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RESUMEN
La mayor diversidad de gasterópodos en arrecifes coralinos se encuentra en individuos de tallas menores a 10 mm conocidos como 
microgasterópodos. Sin embargo, se conoce poco sobre la relación entre la diversidad de este grupo y el sustrato en el que habitan. 
Se evaluó la diversidad de microgasterópodos pertenecientes a la criptofauna en dos tipos de sustrato coralino (inerte y vivo) en los 
arrecifes La Azufrada y El Muelle del PNN Gorgona, Pacífico colombiano. Se encontraron 2422 microgasterópodos en 29 familias 
y 60 especies; 23 especies son nuevos registros para el PNN Gorgona. Las especies más abundantes fueron Amphithalamus vallei y 
Barleeia sp.1, las cuales representaron el 73 % de la abundancia total. La mayor riqueza y densidad se presentaron en sustratos cora-
linos inertes. Considerando la cobertura de coral a lo largo del arrecife, las zonas con alta cobertura coralina (> 70 %) presentaron 
alta riqueza de microgasterópodos, pero bajas densidades. El patrón opuesto se presentó en las zonas con baja cobertura de coral 
(< 30 %), mientras que la diversidad de los microgasterópodos fue alta en las zonas del arrecife con cobertura intermedia. Los mi-
crogasterópodos presentaron una alta diversidad en los arrecifes coralinos del PNN Gorgona, donde los sustratos inertes al ofrecer 
alimento y refugio favorecieron mayores densidades y diversidad. Tanto las zonas con alta como con baja cobertura coralina son 
importantes para la estructura de la comunidad de los microgasterópodos, las primeras favorecen mayor diversidad, mientras que 
las segundas mayores densidades.

Palabras Clave: Cascajo de coral, criptofauna, Gastropoda, Pacífico Oriental Tropical, Pocillopora.

ABSTRACT
The greatest diversity of gastropods on coral reefs is found in individuals with sizes smaller than 10 mm known as microgastropods. 
However, knowledge about the relationship between the diversity of this group and the substrate that they inhabit is scarce. The di-
versity of microgastropods belonging to the cryptofauna was evaluated in two types of coral substrates (inert and live) in La Azufrada 
and El Muelle coral reefs at Gorgona NNP, Colombian Pacific. We found 2422 microgastropods belonging to 29 families and 60 
species; 23 species are new records for Gorgona NNP. The most abundant species were Amphithalamus vallei and Barleeia sp.1, which 
represented 73 % of the total abundance. The highest richness and density were found on inert coral. Considering the coral cover 
along the reef, zones with high coral cover (> 70 %) had high microgastropod richness, but low densities. The opposite pattern oc-
curred in zones with low coral cover (< 30 %), while microgastropod diversity was high in the zones of the reef with intermediate coral 
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INTRODUCCIÓN

Mollusca es uno de los filos más diversos del mundo 
(Díaz y Puyana, 1994); sin embargo, las investigaciones 
sobre este grupo taxonómico en ecosistemas marinos fre-
cuentemente ignoran a las especies de talla pequeña (< 10 
mm), reflejándose en una menor cantidad de estudios so-
bre micromoluscos a nivel mundial (Ortigosa et al., 2018). 
En efecto, en ecosistemas mega diversos, como lo son los 
arrecifes coralinos, rara vez los listados de especies incluyen 
a los moluscos de menos de 10 mm (Albano et al., 2011). 
Esta falta de conocimiento ocurre a pesar de que la mayoría 
de las especies no descritas en el filo corresponden a mi-
cromoluscos, las cuales conforman la mayor diversidad de 
moluscos en el mundo (Geiger et al., 2007). 

Además de ser muy diversos y representativos del filo 
entero (Albano et al., 2011), los micromoluscos son muy 
abundantes y juegan un papel importante en los ecosiste-
mas marinos. En los arrecifes coralinos, los micromoluscos 
hacen parte de la fauna críptica debido a que habitan dentro 
de las grietas y cavidades formadas por las estructuras del 
arrecife, fauna que representa la mayor riqueza de especies 
en estos ecosistemas y desempeña funciones esenciales para 
el funcionamiento del mismo (Reaka-Kudla, 1997; Richter 
et al., 2001; Enochs y Manzello, 2012b). Por ejemplo, los mi-
cromoluscos consumen algas y plancton, así como detritos 
y otros organismos de la fauna críptica (Sasaki, 2008). A su 
vez, los micromoluscos son fuente de alimento para peque-
ños depredadores y peces arrecifales, por lo que constitu-
yen un recurso trófico esencial para diversos organismos del 
arrecife (Sasaki, 2008; Enochs, 2012; Enochs y Manzello, 
2012a; Palacios-Narváez et al., 2020). 

En el Pacífico Oriental Tropical, y más específicamente 
en el Pacífico colombiano, el conocimiento sobre los mi-
cromoluscos marinos es escaso, por lo que es altamente 
probable que existan nuevas especies no descritas para la 
ciencia (Kaiser y Bryce, 2001; López de Mesa y Cantera, 
2015). Considerando que dentro del filo Mollusca la clase 
Gastropoda es la más diversa, con una representación del 
80 % de las especies (Ponder y Lindberg, 2008), en este es-
tudio se investiga la diversidad de gasterópodos en la fauna 
críptica de los arrecifes coralinos en el Parque Nacional 
Natural Gorgona, Pacífico colombiano. En particular, se 
hizo un especial énfasis en los microgasterópodos sensu 
lato, definición que engloba tanto a individuos en eta-
pa adulta como a juveniles de macromoluscos que miden 
menos de 10 mm (Tunnell, 1974). Los microgasterópo-
dos son de gran importancia para la función ecológica 
de los arrecifes coralinos, razón por la cual es necesario 

incrementar el conocimiento sobre estos organismos en el 
Pacífico colombiano.

MATERIALES Y MÉTODOS

Área de estudio

Esta investigación se realizó en los arrecifes coralinos La 
Azufrada y El Muelle, los cuales se ubican en la costa oriental 
de Isla Gorgona, un área marina protegida perteneciente al 
Parque Nacional Natural Gorgona (PNN Gorgona) en el sur 
del Pacífico colombiano (Fig. 1). La Azufrada es el arrecife 
coralino mejor desarrollado del Pacífico colombiano, y tanto 
La Azufrada como El Muelle presentan una composición de 
especies y una zonación similar, con dominancia de corales 
ramificados como Pocillopora spp. y algunas colonias dispersas 
de Pavona spp. (Zapata, 2017). No obstante, una de sus prin-
cipales diferencias es el tamaño. La Azufrada posee un área 
de ~11,2 Ha, una longitud de 780 m y su estructura vertical 
varía entre 2 m y 8,3 m (Muñoz y Zapata, 2013). Por su parte, 
el arrecife de El Muelle es más pequeño, ya que cuenta con 
un área de ~0,16 Ha, una longitud de 45 m y una estructura 
vertical de hasta 6 m (Muñoz y Zapata, 2013).

Recolección de muestras en campo

La recolección de las muestras en campo se realizó del 30 
de agosto al 11 de septiembre de 2019. Para la caracteriza-
ción del sustrato y recolección de la criptofauna se ubicaron 
aleatoriamente 60 puntos de muestreo en La Azufrada y diez 
en El Muelle, considerando el área de cada arrecife (Fig. 1). 
En cada punto de muestreo se ubicó un cuadrante de PVC 
de 1 m2 dividido en cuatro sub-cuadrantes de 0,25 m2, los 
cuales fueron fotografiados para estimar la cobertura del 
sustrato. Dentro del mismo cuadrante (i.e., punto de mues-
treo), se recolectaron las muestras de coral vivo y sustrato 
coralino inerte con el objetivo de caracterizar la criptofauna 
asociada. Para la muestra del sustrato vivo se extrajo una 
colonia de Pocillopora spp., la cual fue depositada en una malla 
de tela y luego en una bolsa sellable para evitar al máximo 
la pérdida de la criptofauna. Posteriormente, se extrajo el 
sustrato coralino inerte en un área de 30 x 30 cm (0,09 m2), 
el cual incluyó cascajo de coral y roca coralina, sustrato que 
fue depositado en envases plásticos de 3,5 L. El cascajo de 
coral se definió como fragmentos sueltos de coral muerto, 
los cuales se encontraban cubiertos por algas calcáreas o 
filamentosas. La roca coralina se definió como la base inerte 
del andamio arrecifal, sustrato que se recolectó en zonas con 
alta cobertura coralina como en el frente arrecifal. Aunque el 

cover. Microgastropod diversity was high in the coral reefs of Gorgona NNP, where inert substrates provided food and refuge favoring 
higher densities and diversity. Zones of high and low coral cover were both important for microgastropod community structure; with 
high coral cover zones favoring higher diversity and low cover zones favoring higher densities.

Keywords: Coral rubble, cryptofauna, Gastropoda, Eastern Tropical Pacific, Pocillopora
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cascajo de coral representó el mayor porcentaje de cobertura 
del sustrato inerte, el coral muerto y la roca coralina también 
hacen parte de los sustratos encontrados en los arrecifes co-
ralinos; por lo tanto, representan un hábitat potencial para 
la criptofauna. Una vez en el laboratorio se extrajo toda la 
criptofauna. Después, cada colonia de Pocillopora spp. fue 
fotografiada para estimar su área. Tanto las colonias vivas 
como el sustrato inerte fueron regresados al arrecife luego de 
finalizado el procesamiento de las muestras. 

Análisis de laboratorio

Los microgasterópodos fueron extraídos de cada mues-
tra para su conteo e identificación mediante conquiliología. 
Debido a la poca información que existe en Colombia, la 
identificación se realizó con guías para moluscos de todas las 
tallas, siguiendo el arreglo sistemático propuesto por Bouchet 
et al. (2017). Posteriormente, cada especie fue asignada a un 
grupo trófico de acuerdo con sus hábitos de alimentación 
según Taylor et al. (1980), Marshall (1983), Borja (1987), 
Reguero y García-Cubas (1991), Martínez-Chiappara et al. 
(1998), Enochs et al. (2011), Donnarumma et al. (2018) y 
MolluscaBase (2024). Finalmente, los microgasterópodos 
identificados se preservaron en alcohol al 96 % y se entregaron 

para ser depositados en la Colección Referencia de Biología 
Marina de la Universidad del Valle (CRM-UV).

Análisis de datos
Estructura del sustrato: A partir de las imágenes tomadas 

en los cuadrantes se estableció el porcentaje de cobertura 
de coral vivo en cada punto de muestreo utilizando el pro-
grama Coral Point Count con extensiones en Excel (CPCe) 
(Kohler y Gill, 2006). Para esto, en cada sub-cuadrante se 
ubicaron diez puntos al azar, teniendo un total de 40 puntos 
por cuadrante. A partir del porcentaje de coral vivo estimado 
para cada cuadrante, correspondiente al promedio de los 40 
puntos, se establecieron tres categorías del sustrato: 1) zonas 
con cobertura alta (coral vivo > 70 %, n = 23); 2) zonas con 
cobertura intermedia (coral vivo entre el 30–70 % y con pre-
sencia de algunas estructuras erosionadas, n = 29); 3) zonas 
con cobertura baja (coral vivo < 30 % y con presencia de 
estructuras altamente erosionadas y cascajo de coral, n = 18). 

Comparaciones entre tipos de sustrato (inerte vs. vivo): 
Para cada tipo de sustrato y cada arrecife, se determinó la 
riqueza como el número de especies presentes en las mues-
tras. Para estos mismos factores (i.e., tipo de sustrato y 
arrecife) se estableció la riqueza esperada utilizando estima-
dores de riqueza no-paramétricos como Jackknife de primer 
orden y Chao1. Además, se realizaron curvas de rarefacción 
utilizando el programa EstimateS (Colwell, 2013), las cua-
les incluyeron extrapolaciones para el doble de las muestras 
analizadas. Tanto las curvas de rarefacción como los esti-
madores de riqueza se calcularon a partir de los datos de 
densidad (ind.m-2), expresados como el número de indivi-
duos por 0,09 m2 para el caso del sustrato inerte y según el 
área de las colonias de Pocillopora para los sustratos vivos, 
áreas que fueron estimadas con el software CPCe. La rique-
za y la densidad entre los tipos de sustrato se compararon 
mediante la prueba estadística no paramétrica de Friedman 
debido a que no se cumplió con el supuesto de normalidad 
(Kolmogorov-Smirnov, p < 0.05) y a que los datos eran pa-
reados (i.e., las muestras de sustrato inerte y vivo se recolec-
taron en el mismo cuadrante). 

Comparaciones entre categorías de cobertura de coral: Para 
comparar la diversidad de los microgasterópodos entre las 
categorías de cobertura de coral se consideraron únicamente 
los datos de los sustratos inertes debido a que en sustratos 
vivos la diversidad y la frecuencia de ocurrencia fueron bajas. 
De esta forma, se realizó un análisis permutacional de la 
varianza (PERMANOVA) basado en la similitud de Bray-Curtis 
teniendo como factor las tres categorías de cobertura de coral. 
Para identificar aquellas especies que presentaron una mayor 
contribución a la disimilitud entre las categorías de cobertura 
de coral se realizó una prueba para el análisis del porcentaje 
de similitud (SIMPER). Los análisis multivariados se realizaron 
utilizando el paquete vegan (Oksanen et al., 2020) del programa 
R (R Core Team, 2020), omitiendo las muestras con ausencia 
de microgasterópodos

Figura 1. Ubicación geográfica del Parque Nacional Natural 
Gorgona en el Pacífico colombiano, indicando los arrecifes cora-
linos El Muelle y La Azufrada. Los puntos corresponden a la ubi-
cación donde se recolectaron las muestras en cada arrecife. Se 
presentan imágenes de los diferentes tipos de sustratos donde se 
recolectaron los microgasterópodos (cascajo de coral con algas, 
colonia de Pocillopora, roca coralina).
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RESULTADOS

Se recolectaron 137 muestras en los 70 puntos de mues-
treo (60 en La Azufrada y diez en El Muelle), ya que en tres 
cuadrantes el sustrato estuvo compuesto en su totalidad por 
cascajo de coral y arena y no se encontraron colonias vivas 
de Pocillopora spp. De las muestras analizadas, se separaron 
2422 microgasterópodos, a partir de los cuales se identifi-
caron 60 especies pertenecientes a 29 familias (Material su-
plementario 1). Las familias que presentaron mayor riqueza 
fueron Columbellidae (n = siete), Cerithiopsidae (n = seis), 
Pisaniidae (n = seis), Muricidae (n = cuatro) y Fasciolariidae 
(n = cuatro). Las cinco especies más representativas en tér-
minos de su densidad fueron Amphithalamus vallei (45,0 %), 
Barleeia sp.1 (28,3 %), Rissoella morrocoyensis (4,4 %), Barleeia 
bifasciata (4,2 %) y Ammonicera lineofuscata (3,1 %) (Material 
suplementario 1 y 3). De las 60 especies identificadas, 23 
especies constituyen nuevos registros para el PNN Gorgona 
(Material suplementario 1). Asimismo, el 88 % de las espe-
cies identificadas presentaron tallas menores a 10 mm y el 
porcentaje restante no superó los 20 mm de longitud. El 56 
% de las especies posee tallas por debajo de 5 mm y el 40 % 
presentó tallas menores a 3 mm (Fig. 2).

Con relación a los hábitos alimenticios, un mayor número 
de familias presenta hábitos depredadores (49,4 %) seguido 
por los herbívoros (25,3 %) y luego los detritívoros (19,3 %) 
(Material suplementario 1). Por otro lado, se hallaron con 
menor frecuencia familias suspensívoras y ectoparásitas, la 
mayoría de las especies de estas últimas se encontraron en 
La Azufrada. A partir de las referencias consultadas, la fuen-
te principal de alimento para los depredadores podrían ser 
los poliquetos, otros moluscos (gasterópodos y bivalvos) y 
pequeños crustáceos (cirripedios, decápodos y ostrácodos), 
aunque también se destacan las esponjas, sipuncúlidos, hi-
droides, ascidias y foraminíferos (Material suplementario 1).

Comparaciones entre arrecifes y entre tipos de sustratos

La riqueza de especies de microgasterópodos observada 
fue mayor en La Azufrada (43 especies) que en El Muelle (35 
especies). No obstante, en ambos arrecifes, se registró un 
mayor número de especies en los sustratos inertes (AZ = 37 
especies, MU = 32 especies) que en los sustratos vivos (AZ = 
14 especies, MU = 11 especies) (Material suplementario 1). 
Por este motivo, al comparar la riqueza entre sustratos se 
encontró que los valores fueron significativamente mayores 
en los sustratos inertes (Test de Friedman, X2(1) = 45,6; p 
< 0,0001). Asimismo, en los sustratos inertes, la frecuencia 
de ocurrencia de los microgasterópodos fue mayor, ya que 
muestras sin individuos se presentaron en menor cantidad 
en este tipo de sustrato (Muelle = 0 % en inertes vs. 50 % en 
vivos; Azufrada = 22 % en inertes vs. 79 % en vivos). 

Para ambos arrecifes, la riqueza de especies estimada 
según Chao1 y Jackknife1 fue mayor para los sustratos 
vivos tanto en El Muelle (272,7 % y 81,8 % mayor, respec-
tivamente) como en La Azufrada (142,9 % y 71,4 % mayor, 
respectivamente), en comparación con la riqueza estimada 
para los sustratos inertes en El Muelle (90,6 % y 59,4 % mayor, 
respectivamente) y en La Azufrada (43,2 % y 48,6 % mayor, res-
pectivamente). En ambos arrecifes, la proporción de especies 
registradas en una única muestra o singletons con respecto al 
total fue mayor en los sustratos vivos (AZ = 71%, MU = 91%) 
que en los sustratos inertes (AZ = 49%, MU = 66%). Las cur-
vas de rarefacción mostraron una baja saturación tanto en 
los sustratos inertes como en los vivos (Fig. 3). Por esto, las 
proyecciones que extrapolan al doble del esfuerzo de mues-
treo sugieren la presencia de un mayor número de especies 
de microgasterópodos, particularmente en los sustratos vivos 
en El Muelle (81 %, Fig. 3a) y en La Azufrada (58 %, Fig. 3b). 

La mediana de la densidad de los microgasterópodos en 
El Muelle fue de 83,3 ind.m-2 en los sustratos inertes (rango 
intercuartil, IQR: 58,3–183,3 ind.m-2), mientras que en los 
sustratos vivos fue de 61,2 ind.m-2 (IQR: 0–230,9 ind.m-2). 
En La Azufrada, la densidad también fue mayor en los sus-
tratos inertes, registrándose una mediana de 55,6 ind.m-2 
(IQR: 11,1–288,9 ind.m-2). Debido a la baja frecuencia de 
ocurrencia de los microgasterópodos en los sustratos vi-
vos en La Azufrada, la mediana en este sustrato fue de cero 
(IQR: 0–11,0 ind.m-2). Al igual que la riqueza de especies, al 
comparar la densidad entre sustratos se encontró que los 
valores fueron significativamente mayores en los sustratos 
inertes (Test de Friedman, X2(1) = 13,1; p = 0.0003).

La contribución de las especies a la densidad presentó 
diferencias entre los arrecifes y entre los tipos de sustratos. 
En los sustratos inertes, Amphithalamus vallei y Barleeia sp.1 re-
presentaron el 85,6 % de la abundancia total en La Azufrada 
(Material suplementario 1). En El Muelle, estas dos espe-
cies junto con Rissoella morrocoyensis, Ammonicera lineofuscata 
y Barleeia bifasciata representaron el 54,4 %. En el coral vivo 
en La Azufrada, además de A. vallei y Barleeia sp.1 que repre-
sentaron el 50,2 % de la abundancia, también se destacan 
Vermicularia pellucida (9,7 %) y Coralliophila sp.1 (7,4 %). La 

Figura 2. Distribución de las clases de tamaño de los microgas-
terópodos pertenecientes a la fauna críptica en los arrecifes corali-
nos El Muelle y La Azufrada, PNN Gorgona.
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mayor variación en la contribución a la densidad se encon-
tró en los sustratos vivos en El Muelle, donde B. bifasciata 
(29,1 %), Coralliophila sp.1 (17,2 %) y Steironepion piperatum 
(10,2 %) fueron las especies más abundantes.

Comparaciones entre categorías de cobertura de coral 

La riqueza y la densidad de los microgasterópodos que habi-
tan en los sustratos inertes fueron significativamente diferentes 
entre las categorías de cobertura de coral (PERMANOVA, p = 
0,012) (Material suplementario 2). Todas las comparaciones 
pareadas presentaron porcentajes altos de disimilitud (SIMPER, 
bajo-medio 80,3 %; bajo-alto 89,2 % y medio-alto 90,5 %), su-
giriendo que la estructura de la comunidad varía considera-
blemente a lo largo del gradiente de cobertura coralina. Las 
especies que explican el mayor porcentaje de disimilitud entre 
las categorías de cobertura de coral (> 67 %) coinciden con las 
especies que presentaron las mayores densidades, además de 
Mastonia cf. millepunctata (Tabla 1).

Tabla 1. Contribución de las especies más representativas a la 
disimilitud entre los rangos de cobertura de coral (Bajo: 0-30 %, 
Medio: 30-70 %, Alto: 70-100 %).

Especie
Bajo- 
Medio

Bajo- 
Alto

Alto- 
Medio

Amphithalamus vallei 39,8 % 34,3 % 28,1 %

Barleeia sp.1 28,3 % 21,2 % 22,2 %

Rissoella morrocoyensis 8,4 % 8,3 % 8,5 %

Mastonia cf. millepunctata - 4,2 % 5,4 % 

Ammonicera lineofuscata 5,0 % 4,0 % 3,4 %

Barleeia bifasciata 2,1 % - -

En los sustratos inertes, la riqueza observada y la densi-
dad mostraron un comportamiento inverso en las categorías 
Bajo (0–30 %) y Alto (70–100 %). Las zonas del arrecife con 
porcentaje alto de cobertura de coral presentaron la mayor 
riqueza observada (35 especies) y, por el contrario, la menor 
densidad de microgasterópodos (Mediana: 33,3 ind.m-2, IQR: 
11,1–83,3 ind.m-2). De manera inversa, las zonas del arrecife 

con porcentaje bajo de cobertura coralina presentaron la 
menor riqueza observada (23 especies), pero mostraron una 
densidad mayor (Mediana: 100,0 ind.m-2, IQR: 22,2–291,7 
ind.m-2). Las zonas con porcentaje medio de cobertura de 
coral se caracterizaron por presentar valores altos de riqueza 
observada (31 especies) y valores intermedios de densidad 
(Mediana: 77,8 ind m-2, IQR: 22,2–388,9 ind m-2). 

De las especies de microgasterópodos identificadas en 
sustratos inertes, seis especies presentaron la mayor contri-
bución a la densidad a lo largo del gradiente de cobertura 
de coral. Entre estas especies se destaca que la densidad re-
lativa de A. vallei y Barleeia sp.1, las dos especies más abun-
dantes, presentó una tendencia a disminuir a medida que el 
porcentaje de cobertura de coral aumenta, mientras que la 
contribución a la densidad de R. morrocoyensis y B. bifasciata 
presentó el patrón opuesto (Fig. 4). Asimismo, se destaca 
que la contribución a la densidad de M. millepunctata sólo fue 
representativa en las zonas del arrecife donde el porcentaje 
de cobertura coralina fue alto.

DISCUSIÓN

Figura 4. Densidad relativa de los microgasterópodos que pre-
sentaron mayor contribución a la disimilitud entre las categorías 
de cobertura de coral.

Figura 3. Curvas de rarefacción de los microgasterópodos en los arrecifes coralinos El Muelle (a) y La Azufrada (b), PNN Gorgona. El 
intervalo de confianza del 95 % y la extrapolación al doble de las muestras se presentan como líneas punteadas.
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Diversidad de microgasterópodos y relaciones tróficas

La riqueza de especies de microgasterópodos registra-
da en los arrecifes coralinos del Parque Nacional Natural 
Gorgona (PNN Gorgona) en el Pacífico Oriental Tropical 
(POT) confirma el patrón de alta riqueza de este grupo ta-
xonómico documentado en otros estudios (Kaiser y Bryce, 
2001; Bouchet et al., 2002; Campagnari y Geiger, 2018; 
Barrientos-Lujan et al., 2019; Middelfart et al., 2020). El lis-
tado de microgasterópodos reportado, corresponde al pri-
mero para el PNN Gorgona y el segundo para el Pacífico 
colombiano, donde se destaca que, de las cinco especies 
dominantes, A. vallei, Barleeia sp.1, R. morrocoyensis, B. bifas-
ciata y A. lineofuscata, las cuatro identificadas hasta especie 
corresponden a nuevos registros para el PNN Gorgona. Este 
resultado evidencia el bajo conocimiento que se tiene so-
bre los micromoluscos en esta área marina protegida y en el 
Pacífico colombiano. 

En general, casi ningún estudio sobre diversidad de mi-
crogasterópodos ha alcanzado la asíntota en las curvas de 
rarefacción (Bouchet et al., 2002; Campagnari y Geiger, 
2018; Middelfart et al., 2020), posiblemente debido al 
alto número de especies raras (Jiménez-Valverde y Hortal, 
2003). Por ejemplo, en el inventario realizado por Albano 
et al. (2011), el 91,9 % de las especies fueron ecológicamen-
te restringidas y demográficamente raras. Estos resultados 
resaltan la importancia de censar las especies raras, ya que 
particularmente en el caso de los microgasterópodos, apor-
tan información sobre el número de especies no detectadas 
(Gotelli y Chao, 2013). En este sentido, la estructura faunís-
tica de los microgasterópodos en los arrecifes coralinos del 
PNN Gorgona fue dominada por pocas especies debido a 
que la mayoría presentaron abundancias bajas y en muchas 
ocasiones sólo se registró uno o dos individuos por especie 
(45 % y 12 % de las especies, respectivamente). Por lo tan-
to, a pesar del esfuerzo de muestreo realizado que incluyó 
diferentes tipos de sustratos coralinos, así como un amplio 
gradiente de cobertura de coral, los resultados sugieren que 
aún es necesario incrementar el número de muestras a ana-
lizar (Villareal et al., 2004). 

Similar a otras investigaciones, donde más de la mitad de 
las especies de gasterópodos presentaron tallas < 5 mm (68 
%) y < 3 mm (22 %) (Bouchet et al., 2002), en este estudio, 
el 16,4 % de los individuos presentaron tallas pequeñas (< 
5 mm), el 26 % muy pequeñas (< 3 mm) y el 13 % tallas ex-
tremadamente pequeñas (< 1 mm). No obstante, a pesar de 
su pequeño tamaño, los microgasterópodos desempeñan 
papeles esenciales en la diversidad y función de los ecosis-
temas marinos. Los microgasterópodos suelen ser hiperdi-
versos (Albano et al., 2011), son una fuente importante de 
alimento para niveles tróficos superiores (Palacios-Narváez 
et al., 2020) y poseen múltiples funciones ecológicas como 
ser sustrato para organismos sésiles (ej., esponjas y brio-
zoos) (Stanski et al., 2018). Además, sus conchas brindan 

protección para otros organismos como cangrejos ermita-
ños juveniles que necesitan conchas de un tamaño reducido 
(Stanski et al., 2018). De la misma manera, los microgas-
terópodos capturan plancton, reciclan detritos, pastorean 
algas y diatomeas y depredan a otros organismos (Sasaki, 
2008).

La gran diversidad de presas consumidas por los micro-
gasterópodos hace que sean un grupo importante en las 
redes tróficas marinas. En los arrecifes coralinos del PNN 
Gorgona, los microgasterópodos son en su mayoría her-
bívoros, detritívoros y depredadores, patrón que coincide 
con lo documentado para los hábitos alimenticios de los 
gasterópodos en otros arrecifes coralinos (Taylor, 1968; 
Barrientos-Lujan et al., 2019). Las especies de microgas-
terópodos dominantes en este estudio (A. vallei, Barleeia 
sp.1, R. morrocoyensis, B. bifasciata y A. lineofuscata) se ca-
racterizan en su mayoría por poseer hábitos detritívoros y 
herbívoros. Por ejemplo, A. vallei es conocida por habitar 
en sustratos colonizados por algas, debajo de rocas, pie-
dras y en vegetación sumergida (Tunnell et al., 2010). Las 
especies del género Barleeia se alimentan principalmente de 
algas filamentosas y diatomeas (Borja, 1986), mientras que 
para R. morrocoyensis también se ha documentado que tiene 
preferencias por sustratos duros con presencia de algas 
(Caballer et al., 2014).

Además, entre las especies registradas, algunas poseen 
hábitos depredadores, ya que se alimentan principalmen-
te de poliquetos y corales (Coralliophila sp.1), así como de 
esponjas (Mastonia cf. millepunctata). Especies del género 
Coralliophila han sido reportadas como dominantes en cora-
les vivos en el Pacífico tropical de México (Barrientos-Lujan 
et al., 2019), coincidiendo con la alta contribución a la den-
sidad relativa encontrada en los sustratos vivos en los arreci-
fes del PNN Gorgona. En este estudio, los poliquetos fueron 
en general la presa potencial más común entre los depre-
dadores, los cuales al igual que las esponjas son conocidos 
como grandes perforadores de la matriz arrecifal (Glynn y 
Manzello, 2015). 

Debido a que la bioerosión debilita la estructura de los 
arrecifes y promueve la colonización de algas, bacterias y 
hongos en el sustrato desnudo, incentivando la bioerosión 
por parte de otros organismos (Glynn y Manzello, 2015), 
la depredación efectuada por los microgasterópodos ha-
cia este tipo de invertebrados podría contribuir a regular la 
bioerosión de la estructura coralina. De igual forma, otros 
representantes de los microgasterópodos poseen funciones 
muy particulares en el ecosistema. Por ejemplo, Hespererato 
scabriuscula y Meioceras nitidum son especies muy sensibles a 
las perturbaciones y a los ambientes enriquecidos con ma-
terial orgánico, razón por la cual se consideran como bioin-
dicadoras (Borja et al., 2000). Ambas especies se registraron 
en sustratos vivos del arrecife La Azufrada, sugiriendo que 
este arrecife se encuentra en buen estado de salud.

Tipos de sustrato 
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En los arrecifes coralinos del PNN Gorgona, la riqueza de 
especies de los microgasterópodos fue mayor en los sustra-
tos inertes y menor en los sustratos vivos, lo cual coincide 
con lo documentado para la criptofauna en arrecifes cora-
linos del POT (Enochs y Manzello, 2012b) y en otras regio-
nes como el Mar de Java en el Océano Índico (Cleary et al., 
2016). Estos resultados sugieren que los microgasterópo-
dos prosperan en diversidad y abundancia en el cascajo de 
coral, el cual representó el principal componente del sustra-
to inerte durante este estudio. La relación diversidad-sustra-
to puede deberse a la mayor heterogeneidad y complejidad 
espacial ofrecida por el cascajo de coral, donde cada super-
ficie expuesta, así como la parte inferior de los pedazos del 
cascajo poseen un conjunto particular de variables biológi-
cas, físicas y químicas (Sasaki, 2008). 

En las cavidades y en las grietas del cascajo de coral se 
incrustan algas, fauna sésil y se acumulan sedimentos que 
normalmente son eliminados por los corales vivos (Sasaki, 
2008). Además, según el arreglo multivariable que posea 
cada espacio (ej., bordes vs. interior del cascajo), este po-
dría proveer microhábitats diferentes para los microgasteró-
podos, presentando variaciones en el porcentaje de luz solar, 
las corrientes de agua, la oxigenación y la acidez (Geiger et 
al., 2007). En este estudio, el cascajo de coral de cada punto 
de muestreo se unió durante la recolección. Por lo tanto, se 
desconoce sí variaciones en las características del cascajo 
(ej., tamaño de cada fragmento, tipo de algas asociadas) 
afectaron la riqueza y diversidad de la criptofauna. Debido 
a la importancia del cascajo de coral como hábitat para los 
microgasterópodos se sugiere que en futuros estudios en el 
PNN Gorgona se realice una caracterización más detallada 
de las variaciones del cascajo y de cómo estas variaciones 
afectan a la fauna asociada.   

Considerando que un hábitat estructuralmente más di-
verso y heterogéneo incrementa la disponibilidad de nichos 
(Smith, 1982), la presencia de sustratos inertes y en parti-
cular de cascajo de coral en los arrecifes coralinos fomenta 
la diversidad en el ecosistema al permitir el asentamiento, 
colonización y refugio de diferentes especies, incluyendo 
los microgasterópodos (Enochs y Manzello, 2012b). En 
este sentido, el aumento en la variedad y disponibilidad de 
alimento, así como de refugio ofrecido por los sustratos 
inertes, se reflejó en un incremento de la diversidad y abun-
dancia de los microgasterópodos. Posiblemente, el cascajo 
de coral favorece la ocupación de organismos con diferentes 
estrategias alimenticias que incluyen detritívoros, suspensí-
voros, filtradores, herbívoros y depredadores, lo cual tam-
bién se ha documentado para otros grupos taxonómicos de 
la criptofauna (Preston y Doherty, 1994; Enochs y Manzello, 
2012b). Los resultados de este estudio son consecuentes 
con la teoría de la heterogeneidad del hábitat, la cual afir-
ma que los hábitats heterogéneos proporcionan una mayor 
cantidad de nichos y diversidad de formas de explotar los 

recursos, fomentando así una mayor diversidad de especies 
(Connell, 1978).

Gradiente de cobertura coralina 

Adicional a las diferencias en la diversidad y abundancia 
presentada por los microgasterópodos entre los sustratos 
coralinos inertes y vivos, la estructura de la comunidad tam-
bién estuvo influenciada por las zonas del arrecife, caracteri-
zadas en este estudio por el gradiente de cobertura coralina. 
En las zonas del arrecife donde el porcentaje de cobertura de 
coral es menor al 70 %, los microgasterópodos que habitan 
en los sustratos coralinos inertes presentaron las mayores 
densidades, pero también la menor riqueza de especies. En 
el arrecife La Azufrada, la cobertura de coral vivo presenta 
una relación inversa con el porcentaje de cobertura de las 
algas filamentosas y calcáreas (Zapata, 2017). Por lo tanto, 
las zonas del arrecife donde la cobertura coralina es baja 
a intermedia y donde a su vez la cobertura de algas es más 
alta, favorecieron mayores densidades de microgasterópo-
dos, posiblemente debido a que proporcionan una mayor 
disponibilidad de alimento. No obstante, las zonas con baja 
cobertura de coral también favorecieron una mayor domi-
nancia de unas pocas especies. Este resultado contrasta con 
lo documentado para el total de la criptofauna en otros arre-
cifes coralinos del POT, donde las zonas con baja cobertura 
de coral presentaron la mayor riqueza de especies (Enochs, 
2012; Enochs y Manzello, 2012b). La diferencia entre es-
tos resultados puede deberse a la talla mínima considerada 
para caracterizar la criptofauna por estos autores (> 2 mm). 
Por el contrario, las especies de microgasterópodos domi-
nantes durante este estudio presentaron tallas menores a 2 
mm (ej., A. vallei y Barleeia sp.1; Material suplementario 3), 
las cuales además mostraron mayores abundancias relativas 
en las zonas del arrecife con baja cobertura coralina. 

Consecuente con este resultado, los cambios observados 
en la estructura de la comunidad de los microgasterópodos 
a lo largo del gradiente de cobertura coralina se debieron 
principalmente a variaciones en la densidad, más no en la 
composición general de las especies. En las zonas del arre-
cife donde el porcentaje de cobertura de coral es menor al 
70 %, las especies dominantes como A. vallei, Barleeia sp.1, 
R. morrocoyensis, B. bifasciata y A. lineofuscata presentaron una 
mayor densidad. Estas especies se caracterizan por ser prin-
cipalmente de hábitos detritívoros y herbívoros, por lo que 
el pico en su densidad posiblemente se vio favorecido por 
una mayor disponibilidad de alimento (ej., algas filamen-
tosas) en estas zonas del arrecife (Borja, 1986; Caballer et 
al., 2014; Tunnell et al., 2010). En contraste, en las zonas 
del arrecife donde la cobertura de coral es alta (> 70 %) se 
presentó un mayor número de especies, pero una densidad 
más baja. Posiblemente, la menor disponibilidad de algas 
en estas zonas del arrecife representó una disminución en la 
oferta de alimento para las especies detritívoras y herbívo-
ras, pero favoreció un incremento en la densidad de especies 
depredadoras como M. millepunctata y Seila assimilata. 
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Por otra parte, en las zonas del arrecife donde la cober-
tura de coral vivo estuvo entre 30 y 70 %, los microgasteró-
podos presentaron densidades intermedias, mientras que la 
riqueza de especies fue alta, similar a la registrada en las zo-
nas con cobertura alta (31 y 35 especies, respectivamente). 
Estas zonas del arrecife con niveles intermedios de cobertura 
de coral pueden considerase como un ecotono (Walker et 
al., 2003), ya que son hábitats que combinan colonias vivas, 
ramas de coral vivo rotas, esqueletos de coral blanqueado, 
colonias recién colonizadas por algas, algunas ramas media-
namente degradadas y cascajo de coral (Enochs y Manzello, 
2012a). La presencia de esta diversidad de sustratos permite 
la interacción, el intercambio y el movimiento de especies 
generalistas y especialistas a través del arreglo estructural 
(Walker et al., 2003), lo cual pudo favorecer una mayor di-
versidad de microgasterópodos. 

CONCLUSIONES

El alto número de nuevos registros, así como de especies 
de microgasterópodos en los cuales sólo se recolectó uno 
o dos individuos, evidencian la alta diversidad de este gru-
po taxonómico en los arrecifes coralinos del PNN Gorgona. 
Igualmente, se destaca la importante función ecológica que 
desempeñan los microgasterópodos en las redes tróficas de 
los arrecifes coralinos, resaltando la necesidad de incrementar 
los esfuerzos de investigación hacia este grupo en particular 
y la fauna críptica en general en los arrecifes coralinos del 
POT. Los resultados también resaltan la importancia de la 
heterogeneidad del sustrato en los arrecifes coralinos para 
la estructura de la comunidad de los microgasterópodos, ya 
que zonas con alta cobertura coralina presentan alta diversi-
dad, mientras que zonas con dominancia de cascajo de coral 
presentan alta densidad.
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MATERIAL SUPLEMENTARIO / SUPPLEMENTARY MATERIAL
MATERIAL SUPLEMENTARIO 1. 

Especies de microgasterópodos recolectadas en los arrecifes coralinos La Azufrada y El Muelle en el Parque Nacional 
Natural Gorgona. HA: Hábitos alimenticios, A: Depredadores, D: Detritívoros, E: Ectoparásitos, F: Filtradores, H: Herbívoros, 
O: Omnívoros, S: Suspensívoros, ND: No Disponible. Información obtenida de la familia (Fam) y género (Gen). Densidad 
promedio (ind.m-2) según tipo de sustrato y arrecife en AI: La Azufrada Inerte (n = 60), AV: La Azufrada Vivo (n = 57), MI: El 
Muelle Inerte (n = 10), MV: El Muelle Vivo (n = 10).

Orden/Familia Género/Especie HA AI AV MI MV
Principal fuente 

alimenticia

Lepetellida Lepetellida sp. H1 0,4 - - - Algas

Turbinidae Uvanilla aff. babelis (Fischer, 1874) D.H1 0,4 - - - -

Cerithiidae

Cerithium sp.1 Bruguière, 1789 D.A3 0,6 - - - -

Cerithium sp.2 Bruguière, 1789 D.A3 0,4 - - - -

Cerithium sp.3 Bruguière, 1789 D.A3 0,2 - 1,1 - -

Turritellidae
Vermicularia frisbeyae* McLean, 1970 S6 Gen - - 1,1 12,8 -

Vermicularia pellucida (Broderip & Sowerby, 1829) S5.4 0,2 5,9 - - -

Hipponicidae Hipponicidae sp. D.H1 1,1 - 1,1 - -

Naticidae Polinices sp. Montfort, 1810 A2 - 2,4 - -
Gastrópodos, balanos, 
bivalvos, foraminíferos, 
ostrácodos

Triphoridae

Nanaphora sp. Laseron, 1958 A4 Fam 0,4 - - - Esponjas

Mastonia cf. millepunctata* (Kosuge, 1962) A4 Fam 3,1 1,5 4,4 -

Similiphora intermedia* (Adams 1850) A4 Fam 0,2 - - -

Cerithiopsidae

Cerithiopsis sp.1 Forbes & Hanley, 1850 A7 0,6 - - - -

Cerithiopsis sp.2 Forbes & Hanley, 1850 A7 0,4 1,4 - - -

Seila sp.1 Adams, 1861 A.H4.3 Fam - - 6,7 - Esponjas

Seila assimilata (Adams, 1852) A.H4.3 Fam 0,7 - 7,8 -

Seila kanoni* (de Folin, 1867) A.H4.3 Fam 0,7 - - -

Seila crocea* (Angas, 1871) A.H4.3 Fam - - 1,1 -

Rissoidae
Alvania monserratensis* Baker, Hanna & Strong, 
1930

H7 Gen 3,3 - - - Algas

Rissoellidae
Rissoella morrocoyensis* Caballer, Ortea & Narciso, 
2011

D.H1 20,4 - 20 - -

Barleeiidae
Barleeia sp.1 Clark, 1853 D.H1 129,8 20 21,1 -

Algas filamentosas, 
diatomeas8

Barleeia bifasciata* (Carpenter, 1856) D.H1 Gen 9,3 - 7,8 72,8

Rissoinidae Rissoinidae sp. D.H1.3 - - - 14,6 -

Anabathridae Amphithalamus vallei* Aguayo & Jaume, 1947 D.H1 228,3 10,5 10 14,6 -

Caecidae Meioceras nitidum* (Stimpson, 1851) D.H1 0,2 - - - -

Vitrinellidae Vitrinellidae sp. D.H1 0,2 - - - -

Eulimidae
Hemiliostraca sp. Pilsbry, 1917 E1 0,9 - - - -

Melanella cf. hypsela* (Verrill & Bush, 1900) E1 - 2,2 5,6 - -

Continúa
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Orden/Familia Género/Especie HA AI AV MI MV
Principal fuente 

alimenticia

Calyptraeidae Crepidula sp. Lamarck, 1799 H.F.S6 - 2,4 - - -

Eratoidae Hespererato scabriuscula (Gray, 1832) A1 0,2 - - - Ascidias

Cystiscidae
Intelcystiscus cf. rancholunensis* Espinosa & Ortea, 
2006

A1 0,2 - - -

Columbellidae

Anachis sp. Adams & Adams, 1853 A.H1.7 - - 1,1 -
Poliquetos, crustáceos, 
ascidias, hidroides, 
algas, carroña2

Columbellidae sp.1 A.H1.2 - - 1,1 -

Columbellidae sp.2 A.H.D1.2 0,2 - - -

Columbella fuscata Sowerby, 1832 H1.7 - 3,9 2,2 -

Columbella haemastoma Sowerby, 1832 H1 - - 1,1 -

Falsuszafrona incerta* (Stearns, 1892) O.H.A5.1 - - 1,1 -

Steironepion piperatum* (Smith, 1882) A1 - 1,7 - 25,5

Fasciolariidae

Fasciolariidae sp.1 A.D2.1 0,2 - 2,2 14,6
Gastrópodos, bivalvos, 
poliquetos, cirripedios, 
carroña

Fasciolariidae sp.2 A.D2.1 0,2 - - -

Fasciolariidae sp.3 A.D2.1 - - 1,1 -

Leucozonia sp. Gray, 1847 A.D1.2 0,2 - - -

Pisaniidae

Engina maura (Sowerby, 1832) A1 0,4 - 1,1 - -

Engina cf. pulchra (Reeve, 1846) A1 - 0,8 - -

Engina pyrostoma* (Sowerby, 1832) A1 - - 2,2 14,6 -

Pisaniidae

Engina tabogaensis Bartsch, 1931 A1 0,6 2 2,2 - -

Gemophos sp.1 Olsson & Harbison, 1953 A1 - - 1,1 - -

Gemophos auritulus* (Link, 1807) A1 0,2 - - - -

Muricidae

Coralliophila sp.1 Adams & Adams, 1853 A1 0,2 4,5 1,1 42,9

Poliquetos, gastró-
podos, bivalvos, cirrí-
pedos, sipuncúlidos, 
decápodos, equino-
dermos, ofiuroideos, 
braquiópodos, corales, 
carroña2

Coralliophila parva* (Smith, 1877) A1.6 - - 2,2 -

Favartia lappa* (Broderip, 1833) A6.1 - - - 12,8

Zetecopsis zeteki (Hertlein & Strong, 1951) A6.5 0,7 1,7 3,3 12,2

Mitridae
Neotiara lens (Wood, 1828) A6.1 0,2 - - -

Sipuncúlidos, 
gastrópodos

Pseudonebularia cf. kantori* (Poppe, Tagaro & 
Salisbury, 2009)

A6.1 - - 1,1 -

Conidae
Conus sp.1 Linnaeus, 1758 A6 - - 1,1 -

Gastrópodos, polique-
tos, bivalvos, peces

Conus nux Broderip, 1833 A5.6 0,4 - 1,1 -

Mitromorphidae Mitromorpha carpenteri* Glibert, 1954 A5.1 - - 1,1 - -

Raphitomidae Microdaphne trichodes* (Dall, 1919) A5.1 - - 1,1 - -

Omalogyridae Ammonicera lineofuscata* Rolán, 1992 ND 13 - 10 12,8 -

Continúa
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Orden/Familia Género/Especie HA AI AV MI MV
Principal fuente 

alimenticia

Pyramidellidae Pseudoscilla babylonia* (Adams, 1845) E6.1 0,2 - - - Bivalvos, poliquetos

* Nuevo registro para el Parque Nacional Natural Gorgona.

Fuente: 1MolluscaBase (2023); 2Taylor et al. (1980); 3Reguero y García-Cubas (1991); 4Marshall (1983); 5Enochs et al. (2011); 6Martínez-Chia-
ppara et al. (1998); 7Donnarumma et al. (2018), 8Borja (1987).

MATERIAL SUPLEMENTARIO 2. 

Resultados del análisis permutacional de la varianza (PERMANOVA) basado en la similitud de Bray-Curtis donde se com-
para la diversidad de los microgasterópodos en las tres categorías de coral vivo. 

df
Suma de 

cuadrados
R2 F Pr(>F)

Categoría 2 1.30 0.10 2.27 0.012

Residuales 41 11.76 0.90

Total 43 13.06 1.00

MATERIAL SUPLEMENTARIO 3. 

Imágenes de las seis especies de microgasterópodos más abundantes en los arrecifes coralinos La Azufrada y El Muelle, 
PNN Gorgona, Pacífico colombiano.


	_Hlk116308304
	_Hlk154141091
	_Hlk179796380
	_GoBack
	_Hlk146441384
	_Hlk179795329
	_Hlk146441443
	_Hlk146603316
	_Hlk149492691
	_Hlk149490734
	_Hlk149492724
	_Hlk161484036
	_Hlk161406593
	_Hlk149492116
	_Hlk161407617
	_Hlk161486426
	_Hlk161408547
	_Hlk161486906
	_Hlk161405943
	_Hlk149493095
	_Hlk149495196
	_Hlk161409401
	_Hlk161412151
	_Hlk161487203
	_Hlk161487245
	_Hlk161412794
	_Hlk161415510
	_Hlk161413378
	_Hlk161413681
	_Hlk161487444
	_Hlk161414995
	_Hlk161489206
	_Hlk161555875
	_Hlk161489519
	_Hlk161511855
	_Hlk179796380
	_Hlk190498561
	_Hlk179796396
	_Hlk190462586
	_Hlk190493868
	_Hlk179795927
	_yh361m5ztu9e
	_y8o78v98mor7
	_65e7dbea67u0
	_4wuac3vd6sjo
	_189wy6at2fii
	_p90gm68q1tdp
	_xgmgxc1ed8d5
	_ojpxpaxp8q0x
	_fci0ubvq8g2m
	_89b9pab9c44r
	_3xh12up6qi7x
	_Hlk179796086
	_Hlk116308304
	_Hlk156844225
	_Hlk156926174
	_Hlk156844497
	_Hlk156915260
	_Hlk156844553
	_Hlk156927639
	_Hlk153442580
	_Hlk166410097
	_Hlk166414153
	_Hlk176180967
	_Hlk179796380
	_Hlk173564379
	_Hlk125364630
	_Hlk179795886
	_Hlk179534415
	_Hlk179534528
	_Hlk179534704
	_Hlk179533418
	_Hlk179533539
	_Hlk179533707
	_Hlk179535157
	_Hlk179535605
	_Hlk179535942
	_Hlk179536844
	_Hlk179536939
	_Hlk179537855
	_Hlk179537951
	_Hlk179538025
	_Hlk179538187
	_Hlk178780948
	_Hlk179538395
	_Hlk179538455
	_Hlk179538763
	_Hlk179538522
	_Hlk179538882
	_Hlk179538546
	_Hlk179539026
	_Hlk179540110
	_Hlk179540157
	_Hlk179540861
	_Hlk179547156
	_Hlk179541020
	_Hlk179547457
	_Hlk179474237
	_Hlk179548404
	_Hlk179548455
	_Hlk179550264
	_Hlk179550459
	_Hlk179551494
	_Hlk179551931
	_Hlk179552387
	_Hlk179552509
	_Hlk179552913
	_Hlk179553333
	_Hlk179553361
	_Hlk179553536
	_Hlk179553589
	_Hlk179553652
	_Hlk179553701
	_Hlk179554044
	_Hlk179554099
	_Hlk179554131
	_Hlk179554155
	_Hlk179554182
	_Hlk179554215
	_Hlk179554459
	_Hlk179554647
	_Hlk179554727
	_Hlk179554814
	_Hlk179554938
	_Hlk148282397
	_Hlk192571043
	_Hlk98366562
	_Hlk41016112
	_Hlk98366604
	_Hlk98366647
	_Hlk98366789
	_Hlk98366843
	_Hlk98366867
	_Hlk39640577
	_Hlk98366904
	_Hlk98366930
	_Hlk98366948
	_Hlk98367126
	_Hlk39910218
	_Hlk98367150
	_Hlk98367165
	_Hlk98367370
	_Hlk98367400
	_Hlk98367429
	_Hlk98367450
	_Hlk98367467
	_Hlk98367527
	_Hlk98367599
	_Hlk98367666
	_Hlk41158368
	_Hlk98367801
	_Hlk98367834
	_Hlk98367881
	_Hlk98367912
	_Hlk96718819
	_Hlk98368010
	_Hlk98368084
	_Hlk98368153
	_Hlk179796380
	_Hlk179796396
	_Hlk98374008
	_Hlk180419647
	_Hlk153442515
	_Hlk179796171
	_Hlk191074222
	_Hlk153442580
	_Hlk122427709

