
ANALES DE BIOLOGÍA, 15 (Biología Ambiental, 4), (1988) 1989: 191-208 
SECRETARIADO DE PUBLICACIONES - UNlVERSlDAD DE MURCIA 

ESTRUCTURA Y DINÁMICA DE LA COMUNIDAD INFRALITORAL DE CODIUM 
VERMILARA (OLIVI) DELLE CHIAJE DE LA COSTA BRAVA (MEDITERRÁNEO 
OCCIDENTAL). 

E. Ballesteros* 

Recibido: 18 marzo 1988 
Aceptado: 7 noviembre 1988 

SUMMARY 
Structure and dynamics of Codium vermilara community in the Costa Brava (Western Meditemanan). 

Codium vermilara community occurs in rocky bottoms around 8-20 meters depth in some places of the 
Catalan Coast (Northwestern Mediterranean). Species composition is dominated by sciaphilic algae such as 
Codium vermilara, Halopreris Jilicina and Sphaerococcus coronopifolius, Encrusting algae (e.g. Mesophyllum 
lichenoides, Neogoniolirhon mamillosum?) cover al1 the substrate and represent a high percentage of the whole 
biomass. Turf-algae are also very abundant and thallus of Codium vermilara are entirely covered by epiphytes 
in spring. Biomass ranges between 1.500 and 2.000 g dwt m-Z (including calcareous algae) and percentage 
coverage ranges between 180 and 410%. Species richness is extraordinarily high (up to 129 species in 1.024 
cm2). Species diversity (Shannon's index) ranges between 1.6 and 2.7 bits (calculated from biomass values) or 
between 2.8 and 4.3 bits (calculated from coverage values). Pattern diversity is relatively high, so that areas of 
600 cm2 are recommended in order to pick up representative samples of this community. 

Community dynamics can be included in the model described by BALLESTEROS (1984) for Mediterranean 
phytobenthic communities. Production phase occurs in spring-summer, while diversification phase occurs in 
autumn-winter. Production of Codium vermilara seems to be mainly limited by light since period of maximum 
growth occurs in spnng and summer. Nevertheless, nutrient availability seems to play an important role in 
production cycle of this species, slightly displacing production to spnng, when irradiance has not reached its 
maximum values but nutrient concentration in seawater is still detectable. Mean annual production of Codium 
vermilara ranges between 0.15 and 0.30 g C m-2 day- ', and community production ranges between 0.3 and 0.4 
g C m-2 day-l that represents an amount of organic matter higher than that produced by phytoplankton. In 
comparison with other Mediterranean communities these values are lower than those estimated from other 
infralittoral communities, but higher than those estimated from circalittoral, strongly light-limited, communi- 
ties. 

Key words: Community structure, Community dynamics, Phytobenthos, Codium, Western Mediterra- 
nean. 

RESUMEN 

Se analiza la composición específica, la estructura y la dinámica de la comunidad de Codium vermilara 
propia de los fondos rocosos de la Costa Brava situados entre los 8 y los 20 metros de profundidad. Esta 
comunidad, dominada por especies esciáfilas es extraordinarimante rica en especies, posee una elevada diver- 
sidad y el motivo estructural se alcanza para superficies cercanas a los 600 cm2. La variación del recubrimiento 
a lo largo del año permite describir la dinámica de la comunidad. Esta se ajusta al modelo general descrito para 
las comunidades bentónicas del Mediterráneo Occidental. La fase de producción tiene lugar en primavera-ve- 
rano y la fase de diversificación ocurre en otoño-invierno, como corresponde a una comunidad de tránsito 
entre las zonas infralitoral y circalitoral. El crecimiento de Codium vermilara está gobernado por la disponibili- 
dad de luz y nutrientes aunque la irradiancia parece ser el factor principal. La producción anual media de 
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Codium vermilara se ha estimado en 0.15-0.30 g C m-2 día- l y la producción global de la comunidad en 0.3-0.4 
g C m-2 día- l ,  valores inferiores a la producción de otras comunidades infralitorales pero superiores a la de 
comunidades circalitorales, fuertemente limitadas por la luz. 

Palabras clave: Estructura, dinámica, fitobentos, Codium, Mediterráneo Occidental. 

Son numerosos los trabajos dedicados al es- 
tudio de las comunidades fitobentónicas del 
Mediterráneo Occidental y el resultado es la 
existencia de un conocimiento bastante acepta- 
ble de la bionomía de los fondos mediterráneos. 
Sin embargo, este conocimiento decrece de 
forma exponencial con la profundidad. Tanto es 
así que las comunidades de algas situadas por 
debajo de los 8-10 metros no han sido objeto 
todavía de ningún trabajo monográfico extenso. 
Por otro lado, la estructura y la dinámica de las 
comunidades bentónicas a estas profundidades 
es totalmente desconocida a causa de la ausen- 
cia de trabajos que aborden estos temas. Fi- 
nalmente, son necesarias estimas de producción 
de las comunidades bentónicas infralitorales y 
circalitorales puesto que son las que ocupan 
una extensión mayor en el bentos litoral de do- 
minancia algal. Su contribución a la producción 
primaria de la zona costera es, sin duda, im- 
portante. 

Sin entrar en los dominios de la zona circali- 
toral, y ciñéndonos a la vegetación asentada 
sobre substrato rocoso de la zona infralitoral 
inferior, los distintos autores distinguen bási- 
camente dos tipos de comunidades. Por una 
parte, el Cystoseiretum spinosae Giaccone, 
1972 (GIACCONE, 1972, 1973; GIACCONE & 
BRUNI, 1972) con un estrato erecto de algas 
con tendencias fotófilas, que engloba aquellas 
comunidades dominadas por Cystoseira spinosa 
y con un amplio cortejo de especies acompa- 
ñantes de porte arborescente (Cystoseira erce- 
govicii, Halopteris filicina o Sargassum horns- 
chuchii). El subestrato está dominado por algas 
esciáfilas que colonizan profusamente las bases 
y los tófulos de Cystoseira spinosa. La otra 
comunidad usualmente citada corresponde al 
Udoteo-Callithamnietum tripinnati Augier & 
Boudouresque, 1974, inicialmente descrita por 
BOUDOURESQUE (1973) bajo el nombre de 
Peyssonnelietum rubrae aglaothamnietosum. A 
esta comunidad se han referido hasta el mo- 
mento la mayoría de comunidades esciáfilas in- 
fralitorales de modo calmado del Mediterráneo 
Occidental. Su composición cualitativa es 
prácticamente indistinguible del subestrato del 
Cystoseiretum spinosae y el estrato erecto, de 

existir, está constituido por especies que en el 
Cystoseiretum spinosae ocupan un estrato in- 
termedio (Udotea petiolata, Halimeda tuna, 
Phyllophora crispa) o son epífitas de Cystoseira 
(Dictyota linearis, Dictyopteris membranacea). 
Esta comunidad, tal y como está descrita, es 
idéntica al Peyssonnelietum squamariae J. 
Feldmann descrito Dor FELDMANN (1937) de \ ,  

Banyuls y, probablemente, debería incluir asi- 
mismo al Udoteo-Pevssonnelietum Molinier. 
1958 descrito por MOLINIER (1960) de las cos: 
tas de Córcega. 

En este trabajo se ha estudiado la comunidad 
infralitoral dominada por Codium vermilara que 
aparece en' diversas localidades de la Costa 
Brava entre unos 8 y 20 metros de profundidad 
aproximadamente. Dicha comunidad se estudia 
en base a unos inventarios efectuados en las 
distintas estaciones del año con la intención de 
describir su composición flonstica, cualitativa y 
cuantitativa, estudiar su estructura a pequeña 
escala y observar las variaciones estacionales 
en estos parámetros. Asimismo se estudia el 
crecimiento de Codium vermilara y se relaciona 
con las variaciones en los parámetros ambien- 
tales (luz, nutrientes). La nomenclatura utili- 
zada corresponde, básicamente, a la terminolo- 
gía de BALLESTEROS et al. (1985). 

La zona muestreada se sitúa en Tossa de Mar (Gi- 
rona, UTM 31TDG91), en la zona rocosa que se ex- 
tiende al este de la isla de Tossa. La comundiad de 
Codium vermilara ocupa en esta localidad los fondos 
rocosos de inclinación variable situados entre 7-10 y 
15-25 metros de profundidad. Su distribución batimé- 
trica varía atendiendo a la inclinación y orientación 
del substrato. A menor profundidad es substituida por 
comunidades de algas fotófilas referibles al Padino- 
Cladostephetum hirsutae J. Feldmann, 1937 o al Her- 
posiphonio-Corallinetum elongatae Ballesteros, 1984, 
y a profundiadades mayores, ya en la zona circalito- 
ral, aparecen pequeñas manchas del Cystoseiretum 
zosteroidis Giaccone, 1972, y una comunidad fuerte- 
mente concrecionada dominada por Mesophyllum li- 
chenoides y Halimeda tuna (BALLESTEROS, 1984). 

El muestre0 se realizó estacionalmente (enero, 
abril, julio, septiembre), a una profundidad de 11 me- 
tros, mediante el método de recolección total (Bou- 
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DOURESQUE, 1971) adaptado a las muestras en retículo 
(BALLESTEROS, 1986). En total se recogieron 16 sub- 
muestras en cada ocasión, con un tamaño de sub- 
muestra de 49 cm2 (enero) o 64 cm2 (resto), lo cual 
corresponde a una área total de 784 cm2 (enero) o 
1024 cm2 (resto). Estas superficies son netamente su- 
periores al patrón estructural de la comunidad detec- 
table visualmente y superiores, asimismo, a los valo- 
res de área mínima detectados en comunidades de 
algas fotófilas mediterráneas (COPPEJANS, 1977). 

La se~aración v cuantificación de las muestras se 
efectuó itilizandó la metodología comentada en BA- 
LLESTEROS (19861 obteniéndose dos matrices de da- 
tos, una d; biohasa y otra de recubrimiento (por 
abatimiento). Dara cada inventario. A ~ a r t i r  de estas 
matrices se'kiaboraron las curvas especiesiárea, di- 
versidad (Shannonllárea. índice de Kulczvnski/área 
(BALLESTEROS, 198'6) y la variación del índice varian- 
zalmedia de la biomasa en función del área. Poste- 
riormente se calcularon los siguientes parámetros es- 
tructurales (BALLESTEROS, 1986): 

1. Biomasa de la comunidad expresada en gramos 
de peso seco por metro cuadrado. 

2. Porcentaje de recubrimiento. 
3. Riqueza específica (R): número de especies co- 

rrespondientes al punto Calleja 5 10-z en la curva 
especiesiárea. 

4. Distribución específica (k): valor del parámetro k 
en el ajuste de la curva especieslárea a una ecua- 
ción semilogarítmica expresable en forma poten- 
cial como 

x = k ea' 
donde y es el número de especies y x el área en 
cm2. 

5. Punto Molinier 2015 (NEDELEC, 1979) (área mí- 
nima específica). 

6. Diversidad específica (Ab y Ar): valor asintótico 
de la diversidad al ajustar la curva diversidad 
área a una ecuación de Michaelis-Menten. 

7. Diversidad de motivo (Sb y Sr): valor de superfi- 
cie correspondiente al punto Calleja 1 en la 
curva diversidadárea ajustada a una ecuación de 
~ichhelis-  en ten. Este parámetro proporciona, 
además, el área para la cual la diversidad está 
prácticamente estabilizada (área mínima estructu- 
ral) . 

8. Homogeneidad cuantitativa, calculada a partir del 
índice de Kulczynski, para un tamaño de muestra 
igual a la mitad del total muestreado. 

Los inventarios globales se han tratado también fi- 
tosociológicamente mediante la asignación de las es- 
pecies a unos grupos ecológicos predeterminados 
(BOUDOURESQUE,. 1984). 

La dinámica de la comunidad se ha establecido a 
partir de los inventarios estructurales. El crecimiento 
de Codium vermilara se ha evaluado mediante el se- 
guimiento de 14 talos marcados situados en una su- 
perficie de 800 cm2. Se contaron el número de ápices 
de cada individuo con una periodicidad bimensual; el 
error del contaje in situ se estimó en un 8%. Para 
cada ejemplar se calculó la relación biomasa/ápice y,  
a su vez, Ia biomasa en cada época de muestre0 lo 
cual da una idea de la producción de Codium para 
cada intervalo de tiempo. El método no detecta la 

producción de nuevos rámulos si, paralelamente, 
existen pérdidas. Sin embargo, la comparación de 
estos datos con los obtenidos para Halimeda tuna 
(BALLESTEROS, 1984) permiten establecer que la pro- 
ducción real de Codium se encuentra entre el valor 
estimado por este método (producción mínima) y el 
doble (producción máxima). Por su parte, la produc- 
ción de los epífitos se ha igualado a la suma de las 
biomasas parciales de cada especie en cada recolec- 
ción. La producción del subestrato se ha estimado 
como la suma de las biomasas máximas de cada espe- 
cie en las distintas recolecciones (BALLESTEROS, 
1984); no se han tenido en cuenta las especies in- 
crustantes. La conversión a gramos de carbono se ha 
efectuado mediante el factor 0.4 aplicado al peso seco 
desprovisto de cenizas (MARGALEF, 1974). 

RESULTADOS 

Los  inventarios efectuados se presentan e n  la 
tabla 1.  El estrato erecto está totalmente domi- 
nado por Codium vermilara y el subestrato in- 
crustante por las coralináceas Mesophyllum li- 
chenoides y Neogoniolithon mamillosum? 
Otras especies de  gran porte con un recubri- 
miento importante son Codium bursa, Sphae- 
rococcus coronopifolius y Halopteris filicina; 
en primavera-verano, Dictyota dichotoma y 
Padina pavonica son también relevantes. Los 
epífitos d e  Codium vermilara son muy numero- 
sos; merecen destacarse Herposiphonia tenella 
v. secunda, Spermothamnion flabellatum, 
Sphacelaria cirrosa y Audouinella codii. El sub- 
estrato de  algas erectas e s  muy variable y 
pueden distinguirse algas de  talo laminar, per- 
sistentes a lo  largo del año (Rhodymenia ardis- 
sonei, U4otea petiolata, Codium effusum, di- 
versas Peyssonnelia), y algas de  aspecto fila- 
mentoso, de  tasa d e  renovación muy elevada 
(Falkenbergia rufolanosa-estadio, Plocamium 
cartilagineum, Antithamnionella spirographi- 
dis, varias especies d e  Callithamnion, Cera- 
mium y Polysiphonia), las cuales aparecen 
también epífitas de  Codium. 

El aspecto de  la comunidad vana regular- 
mente a lo largo del año. E n  invierno Codium 
está muy epifitado y tiene una biomasa mínima 
(30-100 g ps  m-2). El subestrato incrustante 
está escasamente recubierto de  algas y esto 
propicia el crecimiento de  diversas especies fi- 
lamentosas. A principios d e  primavera los talos 
de Codium están tan epifitados que e s  difícil 
reconocer los ápices. Las  especies incrustantes 
están ya totalmente recubiertas de  algas efíme- 
ras (principalmente ceramiáceas). A finales de  
primavera los rámulos epifitados de  Codium 
han desaparecido y ya  s e  observan nuevos rá- 
mulos de  color verde intenso, totalmente recu- 
b i e r t o ~  de  pelos. En el subestrato han desapa- 
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TABLA 1. Inventanos de la comunidad de Codium vermilara efectuados a 11 m de profundidad, orientación 
NE e inclinación 10-15" (fechas: 1: 090182; 2: 070482; 3: 070782; 4: 290982). La abundancia se expresa en 
porcentaje de recubrimiento (cifra superior) y en gramos de peso seco por metro cuadrado (cifra inferior). El 
símbolo + denota presencia (biomasa inferior a 0.1 g ps m-2 y recubrimiento inferior a 0.1%). La nornencla- 

tura utilizada corresponde a la terminología de BALLESTEROS et. al. (1985) 

Relevés of the Codium vermilara community sampled at 11 meters depth, NE orientated and with a slope o€ 10-15 (dates: 1: 090182; 2: 070482; 3: 
070782; 4:290982). The abundance is expressed in percentage o€ coverage (first quantity) and 0.1 g dwt m-' (second quantity). Symbol + means 
presence (biomass lower than 0.1 g dwt m-' and coverage lower than O. 1%). Species nomenclature has been adapted from BALLESTEROS er al.  

(1985). 

Codium vermilara Delle Chiaje 

Mesophyllum lichenoides Lemoine 

Neogoniolirhon mamillosum? Setchell & Masson 

Herposiphonia tenella Nageli var. secunda Hollenberg 

Codium bursa J. Agardh 

Rhodymenia ardissonei J. Feldmann 

Dictyota dichotoma Lamouroux 

Spermothamnion jlabellatum Bornet 

Callithamnion byssoides Arnott ex Harvey 

Falkenbergia rufolanosa Schrnitz 

Sphacelaria cirrosa C. Agardh 

Zanardinia prototypus'Nardo 

Ceramium diaphanum Roth var. lophophorum G. Feldmann 

Antihamnion cruciarum Nageli 

Halopreris filicina Kutzing 

Wrangelia penicillara C. Agardh 

Ceramium jlaccidum Ardissone 

Myriogramme carnea Kylin 

Cryptonemia lomarion J. Agardh 

Sphaerococcus coronopifolius Stackhouse 

Champia parvula Harvey 

Rhodophyllis divaricata Papenfuss 

Dasya corymbifera J. Agardh 

Sphacelarra plumula Zanardini 

Colpomenia sinuosa Derbes & Solier 

Halopreris scoparia Sauvageau 

Audouinella codii Garbary 
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Antithamnionella spirographidis Schiffner 

Lophosiphonia scopulorum Womersley 

Lyngbya sordida Gomont 

Monosporus pedicellatus Solier 

Laurencia a f f .  pinnarifida Lamouroux 

Peyssonnelia bornerii Boadouresque & Denizot 

Callithamnion tripinnatum C. Agardh 

Compsorhamnion thuyoides Schmitz 

Hypoglossum hypoglossoides Collins & Harvey 

Dasyopsis spinella Zanardini 

Ceramium echionorum J. Agardh 

Corallina elongara Ellis & Solander 

Botryocladia boergesenii J. Feldmann 

Cladophora hutchinsiae Kützing 

Jania rubens Lamouroux 

Dasya punicea Meneghini 
\ 

Seirospora sphaerospora J. Feldmann 

Lomentaria chylocladiella Funk 

Antithamnion tenuissimum Schiffner 

Prerothamnion crispum Nageli 

Jania cornicula~a Lamouroux 

Aphanocladia stichidiosa Ardré 

Borryocladia chiajeana Kylin 

Compsorhamnion gracillimum De Toni 

Crouania arrenuata J. Agardh 

Nereia filiformis Zanardini 

Ceramium codii Mazoyer 

Cladophora albida Kützing 

Ceramium rubrum C. Agardh 

Cladophoraceae ind. 

Gelidium pusillum Le Jolis 

Phaeophila viridis Parke & Burrows 
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Aglaozonia chilosa Falkenberg 

Padina pavonica Thivy 

Peyssonnelia squamaria Decaisne 

Polysiphonia foeridissima Cocks 

Polysiphonia furcellara Harvey 

Feldmannia globifera Harnel 

Gloiocladia furcata J .  Agardh 

Lomenraria ercegovicii Verlaque et al. 

Codium effusum Delle Chiaje 

Sphondylorhamnium multifidum Nageli 

Nirhophyllum micropunctarum Funk 

Fosliella farinosa Howe 

Callithamnion hookeri Gray 

Polysiphonia elongata Sprengel 

Halicysris parvula Schrnitz 

Pleonosporium borreri Hauck 

Callithamnion sp. 

Corallina granifera Ellis & Solander 

Bryopsis monoica Berthold 

Bryopsis plumosa C.  Agardh 

~ry¡hro~lossum sandrianum Kylin 

Erythrotrichia carnea J .  Agardh 

Prerothamnion plumula Nageli 

Griffithsia schouboei Montagne 

Enteromorpha mulriramosa Bliding 

Callirhamniella ringirana G.  Feldrnann 

Audouinella caespirosa Dixon 

Dasya hutchinsiae Harvey 

Giffordia mitchelliae Harnel 

Pseudochlorodesmis furcellara Boergesen 

Stylonema cornu-cervi Reinsch 
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Herposiphonia tenella Nageli 

Ceramium ciliatum Ducluzeau 

Ceramium cinnabarinum Hauck 

Rhodophyllis strafforellii Ardissone 

Valonia macrophysa Kutzing 

Peyssonnelia harveyana J. Agardh 

Lyngbya aestuarii Liebmann 

Seirospora interrupto Schmitz 

Melobesiae ind. 

Pterothamnion plumula Nageli var. bebbii Cormaci & Furnari 

Monosporus pedicellatus Solier var. tenuis G. Feldmann 

Taonia atomaria J .  Agardh 

Valonia utricularis C. Agardh 

Dasya ocellata Harvey 

Laurencia obtusa Lamouroux 

Cordylecladia erecta J .  Agardh 

Lyngbya meneghiana Gomont 

Giraudia sphacelarioides Derbes & Solier 

Anotrichium burbatum Nageli 

Halodictyos mirabile Zanardini 

Bonnemaisonia asparagoides C. Agardh 

Ptilothamnion pluma Thuret 

Titanoderma sp. 

Cladophora sp. 

Enteromorpha flexuosa J .  Agardh 

Myriactula gracilis Ben 

Vickersia baccata Boergesen 

Spermothamnion repens Rosenvinge 

Bryopsis duplex De Notaris 

Chaetomorpha capillaris Boergesen 

Antithamnion heterocladum Funk 

Heterosiphonia crispella Wynne 
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Trailliella intricara Batters 

Pringsheimiella scutata Marchewianka 

Cladophora dalmatica Kützing 

CIadophora lehmanniana . Kützing 

Ecrocarpaceae ind. 

Oscillatoria corallinae Gomont 

Pedobesia lamourouxii J. Feldmann et  al. 

Florideophyceae incrustante indet. 

Peyssonnelia dubyi Crouan & Crouan 

Gelidium cf .  latifolium Bornet & Thuret 

Cladophora coelorhrix Kützing 

Peyssonnelia polymorpha Schmitz 

Lithorhamnium sp. sl. 

Gelidiella lubrica J. Feldmann & Hamel 

Eniero~orpha clarhrara Greville 

Kallymenia microphylla J. Agardh 

Audouinella hauckii Ballesteros 

Calosiphonia vermicularis Schmitz 

Nirhophyllum punctarum Greville 

Acrosorium uncinatum Kylin var. venulosum Boudouresque et al. 

Griffirhsia sp.? 

Dictyotaceae juv. ind. 

Calothrix crusracea Thuret ex Bornet & Flahault 

Cladophora prolifera Kützing 

Gelidium pecrinatum Schousboe ex Montagne 

Melobesia membranacea Lamouroux 

Giffordia sandriana Hamel 

Chondria dasyphylla C. Agardh 

Curleria monoica Ollivier 

Dictyopreris membranacea Batters 

Colpomenia peregrina Sauvageau 

Cysroseira compressa Gerloff & Nizzamuddin 
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Lomentaria clavellosa Gaillon 

Asperococcus turneri Hooker var. profundus J. Feldmann 

Cladophora echinus Kützing 

Phyllariopsis brevipes Henry & South 

Amphiroa beauvoisii Lamouroux 

Enteromorpha ramulosa Hooker 

Mesogloiaceae ind. 

Sphondylothamnion multifidum Nageli f .  disticha G. Feldmann 

Srylonema alsidii Drew 

Polysiphonia fruticulosa Sprengel 

Gulsonia nodulosa J .  Feldmann & G. Feldmann 

Porphyra sp. 

Fosliella sp. 

Amphiroa sp. 

Callirhamniae juv. ind 

Elachistaceae ind. 

Udotea petiolata Boergesen 

Sphacelaria tribuloides Meneghini 

Castagnea irregularis Sauvrlgeau 

Antithamnionella elegans Boudouresque & Verlaque 

Amphiroa rigida Lamouroux 

Gigartina acicularis Lamouroux 

Chaetomorpha gracilis Kützing 

Phaeophila sp. 

Enteromorpha sp. 

Dictyota dichotoma Lamouroux var. intricata Greville 

LIthophyllum expansum Philippi 

Lithophyllum incrustans Philippi 

Symploca hydnoides Kützing 

Phormidium sp. 

Lomentaria linearis Zanardini 

Sphacelaria fusca Gray 
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Peyssonnelia rosa-marina Boudouresque & Denizot 

Peyssonnelia magna Ercegovic 

Gelidiella sp. 

Calothrix confervicola C. Agardh 

Callithamnion caudatum J .  Agardh 

Chondria tenuissima C. Agardh 

Dilophus fasciola Howe 

Bryopsidella neglecta Berthold 

Cladophora vagabunda Hoek 

Cladophora pellucida Kützing 

Lyngbya baculum Gomont 

Derbesia tenuissima Crouan & Crouan 

Polysiphonia cf. mottei Lauret 

Acetabularia acetabulum Silva 

Myriactula stellutata Levring 

Cystoseira sp. jv. 

Esponjas ind. 

Briozoos ind. 

Hidrarios ind. 

Prosobranquios ind. 

Poliplacóforos ind. 

Haliotis tuberculata Linné 

Microcosmus sp. 

Myriapora truncata (Pallas) 

Diodora sp. 

Ostraea edulis Linné 

Aglaophenia sp. 

Spirographis spallanzani Viviani 

Ascidia ind. 

Balanus perforarus Bruguikre 

Chlamys sp. 

Bittium reticulatum (Da Costa) 
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TABLA 2. Biomasa (g ps m-=), porcentaje de recubrimiento, riqueza específica (R), distribución específica (k) 
y área mínima específica (M 2015) calculados 9 partir de los diferentes inventarios efectuados. El coeficiente de 

correlación entre las curvas experimentales y las ajustadas es siempre igual o superior a 0.994 

Biomass (g dwt m-') percentage coverage. species richness (R), species distribution (k) ands qualitative minimal area for the different relevés 
Correlation coefficient between experimental and fitted curves are always higher than 0.994 

N.O Inv. Fecha B % rec k R M2015 

1 090182 1928.9 185.1 12.667 111.6 486 
2 070482 1608.5 222.1 10.803 109.0 414 
3 070782 1522.9 407.2 14.091 97.9 540 
4 290982 2178.6 405. O .9.062 104.1 3 48 

FIGURA 1. Curvas especieslárea de los inventarios 
efectuados. La simbología es la siguiente: Inv. 1:  cír- 
culos negros; Inv. 2: círculos blancos; Inv. 3: cuadra- 

dos; Inv. 4: triángulos. 

Specieslarea curves. Inv. 1 :  black circles; Inv. 2: white circles; Inv. 3: 
squares; Inv. 4: triangles. 

recido las ceramiáceas y Dictyota, Rhodyme- 
nia, Padina y Wrangelia están en pleno creci- 
miento. Durante todo el verano los talos de Co- 
dium tienen una biomasa máxima (300 a 500 g ps 
m-2), están poco epifitados y mantienen una 
producción elevada. En el subestrato desapa- 
rece Dictyota mientras que Halopterisfilicina y 
Padina pavonica son relativamente abundantes. 
Durante el otoño aumentan extraordinaria- 
mente los epífitos y los primeros temporales 
eliminan gran parte de los talos de Codium. Las 
especies de desarrollo primaveral y estival de- 
saparecen y la comunidad vuelve a su aspecto 
invernal. 

La biomasa global se mantiene bastante esta- 
ble durante todo el ciclo anual (1500-2100 g ps 
mT2) a causa de la enorme importancia que po- 
seen las algas incrustantes carbonatadas. El ci- 
clo de biomasa del estrato erecto es apreciable 

y oscila entre 105 g ps m-2 y 503 g ps 
siendo máxima en verano y mínima a finales de 
invierno. El recubrimiento sigue una pauta se- 
mejante y oscila entre el 180 y el 410% (tabla 2). 
La comunidad de Codium vermilara es extraor- 
dinariamente rica en especies. El número medio 
de especies por inventario es de 123 y la ri- 
queza específica oscila entre 95 y 115, siendo 
máxima en el período invernal (tabla 2). Los 
valores de distribución específica (k) son muy 
elevados (9 a 14) y del mismo orden que los 
encontrados en comunidades de Cystoseira 
(BALLESTEROS, 1984). Las curvas especies1 
área no se estabilizan hasta superficies relati- 
vamente extensas (350 a 600 cm2) (tabla 2, fig. 
1). 

La  diversidad específica (tabla 3) es relativa- 
mente baja al cuantificar las especies en térmi- 
nos de biomasa (1.5 a 2.6 bits) a causa de la 
importancia de las especies incrustantes. La 
cuantificación en términos de recubrimiento 
ofrece diversidades elevadas (2.8 a 4.3 bits). La 
diversidad es mínima durante el verano, coinci- 
diendo con el máximo desarrollo de Codium, y 
se mantiene elevada durante el resto del año. 
La estabilización de la diversidad acostumbra a 
producirse para superficies de 150 a 400 cm2. 
La diversidad de motivo es elevada como co- 
rresponde a una comunidad en la que los prin- 
cipales elementos estructurales los constituyen 
la especie erecta dominante y las algas incrus- 
tantes (tabla 3, figuras 2,3). La estabilización de 
las curvas se alcanza para superficies siempre 
inferiores a 600 cm2. La similitud de la comuni- 
dad no está estabilizada todavía para superfi- 
cies de 400 a 500 cm2 aunque el índice de Kulc- 
zynski se sitúa ya alrededor de 0.7 (figuras, 4, 5 
tabla 3). La heterogeneidad de la comunidad 
queda también reflejada en la distribución de la 
biomasa y, en concreto, en los elevados valores 
del cociente varianzatmedia (figura 6). No se 
detectan, sin embargo, máximos en este co- 
ciente para áreas determinadas, lo cual nos in- 
dica que la distribución de la biomasa se uni- 
formiza progresivamente a medida que aumenta 
el tamaño de muestra. 
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TABLA 3. Valores de diversidad específica, diversidad de motivo y homogeneidad cuantitativa calculados a 
partir de los valores de biomasa (Ab, Sb, Kb) y recubrimiento (Ar, Sr, Kr) de los distintos inventarias. Se 
indica el coeficiente de correlación entre las curvas experimentales y las ajustadas a una función de Michaelis- 

Menten. 

Species diversity, pattern diversity and quantitative homogeneity computed trom values ot biomass (Ab, Sb, Kb) or coverage (Ar, Sr, Kr) tor the 
difterent relevés Correlation coetficients between experimental curves and adjusted curves, titted to a Michaelis-Menten tunction. are also 

indicated. 

N.O I N V .  FECHA A, S, r lb Kb A, S, r : y 

1 090182 2.00 181 0.953 0.73 4.26 258 0.984 0.66 
2 070482 1.67 162 0.872 0.75 4.29 279 0.990 0.67 
3 070782 2.12 205 0.939 0.79 2.78 158 0.736 0.73 
4 290982 2.57 269 0.962 0.62 4.27 297 O. 994 0.70 

Kb 

bits 

FIGURA 2. Curvas de diversidad (en función de la FIGURA 4. Curvas homogeneidad cuantitativa (en fun- 
biomasa)/área. La simbología es la misma que para la ción de la biomasa)/área. La simbología es la misma 

figura 1. que para la figura 1. 

Diversity (computed trom biomass valuesjlarea curves Symbols as in Quantitative homogeneity (computed trom biomass valuesjlarea curves 
tig. 1 Symbols as  in fig. 1. 

bits 

FIGURA 3. Curvas de diversidad (en función del recu- 
brimiento)/área. La simbología es la misma que para 

la figura 1. 

Diversity (computed from coverage values)/area curves. Symbols as in 
fíg. 1 

FIGURA 5. Curvas homogeneidad cuantitativa (en fun- 
ción del recubrimiento)/área. La simbología es la 

misma que para la figura 1. 

Quantitative homogeneity (computed from coverage valuesjlarea cur- 
ves. Symbols as in fig. 1. 
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TABLA 4. Dominancia cuantitativa (DRi) y domi- 
nancia cualitativa (DQ) de los distintos supergrupos 

ecológicos. 

Quantitative dominance (DRi) and qualitative dominance (DQ) of the 
dityerent ecological supergroups. 

SUPERGRUPO 
ECOL6GICO DRi DQ 

Algas esciáfilas 77.9 40.8 
Algas fotófilas 12.1 18.1 
Infralitorales substrato rocoso 5.9 6.5 
Otros grupos 4.1 34.6 

Las dominancias cualitativas y cuantitativas 
de los distintos supergrupos ecológicos se esta- 
blece en la tabla.4. Existe una dominancia cua- 
litativa y cuantitativa absoluta de las especies 
esciáfilas, pertenecientes principalmente a los 
grupos ecológicos SCI (especies esciáfílas in- 
fralitorales de modo calmado) (e.g. Codium 
vermilara, Callithamnion tripinnatum, Sper- 
mothamnion flabellatum) y SIC (especies es- 
ciáfilas infralitorales y circalitorales) (e. g. Me- 
sophyllum lichenoides, Rhodymenia ardissonei) 
(tabla 5). Las algas fotófilas son minoritarias 
(10-20%), así como las infralitorales de subs- 
trato rocoso (6-7%). La elevada dominancia 
cualitativade especies de otros grupos se debe 

La produccion de nuevos ápices se repre- 
senta en la figura 7. El crecimiento es máximo 
entre abril y agosto, se mantiene a niveles me- 
dios entre agosto y noviembre y es escaso du- 
rante el invierno (tabla 6). La producción pri- 
maria de Codium vermilara obtenida por este 
método se sitúa en 295.5 g ps año-' lo que 
equivale a 54.9 g C m-2 año- l (producción mí- 
nima). Según estas estimas el cociente P/B 
anual equivaldría a 1.12. La  producción má- 

FIGURA 6. Variación del cociente varianzdmedia de 
la biomasa en función del área. La simbología es la 

misma que para la figura 1. 
a la existencia dé un núméro de Variation ot the variancelmean quocient ot biomass distrihution in rela- 
evífitas de carácter oportunista O poco determi- tion with sarnuling area S Y ~ ~ O I S  as in tia I . . 

nado f i to so~ io ló~ ica~en te .  

TABLA 5. Dominancia cuantitativa (DRi) y cuaiita- xima corresponde~a al doble de estos valores tiva (DQ) de los principales grupos ecológicos (según 
BOUDOURESQUE, 1985). (591 g ps m-2 año-'). La producción del resto 

de la comunidad -exceptuando el estrato in- 
Quantitative dominance (DRi) and qualitative dominace (DQ) of then ciustante- equivale a 340.5 g pS m- año- ' 

main ecological groups (from BOUDOURESQUE, 1985). (50.4 g C m-2 año-') por lo que la producción 
global estimada para toda la comunidad se sitúa 

GRUPOS 636.0 y 931.5 g p s  m-2 año-', esto es entre 
ECOL6GICOS DRi DQ 0.29 y 0.44 g C m-2 día-'. 

S C I  

- - - .  - .  

S C 6.4 10.1 La comunidad de Codium vermilara está am- 
1 S R  5.9 6.5 pliamente distribuida por el sector sur de la 
Otros 11.6 59.9 Costa Brava donde ocupa una gran parte de los 

TABLA 6. Valores de producción (expresada en g C m-2 día- l) y productividad para la población de Codium 
vermilara en distintos periodos del año 1982. 

Production values (in g C m-' day-l) and productivity values for the Codium vermilara population in different periods of the year 1982. 

FEB.-MARZO ABRIL-MAYO JUNIO-JULIO AGOSTO-SEPT. OCT.-NOV. DIC.-ENE. 

Producción 0.056 0.269 0.383 0.069 O. 106 0.006 
P/B O. 181 0.437 0.351 O. 197 0.255 0.047 
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fondos rocosos situados entre los (4) 8 y los 20 
(24) metros. La irradiancia media a la que está 

800 sometida oscila entre 10 y 2 W m-2, correspon- 
diente a un 12-2% de la irradiancia subsuperfi- 

600 cial PAR (BALLESTEROS, 1984). El problema 
de la gran abundancia de Codium vermilara a 

m 
O estas profundidades no está en contradicción 
U 
-' 400 con la teoría de la adaptación cromática (EN- 
&? GELMANN, 1883) puesto que, a causa de la cla- 
e ridad del agua, existe una gran penetración de 

200 las longitudes de onda pertenecientes a la banda 
del azul durante gran parte del año (BALLES- 
TEROS, 1984). Además la morfología del género 

m m m m m m a  
m m m m m m m  Codium está especialmente adaptada a utilizar 
- ( T  U) m o o o o $ I 2 8  
P C - P P P ' n P  

bajas intensidades de luz (RAMUS, 1978), cua- 
N O O O O N ~  lesquiera que sea su longitud de onda (RAMUS, 

1983). Las variaciones estacionales en la con- 
FIGURA 7. Variación en el InC~ementO en el número centración de nutnentes y en la temperatura del 
de ápices en la población de Codium vermilara estu- agua siguen la pauta propia de las zonas coste- 

diada a lo largo del año 1983. ras del Mediterráneo Occidental (BALLESTE- 
Variation in the increment ot number ot apexs in the Codium vermrlara ROS, 19841, Con máximos de nutrientes Y k m -  

population studied along the year 1983 peraturas mínimas (12-13 C) en el período in- 

FIGURA 8. Variación en la producción de Codium vermilara (línea continua), la concentración de nitrato en el 
agua (línea discontinua) y la irradiancia (línea de puntos) a lo largo del año 1983. 

Variation in the production of Codium vermilara (solid line), nitrate concentration in sea-water (broken line) and irradiance (dotted line) along the 
year 1983. 
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vernal y agotamiento de nutrientes en el pe- 
riodo estival, coincidiendo con tempewturas 
elevadas (22-23 C) (figura 8). 

La comunidad de Codium vermilara ya había 
sido señalada anteriormente en las costas cata- 
lanas (POLO & SEOANE, 1979; GIL1 & ROS, 
1982; ROMERO, 198 1 : BALLESTEROS, 1982), 
aunque no había sido descrita mediante inven- 
t a r io~  florísticos exhaustivos. No existen refe- 
rencias de la existencia de comunidades domi- 
nada por Codium vermilara en otras costas del 
Mediterráneo. Unicamente FUNK (1927) cita 
una asociación de Halimeda tuna y Codium 
tomentosum (?) del golfo de Nápoles que, posi- 
blemente, esté relacionada con la comunidad 
aquí descrita. Proponemos el nombre de Rho- 
dymenio-Codietum vermilarae para designar 
esta asociación que engloba las comunidades de 
la parte inferior de la zona infralitoral domina- 
das Dor Codium vermilara. tan extendidas Dor 
el litoral gerundense (inventario tipo n.O 4, tabla 
1) .  El Rhodvmenio-Codietum vermilarae subs- 
tituiría en esta zona geográfica al Cystoseiretum 
spinosae, asociación dominante en los fondos 
rocosos de la zona infralitoral inferior en gran 
parte del Mediterráneo Occidental (FUNK, 
1927, OLLIVIER, 1929; GIACCONE, 1973; 
FURNARI et al., 1977; VERLAQUE, 1987). La 
principal'diferencia entre ambas asociaciones la 
establecen la dominancia en el estrato erecto de 
clorofíceas (Codium vermilara, C. bursa, C. 
effusum) (Rhodymenio-Codietum vermilarae) o 
de diversas feoficeas, en concreto Cystoseira 
spinosa, C. balearica, C. ercegovicii f. latira- 
mosa y Sargassum hornschuchii (Cystoseire- 
tum spinosae). Asimismo el Cystoseiretum spi- 
nosae posee especies de afinidades termófilas 
(Spatoglossum solieri, Vidalia volubilis, Micro- 
dictyon tenuis, entre otras) (Ballesteros, datos 
inéditos) ausentes en el Rhodymenio-Codietum 
vermilarae mientras que este último alberga es- 
pecies de distribución más boreal (Antitham- 
nionella spirographidis, Audouinella codii). Fi- 
nalmente, el desarrollo del Cystoseiretum spi- 
nosae parece admitir una tasa de sedimentación 
superior por cuanto esta comunidad substituye 
en Tossa al Rhodymenio-Codietum vermilarae 
cerca de la interfase roca-sedimento y en luga- 
res de sedimentación más elevada. Paralela- 
mente, el Rhodymenio-Codietum vermilarae se- 
ría también vicariante del poblamiento domi- 
nado por rodomeláceas perennes señalado en 
Córcega, como ya indica VERLAQUE (1987). 
Por otro lado, la diferencia fundamental del 
Rhodymenio-Codietum vermilarae y el Udoteo- 
Callithamnietum tripinnati estriba en la ausen- 
cia, en este último, de un estrato erecto con 
algas de porte arborescente. 

Desde el punto de vista estructural, la comu- 

nidad de Codium vermilara tiene una biomasa 
similar a la de las comunidades infralitorales de 
algas fotófilas (tabla 7), aunque ello se debe a la 
existencia de un estrato de algas incrustantes 
carbonatadas comparable al de las comunidades 
circalitorales (BALLESTEROS, 1984). El recu- 
brimiento medio, situado alrededor del 300% es 
parecido al del Cystoseiretum spinosae, inferior 
al de las-comunidades de la zona infralitoral 
superior y mayor que el de las comunidades 
circalitorales (tabla 7). Por otro lado, la riqueza 
específica de la comunidad es extraordinaria, 
siendo únicamente superada por la comunidad 
de Cystoseira zosteroides. En cuanto a los va- 
lores de diversidad específica son muy eleva- 
dos, parecidos a los de la comunidad de Cysto- 
seira spinosa y máximos en el contexto de las 
comunidades de algas mediterráneas. La diver- 
sidad de motivo es asimismo muy elevada lo 
cual denota una gran compartimentación espa- 
cial como corresponde a una comunidad tan di- 
versificida estructuralmente. La  gran riqueza 
específica y la gran complejidad estructural de 
la comunidad hacen aconsejable utilizar mues- 
tras iguales o superiores a los 600 cm2 para ob- 
tener muestras representativas tanto a nivel 
cualitativo como cuantitativo. 

La dinámica de la comunidad de Codium 
vermilara puede incluirse en el modelo general 
sobre la dinámica de las comunidades fitoben- 
tónicas del Mediterráneo Occidental descrito 
por BALLESTEROS (1984). El estado de comu- 
nidad desarrollada tiene lugar en verano-otoño 
coincidiendo con un recubrimiento y una bio- 
masa del estrato erecto máximos, una alfa-di- 
versidad y una riqueza específica bajas y una 
elevada homogeneidad. El estado de comuni- 
dad diversificada ocurre en invierno-principios 
de primavera, momentos en los que el recubri- 
miento y la biomasa del estrato erecto son mí- 
nimos y la alfa-diversidad y la riqueza especí- 
fica son máximas. Sin embargo, las diferencias 
no son tan acentuadas como en las comunida- 
des infralitorales situadas a niveles batimétricos 
superiores (BALLESTEROS, 1984). 

La fase de producción (sensu NIELL, 1977) 
ocurre en primavera-verano (abril-julio) y la 
fase de diversificación en otoño-invierno (no- 
viembre-febrero). Los valores de producción de 
Codium son máximos en mayo-julio cuando al- 
canzan los 0.4 g C m-2 día-' (producción mí- 
nima) (fig. 10). Dicho crecimiento ocurre en una 
situación de baja disponibilidad de nutrientes y 
una elevada irradiancia por cuanto la estrategia 
de crecimiento de Codium vermilara sería luz- 
dependiente (BALLESTEROS, 1987). Sin em- 
bargo, existe un cierto desplazamiento de los 
máximos de producción hacia la primavera, 
cuando todavía hay nitratos en el agua y la irra- 
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TABLA 7. Características estructurales de distintas comunidades infralitorales y circalitorales del Mediterrá- 
meo. Se indica la profundidad (P, en metros), el área de muestre0 (S, en cm2), el número medio de especies por 
inventario (N), la diversidad específica media en función del recubrimiento (Ar, en bits), la diversidad de 
motivo media en función del recubrimiento (Sr, en cm2), la biomasa media (B, en g ps m-*), el porcentaje de 

recubrimiento medio (%rec) y la fuente bibliográfica. 

Stmctural parameters of different infralittoral and circalittoral communities from the Westem Mediterranean. Depth (P, in meters), sampling area 
(S, in cm2), mean number of species per relevé (N), species diversity (Ar, in bits), pattem diversity (Sr, in cm'), mean biomass (B. in g dwt m-'), 

mean percentage coverage (%rec) and references are indicated. 

COMUNIDAD P S N Ar Sr B %REC REFERENCIA 

Rhodymenio-Codietum 
vermilarae 
Rhodymenio-Codietum 
vermilarae 
Cystoseiretum zosteroidis 
Com. de Halimeda tuna 
Cystoseiretum spinosae 
Peyssonnelietum rubrae 
Udoteo-Peyssonnelietum 
Cystoseiretum caespitosae 
Cystoseiretum balearicae 
Padino-Cladostephetum 
hirsutae 

10 400 
17.5 1600 
17.5 1024 
20.0 400 

variable 600 
variable 400 

0.4 784 
5.0 250 

Este trabajo 

PERERA (1986) 
BALLESTEROS (1984) 
BALLESTEROS (1984) 
BALLESTEROS (datos inéditos) 
BOUDOURESQUE (1973) 
BOISSET (1987) 
BALLESTEROS (1984) 
VERLAQUE (1987) 

TABLA 8. Valores de producción (en g C m-2 día-l) de distintas especies de vegetales marinos. Datos 
extraídos de BALLESTEROS (1984), COUSENS (1984), CHAPMAN & LINDLEY (1988l), DREW & LARKUM (1967), 
DREW et al. (1982), FERNÁNDEZ et al. (1983), GUTERSTAM (l98l), JACKSON (1977), JUPP & DREW (1974), LITTLER 

(1973), MANN (1972), MARSH (1970), MEINESZ (1979), OTT (1980) y ROMERO (1985). 

Production values (in g C m-= day-') of different marine species. Data,from BALLESTEROS (1984). COUSENS (1984), CHAPMAN & LIN- 
DLEY (1981), DREW & LARKUM (1967), DREW et al. (1982). FERNANDEZ er al. (1983). GUTERSTAM (1981). JACKSON (19771, JUPP & 

DREW (1974). LITTLER (1973). MANN (1972). MARSH (1970), MElNESZ (1979). OTT (1980) and ROMERO (1985). 

ESPECIES 

Laminariales 
Posidonia oceanica 
Algas fotófilas 
Fucales 
Algas mediolitorales 
Caulerpa prolifera 
Coralináceas incrustantes 
Algas circalitorales 
Laminaria ochroleuca 
Laminaria solidungula 

LOCALIDAD 

Atlántico-Pacífico 
Mediterráneo 
Mediterráneo 

Atlántico 
Mediterráneo 
Mediterráneo 

Pacífico-Atlántico 
Mediterráneo 
Mediterráneo 

Ártico 

diancia ya es elevada. No disponemos de datos 
sobre las curvas producción/irradiancia para 
esta especie pero Cod ium fragile ssp. tomento-  
so ides ,  de morfología muy similar, alcanza la 
saturación de crecimiento a intensidades lumi- 
nosas de unos 6 W m-2 (HANISAK, 1979a). En 
la población estudiada, irradiancias inferiores a 
6 W m-2 tienen lugar durante el período octu- 
bre-febrero, cuando la producción es escasa, a 
pesar de la elevada disponibilidad de nutrientes. 
Según estos datos, el período óptimo de creci- 
miento se iniciaría en marzo y terminana en 
junio, coincidiendo con intensidades lum'inosas 

situadas por encima de la saturación y una con- 
centración de nitratos superior a 0.1 micro- 
molsll. A tenor del crecimiento real de Codium 
(figura 8) parece existir una especie de com- 
promiso entre luz y nutrientes gobernada por la 
luz; una explicación posible residiría en la ca- 
pacidad de almacenamiento de compuestos ni- 
trogenados y a la existencia de unas bajas 
constantes de semisaturación en los sistemas de 
captura de nitratos y amonio como ha sido des- 
crita en Codium fragile (HANISAK, 1979b, 
HANISAK & HARLIN, 1978). 

Los valores de producción de Cod ium ver- 
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milara, situados entre los 0.15 y los 0.39 m - 2  
día- l ,  son claramente inferiores a los obtenidos 
para otras especies dominantes en la zona in- 
fralitoral superior y la parte inferior de  la zona 
mediolitoral, pero superiores a los de  especies 
dominantes en la zona circalitoral del Medite- 
rráneo (BALLESTEROS, 1984, 1987) (tabla 8). 
En el marco del fitobentos mundial la produc- 
ción de  Codium vermilara e s  inferior al d e  
cualquier sistema no limitado por la luz y lige- 
ramente superior al de sistemas fuertemente li- 
mitados por la luz (tabla 8). Valores de  produc- 
ción similares han sido obtenidos para pobla- 
ciones de  Caulerpa prolifera situados a -3 me- 
tros (MEINESZ, 1979) y para determinadas al- 
gas mediolitorales (Bangia atropurpurea, Por 
phyra leucosticta) (BALLESTEROS, 1984). 

L a  producción global d e  la comunidad, esti- 
mada en 0.3-0.4 g C m - 2  día-  l ,  e s  superior a la 
producción media del fitoplancton en @ cuenca 
del Mediterráneo Occidental (90 g C m--2 día- ') 
(ESTRADA et al . ,  1985), lo cual supone-una 
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de la totalidad del Mediterráneo, juega un papel 
de  primordial importancia para comprender la 
dinámica\y los procesos biológicos ligados a la 
franja costera (BALLESTEROS, 1987). 
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