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RESUMEN

Este estudio, entre otros del Programa Sectorial Fondecyt condicionados al estudio de la biodiversidad de Antofagasta,
se llevé a cabo en tres dreas rocosas expuestas en la costa del norte de Chile, seleccionadas en consideracién a su
representatividad en la variacion de eventos de surgencia: (a) Caleta Constitucién (Peninsula de Mejillones-Antofagasta)
situada en un foco estable de surgencia costera; (b) Carrizal Bajo (Huasco), zona de referencia sin surgencia costera
permanente; y (c) Caleta San Lorenzo (Punta Lengua de Vaca), zona referencial y de contraste frente a un foco de
surgencia estable. Los objetivos globales de nuestro estudio fueron: (1) caracterizar la composicién taxonémica y la
estructura de las comunidades, en funcién de categorias o niveles tréficos en ambientes submareales e intermareales; (2)
caracterizar la dindmica espacio-temporal de la diversidad y abundancia de especies en las comunidades en estudio,
relaciondndolas con variaciones de la productividad y de la temperatura superficial del mar (obtenida por sensoria
remota); y (3) evaluar el efecto de la surgencia sobre los atributos comunitarios en funcién de las comparaciones entre
areas con y sin surgencia permanente. Nuestros resultados muestran que la frecuencia de surgencia no es una factor
determinante en la diversidad de las comunidades rocosas litorales estudiadas. Aun cuando, la riqueza especifica del
bentos submareal y la ictiofauna es mayor en Caleta Constitucidén (surgencia permanente), que en Carrizal Bajo
(surgencia estacional), esta alcanza su menor valor en San Lorenzo (surgencia permanente). En contraste, la riqueza
especifica de ambientes intermareales no mostré diferencias evidentes entre las comunidades estudiadas. No se registrd
una relacién evidente entre diversidad de productores primarios y herbivoros benténicos, y la frecuencia de eventos de
enriquecimiento costero. Sin embargo, los patrones de abundancia y diversidad de algunos grupos de productores (e.g.
Chlorophytas) muestran que la importancia de la surgencia costera no puede ser descartada en casos especificos, aun
cuando a nivel comunitario no se registre un efecto global. Un anilisis de la relacidn entre la estructura tréfica global de
las comunidades benténicas intermareales y submareales, no muestran gran diferencia en las principales vias de consumo
a nivel de los carnivoros. Sin embargo, aun cuando las vias de consumo a nivel de los herbivoros son similares entre
localidades, existen diferencias significativas entre ambientes. En contraste, las tramas tréfica del ensamble de peces
presenté diferencias significativas en su estructura y complejidad entre localidades con y sin surgencia permanente. Las
relaciones tréficas documentadas para ambientes submareales constituyen el primer aporte al conocimiento de la estruc-
tura tréfica de estos ambientes en el norte de Chile.
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ABSTRACT

This study, among others of the Fondecyt Sectorial Program directed toward the study of biodiversity of Antofagasta,
was carried out in three rocky areas on the exposed coast of northern Chile selected for their representation of varying
upwelling regimes: (a) Caleta Constitucién (Mejillones-Antofagasta Peninsula) located in a stable focus of coastal
upwelling; (b) Carrizal Bajo (Huasco), a reference zone without permanent coastal upwelling; and (¢) San Lorenzo
(Punta Lengua de Vaca), a reference zone of contrast, on a focus of stable upwelling. The general objetives of our study
were: (1) characterize the taxonomic composition and community structure, as a function of categories or trophic levels
in subtidal and intertidal habitats; (2) characterize the spatio-temporal dynamics of the diversity and abundance of
species in the communities studied, relating these to variations in productivity and sea surface temperature (obtained by
remote sensing); and (3) evaluate the effects of upwelling on community attributes in relation to similar comparisons
between areas with and without upwelling. Our results show that the frequency of upwelling was not a determining
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factor in the diversity of the rocky littoral communities which were studied. Although the species richness of the
subtidal benthos and ichthyofauna is greater in Caleta Constitucién (permanent upwelling) than in Carrizal Bajo
(seasonal upwelling), these values were lowest for San Lorenzo (permanent upwelling). In contrast, the species richness
of intertidal habitats did not show evident differences among the communities studied. There was no relationship evident
between the diversity of primary producer and benthic herbivores with the frequency of coastal enrichment. However,
patterns of abundance and diversity of some producers groups (eg. Chlorophytes) showed that the importance of coastal
upwelling cannot be discarded in specific cases, although the changes may not be observed at the community level. An
analysis of the relationship between the general trophic structure of benthic intertidal and subtidal communities did not
show major differences in trophic linkage at the carnivore level. However, although trophic linkages between herbivores
are similar between localities, there were significant differences between habitats. In contrast, trophic linkages between
assemblages of fishes showed significant differences in structure and complexity between localities with and without
permanent upwelling. Trophic relationships documented for subtidal habitats constitute the first contribution to the

knowledge of the trophic structure in these habitats of northern Chile.

Key words: marine communities, diversity, upwelling, El Nifio.

INTRODUCCION

La diversidad de las comunidades naturales
es un atributo altamente complejo, resultan-
te de la interaccion entre miltiples factores
fisicos y biolégicos que pueden estar orga-
nizados jerarquicamente tanto en el espacio
como en el tiempo (e.g., ver Ray 1991, Rick-
fefs & Schluter 1993). Debido a esta com-
plejidad, el estudio de la diversidad tanto
en sistemas marinos como terrestres ha de-
bido avanzar casi necesariamente a través
del analisis de factores aislados, y sélo re-
cientemente el conocimiento acumulado ha
permitido realizar estudios mds completos
o con un enfoque integrador.

En los sistemas marinos costeros en par-
ticular, tanto en Chile como en otras 4reas
del mundo, investigar la diversidad ha su-
puesto un importante desafio cientifico por
la gran extensién y muchas veces poca ac-
cesibilidad de algunas dareas litorales, lo
que sin duda se ha traducido en limitacio-
nes précticas para obtener un conocimiento
acabado de estos sistemas. En Chile este
problema es especialmente relevante en los
ambientes submareales, donde las dificulta-
des logisticas y de muestreo han limitado
fuertemente su estudio, restringiendo el co-
nocimiento de la costa casi exclusivamente
a la flora y la fauna de ambientes interma-
reales con mayor facilidad de acceso. Por
otra parte, muchos de los estudios sobre di-
versidad realizados en Chile se han focali-
zado principalmente en la elaboracién de
inventarios de especies, pero sin un énfasis

en incorporar procesos y factores que afec-
tan la diversidad y el funcionamiento eco-
sistémico a distintas escalas. Por ejemplo,
pese a que en Chile se han realizado nume-
rosos estudios sobre una serie de procesos
oceanicos de gran relevancia, como la sur-
gencia o la perturbacién de gran escala El
Nifio-Oscilacién del Sur, muy pocos han
intentado analizar sus posibles efectos so-
bre la diversidad de la biota costera o sobre
la dindmica ecoldgica de los ecosistemas
marinos. Ademds, aunque a escala biogeo-
grifica existen algunos estudios relevantes
sobre la diversidad de la fauna y flora mari-
na de Chile (e.g. Guiler 1959, Santelices
1980, Brattstrom 1990, y otros analizados
por Brattstrom & Johanssen 1983, Lance-
llotti & Vdsquez en revisién), atn hay mu-
chos aspectos que no han sido aclarados,
como las relaciones de la diversidad con el
clima y la oceanografia regional, y existen
muchas dreas geogrificas deficitarias en
términos de conocimiento taxonémico basi-
co, incluso a nivel alfa. Entre las 4reas
comparativamente menos estudiadas se en-
cuentran la zona costera y territorios insu-
lares entre los 44° y los 56° S (X1 y XII
Regidén) y la zona costera comprendida en-
tre los 18° y los 29° S (I, II y III Regidn),
lo que las convierte en un importante foco
de atencién al momento de dirigir esfuerzos
hacia un mejor conocimiento de la diversi-
dad marina en el pafs. A este respecto, es
importante que tales estudios bdsicos consi-
deren ademds los factores que pudieran in-
cidir en forma directa sobre la diversidad
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de un sistema, entre los cuales aquellos que
potencialmente involucren cambios signifi-
cativos en la productividad de un A&rea,
como la surgencia costera.

Tradicionalmente, a gran escala se han
documentado patrones generales de diversi-
dad, como el aumento en diversidad desde
altas hacia bajas latitudes para distintos ti-
pos de organismos terrestres y marinos
(e.g., ver Pielou 1979, Guiler 1984). En las
costas de Chile también se han reconocido
patrones generales, aunque diferentes en
tendencia, como el gradiente latitudinal in-
verso (i.e., aumento hacia latitudes altas)
descrito por Santelices (1980) para la di-
versidad de la flora marina de la costa Paci-
fica sur-oriental en Suramérica. Sin embar-
go, esta costa ademds es ampliamente
conocida por la existencia de numerosas
dreas de surgencia, caracterizadas por el
afloramiento en la superficie del mar de
aguas ricas en nutrientes y de baja tempera-
tura (Strub et al. 1998), las que habrian per-
mitido sustentar algunas de las pesquerias
pelagicas mas productivas del mundo (e.g.,
Bernal et al. 1982). Esta extensa ocurrencia
espacial de surgencias en el drea, aun cuan-
do puedan variar en magnitud o en conti-
nuidad temporal a través del afio (Fonseca
& Farias 1987), ha llevado a la percepcién
generalizada de que también serian un fac-
tor clave para las zonas litorales que se en-
cuentran bajo su influencia, las cuales tra-
dicionalmente se han supuesto mds diversas
o productivas que aquellas localizadas en
zonas sin influencia de surgencia. No obs-
tante, tanto para Chile como para otros lu-
gares del mundo la creencia en el impacto
de la surgencia costera posee pocos funda-
mentos empiricos sélidos, y en muchos ca-
sos es s6lo una extrapolacién de lo obser-
vado en sistemas peldgicos, quizd en parte
por el significado que los oceandgrafos dan
al término “costa”, que corresponde practi-
camente a mar abierto en la perspectiva de
un bidlogo litoral.

En lo concreto, el efecto de la surgencia
sobre sistemas marinos litorales ha sido
muy poco explorado, y por ello la literatura

publicada es también escasa. Sin embargo,
algunos estudios en ambientes intermarea-
les rocosos (e.g., Bosman et al. 1987, Fujita
et al. 1989, Ormond & Banaimoon 1994,
Raffaeli & Hawkins 1996) sugieren fuerte-
mente que los afloramientos costeros, por
efecto del aumento de nutrientes y de con-
diciones fisicas mas favorables, podrian te-
ner un efecto positivo (en sentido cuantita-
tivo y no valdrico), permitiendo a los
organismos litorales incrementar su abun-
dancia o incluso su riqueza especifica. Sin
embargo, estudios realizados en comunida-
des submareales de fondos blandos en An-
tofagasta, Chile, sugieren que el efecto de
la surgencia también podria ser negativo,
llevando a fuertes disminuciones en bioma-
sa debido a anoxia (Zdiliga et al. 1983).
Claramente, y con independencia del tipo
de efecto, lo anterior implicaria una modifi-
cacién de la diversidad alfa (local) y a la
vez un potencial incremento de la diversi-
dad beta (intercomunitaria) a una escala es-
pacial mayor, un tipo de efectos que hasta
la fecha practicamente no ha sido explora-
do en el pafs, y cuyas consecuencias sobre
la diversidad y estructura de las comunida-
des marinas costeras son virtualmente des-
conocidas. Adicionalmente, la surgencia
podria también incidir sobre la trama tréfi-
ca de una comunidad, probablemente en
funcién de un potencial aumento en la
abundancia de productores primarios, el
cual a su vez podria llevar a un aumento en
la abundancia (o en la riqueza) de consumi-
dores primarios, modificaciones que tedri-
camente podrian incluso afectar a los nive-
les tré6ficos superiores, aunque la necesidad
de estudios al respecto es evidente.

Varios de los estudios del impacto bio-
16gico de la surgencia sobre la diversidad y
estructura de comunidades litorales (sub-
mareales o intermareales) se han enfocado
al crecimiento de las macroalgas bentdni-
cas. Tradicionalmente, la estacionalidad
observada en el crecimiento algal en distin-
tas regiones del mundo se ha asociado prin-
cipalmente a factores estacionales tipicos
como cambios en irradiacién y temperatura,
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a factores fisicos como movimiento de
agua, o a factores biolégicos como varia-
ciones en los niveles de herbivoria o inte-
racciones (e.g. véase McClanahan 1988,
Santelices 1989, Menge 1992, Ormond &
Banaimoon 1994). Sin embargo, mas re-
cientemente se han comenzado a establecer
relaciones directas entre la estacionalidad y
las variaciones en disponibilidad de nu-
trientes, aunque desde hace bastante tiempo
se conoce que la surgencia no s6lo conlleva
un aporte directo de nutrientes sino que
también contribuye efectivamente a su reci-
clamiento (e.g., ver Barnes & Hughes
1988). En esta perspectiva, se ha documen-
tado que el crecimiento de algunas especies
de algas en ambientes fuertemente estacio-
nales estd frecuentemente limitado por nu-
trientes (e.g. Chapman & Craigie 1977, Ge-
rard 1982), y sélo incrementa en periodos
de surgencia (Fujita et al. 1989). También
se ha mostrado que este fenémeno puede
incidir sobre practicamente toda la comuni-
dad algal y no solamente sobre unas pocas
especies (Ormond & Banaimoon 1994).
Considerando que los principales limitantes
al crecimiento algal son el nitrégeno y fos-
foro inorgdnicos, es factible esperar que las
surgencias, al aumentar la disponibilidad de
ellos, tengan impacto sobre la produccién
vegetal y consiguientemente sobre los con-
sumidores primarios. No obstante, es im-
portante notar que los estudios citados fue-
ron realizados en A4reas con surgencia
fuertemente estacional, y no es claro el tipo
de respuesta que se observaria en dreas con
surgencia permanente.

En el norte de Chile, entre los 18° S y
los 30° S, existen cuatro centros importan-
tes de intensificacién de surgencias de
aguas de baja temperatura y de alta produc-
tividad: al sur de Arica, al norte de Iquique,
en Antofagasta (Mejillones) y los aflora-
mientos que se localizan entre Coquimbo y
Punta Lengua de Vaca (Fonseca & Farias
1987). Los andlisis de temperatura superfi-
cial sefialan que los dos dltimos son los de
mayor magnitud y estabilidad temporal
(Uribe & Neshyba 1983, Fonseca & Farias

1987). En este contexto, y como parte del
Programa Sectorial FONDECYT “Biomas
y climas terrestres y marinos del norte de
Chile”, el presente estudio caracteriza la di-
versidad y estructura de la biota marina de
ambientes intermareales y submareales so-
meros en tres zonas de la costa del norte de
Chile, en funcién de la variacién de los
procesos regionales de surgencia. Los obje-
tivos globales de nuestro estudio fueron:
(1) caracterizar la composicién taxonémica
y la estructura de las comunidades en estu-
dio, en funcién de categorias o niveles tré-
ficos en ambientes submareales e interma-
reales; (2) caracterizar la dinamica espacio-
temporal de la diversidad y abundancia de
especies en las comunidades en estudio, re-
laciondndolas con variaciones de la produc-
tividad y de la temperatura superficial del
mar (obtenida por sensoria remota); y (3)
evaluar el efecto de la surgencia sobre los
atributos comunitarios en funcién de las
comparaciones entre areas con y sin sur-
gencia permanente. En las secciones si-
guientes resumimos los principales resulta-
dos obtenidos, comparando las
comunidades de tres diferentes ambientes
estudiados en cada area de muestreo: inter-
mareal rocoso, submareal rocoso y columna
de agua (ictiofauna). Debido a que la infor-
macién sobre cada tipo de comunidad esta
siendo analizada o publicada individual-
mente, los resultados son presentados como
un andlisis gobal en respuesta a los objeti-
vos descritos, prescindiendo de los detalles
metodolégicos y estadisticos particulares.

METODOLOGIA
Areas de estudio

El presente estudio se llevé a cabo en tres
dreas rocosas expuestas en la costa del nor-
te de Chile (Fig. 1), las que fueron selec-
cionadas en consideracidn a su representa-
tividad en la variacién de eventos de
surgencia (Fonseca & Farfas 1987, Strub et
al. 1998), y a que corresponden a zonas de
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muy bajo impacto antrépico, minimizando-
se de esta forma el problema de incluir los
posibles efectos espurios que introduce este
factor en una investigacién de esta natura-
leza. Las dreas fueron: (a) Peninsula de
Mejillones (ca. 23 °S), Antofagasta, en el
sector de Caleta Constitucién (ambientes
submareales) y desde este lugar hacia el
norte (ambientes intermareales), situadas
en un foco estable de surgencia costera; (b)
Carrizal Bajo (ca. 28 °S; norte de Huasco),
zona de referencia sin surgencia costera
permanente; y (c) Caleta San Lorenzo (ca.
30 °S, al sur de Punta Lengua de Vaca),
zona donde también se encuentra un foco
de surgencia estable y que fue incluida
como drea referencial y de contraste. Los
sitios de estudio estaban conformados por
plataformas rocosas y bolones de gran ta-
mafio, con costas abiertas al oleaje y al
viento predominante del sur-oeste. Los am-
bientes intermareales rocosos de areas ex-
puestas y semiprotegidas estaban domina-
dos por Lessonia nigrescens Bory. Los
fondos submareales someros estaban for-
mados por substratos mixtos de roca y are-
na-conchuela, dominados por “huirales”
(sensu Vasquez 1990) de Lessonia trabecu-
lata Villouta & Santelices y de Macrocystis
integrifolia Bory.

Caracterizacion de eventos de surgencia

La ocurrencia o comportamiento diferencial
de los eventos de surgencia en las dreas de
estudio, establecida preliminarmente en fun-
cién de la literatura (Fonseca & Farfas 1987,
Strub et al. 1998), fue caracterizada en cada
drea durante el estudio por el andlisis de per-
files mensuales de temperatura y la frecuen-
cia de eventos de surgencia, entendidos
como la ocurrencia de “bolsones (foco) de
agua fria” cercanos a la costa medidos por
sensoria remota (Sensor AVHRR Satélite de
la Serie NOAA-USA). Para identificar estos
focos, se siguieron dos criterios: (1) tempe-
ratura minima, y (2) presencia de un gra-
diente térmico circundante al foco, estimado
desde los patrones espaciales de imdgenes
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de gradiente térmico. Con el banco de datos
de imdgenes satelitales de temperatura su-
perficial del mar (TSM), utilizando un pro-
medio de 5 imdgenes mensuales de los afios
1996-1997, se realizé un conteo de eventos
de surgencia en cada foco identificado, en
las tres areas de estudio. Durante el periodo
de estudio, los sectores con mayor frecuen-
cia de surgencia se ubicaron en el drea de
Antofagasta, entre Gualaguala y Punta Colo-
so (Fig. 2), distribuidos en los sectores Pun-
ta Coloso, Punta Tetas y Punta Angamos.
Gualaguala, al norte de la Peninsula de Me-
jillones, presenté la menor frecuencia de
eventos de surgencia, los que que desapare-
cen durante la primavera (Fig. 2 A). En Ca-
rrizal Bajo, donde la frecuencia de surgencia
es comparativamente menor (10-40%), el
foco mas activo se localizé6 90 km al sur
(Punta Pdjaros), con una frecuencia de entre
30 y 75% durante el periodo de observacién.
En este contexto, es valido considerar este
lugar como un sector con pulsos de surgen-
cia o un area sin surgencia permanente (Fig.
2 B). En el 4rea de Coquimbo, las mayor
frecuencia de surgencia se observé al sur del
drea de estudio, en Punta Talinay y Punta
Lengua de Vaca (Fig. 2 C). Estos focos de
surgencia presentaron una mayor actividad
en relacion al alcance de aguas frias hacia
mar afuera, sin embargo, estas masas de
agua sblo esporddicamente penetran superfi-
cialmente al sistema de bahias entre Bahia
Coquimbo y Bahia Tongoy.

Los valores mensuales promedio de tem-
peratura frente a las areas de estudio (entre
0y 1 km desde la costa), obtenidos por sen-
soria remota, muestran el ingreso intermi-
tente de masas de agua de menor tempera-
tura a la costa (Fig. 3). En este contexto,
los perfiles de TSM muestran al drea de
Antofagasta como una zona de surgencia
permanente con altas fluctuaciones de la
temperatura superficial durante el periodo
de estudio. En contraste, las curvas de TSM
en Carrizal Bajo muestran pulsos estaciona-
les de menor frecuencia e intensidad que
Antofagasta, caracterizdndola como drea
sin surgencia permanente o de surgencia
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Fig. 2: Frecuencia de eventos de surgencia en
las dreas de estudio.

Ver = verano; Oto = otofio; Inv = Invierno; Pri
= primavera

Frequency of upwelling events in the study areas.
Ver = summer; Oto = autumn; Inv = winter; Pri = spring

estacional. Las fluctuaciones en el drea de
Coquimbo, aun cuando son equivalentes a
las del drea de Antofagasta, son de menor
intensidad (Fig. 3).

Un andélisis de la distribucién de la tem-
peratura del mar y de la productividad (ug
clorofila/l) en las areas de estudio (véase
Jaramillo et al. 1998) sugiere que sélo en
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Fig. 3: Perfiles de temperatura superficial pro-
medio del mar (TSM) obtenida por sensoria re-
mota entre 0-1 km desde la costa, en cada drea
de estudio.

Profiles of average sea surface temperature (TSM)
obtained by remote sensing at 0-1 km from the coast, in
each study area.

las localidades de La Rinconada (Antofa-
gasta) y San Pedro (Bahfa Coquimbo) es
posible inferir procesos de afloramiento
costero (concentracién de clorofila > 2 pg/
1) durante el periodo de estudio (Fig. 4).
Por otra parte, todas las localidades estu-
diadas presentaron valores de TSM crecien-
tes hacia el verano de 1997, producto del
evento El Nifio 1997-98, considerado uno
de los mayores del presente siglo. En algu-
nos puntos del litoral en la costa norte de
Chile, El Nifio 1997-1998 parecié atenuar-
se por la eventos significativos de surgen-
cia, como sugieren las imdgenes de satélite
(Fig. 5), donde la oscilacién diaria de tem-
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Temperatura superficial del Mar

22 enero 1997
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Fig. 5: Imagen satelital de la distribucién de la temperatuta superficial del mar en las dreas de

estudio (22 de enero de 1997).

Satellite imaging of sea surface temperature distribution in the study areas (22 January 1997)

peratura fue de 13,2 - 20,6°C en la latitud
mas septentrional y de 13,4 - 17,1°C en la
mds meridional.

Muestreos y andlisis

Desde el otofio de 1996 hasta la primavera
de 1997, en cada area de estudio se realiza-
ron muestreos estacionales para determinar
las variaciones en riqueza, abundancia
(densidad, porcentaje de cobertura y/o bio-
masa), y composiciéon taxondémica de las
especies de invertebrados y algas del inter-
mareal y del submareal rocoso, y de las es-
pecies de peces de la columna de agua. Los
disefios y procedimientos de muestreo efec-
tuados en la zona intermareal, utilizando
cuadrantes de 0,25 m?, son descritos en de-
talle en Camus et al. (en revisién). En los
ambiente submareales rocosos, el muestreo
efectuado consistié basicamente en transec-

tos de 100 m de longitud, perpendiculares a
la linea de costa, realizando las observacio-
nes mediante buceo auténomo. Un diseiio
de bloques al azar con series paralelas de 5
cuadrantes de 0,25 m? fueron muestreados
destructivamente en 4 intervalos de profun-
didad (0-3; 4-7; 8-12 y 13-16 por debajo de
MLWL). La ictiofauna fue muestreada uti-
lizando redes experimentales agalleras gra-
duadas en 5 pafios (con aberturas entre 10y
60 cm), caladas perpendicularmente a la li-
nea de costa, consecutivamente durante el
dia y la noche. Censos visuales en transec-
tos de 30 m, mediante buceo auténomo, en-
tre los 0 y los 8 m de profundidad comple-
mentaron la informacién sobre riqueza de
especies y abundancia relativa de la ictio-
fauna en cada localidad de estudio.

En particular para las comunidades mues-
treadas en la Peninsula de Mejillones y Ca-
rrizal Bajo, se efectuaron andlisis de los con-
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tenidos intestinales de individuos de las di-
ferentes especies encontradas en cada uno
de los ambientes, con objeto de: (a) determi-
nar su tipo de alimentacién y elaborar una
caracterizacién preliminar de la estructura
tréfica de cada tipo de comunidad, asignan-
do cada especie a una de las siguientes cate-
gorias tréficas: productor primario, filtrador,
herbivoro, carnivoro, omnivoro, planctivoro
o detritivoro; y (b) obtener para cada especie
0 grupos de especies una estimacién cuanti-
tativa indirecta del consumo de los diferen-
tes itemes identificados.

Las observaciones y las tendencias que
se describen en las siguientes secciones so-
bre la variacién espacial y temporal de dis-
tintos componentes de la diversidad en las
comunidades estudiadas, se basan en dife-
rentes andlisis estadisticos (fundamental-
mente andlisis de varianza jerdrquicos de
medidas repetidas; e.g., ver Camus et al. en
revisién) realizados para los datos obteni-
dos sobre cada tipo de comunidad.

PATRONES DE DIVERSIDAD
Riqueza de especies

Una serie de modelos tedricos y de trabajos
empiricos (e.g., ver recopilaciones y refe-
rencias en Kautsky & Kautsky 1989, Rick-
lefs & Schluter 1993) predicen y documen-
tan que, en general, la diversidad de una
comunidad puede variar en funciéon de un
gradiente de productividad, esperdndose
encontrar una diversidad maxima a un nivel
intermedio de productividad. En la literatu-
ra, la surgencia tradicionalmente es consi-
derada como ejemplo paradigmatico de un
factor que aumenta la productividad, y con-
secuentemente la diversidad de las comuni-
dades intermareales y submareales (e.g.,
Raffaelli & Hawkins 1996). Sin embargo, y
cuando al menos en Chile, no existen de-
mostraciones concretas de que el efecto de
enriquecimiento por surgencia genere un
impacto sobre la comunidad completa (Ca-
mus et al. en revision), y la escasa eviden-

cia disponible sugiere mds bien efectos po-
sitivos sobre algin nivel tréfico particular
(fundamentalmente productores primarios;
i.e., macroalgas) o sobre una o pocas pobla-
ciones (nuevamente de algas). Para las co-
munidades analizadas en este estudio no
detectamos una relacién evidente entre di-
versidad (riqueza total de especies) y loca-
lizacién espacial (si la comunidad estd o no
en presencia de un frente de surgencia). En
ambientes submareales, es sugerente que si
bien la riqueza especifica del bentos y la
ictiofauna tiende a ser mayor en Caleta
Constitucién (con surgencia) que en Carri-
zal Bajo (sin surgencia), alcanza su valor
mas bajo en San Lorenzo (con surgencia),
aun cuando esta ultima localidad fue mues-
treada un menor nimero de veces (Fig. 6).
En contraste, la riqueza especifica en am-
bientes intermareales no muestra diferen-
cias evidentes entre las comunidades estu-
diadas, haciendo atin mas difuso el posible
efecto de la surgencia. De hecho, los anéli-
sis estadisticos realizados indican que las
magnitudes y variaciones temporales en di-
versidad dependen mas bien de condicio-
nantes locales y son independientes de la
presencia o ausencia de surgencia, sugirien-
do que, al menos a nivel de la riqueza total
de especies de estas comunidades, la sur-
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Fig. 6: Patrones de distribucién de la riqueza
total promedio de especies, durante el perfodo de
estudio, en cada localidad. Cc = Caleta Constitu-
cién; Cb = Carrizal Bajo; S1 = San Lorenzo.

Patterns of distribution of average total species richness,

during the study period, in each locality. Cc = Caleta
Constitucién; Cb = Carrizal Bajo; SI = San Lorenzo.
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gencia no es un factor relevante para expli-
car su diversidad.

Riqueza de especies y abundancia
de productores primarios

Al considerar sélo los productores prima-
rios, en los cuales seria mas probable detec-
tar un efecto de la surgencia como grupo, la
situacién tampoco es clara (Fig. 7). En nin-
guno de los ambientes analizados la riqueza
especifica de las macroalgas fue obviamente
menor en la situacién sin surgencia (Fig. 7
A, B), y nuevamente las condicionantes lo-
cales aparecen como la mayor fuente de va-
riacién. Algo similar se observa al comparar
estimadores de la abundancia de macroalgas
(aunque a través de distintos descriptores en
ambientes intermareales y submareales; Fig.
7 C, D), donde llama especialmente la aten-
cién la pobreza relativa de la biomasa algal
en el submareal de San Lorenzo (localidad
COn surgencia permanente).

Por otra parte, la riqueza especifica total
promedio de los grupos mayores de macro-
algas (Fig. 7 E, F) mostré un patrén de dis-
tribucién similar en todas las localidades es-
tudiadas. Tanto en ambientes submareales
como intermareales, se aprecia una clara
predominancia de las algas rojas, y secunda-
riamente un nimero mayor de algas café por
sobre las algas verdes, esta ultima diferencia
es mds acentuada en el submareal. No obs-
tante, y de forma mds marcada que en los
casos anteriores, ningin aspecto de estas di-
ferencias puede ser atribuido inequivoca-
mente a un posible efecto de la surgencia.
Respecto a la abundancia de cada grupo,
existen diferencias al comparar ambientes
submareales e intermareales, aunque debe
notarse que los descriptores usados son dis-
tintos en cada caso (Fig. 7 G, H). En el in-
termareal, las algas rojas son también las
mds abundantes (en cobertura), pero a dife-
rencia de lo observado con la riqueza especi-
fica, las algas verdes son mds abundantes
que las café a pesar de ser menos numero-
sas. Nuevamente ninguna relacién con sur-
gencia es aparente, aunque sin embargo

existen algunas evidencias sugerentes. Ca-
mus et al. (en revisién) documentaron que
algunas especies algales comunes a Caleta
Constitucién y Carrizal Bajo, las cuales al-
canzan las mayores coberturas de substrato,
muestran diferencias importantes entre loca-
lidades con respecto a su produccién. En
Caleta Constitucién varias especies, particu-
larmente de algas verdes (e.g., Ulva rigida),
desarrollan una mayor biomasa por unidad
de cobertura en comparaciéon a Carrizal
Bajo, sugiriendo que a nivel de especies in-
dividuales la ocurrencia de surgencia poten-
cialmente si podria ser relevante. Esta dife-
rencia adquiere mas importancia si se
considera que las algas verdes, especialmen-
te Ulvales (e.g., Ulva, Enteromorpha o
Chaetomorpha) son las mds consumidas por
los herbivoros en todas las localidades inter-
mareales muestreadas, y por tanto las dife-
rencias individuales en produccién podrian
jugar algin rol en la transmisién diferencial
de energia hacia niveles tréficos superiores,
como se discute mas adelante.

En contraste a la similitud de los patro-
nes intermareales, en ambientes submarea-
les hay fuertes diferencias entre las locali-
dades, donde Caleta Constitucién (con
surgencia) registra la mayor biomasa algal,
con dominancia de las algas café y verdes
sobre las rojas. En comparacién, la biomasa
registrada en Carrizal Bajo (sin surgencia)
es practicamente la mitad, con dominancia
casi exclusiva de algas café y rojas, mien-
tras en San Lorenzo decrece drésticamente
llegando a ser menos del 3% de la biomasa
observada en Caleta Constitucién. Si bien
existe una obvia diferencia entre dos locali-
dades con y sin surgencia, los valores de
San Lorenzo (con surgencia) siguen indi-
cando la falta de claridad del efecto de en-
riqguecimiento, y reforzando la idea de la
importancia de las condicionantes locales.

Riqueza y abundancia de consumidores
primarios

La riqueza especifica de especies herbivo-
ras en ambientes submareales e intermarea-
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Fig. 7: Patrones de distribucién de la riqueza total promedio (A-B), de la abundancia total promedio
(Cleobertura]Pbiomasa))» d€ la riqueza de especies promedio por grupo taxonémico (E-F), y de la
abundancia promedio por grupo taxonémico (Gicoberiral~Hbiomasa)) d€ macroalgas intermareales y
submareales en cada localidad de estudio (Cc = Caleta Constitucién; Cb = Carrizal Bajo; SI = San
Lorenzo) (X+ 2EE ).

En puntos = Rhodophyta; en blanco = Phaeophytas; en negro = Chlorophyta

Patterns of distributtion of average total richness (A-B), average total abundance (Cjcyverj-Dipiomass) @verage species richness
per taxonomic grouping (E-F), and the average abundance per taxonomic grouping (Gicover|-Hpiomass) Of intertidal and subtidal
macroalgae at each study locality (Cc = Caleta Constitucién; Cb = Carrizal Bajo; Sl = San Lorenzo) (X + 2EE).

In points = Rhodophyta; in white = Phaeophyta; in black = Chlorophyta
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les sigui6 en promedio un patrén similar
(Fig. 8 A), donde Carrizal Bajo muestra
una riqueza levemente menor que Caleta
Constitucién, atin mds baja en San Lorenzo
en el submareal, pero de nivel intermedio
en el intermareal. Llama la atencién, sin
embargo, la similitud numérica en riqueza
especifica entre ambos tipos de ambiente,
la cual contrasta con las abundancias res-
pectivas (Fig. 8 B) que son mucho mayores
en el submareal (aunque altamente varia-
bles), con la notoria excepcién de San Lo-
renzo, una localidad donde las condicio-
nantes locales parecen ser fuerzas
determinantes. Considerando sélo las dos
localidades principales, destaca el que en el

W Intermareal

® Submareal
25

1)

20 4

Riqueza de especies

140—2 (B)

80 |

60 ]
401 +

20% + * [ ]
ol , :
Cc Cb sl

Densidad (N°/0.25 m?)

Fig. 8: Patrones de distribucién de la riqueza
total promedio (A) y de la densidad total pro-
medio (B) de consumidores primarios (herbivo-
ros) en cada localidad de estudio.

(Cc = Caleta Constitucién; Cb = Carrizal Bajo;
S1 = San Lorenzo) (X + 2EE ).

Patterns of distribution of average total richness (A), and
average total density (B) of primary consumers
(herbivores) at each locality

(Cc = Caleta Constitucién; Cb = Carrizal Bajo; SI = San
Lorenzo) (X + 2EE ).

submareal exista en promedio una densidad
mucho mayor por especie que en el interma-
real, sugiriendo diferencias en productividad
entre ambos ambientes pero sin relacién con
la presencia o ausencia de surgencia.

ESTRUCTURA TROFICA

En relacién a la estructura tréfica global de
las comunidades bentdnicas intermareales y
submareales, analizada sélo para Caleta
Constitucién y Carrizal Bajo, estas no
muestran gran diferencia en las vias princi-
pales de consumo a nivel de los carnivoros.
Las Figs. 9 y 10 muestran que las especies
de filtradores y de herbivoros son los prin-
cipales ftemes consumidos en los dos am-

A) CALETA CONSTITUCION
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Fig. 9: Estructura tr6fica de comunidades
benténicas intermareales en Caleta Constitucién
(A) y en Carrizal Bajo (B). En recuadros se des-
taca el porcentaje de especies presas por grupo
tréfico, fuera de ellos el porcentaje de cada gru-
po tréfico en la dieta de cada nivel tréfico.

Trophic structure of intertidal benthic communities at Ca-
leta Constitucién (A) and at Carrizal Bajo (B). Drawings
show the percentage of prey species per trophic group, and
outside of them the percentage of each trophic group in the
diet of each trophic level.
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Fig. 10: Estructura tréfica de comunidades
bentdénicas submareales en Caleta Constitucién
(A) y en Carrizal Bajo (B). En recuadros se
destaca el nimero de especies presas por grupo
tréfico, fuera de ellos el porcentaje de cada gru-
po tréfico en la dieta de cada nivel tréfico.

Trophic structure of subtidal benthic communities at Cale-
ta Constitucién (A) and at Carrizal Bajo (B). Drawings
show the number of prey species per trophic group, and
outside of them the percentage of each trophic group in the
diet of each trophic level.

bientes y también en las dos localidades. A
nivel de los herbivoros, sin embargo, pese a
que las vias principales de consumo son si-
milares entre localidades, son bastante dife-
rentes entre ambientes. En ambientes inter-
mareales las algas mas consumidas son las
algas verdes, seguidas de las rojas y café
(Fig. 9), mientras que en el submareal, las
algas rojas son el item mdas consumido, se-
guidas de las algas café y verdes (Fig. 10).
Por otra parte, en el submareal de Caleta
Constitucién las algas verdes (menos con-
sumidas) son las mas abundantes y las rojas

son las menos abundantes (ver Fig. 7 H),
sin embargo, las mds consumidas. Esto po-
dria ser una posible explicacién de su baja
abundancia. Este patrén es similar al obser-
vado en Carrizal Bajo, con la diferencia de
que en esta localidad las algas verdes son
practicamente inexistentes. En forma apa-
rentemente independiente de la intensidad
de consumo por los herbivoros, las algas
verdes pueden alcanzar una alta abundancia
en Caleta Constitucién, coincidente con las
mayor productividad que este taxén desa-
rrolla en el mismo lugar en el ambiente in-
termareal, como se indicé en una seccién
anterior. Un patrén similar de abundancia
de macroalgas ha sido documentado por
Céceres et al. (1994) para esta misma loca-
lidad. Si la surgencia afectara positivamen-
te la produccién de biomasa de las algas
verdes submareales en la localidad con sur-
gencia, tal efecto no seria propagado hacia
niveles tréficos superiores debido al bajo
consumo de ellas. En contraste, los herbi-
voros intermareales consumen mds algas
verdes, las cuales comparativamente se en-
contrarian en mayor disponibilidad que las
rojas para los herbivoros submareales.
Aunque en este caso es esperable que una
mayor productividad de algas verdes en Ca-
leta Constitucién pudiera a su vez potenciar
una mayor abundancia de herbivoros, las
densidad de estos parece no responder cla-
ramente al supuesto efecto de enriqueci-
miento, aun cuando la Fig. 9 sugiere una
densidad ligeramente menor en Carrizal
Bajo en comparacién a las dos localidades
con surgencia.

Las relaciones tréficas documentadas
para ambientes submareales constituyen el
primer aporte al conocimiento de la estruc-
tura tréfica de estos ambientes en el norte
de Chile. En contraste con la aparente po-
breza de predadores de alto nivel de las co-
munidades intermareales, los ambientes
submareales someros benténicos y los en-
sambles de peces costeros presentan mas de
15 especies predadoras en los lugares estu-
diados. No obstante, es importante indicar
que el grupo de las aves no fue analizado
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en estos ambientes, y no disponemos de es-
timaciones de la importancia relativa po-
tencial de su efecto de depredacién.

Por otra parte, aun cuando la compleji-
dad de las tramas tréficas benténicas son
similares en ambientes con y sin surgencia
permanente, las de ambientes con surgencia
permanente tienen un mayor nidmero de es-
pecies (N = 141) que sus equivalentes en
ambientes con surgencia estacional (N =
112) (Fig. 10). Una situacién un tanto dife-
rente se observa en las tramas tréficas de-
terminadas para peces submareales. En Ca-
leta Constitucién, area con surgencia
permanente, la trama no sélo contiene mas
especies sino que ademas presenta mayor
complejidad y conectancia que su similar
de Carrizal Bajo (Fig. 11). Mds atn, el en-
samble de peces submareales de Caleta
Constitucién contiene las categorias tréfi-
cas de omnivoros y detritivoros, las que es-
tdn ausentes en Carrizal Bajo. De igual ma-
nera, y con la sola excepcién del grupo de
filtradores, el resto de las categorias tréfi-
cas de presas del bentos y del plancton con-
tiene aproximadamente el doble de especies
en Caleta Constitucién con respecto de Ca-
rrizal Bajo. Sin embargo, de nuestros resul-
tados no es posible concluir que la aparente
mayor complejidad en la trama tréfica de
los peces esté vinculada en forma directa a
la ocurrencia de surgencia, ya que este ané-
lisis no incluy6 a la tercera localidad de
referencia, y la mayoria de los datos obte-
nidos indican que las condicionantes loca-
les pueden ser fundamentales al comparar
comunidades con distinta localizacién geo-
grafica. Una diferencia mas sugerente entre
ambas localidades la constituye el uso dife-
rencial de los recursos presa por parte de
los distintos grupos de peces. En Caleta
Constitucidn, por ejemplo, las tres especies
de peces herbivoros consumen principal-
mente algas verdes, en cambio en Carrizal
Bajo la especie herbivora (Aplodactylus
punctatus) consume una gran proporcién de
algas pardas. Por otro lado, la principal via
de entrada para los peces carnivoros en Ca-
leta Constitucién son organismos omnivo-

ros del bentos (43%) tales como crustdceos
y moluscos, en tanto que en Carrizal Bajo
lo son diversos organismos plancténicos
(64%, Fig. 11).

Otro aspecto relevante de considerar es
la posible conexién entre los diferentes am-
bientes analizados, aspecto que representa
un objetivo no incluido en este estudio por
requerir de enfoques y metodologias dife-
rentes a las empleadas, y que serd discutido
en la seccién siguiente.

DISCUSION
Riqueza especifica

Nuestros resultados indican que la ocurren-
cia de eventos de surgencia no es una condi-
cién suficiente para que exista un aumento
significativo en la diversidad de las comuni-
dades estudiadas, y probablemente no sea si-
quiera una condicidén necesaria ya que locali-
dades con un efecto bajo o nulo de surgencia
son capaces de desarrollar una alta diversi-
dad. Lo anterior, sin embargo, no implica
que la surgencia sea irrelevante como factor
aportador de nutrientes, y mds bien seiala
que estudios futuros sobre el tema podrian
enfocarse directamente en los ensambles de
productores primarios, investigando cudntas
y cudles especies podrian estar limitadas por
nutrientes cuando no existe un aporte exter-
no por surgencia. En las dreas estudiadas, la
falta de relacién entre riqueza de especies y
cercania a los centros de surgencia es mas
notoria en las comunidades intermareales.
En ambientes submareales, por otra parte, si
bien la riqueza de especies bentdnicas y de
la ictiofauna es mayor en areas con surgen-
cia permanente, la localidad referencial de
estudio (San Lorenzo) registré el menor ni-
mero de especies, evidenciando que el nivel
de diversidad puede depender de otros pro-
cesos locales diferentes a la surgencia, o que
interactian con ella en la determinacién de
la diversidad.

Bosman et al. (1987) analizaron el po-
tencial efecto de la surgencia en ambientes
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Fig. 11: Estructura tréfica de los ensambles de peces submareales en Caleta Constitucién (A) y
Carrizal Bajo (B). En recuadros se destaca el nimero de especies presas por grupo tréfico, fuera de
ellos el porcentaje de cada grupo tréfico en la dieta de cada nivel tréfico.

Trophic structure of subtidal fish assemblages at Caleta Constitucién (A) and at Carrizal Bajo (B). Drawings show the
number of prey species per trophic group, and outside of them the percentage of each trophic group in the diet of each
trophic level.
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intermareales chilenos, de Africa del Sur, y
de las Islas Canarias, encontrando que tanto
la cobertura algal, la biomasa de herbivoros
y la cobertura de filtradores eran significa-
tivamente mayores en 4reas con surgencia
que en aquellas sin surgencia. Estos autores
sefialan que la surgencia si puede ser res-
ponsable de una modificacién en la estruc-
tura funcional de estas comunidades, pero
esta conclusién puede enmascarar el efecto
de algin otro factor o combinacién de fac-
tores con efecto diferencial entre comuni-
dades. Es probable que por este motivo, y
debido a que la caracterizacién de dreas
con y sin surgencia de Bosman et al. (1987)
para las localidades chilenas no tuvo una
fundamentacidn clara, estos autores no ha-
yan encontrado un patrén de modificacién
funcional dnico debido al efecto supuesto
de la surgencia. Sobre bases légicas, el
principal efecto esperable por la ocurrencia
de surgencia es la modificacién en las tasas
de produccién de biomasa algal, lo que a su
vez puede llevar a un aumento en la bioma-
sa de herbivoros, que alternativamente, y
dependiendo de la estructura de una comu-
nidad particular, puede afectar a otros orga-
nismos (e.g., filtradores). Este tipo de efectos
es parte de los llamados factores ascendentes
(“bottom-up”), que pueden ejercer un con-
trol (no necesariamente una regulacién) so-
bre la comunidad a través de la productivi-
dad de los niveles tréficos inferiores.
Algunas revisiones recientes (Menge 1992,
1995) sefialan la necesidad de evaluar la in-
teraccién entre fuerzas ascendentes y pro-
cesos comunitarios, muy poco representada
hasta hoy en la ecologia marina litoral, pero
a esta interaccién debiera agregarse cual-
quier otro proceso local que actie como
fuente de variacién para la disponibilidad de
larvas o esporas o para la disponibilidad y
concentracién de nutrientes.

Para nuestras dreas de estudio, al consi-
derar separadamente a los productores pri-
marios como grupo en la relacién entre di-
versidad especifica y centros de surgencia,
no registramos ninglin patrén atribuible a
este efecto, y de hecho la riqueza de espe-

cies de macroalgas en dreas con surgencia
estacional no es diferente de la encontrada
en dreas con surgencia permanente. Sin em-
bargo, esta conclusién se aplica al grupo de
productores pero no necesariamente a espe-
cies individuales. Los patrones espaciales
diferenciales de abundancia y riqueza de al-
gunas especies de algas verdes, descritos en
secciones anteriores, son indicativos de que
la importancia de la surgencia como factor
no puede ser descartada en casos especifi-
cos, aun cuando a nivel comunitario no se
registre un efecto global. Estos patrones
son especialmente importantes si se consi-
dera que las algas verdes son las mas con-
sumidas por los herbivoros, y potencial-
mente pueden constituir una via efectiva de
transmisién diferencial de la energifa hacia
niveles tréficos superiores, una hipétesis que
debiera ser explorada en futuros estudios.
Otros aspectos que podrian estar asocia-
dos a la falta de relacién entre surgencia y
diversidad, son los vinculados a procesos
bioldgicos en la columna de agua que ocu-
rren cerca de la costa pero no directamente
en el ambiente litoral, y que rara vez son
considerados por quienes trabajamos en él.
Un ejemplo sugerente de un factor que po-
dria variar de manera importante el impacto
del aporte de nutrientes sobre el litoral se
relaciona con antecedentes oceanograficos
documentados por Ahumada (1989) y Ahu-
mada et al. (1991). Estos autores, analizan-
do la Bahia de Concepcién, han mostrado
como las concentraciones de una serie de
nutrientes (e.g., nitrato, nitrito, fosfato)
pueden decrecer dramdaticamente hacia las
capas superficiales de la columna de agua y
en direccién hacia la zona litoral (llegando
a cero o muy cerca de cero), debido a que
son fuertemente consumidos por las espe-
cies del fitoplancton. Si este tipo de efectos
fueran recurrentes a lo largo de la costa,
permitirian sugerir una alternativa crucial
al enfoque usado corrientemente en la lite-
ratura y en el presente trabajo: la disponibi-
lidad y la concentracién de nutrientes en
una zona litoral dada podrian ser indepen-
diente de la frecuencia o magnitud de los
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eventos de surgencia, si fueran controladas
por la abundancia de fitoplancton, los cua-
les podrian reducir significativamente o in-
cluso agotar los nutrientes provenientes del
afloramiento, e impedir asi su ingreso efec-
tivo al litoral somero.

Adicionalmente, otro aspecto capaz de
influir en el tipo de resultados obtenidos en
este estudio o en otros similares es la varia-
cién en composicién taxonémica de las co-
munidades litorales a escala biogeogrifica.
Recientemente, Camus (1998) ha mostrado
que los ensambles sésiles intermareales
pueden reflejar los cambios latitudinales en
composicidn registrados a nivel de biotas, y
es pertinente tener en cuenta los posibles
reemplazos de especies entre localidades
para analizar si tales cambios pueden pro-
ducir un efecto diferencial en la transmi-
si6én de energia, o modificar las vias de
transmisiéon. No obstante, en nuestro estu-
dio las especies mds importantes en bioma-
sa y/o cobertura, y especialmente las espe-
cies de algas que mostraron diferencias en
produccién entre localidades como posible
respuesta al efecto de surgencia, fueron las
mismas en todos los lugares. Pese a ello, no
es posible descartar que a una mayor escala
espacial el efecto del reemplazo biogeogra-
fico pueda incidir en la estructura funcional
de la comunidades. Sin embargo, Camus
(1998) ademas documenté altas variaciones
en diversidad entre comunidades, mucho
mas importantes en la zona norte que en la
zona central, un efecto atribuible a condi-
cionantes locales diferenciales que podria
actuar como factor de confusién al interpre-
tar niveles de diversidad en funcién de la
ocurrencia de surgencia, y que también de-
biera ser considerado en futuros estudios.

Surgencia costera y estructura trofica

La estructura tréfica global de las comuni-
dades bentdnicas (intermareales y subma-
reales) no muestra diferencias mayores en
la estructura y complejidad de las tramas,
mientras que si se observaron diferencias
importantes entre localidades en la estruc-

tura tréfica del ensamble de peces, como se
discutird mdas adelante. En términos de
composicion tréfica, y pese a que los verte-
brados (aves y peces) no pudieron ser abar-
cados por este estudio, llama la atencién el
bajo ndmero de invertebrados carnivoros
detectados en los muestreos en la zona in-
termareal. De ellas, el asteroideo Heliaster
helianthus (sol de mar) es el depredador de
mayor tamafio y el mas conspicuo en este
ambiente (al menos en la zona norte de
Chile), y un consumidor importante de es-
pecies de herbivoros, principalmente pate-
logastrépodos y poliplacéforos, y de filtra-
dores, principalmente cirripedios vy
mitilidos. Sin embargo, dado que estas pre-
sas no mostraron alguna respuesta evidente
en relacién a la presencia o ausencia de
surgencia, tampoco es claro en qué forma o
a través de cudles vias Heliaster podria
afectar la diversidad o la estructura de las
comunidades estudiadas (vdlido también
para las comunidades benténicas submarea-
les). Por ello, en estudios futuros relativos
al efecto de surgencia seria necesario eva-
luar la intensidad con la que estas presas
son consumidas por Heliaster, y otros aste-
roideos carnivoros, junto a las variaciones
temporales del consumo. Si, por ejemplo, la
riqueza o abundancia de los herbivoros fue-
ra efectivamente modificada por la surgen-
cia, es posible argumentar que los efectos
esperados pudieran quedar enmascarados
por accién de la depredacion. Por otro lado,
tampoco es posible descartar que Heliaster
modifique en alguna forma la diversidad,
como se ha documentado para comunidades
intermareales de la zona central (e.g., Paine
et al. 1985).

Por otra parte, al evaluar efectos sobre
la estructura tréfica comunitaria interma-
real es necesario considerar otros factores
adicionales. A gran escala, existe una va-
riacién espacial importante en el tipo de es-
pecies que dominan el substrato rocoso:
mientras en Chile central uno de los orga-
nismos principales es el mitilido Perumy-
tilus purpuratus (Paine et al. 1985, Soto
1996), en Chile norte son los cirripedios
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Jehlius cirratus y Notochthamalus scabro-
sus (Camus 1998), y en Peri central es el
mitilido Semimytilus algosus (e.g., Tokeshi
& Romero 1995), todos ellos presas impor-
tantes para Heliaster. Por esto, si lo efectos
tanto de la surgencia como de la depreda-
cién por Heliaster fueran relevantes en es-
tas comunidades, no seria posible estimar
un efecto neto de la presencia o ausencia de
surgencia a menos que se efectuara una
evaluacién experimental detallada de las
relaciones de consumo y de las modifica-
ciones que las tramas tréficas pueden expe-
rimentar debido a los cambios espaciales en
dominancia. A esto debe agregarse que el
efecto de peces o aves marinas es virtual-
mente desconocido, y no es posible predecir
en qué forma un potencial efecto de enrique-
cimiento por surgencia serd incorporado por
una comunidad dada en un lugar determina-
do. Los peces en particular podrian jugar
un papel muy importante (e.g., ver revisién
de efectos comunitarios en Jaksic 1997),
como lo sugieren estudios recientes efec-
tuados en pozas intermareales (e.g., Varas
& Ojeda 1990, Muifioz & Ojeda 1997), los
cuales podrian ser extendidos a otros héabitat
intermareales como plataformas y bolones.

Como se indicé anteriormente, los en-
sambles de peces costeros mostraron nota-
bles diferencias entre ambas localidades en
cuanto a su estructura tréfica, las que po-
drian estar relacionadas con la mayor diver-
sidad y abundancia de algas benténicas ob-
servada en Caleta Constitucién. Esta alta
produccién algal tedricamente permitiria
sostener un sistema bioldgico mads comple-
jo, con mas consumidores primarios y una
mayor diversidad de consumidores secun-
darios, lo cual convierte a los ensambles de
peces en candidatos adecuados para la im-
portancia de procesos ascendentes en la es-
tructura y dindmica comunitaria.

Por otro lado, como fue sefialado antes,
las tramas tréficas de comunidades benténi-
cas submareales documentadas en este es-
tudio constituyen la primera aproximacion
a las relaciones tréficas en estos ambientes
del norte de Chile. Comparativamente las

dreas con surgencia permanente tienen mds
especies que el drea con surgencia estacio-
nal, aun cuando no presentan grandes dife-
rencias en la estructura y complejidad de
sus tramas. En cada uno de los grupos tréfi-
cos, con excepcion de los productores, los
ambientes benténicos submareales cercanos
a un centro de surgencia tienen una mayor
riqueza de especies, incorporando ademads
al grupo de los carrofieros. Sin embargo, y
al igual que en el caso de los peces, es im-
portante notar que estas diferencias no son
faciles de interpretar, dado el poco conoci-
miento de la estructura funcional de las co-
munidades submareales chilenas, y por tan-
to de su grado de variacién espacial y
temporal, pero es un aspecto que eventual-
mente podria estar ligado a diferencias en
productividad y que deberia explorarse en
mayor detalle.

Efectos de El Nirio 1997/98

A modo de comentario final, destacamos
que parte de las diferencias registradas en
diversidad y/o abundancia para distintos
grupos tréficos en este estudio, y en parti-
cular algunas tendencias de cambio obser-
vadas a través del tiempo, podrian estar
asociadas a la ocurrencia del evento El
Nino 97/98. Debido a que la presente in-
vestigacién finalizé en el momento en que
este evento comenzaba su fase principal de
desarrollo (primavera-verano 1997), hacia
el periodo final de muestreo no fue posible
discriminar entre el tipo o magnitud de los
efectos de esta perturbacién y aquellos que
podrian deberse a la surgencia u otros fac-
tores locales. No obstante, debido a la natu-
raleza recurrente de los eventos El Nifio en
una escala interanual, resultaria inapropia-
do intentar separar sus efectos del de otros
factores “normales” en el sistema, en espe-
cial los de surgencia, ya que constituyen
precisamente algunos de los procesos que
experimentan mayores modificaciones du-
rante estos eventos. De hecho, es probable
que un eventual impacto de la surgencia so-
bre la diversidad o estructura de las comu-
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nidades del norte de Chile no sea indepen-
diente de los regimenes de perturbacién de
gran escala, y que en el mediano o largo
plazo aparezcan mds bien acoplados en al-
guna forma. En tal sentido, la ocurrencia
“imprevista” de El Nifio 97/98 evidencia un
error de apreciacién al definir los objetivos
generales de cualquier estudio ecoldgico-
costero a desarrollar en la zona norte, cual
es el no considerar esta fuente de variacion
interanual como un componente normal del
sistema. Esto sugiere la necesidad de privi-
legiar programas de investigacién de mayor
duracién y cobertura espacial, considerando
de esta forma que cualquier objetivo rela-
cionado a la estructura y funcionamiento de
los ecosistemas de la zona norte (marinos o
terrestres) no puede ser disoctado del con-
texto impuesto a macroescala por la dina-
mica de El Nifio y la Oscilacién del Sur.
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