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RESUMEN

En este trabajo evaluamos la diversidad de comunidades intermareales rocosas en la zona norte de Chile, como parte
de un proyecto mayor que involucré diferentes tipos de comunidades marinas dirigido a obtener un mejor conocimiento
ecolégico del drea, una de las menos estudiadas en el pais. Secundariamente, evaluamos la idea tradicional de que la
ocurrencia de surgencia costera lleva a un enriquecimiento de las comunidades litorales debido al aporte de nutrientes.
Este efecto implicarfa un aumento de la productividad algal, y eventualmente de su diversidad, generando un efecto
ascendente que podria a su vez aumentar la abundancia o diversidad en los herbivoros. Para ello analizamos la variacién
temporal en la riqueza y abundancia de especies en la Peninsula de Mejillones (ca. 23 °S), Antofagasta, situada en un
drea de surgencia, compardndolas con las observadas en Carrizal Bajo (ca. 28 °S), un 4rea sin surgencia, y con una
tercera localidad, San Lorenzo (ca. 30 °S), también situada en un drea de surgencia. En Mejillones y Carrizal efectuamos
cinco muestreos desde 1996 a 1997, y en San Lorenzo un muestreo en la primavera de cada afio. Nuestros resultados
mostraron que, a nivel de la comunidad completa y de los grupos tréficos principales (algas, herbivoros y filtradores),
la abundancia y diversidad fueron en general més altas en Carrizal que en Mejillones. Esta diferencia se mantuvo de
forma consistente en el tiempo, pese a que distintas variables declinaron sostenidamente en el tiempo, lo cual pudo
relacionarse al evento El Nifo 97/98 que se desarrolld en nuestro segundo afio de muestreo. Lo anterior indica que es
incorrecto suponer que la sola presencia de surgencia genera un efecto de enriquecimiento, debido a la importancia de
factores sitio-dependientes que generan patrones diferentes e incluso opuestos a los esperados. Sin embargo, nuestros
datos también sugieren que algunas de las especies de algas mds importantes en estas comunidades podrian
experimentar un mayor crecimiento en Mejillones (area con surgencia), donde desarrollarfan una mayor biomasa por
unidad de cobertura. Finalmente sugerimos las vias mas apropiadas para evaluar efectos de surgencia en estos sistemas,
yaque el solo conocimiento de patrones de diversidad o de niveles de nutrientes es insuficiente para conocer el impacto
real de este proceso.
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ABSTRACT

In this paper we assess the diversity of rocky intertidal communities in northern Chile as part of a larger ecological
survey involving different marine communities and conducted with the goal of obtaining a better knowledge of this area,
one of the least studied in the country. Secondarily, we assess the traditional idea that the occurrence of coastal upwelling
promotes enrichment of littoral communities due to increased nutrient supply. Such effect would imply amr increase in
the productivity or eventually the diversity of algal species, generating a bottom-up effect which could increase the
abundance or diversity of herbivorous species. Thus, we analyzed the temporal variation in species richness and
abundance at the Mejillones Peninsula (ca. 23°S), Antofagasta, located within an upwelling area, comparing it with that
observed at Carrizal Bajo (ca. 28 °S), a non upwelled area, and with a third community, San Lorenzo (ca. 30 °S), also
within an upwelling area. In Mejillones and Carrizal we carried out five samplings from 1996 to 1997, and one spring
sampling in San Lorenzo during each year. Our results showed that, at the community level and for the three main trophic
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groups (algae, herbivores and filter feeders), abundance and diversity were in general higher in Carrizal than in
Mejillones. Such difference was consistent throughout the study period, despite that different variables exhibited a
sustained decline in time, which could be related to the occurrence of the 1997/98 El Nifio in 1997. The above reveals
that it is wrong to assume that the sole occurrence of upwelling promotes an enrichment effect in the community, due
to the importance of site-dependent factors generating patterns different or even opposed to those expected. However,
our data also suggest that some of the most important algal species in these communities might experience a higher
growth in Mejillones (upwelled area), where they exhibit an increased standing crop. Finally, we discuss the most
appropriate ways for evaluating upwelling effects in these systems, as the sole knowledge of diversity patterns or
nutrient levels is insufficient for assessing the real impact of this process.

Key words: rocky intertidal, diversity, abundance, upwelling, northern Chile.

INTRODUCCION

A pesar del gran desarrollo de la ecologia
marina litoral en Chile, aldn existen gran-
des dreas como la zona norte comprendida
entre los 18° y los 30°S, o la zona austral al
sur de los 55°S, que carecen de una historia
de investigacion, a diferencia de la regién
de Chile centro-sur donde se ha concentra-
do la mayoria de los estudios (e.g., v€ase
Santelices 1989, Jaksic 1997, Moreno et al.

1998). Por ello, la Comisién Nacional de -

Investigacion Cientificay Tecnolégica pa-
trocind en 1995 un programa sectorial de
investigacién para evaluar la diversidad de
comunidades marinas y terestres en el nor-
te de Chile, definiendo como 4rea objetivo
la zona de Antofagasta (entre los 23-24°S).

Dentro de este marco, el presente trabajo
evalia la diversidad y estructura de comu-
nidades intermareales rocosas del norte
chileno, enfatizando un aspecto relevante y
poco explorado como la surgencia costera.
Como 4rea objetivo, Antofagasta es impor-
tante ademds por ser parte de una gran
regién costera de Chile y Perd, reconocida
como uno de los sistemas de surgencia mas
importantes y productivos del mundo (e.g.,
Guiler 1959, Jones 1980, Santelices 1989,
Castilla 1996), y en donde se han desarro-
1lado algunas de las pesquerias mas gran-
des de la historia (e.g., Odum 1980, Bernal
etal. 1982). El enriquecimiento de las aguas
superficiales debido al aporte de nutrientes
inorgdnicos por efecto de la surgencia cos-
tera es un efecto bien conocido, por lo que
se ha considerado una determinante princi-
pal de la estructura y diversidad de comu-
nidades litorales chilenas (Ahumada et al.
1999). De hecho, en un estudio pionero
sobre el intermareal rocoso del norte de
Chile, Guiler (1959) concluy6 que, en el

sistema de corrientes de Humboldt, la
surgencia afectaba profundamente la vida
intermareal de Chile y Pert, tanto a nivel
comunitario como biogeogrifico. No obs-
tante, Viviani (1979) cuestiond este tipo de
argumentos sefialando que se basaban en
datos o procesos oceanogrificos que no
reflejan realmente las condiciones fisicas
imperantes en las orillas ocednicas. Mas
tarde, Brattstrom & Johanssen (1983) indi-
caron ademds que lo importante es conocer
la hidrografia de la costa en su acepcién
propiamente litoral, y no en la oceano-
grifica que mas bien refiere a situaciones
que ocurren a muchos kilémetros del lito-
ral.

El anélisis de una variedad de comunida-
des marinas y terrestres permite actual-
mente concluir que ningin factor aislado
puede explicar por si solo la variacién ob-
servable en diversidad (e.g., ver compila-
ciones y revisiones en Ricklefs & Schluter
1993, Raffaelli & Hawkins 1996, Jaksic
1997). No obstante, el efecto enriquecedor
y determinante de la surgencia sigue sien-
do una creencia popular en la literatura
marina, aunque su impacto sobre la diver-
sidad no es evidente y no se ha establecido
en forma clara. Bosman & Hockey (1986) y
Bosman et al. (1986), por ejemplo, obser-
varon un aumento en la cantidad y veloci-
dad de la produccién algal intermareal por
el aporte de nutrientes desde el guano de
aves. Esto llevé a Bosman et al. (1987) a
comparar sitios con y sin surgencia en dis-
tintas dreas del mundo (incluyendo Chile
centro-sur) para mostrar que la surgencia
modificaria de forma predecible la estruc-
tura funcional de la comunidad intermareal,
efecto que sin embargo no fue encontrado,
y sus resultados sobre una mayor cobertura
algal y biomasa de herbivoros en dreas con
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surgencia no fueron muy claros. Por otra
parte, el argumento de Bosman et al. (1987)
ejemplifica bien la idea general del efecto
de la surgencia: en costas enriquecidas ha-
bria una mayor productividad primaria y
biomasa de algas, lo que podria aumentar
la biomasa de herbivoros, y desbalancear la
representacion de organismos que ocupan
o generan espacio. El supuesto de enrique-
cimiento es que en las comunidades situa-
das en dreas con surgencia es probable
encontrar efectos como los descritos, que
en general representan cambios en diversi-
dad. No obstante, el concepto de diversi-
dad especifica es complejo y compromete a
distintas variables comunitarias, como el
nimero (riqueza), abundancia y composi-
cién de especies, que podrian responder
diferencialmente al enriquecimiento.
Lateoria ecol6gica general predice que si
las poblaciones no estdn limitadas por su
recursos, es factible esperar un aumento en
su abundancia, y eventualmente su riqueza
ya que la comunidad puede ser invadida
por especies que normalmente no sobrevi-
virian por falta de recursos o efectos den-
so-dependientes. Por ello es natural que el
efecto de la surgencia esté usualmente des-
tacado y casi tipificado en muchos libros
de texto, o considerado un factor deter-
minante en las comunidades litorales
(Raffaelli & Hawkins 1996). Raffaelli &
Hawkins (1996), al analizar las costas de
Sudéfrica, notan que las comunidades en
dreas sin surgencia tienen una menor pro-
duccidn, pero mientras las comunidades de
algas estdn empobrecidas, las de animales
tienen mayor diversidad. Esto evidencia
que la comunidad no necesariamente res-
ponde como un todo al enriquecimiento, y
es importante considerar por separado alos
productores y consumidores. En un estudio
de varias comunidades de algas en la costa
de Yemen, Ormond & Banaimoon (1994)
mostraron que la mayor produccidn,
biomasa y riqueza especifica en el afio se
asocia a la ocurrencia estacional de
surgencia, y las diferencias en riqueza en-
_tre comunidades se deberian a variaciones
en intensidad de la surgencia, aunque en
ese caso la topografia costera podria ser
tanto o mds importante. Por otro lado,
Raffaelli & Hawkins (1996) también argu-
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mentan respecto a la estructura funcional
de la comunidad, sefialando que en siste-
mas enriquecidos por surgencia las algas
no serian controladas por los hebivoros,
mientras que en sistemas no enriquecidos
primaria el control biélégico sobre la pro-
duccidn primaria. En general, el efecto su-
puesto de la surgencia en el intermareal
rocoso es una alteracién de los flujos de
materia y energia de la comunidad, a través
de un impacto positivo sobre sus compo-
nentes tréficos basales (productores y even-
tualmente también filtradores), que indi-
rectamente beneficiaria a los distintos ti-
pos de consumidores en un efecto “ascen-
dente” de cascada invertida.

Sin embargo, la ocurrencia de surgencia
en algin 4rea es una condicién necesaria
pero no suficiente para que se produzca un
efecto de enriquecimiento, ya que la
surgencia debe alcanzar efectivamente el
litoral para causar algin efecto real, y el
eventual aporte de nutrientes sobre la pro-
ductividad dependeria ademds de su rela-
cién con la producciéon de nutrientes in
situ. Distinta informacidn tedrica y empiri-
ca(verrevision en Rosenzweig & Abramsky
1993) sugiere que la diversidad serd maxi-
ma a niveles intermedios de productividad
o aporte de nutrientes, por lo que si éstos no
son limitantes y/o la productividad in situ
es alta, un aporte externo podria no tener
efecto, y tedricamente un exceso podria
incluso disminuir la diversidad. Por otra
parte, otros modelos predicen un aumento
sostenido de la diversidad con la producti-
vidad (e.g., Wright et al. 1993), y en este
contexto un efecto de enriquecimiento siem-
pre podria ser detectado.

El enriquecimiento por surgencia en el
intermareal rocoso es mds notorio en luga-
res donde las algas estdn limitadas por nu-
trientes y la ocurrencia estacional de
surgencia aumenta el crecimiento de algu-
nas (e.g., Lobban et al. 1985, Fujita et al.
1989) o de la mayoria (e.g., Ormond &
Banimoon 1994) de las especies. Aparente-
mente, en el Pacifico Sudeste meridional la
surgencia seria mds estable, especialmente
en algunas dreas, y su estacionalidad se
traduce mds bien en una intensificacién del
proceso durante primavera y verano (Bernal
et al. 1982). Por ello, es probable que en
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sitios intermareales situados ante focos re-
lativamente estables de surgencia, y donde
ésta alcance efectivamente el litoral, pueda
producirse un enriquecimiento que afecte a
la comunidad en forma global, o al menos
en forma significativa al ensamble algal.
Los estudios oceanograficos (e.g., Fonseca
& Farias 1987, Strub et al. 1998), han iden-
tificado en Chile numerosas dreas de
surgencia, donde ésta es ya sea estable y
localizada influyendo puntos especificos
del litoral todo el afio, mostrando variacién
espacio-temporal sin un patrén tnico, o
fluctuando con algin patrén estacional.

La zona de Antofagasta corresponderia
precisamente a un irea con surgencia rela-
tivamente estable, lo cual convierte a este
proceso en un factor potencialmente rele-
vante en cualquier estudio de diversidad
comunitaria. Sin embargo, un andlisis re-
ciente de la estructura espacial de comuni-
dades intermareales de Chile central y nor-
te (Camus 1998), sugiere que la variacién
en diversidad entre comunidades puede al-
canzar niveles tan altos que el efecto local
de algunos factores, incluso tan importan-
tes como el impacto humano, puede repre-
sentar sélo una fraccién pequefia de la va-
riabilidad total. Por ello, consideramos que
en lugar de evaluar la importancia de la
surgencia para una comunidad litoral, pri-
mero es necesario conocer si existen condi-
ciones para suponer que puede tener un
efecto real. La prediccion basica es que en
sitios donde hay surgencia, la comunidad
local podria mostrar patrones contrastantes
con aquellas situadas en dreas sin surgencia.
Si los resultados apuntaran en tal direc-
cién, entonces es posible disefiar estudios
futuros para establecer el grado de penetra-
cion de la surgencia hacia el litoral y las
vias mas probables de impacto sobre la
comunidad o algunos de sus componentes.
De este modo, en el presente trabajo efec-
tuamos un estudio de diversidad con un
doble objetivo: (a) evaluar los patrones
estacionales de abundancia y riqueza de
especies en el intermareal rocoso de
Antofagasta, y (b) compararlos con los de
otros lugares con y sin surgencia para in-
tentar establecer si existen condiciones
como para postular un efecto de enriqueci-
miento.
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METODOS
Sitios de estudio

El estudio se llevé a cabo en tres areas
costeras del norte de Chile, elegidas por
ser representativas de la variacién natural
en la ocurrencia de surgencia (Fonseca &
Farias 1987, Strub et al. 1998) y correspon-
der a zonas de bajo impacto humano. Estas
son: (a) costa oeste expuesta al Pacifico de
la peninsula de Mejillones (ca. 23 °S;
Antofagasta, Il Regién), situada en un foco
estable de surgencia costera (denominada
Mejillones en adelante); (b) Carrizal Bajo
(ca. 28 °S; norte de Huasco, III Regién),
zona de referencia sin surgencia coste-
ra (Carrizal en adelante); y (c) Caleta San
Lorenzo (ca. 30 °S; Punta Lengua de Vaca,
IV Regi6n) (San Lorenzo en adelante), zona
donde también se encuentra un foco de
surgencia estable y que fue incluida como
contraste adicional. La linea de costa de
estos sitios es entera, rocosa, abierta al
viento y oleaje, e interrumpida ocasional-
mente por franjas de sedimento arenoso. El
intermareal estd formado por extensas pla-
taformas rocosas, y en el caso de Mejillones
ademds presenta sectores con bolones de
gran tamaifio.

Una caracterizacién de la ocurrencia de
surgencia en las dreas donde se ubicaron
los sitios de estudio es entregada por
Vasquez et al. (1998) como parte de este
mismo proyecto, y los antecedentes
oceanograficos complementarios son des-
critos por Rutllant et al. (1998) y Gonzélez
et al. (1998).

Muestreo

Durante invierno y primavera de 1996, y
verano, invierno y primavera de 1997, en
Mejillones y Carrizal muestreamos la di-
versidad y abundancia de especies en toda
la zona intermareal, informacién comple-
mentada con un muestreo de primavera en
cada afio en San Lorenzo. Los muestreos
correspondientes a otofio de 1997 no pu-
dieron efectuarse debido a malas condicio-
nes de tiempo y corte de caminos provoca-
dos por el inicio del evento El Nifio 1997/
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98. Este evento es de particular importan-
cia para los resultados del estudio, ya que
entre sus efectos estd el debilitamiento o
cese de la surgencia costera y la invasién
de aguas cdlidas de baja salinidad y conte-
nido de oxigeno (Bernal et al. 1982), lo que
potencialmente puede llevar a cambios en
distribucién y/o abundancia de algunas es-
pecies (Camus et al. 1994). La posible in-
fluencia del evento en los resultados obte-
nidos durante 1997 se trata en la seccién
Discusién.

El disefio muestral usado consistié en
cuadrantes al azar de 50x50 cm, cubriendo
una distancia horizontal efectiva de costa
de aproximadamente 250-300 m, y abar-
cando todo el gradiente intermareal desde
la zona inferior, caracterizada por la franja
del alga parda Lessonia nigrescens Bory, a
la zona superior, caracterizada por el limite
vertical superior del gastrépodo pulmonado
Littorina peruviana (Lamarck). Para cada
cuadrante se registré su altura sobre el
nivel cero de marea y la identidad y abun-
dancia de las especies presentes. Los tama-
fios de muestra para cada sitio en el periodo
de estudio fueron: (a) Mejillones: 86 en
Jul. 96, 50 en Oct./Nov. 96, 58 en Ene. 97,
45enJun. 97,y 60 en Nov. 97; total acumu-
lado: n=299; (b) Carrizal: 65 en Jul 96, 55
en Nov. 96, 60 en Ene. 97, 61 en Jul./Ago.
97,y 60 enDic. 97; total acumulado: n=301;
y (c) San Lorenzo: 65 en Dic. 96, y 40 en
Oct. 97; total acumulado: n=105. No todos
los cuadrantes muestreados fueron usados en
los andlisis estadisticos, ya que Antofagasta,
por ser el sitio objetivo del proyecto, fue
muesteado mds intensamente al inicio para
lograr una mejor caracterizacion.

En los cuadrantes se tomaron ademds
muestras, fijadas en solucién de formalina,
para realizar en laboratorio su determina-
cién taxonomica hasta el mas bajo nivel
posible. Por otra parte, y especialmente en
Mejillones, se efectuaron colectas de los
taxa menos frecuentes, y de aquellos que
no fueron registrados en los cuadrantes de
muestreo. En particular un conjunto de
itemes algales seleccionados fue deposita-
do en la Coleccion de Algas del Herbario
Nacional, en el Museo Nacional de Histo-
ria Natural, para establecer un material de
referencia.
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Estructura tréfica y biomasa de producto-
res primarios

Con objeto de obtener una caracterizacién
primaria de la estructura tréfica en las co-
munidades en Mejillones y Carrizal, se rea-
lizé un andlisis del contenido intestinal de
las principales especies de herbivoros
muestreados, incluyendo ademads algunos
carnivoros. Para ello recolectamos indivi-
duos de cada especie en distintas fechas,
efectuando en laboratorio la determinacién
taxonémica de sus contenidos. Una parte
importante de los contenidos registrados
correspondid a itemes aparentemente inci-
dentales y a materia orgdnica que no pudo
identificarse, por lo cual fueron excluidos
del andlisis pero son indicados en la sec-
ci6n Resultados. El resto fue clasificado en
distintos {temes, mayoritariamente a nivel
genérico. Los resultados corresponden a
itemes consumidos por el conjunto de es-
pecies, expresados como frecuencia relati-
va de ocurrencia, en los cuales se basé la
confeccidn de una trama simple de consu-
mo como una aproximacién a la estructura
tr6fica de cada comunidad. Con respecto a
consumo de herbivoros, en Mejillones se
determinaron 20 ftemes algales, con un
total de 113 registros efectuados en 117
individuos pertenecientes a 14 especies, y
en Carrizal se determinaron 18 {temes, con
un total de 122 registros efectuados en 118
individuos pertenecientes a 16 especies.
Los herbivoros analizados fueron moluscos
gastrépodos (Littorina peruviana,
Siphonaria lessoni, Collisella araucana,
C. zebrina, C. ceciliana, C. orbigny,
Fissurella crassa, F. Limbata, F. maxima,
F. picta, Scurria viridula, S. variabilis, S.
parasitica, S. bohemita, S. plana, Tegula
atra) y poliplacéforos (Eroplochiton niger,
Chiton granosus,Acanthopleura echinata).
Los finicos carnivoros detectados en abun-
dancia suficiente para ser muestreados fue-
ron los asteroideos Heliaster helianthus y
Stichaster striatus, aunque en un ¢aso otra
especie (Nucella sp.) fue registrada como
item consumido por H. helianthus en
Carrizal.

Para algunas algas se estim6 su biomasa
separadamente en Mejillones y Carrizal,
tomando muestras de 10% de cobertura
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para cada especie que fueron secadas en
estufa a 60°C por 48 horas, estandarizando
y promediando sus pesos para obtener un
factor de conversion que se aplicé a la
cobertura medida en cada sitio, a fin de
disponer de una estimacién gruesa.
Debido al alto niimero de cuadrantes eva-
luado en cada tiempo y localidad, decidi-
mos privilegiar el muestreo no destructivo
para minimizar los impactos debidos a la
manipulacién en terreno. Por tanto, las es-
timaciones de estructura tréfica y biomasa
son necesariamente limitadas ya que no
contemplaron la remocién sistematica de
gran cantidad de muestras o individuos,
sino mds bien sélo las cantidades minimas
para lograr una descripcién apropiada.

Andlisis de datos

Los resultados fueron expresados en fun-
cién de la riqueza de especies por unidad

CAMUS & ANDRADE

muestral a nivel de la comunidad completa,
y de lariqueza y abundancia para distintos
subconjuntos de especies. Tedricamente,
los grupos que serian mds influidos por la
surgencia, y que analizamos separadamen-
te, son: (a) productores, (algas); (b) consu-
midores primarios, basicamente moluscos
herbivoros; y (¢) consumidores de particu-
las, principalmente mitilidos, cirripedios,
celenterados y poriferos, que referimos
como filtradores siguiendo la clasificacién
de Barnes & Hughes (1988). Adicional-
mente, analizamos en forma aislada la abun-
dancia de las tres especies mdas representa-
tivas de estos sistemas, que muestran las
tasas mds altas de reclutamiento y renova-
cién poblacional (Camus & Lagos 1996), y
que dominan el substrato primario alcan-
zando las mayores abundancias en précti-
camente todo Chile centro-norte (Camus
1998). Estas son la cloréfita Ulva rigida
(C. Agardh) J. Agardh, y los cirripedios
Jhelius cirratus Darwin y Notochthamalus

TABLA' 1

Taxa algales consumidos por las especies herbivoras mas frecuentes registradas en Mejillones
y Carrizal a través del periodo de estudio, determinandos principalmente a nivel de género y
obtenidos de un andlisis de contenidos intestinales. El valor entre paréntesis es la frecuencia
relativa de ocurrencia de cada item respecto al total de individuos analizados, expresada en

porcentaje (ver Métodos). n.i.: no identificado

Algal taxa consumed by the most frequent herbivorous species recorded in Mejillones and Carrizal throughout the
study period, identified mainly at the genus level and obtained from an analysis of intestinal contents. The value
between brackets is the relative occurrence frequency of each item in relation to the total number of individuals

analyzed, expressed in percentage (see Methods). n.i.: not identified

MEJILLONES

CARRIZAL BAJO

CHLOROPHYTA:

Ulva (18,58), Enteromorpha (17,70)
Chaetomorpha (2,65), Cladophora (0,89)
Rhizoclonium (0,89)

cloréfita incrustante n.i. (3,54)

RHODOPHYTA:

Polysiphonia, Centroceras y Ceramiales n.i. (11,50)
Gelidium (9,73), Hypnea (0,89), Porphyra (3,54)
rodéfitas incrustantes no calcificadas n.i. (1,77)
Coralina incrustante (4,42)

Corallina officinalis (10,62)

Gastroclonium (2,66)

PHAEOPHYTA:

Ectocarpus (5,31), Pilayella (0,89),
Giffordia (1,77), Ralfsia (1,77)
Colpomenia (0,89)

CHLOROPHYTA:

Ulva (13,12), Enteromorpha (5,74)

Plantulas de Ulva o Enteromorpha (16,39)
Chaetomorpha (4,10)

Rhizoclonium y cloréfitas filamentosas n.i. (2,46)

RHODOPHYTA:

Polysiphonia y Ceramiales n.i. (9,84)

Gelidium (13,12), Porphyra (2,46)

rodéfitas incrustantes no calcificadas n.i. (15,57)
Corallina officinalis (5,74)

rodéfita filamentosa n.i. (0,82)

PHAEOPHYTA:

Pilayella (1,64), Ectocarpus (6,56)
feéfita incrustante n.i. (Ralfsia?) (1,64)
Sphacellaria (1,64)
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scabrosus Darwin, estos ultimos conside-
rados en conjunto. Consideramos que en
algin sentido estas especies podrian cons-
tituir buenos indicadores del estado de la
comunidad, ya que a través de ellas podria
canalizarse parte importante de la energia
del sistema.

En cada caso, para cada una de las varia-
bles analizamos su variabilidad dentro y
entre sitios mediante disefios de andlisis de
varianza con medidas repetidas, usando
sitios como factor clasificatorio. No obs-
tante, el disefio usado debe entenderse sélo
como una comparacioén entre dos sitios,
Mejillones y Carrizal, ya que San Lorenzo
fue muestreado de forma discontinua, y no
como un “experimento” para evaluar efec-
tos de surgencia, ya que por el objetivo del
proyecto y por restricciones logisticas el
andlisis no incluye replicacién de sitios
con y sin “tratamiento”. Por otra parte, los
andlisis estadisticos no se han estratificado
pornivel mareal, ya que el estudio se dirige
a una evaluacién comunitaria global, y el
nimero de datos analizado para cada sitio
se ajustd al minimo registrado en cada caso,
seleccionando al azar las unidades mues-
trales dentro de cada tiempo e incorporan-
do en el andlisis una correcién por
desbalance entre celdas. En los andlisis se
revisaron los supuestos de normalidad y
homocedasticidad por medio de distintas
pruebas.

RESULTADOS
Estructura tréfica

La Fig. 1 esquematiza las principales vias
de consumo detectadas en las comunidades
de Mejillones (A) y Carrizal (B), indicando
los porcentajes de ocurrencia relativa de
distintos {temes tréficos estimados separa-
damente para herbivoros y carnivoros. El
grosor de las flechas intenta reflejar la
importancia relativa porcentual de cada
item para el grupo particular que lo consu-
me, y en la interpretacion que sigue hemos
supuesto que, en términos generales, la
" ocurrencia de los itemes encontrados refle-
jaria aproximadamente su consumo real.
Por ello usamos el término consumo en
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lugar de ocurrencia intestinal, aunque en la
prictica pueden implicar situaciones muy
diferentes.

El carnivoro mas conspicuo, el asteroideo
Heliaster helianthus, consume un espectro
relativamente amplio de presas en ambos
lugares, entre los que se encuentran princi-
palmente moluscos herbivoros (e.g., Chiton
granosus, Littorina peruviana, Siphonaria
lessoni, y lapas juveniles), cirripedios
(Jhelius cirratus y Notochthamalus
scabrosus), bivalvos (Perumytilus purpuratus
y almejas juveniles), ademds de un grupo
de iftemes minoritarios indicado como Otros
en la Fig. 1. En el grupo Otros se encuen-

A) MEJILLONES
CARNIVOROS
ASTEROIDEOS
¥ 26,7% 6.3%
33,3%/ i HERBIVOROS
FILTRADORES I
2

v

20,0% AS,I% 37,8% \ 10,8%

0,0%
OTROS I} Rodéfitas
(Decipodos)

PRODUCTORES

B) CARRIZAL BAJO

CARNIVOROS
25% | ASTEROIDEOS
FILTRADORES 4 \41,2% F
i 3,9%
5o% | HERBIVOROS
CARNIVOROS 11.8%
(Gastrépados) / 12,5% 142,5%\11,0%

17,7%, Cloréfitas| [ Rodéfitas

OTROS L

(Deciipodos) PRODUCTORES

Fig. 1: Caracterizaci6n tréfica preliminar de las
comunidades intermareales rocosas en la Peninsu-
la de Mejillones y Carrizal Bajo en el norte de
Chile, basada en un andlisis de la frecuencia
relativa (%) de ocurrencia de itemes en contenidos
intestinales de especies numéricamente importan-
tes de herbivoros y carnivoros (ver Métodos). Los
nimeros fueron calculados separadamente para
herbivoros y carnivoros. .

Preliminary trophic characterization of the rocky intertidal
communities at the Mejillones Peninsula and Carrizal Bajo
in northern Chile, based on an analysis of the relative
occurrence frequency (%) of items in the intestinal contents
of numerically important species of herbivores and
carnivores (see Methods). Numbers were calculated
separately for herbivores and carnivores.
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TABLA 2

Itemes algales (en porcentaje) encontrados en el intestino de herbivoros en Mejillones y
Carrizal, de acuerdo su morfologia y calcificacién

Algal items (in percentage) found within the intestine of herbivores in Mejillones and Carrizal, according to their
morphology and calcification

MEJILLONES

CARRIZAL BAIJO

Filamentosas: 23,89

Frondosas no calcificadas: 53,98
Incrustantes no calcificadas: 7,08
Incrustantes y frondosas calcificadas: 15,04

Filamentosas: 26,23

Frondosas no calcificadas: 50,82
Incrustantes no calcificadas: 17,21
Incrustantes y frondosas calcificadas: 5,74

tran basicamente poliquetos, anfipodos, y
crusticeos decdpodos no identificados que
fueron incluidos en €l por no conocerse sus
héabitos alimenticios. Una parte no despre-
ciable de los itemes correspondo a especies
de algas, pricipalmente de los géneros Ulva,
Ectocarpus, Gelidium e Hypnea, las que
probablemente son ingeridas en forma in-
cidental por lo que se han sefialado aparte
con flechas discontinuas. Pese a las dife-
rencias porcentuales entre comunidades en
el consumo de herbivoros y filtradores,
ninguno de los itemes individuales tuvo
una representacién importante (mayor a
11%).

Con respecto al consumo de algas por
herbivoros, la Tabla 1 indica la frecuencia
de ocurrencia de itemes en Mejillones y
Carrizal, clasificados segiin su morfologia

u otras caracteristicas del talo. Indepen-
diente del tamafio, en ambas comunidades
las algas con talos frondosos no calcificadas
son las consumidas mayoritariamente, se-
guidas de las algas filamentosas, mientras
las algas calcificadas y las incrustantes no
calcificadas muestran un orden inverso. No
obstante, la importancia de las algas
calcificadas en el conjunto, basicamente la
coralina articulada Corallina officcinalis
var. chilensis y coralinas incrustantes, apa-
rece mds bien sobredimensionada. Esto se
debe a que muestran una incidencia parti-
cularmente alta en el consumo por moluscos
poliplacéforos de los géneros Chiton,
Enoplochiton y Acanthopleura, los cuales
son poco abundantes a nivel de la comuni-
dad completaenrelacién alos gastrépodos.

TABLA 3

Anilisis de varianza con medidas repetidas (Tiempo) para la fluctuacién estacional en la
riqueza total de especies por unidad muestral, comparando los sitios de Mejillones y Carrizal.
Las estaciones muestradas, desde Julio 1996 hasta Octubre 1997, fueron invierno y primavera

en 1996, y verano, invierno y primavera en 1997. g.1.: grados de libertad; C.M.: cuadrado

medio; F: razon de F; P: valor de probabilidad. En la Tabla, bajo las columnas de grados de
libertad y de cuadrados medios entregamos los valores correspondientes a cada efecto
seguidos (separados por /) por aquellos de sus errores respectivos

Repeated measures analysis of variance for the seasonal fluctuation of total species richness per sampling unit,
comparing the sites of Mejillones and Carrizal. Sampled seasons, from July 1996 to October 1997, were winter and
spring in 1996, and summer, winter and spring in 1997. EFECTO: Effect (Tiempo: time; Sitio: site); g.l.: degrees of

freedom; C.M.: mean squares; F: F-ratio; P: probability value. In the Table, below the columns of degrees of
freedom and mean squares we provide the corresponding values for each effect followed (separated by slash) by
those of their respective errors

EFECTO g.L CM. F P

Sitio 1/98 564,69 / 8,21 68,81 <0,00001
Tiempo 474 38,51/25,58 1,51 0,35073
Sitio*Tiempo 47392 25,58 /8,73 2,93 0,02080
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Por otra parte, en términos taxonémicos
el consumo de herbivoros mostré diferen-
cias a nivel de divisiones algales (Fig. 1):
las Feéfitas son menos consumidas en com-
paracién a las Cloréfitas y Rodéfitas, las
cuales tienen una representacion relativa-
mente similar sin diferencias drdsticas en-
tre sitios. La situacién es distinta a nivel de
itemes individuales. L.a Tabla 2 muestra los
ftemes encontrados y su frecuenciarelativa
de ocurrencia, destacando la gran propor-
cién de dos géneros de Clordfitas de la
Familia Ulvaceae, Ulva rigida y
Enteromorpha sp. (y sus estados tem-
pranos), que ademdas muestran en conjunto
una intensidad de consumo similar en am-
bos sitios, 36,28% en Mejilones y 35,25%
en Carrizal. Al interior de las comunidades
estudiadas, Ulva rigida es efectivamente el
alga mdas ampliamente distribuida y de
mayor abundancia, con una alta renovacion
poblacional, y su alto consumo no resulta
extrafio. En contraste, sin embargo,
Enteromorpha es un componente minorita-
rio de baja frecuencia y abundancia en el
ensamble macroscépico. Aparte de Ulva,
en general el consumo de los herbivoros
parece concentrarse en especies de peque-
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fio tamafio, estados juveniles, o con formas
de crecimiento mds accesibles al pastoreo,
las que caracteristicamente no alcanzan una
alta cobertura en el ensamble macroscépico
o adulto, tales como Cladophora,
Rhizoclonium, Ectocarpus, o algas incrus-
tantes no calcificadas. La incidencia de
estarepresentacién diferencial entre el con-
sumo por herbivoros y el ensamble
macroscoépico respecto al posible enrique-
cimiento por la surgencia se discute mas
adelante.

Riqueza especifica

El total aproximado de especies inter-
mareales sésiles y moviles registrado a tra-
vés del estudio en las comunidades
muestradas, fue de 86 en Mejillones, 88 en
Carrizal, y 73 en San Lorenzo. Las deter-
minaciones posteriores de muestras inicial-
mente no identificadas finalmente no mo-
dificaron estos valores.

A nivel deriqueza especifica intra-comu-
nitaria, considerando todos los taxa regis-
trados en cada unidad muestral, el analisis
de varianza mostré una clara diferencia

12.5
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"""" O Carrizal

INV-97 PRI-97

Fig. 2: Variacién estacional de la riqueza total de especies en las comunidades estudiadas durante 1996

y 1997.

Seasonal variation of the total species richness in the study communities during 1996 and 1997. INV: winter; PRI: spring;

VER: summer.
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entre los sitios (Tabla 3), indicando una
riqueza promedio significativamente mas
alta en Carrizal que en Mejillones. Este
patrén se mantuvo a través de todo el perio-
do de estudio, sin gran cambio en los res-
pectivos valores de riqueza (Fig. 2). La
interaccidn entre riqueza y tiempo resultéd
significativa debido a que al comienzo y al
final del periodo ambos sitios tendieron a
cambiar en direcciones opuestas. Sin em-
bargo, Mejillones en ningiin momento lle-
g6 a alcanzar los niveles de riqueza de
Carrizal. Por otra parte, en el sitio de San
Lorenzo registramos unariqueza promedio
de 10,23 = 0,31 (EE) especies en la prima-
vera de 1996, un valor muy similar al man-
tenido en Carrizal. Sin embargo, en 1997
este valor decreci6 fuertemente hasta 6,90
+ 0,30 especies, un 20-25% menor al resto
de los sitios, aunque no es posible discrimi-
nar si este cambio es parte de la variacién
natural de esta comunidad entre afios o si se
relaciona con el impacto de El Nifio 1997/
98.

Al analizar la riqueza especifica a nivel
de los tres principales grupos tréficos, los
resultados fueron contrastantes, sin rela-
cidn clara con las predicciones sobre efec-
to de surgencia. En todo el tiempo de

CAMUS & ANDRADE

muestreo, la riqueza de algas y de herbivo-
ros fue mds alta en Carrizal que en
Mejillones (Tabla 4), pero mostrando ten-
dencias diferentes en el tiempo (Fig. 3).
Tanto los valores como las diferencias en
riqueza algal entre sitios mostraron una
relativa constancia temporal, mientras que
lariqueza de herbivoros fluctué levemente
en Mejillones pero en Carrizal decrecid
progresivamente hasta alrededor del 50 %
del valor inicial. En San Lorenzo, la rique-
za algal disminuy6 desde 6,46 £ 0,27 (EE)
especies en la primevera de 1996 a 5,00 *
0,33 en la primavera de 1997, y también la
riqueza de herbivoros desde 3,05 * 0,19
especies a 1,23 £ 0,16 en las mismas épo-
cas, incidiendo fuertemente en la disminu-
cién total del ensamble sefialada en la sec-
cién anterior. Estos valores, sin embargo,
estan dentro del mismo rango de los encon-
trados en Mejillones y Carrizal.

Por otra parte, la riqueza de filtradores
(Tabla 4) en el tiempo fue mayor en prome-
dio en Mejillones que en Carrizal, pero sin
embargo esta diferencia no refleja adecua-
damente los cambios subyacentes mds com-
plejos. Durante 1996 la riqueza de filtra-
dores fue mds alta en Carrizal, pero poste-
riormente fue disminuyendo en forma pro-

TABLA 4

Andlisis de varianza con medidas repetidas (Tiempo) de la fluctuacién estacional en la riqueza
de especies en Mejillones y Carrizal (Sitio) para tres grupos tréficos individuales: productores
primarios (algas), herbivoros y filtradores. Notacién segtin Tabla 1

Repeated measures analyses of variance for the seasonal fluctuation of species richness in Mejillones and Carrizal
(Sitio), for each of three trophic groups: primary producers (algae), herbivores (mostly limpets, key-hole limpets,
periwinkles and chitons), and filter feeders (mostly small-sized barnacles and mussels). Notation as in Table 1

EFECTO gl CM. F P
ALGAS

Sitio 1/98 290,80/ 6,36 45,70 <0,00001
Tiempo 4/4 10,30 /17,32 0,59 0,69667
Sitio*Tiempo 47392 17,32/5,56 3,11 0,01532
HERBIVOROS

Sitio 1/98 100,55 /1,75 57,54 <0,00001
Tiempo 474 34,16/ 14,14 2,42 0,20702
Sitio*Tiempo 47392 14,14 /2,26 6,25 0,00007
FILTRADORES

Sitio 1/98 11,27 /0,97 11,62 0,00095
Tiempo 4/4 11,59173,35 3,46 0,12843
Sitio*Tiempo 47392 3,35/1,04 3,23 0,01256
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RIQUEZA PROMEDIO DE ESPECIES
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—o— Algas-Mejillones
—O— Algas-Carrizal
—&- Herbivoros-Mejill.
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Fig. 3: Variacion estacional de la riqueza de especies de algas (lineas continuas) y herbivoros (lineas

punteadas) en las comunidades estudiadas.

Seasonal variation of algal (solid lines) and herbivore (dotted lines) species richness in the study communities.

gresiva hasta alcanzar valores menores que
en Mejillones, originando la diferencia fi-
nal que favorecié a este dltimo sitio. De
hecho, durante 1997 se registré una dismi-
nucién sostenida de lariqueza de filtradores
en ambos sitios, coincidente con el incre-
mento progresivo de las condiciones and-
malas debidas a El Nifio 1997/98. En San
Lorenzo, lariqueza promedio de filtradores
registrada en épocas de primavera mostré
también una leve disminucién, desde 0,75
+ 0,11 (EE) especies en 1996 a 0,68 £ 0,10
en 1997, lo que sin embargo no representa
una diferencia estadistica.

En todos los grupos analizados, los cam-
bios temporales en tendencia de la riqueza
especifica en Mejillones y Carrizal han
generado interacciones significativas entre
los factores sitio y tiempo en los andlisis
respectivos. Como se aprecia en las Figu-
ras 2 y 3, las tendencias de cambio parecen
estar asociadas a procesos distintos a la
estacionalidad, y no es posible descartar
que parte de los cambios pudieran reflejar
la influencia de El Niiio.

Abundancia de grupos troficos

Aligual que para la riqueza de especies, la
abundancia (cobertura) total de algas, con-
siderando todas las especies macroscdpicas,
fue en general mayor en Carrizal que en
Mejillones en el periodo estudiado (Tabla
5). Nuevamente detectamos una interacciéon
estadistica entre sitio y tiempo debido a
tendencias temporales diferentes entre si-
tios durante 1997: mientras la abundancia
algal mostré un aumento sostenido en
Mejillones, en Carrizal disminuyo respec-
to de 1996 pero tendié a mantenerse relati-
vamente estable en 1997 (Fig. 4). En con-
traste, en San Lorenzo la abundancia algal
medida en primavera fue similar en los dos
afios, 79,28 £ 2,95 (EE) en 1997 y 82,6
4,65 en 1997, y estuvo dentro de los rangos
registrados en Mejillones y Carrizal.

La densidad total de herbivoros no mos-
tré una diferencia significativa entre los
sitios en el tiempo (Tabla 5), debido a que
inicialmente fue mucho mayor en Mejillo-
nes, para luego equipararse a Carrizal y
finalmente alcanzar en éste un valor mds
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alto en el dltimo muestreo. No obstante,
independiente de estos valores puntuales la
tendencia general en ambos sitios fue una
disminucidén progresiva de la densidad (Fig.
4), la cual en Mejillones decrecié drasti-
camente hasta cerca del 8% del valor ini-
cial. Por su parte, la cobertura total de
filtradores a través del tiempo fue mayor en
Mejillones que en Carrizal (Tabla 5), aun-
que al igual que con los herbivoros, en
ambos lugares hubo una tendencia a un
decrecimiento en cobertura, el cual fue es-
pecialmente notorio en Carrizal donde la
cobertura en la primavera de 1997 habia
descendido hasta aproximadamente 13%
del valor inicial (Fig. 4). Adicionalmente,
en San Lorenzo la abundancia de herbivo-
ros y filtradores no mostré grandes cam-
bios entre afios, al igual que en el caso de
algas: los herbivoros variaron desde 18,42
+3,79 (EE)en 19962 19,95+ 9,46 en 1997
y los filtradores desde 2,46 £ 0,89 a 3,25 +
1,30 en el mismo perfodo.

Tal como se indic6é para la riqueza de
especies, en general la abundancia de los
grupos tréficos principales no mostré una
clara relacién con posibles efectos de enri-
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quecimiento por surgencia. Sin embargo,
tanto en Mejillones como en Carrizal la
abundancia de herbivoros y filtradores en
particular parecié afectada por procesos no
estacionales, destacando las tendencias
decrecientes mostradas hacia el final del
estudio, que contrastan con los patrones
registrados para algas.

Abundancia de especies dominantes

El alga mads representativa en el substrato
rocoso, Ulva rigida, mantuvo una cobertu-
ra significativamente mayor en Mejillones
que en Carrizal (Tabla 6) a través de todo el
periodo estudiado (Fig. 5), incluso a pesar
de mostrar una fuerte disminucién tempo-
ral en Mejillones durante el verano de 1997,
y a que en Carrizal aumentara més de seis
veces desde el invierno del mismo afio,
cambios que originaron una interaccioén sig-
nificativa entre sitio y tiempo. Adicional-
mente, es interesante destacar que en San
Lorenzo, aunque no disponemos de datos
intermedios, la cobertura de Ulva aumenté
cerca de tres veces desde la primavera de
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Fig. 4: Variacién estacional en la abundancia de los tres grupos tréficos principales en las comunidades
estudiadas, considerando todas las especies en cada uno: herbivoros (lineas segmentadas), filtradores

(lineas punteadas) y algas (lineas continuas).

Seasonal variation in the abundance of the three main trophic groups in the study communities, considering all species
within each group: herbivores (dashed lines), filter feeders (dotted lines) and algae (solid lines).
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1996 (ca. 14%) ala de 1997 (ca. 34%), una que en Carrizal (Tabla 6), aunque inicial-
tendencia similar a la de Carrizal. Por otra mente su abundancia fue mayor en Carrizal,
parte, los cirripedios Jhelius cirratus y luego de lo cual experimentaron una fuerte
Notochthamalus scabrosus también fueron disminucién en ambos sitios a través del
en promedio mas abundantes en Mejillones tiempo (Fig. 5), la cual fue mucho mis

TABLA S5

Andlisis de varianza con medidas repetidas (Tiempo) de la fluctuacién estacional en la
abundancia de especies en Mejillones y Carrizal (Sitio) para tres grupos tréficos individuales:
productores primarios (algas; abundancia expresada como porcentaje de cobertura),
herbivoros (expresada como densidad) y filtradores (expresada como cobertura). Notacién
seguin Tabla 1

Repeated measures analyses of variance for the seasonal fluctuation of species abundance in Mejillones and Carrizal
(Sitio), for each of three trophic groups: primary producers (algae; abundance expressed as percent cover),
herbivores (expressed as density), and filter feeders (expressed as percent cover). Notation as in Table 1

EFECTO g.l CM. F P
ALGAS
Sitio 1/98 10844,5/1783,5 6,08 0,01541
Tiempo 474 4023,7 /7656,4 0,53 0,72574
Sitio*Tiempo 47392 7656,4 /2309,8 3,32 0,01092
HERBIVOROS
Sitio 1/98 3787,3/1490,9 2,54 0,11420
Tiempo 4/4 6555,0/3856,1 1,70 0,30993
Sitio*Tiempo 47392 3856,1/1729,3 2,23 0,06518
FILTRADORES
Sitio 1/98 5930,1/254,9 23,27 < 0,00001
Tiempo 4/4 2738,4 /1090,7 2,51 0,19719
Sitio*Tiempo 47392 1090,7 7 274,7 3,97 0,00359
TABLA 6

Anilisis de varianza con medidas repetidas (Tiempo) de la fluctuacién estacional en la
abundancia (expresada en cobertura) de las especies sésiles dominantes del espacio primario
en Mejillones y Carrizal (Sitio): (a) la cloréfita Ulva rigida; y (b) los cirripedios Jhelius
cirratus y Notochthamalus scabrosus considerados en conjunto. Notacién segin Tabla 1

Repeated measures analyses of variance for the seasonal fluctuation in abundance (expressed as cover percent) of
the sessile species dominating the primary space in Mejillones and Carrizal (Sitio): (a) the Chlorophyta Ulva rigida;
and (b) the barnacles Jhelius cirratus and Notochthamalus scabrosus (CIRRIPEDIOS), which were pooled for
analysis. Notation as in Table 1

EFECTO gl C.M. F P-
Ulva rigida

Sitio 1/98 29478,1/371,55 79,34 <0,00001
Tiempo 4/4 2853,7 /1 1063,7 2,68 0,18116
Sitio*Tiempo 47392 1063,7 / 325,9 3,26 0,01190
CIRRIPEDIOS

Sitio 1/98 4952,4/201,8 24,54 <0,00001
Tiempo 4/4 2605,4 /10348 2,52 0,19649

Sitio*Tiempo 4/392 1034,872717,2 3,73 0,00538
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Fig. 5: Variacion estacional en la abundancia (cobertura) de la cloréfita Ulva rigida y de los cirripedios
Jehlius cirratus y Notochthamalus scabrosus (considerados en conjunto), las especies dominantes del
substrato en el intermareal rocoso del norte de Chile (Camus 1998).

Seasonal variation in the abundance (coverage) of the green alga Ulva rigida and the small-sized barnacles (Cirripedios)
Jehlius cirratus and Notochthamalus scabrosus (pooled together), the three species dominating substrata in northern

Chilean rocky intertidal habitats (Camus 1998).
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pronunciada en Carrizal donde su cobertu-
raen la primaverade 1997 llegé al 13% del
valor inicial. Estas tendencias sefialan al
efecto de procesos temporales no estacio-
nales como factores de variacién relevan-
tes para la abundancia de cirripedios.

Por otra parte, si bien Ulva fue el alga
mds abundante en Mejillones, con una co-
bertura media de 21,63 £ 2,79% (EE) en el
periodo de estudio, no lo fue en Carrizal,
con una media de 6,19 + 2,83%, sitio en el
cual otras especies también alcanzaron co-
berturas altas en distintos momentos del
tiempo, particularmente larodéfita Hyprnea
cenomyce. La Fig. 6 muestra la variacién
en cobertura promedio en Mejillones y
Carrizal de Hypnea y de las rodoéfitas
Gelidium chilense y Porphyra columbina,
que en conjunto fueron algunas de las espe-
cies secundariamente mas importantes jun-
to a Ulva: las cuatro especies representaron
en promedio ca. 32% y 27% de la cobertura
algal en Mejillones y Carrizal respectiva-
mente. Un aspecto relevante fue que en
general cada especie fue consistentemente
mas abundante en uno de los dos sitios, lo
cual podria reflejar condiciones diferen-
ciales para su crecimiento. Destaca en par-
ticular la alta cobertura de Hypnea en
Carrizal, con una media de 16,82 + 4,52%,
comparada con la alcanzada en Mejillones,
2,65 £ 0,97%. Gelidium mostrdé una ten-
dencia similar, aunque de menor magnitud,
con mediasde 3,50+ 0,93%y 1,92+ 0,69%
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en Carrizal y Mejillones respectivamente.
Por su parte, Porphyra mostrd una tenden-
cia inversa con medias de 0,38 £ 0,22% y
5,86 £ 1,16% en Carrizal y Mejillones res-
pectivamente. Md4s importante atin fueron
las diferencias estimadas en biomasa seca
por unidad de cobertura mostradas por es-
tas especies en ambos sitios, ya que Ulva,
Gelidium y Porphyra mostraron valores
més altos en Mejillones, mientras lo opues-
to ocurrié con Hypnea (ver Tabla 7). De
este modo, para estas cuatro especies las
diferencias en cobertura entre sitios se acen-
tdan atin més al considerar las diferencias
en biomasa individual, expresadas como
peso seco: mientras la biomasa promedio
conjuntade Ulva, Porphyra 'y Gelidium fue
de 111,76 g m? en Mejillones, s6lo alcanzé
14,04 g m? en Carrizal. En otros términos,
la biomasa de las tres especies fue 7,96
veces mds alta en Mejillones, mientras que
su cobertura fue sé6lo 2,92 veces mayor. En
contraste, Hypnea no mostré tanta discre-
panciaentre ambas estimaciones de biomasa,
y mientras su produccidn fue 8,71 veces mds
alta en Carrizal, su cobertura fue sélo 6,35
veces mayor, sugiriendo que adn cuando
hubiesen mejores condiciones para su creci-
miento en Carrizal éstas no le permitirian
alcanzar una biomasa mucho mayor a la
usual. Estos datos son particularmente su-
gerentes sobre la disponibilidad de recursos
y la productividad primaria en los sitios de
estudio, como se discute mds adelante.

TABLA 7

Estimacion de la biomasa promedio en el periodo de estudio para cuatro especies de algas que
mostraron las mayores abundancias en cobertura en Mejillones y Carrizal. Los valores (media
+ 1 EE) se expresan en gramos m™ (peso seco). Los valores en paréntesis corresponden a la
biomasa seca (g m?) equivalente a 1% de cobertura para cada especie en cada comunidad,
mostrando diferentes niveles de produccién o reflejando distintas condiciones de crecimiento

Estimation of average biomass throughout the study period for four algal species exhibiting the greater cover
percentages in Mejillones and Carrizal. Values (mean = 1 SE) are expressed in grams m (dry weight). Values in
parenthesis correspond to the dry biomass (g m?) equivalent to 1% in cover for each species at each community,

showing differential levels of production or reflecting different growth conditions

SITIO Ulva Hypnea Porphyra Gelidium TOTAL
rigida cenomyce columbina chilense

MEJILLONES 85,44+ 11,04 7,40+ 2,72 21,40+ 4,24 4,92+ 1,76 119,16
(3.950) (2,795) (3,649) (2,552)

CARRIZAL 6,80+ 3,12 64,48 £ 17,32 0,88 + 0,48 6,36 £ 1,68 78,52
(1,098) (3,833) (2,270) (1,815)
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DISCUSION finida (Antofagasta, ca. 23° S), debié6 en-
frentar compromisos entre aspectos logisti-
Limitaciones del estudio cos, de coordinacién y financiamiento, lo

que limit6 el nimero de sitios y fechas de
El presente estudio, como parte de un pro- muestreo, y en parte la eleccidn de sitios ya
yecto mayor con un irea objetivo prede- que la segunda drea importante de sur-
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Fig. 6: Variacién estacional en la abundancia (cobertura) de tres especies de algas rodéfitas numérica-
mente importantes en las comunidades estudiadas: Hypnea cenomyce, Gelidium chilense y Porphyra
columbina.

Seasonal variation in the abundance (coverage) of three numerically important Rhodophycean algae in the study
communities: Hypnea cenomyce, Gelidium chilense y Porphyra columbina.
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gencia, en San Lorenzo, se ubicaba en los
30°S. Esto implica limitantes al andlisis de
datos en términos de no ajustarse a un
disefio tipo “experimento” (i.e., un trata-
miento con niveles con y sin surgencia), y
la posibilidad de que hayan factores distin-
tos a la surgencia afectando la compara-
cién entre sitios. Por ello, nuestros resulta-
dos no deben considerarse una prueba de
hipétesis del efecto de surgencia en térmi-
nos estadisticos, sino antecedentes que per-
miten evaluar si existen tendencias en la
direccién predicha por el efecto de enri-
quecimiento. Sobre esta base, es posible
disefiar “experimentos” con el objetivo tini-
co de evaluar efectos de surgencia, ideal-
mente considerando un unico tipo de am-
biente, una “replicacién” apropiada de si-
tios, y un mayor nimero de variables a
estudiar. Sin embargo, nuestros resultados
nos permiten afirmar sin reservas que en
ningtin caso el efecto de enriquecimiento
por surgencia puede ser adoptado como
una premisa, ni que ésta pueda usarse para
obtener conclusiones, lo cual es el princi-
pal aspecto conflictivo en otros estudios
(e.g., Bosman et al. 1987).

Riqueza de especies

Contrario a lo esperado, lariqueza de espe-
cies tanto a nivel de lacomunidad completa
como de los ensambles de algas y herbivo-
ros fue siempre mayor en la localidad de
Carrizal (sin surgencia) que en Mejillones
(con surgencia), diferencia que se mantuvo
consistentemente en todo el periodo de es-
tudio e independientemente de las fluctua-
ciones temporales en cada localidad. Estos
resultados sugieren que, al menos para el
area estudiada, no existe ninguna asocia-
cién a priori entre el nimero de especies de
una comunidad intermareal rocosa y la ocu-
rrencia o no de surgencia frente a la costa
en que se ubica. Esto implica que puede ser
erréneo extender el supuesto del enriqueci-
miento a tales casos, pero no necesaria-
mente indica que la surgencia no influye
sobre la riqueza especifica en alguna for-
ma. Sin embargo, parece claro que si la
surgencia tuviera un efecto ascendente so-
bre la riqueza especifica en Mejillones no
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seria de suficiente magnitud como para ser
un factor modificador de este atributo.

Por otra parte, de acuerdo a los modelos
que predicen un maximo en diversidad a un
nivel intermedio de productividad (ver una
sintesis en Rosenzweig & Abramsky 1993),
hipotéticamente seria posible que la pro-
ductividad en Mejillones fuera tan alta que
su riqueza especifica haya decrecido a ni-
veles mas bajos de los encontrados en luga-
res como Carrizal, supuestamente de me-
nor productividad. No obstante, en la pri-
mavera de 1996 el nimero de especies en
San Lorenzo (sitio con surgencia) fue ma-
yor que en Mejillones y tan alto como en
Carrizal, sugiriendo que el razonamiento
anterior no serfa aplicable. En 1997, sin
embargo, la riqueza especifica en San
lorenzo decay6 ostensiblemente respecto a
1996, una tendencia que también se obser-
v6 en Carrizal pero que fue menos evidente
en Mejillones, lo cual podria estar relacio-
nado con la ocurrencia de El Nifio 97/98,
como se discute mas adelante.

Con respecto a la riqueza del ensamble
algal, hay algunos antecedentes que apoyan
la existencia de una relacién unimodal entre
productividad y diversidad, como un estudio
de Kautsky & Kautsky (1989) efectuado en
seis ensambles de Suecia, y donde se contras-
tan en parte las predicciones derivadas del
modelo de limitacién de recursos para plan-
tas formulado por Tilman (1982). Sin embar-
go, y como fue sugerido previamente en la
literatura (e.g., Connell & Slatyer 1977,
Lubchenco & Gaines 1981), Kautsky &
Kautsky (1989) también encontraron rela-
ciones unimodales entre diversidad y pertur-
bacién, vinculada en su estudio a estrés fisio-
16gico, efectos de oleaje, pastoreo y el efecto
abrasivo del hielo. En particular la intensidad
de pastoreo por moluscos herbivoros podria
ser un factor de importancia en nuestros si-
tios de estudio, y en el futuro podria analizar-
se su relacién con la diversidad algal en
funciéon del patrén unimodal sugerido en
modelos anteriores (e.g., Lubchenco & Gaines
1981). Es poco probable que la riqueza de
herbivoros evaluada en este trabajo pueda
considerarse un estimador adecuado de in-
tensidad de pastoreo, ademds tomando en
cuenta que no mostré diferencias importan-
tes entre los sitios de Mejillones y Carrizal.



406

A los factores anteriores asociados a pa-
trones unimodales de diversidad pueden
también agregarse los aspectos sugeridos
por Fuentes & Jaksic (1988) como condi-
ciones necesarias para que se genere una
curva “jorobada”, destacando la disponibi-
lidad de propagulos para colonizacién y
una fuerte competencia interespecifica,
ademds de la disponibilidad de recursos.
Esto sugiere la naturaleza mutifactorial
subyacente a la curva unimodal de diversi-
dad, y la poca factibilidad de atribuirlos a
un solo factor como en el caso de nuestros
sitios de estudio, donde la diversidad pare-
ce asociada a un efecto diferencial de fac-
tores dependientes del sitio y donde no es
aparente que las comunidades puedan or-
denarse en un gradiente de algtn tipo.

Abundancia de especies

Un antecedente interesante a favor de un
posible efecto de enriquecimiento fue la
diferencia entre los sitios de estudio en la
biomasa por unidad de 4rea (“standing
crop”) de algunas de las especies de algas
mds representativas, Ulva rigida, Porphyra
columbina, Hypnea cenomyce y Gelidium
chilense. La diferencia es relevante no sélo
porque en Carrizal estas especies alcanza-
ron en promedio el 65% de la biomasa que
mostraron en Mejillones, sino también por-
que en Carrizal, con excepcién de Hypnea,
desarrollaron ademds una menor biomasa
por unidad de cobertura, sugiriendo que en
Mejillones podrian haber mejores condi-
ciones para su crecimiento. Por otra parte,
el nivel de produccién de biomasa en
Mejillones (ca. 120 g seco m™?) fue bastante
alto. Aunque no disponemos de datos equi-
valentes para otras comunidades interma-
reales, una referencia importante es la pro-
duccién medida en tres ensambles de algas
submareales por Caceres et al. (1994), la
que a diferencia de nuestro estudio incluyé
a todas las especies presentes, y fluctué
entre 50 y 320 g seco m2 Este titimo valor
corresponde a la zona de Caleta Errdzuriz
en la'Peninsula de Mejillones, considerado
también un ambiente altamente productivo
en comparacién a comunidades submareales
de la zona central.
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Si Mejillones es un ambiente enriquecido
a un nivel intermedio, implicaria que la
condicion “normal” (en ausencia de un apor-
te externo) es de baja disponibilidad de
nutrientes, generando un escenario propi-
cio para detectar efectos de surgencia. No
obstante, un estudio de tal tipo debiera
considerar muchos otros aspectos no
involucrados en este trabajo, como se dis-
cute més adelante.

Por otra parte, algunos efectos de la
surgencia podrian no estar ligados a cam-
bios en productividad sino ademds, o ex-
clusivamente, a las condiciones oceano-
graficas asociadas que podrian incidir
diferencialmente en el reclutaniento de las
especies. En la literatura ya se ha especula-
do sobre el rol de la surgencia como posible
modificador del transporte larval (e.g.,
Eckman 1996), y recientemente Moreno et
al. (1998) han mostrado cémo la surgencia
puede cambiar fuertemente los niveles de
asentamiento del gastrépodo Concholepas
concholepas en el sur de Chile, ademads en
una interaccién compleja con la ocurrencia
de eventos El Nifio. Tales resultados s6lo
resaltan nuestra ignorancia actual sobre la
interaccién entre factores oceanograficosy
biolégicos. Por otro lado, los cambios en el
transporte de larvas del tipo indicado por
Moreno et al. (1998) pueden ser especial-
mente relevantes en sitios donde alternen
condiciones de surgencia y convergencia,
independientemente de si siguen o no un
patron estacional determinado. Estos pro-
cesos eventualmente podrian también
interactuar con aumentos locales en la pro-
duccidn, y traducirse en modificaciones en
los patrones de nivel comunitario.

Deteccion de efectos de surgencia

Nuestros resultados sugieren que, al menos
en el area estudiada, incluso la ocurrencia
efectiva de un efecto enriquecedor por
surgencia podria ser oscurecido facilmente
por la fuerza de otros factores locales o de
mayor escala.

Consideramos que para disefiar un estu-
dio capaz de detectar efectos de surgencia
sobre la diversidad en el intermareal seria
necesario focalizarse inicialmente en el
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ensamble algal, pero ademds en especies
individuales que pudieran ser potencial-
mnente capaces de canalizar una mayor
energia hacia el resto de la comunidad. Por
ello, incluso los estudios que evaluaran
cuidadosamente el ingreso y niveles de
nutrientes, correlaciondndolos con la pro-
duccioén local, serfan todavia insuficientes.
Parece fundamental evaluar el nivel de pro-
duccidn autogénica para establecer la con-
dicién basal de la comunidad en ausencia
de un aporte externo de recursos, invo-
lucrando directamente andlisis de tipo
ecofisiolégico. Muchas veces el que exista
ono limitacién del crecimiento en las algas
dependera de las tasas de suministro y re-
cambio de nutrientes y no de su concentra-
cién (Lobban et al. 1985), y ademads de las
dindmicas especie-especificas de captacion
y procesamiento de los mismos. Por ello es
mas probable detectar efectos de surgencia
en lugares donde las especies estén limita-
das por nutrientes y donde el aporte exter-
no varie a través del afio. No obstante, es
muy interesante notar que durante los even-
tos de surgencia ocurridos en Mejillones en
el verano de 1997, 1a baja intensidad de los
vientos del suroeste provocé que el aflora-
miento involucrara principalmente ala masa
de agua subantartica, y no alamasa de agua
ecuatorial subsuperficial que es aquella
caracteristicamente rica en nutrientes
(Gonzdlez et al. 1998), lo cual afiade otra
condicionante mds a la ocurrencia del efec-
to de enriquecimiento.

Por otra parte, mds dificil atin es detectar
si una mayor productividad algal serd efec-
tivamente transmitida al nivel de los con-
sumidores primarios. Los estudios comu-
nitarios tradicionales en el intermareal ro-
coso se basan normalmente en la comuni-
dad macroscépica que puede ser adecuada-
mente observada y medida, y no es en abso-
luto evidente que los herbivoros respondan
a las variaciones en tal tipo de especies. De
hecho, la dieta de muchos moluscos herbi-
voros intermareales (e.g., ver un anélisis
en Chile central por Santelices et al. 1986)
parece descansar fuertemente en especies
microscopicas (e.g., diatomeas), de peque-
fio tamafio (muchas rodéfitas y cloréfitas
filamentosas) o en estructuras perennes,
todas de dificil deteccién o cuantificacién
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en los muestreos corrientes, y tal vez sea
éste tipo de especies el que responda en
mayor medida a un “mejoramiento” de las
condiciones ambientales (e.g., ver Hoffmann
& Santelices 1991). En este sentido, el
ensamble macroscépico de algas puede in-
cluso corresponder a una expresién
fenolégica parcial del ensamble algal que
realmente tiene un rol ecoldgico en la co-
munidad en términos de uso del espacio y
de constituir un recurso para otras especies
(R. Otaiza, com. pers.), en parte andlogo a
la floracién en una cubierta vegetal terres-
tre. De hecho el ensamble macroscdpico
observable podria representar precisamen-
te aquello que no es utilizado por los miem-
bros de 1a comunidad, y sin mayor relacién
con las trayectorias de la energia en ella.
Por otra parte, aunque nuestra carateri-
zacidn tr6fica para Mejillones y Carrizal es
s6lo una aproximacién somera a los patro-
nes de consumo en la comunidad, por va-
rias razones es interesante notar que el
consumo de los herbivoros en Mejillones
se concentra en las cloréfitas, especial-
mente Ulva rigida, mientras en Carrizal se
reparte similarmente entre clordfitas y
rodofitas pero a nivel especifico Ulva si-
gue siendo un item dominante. La fisiolo-
gia de las especies del género Ulva ha sido
intensamente estudiada (e.g., ver Lobban
et al. 1985), y constituyen casos paradig-
madticos de especies que responden fuerte-
mente a la disponibilidad de nutrientes y
los aprovechan eficientemente. Ademais,
debido a la alta tasa de renovacién
poblacional de Ulva rigida (Camus 1998),
es caracteristico que en en el intermareal
exista una cobertura importante de sus es-
tados tempranos de crecimiento (junto a
los de especies de Enteromorpha), de ta-
mafio pequefio y que pueden ser facilmente
accesibles a los herbivoros, a diferencia de
sus frondas macroscépicas. Lo anterior
sugiere que, aparte de las formas microsco-
picas, Ulva podria ser una especie poten-
cialmente capaz de canalizar alguna frac-
ciénrelevante de la energia que ingresaala
comunidad hacia los consumidores prima-
rios, y por ello es significativo que desarro-
lle mayor biomasa en Mejillones. Si éste
fuera el caso, es posible que un aporte
externo de nutrientes por surgencia consti-
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tuya un factor ascendente que se propague
a algin grado al resto de la comunidad,
pero esto no necesariamente afectaria la
riqueza o la estructura de abundancia del
ensamble algal. Por otro lado, si el impacto
real de la surgencia es a nivel de las formas
microscépicas, virtualmente no habrian
antecedentes para evaluarlo y podria ser
necesario efectuar més estudios en esa di-
reccién.

El evento El Nifio 97/98

Aunque las diferencias detectadas entre las
comunidades de Mejillones y Carrizal en la
mayoria de las variables analizadas en este
trabajo fueron consistentes en el tiempo,
detectamos tendencias diferenciales de
cambio desde 1996 a 1997, coincidiendo
con el desarrollo progresivo del evento El
Nifio 97/98. En la localidad de Carrizal (y
también aparentemente en San Lorenzo),
las variables con un comportamiento mds
dificil de interpretar fueron principalmente
la riqueza especifica de herbivoros y la
abundancia de algas, herbivoros y filtra-
dores, mientras en Mejillones lo fue la
abundancia de herbivoros y en menor me-
dida la abundancia de filtradores (en parti-
cular los cirripedios). En todos estos casos
hubo tendencias decrecientes, llamando la
atencién que en general las algas no expe-
rimentaran cambios equivalentes y que la
mayoria de los cambios ocurrieran en
Carrizal, el sitio sin surgencia. En este
sentido, la temperatura del mar podria ha-
ber sido un factor con efecto diferencial
entre sitios. En el verano de 1997 habian
procesos de surgencia en torno a la Penin-
sula de Mejillones, con el consiguiente
alforamiento de aguas frias, y el inicio del
evento El Nifio 97/98 en marzo de 1997
tuvo como consecuencia que ya en Julio del
mismo afio (hacia el final de nuestro estu-
dio) la profundizacién de la termoclina hasta
casi 200 m, causada por el evento, evitara
este afloramiento (ver Gonzdlez et al. 1998,
Rutllant et al. 1998).

Es factible que la presencia de surgencia
en Mejillones hubiera contribuido a preve-
nir un impacto mayor del efecto de calenta-
miento debido a El Nifio en esa zona en
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comparacién a Carrizal en los primeros
meses de 1997, y no puede descartarse que
excista alguna conexidn entre este eventoy
las tendencias decrecientes observadas des-
de 1996 a 1997, especialmente en Carrizal.
Recordando la situacién descrita por Mo-
reno et al. (1998) en el sur de Chile, es
importante considerar la posibilidad de que
ocurran interacciones complejas entre la
ocurrencia de eventos El Nifio y eventos de
surgencia en la zona norte, y los posibles
efexctos de tal interaccién sobre la comu-
nidad, los cuales desconocemos.

Independientemente de si el evento El
Nifio 97/98 pudo haber incidido en nues-
tros resultados o en qué forma, en virtud de
los antecedentes actuales es claro que el
efecto de la surgencia sobre comunidades
intermareales estd muy lejos adn de ser
entendido, y probablemente sea menos im-
portante de lo que habitualmente supone-
mos.
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