CAPITULO VI

Mecanismos Estructuradores de Comunidades
de Algas Intermareales.
Estudio de Casos en Chile Continental

A los estudios descriptivos de comunidades
intermareales y submareales les han seguido, en
los ltimos afios, estudios experimentales de
organizacién de comunidades. Dichos estudios
tratan, a través de manipulacién experimental
en terreno, de determinar los mecanismos
estructuradores de las comunidades. Pertur-
baciones abidticas, competencia intra e inte-
respecifica y ataque por enemigos naturales,
incluyendo consumidores Y pardsitos, han sido
descritos en general como los factores que
determinan los patrones de distribucién de
eéspecies  (Paine, 1974; Connell, 1975;
Lubchenco y Gaines, 1981). Sin embargo, Ia
importancia relativa de cada factor en las
distintas comunidades es atn materia de dis-
cusion (Connell, 1975, 1983; Menge y Sut-
herland, 1976). En general, pareciera que
perturbaciones abidticas y depredacién son
factores determinantes, especialmente con
respecto a especies de niveles tréficos bajos
(como algas). Interacciones competitivas son
importantes entre especies de niveles tréficos
altos o cuando las especies de niveles troficos
bajos poseen mecanismos de resistencia a
extremos abioticos o de escape o defensa al
consumo (Connell, 1975; Menge ¥ Sutherland,
1976).

Los estudios experimentales de organi-
zacion de comunidades se han restringido en
el pais a hdbitat intermareales roCcosos ex-
puestos en Chile central (alrededor de 3008),
a frentes intermareales rocosos semiexpuestos
en las costas frente a Valdivia (3908) vy a
hdbitat submareales protegidos en el drea del
Canal Beagle (540S). La discusién que sigue se
limitard sélo a los cinturones intermareales de
algas, porque la informacién que tenemos
sobre comunidades submareales de algas es
aln reducida,

6.1 Cinturones de macroalgas en
Chile central

Como ya se sefiald en el Capitulo IV, las
comunidades intermareales rocosas en frentes
expuestos de Chile central muestran (Fig. 4.1)

una franja intermareal-submarea] dominada en
cobertura y hiomasa por las algas pardas Les-
sonia nigrescens y Durvillaeq antarctica. Desde
el limite inferior de los discos de estas algas
pardas se extiende hacia el submareal una
cubierta rosada de algas calcdreas, probable-
mente Mesophyllum sp., sobre la que a menu-
do se observan pastoreadores de tamafio gran-
de. Los niveles verticales inmediatamente
sobre Lessonia-Durvillaeq estdin  cubiertos,
especialmente en paredones verticales y con
poca exposicion a luz directa, por una
Chlorophyta crustosa, no calcificada, Codium
dimorphum. En paredes mds horizontales, con
buen recambio de agua Y mayor exposicion a
la luz, es posible encontrar cojines de Gelidium
lingulatum vy Gelidium chilense. Los niveleg
intermareales inmediatamente superiores, y
hasta 2-3 m sobre el nivel de mareas bajas,
contienen poblaciones de choritos (Perumytilus
purpuratus) y picorocos (ehlius cirratus y
Chthamalus scabrosus) donde es posible encon-
trar una variedad de especies tales como Iri-
daea laminariodes, Ulva rigida, Enteromorpha
compressa, Centroceras clavulatum, y que son
estrictamente estacionales. La tinica especie de
macroalga conspicua por sobre 3 m de ele-
vacion es Porphyra columbina, la que en Chile
central es estrictamente estacional, siendo
abundante de agosto a noviembre.

Cuando se examina este patrén de zo-
nacion con una perspectiva ecoldgica, mds
bien que taxonomica, es posible concluir
(Santelices, 1981) que en estos paredones
verticales expuestos al oleaje existe zonacién
de morfologias mds bien que de especies, y
que es posible reconocer tres cinturones
permanentes de algas y uno o varios cinty.
rones temporales (Fig. 6.1). Los tres cintu-
Trones permanentes incluyen un cinturon de
costras calcdreas que incluye Mesophyllum sp.
Y otras especies, un cinturén de algas pardas,
que incluye a Lessonig nigrescens y Durvillaea
antarctica y un cinturén angosto de algas
crustosas o que forman cojines bajos, repre-
sentados por Codium dimorphum y/o las es-
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pecies de Gelidium. Los cinturones temporales
incluyen formas frondosas de grosor variable y
formas filamentosas.

6.2 Franja de Lessonia-Durvillaea

La estructura de la porcion mas baja del
intermareal, esto es de la franja interma-
real-submareal dominada por Lessonia ni-
grescens-Durvillaea antarctica, depende de una
variedad de factores que afecta tanto el re-
clutamiento de los juveniles de cada una de
estas especies, asi como la importancia relativa
de Lessonia y Durvillaea, y que varian en im-
portancia a distintos niveles verticales dentro
de la franja.

A través de manipulacion experimental ha
sido posible evaluar el efecto del ambiente
abibtico, de los pastoreadores de tamaiio
pequefio y de otras algas del intermareal
medio, sobre la determinacion del nivel su-
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Figura 6.1: Representacion esquematica de la
vegetacion dominante en roquerios expuestos de
Chile central.

perior de la franja de Lessonia nigrescens.
Simultaneamente, y también a través de ma-
nipulacién experimental, se han podido deter-
minar los efectos de plantas adultas, de la
competencia intraespecifica y del pastoreo
por pastoreadores grandes del submareal,
sobre la determinacion del nivel inferior de la
franja de Lessonia (Ojeda y Santelices, 1984b;
Santelices y Ojeda, 1984).

Los resultados indican que el reclutamiento
de plantas juveniles de Lessonia puede ser
inhibido totalmente por el efecto de los pas-
toreadores del submareal somero y también
por ¢l efecto de barrido de plantas adultas de
la propia especie. En la ausencia de estos dos
factores inhibitorios el reclutamiento de Les-
sonia depende de la estacion del afio y del
nivel de mareas correspondiente,

En experimentos realizados en invierno
(junio), época en que Lessonia nigrescens




muestra mdxima fertilidad y en ausencia de
pastoreadores grandes o de interferencia por
plantas adultas, L. nigrescens recluta en un
rango vertical mayor que aquel normalmente
ocupado por la poblacion adulta (Fig. 6.2).
Esporofitos de aproximadamente un mes de
edad miden 5-6 cm de longitud y reclutan en
densidades de 2.500-3.000 individuos m~% en
niveles de 0,5 y 1 m sobre el nivel normal de
Lessonia, y en densidades de 6.000-8.000 in-
dividuos m=2 en los niveles normales del cin-
turon.

La supervivencia y las velocidades de cre-
cimiento posteriores varian de acuerdo al nivel
de mareas (Fig. 6.3). En estos experimentos
(Santelices y Ojeda, 1984) las densidades en
los niveles mas altos disminuyeron a aproxi-
madamente 160 ind. m~? hacia finales de oc-
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tubre, a 20-30 ind. m™ hacia fines de di-
ciembre y desaparecieron completamente de
este nivel hacia febrero. La desecacion ex-
trema de finales de primavera y principios de
verano mata a la mayoria de estos individuos.
Unos pocos a veces sobreviven, generalmente
con tamafios reducidos, en grietas de las rocas
0 en pequefios pozones que retienen alguna
cantidad de agua durante los periodos de ma-
rea baja. La remocion de otras especies de
algas o de pastoreadores de tamafio pequefio
en el intermareal medio no modifico los va-
lores de reclutamiento a este nivel alto de
playa, por lo que el limite vertical del cin-
turon en esta época del afio parece depender
enteramente de factores abidticos.

Los individuos que han reclutado en los
niveles normales de la banda de Lessonia

Nivel
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Figura 6.2: Representacion esquemitica de la
distribucion de juveniles de Lessonia nigrescens
cuando se remueven plantas adultas y los juveniles
ocupan el espacio liberado. Notese que los juveniles
pueden reclutar ocupando una extension vertical mds
amplia que aquel ocupado por las plantas adultas.
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Figura 6.3: Curvas de supervivencia y de crecimiento de juveniles de Lessonia nigrescens reclutados, a tres
niveles del cinturon. La ubicacion con respecto al cinturon (nivel superior, medio y bajo) estd indicada en
la Figura 6.2. La curva del extremo inferior derecho muestra crecimiento de los juveniles de L. nigrescens en

estos tres niveles.

también sufren una notable reduccion en sus
valores de densidad (Fig. 6.3), pero esto va
aparejado con un incremento significativo del
tamafio de las plantas sobrevivientes. Asi, las
densidades iniciales de 6.000-8.000 ind. m~?
encontrados en septiembre se redujeron a 4-5

ind. m~2, cada uno de 175 £ 15 cm de largo,
20 meses después.

Al igual que en los niveles mds altos, las
densidades de los individuos que reclutan en
las partes mas bajas del cinturén también son
bajas (2.000-3.000 ind. m~?) y también se




reducen a cero (Fig. 6.3) unos pocos meses
después de haber reclutado. En este caso, sin
embargo, la mortalidad es una funcion de los
efectos de sombreo producidos por los indi-
viduos reclutados en los niveles inmediata-
mente superiores. Un dosel denso de indi-
viduos de Lessonia nigrescens creciendo
puede reducir en casi un 90% la cantidad de
luz que incide sobre el cinturon de algas. Por
lo tanto, la intensidad luminosa que alcanza a
los individuos asentados en los niveles mads
bajos es limitante. De hecho, si a través de
remocion experimental a estos individuos de
los niveles bajos se les permite crecer sin efec-
to sombreador de la poblacion en los ni-
veles medios, su curva de crecimiento y su-
pervivencia es semejante a la de individuos en
los niveles medios.

Si estos experimentos se realizan en otra
época del afio, los resultados pueden variar
(Ojeda y Santelices, 1984b). Por ejemplo, si
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Lessonia nigrescens es removida en verano, se
produce (Fig. 6.4) una reduccion dristica de
Mesophyllum y un incremento sostenido de
los valores de cobertura de Gelidium chilense.
En estos cuadrantes experimentales no se
observo (Ojeda y Santelices, 1984b) reclu-
tamiento de juveniles de Lessonia en 21 meses
en que se mantuvieron estos experimentos.
Durante las remociones de invierno también se
observo un incremento en los valores de co-
bertura de Gelidium. pero el poco tiempo
transcurrido entre la remocion de las plantas
adultas de Lessonia y la aparicion de sus ju-
veniles no le permite a Gelidium, o Codium,
monopolizar el sustrato. En invierno los juve-
niles de Lessonia cubren, sombrean y final-
mente asfixian por el crecimiento de su disco
adhesivo a las plantas de Codium o Gelidium.
Cuando la remocion se hace en verano, Ge-
lidium tiene tiempo para cubrir el sustrato
antes de que se produzca una nueva gene-
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Figura 6.4: Cambios en la importancia de especies de algas después de la remocion de Lessonia nigrescens en
ausencia de pastoreadores durante dos épocas del afio (invierno o verano).




morfolégica de Durvillaea antarctica, la que a
menudo se expresa en la presencia de plantas
con varios estipes, probablemente el resultado
de la germinacion y posterior coalescencia de
varios embriones. Si se compara el peso de
estas plantas con aquellas que tienen solo un
estipe, se observa (Santelices et al., 1980) que
discos de igual didmetro pueden soportar
pesos significativamente mayores que cuando
dicho peso se distribuye sobre un solo estipe.
Estas plantas de D. antarctica se aproximan
morfologicamente a las plantas de L. ni-
grescens en el sentido de tener un disco grande
y varios estipes. La existencia de esta variante
morfologica, y su resistencia a ser removidas,
permiten la existencia de un stock poblacional
de D. antarctica que puede funcionar como
fuente de propdgulos con capacidad de ins-
talarse en espacios liberados.

Como se menciond previamente, las es-
tructuras adhesivas de Lessonia nigrescens y
Durvillaeca antarctica son discoides y masivas,
y constituyen el habitat temporal o perma-
nente de un nimero grande y variado de in-
vertebrados. El peso total de los animales en el
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interior del disco, especialmente en L. ni-
grescens, aumenta a medida que la planta
crece. La accion de los invertebrados, por lo
tanto, dafia la integridad estructural del disco
y reduce la resistencia mecidnica al impacto del
oleaje. Esto genera espacio libre que puede ser
invadido por propagulos de cualquiera de las
dos especies.

Una comparacion de la estrategias de cre-
cimiento y reproduccion de ambas especies en
Chile central ademas muestra claras dife-
rencias (Figs. 6.6 y 6.7). Talos reproductivos y
plantas juveniles de D. antarctica pueden ser
encontrados en cualquier mes del afio. Las
plantas pueden empezar a reproducirse
cuando ellas alcanzan 75 c¢cm de largo, lo que
equivale a edades de aproximadamente 6
meses. La velocidad de crecimiento, medida
en términos de elongacién de fronda, es a lo
menos 30% mas rpida que la de individuos de
Lessonia nigrescens, la que ademads es estric-
tamente estacional en su periodicidad re-
productiva y en la que los individuos alcanzan
fertilidad solo después de 14 a 18 meses de
edad. El conjunto de resultados obtenidos con
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Figura 6.6: Comparacién de crecimiento de Lessonia nigrescens con Durvillaca antarctica.
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Figura 6.7: Diferencias entre Lessonia nigrescens y Durvillaca antarctica con respecto
al reclutamiento de juveniles, frecuencia temporal y tamanios de talos reproductivos.

estas dos especies indica, en consecuencia, que
el movimiento de agua es el factor mds impor-
tante determinando la abundancia de estas
especies. En habitat expuestos a fuerte im-
pacto de oleaje, Durvillaea antarctica es remo-
vida constantemente por movimiento de agua,
pero persiste por su estrategia colonizadora.
En hdbitat mds protegidos, esta especie podria
desplazar competitivamente a L. nigrescens.
Es necesario recordar, sin embargo, que en
estos ambientes D. antarctica es recolectada
por los pescadores para consumo como ali-
mento humano.

6.3  Cinturon de Mesophyllum y otras

algas calcdreas

Un cinturon rosado de Mesophyllum sp., v
otras algas calcdreas, es comln en el nivel
intermareal inmediatamente por debajo de
Lessonia-Durvillaea, y a menudo se extiende
hasta el submareal somero (Fig. 4.1). Este
cinturon nunca ha sido sujeto especifico de
estudio en Chile central, por las dificultades

implicitas en su manipulacion experimental.
De hecho, desconocemos incluso la taxono-
mia de estas costras calcireas y es posible que
no sélo Mesophyllum sp. sino que un com-
plejo de especies sean las que realmente
forman la cubierta calcarea que se interna en
el submareal.

Sin embargo, unos pocos resultados expe-
rimentales indican que esta cubierta rosada
depende en gran medida de algunos de los
factores que determinan la permanencia del
cinturon de Lessonia-Durvillaea. Asi, por
ejemplo, en los experimentos, evaluando el
efecto de pastoreo por pastoreadores subma-
reales grandes sobre el reclutamiento de Les-
sonia, los cuadrantes experimentales some-
tidos a pastoreo intenso mostraron una re-
duccion significativa en los valores de cober-
tura de Mesophyllum sp. y un aumento en los
valores de roca desnuda. Por lo tanto, pasto-
reo intenso es limitante para estas especies
(Ojeda y Santelices, 1984b). En forma ana-
loga, los experimentos ya discutidos de re-




mocion de Lessonia nigrescens realizados en
verano, y que permitieron la expansion de
Gelidium y la consecuente exclusion de Les-
sonig, también implicaron una reduccién en la
cobertura de Mesophyllum debido al sobre-
crecimiento de Gelidium sobre la costra ro-
sada. Asi, la permanencia de la costra requiere
algtin nivel de interferencia, por pastoreo y/o
interferencia de plantas de Lessonia para
poder persistir.

La dependencia de Mesophvilum sp. de
Lessonia nigrescens no solo se refiere a posibi-
lidades de sobrecrecimiento por otras algas o
destruccion por pastoreadores. En varios ex-
perimentos, la remocion inicial de Lessonia
produjo una drastica reduccion de Me-
sophyllum, la que primero cambia de color
rosado a blanco y luego se suelta de la roca.
Esto parece resultar por la mayor intensidad
luminosa que alcanza la superficie de la costra
después de la remocion del denso dosel de L.
nigreseens en conjunto con incrementos en los
niveles de desecacion de la costra durante los
periodos de baja marea. Una vez que los ju-
veniles de L. nigrescens se instalan de nuevo
en el lugar y alcanzan valores de cobertura
cercanos al 90%, los valores de cobertura de
Mesophyllum sp. se recuperan. Por lo tanto,
Mesophyllum sp., y quizds las otras especies
en esta cubierta rosada, son subdoseles obli-
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gados, que dependen fisiologicamente de la
sombra y la humedad generada por el dosel de
Lessonia nigrescens, y competitivamente del
pastoreo y de la interferencia biolégica gene-
rada por el movimiento del dosel que impiden
el establecimiento de otras algas sobre la
costra. Es notable, ademas, que el pastoreo no
solo contribuya a mantener esta franja, sino
que ademds determina el limite entre esta
franja y la de Lessonia-Durvillaea que se
ubica inmediatamente mds arriba. Mds atin,
cuando se monitorean numerosas poblaciones
de Lessonia-Durvillaea en frentes con dis-
tintos grados de exposicién y de inclinacion,
resulta evidente que extensiones de algas cal-
careas, de superficie variable, pueden existir al
interior del cinturén de Lessonia-Durvillaea,
como un estado alternativo de equilibrio
(sensu Sutherland, 1974) con mayor presion
local de pastoreo. Incrementos sustanciales de
pastoreo determinan destruccion total o
parcial de la costra calcirea y pueden generar
roca desnuda.

La interaccion de todos los factores ecolo-
gicos discutidos en las secciones 6.2 y 6.3
determina distintos paisajes en los niveles
mds bajos de la playa. Una representacion
esquemidtica de algunas de estas variantes esti
ilustrada en la Fig. 6.8.

SIN APERTURA GRAN APERTURA REMOCION COMPLETA REMOCION COMPLETA REMOCION DE
VEGETACIONAL VEGETACIONAL DEL DOSEL DE PASTOREADORES PASTOREADORES
LESSOMIA Y PLANTAS SUPERIORES

LIMITE DETERMINADO POR

LIMITE

COMPETENCIA INTERESPECIFICA
MEDIADA POR PASTOREADORES

DECOLORACION e

DETERMINADO
ABIOTICAMENTE

LIMITE DETERMINADO POR
INTERFERENCIA  INTRAESPECIFICA

Figura 6.8: Estados alternativos de vegetacion posibles de encontrar en Ia franja intermareal-submareal y que
refleja distintos tipos de interacciones entre algas calcireas y Lessonia nigrescens
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6.4 Cintur6n de costra y cojines
(Codium/Gelidium)

Poblaciones puras o mezcladas de Codium
dimorphum, Gelidium chilense y Gelidium
lingulatum forman el cinturén dispuesto a una
altura vertical inmediatamente por sobre
Lessonia-Durvillaea (Figs. A; y Az). Como ya
se explico al discutir los factores que deter-
minan la franja de Lessonia-Durvillaca, cada
vez que Lessonia es removida en forma expe-
rimental, Gelidium puede extenderse hacia
niveles mds bajos en la franja intermareal-
submareal. Algo similar sucede con Codium
dimorphum. Cuando estas remociones se
hacen en verano, tal expansion de Gelidium
perdura en el tiempo y excluye a Lessonia.
Cuando el fendmeno sucede en invierno, los
juveniles de Lessonia se instalan sobre sustrato
desnudo o sobre costras de Mesophyllium sp.
y, a través de crecimiento rdpido, su disco
puede eventualmente asfixiar las colonias de
Codium o las plantas de Gelidium. Cuando se
examinan poblaciones de Lessonia es fre-
cuente encontrar colonias pequefias de
Codium dimorphum o talos erectos de Ge-
lidium viviendo en los mdrgenes de los discos
o en el escaso espacio libre que queda entre
los discos de Lessonia nigrescens. En con-
secuencia, el Iimite inferior de esta franja pa-
rece determinado por interferencia competi-
tiva con la franja inmediatamente inferior
(Lessonia-Durvillaea).

Es importante puntualizar que, al igual que
en el caso de la costra rosada de algas calcd-
reas. es comun encontrar parches de Gelidium o
Codium en aperturas vegetacionales al interior
del cinturon de Lessonia que carecen de pas-
toreadores grandes. Asi como la presion de
pastoreo permitia la existencia de un estado
alternativo de equilibrio representado por
algas calcareas, en este caso es la interaccion
competitiva la que permite la existencia de
este otro estado, dominado por Gelidium o

Codium. ) ) )
La importancia relativa y los limites su-

periores de Codium dimorphum parecen de-
terminados por una interaccion entre clima,
competencia y pastoreo (Santelices er al.,
1981). Hacia fines de primavera y verano los
bordes de la colonia blanquean, probable-
mente como resultado del incremento de luz y
temperatura que reciben estos niveles inter-
mareales durante esta época del afio. Las
porciones mas altas de Codium dimorphum

(sobre 1,5 m sobre el nivel cero) desaparecen
y el espacio es aqui ocupado por un grupo de
especies de algas que normalmente viven en
los niveles intermareales inmediatamente su-
periores ([ridaea laminarioides, Ulva rigida,
Ceramium sp., Polysiphonia sp. y Entero-
morpha compressa). Bajo el nivel de 1,5 m, la
continuidad de la costra de Codium di-
morphum se interrumpe y el grupo de especies
de algas mencionadas anteriormente aparece
en el espacio primario que se libera por in-
terrupcion en la continuidad de la costra. La
correlaciébn negativa entre cobertura de
Codium dimorphum y otras especies de algas
es estadisticamente significativa en estos ni-
veles intermareales bajos (Fig. 6.9). En los
niveles mds altos dicha relacion no es estadis-
ticamente significativa por la presencia de es-
pacio libre.

Estos resultados sugieren (Santelices ef al.,
1981) que Codium dimorphum excluye
competitivamente a otras especies de algas
marinas de los niveles intermareales medios y
bajos y que dichas especies de algas serian
capaces de vivir a niveles mis bajos si alli no
existiera C. dimorphum. Una forma de poner
a prueba esta hipotesis consiste en liberar el
espacio ocupado por C. dimorphum exca-
vando cuadrantes en el interior de la colonia y
monitoreando las especies que reclutan en su
interior. Dichos experimentos (Fig. 6.10) han
mostrado (Santelices et al., 1981) que todas
las especies de algas que viven en niveles in-
termareales mds altos, al igual que las dos es-
pecies de picorocos, pueden ocupar el espacio
liberado en el interior de la colonia de C
dimorphum. El proceso de recolonizacion,
seguido a lo largo de 40 meses, indico que C.
dimorphum puede reemplazar y excluir todas
estas especies. Sin embargo, el patrén de re-
cuperacion de la costra verde puede verse
influido muy significativamente porel clima, ya
que durante estos 40 meses de experimentos
la llegada de cada verano significo una re-
duccién en el proceso de crecimiento de la
costra.

Las observaciones de campo, realizadas
durante las épocas en que la costra mostré
bordes decolorados vy redujo sus valores de
cobertura, indicaron que los pastoreadores
tenian aqui alguna importancia. En conse-
cuencia, se procedié a estudiar las velocidades
de recuperacion de Codium dimorphum en
presencia y ausencia de herbivoros en cua-
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drantes excavados al interior de Codium en
dos épocas del aflo. Si se excluye en los pas-
toreadores, las velocidades de recuperacion de
Codium dimorphum son notablemente mads
rapidas. El efecto es mds pronunciado y es-
tadisticamente mas significativo en el expe-
rimento iniciado en primavera (septiembre).
En este caso, la velocidad de crecimiento de
Codium dimorphum progresé rapido hasta
noviembre, en cuya época se produjo la de-
coloracion de los bordes de la colonia. La
reduccion en los valores de cobertura que se
produce hacia el final del verano es muy
notoria en los cuadrantes con herbivoros,
mientras que ella casi no sucede en los
cuadrantes protegidos de la accion de los
herbivoros. Esto sugiere que la reduccion de
cobertura que sucede en verano se debe a
pastoreo por herbivoros luego del blan-
queamiento de la colonia y su pérdida de
continuidad. La creaciébn de nuevos bordes,
por efecto del clima, crea nuevos frentes por
donde los pastoreadores pueden atacar la
costra, lo que se traduce en una reduccion de
sus valores de cobertura,

El conjunto de estos resultados indica,
asf, que los limites superiores de Codium
dimorphum dependen de una interaccion en la
que el clima abidtico, los pastoreadores y las
interacciones competitivas con otras algas
tienen importancia. Los incrementos de luz v
temperatura y la mayor frecuencia de mareas
bajas que ocurren durante el dia en primavera
y verano queman los bordes de la colonia,
creando nuevos bordes que son susceptibles de
ser atacados por pastoreadores, lo que a su vez
permite una reducciéon en los valores de co-
bertura de C. dimorphum y libera espacio que
puede ser ocupado por la colonizacién y cre-
cimiento rdpido de algas que normalmente
viven en niveles intermareales mds altos. Du-
rante otofio, invierno y primavera temprana
la reduccién en intensidad luminosa y tempe-
ratura, asi como la frecuencia menor de ma-
reas bajas durante horas del dia, permite el
crecimiento de C. dimorphum. A medida que
su cobertura aumenta, estas colonias crustosas
cubren a otras especies de algas y a las especies
de invertebrados que podrian haberse insta-
lado en los niveles intermareales bajos y
medios. Asi, la importancia relativa de com-
petencia y pastoreo es fluctuante y depende
del clima.

Junto con explicar la interaccion de fac-
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tores que determinan los limites superiores v
la importancia relativa del cinturéon de
Codium dimorphum, Santelices er al. (1981)
llamaron la atenciéon sobre algunas peculiari-
dades de esta costra. En general se sugiere
(Lubchenco y Cubit, 1980; Slocum, 1980;
Paine et al., 1979) que las formas crustosas
son persistentes, aunque susceptibles de que
otras especies de algas crezcan sobre ellas, en
general poseen baja velocidad de crecimiento,
longevidad y persistencia elevadas, proba-
blemente necesidad de pastoreo de su super-
ficie para eliminar la microflora allf existente,
baja edibilidad y baja capacidad de regene-
racion de su tejido periférico. Codium di-
morphum tiene similitudes y diferencias con
esta generalizacion global de algas crustosas.
Las colonias individuales de esta especie pro-
bablemente tienen mortalidad reducida y gran
longevidad. Sin embargo, esta costra tiene una
clara capacidad para regenerar cualquiera de
sus partes, tiene crecimiento ripido y su tejido
periférico parece, a lo menos, tan edible como
su porcioén central. Por lo tanto, esta costra
presenta una mezcla de caracteristicas que
incluye tanto adaptaciones tipicas de algas
crustosas como de fases erectas.

Es interesante hacer notar la importancia
del tamafio de la disrupcion producida en la
colonia de Codium dimorphum como uno de
los factores que afectan sensiblemente el curso
de la recuperacién posterior. Mientras mayor
sea el tamafio de la disrupcion, mayor serd el
tiempo requerido para recuperar dicha super-
ficie y mayor la probabilidad de que todo el
proceso sea afectado por estacionalidad y
pastoreo. Este punto tiene especial relevancia
con respecto al tipo de pastoreo que puede
soportar esta costra. Codium dimorphum co-
existe con una diversidad de pequefios pasto-
readores (Collisella zebrina, Siphonaria para-
sitica) capaces de causar s6lo discontinuidades
pequeifias en la costra, las que probablemente
pueden ser recuperadas en corto tiempo por
C. dimorphum. Por otro lado Santelices er
al., (1981) han notado que C. dimorphum
normalmente estd ausente de niveles interma-
reales mds bajos donde son comunes los pas-
toreadores de tamafio mayor y que podrian
inflingir sobre la colonia discontinuidades de
tamafio mayor, de recuperacion mds larga y
cuyos bordes pueden ser usados como fuentes
de ataques por éste y otros pastoreadores.

Carecemos de datos equivalentes con
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respecto a las especies de Gelidium que viven a
este nivel de mareas. Sabemos que una com-
petencia interespecifica es coman entre dos
especies de Gelidium (G. chilense y G. lingu-
latum) que coexisten a esta altura en la playa
(Montalva y Santelices, 1981). Tal coexis-
tencia espacial es permitida por un grado de
tolerancia distinto a la intensidad luminosa
(Oliger y Santelices, 1981), lo que permite el
crecimiento mayor de una especie en una
época dada del afio y la consecuente reduccion
en biomasa en la otra especie. Las especies de
Gelidium presentan, en general, un sistema de
talos rastreros, con capacidad de regeneracion
¥ que a menudo crecen bajo una cubierta de
organismos calcireos. A ello se suman veloci-
dades de crecimiento mds bien lentas Y una
escasa capacidad de recolonizacion. En con-
secuencia, es un material de dificil manejo
experimental, lo que ha impedido una
comprension mds cabal de los procesos que
determinan sus rangos de distribucion ecold-
gica y su importancia relativa en las franjas
intermareales.

6.5  Cinturones de frondas y filamentos

Tenemos comparativamente menos in-
formacion sobre la interaccion de factores que
determinan las franjas de vegetacion siguientes
en el intermareal. Esto se debe a que a me-
nudo estas poblaciones son de corta duracion
y tienen una dindmica distinta a la de pobla-
ciones de algas situadas mas bajo en el inter-
mareal. Ademads, los niveles intermareales
medios de roquerios expuestos de Chile
central a menudo presentan una franja cons-
picua y bastante notable de Perumytilus
purpuratus, el que puede modificar muchi-
simas de las interacciones esperables a este
nivel de la playa. Sabemos ahora (Santelices y
Martinez, 1988) que estos filtradores ingieren
y digieren esporas de algas, modifican su
dispersion y su patrén espacial de distribu-
cion, las protegen de desecacion vy, a través de
sus exudados, probablemente contribuyen a la
disponibilidad de amonio y otras sustancias
nutritivas para las algas. Los mitilidos. ade-
mas, son el hdbitat de una diversidad de pas-
toreadores que seleccionan el tipo de alga que
aqui habita.

Algunas de las especies de algas que en
frentes rocosos expuestos de Chile central
forman parte de la vegetacion mixta del in-
termareal medio y mads superior, en algunas

localidades adquieren el cardcter de cinturones
monoespecificos y de mayor permanencia.
Este es el caso de /riduea laminarioides (La-
mina F, Fig. F, ), especie que en algunas loca-
lidades como Matanzas (339S8) o Mechuin
(3998) constituye un cinturén permanente en
el intermareal medio, seguido por una banda
mds o menos permanente de Porphyra co-
lumbina. Ambas localidades tienen en comiin
el presentar invasiones periodicas de arena que
cubren diversas porciones del intermareal
(Moreno y Jaramillo, 1983; Santelices y
Norambuena, 1987). En Mehuin, Jara y Mo-
reno (1984) encontraron que el pastoreo por
Siphonaria lesonii debilitada la fronda de Jri-
daea laminarioides, la que era luego removida
por movimiento de agua. Adicion de S, Jes-
soni a los sitios experimentales causd una
disminucién dristica de las porciones erectas
de 7 laminarioides, 1o que eventualmente
cambio la estructura de la comunidad inter-
mareal, de una dominada por algas frondosas
erectas a otra dominada por picorocos, algas
crustosas y algas efimeras. Jara y Moreno
(1984) observaron que durante los periodos
de invasion de arena, algunos consumidores se
movian desde el intermareal bajo al interma-
real medio, tratando de evitar ser cubiertos
por arena. Uno de esos consumidores es Fis-
surella picta, el que parecia limitar el nivel
inferior de extension de Iridaea laminarioides.
permitiendo en los niveles intermareales mds
inferiores el desarrollo de un complejo de
algas calcireas y Ulva rigida. La remocién
selectiva de Fissurella picta permiti6é (Moreno
y Jaramillo, 1983) la expansién del cinturén
de I. laminarioides, el que se extendié hacia
los niveles inferiores ocupando el drea antes
ocupada por Ulva rigida y las costras calcireas.
Ademds, en la zona de remocién de herbi-
VOros aparecio un nuevo cinturén, por debajo
del cinturdn de /. laminarioides, representado
por Gymnogongrus furcellatus, C oncluyendo
que pastoreo era el factor determinante en la
mantencion del patron de zonacién, Moreno y
Jaramillo (1983) criticaron la conclusién de
Santelices er al. (1981) de que interacciones
competitivas con Codium dimorphum pu-
dieran determinar los limites inferiores de dis-
tribucion de /fridaea laminarioides en Chile
central. La critica parece no ser vilida por, a
lo menos, tres razones. Como lo discutieron
extensamente Santelices er al. (1981) la in-
teraccion Codium-Iridaea se da en ambientes




con ausencia de pastoreadores de tamafio
grande, que pudieren originar disrupciones de
gran tamafo en la costra de C. dimorphum. A
ello se suma la evidencia experimental de
exclusion de otras algas intermareales a me-
dida que crece C. dimorphum. Finalmente, y
de mayor importancia, pareciera ser poco es-
perable que el limite inferior (o superior) de
una determinada especie en distintos lugares
tenga necesariamente que ser explicable por el
mismo tipo de factor. Asi por ejemplo, en la
localidad de Matanzas, donde la invasion de
arena alcanza hasta niveles mds altos en el
intermareal —causando gran mortalidad de
invertebrados—, el limite inferior de fridaea
laminarioides puede estar determinado, a lo
menos, por tres factores. En algunos sitios la
abrasion de arena prolongada (4-6 meses) es
limitante y destruye completamente los ni-
veles mis inferiores de las poblaciones de /.
laminarioides. Aunque la costra basal de /ri-
daea puede resistir hasta por 4 meses el estar
recubierta por arena, en algunos sitios de
Matanzas el fendmeno perdura por mids
tiempo. En otros sitios, la capa de arena per-
dura menos. En esos habitat es ain posible
encontrar dos situaciones. En algunos roque-
rios el limite inferior de I laminarioides se
determina por accidon competitiva con
Gymnogongrus  furcellatus, — especie  que
también es capaz de resistir abrasion de arena,
especialmente a través de su tetrasporofito
crustoso. La presencia de una banda de
Gymnogongrus seguida por una banda de
Iridaea reproduce exactamente lo encontrado
por Moreno y Jaramillo (1983) luego de la
exclusion de Fissurella picta. Finalmente, en
niveles intermareales un poco mds altos, el
limite inferior de fridaea laminarioides puede
estar dado por interacciones competitivas con
una tercera especie que también posee una
fase crustosa resistente a la abrasién de arena,
Nothogenia fastigiata.

Hay pocas dudas que el limite superior de
1. laminarioides esté dado por los extremos
abioticos. De hecho, las plantas intermareales
mas altas decoloran y pierden trozos de
frondas durante el verano. Sin embargo,
quizds la evidencia experimental mds inequi-
voca la constituyo la elevacion en 40-45 cm
que sufrieron los roquerios intermareales de
Matanzas con ocasion del fuerte sismo de
marzo de 1985 (Santelices y Norambuena,
1987). A la elevacién de los roquerios siguio
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decoloracién y muerte de las plantas situadas
mas alto en el intermareal. Seis meses después,
el Iimite superior de la poblacion de [ridaca
laminarioides se habia corrido hacia abajo en
42 ¢m. Es importante sefialar, sin embargo,
que no toda la franja de Iridaea laminarioides
se cofrib, porque otras especies en el inter-
mareal bajo no modificaron su patron de dis-
tribucion.

Dada su morfologia con varios estipes
cortos y erectos, algunos de los cuales rematan
en frondas enanchadas y espatuladas. pobla-
ciones densas de [ridaea laminarioides con-
forman doseles vegetacionales intermareales
que influyen sobre la vegetacion que consti-
tuye los estratos inferiores. Remociones ex-
perimentales de las porciones apicales de las
frondas, asi como de la totalidad de la planta
(Fig. 6.11) han permitido concluir que Iridaeca
laminarioides interfiere con competidores
potenciales tanto con respecto al recurso luz
(con Ulva rigida, Porphyra columbina) como
con respecto al recurso sustrato (con Notho-
genia fastigiata).

En general, no existen trabajos especial-
mente referidos a estudiar los factores que
determinan la distribucion de los cinturones
de algas mds altos en el intermareal, aunque
algunos datos indirectos, de otros estudios
orientados a otros problemas, pueden ser per-
tinentes. Los incrementos en abundancia de
Iridaea laminarioides en general (Fig. 6.11)
producen reducciones en la abundancia de
algas oportunistas tales como Ulva rigida
(Santelices er al., 1981; Moreno y Jaramillo,
1983). En forma andloga la remocién expe-
rimental de fridaea laminarioides en determi-
nadas épocas del afio permite la extension del
cinturén de Porphyra columbina hacia por-
ciones mas inferiores del intermareal (Sante-
lices y Avila, 1986). No sabemos el efecto que
los pastoreadores pueden tener sobre la dis-
tribucion de la fase microscopica o sobre la
fase erecta de esta especie. Sin embargo, ex-
perimentos con jaula de exclusién de herbi-
voros realizados en los niveles intermareales
mds altos de la localidad de Los Molles no
resultaron en una modificacion sustancial del
patron de distribucion de Porphyra columbi-
na, incluso un afo después de iniciados. Sin
embargo, en visitas repetidas, 18 meses
después de iniciados los experimentos, se
encontrd que 5 de 6 cajas de exclusién de
herbivoros mostraban una cobertura de
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Figura 6.11: Efecto de la remocion y poda de plantas de Iridaea laminarioides sobre el
reclutamiento de otras tres especies de algas.




70-90% de plantas grandes de Porphyra co-
lumbina, en alturas intermareales y épocas en
que el resto de los roquerios experimentales y
los cuadrantes controles carecian de repre-
sentacion alguna de Porphyra columbina. La
falta de seguimiento riguroso de este expe-
rimento ha impedido que sus resultados sean
publicados, pero ellos permiten predecir que
la determinacién de los limites de distribucion
y de estructura interna de la franja de
Porphyra columbina dependen, una vez mis,
de interacciones entre el ambiente abidtico,
pastoreo y competencia.

En los altimos afos la atencion de un na-
mero de estudios de ecologia experimental se
ha orientado a entender los efectos de la in-
tervencion antropica sobre los organismos
intermareales y submareales (Moreno et al.,
1984, 1986; Castilla y Duréin, 1985; Oliva y
Castilla, 1986). A través del establecimiento
de reservas marinas iniciadas en Mehuin
(399S) en 1978 y en Las Cruces (339S) en
1982 ha sido posible evaluar el efecto directo
de los pescadores sobre algas e invertebrados.
Sus posibles roles con respecto a Durvillaea -
Lessonia han sido discutidos previamente. Los
efectos comunitarios producidos por la co-
secha de Lessonia, Iridaca, Gymnogongrus y
Porphyra serin analizados en la tercera parte
de este libro. Dignos de mencionar aqui son
los efectos derivados de la cosecha de algunos
pastoreadores grandes, tales como Fissurella
crassa o F, picta. Como se indico previamente,
Moreno y Jaramillo (1983) mostraron que el
pastoreo de Fissurella podia restringir la ex-
tension de la franja de Iridaea laminarioides en
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Mehuin. E] establecimiento posterior de una
reserva marina donde los pescadores no
pueden cosechar este herbivoro ha llevado
(Moreno er al., 1984) a una reduccion muy
significativa de los valores de representacion
de [ laminarioides. En la reserva de Las
Cruces una comparacion de habitat, con si-
milar orientacion, inclinacion y exposicion,
pero diferentes densidades de Fissurella, in-
dicé (Oliva y Castilla, 1986) reducciones en
las representaciones de Gelidium chilense,
Ulva lactuca, Iridaea laminarioides, Codium
dimorphum e incluso Porphyra columbina.
Muy claramente, la inclusién o exclusion del
hombre de estos sistemas genera una dife-
rencia importante. El problema de fondo,
como Moreno et al. (1986) lo han reconocido.
es el poder definir que es “natural” en la
historia ecologica de estas comunidades. De-
positos de conchas (conchales) a lo largo de la
costa chilena testimonian el impacto histérico
que el hombre ha tenido sobre estas comuni-
dades desde, a lo menos, ocho mil afios y
datos antropolégicos recientes indican (Mo-

reno et al., 1986) que quizds estas presiones

humanas sobre los sistemnas costeros tienen
alrededor de doce mil afios de antigiiedad.
Futuras investigaciones probablemente escla-
recerdn la importancia del efecto antrépico
sobre estas comunidades. En forma aniloga,
estudios mas prolongados llevardn, en estas
reservas marinas, al establecimiento de sis-
temas menos oscilantes que los actuales y que
representen las comunidades posibles de
encontrar en ausencia de la interaccion hu-
mana.
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