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RESUMEN

La flora marina litoral en el Pacifico Suroriental presenta dos grandes discontinuidades biogreograficas en los 6 y 3008,
las que han sido explicadas por los patrones de circulacién ocednica en la regién. Sin embargo, un proceso de gran
escala y baja frecuencia, como el fendmeno de El Nifio, el que representa la mayor fuente de variabilidad interanual en
el océano, podria ser en gran parte responsable por la formacién y mantencion de estos limites. Su efecto recurrente,
a través de mortalidad catastrdfica y alteracién de la diversidad y estructura comunitaria, podria reflejarse en el grado
comparativamente alto de endemismo y riqueza especifica de macroalgas en la regidn 6-3008, un drea que podria ser
inestable en una escala temporal amplia.
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ABSTRACT

The marine littotal flora in the Southeastern Pacific exhibits two large biogeographical discontinuities at 6 and 3008,
which have been explained by regional patterns of oceanic circulation. However, large scale, low-frequency processes
such as the El Nifio phenomenon, the greatest source of inter-annual variability in the ocean, may be responsible for
the origin and maintenance of these boundaries. Its recurrent effect, involving catastrophic mortality and modification
of community structure and dwersxty, may be reflected in a comparatlvely high degree of endemism and specles richness
of macroalgae in the 6-300S region, an area which might be unstable in a long temporal scale.

Key words: Macroalgae, dispersal, catastrophe, fitogeographical discontinuance, diversity.

En los ecosistemas marinos costeros del Pa-
cifico Suroriental, gran parte de la variabi-
lidad fisica es explicada por procesos de
gran escala espacial y baja frecuencia, los
cuales alteran la estructura del sistema de
corrientes marinas en la region (Bernal et al
1982). Este sistema puede, en muchos ca-
sos, influir directamente a la biota
litoral, imponiéndole restricciones que son
detectables en una escala biogeogrifica de
variacion (véase Guiler 1959).

La costa pacifica suroriental estd bajo
la influencia de dos grandes sistemas de
circulacion, uno con masas de agua fria, el
sistema de corrientes Chile-Peri, y otro

calido con aguas ecuatoriales (Guiler 1959,
Rollins et al 1986). Ambos parecen ser los
determinantes de la estructura biogeogra-
fica de 1a regibn (Bernal et al 1982).

Un componente bidtico que muestra
esta influencia es el formado por las macro-
algas bentonicas, las que poseen en general
limites de distribucién coincidentes y aso-
ciados al reemplazo de masas de agua en el
gradiente latitudinal. Santelices (1980) do-
cumentd un incremento en riqueza de
especies, desde norte a sur en Sudameérica y
sefiald discontinuidades latitudinales (quie-
bres) en el conjunto de la flora que, aparen-
temente, responden al término de las
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distribuciones hacia el sur (en 69S) y hacia
el norte (en 300S) de los componentes tro-
picales y subantarticos, respectivamente.
Estos patrones han sido explicados por la
influencia de los flujos de agua, predomi
nantes en cada area, los cuales representa-
rian barreras a la dispersién algal hacia
zonas adyacentes (véase Santelices 1980,
1982).

Sin embargo, es posible que estas carac-
teristicas biogeograficas sean influidas por
procesos regionales, cuyo impacto real
puede haber sido seriamente subestimado,
en particular si dichos procesos son capa-
ces de generar patrones de gran escala no
atribuibles a procesos locales o que resul-
ten de la interaccion de efectos locales.

El Nifio y su efecto regional

Un importante agente de cambio biogeo-
grafico es el fenbmeno conocido como ‘“El
Nifio-Oscilacion del Sur’® (referido como
ENSO en adelante: El Nifio-Southern
Oscillation), un proceso desarrollado a
escala global y resultante del acoplamiento
océano-atmoésfera, el cual es la mayor
fuente de variacion interanual conocida en
el océano (Cane 1983, Rasmusson &
Wallace 1983). ENSO es una perturbacion
de gran escala que, originandose en la ban-
da ecuatorial, afecta fuertemente las costas
de Sur y Norteamérica, especialmente las
de Peri y el norte de Chile, donde se ma-
nifiesta como un derrame muy superficial
hacia el sur de aguas ecuatoriales de alta
temperatura y baja salinidad. Asimismo,
provoca ¢l cese o debilitamiento de los
frentes de surgencia (afloramiento en su-
perficie de masas de agua fria) en la region,
permitiendo la invasiébn de la costa por
aguas ocednicas de alta temperatura (Zuta
et al. 1980, Bernal et al. 1982).

El evento ENSO puede tener un gran
impacto sobre la biota litoral, dependien-
do de su frecuencia e intensidad. Su efecto
se traduce en baja concentraciébn de nu-
trientes en la costa, mortalidades masivas
(que van desde reducciones drasticas en
abundancia, hasta la extincidon local),
sobrecompensacién de densidades en espe-
cies previamente poco abundantes, migra-
ciones batimétricas e intrusidon de especies

exoOticas, entre otros (Barber & Chavez
1983, Arntz 1984, Soto 1985, Tarazona et
al. 1985, Tomici¢ 1985). Estos efectos
pueden ser reconocidos propiamente como
catastroficos, y los cambios muestran una
secuencia postcatistrofe comiin a otras
perturbaciones de gran escala: un colapso
en biomasa (reduccion dristica del nivel
precatastrofe), cambio en la composicion,
abundancia o estructura de las comunida-
des y recuperacion gradual a niveles ‘“‘nor-
males’’ (Orensanz & Gallucci 1982).
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Fig. 1: Esquema de la region septentrional del Pa-
cifico Sudeste. A. Masas de agua (lineas) y flujos
principales (flechas). AE: agua ecuatorial, ASST:
agua superficial subtropical y su limite sur en in-
vierno (—— y verano (——); AESS: agua ecuato-
rial subsuperficial; ASA: agua subantartica; CF:
corriente de los fiordos; CCC: corriente costera de
Chile; CG: corriente de Gunther. Extraido de
Bernal et al. (1982). B. Caracterizacion biogeo-
grifica y discontinuidades fitogeogrificas (===).
Sketch of the septentrional region of the Southeastern
Pacific. A. Water masses (lines) and main fluxes (arrows).
AE: equatorial water; ASST: superficial subtropical
water and its southern limit in winter (=) and summer
(———-); AESS: subsuperficial equatorial water; ASA:
subantarctic water; CF: fjords current; CCC: coastal
current of Chile; CG: Gunther current. Extracted from
Bernal er al (1982). B. Biogeographical characteriza-
tion and phytogeographical discontinuities ==),
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De este modo, por su escala espacial, el
evento ENSO puede considerarse un pro-
ceso regional en su efecto, cuyas conse-
cuencias dependeran de las caracteristicas
fisicas y biologicas de los sistemas par-
ticulares que afecta. Aunque ENSO es un
proceso con una simetria bihemisférica
afectando, también, el Pacifico Norte
(Bernal 1979), su impacto parece ser me-
nos drastico, menos frecuente y diferente
al experimentado en el Hemisferio Sur
(Dayton & Tegner 1984, Gunnill 1985,
Paine 1986). A pesar de su mayor frecuen-
cia de ocurrencia en el Pacifico Suroriental,
la capacidad de predecir su manifestacion
sigue siendo atin muy baja o nula (véanse
Rasmusson 1984, Glynn 1988).

Los efectos de ENSO han sido registra-
dos con alta confiabilidad desde 1900, y
menos, precisamente desde hace 450 afios
(Glynn 1988). Sin embargo, el registro mas
antiguo, documentado por evidencias geo-
arqueologicas, se ha datado hace aproxima-
damente 5.000 afios (Rollins et al. 1986),
fecha que marca la estabilizacion del nivel
del mar y de la estructura del sistema de
corrientes en el Pacifico Suroriental, dentro
de los limites actuales. Por otra parte, el
intervalo medio de recurrencia de ENSO es
cercano a 4 afios, con un rango de variacion
de 2 a 10 anos (Cane 1983). Es razonable
pensar, por tanto, en una influencia conti-
nuada sobre la biota que va mas alld de un
efecto perturbador recurrente o de incre-
mentos anémalos ocasionales en la tempe-
ratura del mar.

El Niio y sus implicancias biogeogrificas

Retornando a los patrones fitogeograficos
descritos para la costa pacifica de Sudamé-
rica, hay dos aspectos que pueden no ser
claramente concordantes con el concepto
de una flora marina dependiente de los
patrones de circulacion oceéanica, cuales son
las dos grandes discontinuidades fitogeo-
graficas encontradas por Santelices (1980).

Tradicionalmente se reconocen dos gru-
pos biogeograficos principales en el Pacifi-
co Suroriental, afines a aguas calidas y a
aguas frias-templadas. La separacidén entre
ambos es encontrada en los 6°9S (Rollins
et al. 1986), y es el mismo limite descrito

por Santelices (1980) para los grupos de
macroalgas bentonicas. Esta separacion
coincide aproximadamente con el aleja-
miento definitivo de la costa de las aguas
frias de la corriente de Humboldt (véase
Bernal et al 1982), la cual constituiria
una barrera mayor a la dispersion de com-
ponentes tropicales hacia el sur. Cabe hacer
notar que en ninguna otra parte del mundo
el limite trépico-subtropico se encuentra
tan cercano al Ecuador (Guiller 1959).

En el caso de macroalgas, este limite ha
sido explicado como un efecto de la ex-
tensiobn hacia el norte de las areas de
surgencia (aguas frias) en Perti (Santelices
1980, 1989). Aparte del hecho de que este
sistema de surgencias puede perder su
influencia durante un evento ENSO, debe
considerarse que el origen-de ENSO hace
5.000 afios configuré la situacién actual del
limite de los 690S. Este se encontraba des-
plazado previamente unos 500 km al sur,
entre los 11 y 1208 (Rollins et al. 1986),
de modo que cualquier interpretacion sobre
asociaciones floristicas o faunisticas en la
region del Pacifico Suroriental debe evaluar
primeramente los cambios histéricos que
han ocurrido en ella.

La existencia de la discontinuidad flo-
ristica de los 3008, por otra parte, se ha
explicado como resultante del limite de
penetracion sur de la masa de Agua Super-
ficial Subtropical (ASST) y de aguas ecua-
toriales durante la ocurrencia de ENSO
(Santelices 1980, 1989). No obstante, es
probable que el flujo de agua céalida hacia
el sur no sea la finica determinante de esta
discontinuidad. El1 ASST, aun cuando pue-
de ejercer influencia hasta los 2808 en ve-
rano, se encuentra principalmente al norte
de los 25908, y su penetracion es detectada
a 150 km de la costa (Bernal et al. 1982).
El desarrollo de los eventos ENSO, por
otro lado, podria ser visto como un compo-
nente critico de la dinamica regional, en
lugar de ser un factor causal secundario
unido al anterior (Santelices 1980, 1982).
Aunque la temperatura muestra una accién
directa sobre la biota, no es un factor aisla-
do, ni el mas importante en el efecto de
ENSO. Algunos estudios del impacto de
descargas termales sobre algas, sometidas
por largos periodos a temperaturas entre 7
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y 150C mas altas que lo normal, muestran
alteraciones de los niveles de biomasa y
tasas de crecimiento entre otros efectos,
pero sin registrarse pérdida de especies en
el sistema (Vadas et al. 1976a), ¢l cual es
capaz de recuperarse totalmente o sblo
con alteraciones menores (Vadas et al
1976b, 1978).

En una perspectiva historica (abarcando
los 5.000 afios de existencia de El Nifio), el
rango latitudinal delimitado por las discon-
tinuidades fitogeograficas de los 6 y 300S
se corresponde con el irea de mayor in-
fluencia de ENSO. Por ejemplo, El Nifio
1982-83, uno de los mas drasticos de este
siglo (Cane 1983, Steele 1984), tuvo un
impacto cuya extensiOn hacia el sur se
estim6 hasta al menos los 269S. Podria,
por lo tanto, inferirse una relacion entre
la regibn de los 6-300S y el area de in-
fluencia de ENSO. De este modo, el limite
de 300S puede ser un epifendmeno resul-
tante del efecto recurrente de ENSO
(fendbmeno que no tiene un limite fijo de
penetracion sur), y corresponder a una
transicion floristica inducida y no a un
contacto real entre dos grupos diferentes
de biota (véase Shmida & Wilson 1985).

Es probable que El Nifio tenga un papel
importante como proceso perturbador y
generador de un area de alta inestabilidad
(Tomici¢ 1985) e impredictibilidad. La bio-
ta de esta region ha estado sometida con
frecuencia a ‘“‘cuellos de botella” (Wiens
1977) o extinciones locales no selectivas
dentro de este régimen de perturbacion.
Estas condiciones podrian generar alta va-
riabilidad interpoblacional (Slatkin 1987), e
incluso propiciar el establecimiento de efec-
tos fundadores (Barton & Charlesworth
1984, Carson & Templeton 1984).

A partir de estas caracteristicas, es espe-
rable que la regidon de los 6-300S muestre
alguna distincion respecto de las zonas
adyacentes. La diversidad en esta region
podria fluctuar en una escala temporal
amplia, especialmente la diversidad local.
Se han registrado cambios por efecto de
ENSO en la composicion (Glynn 1988),
abundancia (Arntz 1986) y diversidad (So-
to 1985, Tomici¢c 1985) de especies,
frecuentemente unidos a cambios en la
estructura comunitaria (Tarazona et al

1985, Tomici¢ 1985). Estas ‘“nuevas co-
munidades’ sugieren que la region experi-
menta una sucesion de estados estacionarios
no predecibles, que probablemente no se
ajusta al concepto de estados alternativos
estables (Glynn 1988) como ha sido suge-
rido en la literatura (véase, por ejemplo,
Tarazona et al 1985). Por otra parte, en
cada evento ENSO se producen condiciones
favorables para la invasion del sistema por
parte de especies exoticas. Estas intrusiones
pueden ser temporales o persistentes
(Barber & Chévez 1983, Soto 1985, Glynn
1988), afectando la diversidad local o regio-
nal. No obstante, es probable que estos
efectos dependan de la época del afio en
que ENSO se presente, la cual es variable
entre eventos.

En la costa pacifica de Sudamérica Ia
tendencia de incremento de la diversidad de
macroalgas hacia el sur (con un minimo en
los 40S y un méaximo entre 55 y 600S)
muestra un maximo secundario entre 8 y
2008 (Santelices 1989). También se detecta
un alto grado de endemismo entre los 11y
120S (en PerQ central), sblo comparable al
encontrado en Chile austral (véase Santeli-
ces 1980).

Es sugerente que tanto el grado de en-
demismo como la riqueza especifica tengan
valores altos en Perti central, dentro de la
regién de mayor impacto de ENSO. Si bien
ello podria responder en parte a un efecto
de mayor intensidad de muestreo en el
area (Santelices 1980), es posible conside-
rar algunas explicaciones alternativas. Esta
zona de alta diversidad coincide con el
limite que existid entre la provincia perua-
na y la provincia panamefia (11-120S) en
un periodo anterior a los 5.000 afios A.P.,
fecha en que se estabiliz6 su posicidn ac-
tual en 69S (Rollins et al 1986). Podria
entonces inferirse que las caracteristicas
particulares de Peri central son un reflejo
del desplazamiento del limite norte de la
provincia peruana, sumando al inicio y pos-
terior recurrencia del efecto de ENSO en
la region. Viviani (1979) documentd que
sobre un 70% de las especies litorales de
Chile no superan los 1208 en su limite nor-
te de distribuciéon, lo que podria mostrar
una inercia de la biota en respuesta a la
frontera original tropico-subtrépico.



PROCESOS REGIONALES Y PATRONES FITOGEOGRAFICOS 15

Un probable mecanismo para la forma-
cion y/o mantencion del patron de riqueza
especifica en la zona de los 6-300S es el
“efecto de masa’’, sugerido recientemente
por Shmida & Wilson (1985). El efecto de
masa se traduce en la ocurrencia de especies
fuera de sus nacleos de habitat y se relacio-
na a comunidades que pueden funcionar
como sistemas abiertos (Shmida & Wilson
1985), donde la migracion de propigulos
asociada al efecto de perturbaciones fre-
cuentes (como ENSO en este caso) puede
inducir la formacion de poblaciones locales
poco viables en una escala de tiempo am-
plia. El resultado de este efecto es un in-
cremento en la diversidad local, y el efecto
recurrente de ENSO podria contribuir a
mantener el patron geografico de diversidad
observado en la zona de los 6-300S, Seria
interesante disponer de mas antecedentes
sobre el grado de persistencia temporal de
las poblaciones en esta zona.

Complementariamente, el rango 11-1208
corresponde originalmente a una zona de
transicion floristica o transicién de contac-
to entre dos areas nacleo de floras (Shmida
& Wilson 1985), como puede serlo ahora el
limite de los 69S. El limite 11-120S ha
desaparecido como tal, y al ser desplazado
podria haber expandido la biota transicio-
nal original hacia un area mas amplia gene-
rada por la accion de ENSO.

Adicionalmente, el limite actual en 60S
puede visualizarse por la ripida reduccion
del nimero de componentes tropicales
hacia el sur (Santelices 1980). Este gradien-
te de disminucion es consistente con la
hipétesis de una influencia cada vez mas
débil de las masas de agua célida hacia el
sur, las cuales incursionan hasta latitudes
cercanas a los 300S. No obstante, el efecto
recurrente de debilitamiento de las surgen-
cias costeras por ENSO podria aumentar,
en una escala de tiempo amplia, la probabi-
lidad de encontrar mayor nimero de espe-
cies tropicales o subtropicales en esta 4rea.
La migracidon de estas especies desde areas
insulares podria estar siendo efectivamente
impedida por el desplazamiento de las ma-
sas de agua fria hacia el norte, que actua-
rian como barrera (Santelices 1980), pro-
vocando que los patrones floristicos en la
zona de 6-300S sean debidos fundamental-

mente a procesos propios de la costa
Pacifica Suroriental.

En esta perspectiva, la documentacion
de nuevos registros y extensiones de rango
de especies con afinidad tropical (Santeli-
ces & Abbott 1978, Camus & Ojeda, datos
no publicados) y la descripcion de nuevas
especies endémicas para la region de los
6-300S (Camus, en preparacion) acentua-
rian las caracteristicas distintivas del dreay -
reforzarian su delimitacibn como una
subregion biogeografica dentro de la gran
provincia peruana (véase Santelices 1989).
Dicha subregiobn no mostraria patrones evi-
dentes o facilmente deducibles con respec-
to al caracter de la flora, y quizas podria
caracterizarse por la dinimica de organiza-
cion de sus comunidades en un contexto de
inestabilidad temporal (véase Ricklefs 1987),
asi como por su alto grado de endemismo y
riqueza de especies.

Se ha documentado que los cambios en
nivel del mar, asociados a condiciones
ecologicas variables y alta probabilidad de
fragmentacidn de rangos geograficos, pue-
den inducir eventos rdpidos de especiacion
(en un lapso de hasta 1.000-10.000 afios) e
incrementos en la diversidad marina (Wise
& Schopf 1981). Asimismo, estos cambios
en diversidad parecen estar asociados al
cambio en nimero (mas que en tamafio) de
provincias biogeogrificas (Wise & Schopf
1981). Este bien podria ser ¢l caso para la
costa pacifica suroriental, si se piensa que
desde 10.000 aiios antes del origen de
ENSO hubo un aumento pronunciado en el
nivel del mar (Rollins et al 1986), vy su
estabilizacion fue seguida por el desarrollo
de los eventos ENSO hasta hoy.

Es reconocido que los episodios catastro-
ficos en una escala geogrifica pueden
afectar la diversidad local y regional (véanse
por ejemplo Wethey 1985, Castilla 1988).
Por este motivo no debiera subestimarse el
efecto de un proceso perturbador de gran
magnitud, baja frecuencia y presencia a lo
menos historica (miles de afios) como El
Nifio- sobre la biota regional, tanto en
su diversidad (integrando riqueza y abun-
dancia de especies) como en sus patrones
biogeograficos.

El efecto ENSO como una explicacioén o
reinterpretacion del complejo de patrones
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distribucionales de la flora marina del Pera
y norte de Chile constituye una hipotesis
alternativa que debiera ser tomada en cuen-
ta por el caracter Gnico de este fenomeno.
No obstante, la naturaleza misma de ENSO
hace muy dificil el reunir evidencia directa
de sus consecuencias en un contexto expli-
cativo como el biogeogrifico. Es esperable
que el acuimulo progresivo de informacion
mas precisa sobre taxonomia y distribuciéon
de algas en la region sefiale cotas e intro-
duzca parsimonia a las interpretaciones po-
sibles acerca de la formacion y persistencia
de las discontinuidades de los 6 y 3008, asi
como de las caracteristicas de la zona que
ellas definen.
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