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RESUMEN

Entender los efectos de las perturbaciones sobre los distintos niveles de la
biodiversidad, asi como los procesos y mecanismos subyacentes, ha cobrado
gran relevancia debido a la alteracion de los regimenes de perturbaciones
naturales a causa del cambio climatico global y al aumento de las perturbaciones
de origen antropogénicas, que afectan los ecosistemas marinos. Por esta razén,
el objetivo general de esta investigacion fue evaluar los efectos de perturbaciones
antropogénicas (mitilicultura) y naturales (terremoto-tsunami, hipoxia), sobre la
diversidad ecoldgica y genética de comunidades y poblaciones marinas, de la
costa Pacifico SO, a través de una aproximacién neutral. La hipétesis general fue
que estas perturbaciones afectan la diversidad ecoldgica y genética, a través de
mecanismos neutrales de deriva (ecolégica y genética, respectivamente) y
dispersiéon azarosa limitada. Los resultados mostraron que la mitilicultura afecto
la diversidad alfa y beta de las comunidades de macroinvertebrados bentonicos,
a través de procesos de reemplazo, mediante deriva ecologica y dispersion
azarosa limitada. A nivel genético, la diversidad del pez Aphos porosus disminuyo
después de un fuerte evento de hipoxia producido por intensa surgencia costera
en el 2008 y del mega terremoto-tsunami en el 2010, mientras que la

estructuracién genética aumentd, debido a un incremento en la deriva y en el flujo

xiii



de genes. Los resultados aportan evidencia sobre como las perturbaciones
afectan la diversidad a través de mecanismos neutrales y sugieren la importancia
de considerar las dinamicas meta-poblacionales y meta-comunitarios en los

planes de conservacion.
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ABSTRACT

Understanding the effects of disturbances on the different levels of
biodiversity, as well as the processes and mechanisms underlying them, has
gained great importance due to the changes of natural disturbance systems
produced by global climate change and the increase in anthropogenic
disturbances, which affect the biodiversity of marine ecosystems. In this context,
the general objective of this investigation was to evaluate the effects of
anthropogenic (mussel farming) and natural (earthquake-tsunami, hypoxia)
disturbances on the ecological, and genetic diversity of communities and marine
populations of the SW Pacific coast, using a neutral approach. The general
hypothesis was that disturbances affect ecological and genetic diversity through

neutral drift (ecological and genetic, respectively), and limited random dispersal.

The results showed that mussel farming affected the diversity of benthic
macroinvertebrate communities, through replacement processes and through
neutral ecological drift and limited random dispersal mechanisms. At the genetic
level, the diversity of the fish Aphos porosus decreased after the 2008 hypoxic-
upwelling and the 2010 mega-earthquake tsunami, while genetic structuring
increased, due to increased genetic drift and gene flow. The results provide

evidence on how diversity disturbances affect diversity through neutral
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mechanisms and suggest importance of considering meta-population and meta-

community dynamics in conservation plans.
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INTRODUCCION

Las perturbaciones son uno de los principales forzantes que determinan la
estructura espacial y temporal de la biodiversidad en muchos ecosistemas del
planeta’3. Estas afectan a los distintos niveles jerarquicos de la biodiversidad, e
involucran interacciones de escala-cruzada dentro de un paisaje, modificando la
dinamica de parche y sucesidn ecologica, a través de mecanismos selectivos y

neutrales*’.

Una perturbacion es cualquier evento relativamente discreto en el espacio y
tiempo que altera la estructura de un sistema ecologico (i.e., poblaciones,
comunidades o ecosistemas), ya sea afectando la densidad, biomasa, o
distribucion de la biota, cambiando la disponibilidad y distribucién de los recursos
o sustratos, o alterando el medioambiente fisico®-'0. Las perturbaciones pueden
tener un origen natural o antropogénico, y se caracterizan por su frecuencia,

magnitud, predictibilidad y extensién, que determinan su régimen®.

Entender los efectos de las perturbaciones sobre los distintos niveles de la

biodiversidad, asi como los procesos y mecanismos subyacentes, ha cobrado



gran relevancia en el ultimo tiempo debido a la alteracién de los regimenes de
perturbaciones naturales, a causa del cambio climatico y al aumento en las
perturbaciones de origen antropogénico, que afectan la biodiversidad de la

mayoria de los ecosistemas del planeta y particularmente de los marinos™.

La diversidad ecoldgica (diversidad comunitaria) y la diversidad genética
(diversidad dentro de una especie o poblacion), son dos niveles fundamentales
de la biodiversidad, que se encuentran estrechamente relacionados; los
individuos dentro de una comunidad pueden representar diferentes especies o
diferentes variantes genéticas dentro de las especies. El nacimiento, muerte y
movimiento de individuos determinan la dinamica y diversidad de especies dentro

de una comunidad, y la dinamica y diversidad genética dentro de una poblacion 2.

A escala espacial, la diversidad ecologica cuenta con tres componentes,
diversidad alfa, beta y gamma; la diversidad alfa es la diversidad de una unidad
local y puede ser analizada a través del numero de especies (riqueza), y/o la
abundancia proporcional de las especies (equidad)'3'4, La diversidad beta, es el
nivel de cambio o variacion en la composicion de especies entre comunidades y
mide el grado de diferenciacion entre la diversidad de dos o mas localidades 14,

Mientras que la diversidad gamma representa la diversidad total de un paisaje o



region'314. Conocer la diversidad alfa, beta y gamma, es importante para analizar

el grado de conexion entre la diversidad local y regional 314,

De modo muy similar, la diversidad genética dentro de una poblacion local
(equivalente a la diversidad alfa), puede ser analizada a través de la diversidad
alélica, heterocigosidad, diversidad genotipica, o a través del coeficiente de
endogamia Fis, entre otros'>'5. Mientras que el grado de diferenciacién genética
de subpoblaciones entre localidades (equivalente a beta), se puede estimar a
través del indice de Fijacion (Fst)'5'6. Procesos de seleccion, deriva y dispersion,
generan variacidon en la diversidad ecologica y genética, dentro y entre

localidades de una region, de modo muy similar en ambos niveles'?13,

Las perturbaciones afectan la diversidad ecolégica y genética a distintas escalas
espaciales y temporales, modificando las interacciones de escala-cruzada y la
dinamica de parches. Las interacciones de escala-cruzada se refieren a los
procesos que ocurren en una escala espacial o temporal y que interactuan con
procesos de otra escala, que a menudo resultan en dinamicas no lineales con

umbrales*17:18,



En una escala espacial local, las perturbaciones afectan la historia de vida y los
parametros demograficos de las especies (ej. reclutamiento, crecimiento,
sobrevivencia), alterando las caracteristicas bidticas y abiéticas de un parche. En
una escala espacial mas amplia, las perturbaciones crean o modifican la
naturaleza de los parches (tipo, tamafo y arreglo), afectando la heterogeneidad
ambiental y configuracion del paisaje®. Los efectos de escala local, que modifican
los procesos demograficos, junto con los efectos de amplia escala, que modifican
la heterogeneidad del paisaje, cambian la biodiversidad dentro y entre parches,

a través de mecanismos selectivos y neutrales®'°.

A escala local, las perturbaciones pueden causar variacion temporal en la fuerza
y direccion de la seleccién natural, provocando una disminucion en la diversidad
ecologica y genética de las poblaciones, a través de la sobrevivencia diferencial
de ciertas especies y genotipos respectivamente'. Bajo un régimen de
perturbaciones frecuentes y previsibles, los organismos a través de su historia
evolutiva sobreviven diferencialmente dado sus rangos de tolerancia ambiental,
y solo dejarian descendientes aquellos con las adaptaciones locales que les
permiten sobrevivir, tales adaptaciones minimizan el riesgo de morir y maximizan
la adecuacion bioldgica en medioambientes temporalmente inestables?%2!. Sin
embargo, la baja diversidad ecoldgica y genética asociada a menudo a

comunidades y poblaciones frecuentemente perturbadas, puede también reducir



la estabilidad sobre largos periodos de tiempo, disminuyendo la potencial

capacidad de resistir a nuevos tipos de perturbaciones?.

Por otra parte, segun la Hipotesis de Perturbacion Intermedia?3, perturbaciones
de intensidad y frecuencia intermedia pueden aumentar la diversidad ecoldgica
local, disminuyendo la fuerza de seleccion, a través de la eliminacion de especies
que son altamente competitivas, evitando asi la exclusion competitiva?®. Las
perturbaciones también pueden aumentar la diversidad genética local, a través
de seleccion balanceadora, cuando los heterocigotos representan una ventaja

adaptativa®*.

Segun la Teoria Neutral Unificada de Biodiversidad y Biogeografia (UNT)?, las
perturbaciones también afectan la diversidad ecolégica a través de mecanismos
neutrales de deriva ecoldgica y dispersion azarosa limitada. La neutralidad es
definida por la UNT, como la equivalencia ecoldgica per capita de todos los
individuos de todas las especies de un mismo nivel tréfico de una comunidad,;
donde todos los individuos tienen las mismas probabilidades de nacer, morir,
migrar o especiar. Las perturbaciones pueden causar la mortalidad azarosa de
individuos y disminuir el tamafio comunitario, aumentando la fuerza de la deriva
ecologica definido como un cambio azaroso en la frecuencia de las especies a

través del tiempo, debido a un tamafio finito comunitario; donde especies raras



tienen mayor riesgo de extincidn local, que especies con abundancias promedio.
La deriva ecoldgica provoca una disminucion en la diversidad local y su fuerza es

inversamente proporcional al tamafio comunitario?®.

Mecanismos neutrales también gobiernan los cambios en la diversidad genética
poblacional posterior a una severa perturbacion, segun la Teoria Neutral de la
Evolucion Molecular?® y la Teoria Cercanamente Neutral de la Evolucion
Molecular?’. Estas teorias definen la neutralidad como la hipotesis que la mayoria
de los cambios evolutivos a nivel molecular son causados por la deriva genética
de mutaciones selectivamente neutrales o casi neutrales, mas que por seleccién
natural. Sostiene que la mayoria de las variaciones a nivel molecular no afecta la
aptitud fisicay, por lo tanto, el destino evolutivo de la variacién genética se explica
mejor por los procesos estocasticos. La deriva genética es definida como
fluctuaciones azarosas en la frecuencia alélica de las poblaciones a través de las
generaciones, debido a un tamaiio finito poblacional®®. La deriva genética
conduce a una disminucion de la diversidad genética poblacional, donde alelos
raros tienen mayor riesgo de extincion local, que alelos con frecuencias promedio
y su fuerza es inversamente proporcional al tamafo poblacional. Severas
perturbaciones pueden generar la mortalidad masiva de individuos disminuyendo

drasticamente el tamafio poblacional, lo que genera un efecto de cuello de botella



y aumenta la fuerza de la deriva genética, conduciendo a una disminucion en la

diversidad genética poblacional local.

Auna escala espacial mayor, la dispersion azarosa de individuos puede adicionar
nuevas especies a las comunidades y nuevos alelos a las poblaciones,
contrarrestando los efectos locales de deriva ecolégica y deriva genética,
respectivamente. Altas tasas de dispersidon pueden aumentar la diversidad
ecologica y genética a escala local (diversidad alfa), pero disminuir la diversidad
ecologica y genética entre localidades (diversidad beta). Mientras que bajas tasas
de dispersion pueden no ser capaces de contrarrestar los efectos de la deriva
ecologica y deriva genética a escala local (disminuye la diversidad alfa), pero
pueden aumentar o mantener la diversidad ecoldgica y genética entre localidades
(diversidad beta)'s. Las perturbaciones influyen y modifican la dispersién de
individuos entre parches, modificando las relaciones interespecificas y la

composicion y configuracion de los parches dentro de un paisaje®.

Las perturbaciones pueden inducir o resetear una sucesion ecologica, a través
de mecanismos selectivos y neutrales?®. Segun la Teoria de Nicho, los cambios
en la composicion de especies durante la sucesién, dependen de los
requerimientos especie-especificos de nicho y de las diferencias en las

capacidades competitivas, de dispersion y sus trade-off?°. La sucesion ocurre a



través de tres etapas o estados; durante la sucesion primaria, solo especies que
tienen un alto potencial de dispersién (especies oportunistas), alcanzan y
colonizan el parche, tal que la riqueza y equidad son bajas. Después de un
tiempo, durante la sucesion secundaria, las especies que tienen un potencial de
dispersidon mas bajo, pero mayor capacidad competitiva, colonizan el parche y la
riqueza y diversidad aumentan. Durante la sucesion terciaria, especies con mayor
capacidad competitiva colonizan el parche y excluyen aquellos competidores mas
deébiles, via interacciones denso-dependientes, dejando una disminuciéon en la
riqueza y diversidad. Segun la Teoria de Nicho??, la coexistencia dentro de una
comunidad se explica por diferencias ecoldgicas entre las especies, que evitan la

exclusion competitiva.

En cambio, la Teoria Neutral Unificada de la Biodiversidad y Biogeografia
(UNT)?5, explica la sucesion ecoldgica a través de procesos azarosos, de deriva
ecologica y dispersion limitada. Segun la UNT por efecto de la deriva ecoldgica
las especies raras tienen mayor probabilidad extinguirse localmente, mientras
que las especies abundantes tienen mayor probabilidad de alcanzar la
monodominancia posterior a un evento de perturbacion. La UNT predice ademas,
que un equilibrio puede ser establecido entre la extincion estocasticas de
especies y la aparicion de nuevas especies, a través de la inmigracion o

especiacion dependiendo de la escala espacial y temporal considerada. Donde



las especies mas abundantes en la metacomunidad tienen mayor probabilidad

de inmigrar que especies raras?.

A escala local, los requerimientos especie-especificos de nicho, determinan la
estructura comunitaria, principalmente a través de las interacciones
interespecificas, el uso diferencial de recursos y la respuesta de las especies ante
un gradiente ambiental. Sin embargo, la estocasticidad puede jugar un mayor rol
en conducir la dinamica comunitaria local, cuando eventos demograficos ocurren
azarosamente con respecto a la identidad de las especies3. En efecto, modelos
mecanicistas y reciente evidencia empirica, sugieren que la deriva ecoldgica (o
estocasticidad demografica), puede anular los efectos de seleccidén de nicho bajo
ciertas circunstancias, tales como cuando poblaciones de especies en una
comunidad local son pequefias y aisladas de otras poblaciones. La fase de nicho
(régimen dominado por seleccion) es favorecida en comunidades con grandes
tamarfios poblacionales y medioambientes relativamente estables, mientras que
la fase neutral (régimen dominado por deriva), es favorecida en comunidades con

pequeias poblaciones y en medioambientes variables’.

En los ultimos afios se ha avanzado hacia la creacion de una “Teoria Unificada
de la Biodiversidad”, que reconoce la existencia tanto de los mecanismos

selectivos explicados por la Teoria de Nicho, como por los mecanismos neutrales



explicados por la Teoria Neutral Unificada de la Biodiversidad y Biogeografia?® y
las Teorias Neutral y Cercanamente Neutral de la Evolucion Molecular?6-2’. El
desafio esta puesto ahora en determinar la importancia de cada uno de estos
mecanismos y detectar el momento de transicién entre uno y otro”?831-35 Para
ello, es fundamental considerar factores espacio-temporales, el recambio de
especies o diversidad beta y la dispersion33. En este sentido, los modelos
neutrales son muy Uutiles, ya que permiten falsear las hipotesis y evaluar
criticamente el rol de diferenciacion de nicho y procesos estocasticos neutrales
que estructuran las comunidades?®. En el caso de la diversidad genética de
poblaciones, el uso de marcadores neutrales como microsatélites, permiten

evaluar procesos de deriva-dispersion.

La biodiversidad en los ecosistemas marinos de la costa Pacifico Sur Oriental,
de la zona centro-sur de Chile esta expuesta a varios tipos de perturbaciones de
origen natural y antropogénico. Cada cierto tiempo, terremotos y tsunamis,
afectan las costas, debido a la subduccién de la placa nazca bajo la placa
sudamericana, estos eventos son altamente destructivos, modifican la
geomorfologia costera afectando gravemente la biodiversidad local®¢-38. Por otra
parte, los eventos de surgencias costeras, principalmente durante las estaciones
de primavera y verano, levantan masas de aguas profundas, ricas en nutrientes

y con baja concentracién de oxigeno disuelto, provocando en algunos casos mas

10



severos, eventos de hipoxia en los estratos superiores de la columna de agua,

pudiendo en ocasiones generar altas mortalidades de especies marinas3240,

En Chile, la hipoxia en los ecosistemas marinos también tiene causas
antropogénicas, una de ellas es la eutrofizacion a causa de la acuicultura*'. Los
mitilidos son el segundo grupo mas cultivado en Chile, después de los
salmoénidos. Casi toda su produccion se ha concentrado en la Region de Los
Lagos, donde interactua con la industria salmonera. Se ha demostrado que el
cultivo de mitilidos genera biodepésitos (fecas, pseudofecas y conchas), los
cuales pueden aumentar el contenido de materia organica en los sedimentos,
disminuir el oxigeno disuelto disponible y cambiar el tipo de sustrato, lo que a su
vez puede afectar la diversidad de las comunidades de invertebrados bentdnicos

de fondos blandos, que viven bajo y cercano a las lineas de cultivo*?.

El objetivo general de esta investigacion fue evaluar los efectos de
perturbaciones antropogénicas y naturales sobre la estructura espacial y
temporal de la diversidad ecoldgica y genética de comunidades y poblaciones
marinas bentoénicas, de la costa Pacifico SO, de la zona centro-sur de Chile, a
través de la Teoria Neutral de la Biodiversidad y Biogeografia, y de las Teorias
Neutral y Cercanamente Neutral de la Evolucion Molecular. La hipétesis general

de que las perturbaciones naturales y antropogénicas, afectan la estructura
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espacial y temporal de la diversidad ecologica y genética, a través de
mecanismos neutrales de deriva (ecologica y genética) y dispersion azarosa
limitada, se evalué en dos capitulos: En el primer capitulo se evaluaron los
efectos de la mitilicultura, sobre la diversidad y estructura de las comunidades de
macroinvertebrados benténicos de fondos blandos. Mientras que, en el segundo
capitulo, se evaluaron los efectos de un severo evento de hipoxia producido por
surgencia costera (enero 2008) y un posterior mega terremoto-tsunami (febrero
2010), sobre la estructura espaciotemporal de la diversidad genética del pez
Aphos porosus. Adicionalmente, se entregan los resultados de una revision
bibliografica sobre la importancia de la diversidad genética para la resiliencia de

las poblaciones marinas benténicas (Anexo).
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CAPITULO 1. PROCESOS Y MECANISMOS CONDUCTORES DE LA
DIVERSIDAD DE COMUNIDADES DE MACROINVERTEBRADOS
BENTONICOS DE FONDOS BLANDOS EN AREAS CON CULTIVOS DE
MITILIDOS.
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RESUMEN

Chile es el primer exportador de mitilidos a nivel mundial. Estudios previos
han demostrado que estos cultivos pueden generar perturbaciones en la
diversidad de las comunidades de macroinvertebrados bentonicos de fondos
blandos. En este capitulo se evaluaron los procesos y mecanismos ecoldgicos
subyacentes a la respuesta comunitaria en dos centros de cultivos de mitilidos
ubicados en la Isla Quinchao, Chiloé (42.46 °S; 73.51 °W). Para ello se estimaron
los indices de diversidad alfa, el particionamiento aditivo de beta y el modelo nulo
de Raup-Crick. Los resultados mostraron menor diversidad alfa y mayor
diversidad beta en el centro que presentd mayor nivel de hipoxia y en las
estaciones mas cercanas a los cultivos. El proceso dominante fue el reemplazo
de especies y mecanismos neutrales de deriva ecoldgica y dispersion azarosa
limitada predominaron en los sitios cercanos a los cultivos. Diferencias en las
caracteristicas granulométricas tendrian un efecto de filtro ambiental y podria
ademas afectar el tamafio y la respuesta comunitaria ante el cultivo de mitilidos.
Se concluye que tanto la diversidad alfa como beta fueron afectadas por los
cultivos de mitilidos, principalmente a través de procesos de reemplazo de

especies y mecanismos neutrales de deriva ecoldgica y dispersion. Estos
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resultados tienen implicancias para la conservacion, ya que la acuicultura en
Chile se concentra en las regiones con mayores niveles de endemismos y dado
que la deriva ecoldgica es mas fuerte en comunidades pequefias y con bajo
potencial de dispersion, las especies endémicas y raras son mas propensas a

extinciones locales.

15



INTRODUCCION

El cultivo de mitilidos ha tenido un crecimiento exponencial en las ultimas
décadas a nivel mundial y se prevé que seguira expandiéndose a causa de la
creciente demanda por alimento*3. Ademas de su potencial nutricional como
fuente de proteina de alta calidad, presenta ventajas comparativas respecto a los
menores costos ambientales y mayores beneficios econémicos y sociales en
comparacion con otras fuentes de proteina animal**. Entre los principales efectos
ambientales asociados a la mitilicultura, se encuentran la eutroficaciéon de los
sedimentos marinos ubicados bajo y cercanos a los cultivos, debido a la
depositacién y acumulacion de fecas y pseudofecas (biodepédsitos), a la
modificacion del sustrato debido al desprendimiento de mitilidos y a las

estructuras del cultivo, que crean nuevos habitats*>47.

La eutroficacién puede conducir a condiciones de hipoxia y en algunos casos
mas extremos a la anoxia de los sedimentos, provocando una disminucion en la
diversidad a escala local (diversidad alfa) y cambios entre las comunidades
bentonicas de distintos sitios (diversidad beta)'48, alterando los ciclos
biogeoquimicos de los nutrientes*?4%5, Por su parte, los mitilidos desprendidos
desde las lineas de cultivo atraen a especies depredadoras, mientras que las

conchas que se acumulan en el fondo y las estructuras de los cultivos, sirven
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como sustrato para el asentamiento de especies de fondo duros, pudiendo
modificar la composicion de las comunidades benténicas de fondos blandos
preexistentes*25', Si bien los efectos de los cultivos de mitilidos sobre la
diversidad de las comunidades bentonicas han sido descritos como locales,
dependiendo de las condiciones hidrodinamicas y geogréficas, la distancia
afectada podria variar entre los 10 y 133 m*652, Los cambios en la diversidad de
las comunidades a escala local (diversidad alfa) pueden tener consecuencias en
las dinamicas meta-comunitarias, afectando la diversidad beta y la diversidad a

escala regional (diversidad gama)>3-%4.

La diversidad beta entrega informacién sobre los patrones espaciales de
conectividad y relaciona los procesos locales y regionales que conducen a la
estructuracion de ensambles comunitarios dentro de una region marina®. La
diversidad beta puede ser particionada aditivamente en procesos de reemplazo
de especies y diferencia de riqueza segun los indices pertenecientes a la familia
de Podani®® y en reemplazo (turnover) y anidamiento segun los indices de la
familia de Baselga®’. El reemplazo de especies ocurre cuando las especies
tienden a reemplazar a otras a lo largo de un gradiente ecoldgico, donde la tasa
de recambio es una funcion de la tolerancia ecoldgica, o de la amplitud de nicho
de las especies®®. El reemplazo es llamado turnover, cuando el cambio de

especies ocurre a lo largo de un gradiente espacial o ambiental, e implica la
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simultanea pérdida y ganancia de especies debido a un filtro ambiental,
competencia y eventos histdricos®. La diferencia de riqueza ocurre cuando una
comunidad incluye a un mayor numero de especies que otra, lo cual puede
reflejar la diversidad de nichos disponibles en los diferentes sitios del area de
estudio; la diferencia de riqueza puede deberse también a un anidamiento o a
otro proceso ecoldgico®. El anidamiento es un tipo de diferencia de riqueza,
donde las especies de un sitio son un subconjunto de las especies de otro sitio
mas rico, reflejando un proceso no azaroso de perdida de especies como
consecuencia de cualquier factor que promueve la desagregacion ordenada de
essambles®”61.62 Conocer los procesos que gobiernan la diversidad beta, pueden
servir como herramientas para el manejo y la conservacion de la diversidad. Por
ejemplo, cuando una comunidad es gobernada por procesos de anidamiento, la
prioridad deberia ser conservar los sitios con mayor diversidad, mientras que
cuando la diversidad beta es gobernada por procesos de reemplazo, la estrategia

deberia ser conservar el mayor nimero de sitios con especies raras®.

En general, los estudios sobre los efectos de la acuicultura sobre la diversidad
de las comunidades de macroinvertebrados de fondos blandos han sido
enfocados en describir los patrones de diversidad alfa y beta desde la Teoria de
Nicho, a través de mecanismos deterministicos tales como filtro ambiental®,

interacciones bidticas y trade-off entre las habilidades competitivas y de
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colonizacién?®. Sin embargo, segun la Teoria Neutral de la Biodiversidad y
Biogeografia, las perturbaciones también pueden influenciar la diversidad a
través de mecanismos neutrales que incluyen procesos de deriva ecoldgica,
dispersion y diferenciales dinamicas de extincion-colonizacién a través de
localidades?°6%. Desde el punto de vista deterministico, el modelo de sucesion de
Pearson & Rosenberg (1978)% describe los cambios en la estructura de las
comunidades macrobentonicas, a lo largo de un gradiente de enriquecimiento
organico de los sedimentos, en el cual se definen 3 estados sucesionales: (1)
durante la sucesiéon primaria, existe un maximo de especies oportunistas, con
pocas especies muy abundantes, por lo que la diversidad es baja; (2) en la
sucesion secundaria, se alcanza un punto de ecotono, donde la abundancia es
baja y la equidad y diversidad es alta; y (3) mientras que la sucesion terciaria, es
una zona de transicién con inicialmente gran fluctuacién de poblaciones, que
progresan hacia una comunidad “normal” mas estable. Este cambio en la
estructura comunitaria es similar tanto en el espacio como en el tiempo y ha
mostrado el mismo patrén ante un gradiente de hipoxia®”-¢. A medida que el
oxigeno disuelto disminuye, la riqueza de especies, la abundancia y biomasa
también disminuyen®° mientras que el recambio de especies entre sitios
aumenta debido a diferencias interespecificas en la tolerancia a la hipoxia y al
enriguecimiento organico de los sedimentos’%’!. En consecuencia, la diversidad
beta es mayor cuando la hipoxia ambiental varia en gradientes espaciales y

temporales’.
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La Teoria Neutral de la Biodiversidad y Biogeografia?® por su parte predice que,
ante un evento de perturbacién, la mortalidad de individuos dentro de una
comunidad es azarosa y genera espacios para la llegada de nuevos reclutas, ya
sea desde sobrevivientes locales o desde inmigrantes provenientes desde otras
comunidades?®. Las especies mas abundantes y frecuentes tendran mayor
probabilidad de ocupar los nuevos espacios, mientras que las especies menos
abundantes y frecuentes en la metacomunidad (especies raras), tendran mayor
probabilidad de extincion por unidad de tiempo y menor probabilidad de re
inmigrar después de la extincion local, que las especies comunes de la
metacomunidad. El tiempo de extincion o monodominancia de una especie en
una comunidad local, disminuye en comunidades pequefas y cuando la tasa de
perturbacion es alta?®. Comunidades con altas tasas de dispersion, pueden
contrarrestar los efectos de deriva ecolégica, manteniendo altos valores de
diversidad local, pero baja diversidad metacomunitaria, porque las especies
comunes eliminan a las especies endémicas raras. Contrariamente, cuando la
tasa de dispersion es baja, la diversidad local es baja también, con mayor numero
de especies raras, mientras la diversidad metacomunitaria es mayor. Bajo deriva
ecoldgica y dispersion azarosa limitada, se espera que la similitud de las
comunidades disminuya exponencialmente con la distancia. La tasa de
disminucién de similitud con la distancia disminuye cuando las tasas de
dispersion son altas?>. Dado que la deriva ecologica afecta mayormente a las

especies raras y endémicas, resulta importante desde el punto de vista de la
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conservacion, evaluar la importancia de los mecanismos neutrales ante eventos

de perturbaciones para evitar la pérdida de biodiversidad?°.

Las comunidades de macroinvertebrados benténicos de fondos blandos son
fundamentales para el funcionamiento de los ecosistemas marinos, ya que son
parte importante de las redes tréficas, participan en la remineralizacion de los
nutrientes, oxigenan las capas superficiales del sedimento a través de sus
actividades de bioturbacion y bio-irrigacion”®74, ademas muchas especies son de
interés comercial’®. La pérdida de biodiversidad de invertebrados marinos podria
tener repercusiones ecoldgicas, econdmicas y sociales como un efecto de
cascada, por lo que entender los procesos y mecanismos que determinan la
respuesta comunitaria ante un evento de perturbacion resulta de gran

importancia para su manejo y conservacion’®.

En Chile, la mitilicultura aumentdé su produccion en un 39% entre los afios 2012
a 2022, pasando de 260,347 ton afio™! a 429,336 ton afio™! respectivamente. El
afo 2022, la cosecha de Mytilus chilensis Hupé, 1984 (chorito), alcanzé las
427,084 ton, siendo la segunda especie mas cultivada (después del salmén del
Atlantico) y aportando el 28% de la produccién acuicola total nacional. El 99,9%
de la cosecha de M. chilensis se concentra en la X region de Los Lagos

(www.sernapesca.cl). Los efectos de la mitilicultura sobre la diversidad de las
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comunidades de macroinvertebrados bentdnicos de fondos blandos, que han
sido previamente evaluados en Chile, han encontrado menor diversidad y una
alta disimilitud en la composicion de las comunidades bentdnicas asociada a los
sitios de cultivo’’-8%, Sin embargo, los estudios cientificos son escasos, sobre
todo si consideramos la intensidad y la tasa de crecimiento de esta actividad.
Ademas, tanto los estudios cientificos como la normativa ambiental se han
enfocado en describir los efectos de la acuicultura sobre los patrones de
diversidad alfa y beta, poco se ha discutido sobre los procesos y mecanismos
subyacentes a la respuesta comunitaria ante tal perturbacion. Debido a lo
anterior, el objetivo de esta investigacion fue evaluar los efectos de los cultivos
de mitilidos sobre la diversidad alfa y beta de las comunidades de
macroinvertebrados bentdnicos de fondos blandos, asi como los procesos y
mecanismos subyacentes a la diversidad comunitaria. Para ello, se plantea la
siguiente hipdtesis: Los cultivos de mitilidos afectan la diversidad y estructura de
las comunidades de macroinvertebrados benténicos de fondo blando, a través de
procesos neutrales de deriva ecoldgica y dispersion azarosa limitada. Las
predicciones son que i) la diversidad alfa disminuye con la cercania al cultivo, ii)
la diversidad beta aumenta con la distancia al cultivo, y iii) los mecanismos
subyacentes son principalmente neutrales; deriva ecoldgica y dispersion azarosa

limitada.
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METODOLOGIA

Area de estudio

Los efectos del cultivo de mitilidos sobre la diversidad y estructura de las
comunidades de macroinvertebrados benténicos de fondo blando fueron
analizados en dos areas de cultivo, que incluyen varias concesiones,
denominadas operacionalmente en esta investigacion como centros Ay B. Ambos
centros se encuentran ubicados en la Isla de Quinchao, Isla Grande de Chiloé,
Region de Los Lagos, zona centro-sur de Chile (Fig. 1). Se ubicaron 7 estaciones
de muestreo georreferenciadas, alrededor del centro A, entre los 44 m y 560 m
de distancia con las lineas de cultivo. Mientras que, en torno al centro B, se
ubicaron 8 estaciones de muestreo georreferenciadas, distribuidas entre los 10
m y 560 m de distancia respecto de las lineas de cultivo. Las estaciones de
muestreo fueron clasificadas de acuerdo con la distancia con las lineas de cultivo
en estaciones de Impacto (<100 m), Transicion (100-250 m) y Control (250-560
m) (Tabla 1). Ambos muestreos se realizaron durante la campafa del Centro
Interdisciplinario para la Investigaciéon Acuicola (INCAR), durante el mes de enero

del ano 2020.
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Figura 1. Mapa del area de estudio, con las estaciones de muestreo en los centros de
cultivo de mitilidos (A y B), Isla de Quinchao, Isla Grande de Chiloé, Regién de Los
Lagos.

Para el analisis de la diversidad de la macrofauna bentdnica, se colectaron
muestras de sedimento en ftriplicado, con una draga 0.1 m? de mascada, las
cuales fueron tamizadas por 500 uym y fijadas en terreno con alcohol al 95 %,
para su posterior analisis en laboratorio, donde la fauna fue separada del

sedimento e identificada bajo lupa estereoscopica y microscopio éptico, al nivel
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taxonémico mas bajo posible. Los individuos de cada taxa fueron contados y la

abundancia fue estandarizada como N° Individuos/m?2.

Para evaluar los efectos del cultivo de mitilidos, sobre las variables ambientales
del sedimento, en cada estacion se tomaron muestras de sedimento en triplicado.
La temperatura, pH y potencial rédox, se midieron in situ, en los primeros cm del
sedimento, con una sonda multiparametro YSY-556 MPS. Para el analisis
granulométrico del sedimento se tomo6 una muestra por estacién; las muestras se
conservaron a < 4°C, hasta su analisis en laboratorio. El analisis granulométrico
se realiz6 tamizando el sedimento seco a través de una serie de tamices
geologicos (de malla de 2 mm a 63 uym). Los resultados fueron expresados como
% de peso en una escala phi (4), con el programa GRADISTAT v88'82. Ademas,
en cada estacion se tomaron muestras de agua con una botella oceanografica
Niskin para la medicion de la temperatura, salinidad pH, ORP y el oxigeno

disuelto del agua superficial y de fondo (a 1 metro desde el fondo).

Analisis de datos

La diversidad alfa fue evaluada en cada réplica a través de la riqueza S= N° de
especies; el indice de diversidad de Shannon-Wiener H’= - pi*In(pi), donde pi=

abundancia proporcional de la especie i; el indice de dominancia de Simpson
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D'=Ypi?, y el indice de equidad de Pielou J'=H/Log(S). Las diferencias
estadisticas de cada una de estas medidas fueron estimadas a través de analisis
univariados de la varianza permutacional PERMANOVA, con 999 permutaciones,
para el factor “Distancia”, con tres niveles: Impacto, Transicion y Control y para el
factor “Centro”, con dos niveles; A y B. Cuando las diferencias fueron
significativas se realizaron pruebas pareadas a posteriori calculando un pseudo-
t como la raiz cuadrada de pseudo-F, donde los P-valores de todos los pares de

comparaciones son obtenidos con permutaciones®.

La diversidad beta fue estimada con los datos de abundancia de cada una de las
especies, previa transformacién a la raiz cuarta. Con la medida de similitud de
Bray-Curtis y se realiz6 un Analisis de Escalamiento Multidimensional no métrico
(nMDS). Las diferencias estadisticas de la diversidad beta, fueron estimadas a
través de un analisis multivariado de la varianza permutacional PERMANOVA,
con 999 permutaciones, para el factor “Distancia”, con tres niveles: Impacto,
Transicion y Control y para el factor “Centro”, con dos niveles: Ay B. Cuando las
diferencias fueron significativas se realizaron pruebas pareadas a posteriori,
calculando un pseudo-t como la raiz cuadrada de pseudo-F, donde los P-valores
de todos los pares de comparaciones son obtenidos con permutaciones®. Luego

se realizé un analisis de contribucién de especies al porcentaje de similitud y

26



disimilitud (SIMPER). Todos los analisis previamente descritos se realizaron con

el programa PRIMERv6 y PERMANOVA+ para PRIMER®,

La rareza definida en términos de frecuencia de ocurrencia y abundancia, fue
estimada segun Gaston (1994)8, como el porcentaje de especies presentes en
el primer cuartii de muestras y como el porcentaje de especies con sus

abundancias dentro del primer cuartil de cada centro.

Para evaluar los procesos ecologicos que determinan la diversidad beta, se
realizd un particionamiento aditivo de beta: en reemplazo y diferencia de riqueza,
segun Podani®® y en reemplazo (turnover) y anidamiento segin Baselga®’, a
través de las medidas de disimilitud de Jaccard y Sgrensen, para los datos de
presencia/ausencia y Ruzicka y Porcentaje de Diferencia, para los datos de
abundancia®®63858_ Todos los analisis fueron realizados con la funcion

“beta.div.comp” del paquete “adespatial” 8’ en R v4.2.2.

Para discriminar entre mecanismos deterministicos o estocasticos, se utilizo la
medida de Raup-Crick (Brc), para los datos de presencia/ausencia. Brc
descompone el recambio de especies entre sitios, desde la variacién de la

diversidad alfa, basado en una aproximacién de modelo nulo8. Calculando el

277



numero de especies totales y compartidas entre un par de sitios (SSobs), el
numero total de especies entre todos los sitios “pool de especies” y la proporcion
de sitios ocupados por cada especie (“‘ocupancia”), se estima el numero de
especies compartidas esperada por azar (SSexp), para ese par de sitios. SSexp
se obtiene sorteando aleatoriamente 999 veces, las especies del par de sitios
seleccionados desde el pool de especies, donde la probabilidad de una especie
de ser seleccionada es proporcional a su ocupancia entre los sitios. Luego, Brc=
(SSexp>SSobs + (1/SSobs= SSexp)/N°total de aleatorizaciones). Finalmente, se
modifica la escala de valores original de Brc (-1 @ 1) de 0 a 1; donde valores
cercanos a 0 indican que las diferencias entre los sitios comparados rara vez
diferian de los modelos nulos generados, lo que sugiere que las diferencias en la
composicion fueron impulsadas de manera estocasticas; valores cercanos a 1
indican una desviacion frecuente de los modelos nulos, lo que sugiere diferencias
comunitarias impulsadas deterministamente. Mientras que un valor de 0.5 indican
una misma probabilidad de que las diferencias en la composicién comunitaria
sean impulsadas por factores estocasticos y deterministas®®8°. Brc fue estimado
para el factor “Distancia”, con tres niveles: Impacto, Transicién, y Control, para el
factor “Centro”, con los niveles Ay B, y para la interaccion de ambos factores: la
distancia dentro del centro Ay la distancia dentro del centro B, asi como también
para el total de las muestras dentro de Ay B. Los calculos Brc fueron realizados

con la funcién de Raup-Crick del paquete ‘vegan’ v2.6.28%en R v4.2.2.
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El aumento de la diversidad beta con la distancia fue evaluado para cada centro
de cultivo, a través de un modelo no lineal, ajustado a través de la funcion nls.Im
en el paquete minpack.Im (que utiliza el algoritmo de minimos cuadrados no
lineales de Levenberg-Marquardt), usando el modelo gompertz con la funcion
decay.model. Luego se evalud las diferencias entre los dos centros (A 'y B) con
los dos parametros de los modelos de disimilitud-distancia con la funcién zdep,

ambos con el paquete ‘betapart’ v1.6%0-°1,

Previo al analisis de las variables ambientales, se realizd un analisis de
correlacion de Pearson para evitar problemas de colinealidad y las variables que
mostraron alta correlacion (>0.95) fueron eliminadas de los analisis. Con el
conjunto de variables ambientales del sedimento y agua, se realizé un Analisis
de Escalamiento Multidimensional no métrico (nMDS), usando una matriz de
distancia Euclidiana, con los datos de las variables ambientales previamente
normalizados. Las diferencias estadisticas de cada una de las variables
ambientales fueron estimadas a través de un analisis de la varianza
permutacional univariada y multivariada PERMANOVA para cada una de las
variables ambientales y para su conjunto respectivamente, usando 999
permutaciones, para el factor “Distancia”, con los niveles Impacto, Transicién y
Control y para el factor “Centro”, con los niveles A y B. Cuando las diferencias

fueron significativas se realizaron pruebas pareadas a posteriori, calculando un
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pseudo-t como la raiz cuadrada de pseudo-F, donde los P-valores de todos los

pares de comparaciones son obtenidos con permutaciones®.

Para evaluar la relacion entre las variables ambientales y la variacion en la
composicién de la macrofauna bentonica, se realizé un analisis con el Modelo
Lineal Basado en Distancia (DISTLM). Para ello, se construyé un modelo usando
el procedimiento “Best” y el criterio de informacion Bayesiana “BIC”, usando el
conjunto de variables ambientales. Una vez seleccionado el modelo, se
realizaron 999 permutaciones, en base a una matriz de disimilitud de Bray-Curtis,
para evaluar la hipdtesis de no relacién entre la o las variables predictoras y la
variacion en la abundancia de la macrofauna bentonica. Todos los analisis de las
variables ambientales antes mencionados, fueron realizados con el programa

PRIMERv6 y PERMANOVA+ para PRIMER®.

Por ultimo se evalud la condicion ambiental, a través del estado ecoldgico de las
comunidades mediante el indice AZTI Marine Biotic Index (AMBI)%293, Para ello
se asignaron las especies identificadas en cada una de las muestras, a uno de
los 5 grupos ecoldgicos (I-V), previamente definidos por Grall & Glémarec
(1997)%* como: ) especies sensibles al enriquecimiento organico y perturbacion,
generalmente presentes bajo condiciones no contaminadas; Il) especies

indiferentes al enriquecimiento organico o perturbacién, siempre presentes en
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bajas densidades con variaciones no significativas en el tiempo; Ill) especies
tolerantes al enriquecimiento organico, que puede ocurrir bajo condiciones
normales, pero sus poblaciones son estimuladas por el enriquecimiento organico;
IV) especies oportunistas de segundo orden, y V) especies oportunistas de primer
orden, capaces de resistir altas perturbaciones. Posteriormente, el indice se

calculé a través de la siguiente formula:
AMBI = [(0)(%EGI)+(1.5)(%EGI)+(3)(%EGIII)+(4.5)(%EGIV)+(6)(%EGV)])/100

Los valores del indicador AMBI toman valores de 0 (comunidad bentdnica
normal/no perturbada) a 7 (azoico/extremadamente perturbada). La asignacion
de especies a los grupos ecologicos se realizé siguiendo las recomendaciones

del programa y calculos fueron realizados con AMBI v69293,
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RESULTADOS

La diversidad de las comunidades de macroinvertebrados bentdnicos
estudiadas estuvo compuesta por un total de 196 especies, 84 familias y 10 phyla
(Suplementario, Tabla 1). El phylum Annelida fue el mas diverso con 102 especies
(52%), seguido por los phyla Arthropoda y Mollusca con 40 (20%) y 36 (18%)
especies, respectivamente. El centro A, presenté un total de 126 especies, donde
el phylum Annelida fue el mas diverso con 61 especies (48%), seguido por los
phyla Mollusca y Arthropoda, con 30 (24%) y 23 (18%) especies,
respectivamente. Mientras que, el centro B presentd un total de 134 especies,
donde el phylum Annelida fue el mas diverso con 81 especies (60%), seguido por
los phyla Arthropoda y Mollusca con 30 (22%) y 13 (10%) especies,

respectivamente (Suplementario, Fig.1).

Diversidad Alfa

Los resultados de los indicadores de diversidad alfa se muestran en la Tabla 2.

Segun el analisis de PERMANOVA, la riqueza de especies (S) mostro diferencias
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significativas para la interaccién de los factores Centro y Distancia (p<0.05) (Tabla
3). Segun las pruebas a posteriori, la riqueza fue menor en el centro A que en el
B en todas las distancias (p<0.05), con promedios de S = 19.000 (£ 8.888)y S =
44.333 (+ 10.817) especies, respectivamente. Dentro del centro A, la riqueza de
especies en las estaciones de Impacto fue menor que en las estaciones de
Control (p<0.05), con promedios de S = 12.667 (£ 3.512) y S = 23.667 (+ 6.088)
especies, respectivamente. Por el contrario, en el centro B, la riqueza de especies
en las estaciones de Impacto fue mayor que en las de Transiciéon y Control
(p<0.05), con promedios de S = 52.556 (+ 7.844), S = 39.333 (+ 12.078) y S =

39.444 (+ 7.876) especies, respectivamente (Fig. 2A, Tablas 2 y 3).

La abundancia total (Nt) s6lo mostré diferencias para el factor Centro (p<0.05),
siendo menor en el centro A, con promedios de Nt = 823.333 (+ 590.079) y Nt =

3847.917 (+ 2099.768) individuos/m?, respectivamente (Fig. 2B, Tablas 2 y 3).

El indice de diversidad Shannon-Wiener (H') mostré diferencias significativas
para la interaccién de los factores Centro y Distancia (p<0.05). Segun las pruebas
a posteriori, la diversidad de las estaciones de Impacto del centro A fue menor
que la registrada en las estaciones de Impacto del centro B (p<0.05), con
promedios de H’ = 1.600 (+ 1.080) y H' = 2.843 (+ 0.207), respectivamente. Dentro

del centro A, la diversidad fue menor en las estaciones de Impacto que en las
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estaciones de Control (p<0.05), con promedios de H' = 1.600 (+ 1.080) y H’ =
2.671 (£ 0.250), respectivamente. Dentro del Centro B la diversidad no mostrd

diferencias con la distancia (p>0.05) (Fig. 2C, Tablas 2 y 3).

El indice de equidad de Pielou (J') mostré diferencias significativas con la
distancia (p<0.05). De acuerdo con los resultados de las pruebas a posteriori la
equidad en las estaciones de Impacto fue menor que en las estaciones de Control
con promedios de J' = 0.692 (x 0.172) y J' = 0.809 (x 0.060), respectivamente

(Fig. 2D, Tablas 2 y 3).

El indice de dominancia de Simpson (D’) mostré diferencias significativas para
el factor Centro (p<0.05), la dominancia fue mayor dentro del centro A que dentro
del centro B, con promedios de D’ = 0.193 (x 0.177) y D’ = 0.118 (£ 0.054),

respectivamente (Fig. 2E, Tablas 2 y 3).

Diversidad Beta

El nMDS para la matriz de similitud de los datos de abundancia (N) de cada una
de las especies, mostro una disimilitud faunistica entre centros, pero no dentro

de los centros (estrés = 0.16) (Fig. 3). El analisis de PERMANOVA arroj6
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diferencias significativas para la interaccion de los factores Centro y Distancia
(p<0.05) (Tabla 3). Segun las pruebas a posteriori, la abundancia mostré
diferencias entre los centros A y B en todos los niveles del factor Distancia
(Impacto, Transicién y Control) (p<0.05). Dentro del centro A, se encontraron
diferencias en la abundancia entre todos los niveles del factor Distancia (p<0.05),
mientras que dentro del centro B, la abundancia de las estaciones de Transicién

mostro diferencias con las estaciones de Impacto y Control (p<0.05).

Segun el analisis SIMPER, la disimilitud entre los centros Ay B fue en promedio
del 78.19 %. Las especies que mas contribuyeron a la disimilitud entre ambos
centros fueron los moluscos bivalvos Malletia chilensis (4.40 %)y Thyasira sp.
(3.43 %), una especie no identificada de Nematodo (2.37 %) y el poliqueto
Aphelochaeta sp. (2.26 %). La disimilitud para el factor Distancia, entre las
estaciones de Impacto y Transicién en promedio fue de 58.41 %, donde los
poliquetos Polygordius sp. (4.38 %), Chaetozone sp. (3.25 %) y Aphelochaeta sp.
(2.87 %) fueron las especies que mas contribuyeron. La disimilitud entre las
estaciones de Impacto y Control en promedio fue de 52.12 %, donde los
poliquetos Polygordius sp. (2.06 %), Aphelochaeta sp. (1.95 %) y Chaetozone sp.
(1.68 %) fueron las especies que mas contribuyeron. Mientras que entre las
estaciones de Transicion y Control en promedio la disimilitud fue de 64.30 %, con

los poliquetos Chaetozone sp. (2.46 %), Aphelochaeta sp. (2.36 %)y Cirrophorus

35



longifurcatus (2.24 %) y Lumbrineris cingulata (2.15 %) como las especies que
mas contribuyeron. La disimilitud con la distancia fue mayor dentro del centro A
que dentro del centro B con promedios de 69.41 % y 43.25 % respectivamente

(Suplementario, Tabla 2).

La rareza de acuerdo con el primer cuartil de ocurrencia fue de 85 % y 56 % en
los centros A y B, respectivamente. Mientras que la rareza de acuerdo con el
primer cuartil de abundancia fue de 39 % y 27 % en los centros A y B,

respectivamente (Fig.4).

Procesos Ecolégicos

La diversidad beta total (BD) para el factor Centro, de todos los indices
estimados fue en promedio BD = 0.367 (£ 0.033) y 0.371 (+ 0.033) para los datos
de presencia/ausencia y abundancia respectivamente (Suplementario, Tabla 3).
El proceso ecoldgico responsable de la diversidad beta total entre los centros Ay
B, segun los indices de la familia de Podani para los datos de presencia/ausencia
fue el reemplazo de especies con un promedio de 0.543 (x 0.006) y la diferencia
de riqueza en un 0.457 (x 0.006), mientras que para los datos de abundancia el
reemplazo correspondi6 al 0.516 (x 0.006) y la diferencia de riqueza a un 0.484

(£ 0.006). Segun los indices de la familia de Baselga, el reemplazo explicaria el
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0.729 (x 0.160) y el anidamiento de especies el 0.364 (+ 0.320), para los datos
de presencia/ausencia. En el caso de los datos de abundancia, el reemplazo

correspondio al 0.814 (+ 0.048) y el anidamiento un 0.186 (£ 0.048) (Fig. 5A).

La diversidad beta total (BD) para el factor Distancia (entre las estaciones de
Impacto, Transicion y Control, ambos centros incluidos) para todos los indices
estimados fue en promedio BD = 0.206 (+ 0.045) y BD = 0.203 (+ 0.048) para los
datos de presencia/ausencia y abundancia respectivamente (Suplementario,
Tabla 3). El proceso ecologico responsable de BD, segun los indices de la familia
de Podani para los datos de presencia/ausencia, fue el reemplazo de especies
con un promedio de 0.841(x 0.01) y la diferencia de riqueza en un 0.159 (+ 0.001),
mientras que para los datos de abundancia el reemplazo fue en promedio 0.845
(£ 0.001) y la diferencia de riqueza 0.155 (£ 0.001). Segun los indices de la familia
de Baselga, el reemplazo explicaria en promedio un 0.894 (+ 0.016) y el
anidamiento de especies un promedio de 0.106 (+ 0.016) para los datos de
presencia/ausencia, mientras que para los datos de abundancia el reemplazo
explicaria un promedio de 0.902 (£ 0.018) y el anidamiento un 0.098 (+ 0.018)

(Fig. 5B).

Dentro del centro A, la diversidad beta total (BD), para el factor Distancia, de

todos los indices estimados fue en promedio BD = 0.187 (+ 0.046) y BD = 0.351
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(x 0.038) para los datos de presencia/ausencia y abundancia respectivamente
(Suplementario, Tabla 3). El proceso ecoldgico responsable de la diversidad beta
para el factor distancia (entre las estaciones de Impacto, Transicion y Control),
segun los indices de la familia de Podani para los datos de presencia/ausencia
fue el reemplazo de especies con un promedio de 0.833 (x 0.002) y la diferencia
de riqueza en un 0.167 (£ 0.002), mientras que para los datos de abundancia el
reemplazo fue en promedio 0.414 (£ 0.014) y la diferencia de riqueza 0.586 (+
0.014). Segun los indices de la familia de Baselga, el reemplazo explicaria en
promedio un 0.884 (£ 0.015) y el anidamiento de especies un promedio de 0.116
(x 0.015) para los datos de presencia/ausencia. En el caso de los datos de
abundancia, el reemplazo explicaria un promedio de 0.696 (+ 0.074) y el

anidamiento un 0.304 (+ 0.074) (Fig. 5C).

Dentro del centro B, la diversidad beta total (BD), para el factor Distancia, para
todos los indices estimados fue en promedio BD = 0.253 (+ 0.049) y BD = 0.254
(x 0.049) para los datos de presencia/ausencia y abundancia respectivamente
(Suplementario, Tabla 3). El proceso ecolégico responsable de la diversidad beta
para el factor distancia (entre las estaciones de Impacto, Transicion y Control),
segun los indices de la familia de Podani para los datos de presencia/ausencia
fue el reemplazo de especies con un promedio de 0.451 (x 0.003) y la diferencia

de riqueza en un 0.549 (x 0.003), mientras que para los datos de abundancia el

38



reemplazo fue en promedio 0.455 (£ 0.003) y la diferencia de riqueza 0.545 (+
0.003). Segun los indices de la familia de Baselga, el reemplazo explicaria en
promedio un 0.610 (x 0.055) y el anidamiento de especies un promedio de 0.390
(x 0.055) para los datos de presencia/ausencia, mientras que para los datos de
abundancia el reemplazo explicaria un promedio de 0.612 (x 0.045) y el

anidamiento un 0.388 (+ 0.045) (Fig. 5D).

En el centro A, la diversidad beta total (BD) para el total de las muestras fue en
promedio BD = 0.388 (£ 0.032) tanto para los datos de presencia/ausencia como
para los datos de abundancia (Suplementario, Tabla 3). El proceso ecolégico
responsable de la diversidad beta para el total de las muestras, segun los indices
de la familia de Podani fue el reemplazo de especies con un promedio de 0.652
(£ 0.001) y la diferencia de riqueza en un 0.348 (+ 0.001) tanto para los datos de
presencia/ausencia, como para los datos de abundancia. Segun los indices de la
familia de Baselga, el reemplazo explicaria en promedio un 0.883 (+ 0.033) y el
anidamiento de especies un promedio de 0.117 (+ 0.033) tanto para los datos de

presencia/ausencia, como para los de abundancia (Suplementario, Tabla 3).

En el centro B, la diversidad beta total (BD) para el total de las muestras fue en
promedio BD = 0.258 (+ 0.047) y BD = 0.259 (+ 0.047) para los datos de

presencia/ausencia y abundancia, respectivamente (Suplementario, Tabla 3). El
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proceso ecologico responsable de la diversidad beta para el total de las muestras,
segun los indices de la familia de Podani para los datos de presencia/ausencia
fue el reemplazo de especies con un promedio de 0.667 (+ 0.004) y la diferencia
de riqueza en un 0.333 (x 0.004), mientras que para los datos de abundancia el
reemplazo fue en promedio 0.660 (£ 0.004) y la diferencia de riqueza 0.340 (+
0.004). Segun los indices de la familia de Baselga, el reemplazo explicaria en
promedio un 0.800 (x 0.037) y el anidamiento de especies un promedio de 0.200
(x 0.038) para los datos de presencia/ausencia; en cuanto a los datos de
abundancia, el reemplazo explicaria un promedio de 0.797 (+ 0.038) y el

anidamiento un 0.203 (x 0.038) (Suplementario, Tabla 3).

Mecanismos

Segun los resultados del indice de Raup-Crick (Brc), el mecanismo responsable
de la diversidad beta para el factor Distancia, seria principalmente deterministico
con un promedio total de Brc = 0.796 (£ 0.202). En las estaciones mas cercanas
a los cultivos la neutralidad cobra relevancia, mientras que los mecanismos
deterministicos se vuelven mas importantes a medida que aumenta la distancia
desde los cultivos, con valores de Brc = 0.600, Brc = 0.776 y Brc = 0.993 en las
estaciones de Impacto, Transicion y Control, respectivamente. Por otra parte, el
mecanismo que explicaria la diversidad beta entre los centros Ay B seria tanto

deterministico como neutral, con un valor promedio de Brc = 0.413 (+ 0.359) (Fig.
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6). Cuando se evalua el total de las estaciones dentro del Centro A, la diversidad
beta fue explicada tanto por mecanismos azarosos como deterministicos (Brc =
0.517 (x 0.333)) (Fig. 7). Cuando se evalua el total de estaciones dentro del
Centro B, el mecanismo fue principalmente neutral (Brc = 0.242 (+ 0.287)) (Fig.

8).

La diversidad beta entre la distancia, dentro del centro A, fue explicada por
mecanismos neutrales en las estaciones de Impacto (Brc = 0.163) y por
mecanismos deterministicos en las estaciones de Transicion y Control con
valores de Brc = 0.964 y Brc = 0.981, respectivamente. Dentro del centro B, los
mecanismos fueron tanto neutrales como deterministicos en las estaciones de
Impacto y Transicion con valores de Brc = 0.553 y Brc = 0.564, respectivamente.
En el caso de las estaciones de Control, el mecanismo fue principalmente

deterministico (Brc = 0.995) (Fig. 9).

El decay-model mostrd que la disimilitud fue mayor en el centro Aque en el B en
todas las distancias, con valores de intercepto (primer parametro) de 0.6 y 1.3,
respectivamente. Mientras que, la tasa de disminucion con la distancia fue menor
en el centro A que en el B, con valores de pendiente (segundo parametro) de 8e-
5y -0.0002, respectivamente (Fig. 10). Las comunidades bentonicas del Centro

B tuvieron mayor proporcién de variacion en la similitud con la distancia (pseudo
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r=0.11) y mejor ajuste al modelo (AIC= -433.08) que el Centro A (pseudo r? =

0.06, AIC=-196.6).

Variables Ambientales

De las 19 variables ambientales consideradas en este estudio, 8 fueron
eliminadas después del analisis de colinealidad, por mostrar una alta correlacion
(>0.95). Los resultados de las variables ambientales seleccionadas después del
analisis colinealidad se resumen en la Tabla 4. EIl nMDS mostré una disimilitud
entre centros, pero no dentro de ellos (Fig.11). Asimismo, el analisis de
PERMANOVA para el conjunto de variables ambientales sélo mostro diferencias
significativas entre los centros (p<0.05) (Tabla 5). Segun los analisis de
PERMANOVA univariados, el pH del centro A fue mayor que el medido en el
centro B (p<0.05), con promedios de pH = 7.6 (+ 04) y pH = 7.4 (x 0.1),
respectivamente (Fig.12A). El potencial rédox fue la unica variable que mostré
diferencias significativas para la interaccion de los factores Centro y Distancia.
Segun las pruebas a posteriori el potencial rédox fue menor las estaciones de
Impacto del centro A que en las estaciones de Impacto del centro B (p<0.05), con
promedios de -134.0 (x 15.6) mV y -49.9 (+ 29.1) mV, respectivamente. Y menor
en las estaciones de Transicion del centro A que en las estaciones de Transicion
del centro B (p<0.05), con promedios de -118.5 (+ 29) mV y -47.2 (+ 36.9) mV,

respectivamente. Por el contrario, el potencial rédox en las estaciones de Control
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del centro A fue mayor que en las estaciones de Control del centro B (p<0.05),
con promedios de 34.2 (£ 150.6) mV y -38.7 (x 16.1) mV, respectivamente. Dentro
del centro A el potencial rédox de las estaciones de Transicion fue menor que en
las estaciones de Control (p<0.05), con promedios de -118.5 (£ 29.0) mV y 34.2
(£ 150.6) mV, respectivamente (Fig.12B). El tamafo medio de grano fue mayor
en el centro A que en el B (p<0.05), con promedios de 245.8 (+ 120.4) umy 76.0
(x 48.7) um, respectivamente (Fig. 12C). La clasificacién del tamafio del grano
fue menor en el centro A que en el B (p<0.05), con promedios de 1.9 (£ 0.4) um
y 2.9 (x 0.5) ym, respectivamente (Fig. 12D). El porcentaje de arena fue mayor
en el centro A que en el B (p<0.05), con promedios de 97.2 (+ 2.9) % y 69.0 (
16.9) %, respectivamente (Fig. 12E). Mientras que, el porcentaje de fango fue
menor en el centro A que en el B (p<0.05), con promedios de 2.8 (+ 2.9) %y 31.0

(x 16.9) %, respectivamente (Fig. 12F).

Segun el analisis DISTLM el % de arena seria la mejor variable explicativa para
las diferencias entre las comunidades bentonicas, mientras que, la mejor solucion
estaria dada por el conjunto de las variables; profundidad, temperatura, pH,
Rédox, tamano medio del grano, clasificaciéon, % de arena, pH del agua

superficial, temperatura y oxigeno disuelto del agua de fondo (Fig. 13, Tabla 4).
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El indicador AMBI clasific6 a las comunidades de ambos centros como
ligeramente perturbadas, a excepcion de la estacion A5 clasificada como
moderadamente perturbada y la estacion A7 clasificada como no perturbada,
ambas del centro A (Fig.14). En el centro A, las estaciones de Impacto tuvieron
un mayor porcentaje de especies pertenecientes al grupo ecoldgico |, mientras
que las estaciones de transicidn y control los grupos ecologicos I, II, Il 'y IV
presentaron un similar porcentaje de especies (Fig.15). El centro B, en todas las
estaciones el mayor porcentaje de especies estuvo clasificado dentro del grupo

ecoldgico lll, seguido por el grupo ecoldgico IV (Fig. 16).
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DISCUSION

Entender los procesos y mecanismos que subyacen a la respuesta
comunitaria frente a una perturbacién resulta de gran importancia para la
conservacion de la biodiversidad®®. Los efectos de la mitilicultura sobre la
diversidad de las comunidades de macroinvertebrados bentonicos de fondos
blandos han sido previamente estudiados, sin embargo, la mayoria de los
estudios se ha enfocado en describir los efectos sobre la diversidad alfa y beta,
desde la perspectiva de la Teoria de Nicho*?79:80 Muy poco se ha analizado sobre
los procesos y mecanismos que determinan la respuesta comunitaria ante tal
perturbacion. El presente estudio reporta cambios en la diversidad alfa y beta,
asociados a cultivos de mitilidos, los cuales estuvieron producidos principalmente
por procesos de reemplazo de especies y mecanismos neutrales de deriva

ecologica y dispersion azarosa limitada.

La diversidad alfa mostro un patrén opuesto con la distancia en ambos centros
estudiados. En el centro A, alfa disminuyo con la cercania al centro de cultivo, lo

cual podria deberse a un mayor nivel de perturbacion por enriquecimiento
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organico e hipoxia. Estos resultados son similares a los obtenidos en previos
estudios realizados en el Canal Caucahue, Isla de Chiloé%® y en el Seno de
Reloncavi’®. Por el contrario, en el centro B la riqueza de especies fue mayor en
las estaciones mas cercanas al centro de cultivo, mientras que el resto de los
indicadores de alfa no mostraron diferencias con la distancia (Fig.2). Estos
resultados son similares a los reportados por Wilding y Nickell (2013)%° en centros
de cultivos de la costa oeste de Escocia, quienes encontraron que la riqueza
cercana a las lineas de cultivo de mitilidos (<5 m) fue 2.5 veces mayor comparado
con sitios ubicados a una distancia de 64 m, lo cual se deberia a la presencia de
conchas en los sitios mas cercanos a los cultivos. En este estudio la presencia
de conchas no fue cuantificada, pero en general, las conchas fueron
considerablemente mas frecuentes y abundantes en las estaciones del centro A,
donde la diversidad fue significativamente menor comparada con el centro B. Por
otra parte, Sean et al., (2022)%, trabajando en un centro de mitilicultura en fles
de la Madeleine (Canadd), también encontraron mayor riqueza y abundancia en
sitios cercanos a cultivos. Ellos sugieren que los cultivos serian trampas
ecoldgicas para las especies que se congregan alrededor de ellos. El aumento
en la riqgueza de especies en los sitios mas cercanos a los cultivos del centro B,
podria ser explicado por un nivel de enriquecimiento organico y de hipoxia
moderado, de acuerdo a los valores de potencial rédox*° y al indice AMBI. Segun
este ultimo, el centro B mostré un mayor porcentaje de especies depositivoras,

tolerantes al enriquecimiento organico, en todas las estaciones, lo cual concuerda

46



con lo observado por Callier et al., (2007)%®® para ambientes enriquecidos
organicamente debido al cultivo de mitilidos. Por el contrario, un reciente
estudio® relacioné negativamente el cultivo de mitilidos con la presencia de
especies depositivoras, mientras que las especies filtradoras se relacionaron
positivamente con los cultivos, aunque estas relaciones estarian fuertemente
influenciadas por las condiciones hidrodinamicas. La presencia de sedimentos
mas finos en el centro B, sumado a un nivel de enriquecimiento organico

moderado podrian permitir una mayor diversidad'°.

La diversidad beta entrega sefiales sobre los procesos y mecanismos que
conducen los cambios en la biodiversidad, por lo cual enfocarse en ella es
especialmente importante en comunidades que estan sujetas a grandes
fluctuaciones ambientales y perturbaciones’®'. Los resultados de esta
investigacion indican que la diversidad beta fue mayor entre los centros de
cultivos que dentro de ellos. Esto puede deberse a las diferencias en el conjunto
de variables ambientales entre ambos centros (filtro ambiental), a una limitacion
de la dispersion debido a una mayor distancia entre ellos y a diferencias en los
niveles de perturbacién por enriquecimiento organico proveniente de los cultivos
de mitilidos. Dentro de cada centro, las comunidades de macroinvertebrados
bentonicos mostraron diferencias significativas con la cercania al cultivo de

mitilidos, sugiriendo un gradiente de perturbacion (disminucion con la distancia al
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centro de cultivo) que conduciria a un aumento en la diversidad beta'®?. La
diversidad beta fue mayor dentro del centro A (69.4 %), que dentro del centro B
(43.25 %), lo cual podria deberse a que el centro A presentdé menores
abundancias, es decir menor tamafio comunitario, lo que a su vez aumenta la
fuerza de la deriva ecologica y el reemplazo de especies?®. En el centro B, el
tamano de grano del sedimento fue menor, esto explicaria en parte la mayor
riqueza y abundancia observada, ya que sedimentos mas finos albergan mayor
riqueza y abundancia'®. Ademas, los niveles de perturbacién por
enriquecimiento organico e hipoxia serian menores en el centro B, que en el
centro A, de acuerdo con los valores de potencial rédox que se registré en cada
centro*®. Estudios previos han encontrado una alta disimilitud espacial en las
comunidades bentonicas asociadas a areas con cultivos de mitilidos, en la Isla
de Chiloé, lo que ha sido atribuido a una alta heterogeneidad ambiental, en
distintas escalas espaciales®. Los resultados aqui muestran alta heterogeneidad
ambiental entre los centros, ubicados a 30 km de distancia, pero no entre las
estaciones dentro de los centros, ubicadas a 10-560 m de lineas de cultivo
(Fig.12, Tabla 5). Excepto por el potencial rédox del sedimento, que fue la unica
variable ambiental que mostré una interaccion significativa para los factores
Centro y Distancia (p<0.05). El potencial rédox fue significativamente menor en
las estaciones de Impacto y Transicion del Centro A que en las estaciones de
Impacto y Transicion del Centro B. El potencial rédox ha sido negativamente

relacionado con el contenido de materia organica y con la concentracion de
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sulfuros en sitios con cultivos de Mitilidos en Canadd, donde se encontraron
condiciones de hipoxia con valores de rédox de -50 mV4°. Segun la clasificacion
de Hargrave et al., (2008), los sedimentos de las estaciones de Impacto y
Transicion estarian en condiciones de Hipoxia B (-100 a -150 mV) en el centro A,
y en condiciones de Hipoxia A (-50 a -100 mV) en el centro B, esto podria explicar

en parte las diferencias encontradas en la diversidad de ambos centros.

El centro A presentd un alto porcentaje de especies raras (85 %), menor tamafio
meta-comunitario (suma de todas las poblaciones de todas las especies
registradas en el centro), un alto nivel de reemplazo de especies y mayor
neutralidad en las estaciones de Impacto, lo cual puede reflejar un aumento en
la deriva ecoldgica, debido a la condicién hipdxica causada por enriquecimiento
organico proveniente de los cultivos. Estos resultados son importantes a
considerar, ya que cuando las comunidades presentan un alto porcentaje de
especies raras, la Teoria Neutral de Biodiversidad y Biogeografia predice que la
diversidad meta-comunitaria se perderia facilmente y la recuperacién seria mas

dificil y lenta?®.

Los cambios en la composicion de especies de las comunidades bentdnicas son
escala dependientes’®. Legendre (2014)%° recomienda utilizar los datos de

presencia/ausencia para escalas espaciales mayores y datos de abundancia,
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para escalas espaciales pequefias. Los resultados de la presente investigacion
revelaron que el reemplazo de especies, asi como la diferencia de riqueza casi
en igual proporcion, explicarian la disimilitud entre los centros Ay B para datos
de presencia/ausencia, segun los indices de la familia de Podani. Sin embargo,
el reemplazo explicaria una mayor proporcidon que el anidamiento segun los
indices de la familia Baselga. Estas diferencias en la proporcion de reemplazo se
deberia a que el método de Podani es dependiente de la diferencia de riqueza,
lo que no ocurre en el caso del método de Basela'. El reemplazo puede reflejar
la tolerancia ecoldgica o la amplitud de nicho de las especies, e implica la
simultanea pérdida y ganancia de especies, debido a limitaciones impuestas por
las caracteristicas ambientales, competencia y eventos historicos. Mientras que,
la diferencia de riqueza se refiere al hecho de que una comunidad tiene mayor
numero de especies que otra y puede reflejar diferencias en la disponibilidad de
nichos entre las comunidades, pero también ser reflejo de una disminucion en el
numero de especies, o de la presencia de barreras fisicas®®. En este estudio, la
diferencia de riqueza y el reemplazo de especies, estaria principalmente
explicado por las caracteristicas del sedimento y por distintos niveles de
perturbacion. El sedimento al ser mas fino en el centro B (Tabla 4), permitiria una
mayor riqueza producto del enriquecimiento organico en las estaciones de
Impacto'®0, Las diferencias en el tipo de sedimento entre los centros, impondria
claras limitaciones a distintos tipos de especies generando una especie de “filtro

ambiental”, lo cual se vio reflejado con el analisis de SIMPER, donde las especies
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que mas contribuyeron a la disimilitud de ambos centros fueron Malletia chilensis
y Thyasira sp. Ambas especies tendrian una preferencia por sedimentos fango
arenosos'®. El indice AMBI mostré un mayor porcentaje de especies sensibles
(grupo ecoldgico |) en las estaciones de Impacto del centro A y un mayor
porcentaje de especies tolerantes al enriquecimiento organico (grupo ecoldgico

[Il) en todas las estaciones del centro B.

Las diferencias en el conjunto de variables ambientales, principalmente en las
caracteristicas granulométricas del sedimento, junto a una limitacion de
dispersion debido a la distancia, y a diferencias en el nivel de perturbacion por
enriquecimiento organico explicarian la mayor proporcion de reemplazo de
especies entre ambos centros. La heterogeneidad ambiental ha sido
positivamente relacionada con la diversidad beta, ya que facilita la variacion en
la distribucion, abundancia y dominancia de diferentes especies entre los
ensambles’2, Por otra parte, la dispersién ha sido negativamente relacionada
con la diversidad beta. De esta manera, especies con alto potencial de dispersién
tienden a homogeneizar las comunidades (disminucion de la diversidad beta),
mientras que especies con bajo potencial de dispersion conduciran a una mayor
diferenciacién comunitaria (aumento de la diversidad beta)'%2. La descomposicion
de la diversidad beta a través de la distancia, para los datos de abundancia, fue

muy similar en ambos centros, con similar proporcion de reemplazo y diferencia
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de riqueza segun los indices de Podani. Ademas, con una mayor proporcion de
reemplazo que anidamiento segun Baselga. Mayor reemplazo de especies en
comunidades asociadas a cultivos de mitilidos han sido previamente reportados

en Portugal'.

En este estudio, la diversidad beta de las comunidades de macroinvertebrados
bentdnicos en los centros de cultivos de mitilidos, puede ser explicada tanto por
mecanismos deterministicos como neutrales, y la importancia de uno u otro varié
con la distancia a los centros de cultivo. En ambos centros de cultivo mecanismos
deterministicos explicaron la diversidad beta en las estaciones mas alejadas
(estaciones Control), mientras que, mecanismos neutrales cobraron mayor
importancia en los sitios mas cercanos (estaciones de Impacto). Esto puede
deberse a que la seleccion es favorecida en comunidades con grandes tamaros
poblacionales y medioambientes relativamente estables, mientras que la deriva
ecologica es favorecida en comunidades con pequenas poblaciones y en

medioambientes variables’.

En el centro A, la diversidad beta en los sitios mas cercanos al cultivo fue
explicada principalmente por mecanismos neutrales. Esto puede deberse a una
mayor deriva ecoldgica, producto de una disminucion en el tamafio comunitario

debido a un mayor nivel de perturbacion, por la cercania a los cultivos, ya que la
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deriva ecolégica es mas fuerte en pequefias comunidades y bajo
perturbaciones'’. Los resultados sefialan que, ademas, en los sitios cercanos a
los cultivos del Centro A, la diversidad alfa disminuyé significativamente con
mayor dominancia y menor equidad (Fig.2), lo cual podria ser una sefnal de un
aumento en la deriva ecoldgica, que causaria cambios en la abundancia relativa
de las especies. Similares resultados fueron obtenidos por Myer et al., 20155°
quienes encontraron que los cambios comunitarios se debieron a un efecto de
muestreo azaroso debido a la influencia de una perturbacién sobre el tamafio
comunitario®. Comunidades que tienen una mayor capacidad de carga exhiben
menor asimetria en la distribucion de la abundancia de las especies, comparadas
con comunidades con menor capacidad de carga?S. Posterior a una perturbacion
se ha descrito un aumento de la asimetria en la distribucién de la abundancia de
las especies’. El centro A mostré una mayor asimetria en la distribucién de la
abundancia de las especies comparado con el centro B. La neutralidad también
fue mayor en las estaciones mas cercanas al cultivo en el centro B, pero a
diferencia del centro A, el tamafo comunitario y la riqueza también fueron
mayores en estas estaciones. Es probable que las caracteristicas del sedimento
(grano mas fino), junto con un aumento en la disponibilidad de alimento,
proveniente de los desechos de los cultivos, hayan permitido el crecimiento
comunitario y la colonizacion de especies tolerantes al enriquecimiento organico

en el centro B.

53



La acuicultura tiene una gran importancia para el desarrollo econdémico y social,
sin embargo, se ha cuestionado su sustentabilidad y rol en el sistema global de
alimentacion, ya que el cultivo de especies carnivoras hace que esta no sea
sustentable a largo plazo; ademas el cultivo de especies de alto valor no erradica
el problema del hambre a nivel mundial'®®1%9, Dado esto, la FAO ha recomendado
la diversificacion de especies cultivadas para mejorar la seguridad alimentaria a
nivel nacional/Internacional. En este sentido, la mitilicultura puede desempefar
un papel vital en la alimentacion, seguridad y desarrollo econdmico y social, con
un menor costo ambiental y mayores beneficios en comparacién con otras
fuentes de proteina animal**. Sin embargo, el cultivo de mitilidos puede generar
impactos ambientales negativos, dependiendo de las condiciones del sitio y de la
intensidad del cultivo*?. En Chile, segun el ultimo informe ambiental de la
Subsecretaria de Pesca y Acuicultura, en el afo 2020, el 21% y 73% de los
centros de cultivo presentaron condiciones anaerdbicas en las Regiones de los
Lagos y Aysén respectivamente, de estos el 100 % correspondieron a cultivos de
peces (salmonidos). Estos resultados son preocupantes, debido al alto nivel de
endemismo presente en estas regiones'%"3, Respecto a los informes
ambientales (INFAs), s6lo 13 de las 612 INFAs realizadas entre los afios 2019 y
2020 correspondieron a moluscos, aunque no presentaron condiciones de
anaerobia, preocupa el bajo numero de INFAs presentados, considerando que
durante esos anos la produccién alcanzoé las 379,096 y 399,097 toneladas por

ano respectivamente. En este estudio realizado durante el verano del afio 2020,
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el potencial rédox mostré valores negativos en todas las estaciones y en ambos
centros (excepto en la estacion A6). El limite de aceptabilidad para el potencial
rédox es = 50 mV segun la normativa vigente, y de acuerdo con este criterio los
centros evaluados se encontrarian en condiciones de anaerobia. La normativa
ambiental vigente si bien exige el analisis de la macrofauna benténica, sus
resultados no son considerados en la calificacion ambiental de los centros.
Ademas, los analisis de la macrofauna estan enfocados en los indices de
diversidad alfa, no se considera la diversidad beta, ni gamma. Otro problema que
presentan los estudios ambientales es la baja resolucion taxonémica, lo cual
genera una subestimacion de la diversidad alfa. Avances en esta linea incluyen
la incorporacién de Indicadores como AMBI, que considera los grupos ecoldgicos
de las especies, y un nivel de identificacién a nivel de especie del 80 %, lo cual
representa un desafio, dado que incluso en las familias reconocidas como
indicadoras de perturbacion, los vacios taxonémicos son grandes, por ejemplo,
la familia Cirratulidae, de las 27 especies citadas para Chile, 7 (26 %) son
cuestionadas y requieren de mayor revision taxonémica. En el caso de la Familia
Capitellidae, de las 4 especies descritas para Chile, 3 (75 %) son cuestionadas y
requieren una mayor revision'“. En este estudio, segun el indice AMBI, todas las
estaciones de ambos centros presentaron comunidades ligeramente
perturbadas, excepto la estacion de impacto A7, ubicada a 44 m de distancia de
las lineas de cultivo, que mostré una comunidad no perturbada. A diferencia de

AMBI, los otros indicadores de diversidad alfa mostraron sefiales de perturbacion
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para la estacion A7, con menor riqueza, menor diversidad y mayor dominancia.
Los resultados de AMBI para A7 estuvieron dados principalmente por las altas
abundancias de Polygordius sp. Esta especie de poliqueto se encuentra asignado
al grupo ecoldgico |, sin embargo, al igual que en este estudio, ha sido encontrada
en altas y mayores abundancias en sitios con cultivos que en sitios de referencia,
en el seno de Reloncavi’®, por lo cual el grupo ecolégico asignado deberia ser

reevaluado.

Los invertebrados bentonicos son uno de los grupos mas diversos a nivel
mundial, sin embargo, entre un 30-34 % de las especies descritas a nivel mundial
fueron considerados datos deficientes por la IUCN'5. Taxbnomos han sefialado
su preocupacion de que muchas especies se extinguiran antes de incluso ser
descubiertas y descritas. Las especies con poca capacidad de dispersion y alto
grado de endemismo son las mas amenazadas''®. La diversidad de
macroinvertebrados bentonicos en Chile aumenta de norte a sur, las regiones de
Los Lagos y Aysén, donde se concentra la actividad acuicola, junto con la region
de Magallanes albergan los mayores niveles de riqgueza y endemismo'%-113, La
pérdida de biodiversidad de invertebrados marinos tendra repercusiones
ecologicas, econdmicas y socioldgicas en cascada, por lo cual su conservaciéon
tiene gran importancia’. Los resultados de la presente investigacion aportan

antecedentes sobre la importancia de incluir la diversidad beta y modelos nulos
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en los estudios sobre los efectos de la mitilicultura sobre las comunidades

bentdnicas.

57



CONCLUSIONES

Los cultivos de mitilidos pueden afectar la diversidad de las comunidades
de invertebrados bentdnicos de fondos blandos a distintas escalas espaciales.
Evaluar los procesos y mecanismos que subyacen a la diversidad beta permiten
una mejor comprension de la respuesta comunitaria ante este tipo de
perturbacion y podria servir como herramienta cuantitativa ecoldgica para
mejorar los planes de manejo y conservacion, para el desarrollo de una

acuicultura sustentable. Los resultados de este estudio muestran que:

i) La diversidad alfa de las comunidades de macroinvertebrados bentdnicos de
fondos blandos mostré un patron opuesto en los centros de cultivos de mitilidos

estudiados. En A se incrementa y en B disminuye con la distancia.

ii) Procesos de reemplazo de especies predominaron por sobre la diferencia de

riqueza o el anidamiento.
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iii) Mecanismos deterministicos fueron predominantes en los sitios mas alejados
de los cultivos de mitilidos, mientras que mecanismos neutrales fueron

importantes en los sitios cercanos a los cultivos de mitilidos.

iv) El potencial réedox mostré6 mayores condiciones de hipoxia en el centro A que
en el centro B, reflejando diferencias en el nivel de perturbacion por
enriquecimiento organico. Las caracteristicas granulométricas del sedimento
tendrian un efecto de filtro ambiental y podrian ademas afectar el tamafno vy la
respuesta comunitaria ante el enriquecimiento organico proveniente de los

cultivos de mitilidos.

v) Las comunidades de macroinvertebrados benténicas de los centros de cultivo
de mitilidos estudiados mostraron estar levemente perturbadas segun AMBI, pero
los resultados de este indice pueden estar influenciados por la incorrecta

asignacion de grupos ecologicos.

Recomendaciones

i) Avanzar en la generacion de conocimiento taxondémico, para una correcta
evaluacion de la diversidad de las comunidades de macroinvertebrados

bentdnicos de fondos blandos.
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ii) Incluir la evaluacion de la diversidad beta y gamma, en un contexto meta-

comunitario.

i) Incluir modelos neutrales en la evaluacion de los efectos de perturbaciones

sobre la diversidad de las comunidades benténicas.
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Figura 2. Diversidad Alfa: A. Riqueza, B. Abundancia, C. Shannon-Wiener, D. Pielou, E.
Simpson: Promedio y desviacion estandar de las estaciones agrupadas en Impacto
(<100 m), Transicion (100-250 m) y Control (250-560 m) en los centros A (azul) y B
(naranja). Se muestran las diferencias significativas segun el analisis de PERMANOVA
(p<0.05). Flechas rojas indican diferencias significativas segun las pruebas a posteriori

de PERMANOVA(p<0.05).
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Figura 3. nMDS de la abundancia de macrofauna benténica sobre una matriz de similitud
de Bray-Curtis, previa transformacién de datos a la raiz cuarta. Para los factores Centro
(A'y B) y Distancia (Transicion (triangulos verdes), Control (triangulos invertidos azules),
Impacto (cuadrados calipsos)).
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Figura 4. Rareza: Porcentaje de de especies raras segun su abundancia y ocurrencia en
el primer cuartil (Q1) del centro A (en azul) y B (en naranja).
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Figura 5. Particionamiento aditivo de Beta (BD) en anidamiento (Nes), Diferencia de
Riqueza (RichDif) y Remplazo (Repl): A. Centros, B. Distancia, C. Distancia dentro de A,
y D. Distancia dentro de B. Con los indices de Jaccard (J) y Sorensen (S) para los datos
de presencia/ausencia y Ruzicka (R) y Porcentaje de Diferencia (%) para los datos de
abundancia (datos previamente transformados a la raiz cuarta) segun Podani y Baselga.
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Figura 6. Modelo nulo de Raup-Crick (Brc) para los datos de presencia/ausencia del total
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Figura 7. Modelo nulo de Raup-Crick (Brc) para los datos de presencia/ausencia del total
de muestras del centro A.
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Figura 8. Modelo nulo de Raup-Crick (Brc) para los datos de presencia/ausencia del total
de muestras del centro B.
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Figura 9. Modelo nulo de Raup-Crick (Brc) para los datos de presencia/ausencia de los
centros A (azul) y B (naranjo), a traves de la distancia.
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Figura 10. Decay-Model; Disimilitud a través de la distancia, para los centros A (en azul)
y B (en naranja). Usando el modelo de Gompertz, con los valores de pseudo R? y del
Akaike (AIC).

2D Stress: 0,04

Figura 11. nMDS de las variables ambientales: profundidad (m), temperatura (°C), pH'y
Rédox (mV) del sedimento; granulometria: media (um), clasificacion (um), arena (%) y
fango (%); pH del agua superficial; temperatura (°C) y oxigeno disuelto (mg/L) del agua
de fondo. En base a una matriz de distancia Euclidiana, previa normalizacién de datos.
Para los factores Centro (A y B) y Distancia (Impacto (cuadrados calipsos), Transicion
(triangulos en verde) y Control (triangulos en azul)).
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Figura 12. Variables del sedimento: A. pH, B. Rédox (mV), C. Media (um), D.
Clasificacion (um), E. Arena (%) y F. Fango (%): Promedio y desviaciones estandar de
las estaciones de Impacto (<100 m), Transicion (100-250 m) y Control (250 -560 m) de
los centros A (en azul) y B (en naranja). Se muestran las diferencias significativas segun
el analisis de PERMANOVA (p<0.05). Flechas rojas indican diferencias significativas
segun las pruebas a posteriori de PERMANOVA (p<0.05).
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Figura 13. DISTLM de la abundancia usando una matriz de similitud Bray-Curtis (previa
transformacion de datos a la raiz cuarta) y el conjunto de variables ambientales;
profundidad (m), temperatura (°C), pH, Rédox (mV), media (um), clasificacion (um),
arena (%), fango (%) del sedimento; pH del agua superficial (pH_sw), temperatura
(T_bw) y oxigeno disuelto (DO_bw) del agua de fondo. Para los factores Centro (A y B)
y Distancia (Impacto (cuadrados calipsos), Transicion (triangulos en verde) y Control
(triangulos en azul)).
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Figura 15. AMBI centro A: A. Porcentaje de especies por grupo ecoldgico a través de la
distancia (m). B. Promedio y desviacién estandar del porcentaje de especies por grupo
ecoldgico, en eje principal, indice AMBI en eje secundario, de las estaciones de Impacto
(<100 m), Transicién (100 — 250 m) y Control (250-560 m).

70



A Centro B

100 ol Il Il vV eV
_g 80
®
a 60
n
W40
X

20 ~

0 o : : : ° : °®
0 100 200 300 400 500 600
Distancia (m)
B Centro B

80
.g 60 T - [oa)
S 2 0<§(
w 40
X

20 I _ I 1.0

I = L I
Impacto Transicion Control
Distancia

Figura 16. AMBI centro B: A. Porcentaje de especies por grupo ecoldgico, a traves de la
distancia (m). B. Promedio y desviacién estandar del porcentaje de especies por grupo
ecoldgico, en eje principal, indice AMBI en eje secundario, en las estaciones de Impacto
(<100 m), Transicién (100 — 250 m) y Control (250 -560 m).
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Tabla 1. Estaciones de muestreo en los centros A y B, coordenadas, profundidad (m),
distancia con las lineas de cultivo (m) y clasificacion de la estacion segun la distancia en
Impacto (<100 m), Transicion (100-250 m) y Control (>250-560 m).

Centro Estacion Coordenadas Profundidad Distancia Distancia

Lat. Long (m) (m) Clasificacion
A A2 -42.525 -73.449 22.6 109.0 Transicion
A3 -42.533 -73.449 57.0 248.0 Transicion
A4 -42.534 -73.454 78.8 560.0 Control
A5 -42.540 -73.444 40.0 181.0 Transicion
A6 -42.541 -73.443 20.9 335.0 Control
A7 -42.518 -73.481 22.0 44.0 Impacto
A8 -42.520 -73.492 67.0 138.0 Transicion
B B1  -42.383 -73.562 55.0 141.7  Transicién
B2 -42.382 -73.560 67.0 61.8 Impacto
B3 -42.381 -73.568 40.0 216.3 Transicion
B4 -42.382 -73.571 60.0 383.1 Control
B5 -42.376 -73.563 66.7 255.6 Control
B6 -42.374 -73.563 66.7 560.5 Control
B7 -42.378 -73.553 73.3 10.8 Impacto
B8 -42.378 -73.552 75.0 10.0 Impacto
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Tabla 2. Diversidad alfa: promedio * desviacién estandar de la riqueza (S), Abundancia
total (Nt), indices de diversidad de Shannon-Wiener (H’), equidad de Pielou (J’) y
dominancia de Simpson (D’), para cada estacién y distancia (Impacto, Transicién y

Control) de los centros A y B.

Estacion S Nt H'(In) J' D'

A2 11.7+£49 656.7 + 667.1 1.765+0.460 0.762+0.221 0.257 £0.145
A3 343+1.5 1123.3+20.8 3.013+£0.126 0.852+0.027 0.079+0.019
A4 21.0+46 543.3 £ 150.1 2.737+0.236 0.903+0.026 0.086+0.019
A5 143+ 21 490.0 + 140.0 2.092+0.270 0.788+0.083 0.188 +£0.053
A6 26371 1200.0 £ 756.2 2.606 £0.297 0.801+0.030 0.119 +0.040
A7 127+£35 1273.3+1120.7 1.600+1.080 0.608+0.377 0.387 +0.411
A8 12.7+£1.5 476.7 +92.9 1.909+0.280 0.755+0.119 0.231+0.094
Total 19.0+ 8.9 823.3 £ 590.1 2.246+0.656 0.781+0.171 0.193+0.177
Impacto 127+35 1273.3+1120.7 1.600+1.080 0.608+0.377 0.387 +0.411
Transicion  18.3 + 10.1 686.7 +401.2 2195+0.572 0.789+0.120 0.189+0.105
Control 23.7+6.1 871.7 +605.9 2.671+0.250 0.852+0.061 0.103 +0.033
B1 31.3+10.6 1896.7 £412.0 2471+0.600 0.719+0.102 0.180+0.127
B2 51.3+10.7 5396.7 +2511.6 2.693+0.197 0.687 +0.036 0.146 +0.038
B3 473+7.8 3353.3+574.5 2995+0.256 0.777+0.034 0.087 +0.023
B4 340x7.0 1196.7 +466.9 2.790+0.021 0.797 £0.048 0.117 £0.020
B5 39.3+10.3 3473.3+2069.7 2735+x0.111 0.752+0.044 0.117 £0.022
B6 450+ 1.7 3856.7 £ 552.2  3.007 £ 0.047 0.790+£0.019 0.080 + 0.005
B7 51.3+25 6206.7+1824.5 2.979+0.105 0.757+0.023 0.092 +£0.015
B8 55.0+10.6 5403.3+1831.9 2.858+0.242 0.715+0.032 0.124 £0.047
Total 443 +10.8 3847.9+2099.8 2.816+0.300 0.749+0.055 0.118 +£0.054
Impacto 52.6+7.8 5668.9+1846.9 2.843+0.207 0.719+0.040 0.121+£0.039
Transicion 39.3+12.1 2625.0+914.6 2.733+0.503 0.748+0.075 0.133 £0.097
Control 39479 28422+ 1659.0 2.844+0.139 0.780+0.040 0.105+0.024

73



Tabla 3. PERMANOVA univariado de la riqueza (S), abundancia total (Nt), diversidad de

Shannon-Wiener (H’),

Equidad de Pielou (J')) y dominancia de Simpson (D).

PERMANOVA multivariado para los datos de abundancia de cada taxa (N), previa
transformacion de datos a la raiz cuarta. Factores: Distancia (Impacto, Transicién y
Control) y Centro (A y B). Numero de permutaciones = 999, matriz de similitud de Bray-
Curtis. P(perm) <0.05 con asterisco.

Riqueza (S)

Fuente df SS MS Pseudo-F P(perm) Perm
Centro 1 14608 14608  56.362 0.001* 999
Distancia 2 1229 614.52 2.371 0.089 999
CentroxDistancia 2 2016.8 1008.4  38.906 0.024* 997
Res 39 10108 259.18

Total 44 30096

Abundancia total (Nt)

Fuente df SS MS Pseudo-F P(perm) perms
Centro 1 22437 22437  32.398 0.001* 997
Distancia 2 2884 1442 20.822 0.089 998
CentroxDistancia 2 2014.2 1007.1 14.542 0.226 998
Res 39 27009 692.54

Total 44 65157

Shannon-Wiener (H")

Fuente df SS MS Pseudo-F P(perm) perms
Centro 1 1902.2 1902.2 12.878 0.001* 999
Distancia 2 1327 663.48 44.917 0.019* 998
CentroxDistancia 2 1253.2 626.6 42.421 0.009* 997
Res 39 5760.8 147.71

Total 44 9309.3

Pielou (J")

Fuente df SS MS Pseudo-F P(perm) perms
Centro 1 295.68 29568 30.164 0.106 999
Distancia 2 976.13 488.06 4.979 0.017* 999
CentroxDistancia 2 633.96 316.98  32.337 0.063 999
Res 39 3822.9 98.024

Total 44 5148.5

Simpson (DY)

Fuente df SS MS Pseudo-F P(perm) perms
Centro 1 1847.8 1847.8  39.731 0.023* 998
Distancia 2 25175 1258.8 27.066 0.058 999
CentroxDistancia 2 1514.2 757.12 1.628 0.184 999
Res 39 18138 465.07

Total 44 23427

Abundancia (N)

Fuente df SS MS Pseudo-F P(perm) perms
Centro 1 25940 25940 15.373 0.001* 999
Distancia 2 9196.4 4598.2 2.725 0.001* 996
CentroxDistancia 2 8508 4254 2.521 0.001* 999
Res 39 65809 1687.4

Total 44 1E+09
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Tabla 4. Variables ambientales: profundidad (m), temperatura T(°C), pH, Rédox (mV) del sedimento; granulometria: media
(um), clasificacion (um), arena (%), fango (%); pH del agua superficial (pH_sw); temperatura (°C) y oxigeno disuelto (mg/L)
del agua de fondo (T_bw y DO_bw).

Profundidad T pH Rédox Media Clasificacion | Arena Fango | pH_sw T bw DO_bw
Estacion (m) (C) (mV) (Mm) (Mm) (%) (%) (<) (mg/L)
A2 22.6 12.3+0.6|7.8+0.1|-118.1+42.2 274.6 15 100.0 0.0
A3 57.0 11.6+0.1|6.7+0.1|-132.8+37.7 166.5 2.7 91.4 8.6 7.9 12.6 9.5
A4 78.8 11.6+0.1[7.7+0.0| -99.3 +57 137.9 1.7 96.0 4.0 8.2 12.9 9.6
A5 40.0 11.6+0.5(7.9+0.2|-111.3+ 12.4 235.3 1.6 98.9 1.1 7.9 13.2 9.8
A6 20.9 135+1.0/8.0+0.1| 167.7 +5.1 488.3 2.3 99.7 0.3 8.1 13.3 9.3
A7 22.0 126+0.5|7.6+0.1|-134.0+ 15.6 151.7 1.8 97.1 2.9 8.5 13.0 9.7
A8 67.0 11.6+0.0|7.6+0.0|-111.8 + 28.8 265.9 1.8 97.4 2.6 8.1 12.6 9.7
Total |440%226|121+0.8(7.6+0.4|-77.1+106.7|2458+1204| 1.9+04 |97.2+29(2.8+2.9(8.1+0.0/12.1+0.4|84+0.7
Impacto | 22.0+0.0 [12.6+0.5/7.6 +0.1]-134.0+15.6| 151.7+00 | 1.8+00 |97.1+0.0/2.9+0.0/8.2+0.0[/12.3+0.0/8.8+0.0
Transicion | 46-7+17.7 | 118+ 0.4|45+0.5|-1155+29.0 | 2356+491 | 19+05 |97.0+3.8(3.0+3.8/81+0.0/11.8+0.3|/7.9+0.5
Control | 49.9£31.7 [125+12|7.8+0.2| 34.2+150.6 [313.1+247.7| 20+04 |97.8+2.6|2.2+26(8.1+0.0/124+0.4|9.0+0.4
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Continuacion Tabla 4.

Profundidad T pH Rédox Media Clasificacion Arena Fango pH_sw T bw DO_bw
Estacion (m) (°C) (mV) (Km) (um) (%) (%) (°C) (mg/L)

B1 55.0 11.6+0.2 | 74+0.1 | -59.0 + 49.1 141.5 2.4 89.8 10.2 7.9 14.1 10.4
B2 67.0 11.8+0.4 | 74+0.0 | -78.1+ 14.9 62.4 3.6 67.5 32.5 7.9 13.4 11.2
B3 40.0 11.5+0.1 | 74+0.1 | -35.4 + 24.2 79.3 26 80.3 19.7 7.8 13.8 10.8
B4 60.0 11.6+0.1 | 7.3+0.1 | -44.9+26.6 160.1 2.3 91.9 8.1 7.8 13.8 10.9
B5 66.7 11.6+0.2 | 74+0.0 | -36.2+9.8 33.1 3.1 44.7 55.3 7.9 13.6 1.3
B6 66.7 11.5+0.1 | 74+0.1 | -34.9+12.0 41.0 2.9 59.2 40.8 7.9 13.6 11.3
B7 7.3 11.5+0.2 | 74+0.1 | -48.7+26.9 51.7 3.4 63.4 36.6 7.9 13.8 11.0
B8 75.0 11.5+0.1 | 74+0.1 | -22.8 + 11.8 39.0 2.8 55.3 44.7 7.9 13.9 1.7

Total 63.0£10.8 | 116+0.2 | 74+0.1 | -45.0+26.6 | 76.0+48.7 | 29+05 | 69.9+16.9 [31.0+16.9|8.2+0.1 | 11.6+0.1 | 7.7+ 0.2

Impacto | 71.8+36 |116+03|74+01|-49.9+29.1| 51.0+11.7 | 3.3+04 62.1+6.2 | 37.9+6.2 | 82+0.0 | 11.6+0.1 | 7.8+0.2

Transicion | 475+82 | 116401 |7.4+01 |-47.2+36.9 | 110.4+44.0 | 25+0.1 85.1+6.7 | 14.9+6.7 | 82+0.0 | 11.6+0.1 | 7.7+ 0.1

Control 645+33 | 116+0.1|73+01|-38.7+16.1| 781+711 | 2.8+05 | 653+242 |347+242|83+00|11.6+0.1|7.6+0.3
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Tabla 5. PERMANOVA univariado para variables ambientales: pH, Rédox (mV), media (um),
clasificacion (um), arena (%) y fango (%). y PERMANOVA multivariado para el conjunto de
variables ambientales: profundidad (m), temperatura (°C), pH, Rédox (mV) del sedimento;
granulometria: media (um), clasificacion (um), arena (%) y fango (%); pH del agua superficial; y
temperatura (°C) y oxigeno disuelto (mg/L) del agua de fondo. Matriz de distancia euclidiana, previa
normalizacién de datos. Numero de pemmutaciones = 999. Factores: Distancia con niveles de
Transicion, Control e Impacto, y Centro con los niveles A 'y B. Nivel de significancia P(perm)<0.05
con asterisco.

Variable  Fuente df SS MS Pseudo-F P(perm) perms
pH Centro 1 73.229 73.229 8.798 0.008* 998
Distancia 2 18.933 0.94664 11.373 0.308 999
CentroxDistancia 2 30.787 15.393 18.494 0.186 999
Res 39 32.461 0.83235
Total 44 44
Rédox Centro 1 12.077 12.077 19.702 0.158 999
Distancia 2 11.15 55.749 90.945 0.002* 999
CentroxDistancia 2 87.417 43.709 71.303 0.006* 999
Res 39 23.907 0.613
Total 44 44
Media Centro 1 48.304  48.304 80.978 0.031* 995
Distancia 2 11.261 0.56304 0.9439 0.400 999
CentroxDistancia 2 0.73048 0.36524 0.61231 0.564 999
Res 9 53.685 0.5965
Total 14 14
Clasificacion Centro 1 62.826 62.826 13.813 0.008* 993
Distancia 2 0.51484 0.25742 0.56597 0.585 999
CentroxDistancia 2 0.85967 0.42983 0.94504 0.448 999
Res 9 40.935 0.45483
Total 14 14
Arena Centro 1 60.493 60.493 14.526 0.006* 997
Distancia 2 0.93825 0.46913 11.265 0.364 999
CentroxDistancia 2 10.442 0.52209 12.537 0.344 998
Res 9 3.748 0.41644

Fango Centro 60.493 60.493  14.526 0.008* 997

1
Distancia 2 0.93825 0.46913 11.265 0.409 998
CentroxDistancia 2 10.442 0.52209 12.537 0.325 999
Res 9 3.748 0.41644
Total 14 14

Conjunto  Centro 1 48.288 48.288  71.539 0.002* 998
Distancia 2 16.914  84.569 12.529 0.294 999
CentroxDistancia 2 21.897 10.949 16.221 0.155 999
Res 8 53.999 67.499
Total 13 143
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CAPITULO 2. MEGA PERTURBACIONES NATURALES CONDUCEN
CAMBIOS EN LA DIVERSIDAD Y ESTRUCTURA GENETICA DE DEL
PEJESAPO APHOS POROSUS.

Capitulo publicado en:

Vasquez C, Vera-Escalona |, Brante A, Silva F, Hernandez-Miranda E. 2023.
Natural mega disturbances drive spatial and temporal changes in diversity and
genetic structure on the toadfish Aphos porosus. Scientific Reports 13(1):13902.

doi: 10.1038/s41598- 023-40698-1.
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RESUMEN

Perturbaciones naturales pueden modificar las dinamicas de extincion-
colonizacion, impulsando cambios en la diversidad y estructura genética de las
poblaciones marinas. En la costa chilena (36°S, 73°0), el fuerte evento de hipoxia
del 2008, producido por intensas surgencias costeras, y el mega terremoto-
tsunami del 2010 provocaron la mortalidad masiva del pejesapo Aphos porosus.
En este capitulo se evaluaron los efectos de ambas perturbaciones sobre la
diversidad y estructura genética espaciotemporal de A. porosus en dos areas
vecinas, usando 13 microsatélites en individuos colectados entre los afios 2008-
2015. Los resultados mostraron que después de ambas perturbaciones las
poblaciones de A. porosus mostraron menor diversidad genética, un tamafo
poblacional efectivo reducido (Ne<20), migracion asimétrica y mayor estructura
genética espacio-temporal. Estos hallazgos sugieren que las poblaciones locales
de A. porosus aumentaron la dinamica de extincion-recolonizacion después de
las perturbaciones, aumentado la deriva y flujo de genes, causando la pérdida de

diversidad local y el aumento en la estructuracién genética espacio-temporal. Se
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sugiere que se necesita un seguimiento genético continuo, para evaluar el
potencial riesgo de A. porosus frente a nuevas perturbaciones naturales y

antropogeénicas.
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INTRODUCCION

La diversidad genética es esencial para la supervivencia, adaptabilidad y
evolucion de las poblaciones'"’. Los eventos de mortalidad masiva provocados
por fuertes perturbaciones naturales en los ecosistemas marinos pueden
modificar la dinamica de extincién-colonizacion de las especies e impulsar
cambios en la diversidad y la estructura genética espaciotemporal de las
poblaciones, disminuyendo el tamafio de las poblaciones, afectando la
conectividad y en ultima instancia, aumentando los efectos locales de la deriva

genética, y flujo de genes'8-120,

Las especies marinas estan expuestas a diferentes regimenes de
perturbaciones naturales, especialmente en las costas del Pacifico Sureste,
donde ocurren frecuentes surgencias hipéxicas y mega terremotos y tsunamis
que son menos frecuentes pero mas intensos'?'122, Varios estudios sugieren que
el proceso de surgencia, mas alla de las condiciones de estrés hipoxico
generadas en periodos cortos, puede afectar la conectividad entre las

poblaciones marinas locales, actuando como una barrera para la dispersion,
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aumentando la estructura genética'?-'25, como se observa, por ejemplo, en el
pez Sebastes thompsoni'?6. Por otro lado, los terremotos y tsunamis pueden
promover el flujo de genes entre las poblaciones, aumentando la diversidad
genética local y disminuyendo la estructura genética de la poblacion, como se
observo en la planta de pantano Carex rugulosa después del mega terremoto-
tsunami ocurrido en 2011 en Japdén''8. Sin embargo, la respuesta de las especies
a una misma perturbacion puede ser extremadamente diversa y dependera del
régimen de perturbacion (es decir, frecuencia, intensidad y extension) y de las
caracteristicas de la historia de vida de las especies afectadas (es decir, potencial

de dispersion, tamaiio de la poblacion y tiempo generacional)'?’.

En la costa del centro-sur de Chile (34°-39°S) dos fuertes perturbaciones
naturales afectaron una extension de aproximadamente 500 km de costa; el 3 de
enero de 2008 un evento de surgencia-hipdxica (< 0.5 ml Oz I'' en la columna de
agua) provocé la mortalidad masiva de organismos pelagicos y bentonicos,
principalmente especies de peces en la Bahia de Coliumo'2812°, E| 27 de febrero
de 2010 un mega terremoto-tsunami (8.8 Mw, el sexto terremoto mas fuerte
desde 1900) afecto la costa del Centro-Sur de Chile, levantando parte del litoral
en mas de 3 m, generando un maremoto con olas de hasta 14 m, que devasto
extensas areas de fondos marinos costeros, modificando los ambientes

bentdnicos y costeros y provocando una mortalidad masiva de diferentes
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especies de los habitats intermareales y submareales, impactando fuertemente
a la Bahia de Coliumo38.130.131 Ambas perturbaciones, presentaron diferentes
grados de magnitud a lo largo del area afectada, creando un paisaje parcheado
complejo que afectd principalmente a la Bahia de Coliumo y, en menor medida,
a la zona norte circundante de la plataforma de Itata. En la plataforma de ltata, el
evento de surgencia hipoxica disminuy6 el oxigeno disuelto en la superficie, pero
los valores se mantuvieron en niveles de normoxia (>2 ml Oz I'') en el fondo
marino, y durante el mega terremoto el tsunami fue menos destructivo, con altura

de ola casi la mitad que en la Bahia de Coliumo?3 (Fig. 1).

El pejesapo Aphos porosus (Valenciennes, 1837) fue una de las especies mas
afectadas por el evento de surgencia hipoxica de 2008 y por el mega terremoto-
tsunami de 2010. Aphos es un género monotipico, y A. porosus es la unica
especie de la familia Batrachoididae presente en Chile'33. Este pez benténico-
demersal se distribuye en el Pacifico Sudoccidental, entre 3°-53°S, desde Puerto
Pizarro, Peru hasta el Estrecho de Magallanes, Chile, y desde la costa hasta el
ambiente demersal somero (0-100 m)'3+136_ A  porosus presenta un tiempo
generacional de 3 afos, con un periodo reproductivo durante la temporada
austral de primavera-verano y cuidado biparental. Las hembras eligen un sitio
protegido en pozas intermareales y rocosos submareales, donde depositan hasta

167 huevos que luego son fecundados por un macho. El macho ayuda a la
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hembra a desovar y aparentemente secreta una sustancia adhesiva que ayuda a
que los huevos se adhieran a la roca, ademas protege los huevos emitiendo
grufidos. Los estados embrionario y larval se desarrollan adheridos a las rocas
hasta el dia 65, luego una vez liberados como larvas nadadoras, continuan
asociados al fondo marino'3"138, E| largo tiempo generacional y las larvas sin
comportamiento pelagico hacen que esta especie sea vulnerable a las
perturbaciones naturales y antropogénicas debido a su bajo potencial de

dispersion'¥’.

El evento de surgencia-hipoxica de 2008 y el mega terremoto-tsunami de 2010
ocurrieron durante la época reproductiva de Aphos porosus, en los meses de
enero y febrero, afectando severamente las areas donde la especie pone sus
huevos y se desarrollan las larvas. Los estudios indican que después del fuerte
afloramiento hipoxico de 2008, la densidad de poblacién promedio de A. porosus
disminuyo6 drasticamente un 75 % y un 54 % en la Bahia de Coliumo y en la
Plataforma del Itata, respectivamente, en comparacion con el afio 2007 antes de
esta perturbacion'’. Dos afios mas tarde, después del mega terremoto-tsunami
de 2010, la densidad de poblacién promedio de A. porosus volvié a disminuir
drasticamente en un 83 % y un 64 % en la Bahia de Coliumo y en la Plataforma
de Itata, respectivamente, en comparacion con el afio 2009 antes de esta

perturbacion.

84



El principal objetivo de este estudio fue evaluar los efectos de dos perturbaciones
naturales fuertes, el evento de surgencia-hipdxica de 2008 y el mega terremoto-
tsunami de 2010, sobre la diversidad y estructura genética del pejesapo Aphos
porosus. Para ello, se analizaron marcadores microsatélites de individuos de
poblaciones locales después de los dos disturbios (periodo 2008-2015) en Bahia
Coliumo y Plataforma del Itata, dos localidades vecinas que sufrieron distintos
niveles de impacto debido a sus caracteristicas geomorfolégicas (Fig. 1). Se
plantea como hipétesis que ambas perturbaciones afectaron la diversidad y
estructura genética de A. porosus, a través de mecanismos neutrales de derivay
dispersion. De esta forma se predice que dado el bajo potencial de dispersion y
el largo tiempo generacional de A. porosus, la diversidad genética local
disminuiria después de las perturbaciones y que la estructura genética

aumentaria entre las dos areas.

85



METODOLOGIA

Area de Estudio

Se recolectaron un total de 565 individuos de Aphos porosus entre los afios
2008-2015 en la Bahia de Coliumo y en la Plataforma del Itata (Fig.1). Los
muestreos bentonicos se realizaron cada tres meses utilizando una red de
arrastre Agassiz modificada (1 m de ancho x 1 m de largo x 30 cm de alto,
revestida con una red “nudo a nudo” de 5 mm). Todos los muestreos se realizaron
con el R\V. Kay—-Kay | y R.V. Kay—Kay Il (Departamento de Oceanografia,
Universidad de Concepcién). Se estandarizé la densidad de poblacién (individuos
m~2) de acuerdo a la cantidad de peces capturados en cada arrastre en relacion
al area barrida®?128.131.137  Todos los individuos colectados fueron genotipados
usando 18 marcadores microsatélites, desarrollados previamente por Silva et al.
(2015)'%°. Todos los métodos utilizados en este estudio se realizaron de acuerdo
con los lineamientos y normas bioéticas de Chile. El protocolo de eutanasia fisica
para peces recolectados moribundos se desarroll6 de acuerdo con el “Manual de
Normas de Bioseguridad y Riesgos Asociados de FONDECYT-CONICYT” y sus

referencias.
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Figura 1. Mapa del area de estudio; A. Costa SO del Pacifico, centro-sur de Chile,
surgencia-hipoxica del 2008 con gradiente de concentracién superficial de oxigeno
disuelto (mL/L) altos en azul y bajos en rojo'?8, levantamiento del mega terremoto del
2010 (cm) con circulos negro de tamafo proporcional y la altura del tsunami (m) con un
circulo de tamarfio proporcional en azul'?. B y C. Estaciones de muestreo en Plataforma
de ltata. y Bahia Coliumo, respectivamente Region del Bio Bio (36°S, 72°0).
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El genotipado de microsatélites y la deteccién de errores de amplificacidon se
realizaron locus por locus utilizando el procedimiento automatico con correccidn
manual de Geneious v7.1'%°. La presencia de alelos nulos y otros errores de
genotipado se evaluaron con MICRO-CHECKER v2.2.3'%', Se evaluaron las
desviaciones del equilibrio de Hardy-Weinberg (HWE) y el desequilibrio de
ligamiento (LD) para cada loci por localidad y afo utilizando un algoritmo de
cadena de Markov'4? con desmemorizacion = 1000, lotes = 100, iteraciones por
lote = 1000 en GENEPOP v4.7+'43144  Debido a multiples comparaciones,
aplicamos una correccion de Bonferroni a los valores p de HWE y LD, con un

nuevo valor p = 0.004.

Las desviaciones de las expectativas neutrales se evaluaron con el método
bayesiano implementado en BayeScan v2.1'#% utilizando un Numero de
ejecuciones piloto = 20, Longitud de quemado = 50,000, Numero de iteraciones
de salida= 100,000, y Tamario del intervalo de reduccion = 10. Para corregir las
pruebas multiples, el programa calcula los valores q en funcion de la probabilidad
posterior de cada locus. Los valores q < 0.05 y los valores a significativamente >
0 sugieren una seleccion diversificada, mientras que los valores q < 0.05 y los

valores a significativamente < 0 sugieren una seleccion equilibrada o purificadora.
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Las estimaciones de diversidad genética intrapoblacional sobre todos los loci por
localidad y afio se evaluaron a través de Numero de alelos (Na) = Numero de
alelos diferentes; Numeros de alelos privados (Nap) = Numero de alelos
exclusivos de una sola poblacion; Numero de alelos comunes (Nac) = Numero
de alelos comunes localmente (frecuencia >= 5 %), que se encuentran en el 50
% o menos de las poblaciones; heterocigosidad observada (Ho) vy
heterocigosidad esperada corregida (uHe). Todos los indices se estimaron en
GenAlex v6.5'¥6 de acuerdo con Hartl y Clark (1989), y Peakall y Smouse
(2012)'46, Las comparaciones entre localidades y afios antes y después de las
perturbaciones (cuando fue posible) se realizaron con la prueba t de dos
muestras asumiendo varianzas desiguales en Excel, aplicando una correccion de
Bonferroni, para resolver problemas con comparaciones multiples. El tamafio
efectivo de la poblacion (Ne) para ambas localidades se estimé con NeEstimator
v2.1"7 usando el Modelo Il del método temporal de Nei y Tajima (1981)'#¢, con
un intervalo de confianza de Jackknife de 95% y PCrit = 0.020, asumiendo un
tiempo de generacion de tres afios segun un estudio previo'’. Los individuos
recolectados en Bahia de Coliumo en 2008 fueron eliminados de este analisis,
para poder comparar entre ambas localidades, ya que los individuos recolectados
en 2008 en la Plataforma de Itata fueron insuficientes para el analisis genético.
Asi, se considero a los individuos del afio 2009 como generacion 0 y al afio 2015

COMOo generacion 2.
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Para evaluar la estructura genética espacial y temporal se realizé un Analisis de
Coordenadas Principales (PCoA) con GenAlex v6.5'6, que permite visualizar la
diferenciacion genética entre localidades (Bahia de Coliumo y Plataforma del
Itata) y en el tiempo (2008-2015). Luego, se realizé un analisis de conglomerados
con STRUCTURE v2.3'°, para inferir la estructura poblacional entre las dos
localidades y afios. Se utiliz6 un modelo mixto, con k=1 a k = 15, cada uno con
10 repeticiones, quema = 50,000 pasos, repeticion = 1,000,000 pasos y LocPrior
= 0. La seleccion de k se realizé con el mayor valor de Delta K'50 en Structure
Harvester'™'. Las réplicas del andlisis de conglomerados se alinearon con
CLUMPP v1.1.2%52y luego se trazaron con DISTRUCT"S3, Luego se contrasto el
numero de cluster genéticos o poblaciones (k) inferidas con STRUCTURE con un
Analisis de Varianza Molecular (AMOVA), utilizando el método de la distancia =
Numero de alelos diferentes (Fst), Numero de permutaciones = 999,
considerando 14 poblaciones dentro de 3 grupos; 1 = Bahia de Coliumo (con los
afios 2008-2011 anidados), 2 = Bahia de Coliumo (con los afos 2012-2015
anidados) y 3 = Plataforma del Itata (con los afios 2009-2015 anidados) con
Arlequin v3.5"%* Ademas, se realizaron pruebas de Fst pareadas entre 14
poblaciones, utilizando el método de distancia = Numero de alelos diferentes
(Fst), Numero de permutaciones = 999, aplicando correcciones de Bonferroni,
para resolver problemas de comparaciones multiples. El Fis se estimé para cada

localidad y afio, siguiendo el método de Weir y Cockerham (1984) en GENEPOP

v4 751 ,34,135,146
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El flujo de genes entre la Bahia de Coliumo y la Plataforma de lItata, la tasa
reciente de migracion por generacion (m) y la probabilidad posterior de la
distribucion ancestral individual de los inmigrantes se estimaron a través de un
método bayesiano implementado en BayesASS v3.0'%¢ configurando los
siguientes parametros: generador de semillas s = 100, iteraciones | = 10,000,000-
100,000,000, quema = 1,000,000, intervalos de muestreo n = 100, frecuencias
alélicas a = 0.30, coeficiente de consanguinidad f = 0.50 y tasa de migracién m =

0.10. La convergencia de los CMCM se revisé en Tracer v1.71%7,
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RESULTADOS

Entre los 18 loci, 5 presentaron alelos nulos y fueron eliminados de los
analisis, junto con 118 individuos que presentaron errores de amplificacion. Por
lo tanto, se utilizaron para los analisis un total de 13 loci y 447 individuos
recolectados entre 2008 y 2015 (305 individuos de la Bahia de Coliumo y 142
individuos de la Plataforma del Itata; Tabla 1). Se observaron desviaciones de
HWE en la Bahia de Coliumo y la Plataforma de Itata en todos los afios, excepto
durante el 2010 en la Plataforma de Itata. Bahia de Coliumo mostr6 mayores
desviaciones de HWE que la Plataforma del Itata, las que aumentaron entre los
afios 2014 y 2015 (Suplementario, Tabla 1). También se observaron LD en la
Bahia de Coliumo en todos los afios excepto en 2011 y en la Plataforma de Itata
en los afnos 2009, 2014 y 2015 (Suplementario, Tabla 2). Ademas, se demostro
que 8 de los 13 loci estaban bajo seleccion de equilibrio o purificacién

(Suplementario, Tabla 3).

La diversidad genética de Aphos porosus mostré diferencias entre y dentro de
las localidades, en los afos posteriores a los disturbios; Bahia Coliumo mostré

una menor heterocigosidad observada que Plataforma del Itata en los afios 2009
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y 2010 (Tabla 1 y Suplementario Fig. 1). En Bahia de Coliumo, el numero de
alelos (Na) fue significativamente menor después del 2008 (afio de hipoxia) que
el observado en los anos 2009, 2013, 2014 y 2015 (p<0.004). De manera similar,
la heterocigosidad observada (Ho) y la heterocigosidad esperada corregida (uHe)
fueron significativamente menores después de 2008 (afio de hipoxia) y 2010 (afo
de mega terremoto-tsunami) que, en 2013, 2014 y 2015 (p<0,004), mientras que,
en la Plataforma de Itata, el numero de alelos (Na) fue significativamente mas
bajo después de 2010 (afio del mega terremoto-tsunami) que en 2009 (p<0.004)
(Tabla 1, Suplementario Fig. 1 y Tabla 4). En ambas localidades el coeficiente de
endogamia (Fis) presentdé valores negativos en todos los afios estudiados (Tabla
2). La media armodnica del tamafio efectivo de la poblacion entre las generaciones
Oy 2(2009y 2015) fue Ne =17.4 (95 % IC 10.0-29.9) y Ne = 19.1 (95 % IC 11.0-
34.1) para Bahia de Coliumo y Plataforma del Itata, respectivamente.

(Suplementario, Tabla 5).

En el analisis de PCoA, los ejes 1 y 2 explicaron el 44 % de la varianza total,
revelando 3 grupos: (1) Bahia de Coliumo afios 2008-2012, (2) Bahia de Coliumo
anos 2013-2015 y (3) Plataforma de ltata, todos los afos incluidos (Fig. 2). Este
agrupamiento fue concordante con los resultados obtenidos en STRUCTURE
que arrojaron un k = 3: (1) Bahia Coliumo afios 2008-2011; (2) Bahia Coliumo

anos 2012-2015, y (3) Plataforma del Itata, todos los afios incluidos (Fig. 3A). El
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analisis jerarquico de STRUCTURE mostré una subestructura temporal en (1)
Bahia Coliumo, con k =3 (2008, 2009-2010 y 2011) (Fig. 3B); y (2) Bahia Coliumo
con k =4 (2012, 2013, 2014 y 2015) (Fig. 3C). A diferencia de la plataforma de

Itata, donde no se encontré ninguna subestructura temporal (Fig. 3D).

Los resultados del analisis AMOVA revelaron 3 grupos = 1.17 %; (1) Bahia de
Coliumo (afios 2008-2011), (2) Bahia de Coliumo (afios 2012-2015) y (3)
Plataforma de Itata (todos los afos incluidos) (Fct = 0.012, p<0.05). Entre
poblaciones dentro de grupos = 3.52%; (Fsc = 0.036, p<0.05), y entre individuos
dentro de poblaciones = -27.27% (Fis = -0.286, p>0.05) (Tabla 3). Los analisis de
Fst por pares de todas las poblaciones fueron significativos (p<0.0001) pero
extremadamente pequefios (0.011-0.077); la diferenciacion genética entre Bahia
de Coliumo y Plataforma del Itata fue mayor en 2012 y 2013 (Fst=0.071y Fst =
0.050 respectivamente). La mayor diferencia dentro de la Bahia de Coliumo se
observo entre el 2008 (afio de hipoxia) y los afios 2013 y 2015 (Fst=0.076 y Fst
= 0.077, respectivamente). En la Plataforma de lItata, la mayor diferencia se
observo entre los afios 2012 y 2013 (Fst = 0.039), pero en general las diferencias
interanuales fueron menores en comparacion con la Bahia de Coliumo (Fig. 4,

ver también Material Suplementario, Tablas 6y 7).
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El flujo de genes entre la Bahia de Coliumo y la Plataforma de lItata, durante los
afos posteriores a 2008 (afio de hipoxia), fue asimétrico desde la Bahia de
Coliumo hacia la Plataforma de Itata. En la Bahia de Coliumo, la tasa de
inmigrantes por generacién desde Plataforma del Itata fue cercana a cero,
excepto en 2013 donde aumentd a 0.3. En la Plataforma de Itata, la tasa de
inmigrantes por generacion desde la Bahia de Coliumo fue igual a 0.3, excepto

en 2013 cuando el flujo de genes disminuy6 a 0 (Tabla 1)
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DISCUSION

Fuertes perturbaciones naturales, incluidos los eventos de afloramientos
hipéxicos, terremotos y tsunamis que provocan mortalidades masivas en las
poblaciones marinas pueden provocar cuellos de botella, que aumentan la fuerza
de la deriva y afectan el flujo de genes, causando la pérdida de diversidad
genética y cambios en la estructuracion genética poblacional'18-120.126.158 Pgr |o
tanto, comprender la relacién entre los cambios demograficos y genéticos a lo
largo del tiempo es de vital importancia para predecir la persistencia de
poblaciones en riesgo, particularmente en poblaciones estructuradas
espacialmente (es decir, meta poblaciones) en las que la disposicidon espacial de
las poblaciones locales puede modular los cambios'®. Considerando esto,
evaluamos los efectos del fuerte evento de surgencia-hipoxica del 2008 y del
mega terremoto-tsunami del 2010 sobre la diversidad genética y la estructura
genética del pejesapo Aphos porosus en dos localidades cercanas, Bahia de
Coliumo y Plataforma del Itata, con diferentes magnitudes de impactos’’. Los
resultados mostraron que la diversidad genética y el tamano efectivo de la
poblacion de A. porosus fue menor después de los dos disturbios, principalmente
en la Bahia de Coliumo, la localidad mas impactada, con una mayor estructura

genética espaciotemporal y migracion asimétrica durante los afios estudiados.
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Las caracteristicas bioldgicas y ecoldgicas de A. porosus, y las caracteristicas
oceanograficas de las areas donde habitan, aumentarian la probabilidad de
aislamiento y estructura genética, y limitarian su distribucién geografica’®18, que
en combinacién con los efectos de las perturbaciones podria explicar el patrén
de diversidad genética observado. En primer lugar, A. porosus tiene un potencial
de dispersion de larvas limitado y la movilidad de los adultos también estaria
restringida, como se ha visto en Opsanus tau, otro Batrachoididae't'.162,
Asimismo, la literatura sugiere un aislamiento reproductivo temporal de las
poblaciones de A. porosus en su gradiente latitudinal como se ha observado
respecto a otras regiones de Chile'37-138, Por ejemplo, estudios previos en Chile
han mostrado una brecha de uno a dos meses en la temporada reproductiva de
esta especie entre las poblaciones de Valparaiso (32° S, 71° O) y Bahia de
Coliumo (36° S, 72° O) separadas aproximadamente por 500 km1'7.138 En
segundo lugar, desde un punto de vista oceanografico, los estudios han sugerido
que la surgencia, un proceso fisico que ocurre regularmente en esta area
geografica del Pacifico sur, puede actuar como una fuerza hidrodinamica,
afectando la conectividad entre las poblaciones locales, actuando como una
barrera fisica a la dispersion. y promover la estructura genética de la poblacion,
como se observa, por ejemplo, en los peces Merluccius capensis'?®, Epinephelus
andersoni'?® y Pomacanthus maculosus'?* en otras areas de surgencia. En tercer
lugar, la surgencia hipoxica de 2008 y el mega terremoto-tsunami de 2010
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provocaron una disminucién drastica de la densidad de las poblaciones de A.
porosus (> 60 %)'7, en la Bahia de Coliumo y en la Plataforma de Itata, en un
periodo de tiempo corto (2 afnos), lo que provocd una menor diversidad genética
y una mayor estructuracion genética temporal y espacial, similar a los efectos de
un cuello de botella’®3. En ultima instancia, la baja dispersidn desde la Plataforma
de Itata hacia la Bahia de Coliumo podria generar una diferenciacion genética
entre ambas poblaciones. Las diferencias en la intensidad de ambas
perturbaciones sobre la densidad poblacional de A. porosus de la Bahia de
Coliumo y Plataforma del Itata, junto con el tiempo generacional de 3 anos,
brechas reproductivas espaciales y una barrera oceanografica, podrian ayudar a

explicar la diversidad y estructura genética observada’?’164,

Estudios anteriores demostraron que la densidad de poblacién de A. porosus en
la Bahia de Coliumo era sesenta veces mayor que en la Plataforma de Itata antes
de la surgencia-hipdéxica del 2008, y sugieren que la Bahia de Coliumo podria
usarse como un area de cria para diferentes especies de peces, incluidas A.
porosus'8137 | a disminucién de la densidad de poblacion en la Bahia de
Coliumo y la Plataforma de Itata después de ambos disturbios, y las diferencias
entre estas localidades antes y después de los disturbios, podrian explicar la
migracion asimétrica y la estructura genética espacial observada. Debido a que

la deriva genética tiende a ser mayor en las poblaciones mas pequeias, la
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Plataforma de Itata podria verse mas afectada por la deriva, generando una
poblacién diferenciada de la Bahia de Coliumo debido a una rapida fijacion de
alelos y la rapida pérdida de alelos privados. La estructura genética también se
ha observado en el pez sapo Poricthys notatus, el género hermano de Aphos, en
la costa del Pacifico de América del Norte de EE. UU. y en Opsanus tau y O.

beta, otras especies de Batrachoididae en la costa occidental del Atlantico de EE.

uu 160,165,166

La subestructura genética temporal solo se observo dentro de la Bahia de
Coliumo, probablemente asociada a la mayor intensidad de ambos disturbios en
esta localidad. Bahia de Coliumo presenté una mayor diferenciaciéon genética
entre 2008 (afio hipdxico-surgencia) y los afios 2013, 2015 (después de mega
terremoto-tsunami). La subestructura interanual observada dentro de la Bahia de
Coliumo, puede reflejar el aumento en la deriva y el flujo de genes después de
las perturbaciones, probablemente producto del reclutamiento estacional
(verano-otofio) de nuevas cohortes e inmigrantes de localidades vecinas con
nuevos alelos. Desafortunadamente, esta hipétesis no pudo ser corroborada,
debido a que otras areas circundantes no fueron muestreadas genéticamente y
el método utilizado en este estudio no incluye la migracion de poblaciones no
observadas™8. Sin embargo, otros estudios genéticos sugieren que

perturbaciones como terremotos y tsunamis pueden permitir la colonizacion de
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nuevos linajes'®”1%8 Por ejemplo, otra especie de pez sapo del género Poricthys
ha demostrado que puede navegar 25 millas sobre troncos durante el periodo de
verano y Opsanus beta dentro de esponjas puede navegar durante las épocas
de tormenta'®®. Ademas, todas las muestras y afios revelaron evidencia de Fis
negativo, una sefial de exogamia, que podria explicarse en la plataforma de Itata
debido a la gran cantidad de inmigrantes provenientes desde la Bahia de
Coliumo. La heterocigosidad aumenté un 10% en la Bahia de Coliumo después
de 2011, lo que junto con un Fis negativo podrian ser una sefial de inmigracion
de una poblacién no muestreada, pero también puede ser una sefial de los
efectos de la deriva genética como consecuencia de las perturbaciones. Lo ultimo
se sustenta en la alta diferenciacion poblacional que se produjo a partir del afio

2011.

La deriva, la inmigracion y la subestructura también pueden causar otro patron
observado, en las poblaciones de A. porosus, por ejemplo, las desviaciones de
HWE vy la evidencia de LD, que en general fueron mayores en la Bahia de
Coliumo con respecto a la Plataforma del Itata. Las desviaciones de HWE y LD
pueden aparecer como consecuencia de una gran cantidad de inmigrantes que
difieren genéticamente de las poblaciones locales debido a la mezcla y la
abundancia de poblaciones finitas que producen frecuencias de heterocigotos

mas altas de lo esperado, pero también debido a la subestructura’®'72, Las
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senales de seleccidon de equilibrio o purificacion observadas pueden deberse a
LD entre un loci neutral y uno sujeto a seleccion, debido a la deriva en

poblaciones finitas'”3174,

Los efectos del mega terremoto-tsunami del 2010 sobre la diversidad genética
de otros organismos, sugieren que no todas las especies se vieron afectadas de
manera similar. Por ejemplo, el alga roja Agarophyton chilense mostré una
disminucién de la poblacién y una pérdida del 10-40 % en la diversidad alélica,
recuperandose dos afios después de la perturbacion, debido a la migracién'7s.
Los crustaceos intermareales Emerita analoga y Excirolana hirsuticauda
mostraron una baja diversidad de haplotipos después del mega terremoto-
tsunami de 2010, seguido de una recuperaciéon después de tres afios’?”. Como
consecuencia de esta perturbacion, E. analoga revelé una menor diferenciacion
genética y un mayor flujo de genes después de la perturbacion, probablemente
debido a su alto potencial de dispersion larval. A diferencia de A. chilense o E.
analoga, A porosus no mostro recuperacion en la diversidad genética ni en la
densidad poblacional después de 5 afios del mega terremoto-tsunami del 2010.
El bajo potencial de dispersién y el tiempo generacional de 3 anos limitarian su
capacidad de recuperacion en las areas afectadas'?’-'%*. Por otro lado, E.
hirsuticauda mostré un ligero aumento en la diferenciacion de la poblacion y

pocos cambios en el flujo de genes'?’. En este caso la recuperacion se asocio
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con la supervivencia de los adultos y la rapida colonizacion, debido a la alta
capacidad de natacion de los juveniles y adultos'’. De manera similar a lo
observado con E. hirsuticauda, A. porosus mostré un aumento en la estructura
genética en la Bahia de Coliumo después del mega terremoto-tsunami de 2010,
probablemente explicado por el efecto combinado del aumento de la deriva, el
reclutamiento de nuevas cohortes de sobrevivientes y la inmigracion asimétrica

de los vecinos. localidades que introducen nuevos alelos.

Los efectos de las perturbaciones sobre la diversidad genética dependen tanto
del régimen de perturbacién como de las caracteristicas de la historia de vida de
cada especie, que en su conjunto determinan la capacidad de resiliencia de las
poblaciones para resistir y su posterior recuperacion’’®. Por esta razon la
respuesta de las especies, incluso ante una misma perturbacion, puede ser
sumamente diversa como se ha demostrado anteriormente’?”:76, Los estudios
sugieren que las especies con alta abundancia poblacional y alta dispersion o
movilidad han mostrado una mayor capacidad de resiliencia’?”'%4, Para A.
porosus, especie con bajo potencial de dispersidén, no existen estudios previos
sobre la diversidad y estructura genética en todo su rango de distribucion
geografica, ni informacion sobre la capacidad de movilidad de adultos ni
juveniles. Nuestros resultados, sin embargo, sugieren que después de las dos

perturbaciones, las poblaciones locales que habitan la Bahia de Coliumo y la
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Plataforma del Itata disminuyeron la diversidad genética y aumentan la estructura

genética espaciotemporal, debido a la deriva y el flujo de genes.
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CONCLUSIONES

Varios estudios han examinado como las especies marinas pueden verse
afectadas por la hipoxia y los terremotos por separado, pero no por el efecto
combinado de ambas perturbaciones. Aqui se aporta evidencia de cémo las
poblaciones de A. porosus responde secuencialmente a diferentes intensidades
de impacto. Estos resultados cobran importancia bajo una perspectiva global, ya
que se espera que los regimenes de perturbaciones naturales como los eventos
de surgencia hipdxica se intensifiquen debido al cambio climatico'”178. Por lo
cual, el monitoreo, la conservacion y el mantenimiento de la diversidad genética
deberian ser una prioridad de gestién esencial para garantizar la resiliencia futura

y el potencial de adaptacion de las poblaciones marinas en todo el mundo??17°,
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Andlisis de Coordenadas Principales (PCoA)
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Figura 2. PCoA con los datos genéticos de Aphos porosus, por ano y localidad; Bahia

Coliumo (en rojo) y Plataforma de Itata (en verde). Los ejes 1 y 2 explicaron 23.8 % y
20.2 % de variacion de datos respectivamente.
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k=3 (1) Bahia de Coliumo (2)Bahia de Coliumo (3) Plataforma del Itata

A
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Figura 3. Analisis de estructuracion poblacional de Aphos porosus: A. Estructura genética global, k=3; (1) Bahia de Coliumo
afios 2008-2011, (2) Bahia de Coliumo afios 2012-2015 y (3) Plataforma de Itata afios 2009-2015. B, C y D. Analisis de la
estructuracion temporal; (1) Bahia de Coliumo anos 2008-2011, k=3, (2) Bahia de Coliumo afios 2012-2015, k=4 y (3)

Plataforma de Itata 2009-2015, k=2 respectivamente.
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de alelos diferentes. Todos los Fsr fueron significativos por pares después de la correccién de Bonferroni (p <0.004).
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Tabla 1. Diversidad genética poblacional de Aphos porosus; promedio y desviacién estandar (x £ d.s.), para cada loci, localidad
y afilo. Numero de individuos genotipados (N°Ind.), numero de alelos (Na), Numero de alelos privados (Nap), numero de alelos
comunes (Nac), hererocigocidad observada (Ho), heterocigocidad esperada corregida (uHe), coeficiente de endogamia (Fis)
a travas de todos los loci, tasa de inmigracion (m) desde Plataforma del Itata hacia Bahia Coliumo y desde Bahia de Coliumo
hacia Plataforma del Itata.

] . N° Na Nap Nac Ho uHe Fis m
Area ARo
Ind. X (d.s) x (d.s) X (d.s) X (d.s) X (d.s) X (d.s)
2008 | 38 | 4.692(0.511) | 0.231(0.166) | 0.846 (0.249) | 0.557 (0.071) | 0.520 (0.047) | -0.079 -
2009 | 37 | 8.000(0.920) | 0.846(0.436) | 2.077 (0.473) | 0.755(0.041) | 0.671(0.031) | -0.130 | 0.011 (0.010)
2010 | 31 | 7.077(0.930) | 0.385(0.180) | 1.846(0.390) | 0.705 (0.045) | 0.619 (0.031) | -0.130 | 0.013 (0.013)
Bahia | 2011 | 40 | 6.231(0.735) | 0.692(0.263) | 1.077 (0.309) | 0.869 (0.043) | 0.643 (0.031) | -0.359 ]
Coliumo | 2012 ] 39 | 6.000(0.892) | 0.308(0.175) | 1.692(0.328) | 0.771(0.069) | 0.615 (0.047) | -0.253 | 0.016 (0.011)
2013 | 40 | 7.615(0.665) | 0.615(0.266) | 2.000 (0.376) | 0.906 (0.028) | 0.694 (0.027) | -0.311 | 0.301 (0.084)
2014 | 40 | 7.538(0.748) | 0.769(0.323) | 2.000 (0.424) | 0.958 (0.018) | 0.686 (0.019) | -0.390 | 0.014 (0.014)
2015 | 40 | 7.308(0.711) | 0.385(0.140) | 1.846 (0.355) | 0.962 (0.016) | 0.706 (0.026) | -0.368 | 0.009 (0.009)
Plataforma 2009 | 32 | 7.692(1.077) | 1.100(0.473) | 1.923(0.415) | 0.945(0.020) | 0.710(0.016) | -0.340 | 0.324(0.010)
Del 2010 | 8 4.615 (0.154) 0.200 (0.104) 1.308 (0.263) | 0.922 (0.050) | 0.696 (0.035) | -0.358 0.300 (0.030)
ltata 2012 | 13 | 4.462(0.077) | 0.100(0.077) | 0.923(0.309) | 0.851 (0.057) | 0.668 (0.040) | -0.289 | 0.305 (0.044)
2013 | 37 | 6462 (0.154) 0.200 (0.104) | 2.000 (0.408) | 0.873 (0.049) | 0.671 (0.035) | -0.307 | 0.010 (0.009)
2014 | 23 6231 (0.385) 0.400 (0.241) 1.538 (0.351) | 0.895 (0.052) | 0.678 (0.037) | -0.321 0.320 (0.013)
2015 | 29 | 6.923(0.231) | 0.200(0.166) | 2.154 (0.492) | 0.872(0.060) | 0.679 (0.047) | -0.297 | 0.320 (0.026)

108




Tabla 2. Coeficiente de endogamia (Fis), para cada locus, afo y localidad. Desviaciones de Hardy-Weinberg son indicadas
con asterisco.

Afo Bahia de Coliumo Plataforma del Itata

Locus | 2008 2009 2010 2011 | 2012 | 2013 | 2014 | 2015 | 2009 | 2010 | 2012 | 2013 | 2014 | 2015

Al 0.055 | -0.071 -0.216*  |-0.345*|-0.422* | -0.210 |-0.325* | -0.341* | -0.384* | -0.534 | -0.258 | -0.346* | -0.284* | -0.306

A2 | 0.076 | -0.108 -0.126 -0.473*| 0.076 | 0.346 | -0.288 | -0.370* | -0.391 |-0.105| -0.532 | -0.221 | -0.153 | 0.150

A4 | -0.138 | -0.226* -0.127 -0.270* | -0.182* | -0.319* | -0.381* | -0.324* | -0.357* | -0.436 | -0.399 | -0.361* | -0.316* | -0.331*

A7 1 -0.106 | -0.435* -0.247 -0.731* | -0.490 |-0.506* | -0.671* | -0.703* | -0.292 | -0.143 | -0.143 |-0.521* | -0.415 | -0.318

A12 | -0.052 | -0.278 -0.265* -0.295 | -0.016 | -0.410 |-0.434* | -0.409 | -0.337 |-0.333 | -0.125 | -0.252 | -0.183 | -0.446*

A8 | -0.022 | 0.171* -0.237 -0.365 | 0.100 |-0.617*|-0.459* | -0.313* | -0.449* | -0.493 | -0.057 |-0.436* | -0.428 | -0.343*

-0.463* | -0.234* 0.097* -0.296* | -0.411* | -0.255* | -0.310* | -0.395* | -0.435* | -0.383 | -0.405* | -0.443* | -0.434* | -0.212

-0.562* | -0.553* -0.515 -0.526* | -0.790% | -0.479* | -0.457* | -0.452* | -0.526* | -0.366 | -0.399 | -0.495* | -0.467* | -0.540*

0.064 | 0.081* -0.177 -0.294 | -0.120 | -0.159 |-0.232* | -0.187 | -0.236 |-0.155| -0.151 | -0.139 | -0.130 | -0.132*

0.038 | -0.277 0.009 -0.298 |-0.079* | -0.169 | -0.261 | -0.210* | -0.364* | -0.534 | -0.382 | -0.311 |-0.377*| -0.335

0.002 | -0.310 0.054 -0.234 | -0.268 | -0.162 | -0.412* | -0.207 | -0.219 |-0.318 | -0.418 | -0.320* | -0.239 | -0.239*

0.222 | 0.161* -0.105 -0.119 | -0.197 | -0.105 | -0.402* | -0.514* | -0.081 |-0.318 | -0.151 | 0.032 |-0.302* | -0.295

| D MN|Z|0O| T

0.220* | 0.133* 0.164 -0.477* | -0.344 |-0.459* | -0.528* | -0.586* | -0.417 |-0.474 | -0.278 | -0.217 |-0.450* | -0.275
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Tabla 3. Andlisis de Varianza Molecular (AMOVA); 14 subpoblaciones correspondientes a cada
afio por localidad en 3 grupos; 1 = Coliumo Bay (con los afios 2008-2011 anidados), 2 = Coliumo
Bay (con los afos 2012-2015 anidados) y 3 = Plataforma de Itata (con los afios 2009-2015).
Método de distancia = No. de alelos diferentes. indices de fijacion; Coeficiente de diferenciacion
entre grupos (Fcr), Coeficiente de diferenciacion entre poblaciones dentro de grupos (Fsc),
Coeficientes de consanguinidad individual en relacién con la subpoblacion (Fis) y Coeficientes de
consanguinidad individual en relacion con la prueba de significacion total (Fir) con 1023

permutaciones. Valor p de significacién <0.05.

Fuente de Suma de Componentes de Porcentaje Inlg!cefs’de P-valor
S . o ijacion

Variacion d.f. cuadrados varianza de variacion

Entre grupos 2 58.738 0.05195 Va 1.17 Fcr | 0.012 | <0.001

Entre poblaciones

Dentro de grupos 11 140.316 0.15634 Vb 3.52 Fsc | 0.036 | <0.001

Entre individuos

dentro de

Poblaciones 433 1310.241 -1.21241 Vc -27.27 Fis | -0.286 | >0.05

Dentro de

Individuos 447 2436.500 5.45078 Vd 122.58 Fir | -0.226 | >0.05

Total 893 3945.795 4.44666

110




CONCLUSIONES

Esta investigacion entrega antecedentes sobre como mecanismos neutrales
conducen a cambios en la diversidad ecolégica y genética frente a perturbaciones
antropogénicas y naturales, respectivamente. Los resultados del capitulo 1 fueron
consistentes con las predicciones de la Teoria Neutral de Biodiversidad y Biogeografia2®,
es decir, los sitios mas cercanos a los cultivos de mitilidos y con mayores niveles de
perturbacién mostraron una disminucién en la diversidad alfa y un aumento en la
diversidad beta, debido a mecanismos neutrales de deriva ecoldgica y dispersion azarosa
limitada. Estos resultados aportan informacion relevante para la conservacion de la
biodiversidad, ya que las comunidades de macroinvertebrados bentdnicos presentaron
altos porcentajes de especies raras, las cuales tienen mayor probabilidad de extincion
local. En el capitulo 2, los resultados estuvieron en linea con las predicciones de la Teoria
Neutral y Cercanamente Neutral de la Evolucion Molecular?®??. Las poblaciones de
Aphos porosus mostraron una drastica disminucién en el tamafo poblacional posterior a
dos severas perturbaciones naturales (surgencia hipéxica 2008 y mega terremoto
tsunami 2010), lo que causo una disminucion en la diversidad genética local y un aumento
en la estructuracion espacio-temporal debido a un aumento en la deriva genética y en el
flujo de genes. La diversidad genética en poblaciones marinas bentonicas ha sido

positivamente relacionada con la capacidad de resiliencia® (ANEXO), por lo que la
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perdida de diversidad genética sufrida por A. pororus, junto al bajo potencial de dispersién

y largo tiempo generacional, lo hace vulnerable a nuevas perturbaciones.

En base a los resultados obtenidos en ambos capitulos, se acepta la hipotesis
general de que las perturbaciones naturales y antropogénicas, afectan la estructura
espacial y temporal de la diversidad ecologica y genética, a través de mecanismos
neutrales de deriva (ecoldgica y genética) y dispersion azarosa limitada. Sin embargo, las
conclusiones de ambos capitulos presentan limitaciones, debido a la falta de datos
temporales y a la escala espacial de este estudio. Dado que, tanto la fuerza de la deriva
ecolégica como genética son directamente proporcionales al tiempo y que la dispersion
puede contrarrestar sus efectos, son necesarios monitoreos temporales y con enfoques
meta-comunitarios y meta-poblacionales para una evaluacion mas completa de los

efectos de las perturbaciones sobre la biodiversidad.
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SUPLEMENTARIO CAPITULO 1
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Tabla 1. Listado de especies.

Phylum Familia Especie o Taxa
Annelida Oligochaeta

Annelida Amphinomidae Linopherus annulata
Annelida Echiuridae Echiurus antarcticus
Annelida Dorvilleidae Schistomeringos longicornis
Annelida Lumbrineridae Abyssoninoe abyssorum
Annelida Lumbrineridae Lumbrineris cingulata
Annelida Lumbrineridae Ninoe leptognatha
Annelida Lumbrineridae Lumbrineridae sp.
Annelida Oenonidae Drilonereis chilensis
Annelida Oenonidae Drilonereis n.sp.
Annelida Oenonidae Drilonereis tenuis
Annelida Oenonidae Drilonereis viborita
Annelida Oenonidae Notocirrus virginis
Annelida Oenonidae Oenonidae sp.
Annelida Glyceridae Glycera americana
Annelida Glyceridae Glycera capitata
Annelida Goniadidae Glycinde armata
Annelida Hesionidae Gyptis incompta
Annelida Hesionidae Podarkeopsis sp.
Annelida Hesionidae Psamathe ancuda
Annelida Hesionidae Hesionidae sp.1
Annelida Hesionidae Hesionidae sp.2
Annelida Nephtyidae Aglaophamus sp.
Annelida Nereididae Nereis sp.

Annelida Phyllodocidae Phyllodoce sp.
Annelida Phyllodocidae Phyllodocidae
Annelida Polynoidae Eunoe cf. rhizoicola
Annelida Polynoidae Eunoe sp.

Annelida Polynoidae Harmothoe cf. commensalis
Annelida Polynoidae Harmothoe exanthema
Annelida Polynoidae Harmothoe sp.
Annelida Polynoidae Lepidastheniinae sp.
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Continuacioén Tabla 1.

Phylum Familia Especie o Taxa
Annelida Polynoidae Polynoe sp.

Annelida Polynoidae Polynoidae sp.

Annelida Sigalionidae Leanira quatrefagesi
Annelida Sigalionidae Sthenelais helenae
Annelida Sigalionidae Sigalionidae

Annelida Syllidae Eusyllis sp.

Annelida Syllidae Trypanosillys sp.
Annelida Syllidae Anoplosyllinae sp.
Annelida Syllidae Exogoninae sp.

Annelida Sabellidae Acromegalomma pigmentum
Annelida Sabellidae Chone rosea

Annelida Sabellidae Myxicolinae

Annelida Sabellidae Sabellidae

Annelida Cossuridae Cossura chilensis
Annelida Apistobranchidae | Apistobranchus sp.
Annelida Spionidae Aurospio sp.

Annelida Spionidae Boccardia wellingtonensis
Annelida Spionidae Dipolydora socialis
Annelida Spionidae Dipolydora sp.

Annelida Spionidae Laonice sp.

Annelida Spionidae Prionospio (Minuspio) sp.
Annelida Spionidae Prionospio orensanzi
Annelida Spionidae Prionospio sp.

Annelida Spionidae Scolelepis sp.

Annelida Spionidae Spiophanes duplex
Annelida Spionidae Spionidae sp.

Annelida Ampharetidae Ampharete kerguelensis
Annelida Ampharetidae Amphicteis chilensis
Annelida Cirratulidae Aphelochaeta sp.
Annelida Cirratulidae Chaetozone sp.

Annelida Cirratulidae Cirratulus sp.

Annelida Flabelligeridae Bradabyssa sp.

Annelida Flabelligeridae Lamispina gymnopapillata
Annelida Sternaspidae Sternaspis chilensis
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Continuacion tabla 1.

Phylum Familia Especie o Taxa

Annelida Terebellidae Artacama proboscidea
Annelida Terebellidae Pista corrientis

Annelida Terebellidae Polycirrus hamiltoni
Annelida Terebellidae Streblosoma bairdi
Annelida Terebellidae Streblosoma chilensis
Annelida Terebellidae Terebellidae sp.

Annelida Trichobranchidae | Terebellides kerguelensis
Annelida Trichobranchidae | Trichobranchidae
Annelida Capitellidae Mediomastus sp.

Annelida Capitellidae Notomastus chilensis
Annelida Chaetopteridae Phyllochaetopterus monroi
Annelida Magelonidae Magelona phyllisae
Annelida Maldanidae Asychis amphiglyptus
Annelida Maldanidae Euclymene sp.

Annelida Maldanidae Praxillella kerguelensis
Annelida Maldanidae Maldanidae sp.

Annelida Maldanidae Notoproctinae

Annelida Nephtyidae Aglaophamus sp.
Annelida Opheliidae Ophelia bipartita

Annelida Opheliidae Ophelina syringopyge
Annelida Opheliidae Opheliidae sp.

Annelida Orbiniidae Califia chilensis

Annelida Orbiniidae Leitoscoloplos chilensis
Annelida Orbiniidae Phylo felix

Annelida Orbiniidae Orbiniidae sp.

Annelida Oweniidae Myriochele sp.

Annelida Paraonidae Aricidea sp.

Annelida Paraonidae Aricidea (Acmira) strelzovi
Annelida Paraonidae Aricidea (Aricidea) longicirrata
Annelida Paraonidae Cirrophorus cf. branchiatus
Annelida Paraonidae Cirrophorus longifurcatus
Annelida Paraonidae Levinsenia gracilis
Annelida Polygordiidae Polygordius sp.
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Annelida

Scalibregmatidae

Scalibregma sp.

Continuacion Tabla 1.

Phylum Familia Especie o Taxa
Annelida Travisiidae Travisia chiloensis
Annelida Golfingiidae Golfingia (Golfingia) margaritacea
Arthropoda Caligidae Caligidae

Arthropoda Copepoda

Arthropoda Corophiidae Haplocheira balssi
Arthropoda Corophiidae
Arthropoda Ischyroceridae Jassa sp.

Arthropoda Ischyroceridae Ischyroceridae
Arthropoda Amphilochidea
Arthropoda Amphipoda
Arthropoda Senticaudata
Arthropoda Oedicerotidae Oedicerotidae
Arthropoda Phoxocephalidae | Harpiniopsis fulgens
Arthropoda Phoxocephalidae | Heterophoxus oculatus
Arthropoda Phoxocephalidae | Metharpinia longirostris
Arthropoda Phoxocephalidae | Microphoxus cornutus
Arthropoda Phoxocephalidae | Proharpinia antipoda
Arthropoda Phoxocephalidae | Pseudharpinia dentata
Arthropoda Harpiniinae
Arthropoda Phoxocephalidae | Phoxocephalidae
Arthropoda Urothoidae Urothoe falcata
Arthropoda Urothoidae Urothoidae

Arthropoda Diastylidae Diastylis argentata
Arthropoda Diastylidae Diastylis sp.
Arthropoda Leuconidae Eudorella sp.
Arthropoda Leuconidae Leucon sp.

Arthropoda Alpheidae Betaeus truncatus
Arthropoda Alpheidae Alpheidae sp.
Arthropoda Callianassidae Notiax brachyophthalma
Arthropoda Pinnotheridae Pinnixa transversalis
Arthropoda Pinnotheridae Pinnixa valdiviensis
Arthropoda Trichopeltariidae | Peltarion spinulosum
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Continuacioén Tabla 1.

Phylum Familia Especie o Taxa
Arthropoda Cirolanidae Natatolana chilensis
Arthropoda lonidae lone ovata
Arthropoda Tanaidacea
Arthropoda Ostracoda sp.1
Arthropoda Ostracoda sp.2
Arthropoda Ostracoda sp.3
Arthropoda Ostracoda sp.4
Arthropoda Ostracoda sp.5
Arthropoda Phoxichilidiidae Anoplodactylus californicus
Brachiopoda Terebratellidae Magellania venosa
Cnidaria Actiniaria
Echinodermata | Asteriidae Anasterias antarctica
Echinodermata | Asterinidae Cycethra verrucosa

Echinodermata

Schizasteridae

Tripylaster philippi

Echinodermata

Phyllophoridae

Pentamera chiloensis

Echinodermata

Holothuroidea sp.1

Echinodermata | Amphiuridae Ophiophragmus chilensis
Echinodermata | Ophiactidae Ophiactis cf. asperula
Echinodermata | Amphiuridae Ophiophragmus chilensis
Echinodermata | Amphiuridae Amphiura (Amphiura) magellanica

Echinodermata

Ophiuroidea sp.1

Echinodermata

Ophiuroidea sp.2

Echinodermata

Ophiuroidea sp.3

Foraminifera

Cyclamminidae

Cyclammina cancellata

Foraminifera

Hormosinidae

Hormosina sp.

Mollusca Solenidae Solen thuelchus
Mollusca Tellinidae Macoploma inornata
Mollusca Carditidae Cyclocardia thovarsii
Mollusca Lasaeidae Altenaeum mabillei
Mollusca Lasaeidae Lasaea petitiana
Mollusca Thyasiriidae Thyasira sp.
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Continuacioén Tabla 1.

Phylum Familia Especie o Taxa
Mollusca Mytilidae Mytilus chilensis
Mollusca Malletidae Malletia chilensis
Mollusca Neilonellidae Neilonella sulculata
Mollusca Nuculidae Ennucula grayi
Mollusca Nuculidae Nucula falklandica
Mollusca Nuculidae Nucula semiornata
Mollusca Pectinidae Zygochlamys patagonica
Mollusca Ungulinidae Zemysina inconspicua
Mollusca Veneridae Leukoma thaca
Mollusca Veneridae Retrotapes exalbidus
Mollusca Bivalvia sp.1
Mollusca Bivalvia sp.2
Mollusca Pandoridae Pandora cistula
Mollusca Fissurellidae Fissurella oriens fulvescens
Mollusca Cominellidae Pareuthria atrata
Mollusca Nassariidae Nassarius coppingeri
Mollusca Nassariidae Nassarius gayii
Mollusca Tegulidae Tegula luctuosa
Mollusca Cerithiopsidae Cerithiopsis caelata
Mollusca Tornidae Cyclostremiscus sp.
Mollusca Caecidae Caecum chilense
Mollusca Chitonidae Tonicia argyrosticta
Mollusca Chitonidae Tonicia sp.1
Mollusca Chitonidae Tonicia sp.2
Mollusca Ischnochitonidae | Ischnochiton pusio
Mollusca Ischnochitonidae | Ischnochiton sp.
Mollusca Leptochitonidae | Leptochiton medinae
Mollusca Polyplacophora sp.1
Mollusca Polyplacophora sp.2
Mollusca Dentaliidae Dentalium majorinum
Nematoda Nematoda

Nemertea Nemertea

Priapulida Priapulida

134



Foraminifera
Priapulida
Nemertea
Nematoda

Cnidaria

Phylum

u
1
!
|
|
Brachiopoda

Echinodermata [

Mollusca [ —

Artropoda
Annelida |y

Especies (%)

Figura 1. Porcentaje de especies por Phylum, presentes en el centro A (azul) y B (naranja).
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Tabla 2. SIMPER. Porcentaje de similitud y disimilitud entre y dentro de los Centros Ay B. Con
las abundancias y los porcentajes de contribucién de cada especie. En base a una matriz de
similitud de Bray-Curtis, previa transformacién de datos a la raiz cuarta.

Similitud promedio dentro del centro A = 30.59

Especies Av.Abund | Av.Sim Sim/SD Contrib% | Cum.%
Chaetozone sp. 2.28 4.82 1.07 15.74 15.74
Cirrophorus longifurcatus 2.22 4.49 142 14.68 30.42
Glycera capitata 1.65 2.28 0.93 7.46 37.88
Aglaophamus sp. 1.53 1.89 0.81 6.16 44.05
Lumbrineris cingulata 1.62 1.72 0.61 5.63 49.68
Aphelochaeta sp. 1.43 1.67 0.58 5.45 55.12
Ninoe leptognatha 1.09 1.50 0.56 4.91 60.03
Cyclostremiscus sp. 0.59 0.92 0.36 2.99 63.03
Proharpinia antipoda 0.64 0.89 0.36 2.90 65.93
Nucula semiornata 0.84 0.77 0.34 2.51 68.44
Heterophoxus oculatus 0.68 0.76 0.44 2.49 70.93
Polygordius sp. 1.31 0.69 0.27 2.27 73.20
Nereis sp. 1.01 0.67 0.47 2.20 75.39
Magellania venosa 0.86 0.66 0.46 2.16 77.56
Euclymene sp. 0.80 0.53 0.42 1.72 79.28
Golfingia (Golfingia)

margaritacea 0.95 0.51 0.40 1.68 80.96
Boccardia wellingtonensis 0.74 0.51 0.37 1.68 82.64
Peltarion spinulosum 0.68 0.50 0.41 1.63 84.27
Spiophanes duplex 0.66 0.47 0.35 1.53 85.80
Bivalvia sp.2 0.61 0.36 0.22 1.17 86.97
Nematoda 0.75 0.34 0.34 1.12 88.08
Neilonella sulculata 0.56 0.29 0.22 0.94 89.02
Phyllodoce sp. 0.60 0.28 0.27 0.9 89.94
Notiax brachyophthalma 0.67 0.26 0.27 0.85 90.79
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Continuacioén Tabla 2.

Similitud promedio dentro del Centro B: 56.71

Especies Av.Abund | Av.Sim Sim/SD Contrib% | Cum.%
Malletia chilensis 5.05 4.20 5.24 7.41 7.41
Thyasira sp. 4.11 3.25 4.96 5.74 13.14
Cirrophorus longifurcatus 3.94 3.19 4.93 5.62 18.77
Aphelochaeta sp. 3.71 2.34 1.70 4.12 22.89
Heterophoxus oculatus 2.82 2.19 5.21 3.86 26.75
Chaetozone sp. 3.01 2.06 1.81 3.63 30.38
Nematoda 2.92 2.01 1.43 3.55 33.93
Ennucula grayi 2.57 1.92 2.74 3.38 37.31
Notiax brachyophthalma 2.26 1.63 1.94 2.87 40.18
Ostracoda sp. 1 2.53 1.63 1.55 2.87 43.06
Asychis amphiglyptus 2.21 1.47 1.68 2.59 45.65
Aglaophamus sp. 2.14 1.45 1.69 2.56 48.21
Bradabyssa sp. 2.05 143 1.27 2.52 50.73
Nemertea 2.07 1.40 1.57 2.48 53.20
Abyssoninoe abyssorum 2.05 1.25 1.28 2.20 55.40
Lumbrineris cingulata 1.88 1.20 1.29 212 57.52
Eunoe cf. rhizoicola 1.99 1.16 1.23 2.04 59.56
Aricidea sp. 2.20 1.12 0.91 1.98 61.54
Nereis sp. 1.89 1.12 1.19 1.97 63.51
Eudorella sp. 1.90 1.11 1.25 1.95 65.46
Mediomastus sp. 1.76 1.09 1.07 1.93 67.38
Golfingia (Golfingia)

margaritacea 1.77 1.03 1.15 1.81 69.20
Levinsenia gracilis 1.78 0.91 0.91 1.60 70.80
Apistobranchus sp. 1.78 0.87 0.90 1.54 72.33
Pseudharpinia dentata 1.54 0.86 0.79 1.52 73.86
Ninoe leptognatha 1.56 0.83 0.90 1.46 75.31
Neilonella sulculata 1.28 0.71 0.7 1.25 76.56
Macoploma inornata 1.40 0.66 0.83 1.17 77.74
Harpiniopsis fulgens 1.43 0.65 0.61 1.14 78.88
Pinnixa valdiviensis 1.34 0.64 0.83 1.13 80.01
Hormosina sp. 1.38 0.62 0.74 1.10 81.10
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Prionospio (Minuspio) sp. 1.38 0.59 0.67 1.04 82.14

Priapulida 1.39 0.58 0.79 1.03 83.17
Leitoscoloplos chilensis 1.25 0.54 0.62 0.95 84.12
Continuacion Tabla 2.

Exogoninae sp. 1.32 0.54 0.65 0.95 85.07

Pinnixa transversalis 1.21 0.47 0.63 0.83 85.90

Glycera capitata 1.02 0.42 0.56 0.73 86.63

Dentalium majorinum 0.87 0.37 0.53 0.65 87.29

Ophelina syringopyge 1.02 0.37 0.56 0.65 87.93

Chone rosea 0.99 0.36 0.56 0.63 88.57

Linopherus annulata 1.02 0.35 0.50 0.62 89.19

Ostracoda sp.3 0.88 0.34 0.45 0.59 89.78

Urothoe falcata 1.18 0.34 0.39 0.59 90.38

Disimilitud promedio entre

Centros = 78.19 Centro A | Centro B

Especies Av.Abund |Av.Abund |Av.Diss Diss/SD Contrib% |Cum.%
Malletia chilensis 0.17 5.05 3.44 3.15 4.40 4.40
Thyasira sp. 0.08 4.11 2.68 3.31 3.43 7.83
Nematoda 0.75 2.92 1.85 1.49 2.37 10.20
Aphelochaeta sp. 1.43 3.71 1.77 1.49 2.26 12.46
Ennucula grayi 0.42 2.57 1.54 1.84 1.98 14.43
Heterophoxus oculatus 0.68 2.82 1.52 2.10 1.95 16.38
Asychis amphiglyptus 0.00 2.21 1.46 2.31 1.86 18.25
Ostracoda sp. 1 0.17 2.53 1.32 1.60 1.69 19.94
Nemertea 0.28 2.07 1.23 1.52 1.57 21.50
Cirrophorus longifurcatus 2.22 3.94 1.22 1.26 1.56 23.06
Apistobranchus sp. 0.00 1.78 1.21 1.29 1.55 24.61
Notiax brachyophthalma 0.67 2.26 1.17 1.52 1.50 26.11
Abyssoninoe abyssorum 0.08 2.05 1.17 1.48 1.50 27.60
Chaetozone sp. 2.28 3.01 1.17 1.07 1.49 29.10
Aricidea sp. 0.24 2.20 1.15 1.13 1.47 30.57
Nereis sp. 1.01 1.89 1.15 1.45 1.47 32.04
Levinsenia gracilis 0.00 1.78 1.13 142 1.44 33.48
Eudorella sp. 0.00 1.90 1.12 1.62 1.44 34.91
Golfingia (Golfingia)

margaritacea 0.95 1.77 1.08 1.32 1.38 36.29
Lumbrineris cingulata 1.62 1.88 1.07 1.29 1.37 37.67
Bradabyssa sp. 0.00 2.05 1.06 1.21 1.36 39.02
Eunoe cf. rhizoicola 0.00 1.99 1.05 1.32 1.35 40.37
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Urothoe falcata 0.48 1.18 1.01 1.08 1.29 41.66
Neilonella sulculata 0.56 1.28 1.00 1.11 1.28 42.94
Continuacion Tabla 2.
Exogoninae sp. 0.60 1.32 0.99 1.18 1.26 44.20
Polygordius sp. 1.31 0.10 0.94 0.64 1.20 45.40
Mediomastus sp. 0.29 1.76 0.92 1.18 1.18 46.58
Altenaeum mabillei 0.00 0.67 0.92 0.76 1.18 47.75
Glycera capitata 1.65 1.02 0.89 1.07 1.13 48.89
Macoploma inornata 0.31 1.40 0.88 1.21 1.13 50.02
Aglaophamus sp. 1.53 2.14 0.84 1.10 1.07 51.09
Ninoe leptognatha 1.09 1.56 0.81 1.06 1.04 52.13
Pinnixa transversalis 0.47 1.21 0.80 1.1 1.03 53.16
Priapulida 0.00 1.39 0.76 1.09 0.98 54.13
Anoplosyllinae sp. 0.00 0.63 0.76 0.97 0.97 55.10
Boccardia wellingtonensis 0.74 0.84 0.72 0.96 0.92 56.03
Cirrophorus cf. branchiatus 0.00 0.90 0.71 0.89 0.91 56.94
Phyllodoce sp. 0.60 0.51 0.71 0.93 0.91 57.85
Linopherus annulata 0.00 1.02 0.70 1.02 0.90 58.75
Pinnixa valdiviensis 0.50 1.34 0.70 0.96 0.90 59.64
Chone rosea 0.00 0.99 0.70 0.96 0.89 60.54
Prionospio (Minuspio) sp. 0.12 1.38 0.68 0.91 0.87 61.41
Hormosina sp. 0.00 1.38 0.67 0.94 0.86 62.27
Pseudharpinia dentata 0.10 1.54 0.67 0.75 0.86 63.13
Cossura chilensis 0.55 0.82 0.67 0.95 0.86 63.99
Harpiniopsis fulgens 0.08 1.43 0.65 0.71 0.83 64.82
Nucula semiornata 0.84 0.00 0.63 0.75 0.80 65.62
Magellania venosa 0.86 0.00 0.60 0.81 0.77 66.39
Euclymene sp. 0.80 0.16 0.60 0.85 0.77 67.16
Amphicteis chilensis 0.08 0.59 0.56 0.69 0.72 67.88
Spiophanes duplex 0.66 0.38 0.55 0.77 0.70 68.58
Ophelina syringopyge 0.00 1.02 0.55 0.84 0.70 69.28
Cyclostremiscus sp. 0.59 0.32 0.54 0.61 0.69 69.98
Drilonereis tenuis 0.00 0.63 0.52 0.58 0.67 70.64
Streblosoma bairdi 0.17 0.48 0.52 0.67 0.66 71.31
Leanira quatrefagesi 0.00 0.95 0.51 0.88 0.66 71.96
Ostracoda sp.2 0.08 0.69 0.50 0.71 0.65 72.61
Ostracoda sp.4 0.00 0.89 0.50 0.75 0.64 73.25
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Califia chilensis 0.00 0.77 0.49 0.78 0.62 73.87
Leitoscoloplos chilensis 0.1 1.25 0.48 0.64 0.62 74.49
Proharpinia antipoda 0.64 0.00 0.48 0.55 0.61 75.10
Continuacion Tabla 2.
Ostracoda sp.3 0.00 0.88 0.48 0.52 0.61 75.71
Caligidae 0.08 0.93 0.47 0.69 0.60 76.32
Lumbrineridae sp. 0.00 0.84 0.47 0.68 0.60 76.92
Peltarion spinulosum 0.68 0.00 0.45 0.73 0.58 77.50
Bivalvia sp.2 0.61 0.00 0.44 0.53 0.57 78.06
Nassarius coppingeri 0.25 0.30 0.43 0.58 0.55 78.61
Oligochaeta 0.00 0.68 0.40 0.69 0.51 79.12
Dentalium majorinum 0.00 0.87 0.39 0.62 0.50 79.61
Artacama proboscidea 0.25 0.58 0.39 0.65 0.49 80.11
Natatolana chilensis 0.08 0.30 0.38 0.51 0.49 80.60
Prionospio sp. 0.34 0.36 0.37 0.59 0.47 81.06
Tanaidacea 0.00 0.57 0.36 0.60 0.46 81.53
Terebellidae sp. 0.20 0.24 0.36 0.63 0.46 81.98
Ampharete kerguelensis 0.08 0.43 0.34 0.52 0.43 82.41
Harmothoe exanthema 0.40 0.00 0.31 0.51 0.40 82.81
Microphoxus cornutus 0.39 0.00 0.30 0.50 0.38 83.19
Nassarius gayii 0.41 0.00 0.29 0.47 0.37 83.56
Travisia chiloensis 0.00 0.43 0.28 0.46 0.36 83.92
lone ovata 0.19 0.16 0.27 0.50 0.35 84.27
Ophiuroidea sp.3 0.00 0.37 0.26 0.48 0.33 84.60
Prionospio orensanzi 0.34 0.00 0.25 0.41 0.32 84.91
Lamispina gymnopapillata 0.40 0.00 0.23 0.38 0.30 85.21
Acromegalomma pigmentum 0.08 0.22 0.23 0.47 0.29 85.50
Maldanidae sp. 0.20 0.22 0.22 0.43 0.29 85.79
Hesionidae sp.2 0.00 0.52 0.22 0.52 0.28 86.07
Podarkeopsis sp. 0.00 0.47 0.21 0.49 0.27 86.35
Drilonereis viborita 0.25 0.17 0.21 0.45 0.27 86.61
Psamathe ancuda 0.25 0.15 0.20 0.45 0.25 86.87
Tripylaster philippi 0.08 0.22 0.20 0.42 0.25 87.12
Bivalvia sp.1 0.00 0.15 0.20 0.32 0.25 87.37
Gyptis incompta 0.00 0.50 0.19 0.43 0.25 87.62
Urothoidae 0.00 0.71 0.19 0.36 0.24 87.86
Lasaea petitiana 0.00 0.19 0.19 0.32 0.24 88.10
Harmothoe sp. 0.34 0.00 0.19 0.41 0.24 88.34
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Diastylis argentata 0.08 0.30 0.19 0.40 0.24 88.58
Oedicerotidae 0.00 0.41 0.18 0.43 0.23 88.81
Trichobranchidae 0.08 0.07 0.18 0.39 0.23 89.04
Continuacion Tabla 2.

Pista corrientis 0.20 0.00 0.17 0.35 0.22 89.26
Fissurella oriens fulvescens 0.23 0.00 0.17 0.35 0.22 89.48
Zemysina inconspicua 0.19 0.00 0.16 0.35 0.21 89.69
Diastylis sp. 0.00 0.48 0.16 0.39 0.21 89.90
Leucon sp. 0.00 0.30 0.16 0.39 0.21 90.10
Similitud promedio entre las estaciones de Transicion de ambos centros= 35.80

Especies Av.Abund |Av.Sim Sim/SD Contrib% | Cum.%
Chaetozone sp. 3.18 5.32 1.27 14.86 14.86
Cirrophorus longifurcatus 2.61 4.72 1.68 13.18 28.03

Glycera capitata 1.53 2.10 0.9 5.87 33.90
Lumbrineris cingulata 1.87 1.90 0.71 5.32 39.22
Aphelochaeta sp. 2.01 1.77 0.62 4.93 44.15

Ninoe leptognatha 1.42 1.66 0.64 4.63 48.78
Aglaophamus sp. 1.47 1.36 0.68 3.79 52.57
Heterophoxus oculatus 1.56 1.25 0.69 3.49 56.06

Malletia chilensis 1.84 1.00 0.48 2.79 58.85
Cyclostremiscus sp. 0.69 0.95 0.37 2.65 61.50

Nematoda 1.79 0.93 0.57 2.60 64.10

Proharpinia antipoda 0.61 0.92 0.36 2.57 66.68

Nereis sp. 1.27 0.70 0.54 1.95 68.62

Ennucula grayi 1.32 0.68 0.56 1.89 70.51

Thyasira sp. 1.24 0.66 0.46 1.85 72.36

Neilonella sulculata 1.14 0.65 0.45 1.82 74.18

Nucula semiornata 0.43 0.52 0.27 1.46 75.64

Golfingia margaritacea 1.25 0.51 0.47 1.42 77.06

Notiax brachyophthalma 1.01 0.51 0.51 1.42 78.48

Boccardia wellingtonensis 0.85 0.51 0.37 142 79.90
Spiophanes duplex 0.75 0.51 0.37 1.42 81.32

Magellania venosa 0.54 0.44 0.35 1.22 82.54

Peltarion spinulosum 0.49 0.41 0.36 1.14 83.67

Asychis amphiglyptus 0.74 0.40 0.47 1.11 84.78

Urothoe falcata 0.97 0.39 0.33 1.08 85.87

Altenaeum mabillei 0.77 0.36 0.36 1.00 86.87
Anoplosyllinae sp. 0.59 0.36 0.46 1.00 87.86
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Polygordius sp. 0.61 0.32 0.19 0.88 88.75
Bivalvia sp.2 0.35 0.27 0.19 0.75 89.50
Nemertea 0.90 0.26 0.35 0.73 90.22

Continuacion Tabla 2.

Similitud promedio entre las estaciones de Control de ambos centros = 44.13

Species Av.Abund | Av.Sim Sim/SD Contrib% |Cum.%
Cirrophorus longifurcatus 3.29 3.14 1.82 7.1 7.1
Malletia chilensis 2.71 2.85 1.49 6.47 13.58
Thyasira sp. 2.37 2.16 1.41 4.90 18.48
Aglaophamus sp. 2.07 2.10 1.22 4.75 23.23
Aphelochaeta sp. 2.62 2.08 1.17 472 27.95
Chaetozone sp. 2.28 1.83 1.14 4.15 32.10
Heterophoxus oculatus 1.80 1.65 1.48 3.74 35.84
Nematoda 1.86 1.57 1.14 3.57 39.40
Bradabyssa sp. 1.47 1.39 1.06 3.15 42.56
Mediomastus sp. 1.39 1.23 1.07 2.79 45.35
Golfingia (Golfingia)

margaritacea 1.65 1.21 0.91 2.75 48.10
Notiax brachyophthalma 1.60 1.16 0.88 2.63 50.73
Ennucula grayi 1.30 1.13 1.07 2.56 53.29
Aricidea sp. 1.51 1.09 0.82 2.46 55.75
Lumbrineris cingulata 1.59 1.03 0.68 2.34 58.10
Nereis sp. 1.56 1.02 0.75 2.31 60.40
Ostracoda sp. 1 1.40 0.90 0.81 2.04 62.45
Levinsenia gracilis 1.25 0.89 0.81 2.02 64.47
Eudorella sp. 1.08 0.79 0.81 1.78 66.25
Pseudharpinia dentata 142 0.77 0.63 1.74 67.99
Nemertea 0.92 0.74 0.82 1.69 69.67
Euclymene sp. 0.82 0.70 0.48 1.59 71.26
Abyssoninoe abyssorum 1.05 0.67 0.62 1.52 72.78
Eunoe cf. rhizoicola 1.04 0.62 0.63 1.42 74.19
Pinnixa valdiviensis 1.23 0.62 0.57 1.40 75.60
Pinnixa transversalis 1.18 0.59 0.51 1.35 76.94
Asychis amphiglyptus 0.99 0.58 0.63 1.32 78.27
Apistobranchus sp. 0.76 0.56 0.63 1.27 79.54
Harpiniopsis fulgens 1.08 0.55 0.49 1.24 80.78
Glycera capitata 1.11 0.51 0.42 1.14 81.93
Ninoe leptognatha 0.90 0.48 0.48 1.10 83.03
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Phyllodoce sp. 0.72 0.46 0.36 1.04 84.07
Leitoscoloplos chilensis 0.91 0.41 0.48 0.93 85.00
Lumbrineridae sp. 0.69 0.41 0.47 0.93 85.92
Continuacion Tabla 2.

Macoploma inornata 0.97 0.41 0.46 0.92 86.85
Magellania venosa 0.55 0.40 0.36 0.90 87.74
Hormosina sp. 0.76 0.36 0.48 0.82 88.57
Dentalium majorinum 0.68 0.36 0.48 0.81 89.38
Cossura chilensis 0.81 0.31 0.34 0.70 90.08
Promedio Similitud entre las estaciones de Impacto de ambos centros= 60.34
Especies Av.Abund | Av.Sim Sim/SD Contrib% | Cum.%
Malletia chilensis 4.25 3.65 3.05 6.05 6.05
Thyasira sp. 3.55 3.05 3.12 5.05 11.11
Cirrophorus longifurcatus 3.74 2.89 3.05 4.79 15.90
Aphelochaeta sp. 3.63 242 2.15 4.01 19.91
Ostracoda sp. 1 2.66 2.16 3.08 3.57 23.49
Ennucula grayi 2.27 1.89 3.02 3.13 26.62
Nemertea 2.13 1.80 3.28 2.98 29.60
Heterophoxus oculatus 2.25 1.77 2.85 2.94 32.54
Aglaophamus sp. 2.18 1.74 1.97 2.88 35.42
Asychis amphiglyptus 2.08 1.69 3.07 2.80 38.22
Notiax brachyophthalma 217 1.62 2.75 2.69 40.91
Eunoe cf. rhizoicola 2.05 1.61 3.05 2.67 43.58
Abyssoninoe abyssorum 2.04 1.59 2.84 2.64 46.22
Chaetozone sp. 2.38 1.52 2.56 2.52 48.74
Bradabyssa sp. 1.91 1.32 1.49 2.20 50.94
Nematoda 2.14 1.24 1.04 2.05 52.99
Nereis sp. 1.68 1.16 1.53 1.92 54.90
Eudorella sp. 1.70 1.15 1.50 1.91 56.82
Lumbrineris cingulata 1.81 1.08 1.53 1.79 58.61
Aricidea sp. 212 1.03 0.94 1.71 60.32
Ninoe leptognatha 1.78 1.00 0.91 1.66 61.98
Prionospio (Minuspio) sp. 1.55 0.94 1.05 1.55 63.53
Pseudharpinia dentata 1.49 0.92 1.04 1.53 65.06
Hormosina sp. 1.51 0.87 1.03 1.45 66.50
Polygordius sp. 1.36 0.84 0.28 1.39 67.89
Glycera capitata 1.24 0.82 0.49 1.37 69.26
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Apistobranchus sp. 1.52 0.81 1.00 1.33 70.60
Macoploma inornata 1.32 0.80 1.03 1.33 71.93
Exogoninae sp. 1.39 0.78 1.05 1.30 73.23
Continuacion Tabla 2.
Mediomastus sp. 1.64 0.78 1.02 1.30 |74.53
Priapulida 1.34 0.78 1.05 1.29 |75.82
Golfingia (Golfingia)
margaritacea 1.27 0.76 1.04 1.26 |77.08
Ostracoda sp.3 1.43 0.75 0.77 1.24 |78.32
Harpiniopsis fulgens 1.51 0.73 0.77 1.21 |79.53
Pinnixa valdiviensis 142 0.73 1.03 1.21 |80.73
Leitoscoloplos chilensis 1.55 0.67 0.76 1.10 |81.84
Neilonella sulculata 1.36 0.66 0.65 1.10 |82.93
Urothoidae 1.41 0.65 0.76 1.08 [84.02
Nucula semiornata 0.67 0.57 0.28 0.95 |84.96
Levinsenia gracilis 1.31 0.56 0.75 0.93 [85.90
Boccardia wellingtonensis 1.04 0.51 0.77 0.84 [86.74
Ophelina syringopyge 1.06 0.50 0.77 0.83 |87.57
Caligidae 1.08 0.50 0.77 0.82 |88.39
Chone rosea 0.98 0.47 0.78 0.78 [89.17
Ostracoda sp.4 0.92 0.38 0.57 0.64 [89.80
Artacama proboscidea 0.83 0.37 0.57 0.61 190.41
Promedio disimilitud entre
estaciones de Transicion y
Control =64.30 Transiciéon | Control
Especies Av.Abund |Av.Abund | Av.Diss Diss/SD | Contrib% | Cum.%
Chaetozone sp. 3.18 2.28 1.58 1.03 2.46 2.46
Aphelochaeta sp. 2.01 2.62 1.52 1.06 2.36 4.82
Cirrophorus longifurcatus 2.61 3.29 1.44 1.14 2.24 7.06
Lumbrineris cingulata 1.87 1.59 1.39 0.97 2.15 9.22
Nereis sp. 1.27 1.56 1.27 1.03 1.98 [11.20
Glycera capitata 1.53 1.11 1.23 1.02 1.92 [13.12
Golfingia (Golfingia)
margaritacea 1.25 1.65 1.22 0.96 1.90 ]15.02
Aglaophamus sp. 1.47 2.07 1.17 0.90 1.82 [16.84
Phyllodoce sp. 0.33 0.72 1.10 0.93 1.72  [18.56
Euclymene sp. 0.47 0.82 1.09 0.92 1.69 [20.25
Nematoda 1.79 1.86 1.06 1.02 1.65 [21.90
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Continuacioén Tabla 2.

Urothoe falcata 0.97 0.75 1.02 0.91 1.59 23.50
Ninoe leptognatha 142 0.90 1.02 0.93 1.59 25.09
Pinnixa transversalis 0.59 1.18 1.02 0.88 1.58 26.67
Exogoninae sp. 0.98 0.68 0.98 1.06 1.52 28.19
Pinnixa valdiviensis 0.40 1.23 0.97 0.77 1.51 29.70
Notiax brachyophthalma 1.01 1.60 0.92 0.86 1.43 31.13
Cossura chilensis 0.69 0.81 0.87 0.74 1.35 32.48
Boccardia wellingtonensis 0.85 0.52 0.87 0.80 1.35 33.83
Heterophoxus oculatus 1.56 1.80 0.87 0.84 1.35 35.18
Cyclostremiscus sp. 0.69 0.24 0.83 0.62 1.29 36.46
Macoploma inornata 0.53 0.97 0.81 0.71 1.26 37.73
Neilonella sulculata 1.14 0.38 0.79 0.73 1.23 38.95
Polygordius sp. 0.61 0.19 0.77 0.46 1.20 40.16
Magellania venosa 0.54 0.55 0.76 0.67 1.19 41.35
Proharpinia antipoda 0.61 0.17 0.74 0.58 1.15 42.49
Mediomastus sp. 0.43 1.39 0.71 0.87 1.11 43.61
Pseudharpinia dentata 0.00 1.42 0.71 0.72 1.10 44.70
Spiophanes duplex 0.75 0.24 0.68 0.76 1.06 45.77
Harmothoe exanthema 0.10 0.44 0.67 0.62 1.04 46.81
Aricidea sp. 0.54 1.51 0.66 0.77 1.02 47.83
Nassarius coppingeri 0.33 0.31 0.62 0.49 0.96 48.79
Ostracoda sp.1 0.64 1.40 0.62 0.73 0.96 49.75
Ennucula grayi 1.32 1.30 0.59 0.68 0.92 50.67
lone ovata 0.10 0.40 0.59 0.57 0.92 51.58
Peltarion spinulosum 0.49 0.36 0.57 0.61 0.89 52.47
Nassarius gayii 0.20 0.34 0.55 0.53 0.86 53.33
Altenaeum mabillei 0.77 0.00 0.55 0.71 0.86 54.19
Terebellidae sp. 0.22 0.39 0.54 0.64 0.84 55.03
Nucula semiornata 0.43 0.12 0.54 0.51 0.84 55.87
Streblosoma bairdi 0.35 0.58 0.52 0.63 0.81 56.68
Prionospio sp. 0.20 0.36 0.52 0.57 0.81 57.50
Nemertea 0.90 0.92 0.50 0.77 0.78 58.27
Thyasira sp. 1.24 2.37 0.48 0.67 0.74 59.01
Pista corrientis 0.00 0.27 0.47 0.46 0.73 59.74
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Harpiniopsis fulgens 0.10 1.08 0.46 0.62 0.7 60.45
Bradabyssa sp. 0.23 1.47 0.45 0.66 0.70 61.15
Continuacion Tabla 2.

Zemysina inconspicua 0.00 0.26 0.44 0.47 0.69 61.84
Fissurella oriens fulvescens 0.00 0.32 0.43 0.47 0.67 62.50
Lamispina gymnopapillata 0.25 0.26 0.43 0.43 0.67 63.17
Bivalvia sp.2 0.35 0.00 0.40 0.39 0.63 63.80
Malletia chilensis 1.84 2.7 0.40 0.63 0.62 64.41
Apistobranchus sp. 0.73 0.76 0.40 0.68 0.62 65.03
Caligidae 0.15 0.56 0.39 0.56 0.61 65.64
Schistomeringos longicornis 0.00 0.29 0.39 0.47 0.61 66.25
Anoplosyllinae sp. 0.59 0.16 0.38 0.79 0.59 66.84
Artacama proboscidea 0.30 0.26 0.38 0.55 0.59 67.43
Abyssoninoe abyssorum 0.59 1.05 0.37 0.62 0.58 68.01
Ophiophragmus chilensis 0.00 0.26 0.37 0.46 0.57 68.58
Sthenelais helenae 0.00 0.26 0.37 0.46 0.57 69.15
Prionospio (Minuspio) sp. 0.34 0.72 0.36 0.60 0.57 69.72
Maldanidae sp. 0.12 0.26 0.36 0.42 0.55 70.27
Ostracoda sp.2 0.43 0.12 0.33 0.54 0.52 70.79
Amphicteis chilensis 0.48 0.26 0.33 0.59 0.52 71.31
Eunoe cf. rhizoicola 0.41 1.04 0.32 0.57 0.50 71.81
Harmothoe cf. commensalis 0.10 0.14 0.32 0.37 0.50 72.31
Levinsenia gracilis 0.45 1.25 0.32 0.60 0.49 72.80
Acromegalomma pigmentum| 0.10 0.36 0.31 0.49 0.49 73.29
Tonicia sp.1 0.00 0.26 0.31 0.32 0.48 73.77
Leitoscoloplos chilensis 0.00 0.91 0.31 0.54 0.48 74.26
Diastylis argentata 0.00 0.36 0.31 0.44 0.48 74.74
Harmothoe sp. 0.40 0.00 0.31 0.46 0.48 75.22
Cirrophorus cf. branchiatus 0.51 0.24 0.30 0.61 0.47 75.69
Drilonereis viborita 0.20 0.12 0.30 0.41 0.46 76.15
Dipolydora socialis 0.00 0.36 0.28 0.44 0.44 76.59
Eudorella sp. 0.49 1.08 0.28 0.56 0.44 77.03
Psamathe ancuda 0.20 0.12 0.28 0.42 0.44 77.47
Ophiophragmus chilensis 0.10 0.12 0.28 0.36 0.44 77.91
Glycera americana 0.10 0.12 0.28 0.36 0.44 78.34
Chone rosea 0.46 0.24 0.28 0.59 0.43 78.77
Trichobranchidae 0.10 0.12 0.28 0.40 0.43 79.21
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Priapulida 0.37 0.70 0.27 0.56 0.42 79.62
Hormosina sp. 0.20 0.76 0.27 0.55 0.41 80.04
Lumbrineridae sp. 0.10 0.69 0.27 0.52 0.41 80.45
Continuacion Tabla 2.
Asychis amphiglyptus 0.74 0.99 0.26 0.53 0.41 80.86
Microphoxus cornutus 0.10 0.12 0.26 0.37 0.41 81.26
Dentalium majorinum 0.00 0.68 0.25 0.53 0.39 81.65
Natatolana chilensis 0.30 0.12 0.24 0.50 0.37 82.03
Echiurus antarcticus 0.00 0.12 0.24 0.31 0.37 82.40
Linopherus annulata 0.43 0.36 0.24 0.55 0.37 82.77
Ampharete kerguelensis 0.25 0.27 0.24 0.47 0.37 83.14
Drilonereis tenuis 0.25 0.27 0.23 0.45 0.35 83.49
Leanira quatrefagesi 0.22 0.64 0.22 0.54 0.35 83.84
Ophiactis cf, asperula 0.33 0.00 0.22 0.40 0.35 84.19
Ophelina syringopyge 0.23 0.50 0.22 0.52 0.34 84.53
Leptochiton medinae 0.10 0.14 0.22 0.38 0.34 84.87
Ostracoda sp.5 0.20 0.00 0.22 0.32 0.34 85.20
Polyplacophora sp.1 0.00 0.12 0.21 0.32 0.33 85.53
Polyplacophora sp.2 0.00 0.12 0.21 0.32 0.33 85.86
Anasterias antarctica 0.00 0.18 0.21 0.32 0.33 86.19
Sigalionidae 0.00 0.12 0.21 0.32 0.33 86.51
Ostracoda sp.4 0.25 0.40 0.20 0.49 0.32 86.83
Tripylaster philippi 0.20 0.12 0.20 0.36 0.32 87.15
Califia chilensis 0.32 0.24 0.20 0.52 0.31 87.46
Ischnochiton pusio 0.00 0.17 0.20 0.32 0.31 87.77
Ophelia bipartita 0.00 0.12 0.19 0.32 0.30 88.07
Tegula luctuosa 0.00 0.12 0.19 0.32 0.30 88.37
Tonicia argyrosticta 0.00 0.12 0.19 0.32 0.30 88.66
Ischnochiton sp. 0.00 0.12 0.19 0.32 0.30 88.96
Eunoe sp. 0.00 0.12 0.19 0.32 0.29 89.26
Oligochaeta 0.20 0.41 0.19 0.48 0.29 89.55
Betaeus truncatus 0.10 0.12 0.19 0.38 0.29 89.85
Ophiuroidea sp.1 0.10 0.12 0.19 0.38 0.29 90.14
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Continuacioén Tabla 2.

Disimilitud promedio
entre las estaciones de
Transicién e Impacto=

58.41 Transicion | Impacto

Especies Av.Abund | Av.Abund | Av.Diss Diss/SD Contrib% | Cum.%
Polygordius sp. 0.61 1.36 2.56 0.63 4.38 4.38
Chaetozone sp. 3.18 2.38 1.90 0.91 3.25 7.63
Aphelochaeta sp. 2.01 3.63 1.68 1.06 2.87 10.50
Nucula semiornata 0.43 0.67 1.16 0.66 1.99 12.49
Neilonella sulculata 1.14 1.36 1.16 0.77 1.98 14.47
Bivalvia sp.2 0.35 0.53 1.15 0.58 1.98 16.44
Cirrophorus longifurcatus 2.61 3.74 1.15 0.83 1.96 18.40
Lumbrineris cingulata 1.87 1.81 1.11 0.64 1.89 20.30
Leitoscoloplos chilensis 0.00 1.55 1.00 0.72 1.72 22.01
Ninoe leptognatha 1.42 1.78 0.97 0.82 1.66 23.67
Prionospio orensanzi 0.12 0.42 0.95 0.56 1.62 25.29
Microphoxus cornutus 0.10 0.39 0.92 0.56 1.57 26.86
Spiophanes duplex 0.75 0.51 0.89 0.63 1.53 28.39
Aglaophamus sp. 1.47 2.18 0.88 0.74 1.50 29.89
Metharpinia longirostris 0.00 0.37 0.86 0.58 1.48 31.37
Glycera capitata 1.53 1.24 0.80 0.70 1.38 32.75
Cyclostremiscus sp. 0.69 0.34 0.80 0.51 1.37 34.12
Aricidea sp. 0.54 212 0.80 0.88 1.37 35.48
Boccardia wellingtonensis 0.85 1.04 0.79 0.76 1.35 36.83
Leukoma thaca 0.00 0.32 0.76 0.57 1.30 38.13
Urothoe falcata 0.97 0.81 0.76 0.83 1.30 39.43
Pinnixa valdiviensis 0.40 1.42 0.76 0.82 1.30 40.73
Heterophoxus oculatus 1.56 2.25 0.73 0.71 1.25 41.98
Nematoda 1.79 2.14 0.72 0.73 1.24 43.22
Golfingia (Golfingia)

margaritacea 1.25 1.27 0.67 0.68 1.15 44.37
Notiax brachyophthalma 1.01 217 0.66 0.63 1.14 45.51
Nereis sp. 1.27 1.68 0.66 0.71 1.13 46.64
Proharpinia antipoda 0.61 0.00 0.65 0.43 1.11 47.75
Mediomastus sp. 0.43 1.64 0.64 0.80 1.09 48.85
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Ostracoda sp. 1 0.64 2.66 0.63 0.78 1.09 49.93
Phyllodoce sp. 0.33 0.67 0.61 0.67 1.05 50.98
Continuacion Tabla 2.
Altenaeum mabillei 0.77 0.18 0.58 0.91 0.99 51.97
Harpiniopsis fulgens 0.10 1.51 0.57 0.84 0.98 52.95
Exogoninae sp. 0.98 1.39 0.57 0.75 0.97 53.92
Ennucula grayi 1.32 2.27 0.54 0.61 0.92 54.85
Bradabyssa sp. 0.23 1.91 0.53 0.87 0.92 55.76
Prionospio (Minuspio) sp. 0.34 1.55 0.53 0.85 0.91 56.67
Nemertea 0.90 2.13 0.53 0.81 0.91 57.59
Pseudharpinia dentata 0.00 1.49 0.53 0.89 0.91 58.50
Pinnixa transversalis 0.59 0.89 0.49 0.60 0.84 59.33
Cossura chilensis 0.69 0.54 0.48 0.70 0.82 60.15
Urothoidae 0.00 1.41 0.48 0.78 0.82 60.97
Ostracoda sp.3 0.13 1.43 0.46 0.78 0.79 61.76
Eunoe cf. rhizoicola 0.41 2.05 0.45 0.79 0.77 62.52
Apistobranchus sp. 0.73 1.52 0.44 0.77 0.76 63.29
Hormosina sp. 0.20 1.51 0.44 0.82 0.76 64.04
Anoplosyllinae sp. 0.59 0.18 0.43 1.07 0.74 64.78
Abyssoninoe abyssorum 0.59 2.04 0.42 0.74 0.73 65.51
Magellania venosa 0.54 0.00 0.42 0.41 0.73 66.23
Artacama proboscidea 0.30 0.83 0.41 0.73 0.70 66.93
Cycethra verrucosa 0.00 0.15 0.41 0.37 0.70 67.63
Prionospio sp. 0.20 0.58 0.39 0.51 0.67 68.30
Ostracoda sp.2 0.43 0.73 0.39 0.61 0.67 68.97
Peltarion spinulosum 0.49 0.00 0.36 0.42 0.62 69.59
Malletia chilensis 1.84 4.25 0.36 0.60 0.62 70.21
Caligidae 0.15 1.08 0.36 0.78 0.62 70.82
Levinsenia gracilis 0.45 1.31 0.36 0.77 0.62 71.44
Caecum chilense 0.00 0.15 0.36 0.38 0.61 72.05
Cirrophorus cf. branchiatus 0.51 0.74 0.36 0.73 0.61 72.66
Priapulida 0.37 1.34 0.35 0.74 0.60 73.26
Amphicteis chilensis 0.48 0.30 0.35 0.68 0.60 73.86
Macoploma inornata 0.53 1.32 0.35 0.70 0.59 74.46
Eudorella sp. 0.49 1.70 0.34 0.70 0.58 75.03
Retrotapes exalbidus 0.00 0.15 0.33 0.38 0.57 75.60
Ophelina syringopyge 0.23 1.06 0.33 0.74 0.56 76.16
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Ostracoda sp.4 0.25 0.92 0.33 0.69 0.56 76.72
Dentalium majorinum 0.00 0.90 0.31 0.69 0.53 77.25
Linopherus annulata 0.43 0.96 0.31 0.73 0.53 77.78
Continuacion Tabla 2.
Califia chilensis 0.32 0.78 0.30 0.69 0.51 78.29
Nassarius coppingeri 0.33 0.15 0.30 0.39 0.51 78.80
Euclymene sp. 0.47 0.00 0.29 0.44 0.50 79.30
Streblosoma bairdi 0.35 0.00 0.29 0.46 0.49 79.79
Drilonereis tenuis 0.25 0.55 0.28 0.61 0.49 80.28
Chone rosea 0.46 0.98 0.28 0.69 0.47 80.75
Diastylis sp. 0.00 0.81 0.27 0.67 0.47 81.22
Thyasira sp. 1.24 3.55 0.27 0.82 0.46 81.68
Harmothoe sp. 0.40 0.00 0.27 0.37 0.46 82.14
Leanira quatrefagesi 0.22 0.79 0.26 0.69 0.45 82.59
Ostracoda sp.5 0.20 0.15 0.25 0.32 0.43 83.03
Tanaidacea 0.20 0.67 0.25 0.65 0.43 83.45
Gyptis incompta 0.00 0.68 0.25 0.59 0.43 83.88
Lumbrineridae sp. 0.10 0.67 0.25 0.59 0.42 84.30
Natatolana chilensis 0.30 0.15 0.25 0.55 0.42 84.73
Hesionidae sp.2 0.10 0.74 0.24 0.68 0.42 85.14
Ampharete kerguelensis 0.25 0.30 0.24 0.52 0.42 85.56
Drilonereis viborita 0.20 0.34 0.23 0.46 0.40 85.96
Oligochaeta 0.20 0.55 0.23 0.61 0.40 86.36
Cyclammina cancellata 0.00 0.67 0.23 0.59 0.39 86.75
Psamathe ancuda 0.20 0.30 0.22 0.45 0.38 87.13
Pandora cistula 0.00 0.65 0.22 0.59 0.37 87.50
Tripylaster philippi 0.20 0.15 0.21 0.34 0.37 87.86
Aricidea (Acmira) strelzovi 0.00 0.63 0.20 0.38 0.34 88.20
Ophiactis cf. asperula 0.33 0.00 0.19 0.33 0.32 88.52
Leucon sp. 0.10 0.44 0.18 0.54 0.30 88.82
Asychis amphiglyptus 0.74 2.08 0.17 0.84 0.30 89.12
Maldanidae sp. 0.12 0.30 0.17 0.40 0.29 89.42
Lasaea petitiana 0.16 0.15 0.16 0.40 0.27 89.68
Travisia chiloensis 0.10 0.32 0.16 0.47 0.27 89.95
Phyllodocidae 0.10 0.15 0.15 0.28 0.26 90.22
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Continuacion Tabla 2.

Disimilitud promedio

entre las estaciones de

Control e Impacto =

52.12 Control Impacto

Epecies Av.Abund | Av.Abund | Av.Diss | Diss/SD | Contrib% | Cum.%
Polygordius sp. 0.19 1.36 1.07 0.44 2.06 2.06
Aphelochaeta sp. 2.62 3.63 1.02 1.12 1.95 4.00
Chaetozone sp. 2.28 2.38 0.87 0.86 1.68 5.68
Nereis sp. 1.56 1.68 0.80 0.84 1.54 7.23
Lumbrineris cingulata 1.59 1.81 0.80 0.77 1.54 8.77
Nematoda 1.86 2.14 0.79 1.04 1.51 10.28
Cirrophorus longifurcatus 3.29 3.74 0.76 0.74 1.46 11.74
Ninoe leptognatha 0.90 1.78 0.75 1.07 1.43 13.17
Exogoninae sp. 0.68 1.39 0.73 1.14 1.41 14.58
Leitoscoloplos chilensis 0.91 1.55 0.73 0.86 1.41 15.99
Neilonella sulculata 0.38 1.36 0.73 0.80 1.40 17.39
Aricidea sp. 1.51 2.12 0.73 1.03 1.39 18.79
Golfingia (Golfingia)

margaritacea 1.65 1.27 0.71 0.76 1.37 20.15
Pinnixa transversalis 1.18 0.89 0.70 0.81 1.34 21.49
Glycera capitata 1.11 1.24 0.69 0.87 1.32 22.81
Pinnixa valdiviensis 1.23 142 0.67 0.80 1.29 24.10
Urothoe falcata 0.75 0.81 0.67 0.77 1.28 25.39
Ostracoda sp.3 0.12 1.43 0.66 1.06 1.27 26.66
Urothoidae 0.00 1.41 0.65 1.04 1.24 27.90
Pseudharpinia dentata 142 1.49 0.64 0.98 1.23 29.13
Ostracoda sp.1 1.40 2.66 0.64 0.91 1.23 30.36
Macoploma inornata 0.97 1.32 0.63 0.79 1.20 31.57
Notiax brachyophthalma 1.60 217 0.62 0.78 1.18 32.75
Boccardia wellingtonensis 0.52 1.04 0.60 0.85 1.15 33.90
Harpiniopsis fulgens 1.08 1.51 0.60 0.93 1.15 35.05
Aglaophamus sp. 2.07 2.18 0.60 0.80 1.15 36.20
Prionospio (Minuspio) sp. 0.72 1.55 0.55 0.95 1.06 37.26
Mediomastus sp. 1.39 1.64 0.54 0.98 1.04 38.31
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Phyllodoce sp. 0.72 0.67 0.54 0.66 1.04 39.35
Cossura chilensis 0.81 0.54 0.54 0.68 1.04 40.39
Nucula semiornata 0.12 0.67 0.54 0.43 1.03 41.42
Levinsenia gracilis 1.25 1.31 0.53 0.96 1.01 42.42
Continuacion Tabla 2.
Thyasira sp. 2.37 3.55 0.52 0.85 1.01 43.43
Hormosina sp. 0.76 1.51 0.51 0.98 0.99 44.42
Caligidae 0.56 1.08 0.51 0.97 0.99 45.40
Malletia chilensis 2.7 4.25 0.49 0.98 0.93 46.33
Asychis amphiglyptus 0.99 2.08 0.49 0.85 0.93 47.27
Nemertea 0.92 2.13 0.49 1.02 0.93 48.20
Eunoe cf. rhizoicola 1.04 2.05 0.48 0.87 0.93 49.12
Apistobranchus sp. 0.76 1.52 0.48 0.97 0.93 50.05
Artacama proboscidea 0.26 0.83 0.48 0.85 0.91 50.97
Abyssoninoe abyssorum 1.05 2.04 0.48 0.87 0.91 51.88
Bivalvia sp.2 0.00 0.53 0.46 0.36 0.89 52.77
Euclymene sp. 0.82 0.00 0.46 0.51 0.88 53.66
Priapulida 0.70 1.34 0.46 0.96 0.88 54.53
Prionospio sp. 0.36 0.58 0.44 0.68 0.85 55.38
Ostracoda sp.4 0.40 0.92 0.43 0.88 0.83 56.21
Linopherus annulata 0.36 0.96 0.42 0.95 0.81 57.02
Eudorella sp. 1.08 1.70 0.41 0.87 0.80 57.81
Dentalium majorinum 0.68 0.90 0.41 0.92 0.78 58.59
Ophelina syringopyge 0.50 1.06 0.41 0.94 0.78 59.37
Spiophanes duplex 0.24 0.51 0.40 0.48 0.77 60.14
Chone rosea 0.24 0.98 0.40 0.97 0.77 60.92
Heterophoxus oculatus 1.80 2.25 0.40 0.64 0.76 61.68
Lumbrineridae sp. 0.69 0.67 0.39 0.89 0.76 62.43
Califia chilensis 0.24 0.78 0.39 0.81 0.74 63.18
Cirrophorus cf. branchiatus 0.24 0.74 0.38 0.73 0.73 63.91
Ennucula grayi 1.30 2.27 0.38 0.83 0.73 64.64
Streblosoma bairdi 0.58 0.00 0.38 0.61 0.72 65.36
Diastylis sp. 0.12 0.81 0.37 0.86 0.71 66.06
Prionospio orensanzi 0.00 0.42 0.36 0.36 0.70 66.76
Bradabyssa sp. 1.47 1.91 0.36 0.76 0.70 67.46
Leanira quatrefagesi 0.64 0.79 0.35 0.88 0.68 68.14
Gyptis incompta 0.26 0.68 0.35 0.80 0.68 68.81
Ostracoda sp.2 0.12 0.73 0.35 0.76 0.66 69.47
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Oligochaeta 0.41 0.55 0.34 0.78 0.66 70.13
Hesionidae sp.2 0.12 0.74 0.33 0.88 0.64 70.77
Microphoxus cornutus 0.12 0.39 0.33 0.35 0.63 71.40
Aricidea (Acmira) strelzovi 0.19 0.63 0.33 0.54 0.63 72.03
Continuacion Tabla 2.
Metharpinia longirostris 0.00 0.37 0.32 0.36 0.62 72.64
Tanaidacea 0.14 0.67 0.32 0.76 0.62 73.26
Cyclammina cancellata 0.14 0.67 0.32 0.76 0.62 73.88
Drilonereis tenuis 0.27 0.55 0.31 0.70 0.60 74.48
Podarkeopsis sp. 0.47 0.34 0.30 0.80 0.58 75.07
Pandora cistula 0.12 0.65 0.30 0.77 0.58 75.65
Magellania venosa 0.55 0.00 0.30 0.36 0.57 76.21
Diastylis argentata 0.36 0.30 0.29 0.57 0.56 76.77
Travisia chiloensis 0.31 0.32 0.29 0.64 0.55 77.33
Leukoma thaca 0.00 0.32 0.28 0.36 0.54 77.87
Maldanidae sp. 0.26 0.30 0.28 0.48 0.53 78.40
Oedicerotidae 0.40 0.32 0.27 0.7 0.52 78.92
Nassarius coppingeri 0.31 0.15 0.26 0.32 0.49 79.41
lone ovata 0.40 0.00 0.26 0.37 0.49 79.91
Ampharete kerguelensis 0.27 0.30 0.25 0.63 0.49 80.39
Dipolydora socialis 0.36 0.15 0.24 0.52 0.47 80.86
Sigalionidae 0.12 0.34 0.24 0.46 0.47 81.33
Amphicteis chilensis 0.26 0.30 0.24 0.61 0.46 81.79
Drilonereis viborita 0.12 0.34 0.23 0.45 0.45 82.24
Hesionidae sp.1 0.24 0.34 0.23 0.62 0.45 82.69
Cyclostremiscus sp. 0.24 0.34 0.23 0.63 0.44 83.12
Harmothoe exanthema 0.44 0.00 0.23 0.31 0.44 83.56
Ophiuroidea sp.3 0.24 0.30 0.22 0.62 0.42 83.98
Amphilochidea 0.28 0.15 0.21 0.54 0.40 84.38
Sternaspis chilensis 0.24 0.30 0.21 0.62 0.40 84.78
Psamathe ancuda 0.12 0.30 0.21 0.45 0.39 85.17
Acromegalomma pigmentum |  0.36 0.00 0.21 0.45 0.39 85.57
Terebellidae sp. 0.39 0.00 0.20 0.36 0.38 85.95
Leucon sp. 0.00 0.44 0.20 0.60 0.38 86.33
Aurospio sp. 0.27 0.15 0.19 0.55 0.36 86.69
Peltarion spinulosum 0.36 0.00 0.19 0.31 0.36 87.05
Haplocheira balssi 0.26 0.15 0.18 0.55 0.35 87.39
Notocirrus virginis 0.12 0.20 0.17 0.43 0.32 87.71
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Harpiniinae 0.17 0.20 0.17 0.43 0.32 88.03
Nassarius gayii 0.34 0.00 0.17 0.25 0.32 88.35
Pista corrientis 0.27 0.00 0.16 0.25 0.31 88.66
Lepidastheniinae sp. 0.14 0.18 0.16 0.43 0.30 88.96
Continuacion Tabla 2.
Anoplosyllinae sp. 0.16 0.18 0.16 0.43 0.30 89.26
Zemysina inconspicua 0.26 0.00 0.15 0.25 0.29 89.55
Cycethra verrucosa 0.00 0.15 0.15 0.25 0.28 89.83
Fissurella oriens fulvescens 0.32 0.00 0.15 0.25 0.28 90.11
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Tabla 3. Particionamiento aditivo de Beta (BD) en Remplazo (Repl) y Diferencia de Riqueza (Rich
Dif) segun Podani; y en Remplazo (Rep) y Anidamiento (N) segun Baselga; con los indices de
Jaccard (J) y Sorensen (S) para los datos de presencia/ausencia y Ruzicka (R) y Porcentaje de
Diferencia (%Dif) para los datos de abundancia (previa transformacién de datos a la raiz cuarta).
Para los factores Distancia, Centro y para la distancia dentro del centro A (Dis (A)) y distancia
dentro del centro B (Dis (B)). Y para el total de las estaciones de cada uno de los centros (Ay B).

Factor Podani BDtotal Repl | RichDif| Repl/BDtotal | RichDif/BDtotal
Distancia J 0.238 0.200 0.038 0.840 0.160
S 0.157 0.132 0.025 0.841 0.159
X 0.198 0.166 | 0.032 0.841 0.159
d.s 0.058 0.048 | 0.009 0.001 0.001
R 0.244 0.207 0.038 0.846 0.154
% Dif 0.162 0.137 0.025 0.844 0.156
X 0.203 0.172 | 0.031 0.845 0.155
d.s 0.058 0.050 | 0.009 0.001 0.001
Podani x 0.200 0.169 | 0.031 0.843 0.157
Podani d.s 0.047 0.040 | 0.007 0.003 0.003
Baselga BDtotal| Repl Nes | Repl/Bdtotal Nes/BDtotal
J 0.238 0.216 0.023 0.905 0.095
S 0.157 0.138 0.018 0.882 0.118
X 0.198 0.177 | 0.021 0.894 0.106
d.s 0.058 0.055 | 0.003 0.016 0.016
R 0.2442 0.2234 | 0.0208 0.9147 0.0853
% Dif 0.1618 0.1438 | 0.0179 0.8891 0.1109
X 0.203 0.184 | 0.019 0.902 0.098
d.s 0.058 0.056 | 0.002 0.018 0.018
Baselga x 0.200 0.180 | 0.020 0.898 0.102
Baselga ds 0.047 0.046 | 0.002 0.015 0.015
Total Presencia/Ausencia
X 0.198
d.s 0.047
Total Abundancia
X 0.203
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d.s 0.048 |

Continuacioén Tabla 3

Centro

Podani BDtotal Repl RichDif |Repl/BDtotal| RichDif/BDtotal
J 0.391 0.214 0.177 0.548 0.452
S 0.331 0.179 0.153 0.539 0.461
X 0.361 0.196 0.165 0.543 0.457
d.s 0.042 0.025 0.017 0.006 0.006
R 0.399 0.208 0.191 0.521 0.479
% Dif 0.343 0.175 0.167 0.512 0.488
X 0.371 0.192 0.179 0.516 0.484
d.s 0.040 0.023 0.017 0.006 0.006
Podani x 0.366 0.194 0.172 0.530 0.470
Podani d.s 0.034 0.020 0.016 0.016 0.016
Baselga BDtotal Repl Nes Repl/Bdtotal Nes/BDtotal
J 0.391 0.333 0.058 0.853 0.147
S 0.331 0.261 0.071 0.787 0.213
X 0.361 0.297 0.064 0.820 0.180
d.s 0.042 0.051 0.009 0.046 0.046
R 0.399 0.339 0.061 0.848 0.152
% Dif 0.343 0.267 0.076 0.780 0.220
X 0.371 0.303 0.068 0.814 0.186
d.s 0.040 0.050 0.010 0.048 0.048
Baselga x 0.366 0.300 0.066 0.817 0.183
Baselgad.s| 0.034 0.042 0.008 0.039 0.039

Total Presencia/ Ausencia

X 0.361

d.s 0.034

Total Abundancia

X 0.371

d.s 0.033
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Continuacioén Tabla 3.

Dist(A)

Podani BDtotal Repl RichDif | Repl/BDtotal| RichDif/BDtotal
J 0.227 0.188 0.038 0.831 0.169
S 0.148 0.123 0.024 0.834 0.166
X 0.187 0.156 0.031 0.833 0.167
d.s 0.056 0.046 0.010 0.002 0.002
R 0.384 0.163 0.222 0.424 0.576
% Dif 0.318 0.129 0.190 0.404 0.596
X 0.351 0.146 0.206 0.414 0.586
d.s 0.047 0.024 0.023 0.014 0.014
Podani x 0.269 0.151 0.118 0.623 0.377
Podani d.s 0.104 0.031 0.102 0.242 0.242
Baselga BDtotal Repl Nes Repl/Bdtotal Nes/BDtotal
J 0.227 0.203 0.024 0.895 0.105
S 0.148 0.129 0.019 0.873 0.127
X 0.187 0.166 0.021 0.884 0.116
d.s 0.056 0.052 0.004 0.015 0.015
R 0.384 0.288 0.096 0.749 0.251
% Dif 0.318 0.205 0.113 0.644 0.356
X 0.351 0.246 0.105 0.696 0.304
d.s 0.047 0.059 0.012 0.074 0.074
Baselga x 0.269 0.206 0.063 0.790 0.210
Baselgad.s| 0.104 0.065 0.049 0.117 0.117
Total Presencia/Ausencia
X 0.187
d.s 0.046
Total Abundancia
X 0.351
d.s 0.038
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Continuacioén Tabla 3.

Dist(B)

Podani BDtotal Repl RichDif | Repl/BDtotal RichDif/BDtotal
J 0.296 0.134 0.162 0.453 0.547
S 0.211 0.095 0.116 0.449 0.551
X 0.253 0.114 0.139 0.451 0.549
d.s 0.060 0.028 0.032 0.003 0.003
R 0.297 0.136 0.161 0.457 0.543
% Dif 0.212 0.096 0.116 0.452 0.548
X 0.254 0.116 0.139 0.455 0.545
d.s 0.060 0.028 0.032 0.003 0.003
Podani x 0.254 0.115 0.139 0.453 0.547
Podani d.s 0.049 0.023 0.026 0.003 0.003
Baselga BDtotal Repl Nes Repl/Bdtotal Nes/BDtotal
J 0.296 0.192 0.104 0.649 0.351
S 0.211 0.120 0.090 0.571 0.429
X 0.253 0.156 0.097 0.610 0.390
d.s 0.060 0.050 0.010 0.055 0.055
R 0.297 0.194 0.103 0.654 0.346
% Dif 0.212 0.122 0.090 0.575 0.425
X 0.254 0.158 0.096 0.614 0.386
d.s 0.060 0.051 0.009 0.056 0.056
Baselga x 0.254 0.157 0.097 0.612 0.388
Baselgad.s| 0.049 0.042 0.008 0.045 0.045
Total Presencia/Ausencia
X 0.253
d.s 0.049
Total Abundancia
X 0.254
d.s 0.049
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Continuacion Tabla 3.

A Podani BDtotal Repl | RichDif| Repl/BDtotal | RichDif/BDtotal
J 0.415 0.271 0.144 0.653 0.347
S 0.360 0.234 0.126 0.651 0.349
X 0.388 0.253 0.135 0.652 0.348
d.s 0.039 0.026 0.013 0.001 0.001
R 0.416 0.272 0.144 0.654 0.346
% Dif 0.360 0.235 0.126 0.651 0.349
X 0.388 0.253 0.135 0.652 0.348
d.s 0.039 0.026 0.013 0.001 0.001
Podani x 0.388 0.253 0.135 0.652 0.348
Podani d.s 0.032 0.021 0.011 0.001 0.001
Baselga BDtotal Repl Nes | Repl/Bdtotal Nes/BDtotal
J 0.415 0.376 0.039 0.906 0.094
S 0.360 0.309 0.051 0.859 0.141
X 0.388 0.343 0.045 0.883 0.117
d.s 0.039 0.047 0.008 0.033 0.033
R 0.416 0.377 0.039 0.906 0.094
% Dif 0.360 0.310 0.051 0.860 0.140
X 0.388 0.343 0.045 0.883 0.117
d.s 0.039 0.047 0.008 0.033 0.033
Baselga x 0.388 0.343 0.045 0.883 0.117
Baselga d.s 0.032 0.039 0.007 0.027 0.027
Total Presencia/Ausencia
X 0.388
d.s 0.032
Total Abundancia
X 0.388
d.s 0.032
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Continuacion Tabla 3.

B
Podani BDtotal Repl RichDif | Repl/BDtotal| RichDif/BDtotal

J 0.298 0.199 0.099 0.669 0.331

S 0.217 0.144 0.073 0.664 0.336

X 0.258 0.172 0.086 0.667 0.333

d.s 0.057 0.039 0.018 0.004 0.004

R 0.300 0.199 0.101 0.663 0.337

% Dif 0.219 0.144 0.075 0.658 0.342

X 0.259 0.171 0.088 0.660 0.340

d.s 0.057 0.039 0.018 0.004 0.004

Podani x 0.258 0.172 0.087 0.663 0.337

Podani d.s 0.047 0.032 0.015 0.005 0.005
Baselga BDtotal Repl Nes | Repl/Bdtotal Nes/BDtotal

J 0.298 0.246 0.052 0.826 0.174

S 0.217 0.168 0.049 0.774 0.226

X 0.258 0.207 0.050 0.800 0.200

ds 0.057 0.055 0.002 0.037 0.037

R 0.300 0.247 0.053 0.823 0.177

% Dif 0.219 0.169 0.050 0.770 0.230

X 0.259 0.208 0.052 0.797 0.203

d.s 0.057 0.055 0.002 0.038 0.038

Baselga x 0.258 0.207 0.051 0.798 0.202

Baselgad.s | 0.047 0.045 0.002 0.031 0.031

Total Presencia/Ausencia

X 0.258

d.s 0.047
Total Abundancia

X 0.259

d.s 0.047
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Tabla 4. DISTLM. Conjunto de variables ambientales: 1) Profundidad (m), 2) T° = temperatura
(C°), 3) pH, 4) Rédox (mV), 5) Media (um), 6) Clasificacién (um), 7) Arena (%), 8) Fango (%), 9)
pH_sw = pH del agua superficial, T°_bw = temperatura del agua de fondo (C°) y DO_bw = oxigeno
disuelto del agua de fondo (ml/L), datos previamente normalizados. Y matriz de similitud de Bray-
Curtis, con los datos de abundancia previamente transformados a la raiz cuarta. Seleccion de
criterio BIC, seleccion de procedimiento Best.

Total SS(trace): 25380
Prueba Marginal

Variable SS(trace) | Pseudo-F P Prop.

Profundidad 5179.1 3.0766 0.015 0.20406
T® 5107.3 3.0232 0.009 0.20124
pH 3400.1 1.8563 0.09 0.13397
Rédox 2560.7 1.3467 0.23 0.1009
Media 7376.7 4.917 0.001 0.29066
Clasificacién 7372.6 4.9132 0.001 0.2905
Arena 7919 5.4425 0.001 0.31202
Fango 7919 5.4425 0.001 0.31202
pH_sw 5843 3.589 0.009 0.23023
T° bw 6545.1 4.1701 0.001 0.25789
DO_bw 5570.1 3.3742 0.009 0.21947

res.df: 12

Mejor solucion
Mejor solucién para cada numero de variables
BIC RA2 RSS N°.Vars Seleccidn

105.08| 0.31202 17461 1 7
104.23| 0.46357 13614 2145

103.4| 0.58154 10620 3/4;5;10
103.3| 0.65583 8735 414;5;9;10
102.97| 0.72168 7063.7 5(1,3-5;10
101.89| 0.78659 5416.3 61,3-5;7;10
100.56| 0.83927 4079.3 712-5;7;10;11
99.909 0.8729 3225.7 82-5;7,9-11
98.829| 0.90255 24731 9|2-7,9-11
98.193| 0.92288 1957.2 10]1-7;9-11
98.193| 0.92288 1957.2 11| Todas
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Continuacién Tabla 4.

Mejor solucién general

BIC R"2 RSS N° Vars | Selecciéon
98.193 0.92288 1957.2 10 1-7;9-11
98.193 0.92288 1957.2 10 1-6;8-11
98.193 0.92288 1957.2 11 Todas
98.829 0.90255 2473.1 9 2-7;9-11
98.829 0.90255 24731 9 2-6;8-11
98.829 0.90255 2473.1 10 2-11
99.256 0.89953 2549.8 10 1;3-11
99.256 0.89953 2549.8 9 1;3-6;8-11
99.256 0.89953 2549.8 9 1;3-7;9-11
99.789 0.89564 2648.6 10 1-11
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SUPLEMENTARIO CAPIiTULO 2.
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Tabla 1. Desviaciones del equilibrio de Hardy-Weinberg (HWE) para todos los loci, asi como para cada area y ano. Estimacion de
prueba de probabilidad de valores de p exactos con el método de la cadena de Markov. Numero total de loci por afio y area desviada
de HWE; nivel de significacion después de la correcciéon de Bonferroni p<0.004*

Area Bahia de Coliumo Plataforma del ltata

Loci | 2008 | 2009 | 2010 | 2011 | 2012 | 2013 | 2014 | 2015 | 2009 | 2010 | 2012 | 2013 | 2014 | 2015
A1 0.606 | 0.018 | 0.001* | 0.001* | 0.000* | 0.005 |0.001*]|0.003* | 0.000*| 0.248 | 0.687 | 0.000* [ 0.000*| 0.052
A2 0.538 | 0.887 | 0.005 | 0.000* | 0.548 | 0.155 | 0.007 |0.000*| 0.007 | 1.000 | 0.035 | 0.370 | 1.000 | 0.433
Ad 0.535 | 0.001* | 0.175 | 0.001* [0.001* | 0.000* | 0.000* | 0.000* | 0.000*| 0.094 | 0.040 | 0.003* | 0.002* | 0.000*
A7 1.000 | 0.000* | 0.616 | 0.000* | 0.006 | 0.000*|0.000*|0.000*| 0.372 | 0.045 | 1.000 | 0.000* | 0.005 | 0.821
A12 |1.000 | 0.035 |0.001* | 0.303 | 0.623 | 0.061 |0.000*| 0.008 | 0.022 | 1.000 | 0.067 | 0.098 | 0.419 | 0.001*

A8 |0.032 | 0.001* | 0.481 | 0.019 | 0.647 |0.000* | 0.000* | 0.000* | 0.000*| 0.238 | 0.314 | 0.000* | 0.013 | 0.000*
B 0.000* | 0.001* | 0.000* | 0.003* | 0.001* | 0.003* | 0.000* | 0.000* | 0.000* | 0.645 | 0.003* | 0.000* | 0.000* | 0.154
D 0.000*| 0.000* | 0.000* | 0.000* | 0.000* | 0.000* | 0.000* | 0.000* | 0.000*| 0.162 | 0.024 | 0.000* | 0.000* | 0.000*
M 0.317 | 0.000* | 0.048 | 0.000* | 0.125 | 0.098 |0.002* | 0.012 | 0.006 | 0.061 | 0.491 | 0.096 | 0.636 | 0.000*
Z 0.051 | 0.114 | 0.488 | 0.018 |0.000*| 0.081 | 0.131 |0.000*|0.001*| 0.125 | 0.200 | 0.005 |0.000*| 0.655
F 0.050 | 0.006 | 0.038 | 0.264 | 0.180 | 0.033 |0.000*| 0.037 | 0.030 | 0.141 | 0.119 | 0.001* | 0.018 | 0.296
R 0.189 | 0.000* | 0.007 | 0.566 | 0.301 | 0.978 |0.000* | 0.000*| 0.291 | 0.078 | 0.739 | 0.082 | 0.000* | 0.000*
T 0.002*| 0.000* | 0.283 | 0.000* | 0.109 | 0.000* |0.001* | 0.000*| 0.007 | 0.305 | 1.000 | 0.007 |0.000*| 0.485

Total 3 8 4 8 5 6 11 10 7 0 1 7 7 6

164



Tabla 2. Desequilibrio de ligamiento (LD): numero de pares de loci con niveles de significancia después de la correccion de Bonferroni
(p<0.004) para cada locus, area y ano. Estadistica de razén de verosimilitud (prueba G) utilizando un algoritmo de cadena de Markov.

Bahia de Coliumo Plataforma del Itata
Loci 2008 | 2009 | 2010 | 2011 | 2012 | 2013 | 2014 | 2015 | Total | 2009 | 2010 | 2012 | 2013 | 2014 | 2015 | Total
A1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0
A2 0 0 1 0 0 1 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0
A4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
A7 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0
A12 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0
A8 0 1 0 0 1 0 0 1 3 0 0 0 0 0 1 1
B 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0
D 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1
M 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Z 1 0 0 0 0 1 1 0 3 0 0 0 0 0 0 0
F 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 2
R 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
T 0 1 0 0 1 0 0 1 3 1 0 0 0 0 1 2
Total 2 2 2 0 2 2 4 2 16 2 0 0 0 2 2 6
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Tabla 3. Desviaciones de neutralidad para cada locus. Método bayesiano, donde Prob =
probabilidad posterior del modelo, incluida la seleccion. Log10(PO) = el logaritmo de
probabilidades posteriores en base 10 para el modelo que incluye la seleccion, qval =
probabilidad posterior para cada locus corregido, Alfa = coeficiente que indica la fuerzay la
direccion de la seleccion. En negrita, los valores q < 0,05 y los valores a significativamente
> 0 sugieren diversificacion de la seleccion, mientras que los valores q < 0,05 y los valores
a significativamente < 0 sugieren una seleccidn equilibrante o purificadora.

Loci Prob Log1o(PO) gval Alpha
A1 1.000 1000.000 0.000 -1.376
A2 0.024 -1.617 0.374 0.001
A4 1.000 1000.000 0.000 -2.410
A7 0.042 -1.358 0.108 0.011
A12 1.000 1000.000 0.000 -1.512
A8 0.026 -1.567 0.265 0.000
B 1.000 1000.000 0.000 -1.842
D 1.000 1000.000 0.000 -2.045
M 1.000 1000.000 0.000 -1.776
Z 0.986 1.841 0.002 -0.740
F 1.000 1000.000 0.000 -1.430
R 0.032 -1.483 0.194 -0.003
T 0.025 -1.584 0.324 -0.005
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Tabla 4. Prueba t de dos muestras asumiendo varianzas desiguales. Numero de alelos
(Na), numero de alelos privados (Nap), N° alelos comunes (Nac), heterocigosidad
observada (Ho) y heterocigosidad esperada corregida (uHe). Valor p entre y dentro de areas
para cada ano. Nivel de significacién después de la correccién de Bonferroni p<0,004*.

Area Afio Na Nap Nac Ho uHe
2008-2009 0.003* 0.104 0.017 0.013 0.007
2008-2010 0.018 0.268 0.021 0.047 0.048
2008-2011 0.050 0.077 0.283 0.001* 0.021
2008-2012 0.109 0.376 0.026 0.020 0.085
2008-2013 0.001* 0.076 0.009 0.000* 0.002*
2008-2014 0.002* 0.078 0.015 0.000* 0.002*
2008-2015 0.003* 0.116 0.016 0.000* 0.012
2009-2010 0.244 0.171 0.355 0.209 0.126
. . 2009-2011 0.073 0.383 0.046 0.033 0.266
Bahia de Coliumo
2009-2012 0.066 0.134 0.256 0.420 0.168
2009-2013 0.369 0.328 0.320 0.003* 0.287
2009-2014 0.350 0.444 0.452 0.000* 0.336
2009-2015 0.279 0.166 0.350 0.000* 0.195
2010-2011 0.241 0.173 0.068 0.007* 0.299
2010-2012 0.206 0.381 0.383 0.215 0.471
2010-2013 0.321 0.241 0.389 0.001* 0.042
2010-2014 0.351 0.156 0.396 0.000* 0.042
2010-2015 0.423 0.500 0.500 0.000* 0.022
2009-2010 0.000* 0.040 0.112 0.338 0.365
2009-2012 0.000* 0.029 0.033 0.070 0.171
2009-2013 0.097 0.040 0.448 0.098 0.165
2009-2014 0.032 0.104 0.243 0.195 0.225
Plataforma del Itata | 2009 -2015 0.200 0.056 0.362 0.133 0.270
2010-2012 0.400 0.279 0.176 0.179 0.299
2010-2013 0.018 0.500 0.084 0.248 0.311
2010-2014 0.009 0.196 0.302 0.359 0.365
2010-2015 0.005 0.350 0.073 0.266 0.386
2009 0.389 0.362 0.405 0.000* 0.137
2010 0.013 0.141 0.132 0.002* 0.058
Coliumo & ltata 2012 0.073 0.122 0.050 0.193 0.201
2013 0.127 0.063 0.500 0.285 0.307
2014 0.081 0.175 0.205 0.138 0.426
2015 0.352 0.243 0.309 0.085 0.310
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Tabla 5. Tamafo poblacional efectivo (Ne) para cada area. Método temporal propuesto por

Nei y Tajima (1981), con un intervalo de confianza de Jackknife del 95 %. Generaciones 0.0
(2009) y 2.0 (2015).

Bahia de Coliumo Plataforma del Itata
Frecuencia Alélica mayor que | 0.050 | 0.020 | 0.010 | 0+ | 0.050 | 0.020 | 0.010 | 0+
Alelos Independientes 48 70 99 123 | 49 76 98 115
Ne 147 | 174 | 24.0 |29.1] 209 | 19.1 | 239 |274
Jackknife; Limite inferior 8.0 10.0 | 136 |17.3| 9.5 11.0 13.9 | 16.6
Jackknife; Limite superior 26.1 299 | 434 |51.3| 50.2 | 341 43.3 | 48.2
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Tabla 6. Valores de Fsrde poblaciones por pares, por area y ano. Método de distancia = N° de alelos diferentes.

Bahia de Coliumo Plataforma del Itata

Afo | 2008 | 2009 | 2010 | 2011 | 2012 | 2013 | 2014 | 2015 | 2009 2010 | 2012 | 2013 | 2014 | 2015

2008 |0.000

2009 [0.037 |0.000

2010 [0.013 |0.013 |0.000

2011 ]0.061 |0.031 |0.028 |0.000

2012 [0.047 |0.033 |0.034 |0.064 |0.000

2013 |0.076 |0.038 |0.044 |0.054 |0.043 |0.000

Bahia de Coliumo

2014 0.057 |0.019 |0.026 |0.043 |0.065 |0.038 |0.000

2015 [0.077 |0.029 |0.040 |0.057 [0.048 |0.015 |0.027 |0.000

2009 [0.051 |0.019 |0.018 |0.043 |0.042 |0.033 |0.030 |0.037 |0.000

2010 |0.067 |0.034 |0.041 |0.068 |0.045 |0.039 |0.023 |0.048 |0.025 |0.000

2012 [0.067 |0.040 |0.034 |0.067 |0.071 |0.041 |0.042 |0.057 |0.026 |0.030 |0.000

2013 [0.060 |0.037 ]0.041 |0.076 |0.042 |0.050 |0.034 |0.050 |0.027 [0.004 |0.039 |0.000

2014 [0.043 |0.013 |0.015 |0.035 |0.036 |0.032 |0.022 |0.032 |0.011 0.020 |0.031 |0.034 |0.000

2015 |0.050 |0.025 ]0.032 |0.058 [0.035 |0.032 |0.028 |0.041 |0.022 [0.011 |0.035 |0.015 |0.017 |0.000
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Tabla 7. Fst por pares de poblaciones, p-valores +/- desviaciones estandar por area y afio. Método de distancia = N° de alelos
diferentes. Nivel de significacién después de la correccién de Bonferroni p<0,004.

Bahia de Coliumo

Plataforma del Itata

Afos | 2008 2009 2010 2011 2012 2013 2014 2015 2009 2010 2012 2013 2014 2015
2008 | *
0.00000+-
2009 | 0.0000 *
0.00098+- | 0.00000+-
g 2010 0.0010 0.0000 *
2 0.00000+-| 0.00000+- | 0.00000+-
& 12011 | 0.0000 0.0000 0.0000 *
g 0.00000+-| 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+-
© | 2012 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 *
5 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+-
m | 2013 | 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 *
0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+-
2014 1 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 *
0.00000+-| 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+-
2015 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 *
0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+-
2009 | 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 *
© 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+-
£ 12010 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 *
K 0.00000+-| 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+-
« 12012 ]0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 *
€ 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00781+- | 0.00000+-
u(% 2013 | 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0031 0.0000 *
© 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+-
0. 12014 |0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 *
0.00000+-| 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+- | 0.00000+-
20151 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 0.0000 *
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Figura 1. Densidad (N° ind/500 m?) de Aphos porosus para cada afio en Bahia de Coliumo (A) y
Plataforma de Itata (B). Promedios y desviaciones para numeros de alelos (Na), numeros de
alelos privados (Nap), heterocigosidad observada (Ho), heterocigosidad esperada corregida
(uHe) para cada afo en Coliumo Bay (C, E y G) y Plataforma de Itata (D, F y H). El borde rojo en
las barras indica el evento de surgencia hipdxica de 2008 y el mega terremoto-tsunami de 2010.
Prueba T, diferencias significativas entre afios p<0,004 después de la correccion de Bonferroni.
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Abstract

studies that conducted this type of evaluation.

Background Understanding the mechanisms behind resilience has become mare relevant in the last decades, due
to the increasing and intensifying disturbances from natural and anthropogenic sources that threaten biodiversity.
Evidence from terrestrial populations suggests that resilience increases with genetic diversity. Few studies, however,
have evaluated the relationship between genetics and resilience in benthic marine populations.

Methods and results For this review, we gathered studies where genetic diversity was the predictor variable, and
resilience was the response variable. Twenty-five publications between 2001 and 2018 were included. Thirteen
benthic marine species were identified, mainly sea-grass species, among which Zostera marina was the most fre-
quently studied. The relationship between genetic diversity and resilience was variable-dependent. Considering all
the analyses (N=150) in the studies reviewed, 44% reported positive relationships between genetic diversity and
resilience capacity. Negative relationships were found in 6%, and no relationship was found in 50%. Positive relation-
ships indicated that genetic diversity increased resistance and recovery capacity after different types of disturbances.
Dominance and complementarity were suggested as the underlying mechanism explaining these findings in the few

Conclusions The results of this review suggest that the relationship between genetic diversity and resilience is
mainly positive. However, this relationship relies on how genetic diversity and resiliency were measured, as well as on
the biological characteristics of the species under study. This reinforces the importance of acknowledging and main-
taining genetic diversity for the conservation of benthic populations in marine ecosystems.
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Background

Given that the frequency and intensity of disturbances
are increasing in marine ecosystems due to anthropo-
genic activity and climate change, it is important to eval-
uate underlying mechanisms that increase population
resilience capacity [1, 2]. There is supporting evidence
for the hypothesis that greater genetic diversity in natu-
ral populations would maximize resistance and adaptive
potency when facing biotic and abiotic environmental
changes. However, recent studies have demonstrated
that populations may be able to adapt by means of a few
large-effect variants despite low overall genetic diversity
[3]. Accordingly, questions have arisen regarding the

@ The Author(s) 2023 Open Access [his article is licensed under a Creative Commons Attribution 4.0 International License, which
permits use, sharing, adaptation, distribution and reproduction in any medium or format, as long as you give appropriate credit t the
ariginal author(s) and the source, provide a link Lo the Creative Commons licence, and indicate if changes were made. The images or

other third party material in this article are included in the article’s Creative Commons licence, unless indicated otherwise in a credit line
Lo the material. If raterial is notincluded in the article’s Creative Commons licence and your intended use is not permitted by statutory
regulation ar exceeds the permitted use, you will need to obtain permission directly from the copyright holder. To view a copy of this
licence, visit hitpi//creativecommaons.org/licenses/by/4.0¢.

172



Vasquez et al. Revista Chilena de Historia Natural (2023) 96:4

importance of neutral genetic diversity versus functional
genetic diversity [4].

Genetic diversity has important consequences, to
which all organizational levels of biodiversity are con-
nected. It affects individual biological fitness, popula-
tion viability, adaptability of species to environmental
changes, evolutionary potential, as well as the structure
and functioning of communities and ecosystems, par-
ticularly during periods of environmental stress, provid-
ing higher resilience capacity [5-7]. At the individual
level, heterozygosity has been positively related to fitness
(heterosis), and is associated with higher adaptive pheno-
type plasticity [8—12]. Genetic variation among individu-
als within a population provides a base mechanism for
plasticity and adaptability. This allows for a greater range
of possible functional responses (physiological versatil-
ity), occupying different niches, promoting population
diversity, and hence, higher resilience under environmen-
tal stress or disturbances [5, 7].

Genetic variation among populations and subpopula-
tions may be evaluated based on degrees of relatedness
among individuals. Greater endogamy increases homozy-
gosity in the genome and can decrease biological fitness
by inbreeding depression and the expression of lethal
recessive alleles. On the contrary, extreme exogamy may
diminish biological fitness due to heterozygote disadvan-
tage, and the breaking up of complex co-adapted advan-
tageous genes, or because of low adaptation [13].

Under a regime of frequent and expectable distur-
bances, some organisms, through their evolutionary his-
tory and selective processes, have been able to develop
local adaptations that reduce the risk of mortality and
maximize fitness in temporally unstable environments
[14, 15]. However, the capacity to develop adaptations
and survive extreme conditions becomes difficult when
the frequency and severity of natural and anthropogenic
disturbances escalate.

Several studies have evaluated population resilience
(e.g., [1, 7]). However, the concept of resilience is quite
controversial, given that it involves many definitions that
have accumulated over time, producing confusion and
the synonymous or complementary use of terms such as
persistence, resistance, recovery, and stability. The word
resilience was coined by Elton in 1958. He defined it as
“the possibility for communities to resist some distur-
bance and not suffer structural changes” [16]. In 1973,
Holling defined resilience as “the measure of the persis-
tence of systems and their capacity to absorb changes
and disturbances, keeping the same relations between
populations or variable states” [17]. Later in 1996, this
author distinguished between engineering resilience
and ecological resilience, where the former refers to the
capacity to resist a disturbance and the speed with which
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the previous equilibrium state is recovered, and the lat-
ter indicates the magnitude of the disturbance absorbed
before a system changes to a subsequent state [18]. Other
authors have defined ecological resilience as the capac-
ity of a system to resist and recover from a disturbance
[19]. Despite these potential confusions in terminology,
the use of the term resilience has significantly increased
in recent decades, with an average rise of 7.46% per year
between 1984 and 2014. Contrary to this, the frequency
of use of the words resistance and recovery decreased by
1.01% and 0.86% during the same period [19].

Studies on marine species have accumulated evidence
that genetic diversity increases resistance, resilience, and
productivity. However, studies regarding benthic species
are scarce [5, 7, 20, 21]. The objective of this review is to
synthetize results from scientific studies related to ben-
thic marine species that have evaluated the existence of
a relationship between genetic diversity and resilience
capacity.

Method

This review presents results from studies that evaluated
the existence of relationships or effects between genetic
diversity and resilience capacity in populations of marine
benthic species. In this review, the term resilience refers
to “the capacity of a system to resist and to recover from
a disturbance’, as recommended by Hodgson (2015) [19].
Studies included are only those in which genetic diver-
sity was the variable or independent factor or predic-
tor variable, and resilience was the dependent response
variable. Empirical studies included laboratory and field
experiments. The analysis excluded theoretical studies
and those that did not use molecular analyses of genetic
diversity. References from previous reviews were consid-
ered, as well as articles complying with the above-men-
tioned criteria.

Studies were searched using the web sites Science
Direct, Web of Knowledge, Scopus and Mendeley. The
key words employed were resilience, resistance, recovery,
genetic diversity, population, benthic, marine and distur-
bance. The articles extracted from the search underwent
three evaluation stages to be selected or eliminated. Main
titles and summaries were assessed in the first stage;
methodologies and results from the first stage selection
were assessed in second stage; and studies selected in the
third stage were subject to complete revision.

From the selected articles, we extracted methodologi-
cal information on type of research (experiment, field
experiment or field study), duration of the study, molecu-
lar genetic marker used, species studied, unit of measure-
ment for genetic diversity (variable or predictor factor),
type of disturbance (treatment), and unit of measure-
ment for resilience (response variable). The relationships
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or effects of genetic diversity on resilience capacity after
disturbances were classified as positive, negative, or with-
out relation. By aggregating the information from all the
studies, we estimated the percentages of results showing
positive, negative, or no relation between genetic diver-
sity and resilience, and highlighted the types of measure-
ments used the most. Finally, we described an underlying
mechanism that could explain the findings, as commonly
outlined by the studies that considered this type of
analysis.

Results

The search and selection of studies regarding the exist-
ence of a relationship or an effect between genetic
diversity and resilience capacity in benthic marine spe-
cies unearthed twenty-five publications between 2001
and 2018, six of which were published in the last year.
The publications included 13 species as follows: Eight
sea-grass species (Zostera marina, Z. muelleri and
Z. noltii, Posidonia australis, P. oceanica, Vallisneria
americana, Phragmites australis and Spartina alterni-
flora); three sea-weed species (Gracilaria chilensis,
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G. vermiculophylla and Ecklonia radiata); one oyster
(Crassostrea virginica), and one crustacean (Americam-
ysis bahia). 84% of the publications were related to sea-
grass species, among which Z. marina was the most
studied (32% of publications) (Fig. 1, See also Table 1
Add file). The methodologies included 12 laboratory
experiments (48%), 9 field experiments (36%), and 4
field studies (16%) (Fig. 1). The duration of the studies
varied between three weeks and three years, and only
one lasted more than two years (Fig. 1). The genetic
markers used for genetic diversity analyses were micro-
satellites (SSR) in 88% of the studies; alloenzymes in
4%, Amplified Fragment Length Polymorphism (AFLP)
in 4%, and Single Nucleotide Polymorphism (SNP) in
4% (Fig. 1). All studies included 22 measures of genetic
diversity that are detailed in Table 1. Resilience was
evaluated with nearly 50 different direct and indirect
measures for resistance and recovery. The types of dis-
turbances that were studied the most were variations
in temperature, light, nutrients, and herbivores, as well
as the effects of transplantation and/or relocation. Sur-
vival, growth, biomass, density and recruitment were

Publications Methodology
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Gracilaria chilensis

[ % 5 s
@ Gracilaria vermiculophylla
3 Posidonia australis
5] Posidonia oceanica
== Phragmites australis
% Vallisneria americana
Spartina alterniflora
Zostera noltii
Zostera muelleri
Zostera marina
o Aloenzyme
o2 AFLP
T & SNP
©= SSR
‘__ >24
=5 >12<24
38t >6<12
“RE >1<6
<1
z3 Field Study
2e Field Experiment
0+ Experiment

o

N
(=]

40 60
Publications %

o]
o

100

Fig. 1 Publications Methodalogy: Percentage of publications according to study type (experiment, field experiment, field study}, study duration (in

months), genetic marker (S5R, SNP, AFLP, alloenzymes) and species studied
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Table 1 Measures of genetic diversity used to evaluate resilience capacity in the studies included in this review

Sigla Name Definition

MLG Multi-locus genotype Number of unique multi-locus genotypes

R Genotypic diversity Number of unigue multi-locus genotypes relative to the number of samples
collected

PLP Percentage of polymorphic loci Fraction of polymerphic loci within the sample

NHL Number of heterozygous loci Number of heterozygous loci for each unique multi-locus genotype

H Heterozygosity The proportion of heterozygous loci at the individual level

Ho Qbserved heterozygosity The proportion of N samples that are heterozygous at a given locus

He Expected heterozygosity The propertion of heterozygosity expected under random mating

H Heterozygosity T'be probability that two genes, randomly drawn from population j, differ at the
i locus

Hnb Unbiased heterozygosity Expected heterozygosity corrected; estimated on the set of MLL defined after
removing ramets derived from the same zygote ancestor according to psex(fis)

Diploide Diploide Organisms have two alleles per locus (identified by the presence of at least one

Heterozygous (MDH and GPI-2)

Heterozygous (MDH)
Heterozygous (GPI-2)

Heterozygote at the MDH and GPI-2

Heterozygote at the MDH
Heterozygote at the GPI-2

heterozygous locus)

Individuals that have two different alleles at the malate dehydrogenase (MDH)
and glucose-6-phosphate isomerase (GPI)

Individuals that have two different alleles at the malate dehydrogenase (MDH)

Individuals that have two different alleles at the glucose-6-phosphate isomer-
ase (GPI-2)

AR Allele richness Number of alleles per locus and population, corrected for sample size

D. Cohorte Cohort diversity The number of independent juvenile cohorts created from different adult
source populations or parents

GR Genetic relatedness Genetic similarity among individuals within and across cohorts

Fis Inbreeding coefficient The correlation between genes on uniting gametes relative to the total array of
those in randorn derivatives of the foundation stock

Pareto B Pareto B @ is derived from the slope of Pareto distributions

Pareto Max Pareto Max Maximurn number of clonal replicates

D Simpson's genotype diversity index  The probability of encountering distinct Multi-Locus Genotypes (MLG) when
randomly taking two sample units

CR Clonal sub range The maximum distance in meters between two identical genotypes belonging
to the same clone

Set MLG, R, AR, Na, Ho and He Set of diversity measures that include MLG, AR, Na, Ho and He

the most frequently resilience measures found (See
Table 1, Add file).

The number of tests used to evaluate the relationship
or effect between genetic diversity and resilience capac-
ity ranged from 1 to 23. Consequently, many studies
presented results with more than one type of relation-
ship between genetic diversity and resilience capacity,
depending on how genetic diversity and resilience were
measure (Fig. 2). In total, the studies included 150 analy-
ses, using different combinations of measures for genetic
diversity (predictor variable) and resilience (response
variable). Among the analyses, 44% found positive rela-
tionships between genetic diversity and resilience capac-
ity, 6% found negative relationships, and 50% found no
relation (Fig. 3). The genetic diversity measure that was
used the most to evaluate resilience was multi-locus gen-
otype (MLG), where 60% of studies that used this meas-
ure found positive relations, 2% found negative relations,
and 38% found no relation. Allele richness (AR) was the

second most used measure, resulting in 42% positive
relationships, 11% negative, and 47% no relationship with
resilience. Genotypic diversity (R) was the third most
used measure, yielding 20% positive relationships, 20%
negative, and 60% no relationship with resilience (Fig. 4).
The measure that was used the most to analyze resil-
ience with respect to genetic diversity was population
density, where there were positive relationships 61%
of the time, and no relationship 39% of the time. Daily
growth rate was the second most used measure for resil-
ience, for which 33% of the results were positive, 7% neg-
ative, and 60% found no relation with genetic diversity.
Finally, survivability was the third most used measure,
which resulted in 62% positive relationships, 23% nega-
tive, and 15% no relation with genetic diversity (Fig. 5).
There were seven studies (39%) that examined the
mechanism underlying the relationship between
genetic diversity and resilience capacity, all of which
used Microsatellites (SSR) to evaluate genetic diversity.
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Genetic Diversity and Resilience Relationship
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Fig. 2 Genetic Diversity and Resilience Relationship: Percentages (%) of the type of relationship or effect between genetic diversity and resilience;
Positive (blue), Negative (black) and No Relationship (grey) with the number of measurements (red line) for each study
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Fig. 3 Total Genetic Diversity and Resilience Relationship: Percentages (%) of the type of relationship or effect between genetic diversity and
resilience; Positive (blue), Negative (black) and No Relationship (grey) out of all measures (N=150)

Six studies emphasized on a mechanism that com- Discussion and conclusions

bined the effect of natural selection (dominance) and  Despite evidence suggesting the importance of genetic
complementarity, and one study only highlighted diversity for individual survival, population persistence
complementarity. and the functioning of communities and ecosystems,
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Genetic Diversity Measure and Resilience Relationship
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Fig.4 Genetic Diversity Measure and Resilience Relationship: Percentage (%) of relationship or effect between genetic diversity and resilience
capacity; Positive (blue), Negative (black) and No Relationship (grey). MLG = Multi-locus genotype, R=Genotypic diversity, PLP = Percentage

of polymorphic loci, NHL=Number of heterazygous loci, H=Heterozygosity, Ho =Observed heterozygosity, He =Expected heterozygosity,
Hj=Heterozygosity, Hnb=Unbiased heterozygosity, Diploid, Heterozygous (MDH y GPI-2), Heterozygous (MDH), Heterozygous (GPI-2), AR= Allele
richness, D. Cohort =Cohort diversity, GR= Genetic relatedness, Fis = Inbreeding coefficient, Pareto B, Pareto Max, D = Simpson's genotype diversity
index, CR=Clonal sub range, NHL-MLG, MLG-AR, PLP-Hj and Set=MLG, R, AR, Na, Ho and He. See also Table 1 for definitions

few studies were found regarding benthic marine spe-
cies (N=25). These studies gradually increased between
2001 and 2018 (nearly two decades), although there were
6 publications in the last year, There were clearly more
studies on sea-grass and marine sea-weed species (84%),
particularly on the species Zostera marina (32%).

The effects of genetic diversity on resilience were vari-
able dependent. Most of the studies found more than one
relationship, depending on the resilience measure and
the measure of genetic diversity employed. When ana-
lyzing the results by variable, independent of the study,
more positive relationships between genetic diversity and
resilience were found (44%) compared to negative rela-
tionships, which were few (6%). No relationship between
genetic diversity and resilience was found in 50% of the
analyzed cases.

Positive relationships between genetic diversity and
resilience were associated with greater survival, growth
and physiological versatility under disturbances such as
number of contaminators, salinity, alterations in tem-
perature, and so forth. For instance, genetic diversity was
related to increases in resistance to transplantation and
herbivores in Z. marina [5], as well as to better recovery

rates, densities and biomass after temperature changes
[7, 21, 22]. Populations of the alga Ecklonia radiata with
greater genetic diversity had more growth and physi-
ological versatility under heat waves [23]. The crustacean
Americamys bahia showed higher fitness and adapta-
tion capacities with changes in salinity, presenting higher
genetic diversity [24]. One recent experiment on the
marine plant Cymodocea nodosa showed that resistance
to lack of light increased significantly with genetic diver-
sity, and that recovery was conditioned by this resistance
[42].

Negative relationships between diversity and resilience
were associated with mortality, net growth, biomass and
survivability. Sea-grass beds of Posidonia oceanica with
low genetic diversity were more resistant to piscicul-
ture [44]. Although the mechanism was not evaluated,
the authors related these results to the existence of large
and dominant clones that would have been selected over
a long period of time due to phenotypic plasticity, thus
causing low genetic diversity and/or exclusion by compe-
tition. Any of these processes should provide resistance
advantages under short-term environmental distur-
bances such as fish farming. However, the authors also
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Resilience Measures and Genetic Diversity
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references number [5-7, 20-44]

recognized a potential bias due to the absence of genetic
data prior to the disturbance, thus suggesting more
laboratory experiments. This study [44] conducted the
highest number of evaluations (N=23) on measures for
genetic diversity and resilience. Only four of these evalu-
ations found negative effects or relationships, whereas no
relationship or effects were found in the others. Regard-
ing Posidonia australis, a negative relationship was also
found between genetic diversity and two of the seven
measures for resilience employed (area and leaf growth
rate) [25].

One of the studies where no relationship was found
between genetic diversity and resilience was conducted

by Macreadie et al. (2014) [26] on populations of Z.
muelleri. They concluded that population recovery
for this species after small-scale disturbances would
depend on the growth of the clones, and that sexual
reproduction would have little or no relevance. In Z.
marina, recovery after an extreme disturbance ini-
tially would have been by sexual reproduction via ger-
mination of a seed bank. However, later recovery was
accompanied by vegetative growth, decreasing geno-
type diversity. Despite this, genetic diversity among
new sea-grass beds remained high, This proves the
importance of sexual reproduction in the recovery and
persistence of these beds [43].
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Sexual reproduction provides genetic variation by seg-
regation and recombination, while asexual reproduction
provides genetic variation only by recombination. Con-
sequently, populations with sexual reproduction show
more genetic variation than asexual populations. How-
ever, there is evidence that sexual reproduction can also
cause a decrease in genetic variation [45]. The mixture
of reproductive modes can produce flexibility, allowing
genotypes locally adapted to favorable environments to
multiply rapidly by clonal propagules. Alternatively, the
mixture of gametes may provide the genetic novelties
necessary for the colonization of new habitats [46, 47].
The maintenance of alternative reproductive methods
allows for the persistence of populations in unpredictable
environments or highly fluctuating conditions [48]. The
classic model of clonal propagation dynamics suggests a
relationship between genetic diversity and physical dis-
turbances, where genotype richness is low (high clonal-
ity) in stable environments and high (low clonality) in
disturbed environments [43, 46, 49].

No effects of heterozygosity were found on growth or
physiological responses in populations of Gracilaria chil-
ensis. These results are likely to be connected to historical
domestication, which would have limited genetic diver-
sity in these cultivated populations. However, no evalu-
ations of these proposed mechanisms were found [27].
The relationship between genetic diversity and resilience
depends on the environmental conditions. The magni-
tude and direction of these effects vary depending on the
measure of genetic diversity used [28] and on the biologi-
cal characteristics of the species, as well as the methodol-
ogy used. The absence of a relationship in some studies
may be due to methodological design, the selection of
measures for genetic diversity and resilience, the type and
number of genetic markers, the duration of the study or
other reasons. For example, the observed heterozygosity,
the Simpson index of genotypic diversity, and the fixa-
tion indices found no relationship with any of the meas-
ures for resilience. Chlorophyll and phenol concentration
and structures, like the turion, reflected no relations with
any of the measures of genetic diversity. Capdevilla et al.
(2021) recommended using common and comparable
resilience measures [50]. This recommendation has not
yet been accepted, since there is currently a dispute about
which definition is to be used, and new definitions con-
tinue to appear [51].

Only 39% of the reviewed studies evaluated the under-
lying mechanisms of the relationship between genetic
diversity and resilience capacity. These results mainly
highlighted a combined effect of natural selection and
complementarity. Microsatellites were used in all stud-
ies that analyzed genetic diversity. The use of neutral
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molecular markers has been a constant topic of discus-
sion in evaluating the effect of genetic diversity on resil-
ience, given that neutral variation by definition does not
have ecological consequences, which is why this type of
marker has no adaptive potential [22, 26, 29, 52, 53]. Nev-
ertheless, the theory of biological heterozygosity-fitness,
inferred from neutral markers, can be interpreted as
a result of a general effect on the genome (“the general
effect hypothesis”) or as a local effect in a unique locus
(“the local effect hypothesis”) [54]. New tools, such as
Next-Generation Sequencing (NGS), are more appro-
priate for the study of gene expression with adaptive
importance [52]. Differentiating between the underlying
mechanisms related to diversity effects, such as comple-
mentarity and selection, is fundamental, given that these
effects help identify the processes that connect genetic
diversity and demographic traits [28, 55].

The results of this review demonstrate that the rela-
tionship between genetic diversity and resilience is
mainly positive. Genetic diversity tended to increase the
resistance and recovery capacity of benthic marine popu-
lations after natural perturbations such as heat waves and
algal blooms, as well as after anthropic disturbances such
as marine eutrophication. This reinforces the importance
of acknowledging and maintaining genetic diversity for
the conservation of populations in marine ecosystems.
Its loss might lead to decreases in physiological versatil-
ity and in resilience capacity, while also causing a cas-
cading effect towards lower biodiversity levels, which
could become critical and cause potentially irreversible
changes in the structure and functioning of ecosystems
[23]. Maintaining resilience and the adaptive capacity of
marine ecosystems by conserving genetic diversity must
be a central component of efforts in the current decade,
which the United Nations has declared the Decade of the
Oceanographic Sciences for Sustainable Development
[56].

Abbreviation
DIN Dissolved Inorganic Nitrogen
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