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Resumen

Se presenta una descripcion cuantitativa de las comunidades intermareales asociadas a los litorales rocosos de Venezuela, la
cual considero las siguientes escalas espaciales jerarquicamente organizadas: regiones (separadas por cientos de kilometros),
localidades dentro de cada region (separadas por decenas de kildmetros), sitios dentro de las localidades (separadas por cientos
de metros) y réplicas (separadas por metros). Se encontrd que las comunidades de algas variaron significativamente a todas las
escalas espaciales consideradas, mientras que los animales variaron significativamente s6lo a las escalas espaciales de sitios y
localidades pero no a la escala de regiones. Para las dos matrices de datos (algas y animales), los componentes de variacién
mayores estuvieron asociados a las escalas de localidades y réplicas, y los menores con la escala de regiones. Los resultados de
este estudio tienen relevancia para el entendimiento de las comunidades asociadas a litorales rocosos tropicales ya que se mostro
gue, como ocurre en zonas templadas, la mayor fuente de variabilidad se encuentra a escalas espaciales pequefias (metros y
cientos de metros) y que las comparaciones a escalas espaciales mas grandes pueden estar confundidas o solapadas por esta
variabilidad. Asimismo, permiten la propuesta de modelos conceptuales sobre procesos ecoldgicos que pueden ser relevantes
para estos sistemas.

Palabras clave: variabilidad espacial, disefios anidados, comunidades intermareales, plataformas rocosas.
Abstract

A quantitative description is made of the intertidal assemblages associated with rocky shores on the coast of Venezuela,
considering different hierarchically-structured spatial scales: regions (separated by hundreds of kilometers), locations within
regions (separated by tens of kilometers), sites within locations (separated by tens to hundreds of meters) and replicate quadrates
(separated by meters). Assemblages of algae varied significantly at all the spatial scales, whereas assemblages of animals varied
significantly only at the spatial scales of sites and locations but not at the scale of regions. For the two data matrices (algae and
animals), the largest components of variation were found among locations and among replicates, and the smallest were
associated with the spatial scale of regions. Findings in this study have relevance for an improved understanding of tropical
rocky assemblages because it was shown that, as occurs in other temperate zones, variability at small spatial scales (meters and
hundreds of meters) is very important and, consequently, comparisons among places located at larger distances might be
confounded by this variability. Moreover, they allow the proposal of conceptual models about ecological processes that might be
relevant for these systems.
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Introduccion

Las comunidades bénticas marinas asociadas a los litorales
rocosos intermareales son muy importantes desde un punto de
vista ecoldgico y cientifico. Desde la perspectiva ecoldgica se
ha demostrado que a pesar de su representacion relativamente
pequefia (i.e., ocupan un area pequefia en comparacién con
otros ecosistemas costeros), son indispensables para el funcio-
namiento ecoldgico de las zonas costeras (Lubchenco et al.
1991). Cientificamente, los investigadores que trabajan en este
tipo de ecosistema han contribuido con un porcentaje elevado
de avances conceptuales que han provocado una serie de
cambios de paradigmas en el campo de la ecologia marina y la
ecologia en general (Simberloff 1980, Menge y Branch 2001,
Robles y Desharnais 2002).
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Introduction

Marine benthic assemblages associated with intertidal
rocky shores are very important from an ecological and a
scientific point of view. From an ecological perspective, it has
been shown that despite their small relative representation (i.e.,
they occupy a small area in relation to other coastal
ecosystems), they are vital for the ecological functioning of
coastal zones (Lubchenco et al. 1991). Scientifically,
researchers working in this type of ecosystem have been
responsible for an elevated percentage of conceptual advances
that have triggered a series of changes of paradigms in the
field of marine ecology and, more generally, in ecology
(Simberloff 1980, Menge and Branch 2001, Robles and
Desharnais 2002).
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A partir de los experimentos pioneros de manipulacion de
Connell (1961) sobre competencia, la ecologia marina ha mos-
trado un incremento significativo en la experimentacion tanto
manipulativa como intrusiva (Underwood 1996). La mayor
parte de ella se realiza en comunidades asociadas a litorales
rocosos (Underwood 2000), principalmente debido a que estos
sistemas: (1) abarcan un gradiente marino-terrestre en distan-
cias relativamente cortas; (2) contienen organismos muy
diversos, abundantes, macroscopicos y sésiles o de moviliza-
cion lenta que pertenecen a varios grupos funcionales (Menge
y Branch 2001); y (3) son habitados por organismos que
interactlan en escalas espaciales pequefias (Underwood y
Chapman 1996). Estos enfoques experimentales han incluido
una serie de estudios sobre procesos ecolégicos como la com-
petencia (e.g., Underwood 1984, Menge y Sutherland 1987,
Lubchenco et al. 1991, Drabsch et al. 2001, Sink et al. 2005),
la depredacion (e.g., Paine 1966, Menge y Sutherland 1987,
Coleman et al. 2006), la perturbacién y sucesion (e.g., Sousa
1979, 1984; Farrell 1991; Benedetti-Cecchi y Cinelli 1996;
Thrush et al. 1997; Cervin et al. 2005), el reclutamiento larva-
rio (e.g., Underwood y Denley 1984, Menge 1991, Underwood
y Chapman 2006) y los efectos indirectos (e.g., Jenkinson
1972, Wootton 2002).

Los estudios descriptivos son precursores necesarios de los
experimentos bien disefiados que pretenden probar hipotesis
sobre los procesos que ocurren en comunidades naturales
(Underwood et al. 2000), ya que describen el punto de partida
para proponer nuevos modelos e hipétesis (Andrew y
Mapstone 1987). Esto es particularmente cierto para lugares
donde no se conocen bien las comunidades naturales, tales
como las comunidades bénticas asociadas a litorales rocosos en
el sur del Caribe. A pesar de su importancia, los ambientes
rocosos intermarales en estas regiones del mundo no han sido
muy estudiados. Por ejemplo, se desconocen los procesos que
determinan y/o modifican la estructura y la composicion de las
comunidades asociadas a estos sistemas. De los pocos trabajos
descriptivos que se han publicado (en revistas arbitradas
disponibles) sobre la regién (e.g., Nufiez et al. 1999, Vera y
Foldats 2002, Good 2004), ninguno ha considerado las diver-
sas escalas espaciales y temporales a las cuales pueden variar
estas comunidades.

La estructura y la composicion de estas comunidades
depende de una amplia serie de factores que operan a diversas
escalas espaciales y temporales. En este sentido las corrientes
oceanograficas (e.g., Blanchette et al. 2006, Nakaoka et al.
2006) y las variaciones climaticas globales (e.g., Boettger et al.
2002) influyen sobre las comunidades asociadas a los litorales
rocosos intermareales a grandes escalas espaciales (cientos de
kilémetros), mientras que las interacciones de especies como la
depredacion, la competencia y el mutualismo (e.g., Underwood
y Verstegen 1988, Benedetti-Cecchi y Cinelli 1996, Kawai y
Tokeshi 2006), y la microtopografia (e.g., Wahl 2001, Bates y
Hicks 2005), operan a escalas espaciales de centimetros. Pro-
cesos tales como la disponibilidad larvaria operan a escalas
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After the pioneering manipulative experiments of Connell
(1961) on competition, marine ecology has witnessed an
important increase in the amount of experimental work (either
manipulative or intrusive) that is being done (Underwood
1996). Most of this work has been conducted on assemblages
associated with intertidal rocky shores (Underwood 2000)
mainly because these systems: (1) encompass a terrestrial-
marine gradient over relatively small distances; (2) have very
diverse, abundant, macroscopic and slow-moving or sessile
organisms belonging to a number of functional groups (Menge
and Branch 2001); and (3) are populated by organisms that
interact at small spatial scales (Underwood and Chapman
1996). These experimental approaches have included a series
of studies on ecological processes such as competition (e.g.,
Underwood 1984, Menge and Sutherland 1987, Lubchenco et
al. 1991, Drabsch et al. 2001, Sink et al. 2005), predation
(e.g., Paine 1966, Menge and Sutherland 1987, Coleman et al.
2006), disturbance and succession (e.g., Sousa 1979, 1984;
Farrell 1991; Benedetti-Cecchi and Cinelli 1996; Thrush et al.
1997; Cervin et al. 2005), larval recruitment (e.g., Underwood
and Denley 1984, Menge 1991, Underwood and Chapman
2006), and indirect effects (e.g., Jenkinson 1972, Wootton
2002).

Descriptive studies are necessary precursors to sensible and
well-designed experiments aiming to test hypotheses about
processes operating in natural communities (Underwood et al.
2000), because they provide the starting point from which
new models and hypotheses can be proposed (Andrew and
Mapstone 1987). This is especially true for places where natu-
ral assemblages are not very well known, such as the benthic
assemblages associated with rocky shores in the southern
Caribbean. Despite their importance, intertidal rocky shores in
these regions of the world have not been extensively studied.
For example, knowledge is lacking of the processes that
determine and/or modify the structure and composition of
assemblages associated with these systems. Of the few descrip-
tive studies published (in accessible peer-reviewed journals) of
the region (e.g., Nufiez et al. 1999, Vera and Foldats 2002,
Good 2004), none has considered the various spatial and tem-
poral scales at which these assemblages might vary.

The structure and composition of these assemblages
depends on a wide array of factors that operate at diverse spa-
tial and temporal scales. In this sense, oceanographic currents
(e.g., Blanchette et al. 2006, Nakaoka et al. 2006) and global
climate variations (e.g., Boettger et al. 2002) affect assem-
blages associated with rocky intertidal shores at the largest
spatial scales (hundreds of kilometers), whereas species inter-
actions such as predation, competition and mutualism (e.g.,
Underwood and Verstegen 1988, Benedetti-Cecchi and Cinelli
1996, Kawai and Tokeshi 2006) and microtopography (e.g.,
Wahl 2001, Bates and Hicks 2005) operate at the scale of centi-
meters. Processes such as larval availability and recruitment
operate at intermediate (hundreds of meters to tens of kilome-
ters) spatial scales (Underwood and Denley 1984, Underwood
1989).
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intermedias (cientos de metros a decenas de kilémetros;
Underwood y Denley 1984, Underwood 1989).

El entendimiento de las escalas espaciales a las cuales
varian las comunidades asociadas a los ambientes rocosos
intermareales proporcionara la informacién indispensable para
iniciar el estudio de la importancia relativa de los diferentes
factores que pueden afectar estas comunidades y la forma en
que interactdan (Underwood et al. 2000). La forma maés
econdmica de lograr esto es mediante disefios de muestreos
jerarquicos en los cuales diferentes conjuntos de unidades de
observacién realizadas a una cierta escala espacial son anida-
dos dentro de un nivel de observacion superior que cubre una
escala espacial mas amplia (Morrisey et al. 1992; Underwood
y Chapman 1996, 1998a, 1998b, 1998c; Nakaoka et al. 2006).

En este trabajo se presenta una descripcion de las comuni-
dades asociadas a los litorales rocosos de la costa venezolana,
la cual considera diferentes escalas espaciales jerarquicamente
organizadas: regiones (separadas por cientos de kilémetros),
localidades dentro de cada regidn (separadas por decenas de
kilometros), sitios dentro de las localidades (separados por
decenas a cientos de metros) y réplicas de cuadrantes dentro de
los sitios (separadas por metros). Este disefio de muestreo
permitié probar hipotesis sobre los patrones espaciales de la
abundancia de los organismos asociados a las costas rocosas,
asi como compilar nuevas observaciones que fueron la base
para proponer modelos conceptuales de los procesos que
pueden estar determinando y afectando las comunidades
relacionadas con estos sistemas.

Material y métodos
Area de estudio

La costa continental de Venezuela se extiende por unos
3900 km y los ecosistemas marinos mas conspicuos son las
playas arenosas, los litorales rocosos, los mantos de pasto
marino, los arrecifes coralinos, los manglares y las lagunas
costeras. El conocimiento de estos sistemas a lo largo de la
costa venezolana no es uniforme y la mayoria de los estudios
sobre los sistemas marinos se han enfocado en el lado oriental
de la costa (e.g., Farina et al. 2005, Marcano et al. 2005,
Narciso et al. 2005, Arrieche y Prieto 2006, Méndez et al.
2006). Por esta razon, este estudio se realiz6 en el lado centro-
occidental de la costa, para el cual se requiere mayor
informacion. En este lado de la costa, la temperatura superfi-
cial del mar varia entre 20°C y 29°C a lo largo del afio
(Miloslavich et al. 2003). Los intervalos mareales son muy
estrechos (30 cm méaximo) y, por tanto, la zonificacion caracte-
ristica de las comunidades del intermareal rocoso se presenta a
lo largo de distancias horizontales muy cortas (de 2 a 6 m,
segun la pendiente). Se han descrito tres zonas verticales para
los litorales rocosos de Venezuela (Miloslavich et al. 2003):
(1) el supralitoral, siempre expuesto y bajo la influencia del
rocio, que se caracteriza por la presencia de Littorina spp. y
Nerita spp.; (2) el litoral medio, la zona de cambio mareal
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Understanding the spatial scales at which assemblages
associated with intertidal rocky shores vary will provide vital
information to initiate the study of the relative importance of
different factors that might affect these assemblages and the
way they might interact (Underwood et al. 2000). The most
cost-effective way of achieving this is through hierarchical
sampling designs in which different sets of observation units
made at a given spatial scale are nested within a higher level of
observation covering a wider spatial scale (Morrisey et al.
1992; Underwood and Chapman 1996, 1998a, 1998b, 1998c;
Nakaoka et al. 2006).

In this study, a description is made of the assemblages
associated with rocky shores on the Venezuelan coast that con-
siders different hierarchically-structured spatial scales: regions
(separated by hundreds of kilometers), locations within regions
(separated by tens of kilometers), sites within locations (sepa-
rated by tens to hundreds of meters) and replicated quadrates
within sites (separated by meters). This sampling design
allowed testing hypotheses about spatial patterns of abundance
of organisms associated with rocky shores and the compilation
of new observations that were the basis for the proposal of con-
ceptual models about processes that might be determining and
influencing assemblages associated with these systems.

Material and methods
Study area

The continental coastline of Venezuela extends for about
3900 km and the most conspicuous marine ecosystems are
sandy beaches, rocky shores, seagrass beds, coral reefs, man-
groves and coastal lagoons. Knowledge of these systems along
the Venezuelan coast is not uniform and most of the studies on
marine systems have concentrated on the eastern side of the
coast (e.g., Farina et al. 2005, Marcano et al. 2005, Narciso et
al. 2005, Arrieche and Prieto 2006, Méndez et al. 2006). Thus,
this survey focused on the central-western side of the coast,
for which information is most needed. On this side of the coast,
the sea surface temperature varies between 20°C and 29°C
throughout the year (Miloslavich et al. 2003). Tidal ranges are
very narrow (30 cm maximum) and, consequently, the charac-
teristic zonation of rocky intertidal assemblages occurs over
very short horizontal distances (2-6 m, depending on the
slope). Three distinct vertical zones have been described for
Venezuelan rocky shores (Miloslavich et al. 2003): (1) supra-
littoral, always exposed and under the influence of spray,
characterized by the presence of Littorina spp. and Nerita spp.;
(2) midlittoral, the zone of tidal change exposed and covered
twice a day, characterized by the presence of a diverse assem-
blage of algae and associated fauna (e.g., Siphonaria spp. and
Fisurella spp.); and (3) sublittoral, permanently under water,
characterized by small aggregations of corals and milleporids.
These zones are easily identifiable and can be conspicuous on
flat to gently sloping platforms. Sampling locations in this
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expuesta y cubierta dos veces al dia, caracterizado por la pre-
sencia de diversas comunidades de algas y fauna asociada (e.qg.,
Siphonaria spp. y Fisurella spp.); y (3) el sublitoral, permanen-
temente cubierto por agua, que se caracteriza por agregaciones
pequefias de corales y Milleporidae. Estas zonas son clara-
mente identificables y pueden ser conspicuas en plataformas
planas o con una pendiente suave. Las localidades de muestreo
de este estudio fueron seleccionadas aleatoriamente de litorales
rocosos sin pendiente apreciable.

Disefio de muestreo y recoleccion de datos

La costa venezolana ha sido dividida en 13 ecoregiones con
base en las caracteristicas ecoldgicas, y esta division es utili-
zada para propositos de manejo (Miloslavich et al. 2003). Se
seleccionaron tres localidades con litorales rocosos intermarea-
les dentro de cada una de las tres ecoregiones seleccionadas al
azar (fig. 1). La seleccion aleatoria de las localidades se realizd
de entre varias localidades que comparten caracteristicas
similares en cuanto a: (1) exposicion al oleaje (todas estan
expuestas), (2) tamafio (ancho y largo similar), (3) distancia de
la influencia de rios o arroyos (todas alejadas de ellos) y
(4) orientacion (todas paralelas a la costa). A pesar de estas
consideraciones, algunas de las localidades seleccionadas pre-
sentaron caracteristicas propias, como la composicion de las
rocas (tabla 1). Este aspecto es dificil de controlar ya que la
composicién de las rocas depende de las formaciones geolégi-
cas que se encuentran en cada una de las regiones consideradas
en este estudio. En cada localidad se seleccionaron dos sitios al
azar, separados de 50 a 100 m segun la longitud del litoral.
Cada sitio se muestre6 mediante seis cuadrantes aleatorios
(50 x 50 cm) entre abril y junio de 2006. Puesto que los litora-
les rocosos seleccionados no tenian pendiente, los cuadrantes
fueron acomodados féacilmente dentro de la zona del litoral
medio. El muestreo no fue destructivo y los datos se obtuvie-
ron directamente en el campo. Se muestred el porcentaje de
cobertura de roca, animales coloniales y algas desde 100 pun-
tos espaciados uniformemente en cada cuadrante. Ademas, se
contaron todos los animales que pudieron ser individualmente
identificados en cada cuadrante. Los animales y las algas
fueron identificados a nivel de especie, excepto las plantas per-
tenecientes al género Sargassum que no pudieron ser separadas
in situ.

Analisis de datos

Se obtuvieron dos matrices de datos: (1) el porcentaje de
cobertura de algas y animales coloniales, de aqui en adelante
Ilamada matriz de datos de algas; y (2) la densidad de animales
no coloniales (ya sea sésiles 0 mdviles), en lo sucesivo llamada
matriz de datos de animales. Se construyeron matrices de
disimilitud de Bray-Curtis a partir de las matrices originales
de datos biolégicos. En base a éstas, se realizaron ordenacio-
nes multivariadas (nMDS) para ilustrar los patrones en la
distribucion espacial de las muestras en cuanto a la estructura
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study were randomly selected from the rocky littoral that had
no appreciable slope.

Sampling design and data collection

The Venezuelan coastline has been divided into 13 eco-
regions based on its ecological characteristics and this division
is being used for managerial purposes (Miloslavich et al.
2003). Three locations with rocky intertidal shores were
selected within each one of three randomly-selected ecoregions
(fig. 1). Random selection of locations was done from a pool
of locations that shared similar characteristics in terms of:
(1) wave exposure (all were exposed), (2) size (similar width
and length), (3) distance from the influence of rivers or creeks
(all were located away from them), and (4) orientation (all
were located parallel to the coast). Despite these
considerations, some of the selected locations had characteris-
tics, such as rock composition, that were particular to them
(table 1). This feature was difficult to control because rock
composition depends on the geological formations found in
each one of the regions considered in this study. Two sites were
randomly selected in each location, separated by 50 to 100 m
depending on the length of the shore. Each site was sampled
using six random quadrates (50 x 50 cm) between April and
June 2006. Given that the selected rocky shores had no slope,
quadrates were easily accommodated within the midlittoral
zone. Sampling was not destructive and data were directly
obtained in the field. Percentage cover of bare rock, colonial
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Figura 1. Mapa de las localidades de estudio en la costa centro-occidental
de Venezuela. Se muestran las ciudades principales, asi como cuatro de
las trece ecoregiones definidas por Miloslavich et al. (2003): | = Costa
Central, Il = Golfo Triste, Ill = Tocuyo y IV = Paraguana.

Figure 1. Map of study locations along the central-western coast of
Venezuela. Four of the thirteen ecoregions (as defined by Miloslavich et al.
2003) are shown: | = Central Coast, Il = Triste Gulf, Il = Tocuyo and IV =
Paraguana. Main coastal cities are shown.
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Tabla 1. Descripcion de los nueve litorales intermareales muestreados en este estudio. Tipos: A = roca de playa reciente de color grisaceo
con levantamiento tectonico continuo, B = roca de playa subcreciente de color amarillo pardusco en posicion intermareal, y C = origen

biogénico (coral). Tipos y composicién segin Reuber y Ellenberg (1979).

Table 1. Description of the nine intertidal shores sampled in this study. Types: A = recent beachrock of grayish color with continuous tectonic
uplift, B = subcrescent beachrock of brownish yellow color in intertidal position, and C = biogenic origin (coral). Types and composition based

on Reuber and Ellenberg (1979).

Region Shore Location Type Composition
Central Coast Chirimena 10°36.472' N A Sand and gravel bearing biorudomicrite,
66°09.726’ W Foraminifera
La Sabana 10°37.444" N A Sand and gravel bearing biorudomicrite,
66°23.790" W Foraminifera
Taguao 10°34.761' N A Sand and gravel bearing biorudomicrite,
67°06.203' W Foraminifera
Triste Gulf Gafango 10°27.864' N B Biorudosparite, coraline algae
67°57.157" W
Cayo Sal 10°58.234' N C Coral
68°22.147" W
San Juan de los Cayos 11°11.341' N B Biorudomicrite, Halimeda
68°24.539" W
Paraguana Adicora 11°56.557" N C Coral
69°48.106" W
Tamutey 12°10.966" N B Bioclast bearing conglomerate
69°55.910" W
Cabo San Roméan 12°10.096" N B Bioclast bearing conglomerate
69°55.814" W

de las comunidades bénticas. Se utiliz6 un andlisis de varianza
multivariado, con base en permutaciones (PERMANOVA) de
tres factores, para someter a prueba la hipdtesis nula de que no
existen diferencias en las comunidades entre los sitios, las
localidades o las regiones (Anderson 2001, McArdle y
Anderson 2001). Se construyeron las hipétesis nulas mediante
la permutacion de residuales bajo el modelo reducido
(Anderson 2001). Al encontrar diferencias significativas se
identificaron los taxa que mas contribuyeron a estas diferencias
mediante la técnica de analisis SIMPER (PRIMER; Clarke
1993, Clarke y Warwick 2001). Se aplicé un analisis de
varianza anidado de tres factores para someter a prueba la
hip6tesis nula de que no existen diferencias entre sitios, locali-
dades o regiones de los taxones individuales seleccionados con
SIMPER. Las matrices de los datos de densidad y el
porcentaje de cobertura siempre fueron analizados indepen-
dientemente usando datos no transformados.

Resultados

Se encontraron 68 taxa en los 108 cuadrantes cuantificados
en este estudio. Algunos de ellos (12) sélo se observaron una
vez en una muestra y no fueron considerados para los analisis
estadisticos, y solo de 2 a 6 taxones comprendieron 80% del
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animals and algae was sampled from 100 evenly spaced points
in each quadrate. In addition, all animals that could be identi-
fied as individuals were counted in each quadrate. Animals and
algae were identified to species, except those belonging to the
genus Sargassum that could not be separated in the field.

Data analyses

Two biological data matrices were obtained: (1) percentage
cover of algae and colonial animals, hereafter called the alga
data matrix; and (2) density of noncolonial animals (either
sessile or mobile), hereafter called the animal data matrix.
Bray-Curtis dissimilarity matrices were constructed from the
original biological data matrices. Nonmetric multidimensional
scalings (nMDS) were done on the dissimilarity matrices to
illustrate patterns in the spatial distribution of the samples in
terms of the structure of the benthic assemblages. Three-factor
permutational multivariate analyses of variance (PER-
MANOVA) tested the null hypotheses of no differences in
assemblages among sites, locations or regions (Anderson 2001,
McArdle and Anderson 2001). Null hypotheses were con-
structed using permutation of residuals under the reduced
model (Anderson 2001). When significant differences were
found, taxa making the greatest contribution to these
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numero total de animales no coloniales o el porcentaje de
cobertura total (tabla 2). El sustrato disponible se encontr6 cla-
ramente dominado por algas foliosas (90-100% de cobertura)
pertenecientes a las divisiones Phaeophyta (Sargassum spp. y
Padina gymnospora) y Rhodophyta (Laurencia obtusa y
Laurencia sp.) (tabla 2). La fauna se compuso principalmente
de equinoideos herbivoros (Echinometra lucunter y E. viridis)
y gasterdpodos herbivoros (Fissurella nimbosa, F. barbadensis
y Mitrella sp.), mientras que los moluscos carnivoros (Purpura
patula y Thais coronata) fueron muy escasos (0-2 individuos
por 5 m? segin la localidad).

Las comunidades de algas variaron de forma significativa a
todas las escalas espaciales consideradas en este estudio,
mientras que las comunidades de animales variaron significati-
vamente a las escalas espaciales de sitios y localidades pero no
regiones (tabla 3). Los componentes de variacion fueron mayo-
res entre localidades y réplicas, y la menor variacion se asocio
con la escala espacial de regiones (tabla 3). Las muestras de
cada region se separaron claramente en las ordenaciones multi-
variadas cuando se analiz6 la matriz de algas (fig. 2a), pero no
se observaron patrones claros entre las regiones cuando se uti-
liz6 la matriz de datos de animales (fig. 2b). Esta falta de
asociacion entre las dos matrices de datos también fue corrobo-
rada por los analisis RELATE (Clarke y Warwick 2001), los
cuales mostraron que no hubo una correlacion significativa
entre las dos matrices de datos (p = 0.003; P = 0.31).

Las diferencias entre las localidades dentro de cada una de
las regiones fueron claras para las regiones de la Costa Central
y el Golfo Triste, pero no para la region de Paraguana (fig. 3).
Se observo este patrén de distribucion espacial para las dos
matrices de datos (i.e., algas y animales). Puede observarse que
en las regiones de la Costa Central y el Golfo Triste, las mues-
tras de las localidades se distribuyen de forma gradual a lo
largo de la costa. En este sentido, en ambas matrices de datos

differences were detected using SIMPER analyses (PRIMER,;
Clarke 1993, Clarke and Warwick 2001). Three-factor nested
analyses of variance (ANOVA) tested the null hypotheses of no
differences among sites, locations or regions on individual taxa
selected with SIMPER. Percentage cover and density data
matrices were always analyzed independently using nontrans-
formed data.

Results

In the 108 quadrates quantified in this study, there were 68
taxa. Some of them (12) were singletons (i.e., found only once
in one sample and were not considered for statistical analyses),
and only 2-6 taxa comprised 80% of the total number of non-
colonial animals or the total percent cover (table 2). The
available substratum was conspicuously dominated by foliose
algae (90-100% coverage) belonging to the Phaeophyta
(Sargassum spp. and Padina gymnospora) and Rhodophyta
(Laurencia obtusa and Laurencia sp.) divisions (table 2). The
fauna was composed mainly of herbivorous echinoids
(Echinometra lucunter and E. viridis) and herbivorous gastro-
pods (Fissurella nimbosa, F. barbadensis and Mitrella sp.),
while carnivorous mollusks (Purpura patula and Thais
coronata) were very scarce (0-2 individuals per 5 m? depend-
ing on the location).

Assemblages of algae varied significantly at all the spatial
scales considered in this study, whereas assemblages of
animals varied significantly at the spatial scales of sites and
locations but not regions (table 3). The largest components of
variation were found among locations and among replicates
and the smallest amount of variation was associated with the
spatial scale of regions (table 3). The samples from each region
were clearly separated by the nMDS when the alga data matrix
was analyzed (fig. 2a), whereas no clear patterns among

Tabla 3. PERMANOVA en base a las disimilitudes de Bray-Curtis (sin transformacion) de los datos multivariados, (a) algas (45 taxa) y (b)
animales no coloniales (23 taxa), en dos sitios (aleatorio), dentro de cada una de tres localidades (aleatorio), dentro de cada una de tres regiones
(aleatorio). Cada prueba se realizé con 4999 permutaciones. También se muestra el componente de variacion (CV) atribuible a cada fuente.
Table 3. PERMANOVA bhased on the Bray-Curtis dissimilarities (no transformation) of the multivariate data, (a) algae (45 taxa) and (b) noncolonial
animals (23 taxa), at two sites (random), within each one of three locations (random), within each one of three regions (random). Each test was
done using 4999 permutations. The component of variation (CV) attributable to each source of variation is also shown.

Source of variation df MS F P CV (%)

@ Region 2 23854.55 1.90 0.020 13,42
Location (Re) 6 12535.22 6.37 <0.001 36,97
Sites (Re x Lo) 9 1967.09 3.01 <0.001 14,62
Residual 90 652.42 34,97
Total 107

(b) Region 2 12893.15 0.72 0.741 14,61
Location (Re) 6 17769.70 241 0.003 31,23
Sites (Re x Lo) 9 7351.92 3.16 <0.001 21,02
Residual 90 2325.27 33,14
Total 107
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Figura 2. Ordenaciones multivariadas (nMDS) de las muestras de las regiones de la Costa Central (A), el Golfo Triste (®) y Paraguana (M), usando la
matriz de datos de algas (a) y la matriz de datos de animales no coloniales (b).
Figure 2. Nonmetric dimensional scaling ("MDS) ordinations of samples from the Central Coast (A), Triste Gulf (®) and Paraguana (H) regions, using

the alga data matrix (a) and the noncolonial animal data matrix (b).

las muestras de Taguao, la localidad mas al oeste de la Costa
Central (fig. 1), se encuentran del lado izquierdo del nMDS,
mientras que las de Chirimena, la localidad mas oriental de la
Costa Central (fig. 1), se sittan del lado derecho (fig. 3a). De
forma similar, para ambas matrices de datos las muestras de
Gafango, la localidad mas oriental del Golfo Triste (fig. 1), se
encuentran a la izquierda del nMDS, mientras que las de San
Juan de los Cayos, la localidad mas occidental del Golfo Triste
(fig. 1), se observan a la derecha (fig. 3b). En la regién de
Paraguana, los patrones no fueron tan claros como los descritos
anteriormente. Se puede observer, sin embargo, que las mues-
tras de Adicora, la localidad mas al sur y cercana al centro
urbano de la regién (fig. 1), se separaron de las de las otras dos
localidas, Tamutey y Cabo San Roman, las cuales no fue posi-
ble separar entre si (fig. 3c).

Los andlisis SIMPER mostraron que 90% de las diferencias
a todas las escalas espaciales se asociaron con variaciones de
los taxa mas abundantes (tabla 2). En general, los taxa de algas
mas conspicuos fueron Sargassum spp. y Laurencia obtusa, y
las especies de animales mas abundantes fueron los erizos de
mar Echinometra lucunter y E. viridis y el gasteropodo
Mitrella sp. (tabla 2). Todos estos taxa (algas y animales)
fueron encontrados en las tres regiones pero con patrones de
distribucion espacial muy distintos entre las localidades dentro
de cada una de las regiones y entre los sitios en cada localidad
(tabla 4, fig. 4). Puede observarse que la mayoria de los taxa de
algas mostraron una variacion significativa a las escalas espa-
ciales de localidades y sitios, mientras que los taxones de
animales, al contrario que los resultados del PERMANOVA y
la interpretacion de las graficas del nMDS (tabla 3, fig. 3), lo
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regions were observed when the noncolonial animal data
matrix was used (fig. 2b). This lack of association between the
two data matrices was further corroborated by means of
RELATE analyses (Clarke and Warwick 2001), which showed
that there was no significant correlation between the two data
matrices (p = 0.003; P = 0.31).

Differences among locations within each one of the regions
were clear for the Central Coast and Triste Gulf regions, but
not for the Paraguana region (fig. 3). This pattern of spatial dis-
tribution was observed for the two data matrices (i.e., algae and
animals). It can be noted that in the Central Coast and Triste
Gulf regions, the samples from locations are distributed in a
gradual manner along the coast. In this sense, in both data
matrices, the samples from Taguao, westernmost location of
the Central Coast (fig. 1), are located on the left of the nMDS,
whereas those from Chirimena, easternmost location of the
Central Coast (fig. 1), are located on the right (fig. 3a).
Similarly, in both data matrices, the samples from Gafiango,
easternmost location of the Triste Gulf region (fig. 1), are
located on the left of the nMDS, whereas those from San Juan
de los Cayos, westernmost location of Triste Gulf (fig. 1), are
located on the right (fig. 3b). In the Paraguana region, the
patterns were not as clear as the ones described above. It can be
noted, however, that the samples from Adicora, southernmost
location and closest to the urban center of the region (fig. 1),
separated from those from the other two locations, Tamutey
and Cabo San Roman, which could not be separated from each
other (fig. 3c).

The SIMPER analyses showed that 90% of the differences
at all the spatial scales were associated with variations in the
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Figura 3. Ordenaciones multivariadas (nMDS) de las muestras de las regiones de la Costa Central (a), el Golfo Triste (b) y Paraguana (c), usando
la matriz de datos de algas y la matriz de datos de animales no coloniales. Los simbolos representan diferentes localidades: A = Taguao, A=La
Sabana, A = Chirimena, O = Gafiango, ® = Cayo Sal, ® = San Juan de los Cayos, [ = Adicora, Il = Tamutey, y ll = Cabo San Roman.
Figure 3. Nonmetric dimensional scaling (nMDS) ordinations of samples from the Central Coast (a), Triste Gulf (b) and Paraguana (c) regions,
using the alga data matrix and the noncolonial animal data matrix. Symbols represent different locations: A = Taguao, A = La Sabana, A =
Chirimena, O = Gafiango, ® = Cayo Sal, ® = San Juan de los Cayos, [1 = Adicora, M = Tamutey, and Il = Cabo San Roman.
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hicieron s6lo a la escala de sitios (tabla 4). Sélo tres taxones de
algas mostraron diferencias significativas a la escala de regio-
nes (tabla 4) y fueron responsables de la mayor parte de las
disimilitudes (SIMPER, 92%) encontradas entre las comunida-
des a esta escala espacial. Centroceras sp. (Rhodophyta) se
encontro casi exclusivamente en la region de la Costa Central,
mientras que Laurencia sp. (Rhodophyta) se encontr6 casi
exclusivamente en la region del Golfo Triste y Gelidella sp.
(Rhodophyta) se observo sélo en la region de Paraguana.

Cambios graduales en la composicién de las comunidades
en las distintas localidades de cada region (fig. 3a, b) también
se evidenciaron en el porcentaje de cobertura de algunos taxa
de algas en la Costa Central (fig. 4a). En esta region se pre-
sent6 una disminucién gradual en el porcentaje relativo de
cobertura de Sargassum spp. desde Chirimena (localidad mas
oriental y distante de La Guaira, principal centro de poblacién
de la region) hasta Taguao (localidad méas occidental y cercana
a La Guaira; fig. 1). Esta reduccién de Sargassum spp. fue
compensada por un incremento en el porcentaje relativo de
cobertura de las algas Laurencia obtusa y Centroceras sp. a lo
largo del mismo gradiente, y por la presencia de las algas
Colpomenia sinuosa y Jania sp. s6lo en la parte media del gra-
diente (localidad La Sabana). En el Golfo Triste y Paraguana,
sin embargo, este cambio gradual no es tan evidente al descrito
arriba y los cambios en la estructura de las comunidades en las
distintas localidades de estas dos regiones fueron mas discre-
tos. A causa de la gran variabilidad registrada en las escalas
espaciales de sitios y réplicas, no se observaron patrones claros
en las escalas espaciales de localidades y regiones para los
animales.

Discusién

En las plataformas rocosas a lo largo de la costa centro-
occidental de Venezuela predominan las algas foliosas, a
diferencia de lo mencionado en otros estudios que encontraron
litorales rocosos tropicales dominados por formas de algas
resistentes a herbivoros como algas formadoras de tapetes
(e.g., Wallenstein y Neto 2006) e incrustantes (Menge et al.
1985, 1986; Lubchenco et al. 1991; Kaehler y Williams 1996,
1998). Se ha postulado que este patrdn muestra que
las comunidades asociadas a litorales rocosos tropicales
estan impulsadas principalmente por la herbivoria (Brosnan
1992) y/o el estrés fisico (Kaehler y Williams 1998), pero no
por la competencia como normalmente sucede en litorales
rocosos templados.

No obstante, existen excepciones a este patrén, como los
litorales rocosos de Brasil donde predominan las algas foliosas
(al igual que en este estudio) y los celenterados sésiles
coloniales (e.g., Zoanthus sp.). En este caso, la competencia
preferencial entre organismos sésiles se considera un factor
importante en la estructuracion de estas comunidades (Moreira
et al. 1993). Es posible que la costa centro-occidental de
Venezuela esté dominada por algas foliosas debido a un efecto
insignificante de los herbivoros sobre estas comunidades; sin
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most abundant taxa (table 2). In general, the most conspicuous
taxa of algae were Sargassum spp. and Laurencia obtusa, and
the most abundant species of animals were the sea urchins
Echinometra lucunter and E. viridis and the gastropod Mitrella
sp. (table 2). All these taxa (algae and animals) were found in
all three regions but with very distinct patterns of spatial distri-
bution among locations within each one of the regions and
between sites in each location (table 4, fig. 4). It can be noted
that most of the taxa of algae showed significant variation at
the spatial scales of locations and sites, whereas the animal
taxa, contrary to the PERMANOVA results and nMDS plot
interpretation (table 3, fig. 3), did so only at the scale of sites
(table 4). Only three taxa of algae showed significant differ-
ences at the scale of regions (table 4) and were responsible for
most of the dissimilarities (SIMPER, 92%) found among
assemblages at this spatial scale. The filamentous Rhodophyta
Centroceras sp. was found almost exclusively in the Central
Coast region, whereas the bushy Rhodophyta Laurencia sp.
was found almost exclusively in the Triste Gulf region, and the
tough and wiry Rhodophyta Gelidella sp. was found only in
the Paraguana region.

Gradual changes in assemblage composition in the differ-
ent locations of each one of the regions (fig. 3a, b) were also
evident in the percentage cover of some taxa of algae along the
Central Coast (fig. 4a). In this region, there was a gradual
decrease in the relative percentage cover of Sargassum spp.
from Chirimena (easternmost location and farthest away from
La Guaira, the largest population center of the region) to
Taguao (westernmost location and closest to La Guairg; fig. 1).
This reduction of Sargassum spp. was compensated by an
increase in the relative percentage cover of the algae Laurencia
obtusa and Centroceras sp. along the same gradient, and the
presence of the algae Colpomenia sinuosa and Jania sp. only
in the middle of the gradient (La Sabana location). In Triste
Gulf and Paraguand, however, this gradual change is not as evi-
dent as the one described above and changes in the structure of
the assemblages in the different locations of these two regions
appeared to be more discrete. Owing to the high variability
observed at the spatial scales of sites and replicates, no clear
patterns at the spatial scales of locations or regions were
observed for the animals.

Discussion

Rocky platforms along the central-western coast of
Venezuela are dominated by foliose algae. This contrasts with
several studies that have shown that tropical rocky shores are
dominated by herbivore-resistant algal forms such as turf-
forming algae (e.g., Wallenstein and Neto 2006) and encrusting
algae (Menge et al. 1985, 1986; Lubchenco et al. 1991;
Kaehler and Williams 1996, 1998). It has been postulated that
this pattern shows that assemblages associated with rocky
shores in the tropics are driven mainly by herbivory (Broshan
1992) and/or physical stress (Kaehler and Williams 1998), but
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Tabla 4. Diferencias significativas de los taxa mas abundantes a diferentes
escalas espaciales: regiones, localidades y sitios (del andlisis de varianza);
n = seis por sitio, NS =P > 0.05, * = P < 0.05, ** = P < 0.01. E.R. = complejo
de varias Rhodophyta calcareas incrustantes.

Table 4. Significant differences of the most abundant taxa at different
spatial scales: regions, locations and sites (from analysis of variance); n =
six per site, NS =P > 0.05, * = P < 0.05, ** = P < 0.01. E.R. = complex of
several encrusting calcareous Rhodophyta.

Taxa Region  Location Site
(a) Algae

Caulerpa racemosa NS * NS
Centroceras sp. * *x NS
Colpomenia sinuosa NS *x *

Dictyota sp. NS NS NS
Gelidella sp. * faled *

E.R. NS * NS
Jania sp. NS faled NS
Laurencia obtusa NS NS il
Laurencia sp. * NS el
Padina gymnospora NS *x NS
Sargassum spp. NS * *x

(b) Noncolonial animals

Acanthopleura granulata NS NS **
Echinometra lucunter NS NS faied
Echinometra viridis NS NS faied
Fisurella barbadensis NS NS NS
Fissurella nimbosa NS NS NS
Mitrella sp. NS NS **
Petaloconchus varians NS * faied
Purpura patula NS NS **

embargo, esta sugerencia constituye una hipotesis que tendra
que ser comprobada en el futuro. Los herbivoros mas abun-
dantes cuantificados en este estudio fueron los equinoideos
Litechinus variegatus y L. viridis y, consecuentemente,
cualquier estudio que investigue los efectos potenciales de la
herbivoria en este tipo de comunidades tendra que incluir
manipulaciones experimentales de estas dos especies.

Por otro lado, en algunos litorales tropicales (e.g., Pacifico
mexicano y Hong Kong), las fluctuaciones climaticas y el
estrés ambiental, como por ejemplo El Nifio (e.g., Carballo et
al. 2002) y los monzones (e.g., Kaehler y Williams 1998), han
sido sefialados como factores importantes que regulan y estruc-
turan las comunidades asociadas a las plataformas rocosas
intermareales. En particular, se ha mostrado que las algas
incrustantes se ven favorecidas por condiciones de estrés,
mientras que las formas foliosas erectas resultan desplazadas
(Kaehler y Williams 1998). Es posible que la dominancia de
algas foliosas a lo largo de la costa centro-occidental de
Venezuela se deba a la ausencia de fuertes fluctuaciones
climaticas.

La comparacién de las diferentes comunidades rocosas
intermareales en la costa centro-occidental venezolana mostro
que las comunidades asociadas a estos sistemas variaron
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Figure 4. Relative percentage cover of the most abundant taxa of algae
found in the Central Coast (a), Triste Gulf (b) and Paraguana (c) regions, at
different sites (west = W, east = E) within different locations: Chirimena
(Chi), La Sabana (LaS), Taguao (Tag), Gafiango (Gan), Cayo Sal (CYS),
San Juan de los Cayos (SJC), Adicora (Adi), Tamutey (Tam), and Cabo
San Roman (CSR).
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significativamente a todas las escalas espaciales consideradas
en este trabajo, aunque la mayor parte del porcentaje de varia-
cién (60-70%) se presento a la escala de localidades (decenas
de kilémetros) y réplicas (metros). Se han realizado unos cuan-
tos estudios descriptivos basados en disefios jerarquicos para
caracterizar las comunidades asociadas a litorales rocosos
intermareales (e.g., Archambault y Bourget 1996; Underwood
y Chapman 1996, 1998b; Boaventura et al. 2002; Nakaoka et
al. 2006), pero ésta es la primera descripcidn cuantitativa de
este tipo para Venezuela y la regién del Caribe.

Estudios previos en la region han presentado un informe
taxondémico de las especies encontradas una vez en algunas
zonas, O varias veces en una zona (e.g., Almeida 1974,
Carmona 1989, Nufiez et al. 1999, Vera y Foldats 2002, Good
2004). Estos trabajos han contribuido de forma significativa al
desarrollo de las listas de especies, punto inicial para el estudio
de la biodiversidad local y regional (Gray 2000). No obstante,
para entender los procesos ecoldgicos que determinan y/o afec-
tan la biodiversidad es necesario documentar las diferencias
naturales entre las comunidades a escalas espaciales y tempo-
rales relevantes (Underwood et al. 2000). En este sentido, los
resultados de este estudio tienen relevancia para un mejor
entendimiento de las comunidades asociadas a litorales rocosos
tropicales ya que se mostr6 que la variabilidad a escalas
espaciales pequefias (metros y decenas de metros) es muy
importante y que las comparaciones de lugares localizados a
mayores distancias pueden confundirse por esta variabilidad.
Ademas, permiten la propuesta de modelos conceptuales sobre
procesos ecoldgicos que pueden ser relevantes para estos
sistemas.

Se ha mostrado repetidamente que la mayor variacion en
estos tipos de sistemas ocurre a escalas espaciales pequefias.
En un estudio de las comunidades intermareales de algas en la
costa oriental templada de Australia considerando tres escalas
espaciales (litorales, separados por cientos de kilometros;
sitios, separados por decenas a cientos de metros; y cuadrantes
replicados, separados por metros), Underwood y Chapman
(1998c) encontraron que la mayor parte de la variabilidad
estaba asociada a sitios y cuadrantes. Asimismo, en estudios de
los litorales de la costa este de Canada (Archambault y Bourget
1996) y la costa de California (Foster 1990), la mayoria de la
variabilidad estaba asociada a lugares separados por cientos de
metros.

Por otro lado, en un estudio realizado por Nakaoka et al.
(2006) sobre comunidades rocosas intermareales considerando
tres escalas espaciales (regiones, varios cientos de kilometros;
litorales, decenas de kilometros; y estaciones, decenas de
metros), se encontrd que la mayoria de la variabilidad ocurri6 a
escala regional. Estos autores argumentan que este resultado
singular puede deberse a las condiciones oceanograficas muy
particulares que no se presentaron en los otros trabajos mencio-
nados. Otro estudio realizado en la costa de Portugal también
encontro diferencias regionales (Boaventura et al. 2002), pero
éstas fueron significativas a pesar de una importante variabili-
dad a escalas espaciales pequefias (decenas de metros).
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not by competition as usually occurs along temperate rocky
shores.

Nevertheless, there have been exceptions to this general
pattern, such as rocky shores in Brazil, where foliose algae (as
in the present study) and colonial sessile coelenterates (e.g.,
Zoanthus sp.) are dominant. In this case, preemptive
competition among sessile organisms is proposed to be an
important factor in structuring these assemblages (Moreira et
al. 1993). It could be possible that rocky shores along the
central-western coast of Venezuela are dominated by foliose
algae due to a negligible effect of herbivores on these assem-
blages. This suggestion, however, constitutes a hypothesis that
will have to be tested in the future. The most abundant herbi-
vores quantified in this study were the echinoids Litechinus
variegatus and L. viridis and, consequently, any studies involv-
ing the potential effects of herbivory on these types of
assemblages will have to include experimental manipulations
of these two species.

Alternatively, along some tropical shores (e.g., Mexican
Pacific and Hong Kong), climatic fluctuations and environ-
mental stress, like for example El Nifio (e.g., Carballo et al.
2002) and monsoons (e.g., Kaehler and Williams 1998), have
been reported as important factors regulating and structuring
assemblages associated with intertidal rocky platforms. In par-
ticular, it has been shown that encrusting algae are favored by
stressful conditions, whereas foliose erect forms are displaced
(Kaehler and Williams 1998). It is possible that the lack of
strong climatic fluctuations, like those mentioned above, along
the central-western coast of \enezuela might be responsible for
the dominance of foliose algae.

The comparison of different rocky intertidal assemblages
along the central-western coast of Venezuela revealed that
assemblages associated with these systems varied significantly
at all the spatial scales considered in this study. Most of the
percentage of variation (60-70%), however, occurred at the
scales of locations (tens of kilometers) and replicates (meters).
A few other descriptive studies based on hierarchical designs
have been conducted to characterize assemblages associated
with intertidal rocky shores (e.g., Archambault and Bourget
1996; Underwood and Chapman 1996, 1998b; Boaventura et
al. 2002; Nakaoka et al. 2006), but this is the first quantitative
description of this kind done in Venezuela and the Caribbean
region.

Previous studies in the region have presented a taxonomic
account of species found once in some areas, or several times
in one area (e.g., Almeida 1974, Carmona 1989, Nufez et al.
1999, Vera and Foldats 2002, Good 2004). These studies have
contributed importantly to the development of species lists, the
starting point to study local and regional biodiversity (Gray
2000). Nevertheless, to understand the ecological processes
that determine and/or affect that biodiversity, it is necessary to
document natural differences among assemblages at relevant
spatial and temporal scales (Underwood et al. 2000). In this
sense, findings in this study have relevance for an improved
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En el presente trabajo todos los taxones de animales y la
mayoria de las algas (todas menos tres especies) mostraron una
variacion significativa sélo a la escala de sitios. Asimismo,
considerando toda la comunidad, los mayores componentes de
variacién estuvieron asociados a las réplicas (separadas por
metros) y las localidades (separadas por decenas de kiléme-
tros). Las bioregiones marinas de Venezuela fueron propuestas,
para propositos administrativos, con base en la presencia de los
ecosistemas marinos conspicuos, la topografia de la costa y el
clima. Estas bioregiones estan influenciadas por distintos pro-
cesos oceanogréficos tales como las surgencias. En particular,
las regiones de la Costa Central (cerca de Chirimena) y
Paraguané (cerca de Cabo San Roman) estan bajo la influencia
de zonas de surgencia, mientras que la regién del Golfo Triste
no lo esta (Miloslavich et al. 2003). No obstante, los resultados
de este estudio sugieren que estas diversas condiciones oceano-
graficas no tienen un efecto importante en la variabilidad
encontrada a escalas mayores en las comunidades asociadas a
los litorales rocosos intermareales de Venezuela. Esta situacién
es muy evidente en el caso de las comunidades de animales.
Por tanto, en caso de requerirse decisiones de manejo en
cuanto a las plataformas rocosas intermareales, la existencia de
estas bioregiones no seria de mucha utilidad ya que la mayor
parte de la variabilidad ocurre a otras escalas espaciales que no
son las regiones.

Entre las localidades dentro de cada una de las regiones
(especialmente en la Costa Central y el Golfo Triste), se
observd un claro gradiente de distribucién de las comunidades
(animales y algas) a lo largo de la costa. Un posible modelo
conceptual que explicaria esto es que existe una relacion entre
la distribucién de las comunidades intermareales asociadas a
las plataformas rocosas y su distancia a los asentamientos
urbanos. Se ha mostrado que una mayor concentracion de las
actividades antrépicas cerca de los desarrollos humanos causa
una mayor perturbacion de los habitats intermareales y, conse-
cuentemente, de la flora y fauna asociada (e.g., Addessi 1994,
Boettger et al. 2002). Es bien conocido que los asentamientos
humanos pueden provocar cambios en estas comunidades
debido a sus efectos sobre la sedimentacién (e.g., Balata et al.
2005), aporte de nutrientes (e.g., Russell et al. 2005) y captura
de invertebrados (e.g., Keough et al. 1993, Rius et al. 2006).

Los efectos de los factores descritos anteriormente, o cual-
quier interaccién entre ellos, pueden resultar en los patrones
especificos de las comunidades de algas observadas en este
estudio. Por ejemplo, se ha sugerido que las especies de la
familia Fucacea (e.g., Sargassum spp.) tienden a disminuir en
relacion con los gradientes de contaminacion, mientras que las
algas de tapete incrementan (e.g., Keough et al. 1993,
Chapman et al. 1995, Thibaut et al. 2005). El alga parda
Colpomenia sinuosa tipicamente se encuentra en aguas conta-
minadas (e.g., Terlizzi et al. 2005), y en este estudio se observo
claramente en San Juan de los Cayos, una localidad muy
influenciada por el Rio Tocuyo que se encuentra altamente
contaminado. Se pueden proponer otros modelos para explicar
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understanding of tropical rocky assemblages because they
show that variability at small spatial scales (meters and hun-
dreds of meters) is very important and comparisons among
places located at larger distances might be confounded by this
variability. Moreover, they allow the proposal of conceptual
models about ecological processes that could be relevant for
these systems.

It has been repeatedly shown that the largest amount of
variation in these types of systems occurs at small spatial
scales. In a study of intertidal algal assemblages of the temper-
ate east coast of Australia considering three spatial scales
(shores, separated by hundreds of kilometers; sites, separated
by tens to hundreds of meters; and replicate quadrates, sepa-
rated by meters), Underwood and Chapman (1998c) found that
most of the variability was associated with sites and quadrates.
Similarly, in studies on the shores of the east coast of Canada
(Archambault and Bourget 1996) and the coast of California
(Foster 1990), most of the variability was associated with
places separated by hundreds of meters.

An exception to these findings is that reported by Nakaoka
et al. (2006), who in a study on intertidal rocky assemblages
considering three spatial scales (regions, several hundreds of
kilometers; shores, tens of kilometers; and stations, tens of
meters) concluded that most of the variability occurred at the
regional scale. The authors argued that this unique result might
have been the result of the very particular oceanographic
conditions that were not present in any of the other studies
mentioned. Similarly, a study conducted along the coast of
Portugal found regional differences (Boaventura et al. 2002),
but these differences were significant despite an important
variability at small spatial scales (tens of meters).

In the present study, all taxa of animals and most algae (all
but three species) varied significantly only at the scale of sites.
Furthermore, considering the entire assemblage, the largest
components of variation were associated with the replicates
(separated by meters) and locations (separated by tens of kilo-
meters). Marine bioregions of \enezuela were proposed, for
managerial purposes, based on the presence of conspicuous
marine ecosystems, topography of the coast and climate. These
bioregions are affected by distinct oceanographic processes
such as upwelling zones. More specifically, the Central Coast
(near Chirimena) and Paraguana (near Cabo San Roman)
regions are under the influence upwelling zones, while the
Triste Gulf region is not (Miloslavich et al. 2003). The results
of this study would suggest, however, that these very distinct
oceanographic conditions do not have an important effect on
the variability found at larger scales in assemblages associated
with intertidal rocky shores in Venezuela. This situation is
clearly evident for the animal assemblages. Consequently, if
managerial decisions were necessary regarding intertidal rocky
platforms in Venezuela, the existence of these bioregions
would not be of much use because most of the variability
occurs at other spatial scales other than regions.

Among locations within each one of the regions (particu-
larly in the Central Coast and Triste Gulf regions), there was a
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los patrones observados entre las localidades dentro de cada
region, incluyendo la composicion (McGuinness 1990) o
heterogeneidad del sustrato (Archambault y Bourget 1996,
1999). Estas explicaciones pueden servir para la region del
Golfo Triste, donde todas las localidades tienen una composi-
cion particular del sustrato, pero son improbables para la Costa
Central, donde todas las plataformas rocosas tienen la misma
composicién de sustrato.

Los modelos propuestos en este estudio necesitan ser eva-
luados y la mejor forma de hacerlo es mediante experimentos
bien disefiados y fundamentados (Underwood 2000), los cuales
necesariamente tendran que incluir los efectos potenciales de
las actividades humanas (Serra et al. 2001). Puesto que se ha
demostrado que las comunidades estudiadas aqui no pueden
ser descritas en base al muestreo de una sola localidad por
region o un solo sitio por localidad, los experimentos tienen
que ser replicados en una jerarquia de escalas espacialmente
solapadas y muy probablemente también temporalmente sola-
padas, aunque esto ultimo no ha sido mostrado aqui.
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