife perifé-
rico de barlovento (0.68) y el arrecife lagunar so-
mero (0.62). La mayor densidad de individuos se
encontr6 en la terraza de barlovento (2.99
ind/m?), seguida de la terraza de sotavento (2.57
ind/m?). Se puede observar que la riqueza de es-
pecies y la densidad tienden a aumentar con la
profundidad, mientras que la equitatividad dis-
minuye en el mismo sentido, aunque los resulta-
dos del andlisis de varianza entre las zonas
muestran en general que no hay diferencias sig-
nificativas, en términos de densidad de indivi-
duos (p=0.5), diversidad de Shannon (p=0.2) y
N1 (p=0.3). La equitatividad y la riqueza de es-
pecies fueron las Unicas que mostraron diferen-

cias significativas (p=0.03 y p=0.0001 respecti-
vamente), siendo diferentes el APB de LP-TS
para el caso de la equitatividad y las estaciones
someras (APB y ALS) de las profundas (TB y
LP-TS) en términos de riqueza de especies.
Estructura tréfica: Las categorias trofi-
cas dominantes (en términos de abundancia de
individuos) en las cuatro zonas fueron plancté-
fagos (51%), herbivoros (24%) y omnivoros
(11%). En la Fig. 5 se puede observar una dis-
minucién gradual de herbivoros con la profun-
didad, mientras que los planctéfagos aumentan

NUMERO PROMEDIO DE INDIVIDUOS

E
8 30 |
= 20
= |
= lOt
g o [Tm O l mm
APB ALS LP-TS B
£ Herbivoros {7 Planctéfagos i Omniovoros
«~ NUMERO PROMEDIO DE INDIVIDUOS
g
S 3.
2 2
— ;
s 1l e Tl
APB ALS LP-TS TB

fCarnivoros 1 J Carnivoros 2 Jj§ Piscivoros

Fig.5. Densidad promedio de las categorias tréficas en las
cuatro zonas definidas por el ANOSIM vy la clasificacion.

Fig. 5. Mean density of each trophic category in the four
zones that were defined by the ANOSIM and cluster
analysis.

CUADRO 1

Promedios por zona + una desviacion estdndar de densidad, riqueza de especies,
diversidad de Shannon (H’), niimero de Hill 1y equitatividad

Zona APB ALS LP-TS TB
Indice n=7 n=14 n=37 n=11
Densidad (n° md/rm?) 2,31+0.58 2.19+0.33 2,57+0.48 2,99+0.94
Riqueza (no. spp/m?)  0,29+0.03 0,32+0.05 0,44+0.03 0,40+0.03
Diversidad (H") 2,33+0.07 2,35+0.17 2,4640.16 2,26+0.18
Diversidad (NI) 10,4+0.74 11,1x1.79 12,2+1.86 10,3+2.01
Lquitatividad (ES) 0,6g+0.04 0,62+0.04 0,56+0.06 0,55+0.06

APB:Arrecife periférico de barlovento, ALS: Arrecife lagunar somero, LP-TS: Arrecife lagunar profundo y terraza de

sotavento, TB: Terraza de barlovento.
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en el mismo sentido. Los omnivoros son abun-
dantes en las zonas mds expuestas al oleaje
(APB seguido de TB), mientras que en las zo-
nas protegidas o moderadamente expuestas
(LP-TS y ALS) son escasos.

El andlisis de varianza mostré que existen
diferencias significativas entre las zonas con
respecto a su estructura trofica. Las zonas so-
meras (APB y ALS) presentan diferencias sig-
nificativas en la abundancia de herbivoros
(p<0.0001) y planctéfagos (p<0.0001), en rela-
cion con las profundas (LP-TS y TB). Los om-
nivoros se diferencian entre las zonas de barlo-
vento expuestas al oleaje (APB y TB) y sota-
vento o protegidas (ALS y LP-TS) (p<0.0001).
Los carnivoros de primer orden muestran dife-
rencias significativas (p=0.003) solamente en
relacién con la profundidad al interior de las
lagunas (ALS y LP-TS). Los carnivoros de se-
gundo orden son significativamente diferentes
entre las zonas TB y LP-TS, y ALS y LP-TS (p
= 0.004), mientras que los piscivoros no pre-
sentan diferencias (p = 0.51).

DISCUSION

Estructura de la comunidad: En los cua-
tro atolones estudiados se censaron 98 espe-
cies. Este nimero es comparable con la rique-
za ictica de diversos arrecifes del Caribe me-
nos aislados, donde se ha encontrado un ndme-
ro similar de especies (Jones y Thompson,
1978, Gladfelter ef al. 1980, Bohnsack y Ban-
nerot 1986). La fauna ictica es tipica de am-
bientes arrecifales insulares, con ausencia de
especies y familias propias de ambientes con
influencia continental (p. ej. Elopidae, Centro-
pomidae) (Mejia et al. 1998).

Las familias mds abundantes fueron Po-
macentridae, Labridae, Scaridae, Grammati-
dae y Acanthuridae. Las tres primeras se en-
cuentran dentro de las cinco familias mas
abundantes en los arrecifes del Caribe (Jones y
Thompson 1978, Gladfelter er al. 1980, Phi-
llips y Pérez-Cruet 1984), incluyendo los de la
costa continental de Colombia (Torres et al.
1992, Torres 1993, Solano et al. 1995). La fa-

milia Acanthuridae es también muy abundante,
estando por lo general dentro de las diez fami-
lias dominantes (Jones y Thompson 1978,
Gladfelter et al. 1980, Phillips y Pérez-Cruet
1984, Alevizon et al. 1985), mientras que la fa-
milia Grammatidae (Grammidae) no ha sido
registrada dentro de las tipicamente dominan-
tes en los arrecifes del Caribe, aunque general-
mente se ha encontrado que es importante. En
afios anteriores, las familias Serranidae y Hae-
mulidae aparecian como dominantes en el Ca-
ribe (Jones y Thompson 1978, Gladfelter et al.
1980, Phillips y Pérez-Cruet 1984), pero en los
atolones fueron relativamente escasas. Es pro-
bable que debido a la sobreexplotacién pes-
quera, actualmente se haya reducido la abun-
dancia de estas familias como en otras dreas
arrecifales (Roberts 1995). Los serranidos son
especialmente vulnerables ya que son herma-
froditas protoginicos, y la poblaciéon de ma-
chos disminuye considerablemente bajo una
alta presion pesquera (Koslow ef al. 1988).
Las cinco especies dominantes en los ca-
yos y bancos estudiados fueron C. cyanea, C.
parra, T. bifasciatum, S. partitus y G. loreto.
Estas especies son comunes en los arrecifes del
Caribe, pero el orden de abundancia no es tan
determinado como sucede con las familias. Por
lo general, en trabajos anteriores se encontr
que dominan algunas de ellas, pero no siempre
las mismas (Jones y Thompson 1978, Gladfel-
ter et al. 1980, Phillips y Pérez-Cruet 1984).
La especie Gramma loreto es comtn y abun-
dante en arrecifes someros del Caribe (Free-
man y Alevizon 1983, Asoh y Yoshikawa
1996), aunque raras veces se encuentra dentro
de las cinco especies mds abundantes. Esta
mas restringida a ciertas areas de condiciones
tipicamente tropicales, por lo cual no se en-
cuentra en dreas subtropicales como la Florida
(Freeman y Alevizon 1983), ni de surgencia
como Santa Marta en la costa Caribe de Co-
lombia (Garzén y Acero 1986). Las larvas de
G. loreto provienen de huevos benténicos y al
eclosionar poseen un pequefio saco de yema y
mandibulas y ojos bien desarrollados (Asoh y
Yoshikawa 1996), lo que lleva a pensar que su
etapa plancténica es muy corta o tal vez no
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existe. Esta condicion, sumada al hecho de que
las lagunas de los atolones pueden ser sistemas
cerrados para algunas larvas de peces (Leis
1994), hacen pensar sobre la posibilidad de
que los reclutas provengan de la misma pobla-
cion adulta de la laguna donde la especie ha
encontrado condiciones propicias para prospe-
rar hasta llegar a ser una especie dominante.

Se encontraron especies caracteristicas pa-
ra tres de las zonas identificadas en el dendro-
grama, asi como al nivel de unién de dos o méas
zonas. Ademds, se pudo observar la afinidad
en términos de especies caracteristicas, entre
zonas con profundidad o grado de exposicion
al oleaje semejantes. En general se pudo com-
probar que hay diferencias en las preferencias
de la mayoria de especies, lo cual hace que su
abundancia no se distribuya homogéneamente
entre las diferentes zonas, sino que se concen-
tre en una o varias de éstas, haciendo que sean
diferentes. El 54% de especies fueron caracte-
risticas de un grupo; del 23% que no caracteri-
za una zona, pero que tampoco se distribuye de
manera homogénea, mas de la mitad tienden a
agruparse en zonas con semejanza en las con-
diciones ambientales. Esto concuerda con lo
observado en Bahamas por Alevizon et al.
(1985), quienes encontraron que las especies
se distribufan de manera diferencial en el arre-
cife, con relacién a la zonacién coralina. El
factor que parece influir en mayor proporcién
ya sea de manera directa o indirecta, es el gra-
do de exposicién al oleaje y en segundo térmi-
no, la profundidad tal como encontré6 McGe-
hee (1994) en La Parguera, Puerto Rico.

La diversidad (Shannon) no present6 dife-
rencias significativas entre las zonas estudia-
das. Vari6 de 2.26 a 2.46, valores comparables
con los encontrados en otras zonas del Caribe
(Alevizon et al. 1985). La diversidad expresada
como numeros de Hill (N1) en un arrecife de
Curacao vari6 de 4.3 a 10.2 especies, mientras
que en Bonaire fue mds baja (entre 3.0 a 5.5 es-
pecies) (Luckhurst y Luckhurst 1978). En los
atolones la diversidad de Hill vari6é de 10.3 a
12.2 especies, con lo cual se puede decir que la
diversidad ictica de los cayos y bancos estudia-

dos es similar a la encontrada en otros arrecifes
insulares y continentales del Caribe.

Tal como se ha encontrado anteriormente
en otros trabajos, la composicién y abundancia
de la fauna ictica difiere entre las zonas geo-
morfolégicas del arrecife (Russ 1984, Alevi-
zon et al.1985). En este trabajo se comprobd la
hipétesis de que habia diferencias entre cuatro
grandes zonas geomorfoldgicas (arrecife peri-
férico de barlovento, arrecifes lagunares, terra-
za de sotavento y terraza de barlovento) en tér-
minos de composicién y abundancia ictica y en
relacién con un gradiente de exposicién al
oleaje y profundidad. Estas diferencias fueron
mayores que las posibles diferencias geografi-
cas entre los atolones.

Categorizacion trofica: Los peces planc-
téfagos mostraron una distribucién diferencial
entre las zonas, siendo muy abundante en las
terrazas y el arrecife lagunar profundo y muy
escasos en las zonas someras. Es muy probable
que este hecho se deba a la disponibilidad de
alimento, ya que el plancton se distribuye de
una manera desigual en el arrecife (Emery
1968). En aguas someras, el plancton es esca-
so durante el dia, cuando busca las aguas mas
profundas; ademds como es obvio, no se en-
cuentra en zonas con elevada exposicion al
oleaje debido a la alta turbulencia (Hobson y
Chess 1978). Adicionalmente, el plancton es
mads abundante antes de pasar por el arrecife
que después (Glynn 1973), de manera que en
las zonas de barlovento es mds abundante que
en zonas protegidas. Asi, los planctéfagos son
mads abundantes en aguas profundas, y se agre-
gan en sitios en contacto con aguas ocednicas
y donde las corrientes son mds fuertes (Ham-
ner et al. 1988, Hobson 1991).

Los herbivoros fueron los segundos en im-
portancia en los atolones. Su mayor abundancia
se encontrd en las zonas someras y con alto
grado de exposicién al oleaje, disminuyendo
con la profundidad. La mds baja densidad se
encontrd en la terraza de barlovento. Ademds,
las especies caracteristicas del arrecife perifé-
rico de barlovento fueron M. chrysurus y K.
sectatrix, ambas herbivoras; las especies Ste-



892 REVISTA DE BIOLOGIA TROPICAL

gastes spp, A. coeruleus, A. bahianus y S. viri-
de son caracteristicas del arrecife periférico de
barlovento y del arrecife lagunar somero,
indicando la preferencia de algunos herbivoros
por las zonas de poca profundidad. Se ha ob-
servado un patrén semejante en otros arrecifes
del Caribe y de otras areas tropicales (Russ
1984, Hay 1991, Meekan 1995).

En las zonas de mayor exposicion al olea-
je hay una alta presién por herbivoria, lo que
hace que dominen sobre todo las algas costro-
sas que son las mds resistentes y las filamento-
sas (Hay 1991), que son altamente susceptibles
al herbivorismo y muy apetitosas (Littler et al.
1983), pero de crecimiento rdpido (Hay 1991)
y alta productividad (Littler et al. 1983); este
patrén de distribucién algal fue encontrado
también en los atolones (Diaz-Pulido 1995,
Diaz-Pulido y Diaz 1997). Debido al alto gra-
do de irradiacién y al estimulo ejercido por los
herbivoros en las zonas someras, las algas fila-
mentosas poseen una alta capacidad de carga
tréfica para los pastoreadores, convirtiendo es-
tos sistemas en uno de los mds productivos
(Hay 1991). El caso contrario se darfa en las
zonas profundas, donde la disminucién en la
intensidad luminica puede hacer que las algas
sean menos productivas (Hay 1991) y, por en-
de, que los herbivoros eviten estas zonas.

Los estudios sobre distribucion y ecologia
de categorias tréficas menores son escasos. Se
ha encontrado que los carnivoros en general
son mds abundantes en los arrecifes protegidos
que en los expuestos. (Jones et al. 1991, Wi-
lliams 1991, Letourneur 1996) lo que sugiere
una relacién negativa entre la abundancia de
carnivoros y el grado de exposicion al oleaje.
Esta relacion no se observo en los atolones, ya
que los carnivoros s6lo mostraron diferencias
significativas entre las zonas protegidas. Los
carnivoros de segundo orden mostraron dife-
rencias significativas entre LP-TS y TB y entre
LP-TS y ALS, siendo mds abundantes en las
zonas expuestas que en las protegidas; los pis-
civoros fueron poco abundantes en general y
no mostraron diferencias significativas entre
las zonas. Los omnivoros fueron significativa-

mente diferentes entre las zonas protegidas y
expuestas, mostrando una relacién positiva con
el grado de exposicién al oleaje, ya que son
mads abundantes en las zonas de barlovento que
en las de sotavento. Este patrén es semejante al
de los herbivoros, indicando quizds un compo-
nente algal alto en sus dietas.

Factores deterministicos y estocasticos:
Aparentemente en condiciones extremas de
exposicidn al oleaje y profundidad, los patro-
nes de distribucién y dominancia de ciertas es-
pecies adaptadas a vivir en estos ambientes son
mads predecibles, mientras que en condiciones
intermedias, los factores aleatorios podrian ju-
gar un papel mds importante. La composicién
ictica en las zonas y la densidad de las especies
menos abundantes también parecen estar mas
relacionadas con factores estocdsticos. En si-
tios profundos y en contacto con corrientes
ocednicas se espera encontrar gran abundancia
de planctéfagos gregarios como C. parra'y C.
cyanea. Asi mismo, en dreas someras se puede
esperar la alta abundancia de especies herbivo-
ras como Kyphosus spp. Acanthurus spp, Sca-
rus spp., y Stegastes spp. En dreas intermedias,
la dominancia de las categorias tréficas no es
tan marcada, encontrdndose herbivoros, planc-
téfagos y omnivoros, en mayor o menor grado,
de modo que las especies dominantes no son
tan predecibles y pueden encontrarse especies
comunes a los dos ambientes extremos.

Las especies que tienen un patrén de dis-
tribucién determinado pueden tener un dmbito
estrecho de dominancia o por el contrario, es-
tar distribuidas ampliamente por varias zonas.
Como ejemplo del primer caso podria mencio-
narse la familia Pomacentridae, ya que sus es-
pecies se distribuyen de manera diferencial en-
tre las zonas (Emery 1973). En aguas someras
de los atolones dominaron S. dorsopunicans y
S. diencaeus (Stegastes spp.), mientras que en
aguas relativamente profundas pero protegidas
de la accién del oleaje, fue muy abundante S.
planifrons; las tres especies son territoriales y
herbivoras (sensu lato). En zonas profundas,
fueron muy abundantes las especies planctéfa-
gas S. partitus, C. cyanea 'y C. multilineata; la
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primera es territorial, asi que a pesar de estar
en un sitio con menor complejidad del sustrato
que sus congéneres, es probable que la ventaja
de la situacion estratégica con respecto a su ali-
mento en combinacién con la competencia por
espacio y su tamafio reducido, haya llevado a
esta especie a vivir en este ambiente (ver
Waldner y Robertson 1980). C. multilineata
fue muy abundante en el APB; esta especie
también forma cardimenes numerosos en zo-
nas someras hacia barlovento (Emery 1973).
Otras especies se distribuyen por todo el arre-
cife, aparentemente sin verse afectadas por
ningln factor ambiental, como es el caso de
Thalassoma bifasciatum, que se encuentra en-
tre las cinco especies dominantes en todas las
zonas. Segin Tupper y Hunte (1994) esta espe-
cie no mostré diferencias de reclutamiento
cuando se comparé entre arrecifes naturales y
artificiales sugiriendo que es generalista.
Podria decirse que en el caso de los atolo-
nes estudiados hay factores deterministicos,
como las variables ambientales imperantes (es-
pecialmente las asociadas con el grado de ex-
posicion al oleaje y la profundidad) que hacen
que la estructura de la comunidad se diferencie
entre las grandes zonas geomorfoldgicas, y
factores aleatorios por los cuales la comunidad
varia dentro de cada zona. Como respuesta
adaptativa al habitat, la comunidad ictica varia
entre las zonas segin su necesidad de refugio y
alimento y su capacidad de resistir la alta tur-
bulencia. La presencia y dominancia de ciertas
especies en un hdbitat es predecible (p. ej. los
pomacéntridos), asi como la distribucién de las
categorfas tr6ficas dominantes (herbivoros y
planctéfagos) y la dominancia de ciertas espe-
cies en condiciones extremas. Pero en condi-
ciones intermedias la dominancia de las espe-
cies podria ser producto de otros factores me-
nos determinados como el reclutamiento (p.ej.
la especie G. loreto). Por otro lado, los pardme-
tros de la comunidad ictica (diversidad, rique-
za, equitatividad) y la distribucién y abundan-
cia de la mayoria de especies menos abundan-
tes no parecen ser muy predecibles, sugiriendo
que dependen mads del reclutamiento y la mor-
talidad. Tal variacién puede deberse al compo-

nente aleatorio de los procesos que afectan la
estructura de la comunidad (Sale 1991).
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RESUMEN

En 1994 y 1995 se realizaron 131 censos visuales, uti-
lizando el método de muestreo estacionario en Albuquerque
Cays, Courtown Cays, Banco Roncador y Banco Serrana,
atolones del Archipiélago de San Andrés y Providencia en el
Caribe suroccidental. Se determiné la composicién y abun-
dancia ictica en cuatro zonas geomorfoldgicas: laguna, arre-
cife periférico de barlovento, terraza de barlovento y terraza
de sotavento. En total se censaron 98 especies, de las cuales
las mas abundantes fueron Chromis cyanea (14%), Clepti-
cus parra (14%) y Stegastes partitus (10%). Las familias
dominantes fueron Pomacentridae (37%), Labridae (28%) y
Scaridae (10%). El analisis de similaridad entre las zonas
mostré que las diferencias entre éstas fueron mayores que
las posibles diferencias geograficas entre los atolones, ex-
cepto para la laguna y la terraza de sotavento, las cuales no
tuvieron diferencias significativas. Los resultados de la cla-
sificacion y ordenacién confirmaron lo anterior, ademads en
la ordenacion los grupos de estaciones quedaron ubicados
segtin un gradiente de profundidad y grado de exposicion al
oleaje, insinuando que estas dos variables fisicas fueron las
responsables del agrupamiento de las estaciones. Las dife-
rencias en términos de equitatividad y riqueza de especies
parecen ser debidas a las mismas variables. El analisis inver-
so dio como resultado que en cada grupo hubo pocas espe-
cies caracteristicas, por ende las diferencias entre las zonas
parecen ser mds debidas a la dominancia de ciertas especies.
Las categorias tréficas dominantes fueron planctéfagos y
herbivoros, los cuales fueron significativamente diferentes
entre las zonas. En las someras (arrecife lagunar somero) y
con alta exposicion al oleaje (arrecife periférico de barlo-
vento) predominaron los herbivoros, mientras que en las
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profundas (terrazas y arrecifes lagunares profundos) los mas
abundantes fueron los planctéfagos.
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