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RESUMEN

Invasiones bioldgicas son un fendmeno mundial que constituye una de las
principales amenazas a la biodiversidad y conservacion de sistemas naturales. Pero a pesar
del creciente interés en el estudio de ecologia de invasiones, Sudameérica es uno de los
lugares menos estudiados a nivel mundial. Ademas, sistemas marinos han sido
comparativamente menos estudiados que sistemas terrestres, y a pesar de su impacto,
macroalgas invasoras han sido uno de los grupos menos abordados respecto a otros taxa.
Por esta razon, el primer objetivo de esta Tesis Doctoral es compilar la informacion
existente en sistemas costeros del Pacifico SE, respecto a la ecologia de invasiones

marinas en general, y macroalgas marinas exoticas en particular.

Uno de los objetivos centrales en ecologia de invasiones es entender porqué algunos
sistemas son mas susceptibles a ser invadidos que otros. Numerosas hipotesis han sido
propuestas para explicar el grado de invasibilidad de los sistemas, entre las cuales se
encuentran la resistencia bidtica (resistencia a la invasion provocada por la comunidad
receptora mediante interacciones negativas), las caracteristicas ambientales (relacion
negativa entre la invasibilidad de los sistemas y el estrés ambiental o la disponibilidad de
recursos) y la presion de propagulos (relacién positiva entre la invasibilidad de los
sistemas y la distancia a la fuente de propagulos de especies exoéticas). Sin embargo, tal
como ocurre en ecologia general, diversos patrones y procesos en ecologia de invasiones,
dependen de la escala espacial en la que son evaluados. Por lo tanto, el segundo objetivo
de esta Tesis Doctoral es determinar el efecto de la escala espacial, en los patrones de
resistencia biotica, caracteristicas ambientales y presion de propagulos, en la invasion

de macroalgas exaticas en la costa del Pacifico SE.

En cuanto al primer objetivo, nuestros resultados indican un creciente interés de la
comunidad cientifica chilena por temas relacionados con ecologia de invasiones marinas.
Sin embargo, la mayoria de los trabajos son realizados en especies naturalizadas y no
invasoras; ademas, la informacion disponible no muestra un patrén homogéneo a lo largo

de la costa, ya que hay regiones con intenso trafico maritimo que han sido escasamente
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estudiadas, y por lo general, la mayoria de los trabajos realizados por region, se realizan
sobre ciertos taxa. En cuanto a macroalgas marinas exoticas, regiones con alto tréfico
maritimo y actividad acuicola son las que tienen mas reportes de especies introducidas. La
mayoria de las introducciones son recientes (i.e. ultimos 60 afios), y existe una relacion
positiva entre la amplitud del rango en la costa chilena y el tiempo minimo de residencia.
La mayoria de las especies presentan un rango de distribucion acotado a localidades
puntuales, y solo cuatro tienden a invadir. Sin embargo, evidencia indirecta hace suponer

que podrian estar en fase de expansion.

En cuanto al segundo objetivo, patrones de resistencia bidtica se ven afectados por
los cambios en la escala espacial, pero ademéas por la estacionalidad y por la variable
utilizada como estimadora de resistencia biotica. La macroalga exdtica Mastocarpus
latissimus es la especie dominante en sistemas intermareales medios de las localidades
muestreadas en esta Tesis (i.e. entre los 36° y 37° S), pero debido a lo pobre que son estos
sistemas en cuanto a riqueza de macroalgas nativas, cobertura fue un mejor estimador de
resistencia bidtica. A escala local el patrén de resistencia biotica es observado so6lo en
verano, mientras que a escala regional (c.a. 125 kilémetros de costa), si bien es observado
tanto en verano como en invierno, la relacion es mas intensa en verano. Por otra parte, a
partir de la aplicacion de modelos de nicho ecoldgico en la macroalga exotica Schottera
nicaeensis, observamos que las variables relacionadas con la presion de propéagulos
incrementan en importancia a macro escala (i.e. costa de Chile continental), mientras que
variables relacionadas a caracteristicas ambientales, cobran mayor importancia en la

evaluacion a meso escala (i.e. costa de la ecorregion Araucana).
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ABSTRACT

Biological invasions are a global phenomenon that constitute one of the main threats
to biodiversity and conservation of natural systems. Howover the growing interest in the
study of invasion ecology, South America is one of the least studied places in the world. In
addition, marine systems have been comparatively less studied than terrestrial systems, and
despiste of their impact, invasive seaweed have been one of the least addressed groups with
respect to other taxa. For this reason, the first objective of this Doctoral Thesis is compile
the information existing in coastal systems of the SE Pacific, regarding the ecology of

invasions in general, and exotic marine seaweed in particular.

One of the central objectives in invasion ecology is to understand why some
systems are more susceptible to being invaded than others. Numerous hypotheses have
been proposed to explain the degree of invasion of systems, including biotic resistance
(resistance to invasion by the native community through negative interactions),
environmental characteristics (negative relationship between invasibility and the
environmental stress or of resource availability) and propagule pressure (positive
relationship between invasibility and distance to the source of exotic species propagules).
However, such as in general ecology, many patterns and processes in invasion ecology
depend on the spatial scale in which they are evaluated. Therefore, the second objective of
this Doctoral Thesis is detect the effect of spatial scale, in the patterns of biotic resistance,
environmental characteristics and propagules pressure, in the invasion of exotic

seaweed in the SE Pacific coast.

Respect to the first objective, our results indicate a growing interest of the scientific
community on issues related to the ecology of marine invasions in the Chilean coast.
However, the most of the papers is done in naturalized species, and not in invasive species.
In addition, the information available does not show a homogeneous pattern along the
coast, since some regions with intensive maritime traffic have been less studied, and in
general, most of the papers by the region are made at some taxa. About to exotic marine
seaweed, regions with high sea traffic and aquaculture activity have more reports of

introduced species. Most of the introductions are recent (i.e. the last 60 years), and there is
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a positive relationship between the range amplitude in the Chilean coast and the minimum
residence time. Most species have a short range of distribution, and only four are invasive.

However, indirect evidence suggests that it is in expansion fase.

Respect to the second objective, the biotic resistance patterns are affected by the
changes in the spatial scale, but also by the seasonality and by the variable used as a biotic
resistance estimator. The exotic seaweed Mastocarpus latissimus is the dominant species in
the intermediate systems of the localities sampled in this thesis (i.e. between 36 ° and 37 °
S), But because these systems are poor in native species, the cover was a better biotic
resistance estimator. At the local level the pattern of biotic resistance is observed only in
summer, while a regional scale (c.a. 125 kilometers of coast), although observed in both
summer and winter, the relationship is more intense in summer. On the other hand, from the
application of ecological niche models in the exotic seaweed Schottera nicaeensis, we
observed that the variables related to propagule pressure increase in importance at
macroscale (i.e. continental Chilean coast), while variables related to environmental

characteristics, are more important at the mesoscale (i.e. coast of the Araucana ecoregion).
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INTRODUCCION GENERAL



1.- INVASIVILIDAD

Las invasiones bioldgicas constituyen un fendmeno mundial, considerado la segunda causa
mas importante de pérdida de biodiversidad, y uno de los componentes mas importantes del
cambio global (Mack et al. 2000). Sin embargo, no todos los sistemas son igual de vulnerables
ante la invasion de especies, ya que estos difieren en factores que influyen directamente en el
éxito de la invasion, como las caracteristicas de las comunidades invadidas (riqueza,
composicion), las condiciones ambientales y presion de propagulos asociada a actividades
humanas (Lonsdale 1999, Catford et al. 2012). Esta vulnerabilidad de los sistemas ante la
invasion de especies se conoce como invasibilidad, y puede depender (entre otros) de algunos

factores como:

i) Resistencia bittica

Hace referencia a la resistencia a la invasién que presentan los sistemas mediante
interacciones bidticas negativas como competencia, depredacion o herbivoria (Levine et al.
2004, Parker & Hay 2005, Kimbro et al. 2013, Alofs & Jackson 2014). Alta diversidad de
especies nativas implica una menor cantidad de recursos disponibles para el asentamiento y/o
expansion de nuevas especies (Elton 1958, Shea & Chesson 2002, Levine et al. 2004),
mientras que la presencia de herbivoros o depredadores generalistas pueden regular o erradicar
poblaciones de especies exoticas ya establecidas (Levine et al. 2004, Parker & Hay 2005,
Alofs & Jackson 2014). Existe una relacion negativa entre la invasibilidad de los sistemas y la
resistencia bidtica (i.e. alta diversidad de especies nativas, presencia de herbivoros,

depredadores, patdgenos).

i) Caracteristicas ambientales

Hacen referencia al efecto de las condiciones ambientales y la disponibilidad de recursos
en el establecimiento exitoso de especies exoéticas (Catford et al. 2009). Invasibilidad se
relaciona negativamente con condiciones desfavorables para especies exdéticas (Gerhardt &
Collinge 2007), y positivamente con la disponibilidad de recursos (Going et al. 2009).



iii) Presién de propagulos

Hace referencia al numero de individuos de alguna especie exdtica liberados en una regién
en particular (Lonsdale 1999, Lockwood et al. 2005, Johnston et al. 2009) y puede ser
calculada como el producto entre el nimero de eventos de introduccién y el nimero promedio
de individuos liberados en cada evento (Lockwood et al. 2005, 2009, Occhipinti-Ambrogi
2007). Sin embargo, esta medicion sélo puede ser aplicada en introducciones intencionales,
donde ambos factores son conocidos, mientras que en las introducciones accidentales (que
corresponden a la mayoria de los casos), la presion de propagulos suele asociarse a los
vectores de introduccion, pudiendo ser inferida de manera indirecta (e.g. cercania a una
carretera, distancia la puerto mas cercano, numero de centros de cultivo, etc.). Presion de

propagulos se relaciona positivamente con la invasibilidad.

2.- EFECTO DE LA ESCALA ESPACIAL

La mayoria de los patrones observados en ecologia son dependientes de la escala (tanto
espacial como temporal). Esto se debe principalmente a que la heterogeneidad ambiental
asociada a los cambios de escala determina el dominio de ciertos patrones sobre otros. Por lo
tanto, la definicion de la escala apropiada para el estudio de ciertos factores es de gran
importancia (Levin 1992). Mas aun, la evaluacion de patrones a diferentes escalas, entrega
novedosos resultados que corroboran la existencia de propiedades emergentes asociadas a la
escala espacial (Shea & Chesson 2002, Pauchard et al. 2003, Pauchard & Shea 2006, Lopez de
Casenave et al. 2007). Varios son los estudios que han abordado la importancia de la escala en
las invasiones bioldgicas (Shea & Chesson 2002, Pauchard et al. 2003, Sax & Gaines 2003,
Pauchard & Shea 2006, Grey 2009, Seipel et al. 2012) en donde se muestran los cambios en
los patrones observados, con la variacion de la escala en la que se realizan los experimentos u

observaciones.

De acuerdo con la definicién propuesta por (Schneider 1994), escala denota la
resolucion con la cual es medida una cantidad dentro de un determinado rango, la cual puede
ser aplicada tanto al espacio como al tiempo. En términos espaciales, la escala corresponderia

a la superficie total en la cual se realizan los experimentos u observaciones (extensién), los
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cuales son medidos en una determinada unidad de observacién (grano) (Lopez de Casenave et
al. 2007)

Patrones de factores vinculados a invasibilidad (i.e. resistencia bidtica, caracteristicas
ambientales, presion de propagulos), son dependientes de la escala espacial. Patrones de
resistencia bidtica han sido ampliamente estudiados por no ser consistentes a diferentes escalas
espaciales, ya que, salvo algunas pocas excepciones, la relacién entre especies nativas y
exoticas es negativa a escala local (producto de la competencia), pero se vuelve positiva a
escalas mas grandes (debido a la heterogeneidad de hébitat) (Shea & Chesson 2002,
Stachowicz et al. 2002, Byers & Noonburg 2003, Fridley et al. 2004, 2007, Herben et al.
2004, Pauchard & Shea 2006).

En cuanto a caracteristicas ambientales, diferentes factores son mas importantes a
ciertas escalas espaciales, por ejemplo, el clima y la topografia son importantes a grandes
escalas, pero el tipo de suelo y el microclima, cobran mayor importancia a escalas mas
pequefias (Milbau et al. 2009).

Por Gltimo, patrones relacionados con presion de propagulos también pueden variar
con la escala espacial. En la Fig. 1.1, muestro un ejemplo de como la distribucién de este
factor puede ser azarosa, uniforme o agrupada, dependiendo de la escala espacial a la que se
realicen las observaciones. En la Fig. 1.1, la presencia de complejos portuarios (simbolizado
con un barco) serd considerado como estimador de la presion de propagulos, ya que puertos
son vectores de introduccién de especies marinas mediante aguas de lastre o comunidades
incrustantes en cascos de barcos, ademéas los muelles y otras estructuras pueden ofrecer
sustrato para el asentamiento o “refugio” de especies exoticas. La distribucion de la presion de
propagulos (i.e. puertos) en la costa de Chile continental (recuadro negro) es azarosa, ya que
hay varios sectores (e.g. costa de la region de la Araucania, Patagonia) donde no hay puertos.
Sin embargo, si disminuimos la resolucion de la escala espacial, restringiendo nuestras
observaciones solo a Chile centro-sur (recuadro rojo), entonces la presion de propagulos
tendré una distribucion uniforme. Ahora bien, si disminuimos aun mas la resolucion, y nos
restringimos solo a la costa de la region del Biobio (recuadro en verde), presion de propagulos

tendra una distribucion agrupada, ya que los puertos se concentran sélo en la costa central de
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la region (Bahias de Concepcidn, San Vicente y norte del Golfo de Arauco). Si continuamos
bajando la resolucion, y ahora realizamos las observaciones sélo en las Bahias de Concepcion
y San Vicente (recuadro purpura), la distribucion de la presion de propagulos vuelve a ser
uniforme, ya que en la zona los complejos portuarios son numerosos (e.g. Lirquén, Penco,
Talcahuano, San Vicente, Huachipato) y uniformemente distribuidos. Por Gltimo, a escala
local (recuadro azul) la influencia del puerto abarca todo el sector. En nuestro ejemplo, la
presion de propagulos pasa de una distribucion azarosa a una uniforme, después a una
agrupada, y luego nuevamente a una uniforme, en donde los cambios en la distribucion se
deben sélo a la resolucién de la escala espacial en la cual se realizan las observaciones. Por lo
tanto, si evaluamos la importancia relativa de la presién de propagulos en la invasibilidad de
sitios, es esperable que tenga una mayor importancia a escalas espaciales donde exista
variabilidad de este factor, es decir, donde su distribucién no sea uniforme (e.g. costa de Chile
continental, costa de la region del Biobio), pero al mismo tiempo, sea menos importante en
evaluaciones a escalas espaciales donde la distribucion sea uniforme (e.g. costa de Chile
centro-sur, bahia de Concepcion) ya que todos los sitios estan sometidos a una presion de

propagulos similar.

La variabilidad de los patrones relacionados con la invasibilidad de los sistemas (i.e.
resistencia biotica, caracteristicas ambientales y presion de propagulos) con los cambios en la
escala espacial, permitird que ciertos factores dominen a ciertas escalas. Por ejemplo, a escala
local las comunidades estdn sometidas a una misma presion de propagulos y a condiciones
ambientales similares (sin considerar micro habitats), por lo que la invasibilidad dependera en
gran medida de la resistencia biotica. Por el contrario, a escalas mayores, la variabilidad de
caracteristicas ambientales y presion de propagulos puede influir en que estas variables tengan

una mayor importancia relativa respecto a resistencia biética.

3.- TERMINOLOGIA UTILIZADA EN ESTA TESIS

Numerosos términos y definiciones han sido propuestos en el marco tedrico de la
ecologia de invasiones, por lo que diversos autores (e.g. Falk-Petersen et al. 2006, Catford et
al. 2009) han intentado consensuar la informacion al respecto, resumiendo los diferentes

términos propuestos, e identificando su equivalencia con el de otros autores.



En esta tesis doctoral, utilizo la terminologia mas frecuentemente usada por ec6logos
de invasiones (Blackburn et al. 2011). Especies introducidas, exoticas, no nativas, no
indigenas, foraneas, adventivas y aliens son utilizadas como sinénimos, identificando a
aquellas especies que han sido importadas mediante la accién humana, ya sea accidental o
intencionalmente, a una region donde histéricamente no han estado presentes. Un subconjunto
de estas especies introducidas, exdticas, no nativas, ..., pueden formar poblaciones estables sin
intervencion humana directa, denominandoseles especies establecidas (Moor & Bruton 1988)
0 naturalizadas (Richardson et al. 2000). Un subconjunto de estas especies naturalizadas
pueden ser consideradas invasoras cuando incrementan su rango de distribucion en el area
invadida a través del tiempo (Shigesada & Kawasaki 1997, Richardson et al. 2000, Blackburn
et al. 2011). Sdlo si estas especies invasoras llegan a provocar dafos de tipo econémico o
social, reciben la denominacion de peste. Aquellas especies de las que no se puede demostrar
si son nativas 0 exoéticas (i.e. su origen es desconocido) son denominadas especies
criptogénicas (Carlton 1996, 2009). Por ultimo, especies introducidas que erroneamente han

sido consideradas nativas o0 endémicas son denominadas pseudoindigenas (Carlton 2009).

4.- ECOLOGIA DE INVASIONES EN CHILE

El Chile, ecologia de invasiones ha mostrado un amplio desarrollo los ultimos 25 afios,
siguiendo la tendencia mundial a incrementar con el tiempo (Quiroz et al. 2009). Numerosos
trabajos han intentado crear catastros de especies exéticas, enfocados en diversos taxa: e.g.
vertebrados terrestres y dulceacuicolas (Iriarte et al. 2005), especies marinas (Castilla et al.
2005, Castilla & Neill 2009), poliquetos perforadores (Moreno et al. 2006), moluscos
dulceacuicolas (Letelier et al. 2007), plantas terrestres y acuaticas (Fuentes et al. 2013) y

macroalgas marinas (Villasefior-Parada et al. [Capitulo 2]).

Sin embargo, s6lo recientemente, y a partir del trabajo conjunto entre diversos
especialistas, se ha podido concretar un catalogo general para especies naturalizadas de Chile,

mediante la “Consultoria para elaborar el catdlogo de las especies exoticas
asilvestradas/naturalizadas en Chile, en el marco del Proyecto GEF/MMA/PNUD EEI AJF”

(LIB 2016), el cual reune informacion para 12 grupos taxonémicos de sistemas terrestres,

6



marinos y dulceacuicolas, estimando en 1133 la cantidad de especies naturalizadas para el
territorio nacional, de las cuales 780 (c.a. 70%) corresponden a plantas terrestres y acuéticas
(Fig. 1.2a). Por el contrario, macro y microalgas son el grupo menos representado (i.e. 4
especies de microalgas y 22 especies de macroalgas, Fig. 1.2b). De estas ultimas, 19 estan
presentes en Chile continental, 4 en islas oceénicas y 1 en la Antéartica chilena (Fig. 1.2c),
aunque dicho numero podria estar subrepresentado (Frenot et al. 2005; Villasefior-Parada et
al. [Capitulo 2]).

Por esta razdn, incrementar el conocimiento respecto a macroalgas exdticas en sistemas
costeros del Pacifico SE, asi como detectar los principales factores que determinan la
invasibilidad de estos sistemas (principalmente ante aquellas especies que tienden a invadir),
podria ser muy Utili para generar medidas de prevencion y conservacion en sistemas altamente

intervenidos y escasamente estudiados, como lo es la costa de Chile continental.

5.- OBJETIVOS

i) Compilar la informacion existente en Chile respecto a la ecologia de invasiones marinas en

general, y macroalgas marinas exoticas en particular.
i) Determinar el efecto de la escala espacial, en los patrones de resistencia biodtica,
caracteristicas ambientales y presion de propagulos, en la invasion de macroalgas exoticas

en la costa del Pacifico SE.

6.- HIPOTESIS

i) Hipotesis General
El efecto de la resistencia bidtica, las caracteristicas ambientales y la presion de
propagulos en la invasion de macroalgas en la costa del Pacifico SE varia con la escala

espacial.

ii) Hipotesis Especificas



a) La escala espacial y temporal (estacionalidad) afectan los patrones de resistencia bidtica en

comunidades invadidas por Mastocarpus latissimus en la costa centro-sur de Chile continental.
b) La importancia relativa de caracteristicas ambientales y presion de propagulos en la
invasion de macroalgas marinas exoéticas en la costa del Pacifico SE varia con la escala

espacial en la cual son medidas.

7.- ESTRUCTURA DE ESTA TESIS

Esta Tesis consta de cuatro capitulos (Tabla 1). Los dos primeros son introductorios al
tema de invasiones en sistemas marinos del Pacifico SE (Objetivo 1) y los dos restantes
evallan el efecto de la escala espacial sobre factores que influyen en la invasibilidad de los
sistemas (Objetivo 2).

En el Capitulo 1, analizo las tendencias y vacios en el conocimiento que se tiene
respecto a ecologia de invasiones marinas. El objetivo de este capitulo fue revisar los
diferentes trabajos realizados en el tema, identificando la escala espacial y temporal abarcada

en cada uno de ellos, y la cantidad de informacidn generada para cada region politica de Chile.

En el Capitulo 2, genero un catastro actualizado de especies de macroalgas exoticas en
la costa del Pacifico SE, incluyendo especies que no habian sido consideradas en catastros
anteriores (basados en diferentes criterios propuestos en otros trabajos). Ademas, analizo los
patrones espaciales, temporales, taxondémicos y ecoldgicos de macroalgas marinas exoéticas a

lo largo de la costa de Chile continental.

En el Capitulo 3, evallo patrones de resistencia bidtica por competencia, en dos
escalas espaciales: local y regional. Ademas discuto como influye la estacionalidad y las
variables elegidas como estimadores de resistencia bidtica, en los patrones observados a
ambas escalas espaciales. Este capitulo fue realizado a partir de observaciones en terreno de la
relacion entre la abundancia de Mastocarpus latissimus y la diversidad de macroalgas nativas,

en seis localidades de la costa de Concepcidn, en invierno y verano (Hipotesis especifica a).



En el Capitulo 4, a partir de modelos de nicho ecoldgico (i.e. modelos de distribucion
de especies), evaluo la importancia relativa de las caracteristicas ambientales y la presion de
propagulos, en la invasion de cuatro macroalgas invasoras en la costa del Pacifico SE (Codium
fragile, Asparagopsis armata, Schottera nicaeensis y Mastocarpus latissimus). Ademas,
comparo la importancia relativa de las variables mencionadas, en modelos evaluados a dos
escalas espaciales: macro escala (costa del Pacifico SE) y meso escala (costa de la ecorregion

Araucana) (Hipotesis especifica b).

8.- SOBRE LOS MODELOS DE ESTUDIO

Cuatro son las especies de macroalgas de las que se tiene evidencia de un comportamiento
invasor en la costa de Chile continental (i.e. incrementan su rango de distribucion desde el
punto de introduccion): Codium fragile subsp. fragile (antes Codium fragile subsp.
tomentosoides), (Neill et al. 2006, Madariaga et al. 2014), Asparagopsis armata (Ramirez et
al. 2007), Schottera nicaeensis (Villasefior-Parada et al. 2014) y Mastocarpus latissimus
(Macaya et al. 2013). La Tabla 2 resume informacion respecto a la introduccion de estas
especies en la costa de Chile continental (afio, lugar y vector més probable), y la Tabla 3
resume informacion respecto a los impactos (positivos y negativos) sobre aspectos ecoldgicos
y actividades economicas reportadas en el Pacifico SE. Por ultimo, la Fig. 1.3 muestra la
amplitud del rango de distribucién en Chile continental (aunque Asparagopsis armata también
ha sido reportada en sistemas intermareales de las isla de Pascua, islas Desventuradas, y el

archipiélago de Juan Fernandez).

1) Mastocarpus latissimus

Mastocarpus latissimus (Fig. 1.4) es el modelo de estudio més utilizado en esta tesis
doctoral. A pesar de ser considerada, junto a C. fragile, las macroalgas exoéticas mas
conspicuas en la costa del Pacifico SE (Castilla et al. 2005), se reconoce una escases en cuanto
al conocimiento ecoldgico que se tiene respecto a su invasion en estos sistemas (Castilla et al.
2005). M. latissimus es la macroalga dominante en sistemas intermareales de la costa de

Concepcion (Villasefior-Parada et al. [Capitulo 3]), donde ha sido explotada como fuente de
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carragenano de manera muy ocasional (Castilla et al. 2005, Castilla & Neill 2009). Esta
especie fue reportada por primera vez en el Pacifico SE en la Bahia de Concepcién (Caleta
Cocholgiie [36°35°S]), como Mastocarpus sp. por Ruiz & Giampaoli (1981), a partir de
observaciones realizadas en 1976. Estos autores la describen como una macroalga de amplia
distribucion local, habitando sustratos rocosos tanto en sectores expuestos como protegidos al
oleaje, en niveles intermareales medios y bajos. Alveal & Romo (1980) la identifican como
una de las macroalgas mas conspicuas de los sistemas intermareales de la provincia de
Concepcion. Avila & Alveal (1987) basados en atributos morfoldgicos la identifican como
Mastocarpus papillatus, pero Lindstrom et al. (2011) basados en analisis moleculares de
secuencias de ITS, rbcL y COI han establecido que el material de Chile corresponderia a la

entidad M. latissimus.

En la década de 1980, la distribucion de esta macroalga estaba restringida exclusivamente
a la costa de la provincia de Concepcién (entre la Bahia de Coliumo y el Golfo de Arauco)
(Avila & Alveal 1987), pero c.a. de 30 afios mas tarde, su distribucion se habia extendido 300
km hacia el norte y 600 km hacia el sur (i.e. entre Navidad y el norte de Chiloé) (Macaya et al.
2013), probablemente favorecida por estrategias alternativas de dispersién, como la liberacion
de laminas y papilas a la deriva (Orostica et al. 2012).

Descripciones de sistemas intermareales de la costa de Concepcion con antelacion a 1970
son escasas, lo que hace dificil dimensionar las caracteristicas de estos sistemas intermareales
sin la presencia Mastocarpus latissimus. Una de las pocas descripciones corresponde a
sistemas intermareales de localidades en la Peninsula de Tumbes (Caleta Traiguén 36°39’S y
Caleta Leandro 36°38’S), entre 1963 y 1964 (post terremoto y tsunami de 1960), en donde no
se reporta la presencia de M. latissimus, y se describe a la macroalga Mazzaella laminarioides

como la macroalga dominante en el intermareal medio (Alvarez 1969).

En la actualidad, de acuerdo a muestreos realizados en el verano del 2015 en sistemas
intermareales rocosos de la provincia de Concepcion, Mastocarpus latissimus es
significativamente mas abundante que Mazzaella laminarioides (Fig. 1.5, C. Villasefior-
Parada, resultados no publicados). Estos resultados sugieren que, desde su introduccion en la

década de los 70, M. latissimus podria haber desplazado a M. laminarioides como macroalga
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dominante en estos sistemas. M. laminarioides no sélo es una macroalga de importancia
ecoldgica, sino ademds, junto a Sarcotalia crispata, constituyen los principales recursos
cosechados por algueros de la zona, para la extraccion de carragenanos (Buschmann et al.
2001).

i) Schottera nicaeensis

Schottera nicaeensis (Fig. 1.6), es una macroalga roja de amplia y muy disjunta
distribucion mundial, que incluye el Atlantico NE, el Mediterraneo, el sur de Africa, la costa
del sur de Australia y Tasmania (Guiry & Guiry 2016). Ha sido reconocida como introducida
en Australia, donde en un principio su distribucién fue muy localizada, colonizando sélo
estructuras antropicas en las cercanias de un importante complejo portuario (Lewis & Kraft
1979). En Sudéfrica, es considerada criptogénica, y una especie muy comdn en las
comunidades algales de pozas intermareales (Mead et al. 2011a).

En Chile, habita en el intermareal bajo y submareal somero de numerosas localidades a lo
largo de la costa (Hoffmann & Santelices 1997; Fig. 1.5). Fue reportada por primera vez al sur
del puerto de San Antonio (Santelices et al. 1989), y originalmente fue descrita sélo para la
costa de Chile central entre Los Vilos y Concepcion (Santelices et al. 1989, Hoffmann &
Santelices 1997). Sin embargo, reportes recientes muestran una significativa expansion en la
costa chilena, extendiendo el rango de distribucion hasta Antofagasta por el norte (Vasquez et
al. 2001) y Chiloé por el sur (Villasefior-Parada et al. 2014), por lo que actualmente es, de las
cuatro macroalgas invasoras, la de mayor distribucion, existiendo reportes de su presencia en

la costa de 24 comunas y 15 provincias en Chile continental (Fig. 1.3).
A pesar de ser bastante frecuente en la costa de Chile central, su abundancia en la mayoria
de las localidades invadidas es baja, por lo que se discute si este caso corresponde 0 no a una

invasion (Villasefior-Parada et al. 2014).

iii) Codium fragile subp. fragile
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Es la macroalga exdtica més conspicua de la costa chilena (Castilla et al. 2005), y la més
estudiada durante los ultimos 15 afios (Villasefior-Parada et al. [Capitulo 1]). Segdn (Neill
2007) esta macroalga fue introducida en la costa chilena en dos oportunidades, la primera en el
estrecho de Magallanes, en el sur de Chile, en 1847; y la mas reciente, en el norte chico,
alrededor de 1998.

Es originaria del sudeste asiatico (Provan et al. 2005, 2008). A nivel mundial es
reconocida como especie invasora en numerosos ecosistemas marinos (Ribera &
Boudouresque 1995, Trowbridge 1998, 1999, Chapman 1999, Bégin & Scheibling 2003,
Mathieson et al. 2003, Siguan 2003, Bulleri & Airoldi 2005, Schaffelke et al. 2006, Williams
& Smith 2007) con expansién transoceanica e interoceanica durante fines del siglo pasado y
comienzos de este siglo (Trowbridge 1998, 1999, Mathieson et al. 2003).

En Chile, habita ambientes inter y submareales, asi como estructuras artificiales, desde el
norte de Chile hasta el extremo austral, con una distribucion discontinua (Neill et al. 2006). Es
reconocida como peste en los centros de cultivo de macroalgas del norte de Chile (Neill et al.
2006), y su proliferacion afecta el turismo y cultivos de moluscos. Al igual como ocurre en
otros sistemas a nivel mundial, en el norte de Chile se asocia con la macroalga exotica

Neosiphonia harveyi, la cual es su epifito mas abundante (Villasefior-Parada & Neill 2011).

Su exitosa expansion en la costa chilena podria verse favorecida por estrategias de
dispersion como liberacion a la deriva de utriculos (Gonzalez et al. 2014) y fragmentos

apicales reproductivos (Villasefior-Parada et al. 2013).

En muestreos realizados durante la ejecucidon de esta tesis doctoral, hemos encontrado
Codium fragile colonizando sistemas intermareales al oeste de la isla Mocha, al sur de la
region del Biobio (Fig. 1.7), en donde, al igual que en el submareal de Caldera, presenta una
alta carga epifita. Los sectores invadidos correspondian a plataformas intermareales con baja

riqueza de especies, donde coexistia con macroalgas laminares simples y corticadas.

Iv) Asparagopsis armata
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Asparagopsis armata (Fig. 1.8), es una especie nativa de Australia y Nueva Zelanda
(Andreakis et al. 2004), donde fue descrita por primera vez por Harvey en 1855 (Guiry &
Guiry 2016). A nivel mundial presenta una muy amplia distribucion (Guiry & Guiry 2016),
siendo reconocida como invasora en numerosos ecosistemas alrededor del mundo (e.g.
Mediterraneo, NE Atréantico, California; Ribera & Boudouresque 1995, Boudouresque &
Verlague 2002, Williams & Smith 2007). En Chile, el primer reporte de esta especie fue hecho
por Santelices & Abbott (1978) como un nuevo reporte para la flora algologica local (muestra
fue colectada en 1965 en Iquique). En la costa del norte de Chile, las varazones de grandes
cantidades de esta macroalga en las playas de Tongoy, generan impactos negativos sobre el
turismo(Ramirez et al. 2008a). No obstante, estudios recientes han detectado compuestos
antimicrobiales en el talo de A. armata, que podrian ser potencialmente utilizados (Pinteus et
al. 2015).

En el Capitulo 2 proponemos a esta y otras especies de macroalgas como introducidas en
la costa chilena, basados en su discontinuidad geografica a nivel mundial, el patron logico de
su extension a lo largo de la costa chilena (i.e. incremento gradual de norte a sur), su tendencia
a polutar estacionalmente y su identidad genética con poblaciones distantes. En el capitulo 4

identificamos los principales factores asociados a su expansion en la costa chilena.

9.- TABLAS Y FIGURAS

i) Leyenda de Tablas

Tabla I.1. Factores analizados, escala espacial abarcada, y modelos de estudio utilizados en

cada uno de los capitulos de esta Tesis.

Tabla 1.2. Afo, lugar y vector méas probable, en la introduccion de los cuatro modelos de

estudio en la costa del Pacifico SE.
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Tabla 1.3. Resumen de los impactos (negativos y positivos) sobre aspectos ecoldgicos y
economicos, reportados para los modelos de estudio en la costa del Pacifico SE. Fuente desde

donde fue obtenida la informacion se muestra al pie de la tabla.

i) Leyenda de Figuras

Figura 1.1. Ejemplo grafico del cambio en el tipo de distribucion (uniforme, agrupada, al azar)
de complejos portuarios (i.e. proxy de presion de propagulos) a diferentes escalas espaciales.
Recuadros de diferentes colores representan diferentes escalas. Ver seccion 2 (Escala
Espacial).

Figura 1.2. (a) Numero de especies naturalizadas en Chile por grupo taxonémico, (b) nimero
de especies de macro y microalgas marinas y dulceacuicolas naturalizadas en Chile, y (c)
namero de macroalgas marinas naturalizadas en Chile. Datos desde Informe Final de SCT N°
20/2015  “Consultoria para elaborar el catdlogo de las especies exoticas
asilvestradas/naturalizadas en Chile, en el marco del Proyecto GEF/MMA/PNUD EEI AJF”
(LIB 2016).

Figura 1.3. Amplitud del rango de distribucion de los cuatro modelos de estudio abordados en
esta Tesis, basado en unidades politico-administrativas (a) nimero de regiones, (b) nimero de

provincias y (¢) nimero de comunas. Incluye sélo Chile continental.

Figura 1.4. Mastocarpus latissimus en sistemas intermareales de la costa centro sur de Chile
continental. Se observa la alta variabilidad morfoldgica, y los distintos tipos de habitats que
coloniza. Estas variaciones son posibles observar incluso dentro de una misma localidad.

Barra indica 5 cm.

Figura 1.5. Porcentaje de cobertura de las macroalgas foliosas corticadas Mastocarpus
latissimus y Mazzaella laminarioides (media *+ error estandar), en sistemas intermareales
medios de cuatro localidades de la costa de Concepcion durante el verano. Datos fueron
obtenidos desde observaciones realizadas en verano, a partir de un muestreo sistematico con

10 cuadrantes en el intermareal medio de cada localidad. Resultados del analisis de t de
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Student para muestras pareadas se muestran para cada caso (C. Villasefior-Parada, resultados

no publicados).

Figura 1.6. Schottera nicaeensis en sistemas intermareales bajos de la costa centro sur de

Chile continental. En Cocholgie, ademés de presentar una alta abundancia, los talos son méas

grandes que en las otras localidades. Barra indica 5 cm.

Figura 1.7. Codium fragile subsp. fragile en isla Mocha. (a) ejemplar en terreno, (b) ejemplar

en laboratorio, (c) detalle epifitos, (d) detalle utriculo. Presencia de primordios y

verrugosidades en el talo son comunes. Al igual que los talos del norte de Chile, utriculos

terminan en un mucrdn puntiagudo, y no poseen pelos utriculares.

Figura 1.8. Asparagopsis armata en el norte de Chile (a) fase gametofitica (b) fase

tetrasporofitica (Falkenbergia). Fotos de EC Macaya.

1ii) Tablas

Tabla 1.1.

CAPITULO FACTORES

ESCALA ESPACIAL

MODELOS DE ESTUDIO

1 Tendencias
2 Patrones

3 Resistencia
Bidtica

Presion de

propagulos/
Caracteristicas

ambientales

costa del Pacifico SE
(c.a. 55.000 km)

costa del Pacifico SE
(c.a. 55.000 km)

local (50 m) y regional
(c.a. 40.000 m)

macro escala (Pacifico SE)
y meso escala (ecorregion
Araucana)

Especies marinas exoticas

Macroalgas marinas exética

Mastocarpus latissimus

Codium fragile, Asparagops

S

is

armata, Schottera nicaeensis,

Mastocarpus latissimus
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Tabla 1.2.

MODELOS DE PRIMER REPORTE VECTOR MAS
ESTUDIO ANO LUGAR FUENTE PROBABLE
M. latissimus 1976 Cocholgue (Ruiz & Giampaoli 1981) cascos de barcos
S. nicaeensis 1976 c.a. San Antonio (Santelices et al. 1989) trafico maritimo
C. fragile! 1998 Caldera (Gonzélez & Santelices 2004) acuicultura
A. armata 1965 Iquique (Santelices & Abbott 1978) $?

Segin (Neill 2007) C. fragile ha tenido més de una introduccion en la costa chilena, en la
tabla se entregan los detalles de la Gltima.
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Tabla 1.3.

MODELOS ASPECTOS ECOLOGICOS ASPECTOS ECONOMICOS
DE ESTUDIO NEGATIVOS POSITIVOS NEGATIVOS POSITIVOS

- Compite con
Disminuye la
. lugas de Puede ser
riquezay . . o
importancia  utilizado como
I cobertura de . :
M. latissimus comercial (e.g. potencial
macroalgas
: Mazzaella fuente de
nativas a escala N 3
1 laminarioides) carragenano.
local. 2
por sustrato.
Mecanismos de
reproduccion
vegetativa le
permiten
. . persistir bajo
S. nicaeensis .
condiciones
adversas, como
ventaja frente a
especies
nativas.*
. B Sirve como
Disminuye g _
. potencial Disminuye
riquezay -
sustrato rendimiento en
cobertura de . .
secundario para  cultivos de
. macroalgas - 7
C. fragile RN el asentamiento  macroalgas.
nativas. 6
. de algas. Varazones en
Asociacion con .
. Aumenta la balnearios
otras especies . 5
LAY biomasa de costeros.
exoticas. * "
mitilidos.
Floraciones Se han
: Varazones en detectado
masivas i
A. armata " balnearios compuestos
("mareas 8 . X
B costeros. antimicrobiales
rojas"). 9
en su talo.

Y(Villasefior-Parada et al. [Capitulo 3]); *( C. Villasefior-Parada, resultados no publicados);
3(Hoffmann & Santelices 1997); *(Villasefior-Parada et al. 2014), 3(Neill 2007); ®(Villasefior-
Parada & Neill 2011); "(Neill et al. 2006); ¥(Ramirez et al. 2008a); °(Pinteus et al. 2015).
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CAPITULO 1

ECOLOGIA DE INVASIONES
MARINAS EN CHILE CONTIENTAL

Basado en:

Villasefior-Parada C, Pauchard A & EC Macaya. Ecologia de invasiones marinas en Chile
continental: ¢qué sabemos y que nos falta por saber?. Revista de Biologia Marina y

Oceanografia. Manuscrito aceptado.
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RESUMEN

La costa chilena presenta menos reportes de especies introducidas respecto a otras
costas a nivel mundial, lo que podria corresponder a un fendbmeno natural generado por
condiciones oceanogréficas, o bien a un artefacto producido por falta de informacion
disponible. Mediante el analisis de 71 trabajos indexados en ISI web of Knowledge,
relacionados con ecologia de invasiones marinas en la costa chilena, publicados entre 1998-
2014, determinamos el estado actual de esta disciplina en Chile, e identificamos las tendencias
de las investigaciones realizadas. La mayoria de las publicaciones se relacionan con especies
en etapa de naturalizacién, y pocas con especies invasoras. EI nimero de publicaciones por
afio incrementa linealmente, sugiriendo un creciente interés de la comunidad cientifica
respecto al tema. La cantidad de informacion disponible (i.e., nimero de publicaciones) no es
homogénea entre las regiones administrativas, y la mayoria de los trabajos son realizados
sectores puntuales dentro de cada region (usualmente cercanos a la capital regional). Regiones
con alto trafico maritimo (e.g., Valparaiso, Magallanes) han sido muy poco estudiadas. A
excepcion de la regién de Coquimbo y Los Lagos, los trabajos por regién apuntan a unos
pocos taxa. Muy pocos trabajos abarcan grandes escalas espaciales, aunque varios de ellos
realizan experimentos a escalas de tiempo mayores (e.g., mensual, anual). Nuestros resultados
permiten sugerir que el nimero de especies reportadas como introducidas en Chile podria estar
subestimado. Observaciones en terreno, actualizacion periodica de catastros y utilizacion de
herramientas moleculares, son propuestas como medidas para una mayor comprension del

tema a nivel nacional.

Palabras clave: Conservacion, especie naturalizada, especie invasora, escala espacial, escala

temporal

1.- INTRODUCCION

Durante los ultimos afios se ha observado a nivel mundial un creciente aumento en el

namero de investigaciones relacionadas con ecologia de invasiones a travées del tiempo (Puth
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& Post 2005, Lockwood et al. 2007), aunque el esfuerzo de investigacion estd fuertemente
sesgado hacia Norteamérica y Europa (PySek et al. 2008). En sistemas marinos, la
investigacion en ecologia de invasiones también ha aumentado temporalmente (Puth & Post
2005, Davidson & Simkanin 2012), sin embargo, han sido bastante menos estudiados en

comparacion con sistemas terrestres y dulceacuicolas (Puth & Post 2005).

En la comunidad cientifica de Chile, el interés en temas relacionados con ecologia de
invasiones también se ha incrementado (Quiroz et al. 2009), pero al igual como ocurre a nivel
mundial, dicho aumento se ha dado principalmente en sistemas terrestres, mientras que
sistemas marinos han sido menos investigados, y sélo recientemente abordados (Béez et al.
1998, Castilla et al. 2005, Castilla & Neill 2009). A pesar de ello, la introduccion de especies
es considerada como una clara amenaza a la conservacion de ecosistemas acuaticos chilenos
(Gajardo & Laikre 2003, Camus 2005, Castilla & Neill 2009).

Segun Castilla & Neill, (2009), 51 especies en la costa de Chile continental son
introducidas o al menos criptogénicas (i.e., especies de las que no puede demostrarse si son
nativas o exoticas, sensu Carlton 1996), un numero mucho menor al reportado para otras
costas como Estados Unidos (n= 298; Ruiz et al. 2000), Costa atlantica de Francia (n= 104;
Goulletquer et al. 2002), Italia (n= 110; Occhipinti-Ambrogi 2002), Nueva Zelanda (n= 109;
Cranfield et al. 1998) y Australia (n= 99; Hewitt et al. 2004). Castilla & Neill, (2009)
atribuyen este bajo nimero de especies introducidas a una resistencia natural de la costa
chilena basado en sus caracteristicas oceanograficas (e.g., sistema de corrientes frias a lo largo
de toda la costa; zonas de minimo oxigeno en el norte; baja cantidad de golfos, bahias y
estuarios al norte de Chiloé; baja temperatura y salinidad en la zona de canales del sur de
Chile) y una resistencia bio6tica generada por depredadores bentdnicos (i.e., resistencia a la
invasion provocada por la comunidad residente mediante interacciones negativas; Kimbro et
al. 2013).

Por otra parte, el nimero de reportes de especies introducidas en un pais también puede
depender de diferentes factores metodologicos y socio-culturales, como la dificultad de acceso
al muestreo de diversos de habitats, la disponibilidad de registros histéricos, el esfuerzo en

investigacion y el nivel de desarrollo del pais (Carlton 2009, McGeoch et al. 2010). Paises en
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desarrollo como Chile, tienen menor cantidad de publicaciones relacionadas con invasiones
que paises desarrollados (Nufiez & Pauchard 2010), y la cantidad de informacion disponible
(e.g., nimero de publicaciones) se relaciona positivamente con el nimero de especies
reportadas como introducidas (McGeoch et al. 2010). Por esta razén, conocer la cantidad y
tipo de informacion que se ha generado en Chile respecto a ecologia de invasiones marinas
podria ayudar a clarificar si el bajo nimero de especies introducidas reportadas para Chile es
producto de una resistencia natural de la costa chilena ante la invasion (e.g., caracteristicas
oceanograficas, resistencia bidtica), o bien a un artefacto (i.e., factor que perturba la correcta
interpretacion del resultado) producto del menor esfuerzo en investigacion y/o una desigual
cantidad de informacion disponible a lo largo de la costa (i.e., sectores de la costa chilena

menos estudiados que otros).

A partir de una busqueda de la literatura relacionada con ecologia de invasiones
marinas en Chile, los objetivos de este trabajo son: a) conocer el estado actual respecto al
tema, identificando los principales tematicas que se estudian en Chile, y b) analizar las
tendencias temporales (nimero de publicaciones a través del tiempo), espaciales (nimero de
publicaciones por regién administrativa) y taxonémicas (principales taxa estudiados) de los
trabajos vinculados a ecologia de invasiones marinas, asi como las escalas (espaciales y

temporales) abarcadas en dichos estudios.

2.- MATERIALES Y METODOS

i) Criterios de inclusion y exclusion de articulos

Como una aproximacion de la cantidad de informacién disponible para Chile, se utilizd
el conjunto de publicaciones relacionadas directamente con ecologia de invasiones marinas
(e.g., reportes de nuevas especies, impactos ecoldgicos y economicos generados, distribucion
en la costa chilena, modelos), las cuales fueron obtenidas a partir de una exhaustiva bisqueda
en ISI Web of Knowledge entre 1998 y 2014. No se consideraron trabajos anteriores a 1998
pues en ese afio se comenzo a abordar el tema de invasiones marinas en Chile por entidades

como la Comision Permanente del Pacifico Sur (e.g., Reunion de expertos para analizar los
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efectos ecoldgicos de la introduccion de especies exdticas en el Pacifico SE, Baez et al. 1998).
Ademas los trabajos con antelacion a dicho afio son bastante escasos (Castilla et al. 2005).

En esta busqueda se incluyeron articulos, revisiones y comentarios, publicados en
revistas I1SI nacionales y extranjeras, cuyos resultados estuvieran directamente relacionados
con sistemas marinos de Chile continental. Fueron excluidos de este analisis trabajos
relacionados netamente con la fisiologia y obtencién de productos naturales a partir de
especies introducidas, asi como también aquellos destinados a incrementar el rendimiento y
mejorar las condiciones de cultivo en especies introducidas con fines comerciales como la
ostra del Pacifico Crassostrea gigas; los abalones Haliotis discus hannai y Haliotis rufescens;
0 los salménidos Oncorhynchus mykiss, Oncorhynchus kisutch, Oncorhynchus tshawytscha y
Salmo salar. No fueron excluidos de este andlisis trabajos relacionados con estas especies que
incluyeran aspectos relacionados con la conservacion, o efectos sobre componentes bidticos
del sistema (e.g. introduccion de especies no objetivo, efectos sobre su fauna asociada,
interacciones bidticas con especies nativas). En el caso de especies anadromas, como las
especies de salmones introducidos en el sur de Chile, sélo se incorporaron aquellos trabajos en
los cuales la totalidad, o al menos parte de los experimentos y/u observaciones, fueron
realizados en sistemas marinos, mientras que articulos que hacian referencia exclusivamente a
sistemas dulceacuicolas no fueron incluidos. Trabajos relacionados con mamiferos
introducidos asociados a sistemas marinos como el vison en el extremo sur de Chile, tampoco

fueron incluidos.

ii) Clasificacion de articulos y analisis de los datos

Los trabajos (a excepcion de aquellos en formato de revision y/o comentarios) fueron
clasificados segun la tematica abordada, la especie estudiada, la etapa en la que se encuentra
en el proceso de invasion, la region administrativa en la que se realizaron los experimentos u
observaciones, y la duracién de los experimentos y/o muestreos. Un mismo trabajo podia

abarcar méas de una tematica, especie exotica o region administrativa.

Los trabajos analizados fueron clasificados en 10 categorias segun la temaética

abordada:
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a) primeros reportes

b) trabajos genéticos

c) depredacion

d) facilitacion

e) competencia

f) biologia reproductiva

g) estrategias de dispersion y persistencia
h) efectos socio-econdémicos

1) modelos

J) distribucion en la costa chilena.

Para determinar la etapa del proceso de invasion en la que se encuentra la especie
estudiada, se siguié la clasificacion propuesta por (Blackburn et al. 2011), en donde se
considera como especies exaticas a aquellas cuya presencia en una region biogeogréafica se
debe a la introduccion intencional o accidental como consecuencia de la actividad humana,
especies naturalizadas a aquellas especies exoticas que luego de haber sido introducidas se
reproducen constantemente y mantienen poblaciones estables sin la intervencién directa de los
seres humanos, y especies invasoras a aquellas especies naturalizadas que tras su
establecimiento se propagan desde su punto de introduccion ocupando habitats naturales, y
que en algunos casos pueden dominar los hébitats invadidos. En este trabajo consideramos
especies exclusivamente exdticas a aquellas introducidas con fines de cultivo pero que no
forman poblaciones naturales como la ostra Crassostrea gigas y los abalones Haliotis spp. En
cuanto a las especies de salmones, en este trabajo las consideramos como naturalizadas, y no
como invasoras, ya que la expansion y ocupacion de habitats naturales se da principalmente en

cuencas de rios y lagos.

La relacion entre el namero de publicaciones y el afio de publicacion fue evaluada

mediante regresion lineal.

Los trabajos realizados en terreno fueron clasificados segun las regiones politicas

abarcadas en los experimentos u observaciones (en estudios cuyo objetivo era determinar la
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distribucion de la especie exotica en la costa chilena, se consideraron todas aquellas regiones
muestreadas aun cuando la especie exotica no se encontrara en dicha regién). En trabajos que
fueron realizados en laboratorio se considerd la region desde la cual fueron obtenidas las
muestras. Trabajos que consistian en modelos (e.g. de nicho, socio-econdémicos) fueron

incluidos sélo cuando se tomaron datos en terreno para pardmetros puntuales.

3.- RESULTADOS Y DISCUSION

Los primeros trabajos que sintetizaron la informacion existente, y entregaron listados
de especies marinas exoéticas en Chile son relativamente recientes (e.g. Castilla et al. 2005,
Castilla & Neill 2009), y producto de la sinergia entre taxénomos y ecélogos. Estos trabajos (y
sus correspondientes listados) constituyen la base para trabajos subsiguientes relacionados con

invasiones en sistemas marinos chilenos.

En el catastro de (Castilla & Neill 2009) se identifican 47 especies exoticas y
criptogénicas (15 de ellas deliberadamente introducidas para acuicultura), mientras que en el
catastro de (Castilla & Neill 2009) el nimero se eleva a 51. Desde entonces, algunas
revisiones realizadas para taxa particulares han efectuado nuevos reportes de especies exdticas
no incluidas en los catastros anteriores (e.g., 6 especies de poliquetos perforadores, Moreno et
al. 2006; 2 especies de ascidias, Turon et al. 2016; 8 especies de macroalgas marinas,
Villasefior-Parada et al. [Capitulo 2] ). Por otra parte, algunos trabajos han clarificado el
estatus para especies que se creian exaticas, pero en realidad correspondian a especies nativas
(e.g., el poliqueto Polydora bioccipitalis, Riascos et al. 2009; 6 especies de macroalgas,
Villasefior-Parada et al. [Capitulo 2]). La revision mas reciente referente a especies
introducidas en Chile, ha identificado para sistemas marinos y dulceacuicolas un total de 21
especies de macro y microalgas, y 79 especies de moluscos, poliquetos y peces, de origen
exotico (LIB 2016).

En nuestra blsqueda bibliogréafica, se seleccionaron un total de 71 publicaciones ISI
relacionadas directamente con ecologia de invasiones en sistemas marinos de la costa de Chile
continental publicados entre 1998 y 2014, en las cuales sélo se estudiaron 27 de estas especies
(Tabla 1).
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La ascidia Pyura praeputialis es la especie que ha recibido mayor atencién en cuanto al
numero de trabajos publicados, siendo modelo de estudio para todas las tematicas analizadas
(Tabla 1). Sin embargo, la distribucidn de esta especie en Chile se encuentra restringida a la
Bahia de Antofagasta, lo que dificulta la extrapolacion de dichos resultados al resto de la costa
chilena. La macroalga Codium fragile subsp. fragile y el bivalvo Mytilus galloprovincialis son
otras dos especies con alto nimero de trabajos, pero sélo C. fragile ha sido modelo de estudio

para una amplia variedad de tematicas (Tabla 1).

La mayoria de los articulos analizados (60%) evallan especies en etapa de
naturalizacion (Fig. 1.1a), es decir que forman poblaciones estables sin intervencion humana
directa, pero no hay evidencia de una tendencia a invadir. Por otra parte, sélo un 24% de los
articulos evaltan especies invasoras, lo que marca una clara diferencia con lo observado en
sistemas terrestres en donde mas del 50% de las publicaciones tanto en plantas como animales

tienen como objetivo a especies invasoras (Quiroz et al. 2009).

Segun Castilla & Neill, (2009), la mayoria de las especies introducidas en la costa de
Chile mantienen rangos acotados de distribucidn, y las Unicas especies que se comportan como
invasoras (i.e. expanden su rango de distribucion en el area introducida) corresponden a la
anémona criptogénica Anemonia alicemartinae y la macroalga asiatica Codium fragile, por lo
que es esperable que la cantidad de publicaciones relacionadas con especies invasoras sea
menor que las relacionadas con especies naturalizadas. No obstante, durante los ultimos afios
se ha observado un incremento significativo en el rango de distribucion de algunas especies
exoticas que hasta ese entonces no se consideraban invasoras, como la ascidia Ciona robusta
(antes Ciona intestinalis) (Madariaga et al. 2014), y las macroalgas Mastocarpus latissimus
(Macaya et al. 2013), Schottera nicaeensis (Villasefior-Parada et al. 2014) y Asparagopsis
armata (Ramirez et al. 2007). Por esta razon, una re-evaluacion de las categorias asignadas a
cada especie introducida (i.e., naturalizada, invasora) se hace necesaria, de acuerdo a los
nuevos antecedentes que se puedan conocer respecto al comportamiento de estas especies en

sistemas costeros chilenos.

i) Sintesis del analisis de la literatura seleccionada
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Los 71 trabajos seleccionados, 6 correspondian a revisiones y comentarios cuya finalidad
era sintetizar informacién respecto a un amplio espectro de especies exoticas en sistemas
marinos (Camus 2005, Castilla et al. 2005), o bien, en algunos taxa particulares (e.g.,
abalones, Flores-Aguilar et al. 2007; poliquetos perforadores, Moreno et al. 2006; salmones,
Gajardo & Laikre 2003; De Leaniz et al. 2010). El resto de los trabajos fueron agrupados en 6
categorias, respecto a los topicos abordados (en donde un mismo trabajo podia abordar mas de
un tépico) (Fig. 1.1b, Tabla 1.1).

a) Primeros reportes

La mayoria de los trabajos analizados correspondieron a reportes puntuales de la
ocurrencia de una nueva especie, en algun lugar particular de la costa chilena. Estos reportes
eran acompafiados de una descripcion morfoldgica, y en algunos casos estaban respaldados

con analisis moleculares, que permitieron inferir el lugar de origen de dicha introduccion.

La costa del Pacifico NO (i.e. sudeste asiatico) ha sido identificada como el lugar de
origen de varias especies exoticas en la costa chilena, como las macroalgas Polysiphonia
morrowii (Kim et al. 2004), Scytosiphon tenellus (Camus et al. 2005) y Codium fragile
(Provan et al. 2005). El Atlantico NE en cambio, ha sido identificado como el lugar de origen

de la medusa Aurelia aurita (Haussermann et al. 2009).

La identificacion de vectores de introduccion, en cambio, ha sido menos evaluada, y s6lo
argumentada a partir de observaciones indirectas. Por ejemplo, la ocurrencia de los poliquetos
perforadores exoticos Polydora uncinata, Terebrasabella heterouncinata, Polydora rickettsi y
Dipolydora giardi en conchas de abalones y ostras japonesas de sistemas de cultivos, ha
permitido inferir una introduccion de estas especies mediante acuicultura (Radashevsky &
Olivares 2005, Vargas et al. 2005, Moreno et al. 2006), mientras que, basado en la dindmica
del trafico maritimo en la Patagonia, se ha deducido una introduccién de Aurelia aurita desde

el Atlantico NE mediante aguas de lastre (Haussermann et al. 2009).
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b) Trabajos genéticos

Una buena parte de los trabajos analizados incorporaban analisis genéticos. Algunos de
estos trabajos reportaban por primera vez la especie en Chile y mediante la comparacion de
secuencias, identificaban el lugar desde donde fueron introducidas (ver ejemplos en la seccion
primeros reportes).

Estudios genéticos también han permitido aclarar la real identidad taxonémica de especies
cripticas, por ejemplo, Tarifeno et al. (2012) a partir del uso de Polimorfismos de Longitud de
Fragmentos de Restriccion (RFLP) identificaron la presencia de la especie introducida Mytilus
galloprovincialis en la costa de Concepcion, la cual habia sido errobneamente identificada

como la especie nativa Mytilus chilensis.
Otros estudios genéticos han sido utilizados para caracterizar genética y/o fenotipicamente
las poblaciones introducidas (e.g. Astorga et al. 2002), y detectar procesos de hibridacion con

especies nativas (e.g. Westfall & Gardner 2013).

¢) Interacciones bidticas: Depredacién

Especies exdticas sirven como alimento para aves marinas, por ejemplo Pyura praeputialis
en el norte de Chile (Pacheco & Castilla 2000, 2001) y salmones en la costa sur (Jiménez et al.
2013).

En algunos casos, depredadores nativos pueden generar una importante resistencia bidtica
sirviendo como control bioldgico para evitar el crecimiento de especies exoticas dafiinas,
sobre implementos utilizados en el cultivo de moluscos (Dumont et al. 2009, Dumont,
Gaymer, et al. 2011, Dumont, Harris, et al. 2011). Esta resistencia bidtica generada por
depredadores bentdnicos, junto a las caracteristicas oceanograficas particulares de la costa
chilena, han sido propuestas como factores que generan una barrera natural ante la invasion de

nuevas especies (Castilla & Neill 2009).
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La evaluacion de potenciales efectos que especies introducidas, aun no naturalizadas,
podrian generar ante un eventual escape (i.e., supervivencia en sistemas naturales de un
organismo mantenido en cautiverio; Falk-Petersen et al. 2006) ha sido evaluada sélo para el
abalon Haliotis discus hannai (Stotz et al. 2006). Esta especie es capaz de consumir hasta el
5% de su peso corporal desde una variada oferta de macroalgas, 1o que constituye un
importante riesgo para las comunidades de macroalgas nativas (Camus 2005, Stotz et al.
2006).

d) Interacciones bidticas: Facilitacién

Interacciones positivas han sido observadas entre especies nativas y exéticas, por ejemplo,
Pyura praeputialis genera una matriz que es utilizada como sustrato secundario para el
asentamiento de numerosas especies bentdnicas, lo que incrementa significativamente la
diversidad local (Cerda & Castilla 2001, Castilla et al. 2004b, Castilla et al. 2014). Ademas,
moluscos exoéticos en sistemas de cultivo son infectados por poliquetos perforadores de
conchas que utilizan a estas especies como nuevos sustratos de asentamiento (Vargas et al.
2005, Avilés et al. 2007a, Avilés et al. 2007b, Rozbaczylo et al. 2007) Sin embargo, la
facilitacion no s6lo puede ocurrir entre especies nativas y exdticas, sino ademas entre especies
exoticas, por ejemplo, en el norte de Chile, la macroalga de origen asiatico Neosiphonia
harveyi, es el epifito mas conspicuo en la macroalga invasora Codium fragile, la que ademas
de proporcionarle un sustrato secundario para su asentamiento, podria servirle como un

potencial vector de dispersion secundaria (Villasefior-Parada & Neill 2011).

e) Interacciones bidticas: Competencia

Competencia es la interaccion bidtica que ha sido menos evaluada en ecologia de
invasiones marinas en Chile (Fig. 1.1b). Ocurrencia de competencia entre especies exoticas y
nativas ha sido reportada entre salmones y la fauna ictica nativa (Soto et al. 2001), entre la
ascidia exotica Pyura praeputialis y el mitilido nativo Perumytilus purpuratus (Castilla et al.
2004a, Caro et al. 2011), y entre el briozoo Bugula neritina y especies incrustantes en sistemas
artificiales (Cifuentes et al. 2010).
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Potencial competencia entre el abalon Haliotis discus hannai y herbivoros nativos ha sido
evaluada en laboratorio, ante un eventual escenario de escape desde centros de cultivo (Stotz
et al. 2006).

f) Biologia reproductiva

Varios trabajos describen aspectos reproductivos y de biologia del desarrollo de especies
exoticas marinas, algunos en comparaciones con especies nativas (e.g. Toro et al. 2012,
Gonzalez et al. 2014, Oyarzin et al. 2014), y otros han sido utilizados para explicar estrategias

de dispersion (mencionadas en la siguiente sub seccion).

g) Estrateqgias de dispersion

Diferentes métodos de dispersion han sido identificados para especies exéticas entre los
que se incluyen la adhesion a estructuras antropicas y mecanismos alternativos de

reproduccion (usualmente de tipo asexual).

La anémona Anemonia alicemartinae, si bien es una especie dioica, no se han encontrado
machos maduros, por lo que, al parecer, su reproduccion es exclusivamente asexual mediante
fision binaria (Haussermann & Forsterra 2001). Lépez et al. (2013) proponen como
mecanismo de dispersion una estrategia de “desprendimiento y re-adhesion” basada en el
desprendimiento desde el sustrato de individuos que, luego de quedar a la deriva, se re-

adhieren en localidades cercanas, permitiéndoles colonizar paulatinamente nuevos sitios.

Para la macroalga Codium fragile, se han descrito 2 estrategias de dispersion: a)
fragmentacion y liberacion de talos a la deriva que le permitiria a las zonas méas reproductivas
del talo (i.e., seccion apical) llegar a nuevos sitios y liberar gametos que, mediante
partenogénesis, podrian dar origen a nuevos individuos (Villasefior-Parada et al. 2013); y b)
liberacion de utriculos aislados, los que, mediante reproduccion vegetativa, podrian dar origen
a nuevos individuos, ain mas rapido que su congénere nativa Codium bernabei (Gonzalez et
al. 2014).
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La macroalga roja Mastocarpus latissimus, también ha mostrado un incremento
significativo en su rango de distribucién a través del tiempo (Macaya et al. 2013), lo que
podria verse favorecido por el desprendimiento de talos reproductivos y liberacion de papilas

(estructuras que contienen cistocarpos) a la deriva (Ordstica et al. 2012).

En el norte de Chile se ha observado el importante rol de boyas a la deriva, como
mecanismo efectivo de dispersion a larga distancia para algunos invertebrados introducidos
como Ciona robusta o Bugula neritina (Astudillo et al. 2009). En el sur de Chile, Manriquez
et al. (2014) han estudiado las comunidades incrustantes en pilotes de muelles en sectores con
alto trafico maritimo, y aunque si bien no encontraron presencia de especies introducidas,
dicho trabajo entrega resultados novedosos y muy Utiles para ayudar a dilucidar el rol
potencial de estructuras antrépicas como lugar de refugio para estas especies, a la espera de

condiciones éptimas para el establecimiento en sistemas naturales.

Por ultimo, en el norte de Chile se ha observado como el asentamiento de individuos
juveniles de la ascidia Pyura praeputialis ocurre generalmente en las periferias de colonias pre
existentes, lo que podria constituir un mecanismo de auto facilitacion intraespecifica
(Alvarado et al. 2001).

h) Efectos socio-econdmicos

Algunos trabajos han evaluado el efecto directo de especies exoticas sobre actividades
econdmicas, como por ejemplo, la disminucion del rendimiento en el cultivo de Gracilaria
spp. en el norte de Chile con el incremento en la abundancia de Codium fragile que provoca el
enlentecimiento en el proceso de extraccion al invertir tiempo en desprender ambas

macroalgas (Neill et al. 2006).

Otros trabajos en cambio, han evaluado la efectividad de mecanismos para contrarrestar
los efectos negativos de las especies invasoras, principalmente de aquellas que son parte de las
comunidades incrustantes que sobrecrecen en sistemas de cultivo, como Ciona robusta o
Pyura praeputialis. Algunos de estos mecanismos incluyen la aplicacion de sustancias

antifouling derivadas de cultivos de bacterias (Zapata et al. 2007) y el uso de depredadores
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bentonicos como controladores biologicos (Dumont, Gaymer, et al. 2011, Dumont, Harris, et
al. 2011).

i) Modelos

Algunos trabajos han aplicado modelos de nicho ecoldgico para identificar habitats mas
susceptibles a ser invadidos, ante una eventual expansion de especies con alto potencial
invasor a nivel mundial, como Crassostrea gigas, Ciona robusta y Codium fragile (Carrasco
& Bardn 2010, Madariaga et al. 2014). Estos trabajos muestran la alta vulnerabilidad de gran

parte de la costa chilena, ante la invasion de dichas especies.
Otros trabajos evaltan la sustentabilidad de los cultivos de abalones mediante la aplicacion
de modelos eco-sociales (Ortiz & Stotz 2007), y el “auto-raleo” en mantos del tunicado Pyura

praeputialis mediante modelos morfométricos (Guifiez & Castilla 2001).

i) Distribucién en Chile

La distribucion a lo largo de de la costa chilena ha sido descrita s6lo para cuatro especies
exoticas: Anemonia alicemartinae (Haussermann & Forsterra 2001), Mytilus galloprovincialis
(Toro et al. 2005), Codium fragile (Neill et al. 2006), y Mastocarpus latissimus (Macaya et al.
2013).

i) Andlisis cuantitativo de la literatura relacionada con ecologia de invasiones marinas
en Chile

a) Tendencia temporal del estudio de ecologia de invasiones marinas en Chile

El nimero de articulos por afio incrementa significativamente con el tiempo (Fig. 1.2),
sugiriendo un creciente interés en investigacion relacionada con invasiones marinas. Sin
embargo, este incremento pareciera ser mas bien lineal y no exponencial como se ha
observado en sistemas terrestres de Chile (Quiroz et al. 2009), sistemas marinos a nivel

mundial (Davidson & Simkanin 2012), o sistemas terrestres y dulceacuicolas a nivel mundial
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(Puth & Post 2005); quizas porque el desarrollo de la ecologia de invasiones marinas en Chile

es incipiente comparado con los otros casos.

b) Distribucién espacial de la informacion disponible.

La cantidad de investigaciones realizadas no es homogénea a lo largo de Chile (Fig. 1.3a).
Un alto nimero de investigaciones han sido realizadas en localidades de las regiones de
Antofagasta y Los Lagos (19 y 15 trabajos respectivamente), mientras que otras regiones

como Arica y Tarapaca han sido escasamente estudiadas.

Muy pocas investigaciones se han realizado en las regiones de Valparaiso y Magallanes,
las que se caracterizan por un alto trafico maritimo en sus costas (el que suele asociarse a una

alta intensidad en la presién de propagulos, Hewitt et al. 2009).

Ademas, si consideramos los grupos taxondémicos sobre los cuales se han realizado los
trabajos, existe una tendencia a investigar el mismo grupo taxonémico (y usualmente la misma
especie) por region (Fig. 1.3b). Por ejemplo, a pesar de ser Antofagasta la regién mas
estudiada, los trabajos estan sesgados hacia un grupo en particular (i.e., ascidias, Fig. 1.3b) y a
pesar que se han estudiado cuatro de estas especies, casi la totalidad de dichos trabajos han
sido realizados en s6lo una: Pyura praeputialis. De la misma manera, en la regién del Biobio,
la tercera con mas publicaciones a nivel nacional, el 60% se ellas corresponden a estudios
sobre Mytilus galloprovincialis (Fig. 1.3b). Esta misma tendencia es observada en casi todo el
pais, a excepcion de las regiones de Coquimbo y Los Lagos, en donde no so6lo se estudia
equitativamente una amplia variedad de grupos taxonémicos, sino que ademas, son las
regiones en las que se estudia la mayor cantidad de especies introducidas (7 especies en

Coquimbo y 14 especies en Los Lagos, Fig. 1.3b).

Por ultimo, una tendencia observada en casi todas las regiones fue el fuerte “centralismo”
en las investigaciones. A excepcion de trabajos que buscaban identificar la distribucién de
especies exoticas a lo largo de la costa chilena, la mayoria de las investigaciones eran
realizadas en los mismos sectores, usualmente cercanos a la capital regional o a sedes

universitarias (e.g., Bahia de Antofagasta en Antofagasta, Bahia Calderilla en Copiap6, Bahia
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La Herradura en Coquimbo, Bahia de Concepcion en el Biobio, Mar interior de Chiloé y Seno
de Reloncavi en Los Lagos, Estrecho de Magallanes en Magallanes).

Basado en los avances en cuanto a taxonomia y sistematica, la problematica de acceso y
muestreo a una mayor variedad de habitats marinos, y la disponibilidad de registros histéricos,
(Carlton 2009) considera que la cantidad de especies exoticas reportadas para la costa chilena
por Castilla et al. (2005) y Castilla & Neill (2009) se encuentra subestimada, siendo entre
cinco y diez veces mas. En nuestro trabajo, la desigual cantidad de informacion a lo largo del
pais, el sesgo hacia una especie o grupo taxondmico particular, y el “centralismo” dentro de
las regiones administrativas, constituyen evidencia de falta de informacion respecto a las
especies exdticas en la costa de Chile continental. Considerando que la cantidad de
informacién disponible se relaciona directamente con la cantidad de reportes de especies
exoticas (McGeoch et al. 2010), nuestro trabajo entrega evidencia que apoya la hipétesis de
que la baja cantidad de reportes de especies exéticas en sistemas marinos chilenos se debe méas
bien a un artefacto (producto de la heterogeneidad de cantidad de informacion disponible) que

a una resistencia natural de la costa chilena ante la invasion.

¢) Escala espacial y temporal abarcada en los estudios.

En ecologia de invasiones, al igual que en el resto de las subdisciplinas de la ecologia, la
escala (tanto espacial como temporal) en la cual se desarrollan las investigaciones, cobra gran
importancia en la interpretacion y extrapolacion de los resultados obtenidos (Davis et al. 2000,
Pauchard & Shea 2006, Stachowicz & Byrnes 2006).

Los cambios en la escala espacial, se asocian a un aumento en la heterogeneidad
ambiental, afectando diversos procesos (e.g., dispersion, relacion diversidad exdtica v/s
diversidad nativa, control, impacto) que son claves para entender el fendmeno de la invasion
(Pauchard & Shea 2006). Respecto a la escala espacial abarcada en las investigaciones
realizadas en la costa de Chile continental, la gran mayoria de los trabajos fueron realizados en
una sola region (Fig. 1.4a), en uno o mas sitios (usualmente cercanos). En general, las
investigaciones abarcaban ciertos sectores de la costa (cercanos a la capital regional o a

centros universitarios) tal como se describe en la seccion anterior. 4 trabajos abarcaron 2
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regiones (usualmente contiguas) y solo los trabajos cuyo objetivo fue evaluar la distribucién
de especies exoticas a lo largo de Chile, abarcaron escalas espaciales mas grandes (>2

regiones).

Por otra parte, el incremento en la escala temporal permite evaluar el comportamiento de la
especie con los cambios en la disponibilidad de recursos y la dindmica de las poblaciones
nativas, que por lo general no son constantes en el tiempo (Davis et al. 2000, Stachowicz &
Byrnes 2006). En cuanto a la escala temporal abarcada en los trabajos analizados, los
resultados son mas homogéneos, ya que, si bien la mayoria de las investigaciones duraron
menos de un mes, un buen nimero de ellas abarcaban estudios estacionales, anuales e

interanuales (Fig. 1.4b).

Por Gltimo, trabajos que evalien fenémenos a multiples escalas entregan resultados
novedosos que permiten descubrir propiedades emergentes asociadas a estos cambios de
escala (Pauchard & Shea 2006). Sin embargo, ninguno de los trabajos analizados evaluo

patrones a diferentes escalas.

4.- CONCLUSIONES

Uno de las principales tendencias observadas en esta revision, es el creciente nimero
de reportes de especies exoticas en la costa de Chile continental. EI uso de herramientas
moleculares en la identificacion de estas especies (e.g., DNA barcoding) ha permitido grandes
avances, incluso en la identificacion del origen de la introduccion, y su potencial vector. El
uso de estos analisis ha permitido corroborar la identidad taxondmica de especies exdticas, por
ejemplo Collantes & Mufioz-Muga (2009) reportaron la introduccion de la macroalga roja
Grateloupia intestinalis (Harvey) Setchell ex P. G. Parkinson en un sector muy puntual de la
Bahia de Valparaiso, pero analisis moleculares han determinado que corresponde a otro taxon
aun no identificado (ME Ramirez, comunicacion personal). Los avances en estas materias son

muy importantes en la actualizacion de catastros de especies exoéticas ya existentes.

En cuanto a la distribucion de las especies exoticas a lo largo de la costa chilena, ain

no es del todo clara, no sélo por la falta de trabajos dedicados a determinar su distribucion,
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sino ademas, por el dificil acceso a ciertos sectores (e.g., zona de los canales y fiordos en el
extremo sur). Esto ha llevado a que los catastros de especies exoticas, incluso los mas
actualizados (e.g., LIB 2016) infieran la distribucion de estas especies en base a revisiones de
articulos publicados o bien muestras conservadas en herbarios y/o museos. Si bien las
colecciones de museos han sido reconocidas como herramientas eficaces para el estudio de la
biodiversidad en general (Ramirez 2001) e invasiones bioldgicas en particular (Fuentes et al.
2013), el uso exclusivo de este tipo de informacion puede sesgar la informacion hacia zonas
mas estudiadas, 1o que presenta una desventaja frente a muestreos in situ. Observaciones
periddicas en terreno, sobre todo en zonas muy intervenidas como los alrededores de centros
portuarios y/o acuicolas, podrian entregar informacién Gtil que permitiria actualizar la
informacién de catastros previos. Por ejemplo, algunas especies exdticas como la ascidia
Asterocarpa humilis y el briozoo Bugula flabellata, cuya distribucién se creia restringida a la
costa norte del pais (Clarke & Castilla 2000, Astudillo et al. 2009) han sido encontradas varios
kilbmetros mas al sur, adheridas a barcos y sustratos artificiales, en el sector portuario de la
Bahia de Concepcidén (Cancino & Gallardo 2004, Pinochet 2016).

La falta de informacidn respecto a la distribucion de las especies exoticas, y su tasa de
expansién en la costa chilena, influye también en la categorizacion de las especies
introducidas (e.g., naturalizada, invasora). Tradicionalmente sélo dos especies, Codium fragile
y Anemonia alicemartinae, eran consideradas invasoras por expandir su rango de distribucién
tras su introduccion en la costa chilena (Castilla et al. 2005, Castilla & Neill 2009). Sin
embargo, trabajos mas recientes han detectado un aumento en el rango de distribucion de
varias especies exdéticas cuya distribucion se creia acotada a ciertos sectores de la costa (e.g.,
Asparagopsis armata, Ramirez et al. 2007, Mastocarpus latissimus, Macaya et al. 2013;
Schottera nicaeensis, Villasefior-Parada et al. 2014, Ciona robusta Madariaga et al. 2014), lo
que indica un comportamiento invasor en estas especies. Observaciones periddicas en la costa

chilena podrian detectar otras especies con un comportamiento similar.

Por ultimo, la cantidad de informacion, desigual a nivel nacional y sectorial a nivel
regional, y con sesgos hacia ciertos grupos taxonémicos, constituye un fuerte argumento para
apoyar la idea de una subestimacion del nimero de especies exdticas en la costa de Chile

continental. Estudios basados en cuidadosos trabajos taxondmicos y sistematicos, exhaustivas
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recopilaciones de datos historicos y acuciosas observaciones en terreno, permitieron
cuadruplicar el nimero de especies exoticas en la costa de Sudafrica, la cual se creia una de las
mas pristinas a nivel mundial (Mead et al. 2011b). Un analisis de este tipo en las costas

chilenas podria entregar interesante informacion al respecto.

5.- TABLAS Y FIGURAS

i) Leyenda de Tablas

Tabla 1.1. N° de trabajos por cada una de las especies exdticas en la costa chilena que han
sido objetos de estudio en los articulos analizados, con informacion respecto a su estatus, las
regiones administrativas donde se han realizado experimentos o busquedas para cada una de
ellas (simbologia descrita en leyenda de la Fig. 1.3) y las tematicas abordadas en dichos
trabajos (categorias son simbolizadas con letras descritas en Materiales y Métodos).

ii) Leyenda de Figuras

Figura 1.1. (a) Porcentaje de trabajos relacionados con ecologia de invasiones marinas en
Chile clasificados segun estatus de la especie introducida y (b) Numero de trabajos segun
tematica abordada. En interacciones biéticas: blanco representa depredacion, gris facilitacion y

negro competencia.

Figura 1.2. Numero de publicaciones relacionadas con ecologia de invasiones marinas en
Chile a través del tiempo (1998-2014). Se muestra ademas el resultado del analisis de

regresion lineal.

Figura 1.3. (a) Numero de trabajos realizados por region politico-administrativa y (b)
porcentaje de trabajos por taxa realizado en cada region. En (b) Ndmeros arabigos sobre las
barras indican el nimero de especies exoticas estudiadas para cada taxa en cada region. Un
mismo trabajo podia abarcar mas de una region administrativa y méas de un taxa. XV= Region
de Arica y Parinacota, 1= Region de Tarapaca, Il= Region de Antofagasta, Il1l= Regién de

Atacama, IV= Region de Coquimbo, V= Region de Valparaiso, VI= Region de O’Higgins,
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VIl= Region del Maule, VIII= Region del Biobio, IX= Regién de la Araucania, XIV= Region
de Los Rios, X=Region de Los Lagos, XI= Regidn de Aysén y Xll= Region de Magallanes.

Figura 1.4. (a) Numero de regiones administrativas abarcadas, y (b) Duracion de los
experimentos u observaciones, en los trabajos analizados.
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iii) Tablas

Tabla 1.1
PHYLUM / N° DE TEMATICAS
CLASE ESPECIE ESTATUS TRABAJOS ABORDADAS
Chlorophyta Codium fragile Invasora 10 a,b,d,f,g,h,i,j
Ochrophyta Scytosiphon tenellus Naturalizada 1 a,b
Rhodophyta Neosiphonia harveyi Naturalizada 1 d
Polysiphonia morrowii Naturalizada 1 a,b
Mastocarpus latissimus Invasora* 3 0.
Grateloupia intestinalis Naturalizada 1 a
Ascidacea  Pyura praeputialis Naturalizada 18 a,b,c,d,ef,gh,i
Ciona robusta Invasora® 8 a,c,e,f,g,h,i
Asterocarpa humilis Naturalizada 2 a
Molgula ficus Naturalizada 2 a
Cnidaria Anemonia alicemartinae Invasora 3 a,f,0,
Aurelia aurita Naturalizada 1 a
Bivalvia Mytilus galloprovincialis Naturalizada 10 a,bfj
Crassostrea gigas Exética 3 )
Gastropoda Haliotis rufescens Exdtica 8 a,d
Haliotis discus hannai Exotica 8 a,c.e,l
Osteichties  Oncorhynchus mykiss Naturalizada 7 b,c.e,f,h
Oncorhynchus kisutch Naturalizada 5 c.eh
Oncorhynchus tshawytscha Naturalizada 1 h
Salmo salar Naturalizada 6 c.ef,h
Polychaeta Polydora uncinata Naturalizada 2 a
Polydora rickettsi Naturalizada 2 d
Polydora bioccipitalis Nativa® 2 a
Dipolydora giardi Naturalizada 1 a
Terebrasabella heterouncinata Naturalizada 2 a
Bryozoa Bugula neritina Naturalizada 5 c.e,g
Bugula flabellata Naturalizada 2 g

! sensu Macaya et al. (2013); * sensu Madariaga et al. (2014); 3 Especie considerada exética

por Moreno et al. (2006), pero reconocida como nativa por Riascos et al. (2009) basado en

analisis del registro fosil.
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Iv) Figuras
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RESUMEN

En este trabajo proponemos una lista de 16 especies de macroalgas exdticas en la costa
de Chile continental, ademas de otras 3 especies que, siendo nativas a la costa chilena, han
sido introducidas en sectores fuera de su rango natural de distribucion. Este listado fue
realizado depurando catastros publicados con antelacién, e incorporando nuevos reportes. La
distribucion de macroalgas exdticas no es homogénea a lo largo de la costa chilena, sino que
se concentra en sectores cercanos a puertos y centros de cultivos. La mayoria de las especies
muestran una distribucion bastante acotada, y s6lo cuatro tienden a invadir (i.e. incrementan su
rango de distribucién a través del tiempo). Sin embargo, considerando que la mayoria de las
introducciones son recientes (i.e. tltimos 60 afos), y la amplitud del rango de distribucion se
relaciona positivamente con el tiempo de residencia de las especies en la costa chilena,
sugerimos que algunas de estas especies podrian estar en una etapa de expansion, lo que
explicaria su localizada distribucién. Respecto a patrones observados a nivel mundial, existe
una sobrerrepresentacion de macroalgas rojas y subrepresentacion de macroalgas pardas. Entre
las estrategias de dispersion secundaria se encuentran: la liberacion de secciones del talo a la
deriva y adhesion a objetos flotantes. Este trabajo no sélo actualiza la informacion relacionada
con macroalgas exoticas en la costa chilena, sino que ademas permite entender el proceso de

invasion de estos organismos, a través del analisis de los patrones descritos en estos sistemas.

Palabras clave: invasion, distribucién, vectores, dispersion secundaria, tiempo minimo de

residencia.

1.- INTRODUCCION

Las invasiones en ecosistemas marinos han sido fuertemente estudiadas desde la
década de 1980 (Puth & Post 2005, Davidson & Simkanin 2012) pero en Chile aun se sabe
poco sobre este proceso (Camus 2005; Castilla et al. 2005; Castilla and Neill 2009, Villasefior-
Parada et al.[Capitulo 1]). De todas maneras, se reconoce a la introduccion de especies como
una clara amenaza a la conservacion de ecosistemas acuaticos chilenos (Gajardo & Laikre
2003, Camus 2005, Castilla & Neill 2009).
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El proceso de invasién se inicia con la introduccién (accidental o intencional) de
especies exoticas (también Ilamadas no indigenas o introducidas) fuera de su rango historico
de distribucion, de las cuales un subconjunto menor puede incrementar su distribucion en la
region introducida con el transcurso del tiempo, las que son llamadas especies invasoras
(Shigesada & Kawasaki 1997, Richardson et al. 2000, Blackburn et al. 2011).

Aunque la costa de Chile continental tiene menos reportes de especies exoticas
respecto a otras regiones a nivel mundial como Nueva Zelanda, Australia, Estados Unidos,
Italia, Francia y Hawai (ver datos de Schaffelke et al. 2006), méas del 40% de las especies
marinas que han sido reportadas como exoéticas para Chile corresponden a macroalgas (ver
listados de Castilla et al. 2005 y Castilla & Neill 2009). Pese a ello, macroalgas marinas
exoticas (MME) han sido poco estudiadas, y la cantidad de investigacién no es homogénea a
lo largo de la costa de chilena, concentrandose en la costa centro-norte y el extremo austral
(Villasefor-Parada et al. [Capitulo 1]).

Este trabajo busca hacer una revisién del estado actual del conocimiento respecto a las
MME de la costa de Chile continental, la que permita identificar patrones (espaciales,
temporales, taxondmicos, ecoldgicos) que presentan estas especies, asi como vacios en el
conocimiento que permitan identificar temas prioritarios para direccionar las futuras
investigaciones. Ademas, considerando las nuevas especies reportadas para la costa de Chile
continental, asi como el rapido incremento en el uso de nuevas técnicas moleculares (e.g.
DNA Barcoding) que han ayudado a clarificar la identidad taxonémica de diversas especies de
flora marina en la costa del Pacifico sudeste (e.g. Boedeker et al. 2010; Lindstrom et al. 2011;
Geoffroy et al. 2012; Fraser et al. 2013; Boo et al. 2014; Lindstrom et al. 2015; Yang et al.
2015), creemos necesaria una revision actualizada respecto a que especies de macroalgas

deberian ser consideradas como exoticas a la costa chilena.

Por lo tanto, los objetivos del presente trabajo son: 1) generar una lista actualizada de
especies de MME para Chile continental; 2) determinar (mediante bibliografia publicada y
comunicaciones personales de expertos) la distribucion actual de estas especies; e 3)
identificar patrones espaciales, temporales, taxonomicos y ecolégicos de MME en la costa
chilena.
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2.- MATERIALES Y METODOS

i) Listado de especies de macroalgas exdticas

A partir de los listados de especies introducidas en sistemas costeros chilenos
publicados con antelacion (i.e. Castilla et al. 2005, Castilla & Neill 2009) se procedié a
depurar la lista de especies de MME. Se excluyo de dichos listados, los reportes de los cuales
se tiene evidencia que las especies fueron mal identificadas, ya sea mediante herramientas

moleculares, o bien, una re-identificacion taxondmica.

En el listado se incorporaron nuevas especies introducidas basandonos en 13 criterios
propuestos con anterioridad por diferentes autores para identificar especies introducidas en
sistemas marinos a nivel mundial (Chapman & Carlton 1991, Cranfield et al. 1998), el cono
sur de América (Orensanz et al. 2002, Castilla et al. 2005, Moreno et al. 2006, Castilla &
Neill 2009), y MME a nivel mundial (Ribera & Boudouresque 1995, Boudouresque &

Verlague 2002). Estos criterios fueron:

a) nuevo reporte en un area,

b) discontinuidad geografica en su distribucion mundial,

c) expansién de su rango de distribucién en el area invadida desde su punto de
introduccién siguiendo un patron ldgico (e.g. decrecimiento gradual en abundancia
desde su punto de introduccion, colonizacion de nuevos sitios siguiendo un patrén
espacio-temporal),

d) distribucién muy localizada en la region introducida, restringida al compararla con
especies nativas similares,

e) cercania a la fuente probable de introduccion (e.g. puertos, centros de cultivo),

f) asociacién (o dependencia) con otras especies introducidas,

g) asociacion (o dependencia) con actividades antropicas (e.g. coloniza muelles u otros
substratos artificiales),

h) origen evolutivo exdtico (e.g. ausencia de congéneres en el rango introducido),

i) tendencia a polutar (al menos estacionalmente),
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j) especies identificadas como exoticas o invasoras en otras partes del mundo,
K) historias de vida que infieran un alto poder invasor,
I) variabilidad genética incompleta (producto de efecto fundador) y

m) ldentidad genética entre poblaciones distantes.

i) Rango de distribucién.

Para cada una de las especies de MME se georeferencié cada uno de los reportes
obtenidos en la costa de Chile continental. Dichos reportes fueron recopilados a partir de una
exhaustiva busqueda en la literatura publicada (IS y no ISI), reportes publicados en sitios de
internet de alto prestigio y confiabilidad (e.g. GBIF, ALGAEBASE), y comunicaciones

personales por parte de expertos en cada especie (Tabla 2.1).

La amplitud del rango de distribucion en la costa chilena fue estimado para cada
especie como el numero de unidades administrativas (i.e. regiones y provincias politicas) en
las que se tienen reportes de su presencia, medida que ha sido utilizada en trabajos anteriores
(Arim et al. 2006, Pauchard & Shea 2006, Dawson et al. 2013, Fuentes et al. 2013). Sin
embargo, la probabilidad de encontrar una especie exotica incrementa con el tamafio de la
region (e.g. longitud de costa efectiva, superficie). Para evitar este potencial sesgo, y
considerando que la costa de Chile continental (al menos entre Arica y Puerto Montt) es
virtualmente una linea recta que abarca 38° de extension latitudinal (desde los 18° a los 56° de
latitud sur) (Camus 2001), dividimos la costa en 37 intervalos de 1° de latitud, y estimamos la
amplitud del rango como numero de intervalos (i.e. entre paralelos) en los que se tiene
reportes de las especies de MME. Por Gltimo, usamos también el nimero de ecorregiones
biogreograficas marinas identificadas para la costa chilena por Spalding et al. (2007) (i.e.
Humboldtiana, Chile central, Araucana, Chiloense, y Canales y Fiordos). De esta manera, la
amplitud del rango de distribucién para cada especie fue estimada como: a) ndimero de
regiones politicas, b) namero de provincias politicas, ¢) nimero de intervalos, y d) nimero de

ecorregiones biogeogréficas, en los que se tengan previamente reportes de la especie.

Por otra parte, para cada especie se determind ademas la amplitud de su rango de

distribucion a nivel mundial. Para ello se contabiliz6 el nimero de unidades biogeograficas
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donde se encuentra presente, de acuerdo a los reinos y provincias biogeogréficas marinas de
Spalding et al. (2007). La informacién de distribucion global fue obtenida de ALGAEBASE
(Guiry & Guiry 2016).

Por altimo, para evaluar si las especies con amplia distribucion en la costa chilena,
corresponden a aquellas con amplia distribucion a nivel mundial, se relaciond, mediante
analisis de correlacion de Spearman, la amplitud de la distribucion a nivel regional con la

amplitud de la distribucion a nivel mundial.

1ii) Patrones de MME en la costa chilena.

Para identificar patrones espaciales, se contabilizé el nimero de MME reportadas por
regiones politicas, intervalos y ecorregiones biogeograficas para determinar la distribucion de
MME en Chile; y la cantidad de estas especies presentes en los reinos y provincias

biogeogréaficas a nivel mundial.

En cuanto a los patrones temporales, se estimo el afio de introduccion de cada especie
basandose en la fecha del primer reporte que hay para cada una de ellas. En la mayoria de los
casos se contd con dicha informacién, pues estos reportes estan respaldados con muestras en
herbarios, pero en 4 casos se debié asumir el afio de introduccion como el afio de publicacion
del articulo. El afio mas probable de introduccion y la fuente bibliografica desde la cual fue
obtenida la informacion se muestra para cada especie en la Tabla 2.1. Mediante correlacion de
Spearman se relaciond la amplitud del rango en Chile (i.e. nimero de regiones politicas,
namero de provincias politicas, nimero de intervalos, nimero de ecorregiones biogeograficas)

y el tiempo minimo de residencia (i.e. cantidad de afios desde su introduccién).

Para identificar patrones taxonomicos, las especies de MME fueron agrupadas por
Division y Familia. Nomenclatura taxondmica utilizada fue la propuesta por ALGAEBASE
(Guiry & Guiry 2016). Para evaluar si en términos de Division, en Chile se observa la misma
tendencia que a nivel mundial, se compard con la informacion proporcionada en los trabajos
de Siguan, (2003) y Williams & Smith (2007).
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Para determinar si las familias con méas representantes exoticos corresponden a
aquellas con méas representantes en Chile (i.e. el nimero de especies exoticas es un
subconjunto del total de especies en una regién), se relacioné mediante correlacién de lineal
de Pearson el nimero de especies introducidas con el nimero de especies nativas a nivel de
familia. Los datos de nimero total de especies por familia en Chile fueron obtenidos desde
(Ramirez & Santelices 1991) y ALGAEBASE (Guiry & Guiry 2016). Por altimo, calculamos
el indice de naturalizacion por familia (F), propuesto por (Rejméanek et al. 1991), que estima la
proporcion de especies introducidas respecto al total de especies de dicha familia en la region
(F = nimero de especies introducidas en Chile / total de especies en Chile), y que permite
identificar familias con alto poder invasor (i.e. F tiende a 1) y bajo poder invasor (F tiende a
0).

Finalmente, para identificar patrones ecolégicos, las MME en la costa chilena fueron
clasificadas en los diferentes grupos funcionales (Crustosas, sifonosas, kelpos, foliosas,
filamentosas, y macrofitos corticados) y se compar6 con la tendencia a nivel mundial a partir
de los datos proporcionados por Williams & Smith (2007). Mecanismos de dispersién en la

costa chilena fueron revisados para las especies de las que se tiene informacién publicada.

3.- RESULTADOS

i) Listado de especies de macroalgas marinas exdéticas

a) Depuracion de los listados originales

Al revisar los primeros listados de macroalgas exéticas de la costa chilena (Castilla et
al. 2005, Castilla & Neill 2009), hemos excluido tres especies reportadas para la costa de
Antofagasta por (Ramirez 1982). Dos de ellas: Ahnfeltia gigartinoides y Rhodoglossum affine,
fueron propuestas por Castilla et al. (2005) y Castilla and Neill (2009) como posibles MME
asociadas a eventos de El Nifio Southern Oscillation ENSO (i.e. “stepping stone”), pero en el
caso de A. gigartinoides su reporte es dudoso y probablemente mal identificado (ME Ramirez,
com. pers.), mientras que R. affine en realidad corresponde a una especie del género

Mazzaella, molecularmente muy cercana a la especie nativa M. membranacea, pero muy
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distinta de M. affinis, especie del hemisferio norte con la que se confundié (M.E. Ramirez,
com. pers.).

La especie Pugetia mexicana, también fue eliminada, ya que segun Clarkston &
Saunders (2012) es conocida s6lo por su espécimen tipo, pudiendo incluso ser conespecifica
con Pugetia chilensis, por lo que se hace necesario un analisis mas exhaustivo utilizando datos

moleculares para aclarar su verdadero estatus taxonomico.

Debido a la reestructuracion taxonémica que ha sufrido este Gltimo tiempo el orden
Bangiales (Sutherland et al. 2011), hemos excluido ademas tres especies del género Porphyra:
P. linearis, P. pseudolinearis y P. torta, que han sido descritas para el intermareal rocoso de
algunas localidades puntuales de la costa de Valparaiso (Gonzélez 1998, Gonzélez &
Santelices 2003, Mufioz-Muga 2012), ya que una revision de este género en Chile basada en
evidencia molecular ha reorganizado los especimenes de Chile en nuevos géneros y/o especies
(Guillemin et al. 2016).

Por ultimo, la especie Schizymenia pacifica (descrita para la localidad de Navidad al
sur del puerto de San Antonio) se diferencia de S. bandera (descrita para la costa de
Valparaiso) sélo por unos pocos caracteres de morfologia interna, por lo que (Hoffmann &
Santelices 1997) cuestionan que ambas correspondan a especies diferentes. Segun (Ramirez et
al. 2012) S. binderi es conespecifica con S. dubyi, una especie recientemente introducida en la
costa de Mar del Plata, Argentina, y probablemente introducida también en Chile, por lo que

en este trabajo se hara mencidn a esta especie como S. binderi.

Por lo tanto, las especies de macroalgas exéticas en la costa chilena serian:

Codium fragile subsp. fragile (Chlorophyta, Codiaceae), macroalga verde originaria
del sudeste asiatico (Provan et al. 2005, 2008). A nivel mundial es reconocida como especie
invasora en numerosos ecosistemas marinos (Ribera & Boudouresque 1995, Chapman 1999,
Trowbridge 1999, Bégin & Scheibling 2003, Bulleri & Airoldi 2005, Schaffelke et al. 2006,
Williams & Smith 2007) con expansion transoceanica e interoceanica durante fines del siglo
pasado y comienzos de este siglo (Trowbridge 1998, 1999, Mathieson et al. 2003). En Chile,
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habita ambientes inter y submareales, asi como estructuras artificiales, desde el norte de Chile
hasta el extremo austral, con una distribucion discontinua (Neill et al. 2006). Se la ha
reconocido como la principal macroalga invasora en sistemas marinos chilenos (Castilla et al.
2005), aunque la subespecie fragile ha sido confirmada so6lo para el norte de Chile, mediante
atributos morfologicos (Gonzalez & Santelices 2004) y moleculares (Provan et al. 2005,
2008).

Mastocarpus latissimus (Rhodophyta, Phyllophoraceae), macroalga reportada por
primera vez, para la costa de Concepcién como Mastocarpus papillatus (Alveal & Romo
1980, Avila & Alveal 1987). Estudios posteriores basados en analisis moleculares de
secuencias de ITS, rbcL y COI han establecido que el material de Chile corresponderia a la
entidad M. latissimus (Lindstrom et al. 2011). A nivel mundial esta especie es conocida sélo
en el Pacifico de Norteamérica, donde coexiste con otras especies del género (Lindstrom 2008,
Lindstrom et al. 2011), por lo que su hallazgo en la costa de Chile, en el Pacifico sudeste,
constituye el Unico reporte para el hemisferio sur. Su rango de distribucion original en Chile se
restringia a alrededor de 98 km de linea de costa, entre la Bahia de Coliumo y el Golfo de
Arauco (Avila & Alveal 1987), actualmente se tienen registros de su presencia en varias
localidades del centro-sur de Chile, incrementando su rango de distribucion aproximadamente
300 km hacia el norte y 600 km hacia el sur (Macaya et al. 2013). Se cree que su introduccién

ocurrio durante de la década de 1970 mediante barcos carboniferos (Castilla et al. 2005).

Schottera nicaeensis (Rhodophyta, Phyllophoraceae), macroalga de amplia y muy
disjunta distribucion mundial que incluye el Atlantico noreste, el Mediterraneo, el sur de
Africa, la costa del sur de Australia y Tasmania (Guiry & Guiry 2016). En Chile habita en el
intermareal bajo y submareal somero de numerosas localidades a lo largo de la costa
(Hoffmann & Santelices 1997). Fue reportada por primera vez al sur del puerto de San
Antonio (Santelices et al. 1989), y originalmente fue descrita s6lo para la costa de Chile
central entre Los Vilos y Concepcién (Santelices et al. 1989, Hoffman & Santelices, 1997).
Sin embargo, reportes recientes muestran una significativa expansion en la costa chilena,
extendiendo el rango de distribucion hasta Antofagasta por el norte (Vasquez et al. 2001) y
Chiloé por el sur (Villasefior-Parada et al. 2014).
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Prionitis lyalli forma gladiata (Rhodophyta, Halymeniaceae), es una especie nativa de
la costa del Pacifico Noreste (i.e. British Columbia, California, Sonora), de la cual se han
reconocido siete variedades, las que Gabrielson, (2008), basado en evidencia molecular, ha
asignado como sinonimos de la especie P. sternbergii. En Chile, s6lo se habia reportado la
presencia de P. lyalli forma gladiata en el submareal somero y expuesto de algunas
localidades de la costa centro-sur, pero segun Calderon & Ramirez, (2009) podria
corresponder a una unidad taxonomica diferente, basado en atributos morfologicos
caracteristicos de la forma gladiata, tanto en su rango de origen (i.e. California) como
introducido (i.e. Chile). En este trabajo como P. lyalli se haréa referencia a P. lyalli forma
gladiata.

Polysiphonia morrowii (Rhodophyta, Rhodomelaceae) es una especie nativa de Corea
(Kim et al. 1994) introducida en el extremo sur de Chile (Kim et al. 2004), y que en los
ultimos afios ha sido introducida ademés en localidades del Mediterraneo (Curiel et al. 2002,
Erdugan et al. 2009), Atlantico Norte (Geoffroy et al. 2012), Nueva Zelanda (D’ Archino et al.
2013) y recientemente en la costa centro-sur de Argentina (Raffo et al. 2014), lo que evidencia
una creciente expansion a nivel mundial en un tiempo relativamente corto. En Chile, esta

especie ha sido reportada sélo para Punta Arenas (Kim et al. 2004).

Schimmelmannia plumosa (Rhodophyta, Acrosymphytaceae), macroalga roja que se
encuentra en el intermareal bajo adherida a rocas y en pozas profundas, en unas pocas
localidades de Chile central (Santelices & Abbott 1978, Ramirez & Santelices 1991,
Hoffmann & Santelices 1997), aunque también hay reportes de esta especie en otras
localidades de la costa centro-sur (EC Macaya, com. pers.), por lo que en Chile presenta una
distribucion altamente disjunta. A nivel mundial, se encuentra en varias localidades del
Pacifico Norte (e.g. Japdn, Corea, Oregon y California), siendo Chile el Gnico lugar en el que
esta presente en el hemisferio sur (Guiry & Guiry 2016).

Schizymenia dubyi (Rhodophyta, Schzymeniaceae) es una especie nativa de la costa del
Pacifico Norte, que en Chile muestra una distribucion altamente disjunta, siendo reportada
para Valparaiso, Navidad y Punta Arenas (Ramirez & Rojas 1988, Ramirez & Santelices

1991, Hoffmann & Santelices 1997). Habita en pozas intermareales poco profundas en

65



sectores muy expuestos al oleaje (Ramirez & Rojas 1988), y a nivel mundial ha sido
recientemente introducida a Argentina (Ramirez et al. 2012).

Scytosiphon tenellus (Ochrophyta, Scytosiphonaceae) macroalga café, originaria de
Japdn. En Chile se encuentra reportada sélo para tres localidades de la costa de Chafiaral
(Camus et al. 2005, Medina et al. 2005, Contreras et al. 2007), las que se caracterizan por
tener baja riqueza de especies producto de la contaminacion por relaves mineros que provocan
altas concentraciones de cobre (Medina et al. 2005), las que esta especie es capaz de tolerar
(Camus et al. 2005, Contreras et al. 2007), permitiéndole alcanzar una alta cobertura (entre 25
y 53%), convirtiéndose en la especie dominante de los sistemas intermareales medio y bajo
(Medina et al. 2005).

b) Nuevas especies exoticas

Basados en 15 criterios para identificar especies introducidas en sistemas marinos (ver.
Seccion Materiales y Métodos), propuestos por diferentes autores (Chapman & Carlton 1991,
Ribera & Boudouresque 1995, Cranfield et al. 1998, Boudouresque & Verlaque 2002,
Orensanz et al. 2002, Castilla et al. 2005, Moreno et al. 2006, Castilla & Neill 2009)
proponemos otras ocho especies de macroalgas para ser consideradas como introducidas en la

costa chilena, y estas son:

Asparagopsis armata (Rhodophyta Bonnemaisoniaceae), especie nativa de Australia
y Nueva Zelanda (Andreakis et al. 2004), donde fue descrita por primera vez por Harvey en
1855 (Guiry & Guiry 2016). En Chile, el primer reporte de esta especie fue hecho por
Santelices & Abbott (1978) como un nuevo reporte para la flora algologica local (muestra fue
colectada en 1965 en Iquique). Ademas, se ha observado una creciente expansion en su rango
de distribucion, que originalmente estaba descrito s6lo para algunas localidades del norte de
Chile (i.e. lquique, Antofagasta y Coquimbo; Ramirez & Santelices 1981, Santelices 1989),
siendo reportada afios mas tarde en la Isla de San Ambrosio (Ramirez et al. 1993), y
posteriormente en Caldera y la costa de Valparaiso (Ramirez et al. 2007), lo que evidencia una
expansion hacia el sur. En los lugares donde habita presenta una gran abundancia, y en el norte

de Chile, su fase alternativa (tetraesporofitica) Falkenbergia hildenbrandii puede generar
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proliferaciones masivas que son confundidas con “mareas rojas” (Ramirez et al. 2008a). Esta
especie ha sido introducida en diferentes lugares del mundo (Ribera & Boudouresque 1995;
Siguan 2003, Ni Chualain et al. 2004; Andreakis et al. 2007; Schaffelke & Hewitt 2007;
Williams & Smith 2007), siendo reconocida como peste en el Mediterrdneo (Kraan &
Barrington 2005), donde prolifera masivamente en invierno (100% de cobertura), pero esta
virtualmente ausente el resto del afio (Ribera & Boudouresque 1995). En Chile, el Unico
impacto econdémico reportado es sobre el turismo, a raiz de las varazones tras floraciones
masivas en las playas de Tongoy (Ramirez et al. 2008a). Estudios recientes han detectado
compuestos antimicrobiales en el talo de A. armata, que podrian ser potencialmente utilizados
(Pinteus et al. 2015).

Hypnea spicifera (Rhodophyta, Cystocloniaceae), macroalga roja, reportada por
primera vez para el Pacifico sudeste por Ramirez, (1982) en Antofagasta, basado en muestras
colectadas en 1980. Si bien, no hay datos moleculares que respalden la identidad taxondémica
del material colectado en Chile, analisis morfologicos sustentan el reporte. En Antofagasta se
ha observado como el sistema rizoidal postrado le permite propagarse rapidamente cubriendo
gran parte del substrato rocoso, llegando a ser una de las especies dominantes de la zona
intermareal baja (Ramirez 1982). Se ha observado también hacia el norte, en las costas de
Arica e lquique hasta el Pert (M.E. Ramirez, com. pers.), y hacia el sur, en el submareal de
Huasco (Vasquez et al. 2001) e intermareal de Chafiaral de Aceituno y Punta Choros (E.C.
Macaya com. pers.), donde, a diferencia de lo que se observa en Antofagasta, presenta baja
cobertura y abundancia. A nivel mundial, su distribucion es amplia y muy disjunta (Ramirez &
Santelices 1981, Ramirez 1982, Guiry & Guiry 2016), siendo reconocida como invasora en el
Mediterraneo (Siguan 2003, Williams & Smith 2007).

Neosiphonia harveyi (Rhodophyta, Rhodomelaceae), macroalga de origen asiatico y
amplia distribucion a nivel mundial (Mclvor et al. 2001, Mathieson et al. 2008), reportada por
primera vez para Chile por Ramirez & Rojas, (1988) como Polysiphonia mollis en Coquimbo.
Posteriormente Leonardi et al. (2006) la reportan como epifita sobre Gracilaria chilensis en
centros de cultivo de Caldera, y Villasefior-Parada & Neill (2011) como epifita sobre Codium
fragile subsp. fragile, en la misma localidad, pudiendo ser observada también colonizando

directamente sustratos rocosos (Neill 2007). En C. fragile es el epifito mas conspicuo
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(Villasefior-Parada & Neill 2011), tal como ocurre en otras localidades donde ambas especies
han sido introducidas (e.g. Trowbridge 1998, 1999, Bégin & Scheibling 2003, Mathieson et al.
2003, 2008, Jones & Thornber 2010). N. harveyi es considerada una especie invasora en
numerosos ecosistemas alrededor del mundo, incluyendo el Mediterraneo, y la costa noreste y
noroeste del Atlantico (Ribera & Boudouresque 1995, Siguan 2003, Schaffelke & Hewitt
2007, Williams & Smith 2007), y aunque en Chile no hay trabajos respecto a su fenologia, al
menos en el hemisferio norte se han reportado proliferaciones masivas ocasionales, en ciertos
periodos del afio (Maggs & Stegenga 1999, Harris & Tyrrell 2001).

Polysiphonia brodiaei (Rhodophyta, Rhodomelaceae), reportada por primera vez para
el Pacifico sudeste por Bustamante & Ramirez, (2009) en las cercanias de Puerto Montt, en
lugares con intenso trafico maritimo tanto de embarcaciones comerciales como turisticas. Se
han encontrado ejemplares masculinos, cistocarpicos y tetrasporicos (Bustamante & Ramirez
2009). A nivel mundial es de amplia y disjunta distribucién mundial (Guiry & Guiry 2016), y
es reconocida como invasora en diversos lugares como Australia, Nueva Zelanda, Pacifico
Noreste, Atlantico noreste y Japon (Siguan 2003, Williams & Smith 2007).

Polysiphonia isogona (Rhodophyta, Rhodomelaceae), reportada por primera vez para el
Pacifico sudeste en Puerto Montt y Chiloé, por Bustamante & Ramirez, (2009), en lugares
cercanos a intenso trafico maritimo, asi como también sobre estructuras utilizadas en el cultivo

de moluscos exaticos. A nivel mundial es de disjunta distribucion (Guiry & Guiry 2016).

Scytosiphon gracilis (Ochrophyta, Scytosiphonaceae), macroalga café presente en el
Pacifico norte (Sudeste asiatico, Baja California), y que en Chile se encuentra presente en
algunas localidades de la costa centro-sur. Fue reportada por primera vez en el Pacifico
Sudeste por Contreras et al. (2007) como una especie criptica comiunmente confundida con S.
lomentaria, especie morfoldgicamente muy similar, que a diferencia de S. gracilis, se
encuentra presente en casi toda la costa chilena. Analisis moleculares (ITS1 e ITS2) sustentan
una introduccion desde Corea debido a la alta similitud en las secuencias (Contreras et al.
2007). Anélisis en laboratorio han demostrado la capacidad de esta especie para tolerar altas
concentraciones de cobre, al igual que su congénere S. tenellus, sin embargo no se encuentra

presente en la costa norte de Chile (donde las comunidades son muy pobres en especies
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producto de la contaminacion cuprifera), lo que Contreras et al. (2007) atribuyen mas bien a
efectos historicos que a restricciones ambientales.

Ulva australis (Chlorophyta, Ulvaceae), macroalga verde de amplia y disjunta
distribucion mundial (Guiry & Guiry 2016), reportada recientemente para el Pacifico sudeste
por (Melton et al. 2014) a partir de andlisis moleculares basados en secuencias de los
marcadores rbcL y tufA, que muestran una alta similitud con ejemplares del Pacifico templado
noreste. Aunque su reporte es reciente, lo mas probable es que lleve mucho maés tiempo en
nuestras costas sin haber sido detectada antes. En Chile se encuentra, al menos, en la costa de
Antofagasta y Concepcion (Melton et al. 2014), aunque una blsqueda mas exhaustiva podria
clarificar mejor su rango de distribucion. Ocasionalmente se reportan durante el verano
importantes varazones de Ulva spp. en balnearios de la costa de Concepcion (e.g. Dichato),
afectando significativamente la actividad turistica (Ohno et al. 2003). A pesar del impacto
local que generan estas proliferaciones masivas, se desconoce la identidad especifica de las
especies involucradas, por lo que no se descarta que U. australis constituya una parte
importante de dichas varazones. A nivel mundial, se han reportado mdaltiples introducciones de

esta especie en la peninsula ibérica (Couceiro et al. 2011).

Porphyra mumfordii (Rhodophyta, Bangiaceae), macroalga conocida sélo para la costa
del Pacifico noreste, hasta que Mufioz-Muga et al. (2015) y Guillemin et al. (2016) la
reportaron para la costa centro-sur de Chile continental. Guillemin et al. (2016) sugieren una
reciente introduccion, basado en la identidad genética entre poblaciones de la costa chilena y
la costa del Pacifico noreste; y la ausencia en el hemisferio sur, de especies estrechamente
relacionadas (especies hermanas) como P. umbilicalis y P. linearis, presentes en el Atlantico
Norte (Mols-Mortensen et al. 2012). En Chile, ha sido reportada en Montemar (Mufioz-Muga
et al. 2015), y en localidades entre el sur de la region de la Araucania y el norte de Chiloée
(Guillemin et al. 2016). En Montemar se encuentra presente en los tres niveles del intermareal,
con una alta variacion morfolégica (Mufioz-Muga et al. 2015). Si bien su ocurrencia en las
costas del Pacifico sudeste ha sido reportada recientemente, el real tiempo de residencia en
estos sistemas se desconoce, considerando lo dificil que es identificar especies del complejo

Porphya-Pyropia basandose en atributos exclusivamente morfologicos.
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c) Especies nativas de la costa chilena, que han sido introducidas fuera de su rango histérico

de distribucién.

En nuestra revision hemos encontrado 3 especies de macroalgas que siendo nativas de
Chile ahora han ampliado su distribucidn costera, probablemente por el transporte humano.
Gracilaria chilensis (Rhodophyta, Gigartinales) en una especie que ha sido transferida de una
region a otra para propositos de acuicultura in situ, los que han sido emprendidos a gran
escala, alterando significativamente el rango de distribucion original de esta especie en la
costa chilena (Santelices 1989, Bellorin & Oliveira 2001, Guillemin et al. 2008, 2014, Castilla
& Neill 2009). Por otra parte, la macroalga Ceramium stichidiosum (Rhodophyta,
Ceramiales), que histéricamente habia sido reportada para la costa centro-sur de Chile, ha sido
dada a conocer como epifita en algunas “lugas” en el estrecho de Magallanes (extremo sur de
Chile) mostrando una alta discontinuidad geografica (Mansilla et al. 2006). Por Gltimo, la
macroalga Antithamnionella ternifolia (Rhodophyta, Ceramiales), cuya distribucion en Chile
se limitaba al estrecho de Magallanes (Ramirez & Santelices 1991), ha sido encontrada mas
recientemente en Concepcion (E.C. Macaya com. pers.), Quintay (Ramirez et al. 2008b), y las

localidades de Coquimbo, Huasco y Antofagasta (\Vasquez et al. 2001).

A pesar que estas especies también constituyen casos de introducciones biologicas,
para los analisis del rango de distribucion y la identificaciébn de patrones (espaciales,
temporales, taxonémicos, ecolégicos) que hacemos a continuacién, no han sido consideradas,
ya que su doble estatus (i.e. nativa y exotica) en la costa chilena podria provocar sesgos en la

interpretacion de los resultados.

i) Rango de distribucion

a) Amplitud del rango de distribucion en Chile

No todas las especies de MME en Chile, presentan la misma amplitud de su rango de
distribucion (Fig. 2.1). La mayoria de ellas (75%) presentan un rango muy acotado (i.e. > 5
intervalos; Fig. 2.1c), en algunos casos restringido a unas pocas localidades puntuales y

cercanas (e.g. S. tenellus, S. gracilis, P. morrowii, P. brodiaei, P. isbgona), o bien presentan
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una distribucion muy disjunta, siendo reportada en varias regiones politicas, pero en pocos
intervalos (e.g. H. spicifera, N. harveyi, S. dubyi, P. mumfordii). Solo C. fragile subsp.
tomentosoides, S. nicaeensis, A. armata y M. latissimus muestran rangos de distribuciéon mas

amplios (Fig. 2.1).

b) Amplitud del rango de distribucion mundial

A nivel mundial, A. armata es la macroalga mas ampliamente distribuida, siendo
reportada en 10 de los 12 reinos biogeograficos identificados por (Spalding et al. 2007). Por el
contrario, el 40% de las especies (e.g. M. latissimus, P. mumfordii, P. lyalli, S. plumosa, S.
gracilis y S. tenellus) poseen una distribucion mundial mas acotada, restringida al Pacifico
Norte Templado, ademas de la costa chilena. Ninguna de las correlaciones entre el rango de
distribucion a nivel mundial (nimero de reinos y provincias biogeogréficas) y el rango de
distribucion en Chile (nimero de regiones politicas, numero de intervalos, numero de
ecorregiones biogeogréaficas) resultaron ser significativas, por lo especies con amplia
distribucion a nivel mundial no necesariamente tienen una amplia distribucion en Chile (Fig.
2.2).

iii) Patrones en la costa chilena

a) Patrones espaciales

La distribucion de MME no es homogénea a lo largo de la costa chilena, siendo las
regiones con alta actividad acuicola (e.g. X Region del Los Lagos) o portuaria (e.g. V Region
de Valparaiso y VIII Region del Biobio) las que presentan mayor cantidad de MME reportadas
(Fig. 2.3a). De hecho, la mayoria de los reportes se concentran en zonas con intensa actividad
de cultivos de moluscos exoticos (e.g. Crassostrea gigas), como Chiloé y Puerto Montt (entre
41°y 43°), o con importantes complejos portuarios como Valparaiso, San Antonio y Ventanas
(entre los 32° y 34°), o Talcahuano, San Vicente, Lirquén y Coronel (entre los 36° y 38°) (Fig.
2.3b). La mayoria de los reportes de MME han sido en las ecorregiones Chile central,
Araucana y Chiloense, mientras la ecorregion de los Canales y Fiordos es donde menos

especies de macroalgas exdticas han sido reportadas (Fig. 2.3c).
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Muy pocas de las MME de Chile se encuentran en regiones biogeograficas tropicales o
frias, la mayoria se encuentra mas bien en regiones templadas. Trece de las dieciséis especies
de MME en Chile se encuentran presentes en el Pacifico norte templado (Fig. 2.4a),
particularmente en las provincias biogeograficas Pacifico noroeste templado frio y Pacifico
noreste templado frio (Fig. 2.4b). Varias especies se encuentran presentes también en el

Atlantico norte templado y en Australasia Templada (Fig. 2.4a).

b) Patrones temporales

La gran mayoria de las introducciones son relativamente recientes (i.e. ultimos 60
afios) (Fig. 2.5), y solo dos especies han sido introducidas previo a 1900 (Tabla 2.1). Nuestros
resultados muestran una correlacion positiva entre el tiempo minimo de residencia (i.e.
cantidad de afios desde la introduccion) y la amplitud del rango de distribucion (numero de
regiones politicas, numero de intervalos entre paralelos, ndmero de ecorregiones
biogeograficas) (Fig. 2.5), es decir, MME con mayor rango de distribucion son las que tienen

un mayor tiempo de residencia en la costa chilena.

¢) Patrones taxondmicos

Respecto a las tendencias observadas a nivel mundial (Siguan 2003, Williams & Smith
2007), en Chile, existe una sobrerepresentacion de macroalgas rojas y una subrepresentancion

de macroalgas pardas (Fig. 2.6a).

Especies de MME pertenecen a once familias taxonomicas, la mayoria de ellas (ocho
de once) tienen solo un representante exotico, siendo la familia Rhodomelaceae la que
concentra la mayor cantidad de especies de macroalgas introducidas (n= 4 spp.; Fig. 2.6b).
Existe una correlacion positiva entre el nimero de especies de MME y el nimero total de
especies reportadas para Chile, a nivel de familia (Fig. 2.6c¢), sugiriendo que las familias con
més especies de MME (e.g. Rhodomelaceae, Phyllophoraceae, Scytosiphonaceae)
corresponden a las mas representadas en la costa chilena, y no a familias con alto poder

invasor. De hecho, al analizar los valores del indice de naturalizacion por familia (F) (i.e.

72



proporcion de especies exdticas respecto al total de especies de la region, Rejméanek et al.
1991), observamos que para la familia Rhodomelaceae el F es cercano a 0 (Fig. 2.6d), ya que,
si bien es la que mas representantes exoticos tiene en la costa chilena, también es una de las
mas representadas en la flora marina local (c.a. de 40 especies; Fig. 2.6b). Por otra parte, el F
de las familias Schizymeniaceae y Acrosymphytaceae es 1 (Fig. 2.6d), ya que las Unicas
especies de dichas familias que han sido reportadas para Chile (i.e. Schizymenia dubyi y

Schimmelmannia plumosa respectivamente) corresponden a especies exoticas.

d) Patrones ecoldgicos

Respecto a las formas de vida, a diferencia de lo observado a nivel mundial (en donde
la mayoria de las MME corresponden a macrofitos corticados; Williams & Smith 2007), en
Chile la morfologia laminar es la dominante (Fig. 2.7), y sélo A. armata es un macréfito
corticado en su fase haploide. No hay reportes de huiros invasores, y las formas de vida

filamentosas son las Gnicas que mantienen la proporcién observada a nivel mundial (Fig. 2.7).

Por otra parte, de acuerdo a la informacion disponible para Chile, hemos identificado
dos tipos de mecanismos de dispersion secundaria (i.e. posterior a la introduccion) que utilizan
las especies de macroalgas exdticas para su propagacion en la costa chilena, y corresponden a

la liberacion de material reproductivo a la deriva, y la adhesion a objetos flotantes (“rafting”).

En el primer caso, diferentes tipos de material reproductivo pueden ser utilizados como
unidades dispersantes, como por ejemplo: utriculos y fragmentos altamente reproductivos del
talo de C. fragile (Villasefior-Parada & Neill 2011, Gonzalez et al. 2014), ldaminas y papilas en

M. latissimus (Ordstica et al. 2012) y ramas especializadas en A. armata (Ramirez et al. 2007).

Respecto al “rafting” como mecanismo de dispersion, trabajos realizados en Chile,
reportan la presencia de varias especies exoticas (e.g. A. ternifolia, A. armata, C. fragile, M.
latissimus, P. morrowii, S. plumosa, S. nicaeensis), adheridas a plasticos (Astudillo et al.

2009) o macroalgas a la deriva (Macaya et al. 2016).

4.- DISCUSION
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Los resultados de este trabajo entregan una lista actualizada de las especies de MME
en la costa de Chile continental, asi como una descripcion de los patrones espaciales,

temporales, taxondmicos y ecoldgicos que presentan en estos sistemas.

i) ¢ Subestimacion de la cantidad de MME en la costa de Chile continental?

En el primer catastro de especies exdticas realizado por Castilla et al. (2005) se
reportaron 12 especies de MME, posteriormente Castilla & Neill, (2009) elevan ese nimero a
15. En nuestro trabajo, tras la depuracion varios reportes mal identificados, y la incorporacion
de nuevos casos, identificamos 19 MME, cantidad similar a la reportada en otras costas a nivel
mundial (e.g. Francia = 21 spp., Italia = 32 spp., Mar del Norte = 20 spp., Hawai = 21 spp.,
Nueva Zelanda = 19 spp., Estados Unidos = 24 spp.; datos obtenidos desde Schaffelke et al.
2006).

Sin embargo, si consideramos la extension de la costa de Chile continental y el
gradiente latitudinal a lo largo de esta (Camus 2001), el nimero de MME en Chile,
estandarizado por la cantidad de costa efectiva, es menor a la reportada en otras regiones a
nivel mundial. Castilla & Neill, (2009) sugieren que las condiciones oceanograficas de la costa
chilena (e.g. sistema de corrientes de Humboldt, surgencias, zonas de minimo oxigeno, etc.)
generan una barrera natural para la introduccion de especies exéticas (MME inclusive),

permitiendo que sea mas pristina al compararla con otras costas a nivel mundial.

No obstante, algunos trabajos (e.g. Costello & Solow 2003, McGeoch et al. 2010)
sugieren que la cantidad de especies exdticas reportadas por pais no depende s6lo de factores
naturales, sino que ademas se encuentra positivamente relacionada con la cantidad de
informacion disponible y el desarrollo del pais. En nuestro caso, en sectores de la costa de
Chile continental donde no hay reportes de MME, como parte de la costa del norte grande y la
Patagonia (Fig. 2.3), la cantidad de informacion relacionada con especies marinas exéticas
(macroalgas inclusive) es virtualmente inexistente (Villasefior-Parada et al. [Capitulo 1]). Por
lo tanto, la cantidad de MME reportadas para la costa de Chile continental podria estar
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subestimada, y la menor cantidad de reportes comparada con otras costas podria corresponder

a un artefacto y no a un fenémeno natural.

Por ejemplo, hay una macroalga de la familia Halymeniaceae que a pesar de haber sido
introducida en la costa chilena, no la hemos incluido en nuestro listado, debido a que aun no
conocemos su identidad taxonomica. Esta macroalga ha sido introducida en un lugar muy
puntual de la costa de Valparaiso, y en un principio, basado en atributos morfolégicos, fue
identificada como Grateloupia intestinalis por Collantes & Mufioz-Muga, (2009), pero
analisis moleculares recientes indican que es un taxén diferente, ain no identificado (M

Calderdn, com. pers.).

Ademas, el uso de nuevas herramientas moleculares como el DNA Barcoding ha
permitido, entre otras cosas, identificar el real estatus taxondmico de numerosos taxa que
habian sido mal identificados (Pe¢nikar & Buzan 2014), y en el caso de la costa chilena, la re
identificacion de varias especies de macroalgas ha permitido encontrar una alta similitud en
las secuencias genéticas con especies de la costa neozelandesa y australiana. Por ejemplo,
Gracilaria chilensis es una macroalga que hasta hace poco se consideraba endémica de la
costa chilena, sin embargo trabajos moleculares han determinado que esta macroalga es
originaria de Nueva Zelanda, desde donde colonizd la costa chilena via rafting, hacia fines del

ultimo periodo glaciar (Guillemin et al. 2014).

Similitud genética entre poblaciones de Chile y Oceania ha sido encontrada también en
otros casos como Wittrockiella lyallii (Boedeker et al. 2010), Bostrychia intricata (Fraser et
al. 2013) y Capreolia implexa (Boo et al. 2014). Todos estos casos sugieren una dispersion de
las especies desde Oceania hacia Chile, pero basados en las caracteristicas bioldgicas de las
especies en cuestion, y la falta de asociacion entre dichas especies y vectores antropicos (e.g.
adhesion a cascos de barcos), diferentes autores (Boedeker et al. 2010, Fraser et al. 2013, Boo
et al. 2014, Guillemin et al. 2014, Macaya et al. 2016) sugieren mecanismos de dispersion a
larga distancia relacionados con la adhesion a objetos flotantes (i.e. “rafting”) como el
mecanismo mas probable de dispersion. Aunque no hemos incluido estos casos en nuestro

listado, consideramos que deberian ser evaluados para determinar si su arribo a las costas
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chilenas corresponde realmente a procesos de “dispersion natural”, o bien corresponden a una

introduccién favorecida por vectores antropicos.

ii) Especies nativas introducidas fuera de su rango natural de distribucion

De las 19 especies que identificamos como exaticas, 3 corresponden a introducciones
de especies nativas a la costa chilena, pero fuera de su rango natural de distribucion.
Usualmente los rangos naturales de distribucion de las especies no coinciden con los limites
politicos, por lo que en paises como Chile, cuya costa se extiende por méas de 38 grados de
latitud (Camus 2001), es posible encontrar una gran variedad de unidades biogeograficas
(Camus 2001, Spalding et al. 2007). Por esta razén, especies nativas a cierta region, pueden
ser introducidas (intencional o accidentalmente) en regiones donde no se distribuyen
naturalmente, lo que corresponde a un tipo especial de introduccion (Bellorin & Oliveira 2001,
Siguan 2003, Camus 2005, Castilla & Neill 2009). En sistemas terrestres, esto puede ser mas
evidente, como la introduccidn de ciertas plantas nativas a Chile continental en islas oceanicas
de ultramar (e.g. Aristotelia chilensis y Ugni molinae en el archipiélago de Juan Fernandez,
Greimler et al. 2002).

De los tres casos que exponemos en este trabajo, destacamos la introduccion de la
macroalga Antithamnionella ternifolia, cuya primera descripcion fue realizada desde el Cabo
de Hornos en el extremo sur de Chile (Lyle 1922), y cuya distribucién se encontraba
restringida al extremo austral (Ramirez & Santelices 1991). Con el tiempo se reportd la
introduccion de esta macroalga en otras regiones a nivel mundial como el Atlantico europeo
(Maggs & Hommersand 1993), el Mediterraneo (Ribera & Boudouresque 1995, Boudouresque
& Verlaque 2002), y Australia y Nueva Zelanda (Nelson & Maggs 1996, Cranfield et al.
1998). En Chile, Ramirez et al. (2008b) la reportan en Quintay, y Vasquez et al. (2001) en
sistemas submareales del norte de Chile (Huasco, Coquimbo y Antofagasta), por lo que junto

con invadir sistemas costeros de otros paises, ha invadido también sectores de la costa chilena.

En algunos casos, la introduccion no es fortuita sino intencional, como Gracilaria
chilensis en la costa norte de Chile, cuyo rango de distribucion ha sido altamente intervenido

producto de la masificacion de su cultivo en praderas naturales (Castilla & Neill 2009). El
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escape de ejemplares de esta especie desde centros de cultivos, sumado a su capacidad de
propagacion vegetativa, ha favorecido la formacion de poblaciones naturales sin intervencion
humana directa (Guillemin et al. 2008, 2014, Castilla & Neill 2009).

iii) ¢ Pocas especies invasoras o especies en proceso de invasion?

La mayoria de las MME presentan una distribucion acotada, o muy disjunta. Sélo
cuatro de ellas (C. fragile, A. armata, M. latissimus y S. nicaeensis) muestran rangos de
distribucion méas amplios. (Castilla & Neill 2009) consideran que, de todas las especies
marinas exaticas en la costa chilena, solo la anémona Anemonia alicemartinae se comporta
como invasora (i.e. existe evidencia de un incremento en su distribucién en el rango invadido
a través del tiempo, sensu Shigesada & Kawasaki 1997, Richardson et al. 2000, Blackburn et
al. 2011). Sin embargo, en nuestra revision hemos encontrado evidencia del incremento en el
rango de distribucion a traves del tiempo en las cuatro MME mencionadas (e.g. C. fragile
tomentosoides, Neill et al. 2006; Madariaga et al. 2014; Asparagopsis armata; Ramirez et al.
2007; Mastocarpus latissimus, Macaya et al. 2013 y Schottera nicaeensis Villasefior-Parada
et al. 2014. No obstante, proliferacion y/o monopolizacion del sustrato no ocurre en todo el
rango de distribucion, sino méas bien en sectores muy particulares (e.g. C. fragile en el norte
chico, Neill et al. 2006; A. armata en el norte grande, Ramirez et al. 2008a; M. latissimus en la
costa de Concepcion, Macaya et al. 2013), y en el caso de S. nicaeensis, si bien es bastante
frecuente a lo largo de la costa chilena, no es muy abundante en los sitios donde esta presente,
constituyendo un caso especial de invasion (Villasefior-Parada et al. 2014).

De acuerdo a la Fig. 2, especies de MME con amplia distribucién mundial (que podria
ser indicador de un amplio rango de tolerancia ambiental), no necesariamente tienen una
amplia distribucion en la costa chilena. Nosotros creemos que la ausencia de correlacion se
debe a efectos historicos, considerando que, la mayoria de las introducciones son recientes
(i.e. altimos 60 afios; Tabla 2.1, Fig. 2.5), y ademas, especies con mayor tiempo de residencia
en la costa chilena son las que presentan una mayor amplitud en el rango de distribucién (Fig.
2.5). Por lo tanto, muchas de las especies de MME podrian encontrarse en proceso de
expansion. En la costa de Chile, la existencia de sitios idoneos para el establecimiento de

77



MME, aun no colonizados por estas, apoyan esta hipotesis (Villasefior-Parada et al. [Capitulo
4].

iv) Efectos de MME sobre aspectos econdmicos

Efectos negativos de MME sobre actividades econémicas han sido reportados s6lo para
algunas especies. Por ejemplo, en el norte de Chile, C. fragile afecta negativamente el
rendimiento en la extraccion de macroalgas desde centros de cultivo (Neill et al. 2006) y es
componente importante del “fouling” en estructuras utilizadas en cultivos de moluscos
(Astudillo et al. 2009). Floraciones masivas de la fase alterna de A. armata afecta el turismo al
ensuciar balnearios en el norte de Chile (Ramirez et al. 2008a), mientras que en la costa
central, efectos similares generan floraciones masivas de Ulva sp. (Ohno et al. 2003), y
aungue se desconoce la identidad especifica, no se descarta que especies exdticas como U.
australis sean componentes importantes en dichas varazones. Evaluacion experimental de
potenciales efectos que podrian provocar el resto de las especies seria de gran importancia,
considerando que usualmente los impactos de macroalgas invasoras no son inmediatos, sino
que aparecen después de un tiempo (Siguan 2003), y el costo econdémico de la introduccion de
este tipo de organismos usualmente es precedido por un costo social y ecolégico (Williams &
Smith 2007).

Sin embargo, algunas especies como H. spicifera y M. latissimus podrian ser utilizadas
como potencial fuente de carragenano (Ramirez 1982, Buschmann et al. 2001), mientras que
P. mumfordii, debido a su alta concentracion de aminoacidos, podria ser extraida como “nori”
para el consumo humano (Kusumo 1993), o bien, la presencia de compuestos antimicrobiales
en el talo de A. armata, podrian ser potencialmente utilizados (Pinteus et al. 2015). A pesar del
positivo impacto que estas especies de MME podrian tener en actividades econémicas, no ha
habido un interés en la explotacion de estos recursos, ni de estudiar el posible uso de otras

especies de MME.

v) Patrones espaciales
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El nimero de macroalgas reportadas por region no es homogeéneo a lo largo de Chile,
ya que regiones que concentran alta actividad portuaria (e.g. Valparaiso, Biobio) y acuicola
(e.g. Los Lagos) reportan mayor cantidad de macroalgas exdticas (Fig. 2.3). Si bien en Chile
no existen trabajos que infieran vectores de introduccion, a nivel mundial se ha observado que
el transporte mediante la incrustacion en cascos de barcos y actividades asociadas al cultivo de
moluscos exoticos, son los principales medios de introduccion para MME (Williams & Smith
2007, Hewitt et al. 2008), y nuestros resultados apoyan, de manera indirecta, esta idea. De
hecho, muchas de las macroalgas exdticas a Chile, se encuentran en regiones biogeograficas
con las cuales Chile mantiene relaciones comerciales mediante intenso trafico maritimo (e.g.
China y Japon, en el Pacifico templado noroeste; California, en el Pacifico templado noreste).
De acuerdo con (Williams & Smith 2007), la mayoria de las especies de macroalgas
introducidas a nivel mundial tienen su rango nativo en el Pacifico Noroeste (e.g. Japon,
Corea), y de las especies exdticas en Chile, basado en evidencia molecular, se sabe que P.
morrowii, S. tenellus y S. gracilis fueron introducidas desde esa region (Kim et al. 2004,
Camus et al. 2005, Contreras et al. 2007), y probablemente también N. harveyi y C. fragile,
nativas de dicha region (Mclvor et al. 2001, Provan et al. 2005, 2008). Pero el Pacifico
Noroeste no sélo es una importante area donante de especies, sino que también receptora, ya
que recientemente, basado en evidencia molecular, se ha encontrado que la especie
Chondracanthus chamissoi, que se creia endémica de la costa de Chile y Perl (Ramirez &
Santelices 1991), ha sido reportada tambiéen en el sudeste asiatico (Yang et al. 2015). Respecto
al Pacifico Noreste, la especie M. latissimus, debi6 ser introducida desde la costa de Alaska o
California (Lindstrom et al. 2011), y P. lyalli desde British Columbia o California (Calderdén
& Ramirez 2009).

vi) Patrones temporales

En Chile, si bien se tienen catastros de macroalgas desde fines del siglo XVIII, esta
informacién corresponde a expediciones cientificas que no tenian como fin investigacion
ficologica propiamente tal (Etcheverry 1958, Ramirez 2010), y fue s6lo hasta mediados del
siglo XIX cuando comenzaron a realizarse los primeros estudios serios relacionados con la
flora marina chilena (e.g. Expedicion de La Coquille 1822-1825; Viaje de Alcide D’Orbingny

1825-1834; ver Etcheverry, 1958). A pesar de ello, el registro més antiguo de macroalgas
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exoticas en Chile corresponde a Codium fragile (no se sabe que subespecie) al sur de Tierra
del Fuego por William Jackson Hooker en 1847 y Carl Skottsberg en 1919 (Ramirez &
Santelices 1991), por lo que la mayoria de las introducciones de macroalgas son relativamente
recientes (i.e. Gltimos 60 afios; Fig. 2.5, Tabla 2.1). Este es un punto muy importante a
considerar, ya que usualmente las consecuencias de las invasiones de macroalgas acuaticas
aparecen luego de largos periodos tras su introduccion inicial, y a veces como resultados de
cambios en factores biologicos y ambientales (Siguan 2003), por lo que muchas de las
especies de macroalgas introducidas podrian generar un impacto que aun no ha sido percibido
y su propagacién podria generar sinergismos con eventos a gran escala (e.g. ENSO,
calentamiento global).

Especies exdticas no necesariamente han sido introducidas en s6lo una oportunidad, en
el caso de Codium fragile subsp. tomentosoides, (Neill 2007) propone dos introducciones en la
costa chilena, la primera, en el extremo austral, a mediados del siglo XIX; y otra mucho més

reciente, en el norte de Chile, a fines del siglo XX (c.a. 1998).

Macroalgas con mayor tiempo de residencia en la costa chilena, son las que presentan
un mayor rango de distribucion, patron que se repite en la introduccion de otros taxa a nivel
mundial(e.g. Wu et al. 2003, Pysek et al. 2004, Becker et al. 2005). La acotada distribucion de
la mayoria de las macroalgas exéticas en la costa de Chile continental podria ser explicada por

el poco tiempo de residencia en estos sistemas.

Incremento en la escala temporal en el monitoreo y evaluacion de potenciales efectos
de macroalgas exdticas es de suma importancia (Valentine et al. 2007), y en el caso de la costa
chilena, cuyo nimero de macroalgas ha incrementado significativamente los Gltimos afios, se

hace algo necesario.

vii) Patrones taxonémicos

La mayoria de las familias taxonomicas tienen solo un representante exatico, siendo la
familia Rhodomelaceae, donde se concentra la mayor cantidad de especies de macroalgas

introducidas. A nivel mundial, tanto el Orden Ceramiales como la Familia Rhodomelaceae
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muestran una alta cantidad de especies introducidas, mas de lo esperado por azar (Schaffelke
et al. 2006, Williams & Smith 2007), y la Familia Rhodomelaceae en particular, ha sido
indicada como una de las que tiene mayor poder invasor (Williams & Smith 2007). Sin
embargo, al analizar los valores del indice de naturalizacién por familia (F) propuesto por
Rejmanek et al. (1991), que indica la proporcion de especies exdéticas respecto al total de
especies de la region, observamos que para la familia Rhodomelaceae el F es cercano a 0, ya
que, si bien es la que mas representantes exoticos tiene en la costa chilena, también es una de
las més representadas en la flora marina local (c.a. de 40 spp., sensu Ramirez & Santelices
1991), por lo que sugerimos que, en este caso, la mayor representatividad de macroalgas
exoticas es producto de la mayor representatividad a nivel nacional, y no a que la familia

Rhodomelaceae tenga un alto poder invasor en estos ecosistemas.

Sélo en dos casos (familias Schizymeniaceae y Acrosymphytaceae) el F fue igual a 1,
es decir, especies exdticas son las unicas representantes de esa familia en la costa chilena. La
llamada “hipotesis de naturalizacion de Darwin”, reformulada por Daehler, (2001) a partir de
las ideas de Charles Darwin, establece que la invasion de especies filogenéticamente cercanas
es poco probable debido a que experimentaran una intensa competencia con taxa nativos de la
comunidad. Aunque para plantas exoticas terrestres dicha hipdtesis no concuerda con los
patrones observados en Chile central (e.g. Escobedo et al. 2011), en sistemas marinos, la
introduccion de Schizymenia dubyi y Schimmelmannia plumosa podria haber sido facilitada

por la ausencia de otros miembros de sus familias en la costa chilena.

viii) Patrones ecologicos

En la costa chilena, la mayoria de las macroalgas exoticas (c.a. 60%) corresponden a
especies foliosas en su fase dominante (Fig. 2.11), aun cuando algunas de ellas tienen fases
crustosas en su ciclo de vida (e.g. fase Petrocelis en M. latissimus). A nivel mundial, la
mayoria de las macroalgas exéticas corresponden a macrofitos corticados y filamentos
(Williams & Smith 2007), lo que difiere al patron observado en Chile, en donde, si bien c.a. de
un 20% de las macroalgas son filamentos, solo A. armata es macrofito corticado (en su fase
haploide). C. fragile es la Unica especie sifonosa, y de acuerdo a (Williams & Smith 2007),

esta forma de vida permite que las especies exdticas puedan colonizar un amplio rengo de
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habitats, lo que explicaria el amplio rango de distribucion a lo largo de la costa chilena. En la
costa de Chile continental no se han reportado huiros invasores (e.g. Undaria, Sargassum,
Fucus) aun cuando los niveles bajos del intermareal y el submareal somero se encuentran
colonizados por especies nativas similares, como Lessonia spicata, Lessonia berteroana,

Lessonia trabeculata, Durvillaea antarctica y Macrocystis pyrifera.

Respecto a los mecanismos de propagacion en la costa chilena, liberacion de
propagulos (e.g. ramas especializadas, Ramirez et al. 2007, laminas y papilas, Ordstica et al.
2012, fragmentos reproductivos, Villasefior-Parada et al. 2013, utriculos, Gonzalez et al.
2014) y adhesion a objetos flotantes (e.g. plasticos, Astudillo et al. 2009, macroalgas, Macaya
et al. 2016) son indicados como potenciales medios de dispersién secundaria (en la costa
chilena). Por lo tanto, la presion de propagulos generada por las poblaciones ya establecidas de

macroalgas exoticas cumplen un importante rol en el proceso de expansion de estas especies.

5.- CONCLUSIONES

En este trabajo proponemos 19 especies de macroalgas exdticas en la costa de Chile
continental, 3 de ellas son nativas a la costa chilena, pero han sido introducidas de manera
intencional (e.g. Gracilaria para fines de cultivo) o accidental (Ceramium stichidiosum,

Antithamnionella ternifolia) fuera de su rango natural de distribucion.

S6lo 4 especies de macroalgas introducidas se comportan como invasoras (i.e.
incrementan su rango de distribucion en el area invadida), mientras que la mayoria se restringe
a ciertas zonas puntuales de la costa chilena. La mayoria de las introducciones son recientes
(i.e. ultimos 60 afios), y especies con distribucion mas amplia son las que tienen mayor tiempo
de residencia en la costa chilena, por lo que varias de las MME podrian encontrarse en una

fase de expansion.

La distribucidn espacial en la costa chilena no es homogénea, existiendo mayor reporte
de macroalgas introducidas en sectores con alto trafico maritimo y alta actividad acuicola.
Gran parte de las macroalgas introducidas en la costa chilena se encuentran presentes también

en regiones biogeograficas con la cuales Chile mantiene un importante trafico maritimo, como
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la costa del Pacifico templado noroeste (e.g. China, Japédn, Corea) y la costa del Pacifico
noreste (e.g. costa de California). Macroalgas con amplia distribucion en la costa chilena no

necesariamente corresponden a las macroalgas con amplia distribucion a nivel mundial.

En comparacion con patrones observados a nivel mundial, existe una
sobrerrepresentacion de algas rojas y subrepresentancion de algas pardas. Familias con méas
especies, tienen mas representantes exoticos y viceversa, en particular, la familia
Rhodomelaceae es la que presenta mayor cantidad de especies introducidas, pero a su vez es

una de las que mas representadas en la costa chilena.

La forma de vida de la fase dominante de macroalgas introducidas mas comun en la
costa chilena es la forma foliosa, mientras que a nivel mundial, microfitos corticados es la
forma de vida més comun. Dispersion secundaria en la costa chilena puede ser facilitada por

dos tipos de mecanismos: liberacion de fragmentos a la deriva y adhesion a objetos flotantes.

6.- TABLAS Y FIGURAS

i) Leyenda de Tablas

Tabla 2.1. Especies de macroalgas introducidas en la costa chilena. Se muestra el afio y el
lugar donde ocurrié el primer reporte en Chile (citas al pie de la tabla), y las fuentes
consultadas para obtener la informacién de su distribucion en Chile. Para cada especie se
indican los criterios (a - m) que cumplen para ser consideradas como exoticas (ver seccion
Materiales y Métodos). Los taxa se encuentran ordenados por afio del primer reporte. No se
incluyen macroalgas nativas a la costa chilena, pero introducidos fuera de su rango historico
de distribucion. (*) Indica especies propuestas en este trabajo como exoticas, que no habian
sido consideradas anteriormente en otros catadlogos de especies exoticas para Chile (i.e.
Castilla et al. 2006; Castilla & Neill, 2009).

ii) Leyenda de Figuras

Figura 2.1. Rango de distribucion de las especies de macroalgas exaticas en la costa chilena

basado en el (a) nimero de regiones politicas, (b) nimero de provincias politicas, (c) numero

83



de intervalos (entre paralelos), y (d) numero de ecorregiones biogeogréficas, en los que se

tienen reportes de su presencia.

Figura 2.2. Relacion entre la amplitud del rango de distribucion en Chile (nUmero de regiones
politicas, nimero de intervalos entre paralelos, nimero de ecorregiones biogeogréficas) y el
rango de distribucién a nivel mundial (nimero de reinos y provincias biogeogréficas).

Resultados de analisis de correlacion de Spearman se muestran para cada caso.

Figura 2.3. Patrones de distribucion espacial de macroalgas exéticas en la costa chilena: (a)
namero de especies por region politica, (b) nimero de especies por intervalo (entre paralelos)
y (¢) nimero de especies por ecorregién biogeografica. XV= Regién de Arica y Parinacota, I=
Region de Tarapaca, I1= Region de Antofagasta, Il1l= Region de Atacama, 1V= Region de
Coquimbo, V= Region de Valparaiso, VI= Region de O’Higgins, VII= Region del Maule,
VI11= Region del Biobio, IX= Region de la Araucania, X1V= Region de Los Rios, X= Region
de Los Lagos, XI= Region de Aysén y XlI= Region de Magallanes.

Figura 2.4. (a) N° de especies de macroalgas exdticas en Chile presentes en los diferentes
reinos biogeogréaficos alrededor del mundo. (*) En el caso de Sudamérica Templada no se
incluyen las especies que se encuentran solo en la costa chilena. (b) Numero de especies
exoticas presentes en provincias biogeograficas del reino Pacifico Norte Templado. (c)
NUmero de especies exdticas presentes en provincias biogeograficas del reino Atlantico Norte
Templado.

Figura 2.5. Relacidon entre el tiempo minimo de residencia (cantidad de afios desde la fecha
mas probable de introduccion), y el rango de distribucion de macroalgas exéticas, estimado
como: (a) numero de regiones politicas, (b) nimero de intervalos y (c) nimero de ecorregiones

biogeograficas. Resultados de las correlaciones de Spearman se muestran para cada caso.

Figura 2.6. Patrones taxonémicos de macroalgas exoticas en la costa chilena: (a) porcentaje
de especies de cada Phylum en Chile y a nivel mundial (sensu Siguan, 2003 y Williams &
Smith, 2007), Rhodophyta en negro, Ochrophyta en blanco y Chlorophyta en gris. (b) Numero

de especies por familia, especies nativas (en blanco) y especies exoticas (en negro). (c)
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Relacion entre el numero de especies nativas y el nimero de especies exdticas, y resultados

del analisis de correlacion. (d) Indice de naturalizacion (F) propuesto por Rejmanek et al.

(1991), para cada familia.

Figura 2.7. Porcentaje de especies de macroalgas exoticas en Chile y el mundo por forma de

vida. Datos a nivel mundial fueron extraidos desde Williams & Smith, (2007).

iii) Tablas
Tabla 2.1.
ANO Y LUGAR
ESPECIE DEL PRIMER FUENTii%ing ORTES CRITERIOS
REPORTE

(Gonzélez & Santelices,
2004; Neill et al. 2006; Neill,
1847 en el extremo  2007; Villasefior-Parada &

;?Slun;rgi?éle sur; 1998 en Neill, 2011; Villasefior- % ib,.c,ke,nl:,
p-rag Caldera Parada et al. 2013; g. 1)K m
Madariaga et al. 2014; P
Neill, com. pers.)
. . 1849 en Valparaiso (Ra}mlrez & ROJ?S 1988,
*Schizymenia i Ramirez & Santelices 1991, i
(como lIridaea b,c,d, h,j.

dubyi

Hoffmann & Santelices

binderi)? 1097)

Prionitis lyalli
forma gladiata

(Ramirez & Santelices,
1991; Calderon & Ramirez, b, c, d, h.
2009; E Macaya, com. pers.).

1929 en el norte de
Chilog®

(Ramirez & Santelices 1981,
1991, Hoffmann &

*A r i - - s ) ) 1 hl -’ .’
Sparagopsis 1965 en lquique*  Santelices 1997, Ramirez et ab,chij

armata . K, m.

al. 2007, Ramirez et al.

2008a).

(Ramirez & Santelices,
Schimmelmannia 1966 en Valparaiso 1991; Hoffmann & a, b, c de,
plumosa (Montemar)* Santelices, 1997, E Macaya, h.

COM. pers.).
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(Santelices et al. 1989,
Ramirez & Santelices 1991,

Schottera 1976 cerca de San Hoffmann & Santelices a, b, c, e h,
nicaeensis Antonio® 1997, Vasquez et al. 2001, J, K.
Villasefior-Parada et al.
2014).
(Avila & Alveal 1987,
197 I . .
Mastocarpus dreen .‘% costa de Ramirez & Santelices 1991, a, b, c, €, g,
. Concepcion (como .
latissimus Mastocarpus sp.)° Hoffmann & Santelices h, k, m.
puS Sp. 1997, Macaya et al. 2013).
*Hypnea spicifera 1980 en éFZingtl)rf'z;\/lllggFf;r:]/fZgui(z);t ab.chJ
ypneasp Antofagasta’ ' ’ P k.
pers.)
(Ramirez & Rojas, 1988;
1983 en Coquimbo Leonardi et al. 2006;
*Neosiphonia (como Villasefior-Parada 2008, a, b,def,
harveyi Polysiphonia Bustamante & Ramirez, g, hj k.
mollis)® 2009; Villasefor-Parada &
Neill, 2010).
*Polysiphonia 1990 en centros de  (Bustamante & Ramirez, A b de
isogona cultivo en Chilog’ 2009). 0 6.9
Polysmhpma 2004 en el Estretlzyo (Kim et al. 2004). a,b,de j
morrowii de Magallanes m.
iph k
Scytosiphon 2005 en Chafiaral** (Camus et al. 2005). ab.dgk
tenellus m.
(Contreras et al. 2007,
*Scytosiphon 2007 en el litoral Ramirez et al. 2008a; L
Tt 12 a, b, d, k, m.
gracilis central Contreras, com. pers.; E
Macaya, com. pers.).
. . 2 I .
*Polysiphonia 099 en 1as (Bustamante & Ramirez, :
e cercanias de Puerto a, b dej.
brodiaei 9 2009).
Montt
2013 en abeii
*Ulva australis Antofagasta y (Melton et al. 2013). ' 'm' )
Concepcion.*® '
*Porphyra 2015 en (Mufoz-Muga et al. 2015); b d hm
mumfordii Montemar** Guillemin et al. 2016). AR

INeill, (2007); ?Ramirez & Santelices, (1991); *Calderén & Ramirez, (2009); *Santelices &
Abbott, (1978); >Santelices et al. (1989); °Ruiz & Giampaoli, (1981); ‘Ramirez, (1982);
8Ramirez & Rojas, (1988); *Bustamante & Ramirez, (2009); °Kim et al. (2004); *Camus et

al. (2005); *Contreras et al. (2007); **Melton et al. (2013); **Mufioz-Muga et al. (2015).
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CAPITULO 3

RESISTENCIA BIOTICA POR
COMPETENCIA

Basado en:

Villasenior-Parada C, A Pauchard & EC Macaya. Biotic resistance for competition in red
seaweed at different spatial scales: the effects of seasonality and the variables measured. En

preparacion.
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RESUMEN

La resistencia biotica mediante competencia es evaluada frecuentemente como una
relacién negativa entre la diversidad de especies nativas y exdticas. En este trabajo, evaluamos
el efecto de la estacionalidad y la variable estimadora de resistencia bidtica, sobre la relacién
entre especies nativas y exoticas a diferentes escalas espaciales (i.e. local y regional). Para
ello, utilizamos como modelo de estudio la relacién entre diversidad de macroalgas nativas
(i.e. riqueza, numero de grupos funcionales, cobertura) y la cobertura de la macroalga exotica
Mastocarpus latissimus (Rhodophyta), en sistemas costeros del Pacifico sudeste, a partir de
observaciones realizadas en el intermareal medio de 6 localidades en Chile central, durante el
invierno del 2014 vy el verano del 2015. A escala local, el patron de resistencia biotica fue
observado s6lo en verano. Menor cantidad de sustrato disponible en verano (i.e. recurso) y
diferencias en composicion comunitaria entre estaciones podrian explicar la ausencia del
patron en invierno, pero los resultados no son concluyentes para todos los sitios. Nosotros
proponemos evaluar en futuros trabajos el rol de los eventos de surgencias y la intensidad de la
herbivoria, sobre la ocurrencia de estos patrones de resistencia bidtica. A escala regional, la
resistencia bidtica es observada en ambas estaciones, pero es mas intensa en verano. Las
comunidades donde realizamos nuestras observaciones son pobres en especies y grupos
funcionales, lo que dificulté la evaluacién de resistencia bidtica mediante métodos
tradicionales (e.g. regresion lineal), por lo que cobertura de macroalgas nativas resulté ser una
variable mas atil. Discutimos las ventajas de utilizar abundancia de especies nativas en la
evaluacion de patrones de resistencia bidtica, y el rol de los estudios observacionales y

correlativos en la evaluacion de patrones a multiples escalas.

Palabras Clave: cobertura, Mastocarpus latissimus, estudios observacionales, Chile central.

1.- INTRODUCCION

Numerosas hipotesis han sido propuestas para explicar el éxito en la introduccién de
una especie exotica en una nueva comunidad (Catford et al. 2009). Una de las principales se
refiere a la “resistencia biotica”, que propone una reduccion en el éxito de la invasion causado

por la comunidad residente, mediante diferentes tipos de interacciones como competencia,
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herbivoria o depredacion (Levine et al. 2004, Parker & Hay 2005, Kimbro et al. 2013, Alofs
& Jackson 2014), aunque su efecto ocurre mas bien posterior a la introduccion, regulando la

abundancia de poblaciones exdticas ya establecidas (Levine et al. 2004).

En lo que respecta a competencia, la resistencia bidtica ha sido tradicionalmente
interpretada como una relacion negativa entre la riqueza de especies nativas y la riqueza de
especies exoticas (Elton 1958, Kennedy et al. 2002, Shea & Chesson 2002, Herben et al.
2004, Fridley et al. 2007, Grey 2009), aunque algunos trabajos han utilizando la diversidad
funcional (e.g. Tilman et al. 1997; Arenas et al. 2006; Maron & Marler, 2007; Vaz-Pinto et al.
2012; Byun et al. 2013), o la cobertura total de especies nativas (e.g. Bruno et al. 2004, Knight
& Reich 2005) en lugar de riqueza per se.

Estos patrones de resistencia biotica han sido ampliamente estudiados por no ser
consistentes a diferentes escalas espaciales, ya que, salvo algunas pocas excepciones (e.g.
Dunstan & Johnson, 2004), la relacion es negativa a escala local (i.e. competencia entre
nativas y exaticas), pero se vuelve positiva a escalas mas grandes, producto de factores como
heterogeneidad de habitat, variacion espacial en las tasas de inmigracion, tasas de
perturbacion, disponibilidad de recursos, entre otros (Shea & Chesson 2002, Stachowicz et al.
2002, Byers & Noonburg 2003, Fridley et al. 2004, 2007, Herben et al. 2004, Pauchard &
Shea 2006).

Diferentes patrones de resistencia bidtica pueden ser observados en una misma
comunidad dependiendo de las variables utilizadas (e.g. riqueza, densidad, biomasa,
cobertura) (Guo 2015, Guo et al. 2015). En algunos casos, patrones de resistencia bidtica no
han sido detectados al utilizar como variable la riqueza de especies, pero si utilizando
estimaciones de abundancia, tanto en observaciones realizadas a escala local (Guo 2015),
como regional (Bruno et al. 2004). Ademas, en la evaluacion de patrones de resistencia biotica
a multiples escalas, variables como riqueza son mas susceptibles a factores extrinsecos (e.g.
heterogeneidad de recursos) lo que provoca cambios en la pendiente de las relaciones con el
cambio de escala espacial (i.e. negativa a escala local, positiva a escala regional), lo que no
ocurre al utilizar estimaciones de abundancia (Knight & Reich 2005). Por otra parte, algunos

autores (Tilman et al. 1997, Arenas et al. 2006) recomiendan el uso de la diversidad funcional
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en lugar de la riqueza especifica, ya que la amplitud de diferencias funcionales entre las
especies de un ensamble es un mejor determinante de los procesos ecosistémicos que la

riqueza especifica.

Por otra parte, existe consenso respecto a la invasibilidad de los sistemas como un
atributo no estatico, sino mas bien dinamico estacionalmente, debido a la variacién temporal
de factores como la disponibilidad de recursos (Davis et al. 2000, Sanchez & Fernandez 2006)
y la dinamica de reclutamiento de las especies nativas (Stachowicz & Byrnes 2006), lo que, a
su vez, podria generar cambios estacionales en los patrones de resistencia bidtica. Ademas, la
identidad de las especies (composicién) ha mostrado tanta importancia como el nimero de
especies (riqueza), en el rol de controlar las invasiones (Naeem et al. 2000, Stachowicz et al.
2002), por lo que una potencial variacidn estacional en la composicion comunitaria, podria

también determinar la susceptibilidad a la invasion entre estaciones.

El efecto de la diversidad como resistencia a la invasion ha sido evaluado en sistemas
terrestres (Levine et al. 2004), dulceacuicolas (Parker & Hay 2005) y marinos (Kimbro et al.
2013), pero en este Gltimo caso pareciera ser mas débil, y depende de factores como latitud,
tipo de habitat y taxon del invasor (Kimbro et al. 2013). A pesar que, a nivel mundial, la
mayoria de las macroalgas invasoras corresponden a especies de la Divisidbn Rhodophyta
(Siguan 2003, Schaffelke et al. 2006, Williams & Smith 2007), muy pocos trabajos han
evaluado el efecto de la resistencia bidtica en la introduccion de macroalgas de este taxon (e.g.
Vermeij et al. 2009, Cebrian et al. 2011), y todos ellos evaltan el rol de la herbivoria y no de
la competencia como mecanismo de resistencia. Por lo tanto, los objetivos de este trabajo son:
(i) evaluar patrones de resistencia bidtica por competencia, en comunidades invadidas por
macroalgas rojas; Yy (ii) evaluar el efecto de la escala espacial, la estacionalidad y las variables

utilizadas, en dichos patrones.

Para ello utilizaremos como modelo de estudio la introduccion de Mastocarpus
latissimus (Rhodophyta: Phyllophoraceae) en la costa del Pacifico sudeste. M. latissimus es
una macroalga nativa de la costa pacifica de Norteamérica, donde coexiste con varios
congéneres (Lindstrom 2008, Lindstrom et al. 2011), y que de acuerdo a los primeros reportes

de esta especie en el hemisferio sur, habria sido introducida a mediados de la década de 1970
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en un sector muy restringido de la costa de Chile central (Alveal & Romo 1980, Ruiz &
Giampaoli 1981, Avila & Alveal 1987), desde donde se ha propagado aproximadamente 300
kilometros hacia el norte y 600 kilometros hacia el sur de su rango original de distribucion
(Macaya et al. 2013), probablemente favorecida por estrategias alternativas de dispersion
reportadas para estas costas (e.g. liberacion de laminas y papilas a la deriva; Orostica et al.
2012). Castilla et al. (2005) consideran a esta especie como una de las dos macroalgas
exoticas mas conspicuas en la costa de Chile continental, haciendo alusion a la carencia de

estudios ecoldgicos locales realizados en M. latissimus.

En la costa del Pacifico SE, Mastocarpus latissimus habita sustratos rocosos y presenta
un ciclo de vida haplodipléntico con alternancia de generaciones, en donde el gametofito es de
morfologia laminar con una base crustrosa y habita principalmente sistemas intermareales
medios (Fig. 3.1); mientras que el esporofito es de morfologia crustosa, conocido como “fase
Petrocelis”, y ha sido descrito para el submareal somero (Hoffmann & Santelices 1997).

A pesar de ser una introduccion relativamente temprana (c.a. 50 afios), M. latissimus es
dominante en la zona intermareal de un importante sistema de Bahias de la costa centro-sur
del Pacifico SE, que incluye la Bahia de Concepcion, Bahia Coliumo, Bahia San Vicente y
Golfo de Arauco (i.e. entre 36 y 38° S, Fig. 3.2), las que corresponden al rango inicial de
distribucion de esta especie en la costa chilena (Alveal & Romo 1980, Avila & Alveal 1987,
Macaya et al. 2013). Este sector esta influenciado por la presencia de una surgencia estacional,
que genera una importante variacion en las condiciones oceanogréficas, permitiendo
diferenciar un periodo de surgencia (primavera, verano y otofio temprano) caracterizado por
un incremento en la cantidad de nutrientes y productividad; y un periodo estuarino (invierno)

caracterizado por un aumento en la concentracion de oxigeno (Ahumada & Chuecas 1979).

Comunidades costeras del Pacifico SE estan fuertemente influenciadas por eventos
oceanograficos de mediana y gran escala como El Nifio Oscilacion del Sur (ENSO) vy las
surgencias costeras (Thiel et al. 2007, Camus 2008). Surgencias costeras influyen
directamente en la estructura de comunidades intermareales, aumentando la riqueza y
diversidad de ensambles sésiles (Broitman et al. 2001, Camus 2008), acelerando la tasa de

crecimiento de macroalgas corticadas (Nielsen & Navarrete 2004), y promoviendo
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interacciones bidticas positivas (facilitacién) entre macroalgas e invertebrados sésiles (Wieters
2005). El aumento en la abundancia de macroalgas corticadas (dominantes en el intermareal
medio de estos sistemas), promovida por eventos de surgencias durante el periodo estival,
podria disminuir la cantidad de sustrato disponible (principal recurso por el que las especies
compiten en sistemas intermareales), lo que intensificaria los patrones de resistencia biotica

respecto a la estacion invernal.

2.- MATERIALES Y METODOS

1) Sitio de estudio

Los muestreos se realizaron en el intermareal medio de seis localidades ubicadas en un
sistema de Bahias de la costa centro-sur de Chile, dentro del rango inicial de distribucién de
esta especie en el hemisferio sur (Avila & Alveal 1987, Ramirez & Santelices 1991),
abarcando cerca de 124 kilometros de linea de costa (Fig. 3.2). Estos sistemas se caracterizan
por la alta probabilidad de eventos de surgencia durante el verano, lo que conlleva a un
aumento en la concentracion de nutrientes, aumento en la productividad, bajas
concentraciones de oxigeno, y disminucién de la temperatura superficial del mar (Ahumada &
Chuecas 1979).

Las localidades muestreadas fueron Burca (36° 28' S; 72° 54' O) en una pequefia bahia
del mismo nombre; Necochea (36° 31' S; 72° 57" O) y Dichato (36° 32' S, 72° 56' O) en la
Bahia de Coliumo; Cocholgiie (36°36° S; 72° 58”) y Lirquén (36° 42' S, 72° 58' O) en la Bahia
de Concepcion; y Lenga (36° 45' S, 73° 10' O) en la Bahia de San Vicente (Fig. 3.2).

Los muestreos fueron realizados en el intermareal medio de cada localidad, en donde
Mastocarpus latissimus ha sido la Unica macroalga exdtica reportada (aunque en estas
localidades se ha reportado también la presencia de la especie exdtica Schottera nicaeensis,
pero esta habita solo en el intermareal bajo). El intermareal medio de los sitios estudiados se
caracteriza por una baja riqueza de especies, y una alta dominancia de macroalgas corticadas
como Mastocarpus latissimus, Mazzaella laminarioides y Gelidium pseudointricatum, y de

macroalgas foliosas simples como Ulva spp.
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Los muestreos fueron realizados durante las mareas de sicigia del invierno del afio
2014 (entre fines de julio y principios de septiembre) y del verano del afio 2015 (mediados de

febrero y principios de marzo).

ii) Disefio del muestreo y seleccion de variables

En el intermareal medio de cada localidad se realiz6 un muestreo sistematico que
consistié en una transecta de 50 metros, paralela a la linea de costa, a lo largo de la cual se
fueron alternando cada cinco metros, cuadrantes de 0,25m? a cada lado de esta (i.e. un total de
10 cuadrantes por sitio). En cada cuadrante se identificé a las especies de macroalgas presentes
hasta el nivel taxondmico mas bajo posible, y se estimo su abundancia mediante cobertura (i.e.

% del cuadrante ocupado por esa especie).

Resistencia comunitaria fue estimada no so6lo como riqueza de especies nativas, sino
qgue también como numero de grupos funcionales y cobertura total de macroalgas. Las
diferentes especies fueron clasificadas en grupos funcionales siguiendo las propuestas de
Littler & Littler, (1984), Steneck & Dethier, (1994) y Santelices et al. (2009), reconociéndose
siete grupos funcionales (Tabla 3.1): Foliosas simples (e.g. Ulva spp.), Foliosas corticadas
(e.g. Mazzaella laminarioides), Formas cilindricas (e.g. Ahnfeltiopsis durvillei), Crustosas
(e.g. Ralfsia sp.), Calcéreas articuladas (e.g. Coralina officinalis var. chilensis), Filamentos
corticados (e.g. Centroceras clavulatum) y Cojines (e.g. Codium bernabei).

Considerando que Mastocarpus latissimus fue la Gnica especie exdtica encontrada en
los sistemas intermareales estudiados, en lugar de considerar riqueza total de especies

exoticas, se utilizo la cobertura de M. latissimus como variable dependiente.

Iii) Escalas espaciales

Se consideré como escala local, a la unidad espacial en la cual toda la comunidad esta
sometida a las mismas condiciones ambientales (i.e. transecta de 50 metros en cada sitio), y

escala regional, como la unidad espacial que alberga varias comunidades sometidas a
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diferentes condiciones ambientales (i.e. todos los sitios, en un rango de 124 kilémetros de

costa aproximadamente).

Para evaluar patrones de resistencia biotica a escala local, se aplicaron modelos de
regresion lineal entre las variables estimadoras de resistencia bidtica: riqueza, nimero de
grupos funcionales y cobertura total de macroalgas nativas; y la cobertura de M. latissimus en
cada sitio. Para evaluar patrones de resistencia biotica a escala regional, se aplicaron modelos

de regresion lineal para el pool de datos de todos los sitios.

Iv) Efecto de la estacionalidad

Para explicar, a escala local, la presencia o ausencia de patrones de resistencia biética
entre estaciones (i.e. efecto de la estacionalidad) se compar6 la cantidad de sustrato disponible
(recurso) entre invierno y verano, mediante el andlisis no paramétrico de Mann-Whitney, ya
que los datos no cumplieron el supuesto de homogeneidad de varianzas. Ademas se comparo
la composicion comunitaria (variacion en el componente bio6tico) entre invierno y verano,
mediante la prueba de ANOSIM de una via, y la determinacion de los taxa que més influyeron
en dichas diferencias se realiz6 mediante la prueba de SIMPER.

Para evaluar el efecto de la estacionalidad a escala regional, se compararon las
regresiones lineales (i.e. pendiente e intercepto) entre ambas estaciones mediante una prueba
de comparacion de rectas. Todos los analisis estadisticos fueron realizados en el programa

PAST 3.1 (Hammer et al. 2001), y se consider6é como nivel de significancia un a=0.05.

3.- RESULTADOS

i) Escala local

A escala local, se observo una relacion negativa entre la diversidad de macroalgas
nativas y la cobertura de Mastocarpus latissimus solo en verano (Fig. 3.3; Tabla 3.2). Ademas
dicha relacion se da principalmente considerando cobertura de macroalgas nativas, la que fue

observada en todos los sitios, con altos valores de coeficiente de determinacion en todos los
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casos (Tabla 3.2). Sin embargo, riqueza y nimero de grupos funcionales se relacionaron
negativamente sélo en Burca, Necochea y Coliumo (Tabla 3.2). En el caso de Dichato,
Lirquéen y Lenga, las relaciones no fueron significativas (Tabla 3.2), y ademas, el rango de
variacion (i.e. diferencia entre el valor maximo y minimo), tanto de riqueza como del nimero
de grupos funcionales, fue bastante estrecho (Tabla 3.3). A diferencia de lo que ocurre en
verano, en invierno, no se observo un patron de resistencia bidtica, salvo dos casos bastante
puntuales (Tabla 3.2).

i) Sustrato disponible y composicion comunitaria entre estaciones

La diferencia en la cantidad de sustrato disponible entre invierno y verano, fue
significativa solo en tres sitios (Dichato, Cocholglie y Lirquén), en donde la disponibilidad de
sustrato fue mayor en invierno, mientras que en el resto de los sitios no hubo diferencias

significativas (Fig. 3.4).

Composicion comunitaria fue significativamente diferente en la mayoria de los sitios, a
excepcién de Necochea y Lirquén (Tabla 3.4). La mayor cobertura de las macroalgas
Mazzaella laminarioides (foliosa corticada) y Ulva spp. (foliosa simple) durante el invierno,

fue lo que mas influy6 en las diferencias en composicion (Tabla 3.4).

iii) Escala regional

A escala regional, el patron de resistencia bidtica por competencia es observado no
solo en verano, como ocurre a escala local, sino también en invierno, y es consistente al
utilizar como variable la riqueza de especies, el nimero de grupos funcionales y la cobertura
total de macroalgas nativas (Fig. 3.3). Sin embargo, al comparar las rectas de dichas relaciones
entre invierno y verano, se encuentran diferentes resultados dependiendo de la variable
utilizada como estimadora de resistencia bidtica. La relacion entre riqueza de macroalgas
nativas y cobertura de Mastocarpus latissimus no muestran diferencias ni en pendiente ni en
intercepto, mientras que cuando se considera al nimero de grupos funcionales, solo el

intercepto resulta ser mayor en verano (Tabla 3.5). Por ultimo, en la relacion entre cobertura
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de macroalgas nativas y cobertura de M. latissimus, tanto la pendiente como el intercepto de la
recta resultan ser significativamente mayores en verano (Tabla 3.5).

4.- DISCUSION

Nuestros resultados entregan evidencia empirica del rol de la diversidad como barrera a
la invasion y/o expansion de especies exdticas, en un grupo taxondmico escasamente
estudiado en este ambito (Kimbro et al. 2013), y en sistemas marinos que también han sido
poco estudiados en lo que respecta a ecologia de invasiones (Castilla & Neill 2009;
Villasefior-Parada et al. [Capitulo 1]).

i) Efecto de la escala espacial

A escalas espaciales pequefias (i.e. < 10 kms) interacciones bidticas son factores que
cobran gran importancia (Catford et al. 2009, Milbau et al. 2009), y una relacion negativa
entre diversidad de especies nativas y diversidad de especies exoéticas a escala local suele
atribuirse al resultado de la competencia. En sistemas marinos, la mayoria de los trabajos
apoyan esta idea (e.g. Stachowicz et al. 2002, Stachowicz & Byrnes 2006, Grey 2009), salvo

algunas excepciones (e.g. Dunstan & Johnson 2004).

Aunque en sus origenes la hipdtesis de resistencia bidtica fue concebida como un
mecanismo que limitaba la entrada de nuevas especies en una comunidad (Elton 1958), en la
actualidad hay consenso en que mas bien actua limitando la abundancia de poblaciones
exoticas ya establecidas (Levine et al. 2004). Nuestros resultados sugieren que la abundancia
de macroalgas nativas regula las poblaciones de M. latissimus ya establecidas, lo que cobraria
gran importancia si consideramos que es la especie dominante en los sistemas intermareales de
los sectores estudiados, y existe evidencia de un creciente incremento en su rango de
distribucion (Macaya et al. 2013).

Nuestras observaciones indican que la relacion entre la diversidad de macroalgas
nativas y la cobertura de Mastocarpus latissimus es consistente tanto a escala local como

regional, pero que en realidad son factores como la estacionalidad y la variable utilizada en la
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estimacion de la resistencia biotica, las que influyen de manera directa en los patrones

observados.

ii) Efecto de la estacionalidad sobre patrones de resistencia biotica a escala local

Variacion en la disponibilidad de recursos ha sido indicado como uno de los factores
determinantes en la dinamica temporal de invasibilidad (Davis et al. 2000, Sanchez &
Fernandez 2006, Stachowicz & Byrnes 2006). En el caso de las macroalgas, sustrato y
nutrientes han sido identificados como los principales recursos limitantes para sistemas
templados (Chapman & Craigie 1997, Sanchez & Ferndndez 2006). A escala local, el patron
de resistencia biotica es observado sélo en verano (Tabla 3.2), cuando hay menor cantidad de
sustrato disponible (Fig. 3.4), sin embargo, estos resultados no son uniformes para todos los

sitios muestreados.

Por esta razon, nosotros sugerimos analizar en futuros trabajos, el efecto de otras
variables que podrian explicar la ocurrencia de estos patrones de resistencia bidtica. Entre

ellos podemos mencionar:

a) el incremento en la concentraciéon de nutrientes, provocado por las surgencias durante el
verano (Ahumada & Chuecas 1979, Thiel et al. 2007)que podria favorecer el rendimiento de
Mastocarpus latissimus, propiciando una relacion negativa entre la abundancia de esta especie

y el conjunto de macroalgas nativas.

b) un aumento en la cantidad de herbivoros generalistas durante el invierno (e.g. moluscos,
anfipodos, isépodos) que podrian generar una resistencia biotica por consumo (Kimbro et al.

2013), que debilitaria la resistencia biotica por competencia.

c) la extraccion de Mazzaella laminarioides, una de las macroalgas mas conspicuas en estos
sistemas, y que en la zona, constituye un importante recurso para algueros y pescadores
artesanales, quiénes la cosechan durante parte importante del verano (i.e. entre febrero y abril,
SERNAPESCA 2016).
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iii) Efecto de la estacionalidad sobre patrones de resistencia biotica a escala regional

A escala regional, el patron de resistencia bidtica por competencia fue observado no
solo en verano, sino también en invierno, lo que, para el caso de riqueza, no concuerda con lo
esperado para escalas espaciales mayores (Shea & Chesson 2002, Stachowicz et al. 2002,
Byers & Noonburg 2003, Fridley et al. 2004, 2007, Herben et al. 2004). Sin embargo, un
fendmeno similar se ha observado en comunidades incrustantes en pilotes de muelles, en
donde la relacidn entre especies nativas y exoticas es negativa tanto a escala local como
regional (Grey 2009). En dicho caso, el patron detectado a escala local es atribuido a
competencia, mientras que el patron a escala regional es atribuido al gradiente termal, en
donde la riqueza de especies exdticas es mas alta en ambientes calidos y riqueza de especies

nativas mas alta en ambientes frios (Grey 2009).

Sin embargo, aunque el patron de resistencia biotica es observado a escala regional en
ambas estaciones, en lo que respecta a la relacion entre cobertura de M. latissimus y cobertura
de macroalgas nativas, la relacion resulta ser mas intensa (i.e. mayor pendiente e intercepto) en
verano. En macroalgas exaticas, la disponibilidad de recursos ha sido indicado como un factor
que favorece la introduccion de nuevas especies (Sanchez & Fernandez 2006), mientras que la
escases de recursos, incrementa el rol de la resistencia bidtica como barrera ante la invasion
(Stachowicz & Byrnes 2006). La menor cantidad de sustrato disponible en verano, podria ser

uno de los factores que favorece la intensidad de la resistencia bitica en verano.

Nuestras comparaciones tanto a escala local como regional de la relacién entre
diversidad de especies nativas y cobertura de M. latissimus entre estaciones, apoyan la idea
respecto a que la invasibilidad de los ecosistemas no es un atributo estatico, sino que una
condicion que varia con el tiempo (Davis et al. 2000, Stachowicz & Byrnes 2006, Grey 2009),
ya que a escala local, el patron que esta ausente en invierno, aparece en verano; y a escala

regional, a pesar de estar presente en ambas estaciones, s mas intenso en verano.

iv) Efecto de la eleccion de variables en la evaluacion de patrones de resistencia biotica
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Nuestro trabajo deja en evidencia también como las variables utilizadas para estimar
resistencia bidtica pueden afectar los patrones observados. El efecto de la eleccion de variables
sobre los patrones observados, ha sido discutido por varios autores, tanto en lo que respecta a
patrones ecoldgicos en general (Canning-Clode et al. 2010), como en lo referente a patrones
de resistencia bidtica en particular (Bruno et al. 2004, Knight & Reich 2005, Guo 2015, Guo
et al. 2015).

Histéricamente, riqueza de especies ha sido la variable utilizada para evaluar la
resistencia bidtica de la comunidad invadida (e.g. Elton 1958, Kennedy et al. 2002, Shea &
Chesson 2002), basado en que diferentes especies pueden ocupar diferentes porciones del
nicho ecoldgico, y un mayor nimero de especies restringiria la cantidad de nichos disponibles.
Mas recientemente, se ha propuesto a la diversidad funcional, o nimero de grupos funcionales,
como una variable méas relevante para evaluar resistencia bidtica, ya que tiene un mayor
impacto sobre procesos ecosistémicos que la riqueza per se (Tilman et al. 1997). Sin embargo,
en nuestras observaciones realizadas a escala local (durante el verano), riqueza y numero de
grupos funcionales no mostraron un patrén de resistencia biotica en todos los casos, pero hay
que considerar que los sistemas estudiados presentan una baja cantidad, y un estrecho rango,
tanto de especies, como de grupos funcionales. En la Tabla 3.3 puede observarse que en
ninguno de los sitios estudiados se encontraron mas de 5 especies de macroalgas nativas, 0
méas de 5 numeros de grupos funcionales por cuadrante, y el rango de cada variable (i.e.
diferencia entre el valor maximo y minimo) en cada localidad resulta ser tan estrecho, que
hace muy dificil detectar estadisticamente un patron de resistencia bidtica, sobre todo con los
métodos utilizados en este trabajo (i.e. regresiones lineales). De hecho, las localidades que en
verano mostraron un patrén de resistencia biotica considerando riqueza y nimero de grupos
funcionales fueron justamente las que presentaron un mayor rango de dichas variables (Tabla
3.3).

Cobertura de especies nativas, en cambio, ha sido menos utilizada en la literatura como
medida de resistencia biotica (Bruno et al. 2004, Knight & Reich 2005, Guo 2015, Guo et al.
2015), y aunque no refleja disponibilidad de nichos vacios ni procesos ecosistémicos (como lo
hacen riqueza de especies y numero de grupos funcionales respectivamente), puede ser un

mejor predictor de resistencia bidtica en comunidades pobres de especies (como en nuestro
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caso). Ademas, estimadores de abundancia (i.e. densidad, biomasa, frecuencia, cobertura) son
mejores indicadores de captacion de recursos que la riqueza especifica, y no se ven afectados
por factores extrinsecos (e.g. heterogeneidad de héabitat) con el cambio de escala espacial
(Bruno et al. 2004, Knight & Reich 2005, Guo 2015). Algunos autores (Guo et al. 2015)
recomiendan el uso de estimadores de abundancia relativa (e.g. cobertura), en lugar de
estimaciones absolutas (e.g. densidad), ya que, como los sistemas difieren en sus capacidades
de carga, estimaciones de cobertura permiten comparaciones sin estos sesgos. Por ultimo, si
bien la competencia entre especies nativas y exoticas ocurre frecuentemente, rara vez limita la
inmigracion o lleva a la extincion local, sino que mas bien afecta a la abundancia relativa de

las especies competidoras (Gurevitch & Padilla 2004, Levine et al. 2004, Bruno et al. 2005).

Por estas razones, una relacion negativa entre la abundancia de especies nativas y
exoticas podria constituir un mecanismo subyacente de resistencia bidtica que no

necesariamente podria ser observado al utilizar riqueza de especies o diversidad funcional.

En lo que respecta a patrones observados a escala regional, resistencia bidtica, medida
como riqueza y diversidad funcional, fue observada en ambas estaciones, pero sin diferencias
en la pendiente de la relacién (i.e. misma magnitud de la relacién en invierno y verano). Sin
embargo, cuando analizamos el patron de resistencia bidtica considerando cobertura de
macroalgas nativas, si bien se da una relacion negativa en ambas estaciones, en verano la
relacion resulta ser mucho mas intensa (i.e. mayor pendiente e intercepto) que en invierno, lo
que no se observa si solo hubiésemos considerado riqueza o diversidad funcional como

variables.

Metodoldgicamente riqueza de especies y numero de grupos funcionales son mas
faciles de estimar en terreno, que abundancia o cobertura, pero en comunidades pobres de
especies, la estimacion de cobertura podria ser mas importante. Ademas, riqueza de especies
es s6lo un componente de la estructura comunitaria, por lo que una estimacion mas certera de

invasibilidad deberia incluir tanto riqueza como abundancia de especies (Guo et al. 2015).

v) Rol de estudios observacionales en la evaluacion de procesos a diferentes escalas

espaciales.
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Mucho se ha discutido respecto a como la forma en la que se evalua resistencia biotica
(i.e. estudios observacionales v/s experimentales), influye en la relacion entre diversidad de
especies nativas y exoticas. Stachowicz & Byrnes, (2006) diferencian estudios experimentales
y observacionales de acuerdo a las preguntas que abordan, ya que los primeros permiten
evaluar que tan susceptible es una comunidad a ser invadida con la pérdida de una especie,
mientras que estudios observacionales permiten determinar si localidades ricas en especies
poseen caracteristicas ambientales que promueven la riqueza de especies exoticas. En general,
es mas frecuente encontrar una relacién negativa en estudios experimentales que en estudios
observacionales, y como generalmente (por logistica) estudios experimentales se llevan a cabo
solo a escalas espaciales pequefias, la relacion negativa entre nativas y exoticas es mas

frecuente a escala local (Stachowicz & Byrnes, 2006, Fridley et al. 2007).

Sin embargo, nuestro estudio en netamente observacional, y el tipo de relacién entre
nativas y exoticas dependié mas bien de la variable utilizada para evaluar resistencia biotica,
que del tipo de estudio. Estudios observacionales han sido subestimados en ecologia, y s6lo
recientemente han re-emergido después de un largo periodo en el que estudios experimentales
eran preferidos (Sagarin & Pauchard 2010), y es que, a pesar de sus limitaciones, estudios
observacionales reflejan situaciones mas realistas y permiten evaluar patrones a multiples
escalas (Pauchard & Shea 2006, Davies et al. 2007, Sagarin & Pauchard 2010). En estudios
correlativos, como el nuestro, la identificacion de los mecanismos y factores que influyen en
los patrones observados se hace muy dificil, pero desde el punto de vista logistico, estudios
observacionales permiten la evaluacion simultdnea de patrones de resistencia bidtica a
diferentes escalas espaciales, ya que a escala regional la ejecucion de experimentos resulta

mas compleja.

5.- TABLAS Y FIGURAS

i) Leyendas de Tablas

Tabla 3.1. Lista de especies de macroalgas nativas (y su forma de vida) encontradas en los

muestreos realizados en los sistemas intermareales estudiados.
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Tabla 3.2. Resultados de las regresiones lineales (pendiente, coeficiente de determinacion,
probabilidad) entre la cobertura de Mastocarpus latissimus y la diversidad de macroalgas
nativas (riqueza, nimero de grupos funcionales y cobertura total) para cada uno de los seis

sitios en invierno y verano.

Tabla 3.3. Valores minimos, maximos y rango (en paréntesis) para cada una de las variables

utilizadas en la evaluacion de resistencia biotica por sitio.

Tabla 3.4. Resultados de la prueba ANOSIM de una via para comparar la composicion
comunitaria entre estaciones, y de SIMPER para determinar los taxa que mas influyen en las
diferencias entre estaciones. M. LAM = Mazzaella laminarioides, G. PSE = Gelidium

pseudointricatum, ULV = Ulva spp., PYR = Pyropia spp.

Tabla 3.5. Resultados de la prueba de comparacion de rectas (intercepto y pendiente) en la
relacién entre diversidad comunitaria (riqueza, diversidad funcional y cobertura total) y

cobertura de Mastocarpus latissimus entre estaciones.

ii) Leyendas de Figuras

Figura 3.1. Gametofito de Mastocarpus latissimus en un gradiente de diversidad en la zona
intermareal media. Abundancia de la macroalga exdtica disminuye con el incremento en la

diversidad.

Figura 3.2. Mapa del area de estudio, en un sector de la costa sudeste del Pacifico, indicando

los seis sitios donde se realizaron las observaciones.

Figura 3.3. Relacién entre la riqueza, numero de grupos funcionales y cobertura de
macroalgas nativas, con la cobertura de Mastocarpus latissimus, en invierno (a, c y €) y verano
(b, d y f), en Burca (circulos verdes), Necochea (circulos azules), Dichato (circulos amarillos),
Cocholgue (circulos parpura), Lirquén (circulos café) y Lenga (circulos rojos). Resultados del

andlisis de regresion a escala regional se muestran en cada caso, resultados del analisis de
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comparacion de pendientes se muestran en Tabla 3.5, resultados de regresiones lineales para

cada sitio se muestran en la Tabla 3.2.

Figura 3.4. Porcentaje de sustrato disponible (media + error estandar), por cada sitio, entre

invierno y verano. Resultados de la Prueba de Mann-Whitney se muestran en cada caso.

iii) Tablas
Tabla 3.1.
DIVISION ESPECIE FORMA DE VIDA

Rhodophyta Mazzaella laminarioides Laminar corticada
Gelidium pseudointricatum Laminar corticada
Chondracanthus chamissoi Laminar corticada
Sarcothalia crispata Laminar corticada
Gelidium lingulatum Laminar corticada
Halymeniaceae sp. Laminar corticada
Nothogenia Taxon A Laminar corticada
Pyropia/Porphyra Laminar simple
Ahnfeltiopsis furcellata Formas cilindricas
Ahnfeltiopsis durvillei Formas cilindricas
Chondria californica Formas cilindricas
Centroceras clavulatum Filamento corticado
Ceramium rubrum Filamento corticado
Corallina officinalis var. chilensis Calcérea articulada

Chlorophyta Ulva spp. Laminar simple
Codium bernabei Cojin

Ochrophyta Ralfsia sp. Costrosa
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Tabla 3.2.

INVIERNO VERANO
VARIABLE SITIO ) X
PENDIENTE r P PENDIENTE r P
Burca -2,12 0,02 0,664 -15,63 0,52 0,019
Necochea -0,83 0,001 0,909 -23,06 0,44 0,035
Riqueza de Dichato 8,8 0,07 0,449 -1,89 0,03 0,649
macroalgas Cocholgue -1,7 0,22 0,17 -9,3 0,58 0,011
Lirquén -0,17 0,001 0,966 5,88 0,04 0,584
Lenga -16,75 0,29 0,103 -19,57 0,15 0,263
Burca -1,34 0,01 0,792 -15,75 0,42 0,044
Necochea 6 0,03 0,636 -17,7 0,44 0,036
Numero de )
Dichato 17,23 0,24 0,154 0,94 0,01 0,847
grupos
_ Cocholgtie -3,25 0,13 0,311 -11,5 0,59 0,009
funcionales
Lirquén 2,27 0,03 0,646 9,94 0,04 0,606
Lenga -19,1 0,23 0,163 -19,57 0,15 0,263
Burca -0,57 0,38 0,063 -0,86 0,69 0,003
Necochea -0,46 0,1 0,384 -0,94 0,63 0,006
Cobertura de Dichato -0,62 0,55 0,014 -0,48 0,44 0,036
macroalgas Cocholgtie -0,06 0,26 0,13 -0,56 0,69 0,003
Lirquén -0,23 0,28 0,125 -0,6 0,48 0,027
Lenga -0,8 0,53 0,016 -1,29 0,68 0,003
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Tabla 3.3.

RIQUEZA DE NUMERO DE COBERTURA DE
MACROALGAS GRUPOS MACROALGAS
SITIO NATIVAS FUNCIONALES NATIVAS
Invierno Verano Invierno Verano Invierno Verano
Burca 2-5(3) 1-4(3) 2-53) 1-4((Q3) 6-56 (00 7-69 (62)
Necochea 1-4 3 1-5M4 1-3 (2 1-4 (3) 6-42 (36) 3-81 (78)
Dichato 2-3 (1)) 2-4(2 2-3(1) 2-4(2 7-65(58) 11-44 (33)
Cocholgie 2-53) 1-4(4) 2-3(1) 1-4(¢4) 8-91(83) 25-80 (55)
Lirquén 2-4(2) 2-4((2) 2-4(2 2-3 (1) 4-55(51) 23-79 (56)
Lenga 0-3(3 1-2() 0-2(2 1-2(1) 0-65(65 0-91 (91)
Todos 0-5(5B) 1-504) 0-5(0B) 1-4@4) 0-91(91) 0-91 (91
Tabla 3.4
ANOSIM UNA VIA
SITIO SIMPER
RanosiM P
Burca 0,22 0,01 M. LAM. = Inv > Ver; PYR = Inv < Ver
Necochea 0,02 0,279 M. LAM = Inv < Ver; ULV = Inv < Ver
Dichato 0,16 0,039 ULV =Inv > Ver; PYR = Inv > Ver
Cocholgiie 0,36 0,002 M. LAM = Inv < Ver; G. PSE = Inv < Ver
Lirquén 0,06 0,152 G. PSE = Inv < Ver; ULV = Inv < Ver
Lenga 0,11 0,049 M. LAM = Inv > Ver; ULV = Inv > Ver
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Tabla 3.5.

VARIABLE COEFICIENTES INVIERNO VERANO F P
Riqueza de Intercepto 38,3 59,8 3,44 0,066
macroalgas Pendiente -7,3 -13,0 2,82 0,096

Numero de grupos  Intercepto 39,3 62,8 553 0,020

funcionales Pendiente -8,6 -14,8 2,32 0,130

Cobertura de Intercepto 31,8 52,4 11,31 0,001
macroalgas Pendiente -0,5 -0,8 517 0,025

Iv) Figuras

Figura 3.1.
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CAPITULO 4

CARACTERISTICAS
AMBIENTALES Y PRESION DE
PROPAGULOS

Basado en:

Villasefior-Parada C, Pauchard, A Pinochet J & EC Macaya: Uso de modelos de nicho

ecologico para predecir la expansion de macroalgas invasoras en la costa del Pacifico SE. En

preparacion.

115



RESUMEN

En ecologia de invasiones, la aplicacién de modelos de nicho ecoldgico ha permitido,
entre otras cosas, conocer sitios susceptibles a ser invadidos por especies exaticas, asi como
también, identificar la importancia relativa de las variables que intervienen en dicha
expansion. Mediante la aplicacion de modelos correlativos de nicho ecoldgico, en cuatro
especies de macroalgas invasoras en la costa del Pacifico SE: Codium fragile subsp. fragile,
Asparagopsis armata, Schottera nicaeensis y Mastocarpus latissimus, utilizando variables
ambientales (Temperatura superficial del mar, salinidad, concentracion de nitratos), y
antropicas (nimero de puertos, numero de centros de cultivos de moluscos nativos y exoticos)
evaluamos: a) si existen sitios aln no colonizados por estas especies que sean susceptibles a la
invasion, b) cual es la importancia relativa de variables vinculadas a caracteristicas
ambientales y presion de propagulos (e.g. antropicas) en la expansion de estas especies, y c)
como afectan los cambios en la escala espacial abarcada en los modelos, en la importancia de
dichas variables. Nuestros resultados identifican una gran cantidad de sitios altamente idoneos
para el establecimiento de las cuatro especies, fuera de sus actuales rangos de distribucion,
sugiriendo que aun se encuentran en fase de expansion. Variables vinculadas a presion de
propagulos son mas importantes en los modelos de macroalgas con amplia distribucion
mundial como C. fragile y A. armata; mientras que variables ambientales son mas importantes
en especies con distribucién mundial mas restringida como M. latissimus. Concentracién de
nitratos fue la variable ambiental que méas influye en la expansion de macroalgas exdticas,
pero en cuanto a variables antrdpicas, centros de cultivo de moluscos son importantes
principalmente para C. fragile y A. armata, mientras que cantidad de puertos es mas
importante para S. nicaeensis y M. latissimus. En S. nicaeensis, la importancia de las variables
cambia significativamente con la escala espacial. Variables asociadas a presién de propagulos
(e.g. nimero de puertos y cultivos de moluscos) cobran mas importancia en modelos a macro
escala (i.e. toda la costa de Chile continental), mientras que variables asociadas a
caracteristicas ambientales, son mas importantes en modelos a meso escala (i.e. costa de la

ecorregién Araucana).

Palabras clave: Asparagopsis armata, Codium fragile subsp. fragile, cultivos de moluscos,

Mastocarpus latissimus, Schottera nicaeensis, trafico maritimo.
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1.- INTRODUCCION

Durante los altimos 25 afios, el uso de modelos de nicho ecoldgico (también Ilamados
modelos de distribucion de especies) ha tenido un gran auge en diversas ramas de la ecologia
interesadas en conocer la distribucion potencial de las especies (e.g. conservacion, cambio
climatico, ecologia de invasiones) (Robinson et al. 2011). Estos modelos se basan en una
relacion entre las caracteristicas climaticas del habitat y la ocurrencia de especies, y pueden
dividirse en dos grandes grupos: modelos “mecanicistas”, cuando utilizan informacion
fisiologica obtenida a partir de trabajos experimentales, y modelos “correlativos”, cuando
relacionan la presencia (y en ocasiones ausencia) de las especies, con la informacién ambiental
de esos sitios (Kearney & Porter 2009, Franklin & Miller 2010).

En ecologia de invasiones, el uso de modelos de nicho ecoldgico ha permitido
identificar areas mas propensas a ser invadidas, anticipar rutas criticas y puntos de llegada de
especies exoticas, predecir el grado de propagacion potencial post introduccion, y describir
potenciales escenarios producto del sinergismo entre invasiones de especies y cambio
climatico (Jeschke & Strayer 2008, Marcelino & Verbruggen 2015).

Una de las aplicaciones més interesantes de la aplicacion de modelos “correlativos”, es
qgue permiten conocer la importancia relativa de cada una de las variables incluidas en los
modelos de distribucion generados (e.g. Tyberghein et al. 2012, Verbruggen et al. 2013,
Gallardo et al. 2015, Leidenberger et al. 2015, Canals et al. 2016), lo que permitiria inferir la
importancia de los factores involucrados en la expansion de especies exdticas, modeladas en

su rango invadido.

Sin embargo, debido a que las especies invasoras muestran una extraordinaria
habilidad de adaptacion a las condiciones ambientales donde han sido introducidas (Pearman
et al. 2008), algunos autores (Pysek et al. 2010, Gallardo 2014, Gallardo et al. 2015) han
sugerido que el uso de factores exclusivamente ambientales resulta insuficiente para explicar
la distribucion potencial de estas especies, enfatizando en la necesidad de incorporar en este
tipo de modelos, variables de origen antropico (e.g. densidad poblacional, vias de

comunicacion, uso de suelo). El uso de este tipo de variables mejora notablemente los modelos

117



de distribucién potencial (e.g. Lippitt et al. 2008, Gallardo & Aldridge 2013, Canals et al.
2016), pero se ha sugerido que el nivel de predictibilidad de estos modelos mejoraria ain mas,
si dichas variables estuvieran directamente relacionadas con presion de propagulos (Gallardo
et al. 2015).

Por lo tanto, la aplicacion de modelos de nicho ecoldgico en especies invasoras, que
incluyan tanto variables ambientales como antropicas, permitiria estimar que tipo de factores
(i.e. asociados a caracteristicas ambientales o a presién de propagulos), son los que mas

influyen en la expansion de estas especies en su rango invadido.

Sin embargo, la importancia de las variables, depende en gran medida de la region
donde son evaluadas (e.g. rango invadido v/s rango nativo), y puede variar considerablemente
al incrementar el rango de evaluacion (e.g. rango invadido + rango nativo) (Verbruggen et al.
2013). Considerando dichos resultados, nosotros proponemos un efecto del incremento en la
escala espacial, sobre la importancia los tipos de variables utilizadas (e.g. asociadas a

caracteristicas ambientales o presion de propagulos).

Modelos de nicho ecoldgico han sido ampliamente utilizados en especies de sistemas
terrestres, mientras que en sistemas marinos, su aplicacion es mas reciente y muy poco
desarrollada (Robinson et al. 2011). En lo que respecta a macroalgas marinas exaticas, la
aplicacion de modelos de nicho ecoldgico es escasa (Marcelino & Verbruggen 2015),
abarcando una gran variedad de escalas espaciales, como la costa de una Bahia (Katsanevakis,
Issaris, et al. 2010, Katsanevakis, Salomidi, et al. 2010), la costa de un estado (Glardon et al.
2008), la costa de varios estados o provincias (Baez et al. 2010, Bulleri et al. 2011, Burfeind et
al. 2013), la costa de un pais (Madariaga et al. 2014), y modelos a escala global (Tyberghein
et al. 2012, Verbruggen et al. 2013).

Por lo tanto, en este trabajo queremos, por una parte, estimar la importancia relativa de
factores vinculados a presion de propagulos y caracteristicas ambientales en la invasion de
macroalgas exoticas, y ademas, determinar si existe una variacion en la importancia relativa de
estos factores, con el cambio en la escala espacial a la que son evaluados. Para esto,

utilizaremos como modelos de estudio, cuatro especies de macroalgas invasoras en la costa del
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Pacifico SE: Codium fragile subsp. fragile, Asparagopsis armata, Schottera nicaeensis y
Mastocarpus latissimus (Villasefior-Parada et al. [Capitulo 2]).

En general, modelos de invasion (e.g. Shigesada & Kawasaki 1997) describen,
posterior a la introduccion de una especie exdtica, un incremento gradual en el rango de
distribucion a través del tiempo (fase de expansion), hasta llegar a un punto de saturacion en el
que todos los habitats disponibles han sido colonizados. La aplicacion de modelos de nicho
ecologico en especies exaticas en fase de expansion, ha permitido predecir sitios susceptibles a
ser invadidos, tanto a escala global (e.g. Tyberghein et al. 2012, Verbruggen et al. 2013),
como regional (e.g. Madariaga et al. 2014, Gallardo et al. 2015, Canals et al. 2016); asi como

también identificar invasiones cercanas a su punto de saturacion (Montecino et al. 2016).

La aplicacion de modelos de nicho ecoldgico, tanto a nivel global (Tyberghein et al.
2012) como local (Madariaga et al. 2014), han determinado que gran parte de la costa del
Pacifico SE, reune condiciones iddneas para el establecimiento de Codium fragile subp.
fragile, aunque dichos modelos han sido realizados solo con variables ambientales. Ademas C.
fragile muestra una alta tasa de expansion en estos sistemas (Lyons & Schwartz 2001) y el
namero de nuevos reportes aumenta con el tiempo (Ulloa et al. 2016).

Modelos de nicho ecoldgico no han sido aplicados para el resto de las macroalgas
exoticas en el Pacifico SE, pero existe evidencia que indica que la mayoria de las
introducciones son relativamente recientes (Villasefior-Parada et al. [Capitulo 2]) y que la
amplitud del rango de distribucidn se encuentra positivamente correlacionada con el tiempo
minimo de residencia (Villasefior-Parada et al. [Capitulo 2]), lo que sugiere que estas especies

podrian encontrarse en fase de expansion.

En este trabajo, a partir del uso de modelos de nicho ecoldgico, queremos determinar:
a) si las especies utilizadas como modelos estudio se encuentran en fase de expansién en la
costa del Pacifico SE, b) cual es la importancia relativa de caracteristicas ambientales y

presion de propagulos, y c) si existe un efecto de la escala espacial sobre dicha importancia.

2.- MATERIALES Y METODOS
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1) Sitio de estudio

a) Macro escala: costa del Pacifico SE (i.e. entre los 18° y 55° S)

Abarca 38° de latitud y cerca de 55.000 kilémetros efectivos de litoral costero (Camus
2001), y se reconocen 5 ecorregiones biogeograficas: Humboldtiana, Chile central y Araucana,
en la provincia Pacifico templado SE; y Chiloense y Canales/Fiordos del Sur de Chile, en la

provincia Magallanica (Spalding et al. 2007) (Fig. 4.1).

Desde el punto de vista oceanogréafico, esta region esta dominada por el sistema de
corrientes frias de Humboldt y la corriente del Cabo de Hornos, y se caracteriza por un
gradiente termal que disminuye de norte a sur, la ocurrencia de zonas de surgencia
(permanente y estacional) asociadas a un aporte de nutrientes en ciertos sectores de la costa,
escases de accidentes geograficos al norte del paralelo 42°S, y una gran cantidad de golfos,
islas, canales, fiordos y bajas salinidades al sur del paralelo 42°S (Camus 2001, Thiel et al.
2007). Dichas caracteristicas oceanograficas han sido consideradas como una barrera natural
ante la invasion, lo que explicaria la baja cantidad de especies exoticas respecto a otras costas
a nivel mundial (Castilla et al. 2005; Castilla & Neill, 2009).

Respecto al impacto antrépico en estos sistemas, un intenso trafico maritimo se da a lo
largo de toda la costa, favorecido por la gran cantidad de complejos portuarios
(DIRECTEMAR, 2016). El desarrollo de la acuicultura ha incrementado significativamente
con el tiempo, aumentando con ello el nimero de concesiones acuicolas a lo largo de toda la
costa (SUBPESCA, 2013). Sin embargo, las zonas que concentran mayor densidad de
concesiones acuicolas corresponden a las ecorregiones de Chile central (cultivos de moluscos
nativos y algunas especies exoticas como Crassostrea gigas, Haliotis rufescens, Haliotis
discus hannai) y Chiloense (salmonicultura, cultivos de moluscos nativos y exoticos)
(SUBPESCA, 2013).

b) Meso escala: costa de la ecorregion Araucana (i.e. entre 33 y 41°S)
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Desde el punto de vista oceanografico, la ocurrencia de eventos de surgencias se limita
a la temporada estival (Ahumada & Chuecas 1979), con focos importantes s6lo en la Bahia de
Concepcion y Golfo de Arauco (Thiel et al. 2007).

Desde el punto de vista antropico, la acuicultura de moluscos nativos y exoticos esta
escasamente desarrollada. Sin embargo, el sector estd sometido a un intenso trafico maritimo,
con importantes complejos portuarios agrupados en la Bahia de Concepcion (Talcahuano,
Penco, Lirquén), Bahia de San Vicente (San Vicente, Huachipato) y el Golfo de Arauco

(Coronel, Puchoco, Escuadron).

i) Modelos de estudio

De las 19 especies de macroalgas reportadas como exdéticas para la costa del Pacifico
SE (Villasefior-Parada et al. [Capitulo 1]), solo cuatro tienden a invadir, y estas son:

a) Codium fragile subsp. fragile

Macroalga verde originaria del sudeste asiatico (Provan et al. 2005, 2008),
ampliamente distribuida a lo largo de la costa de Pacifico SE (Fig. 4.1a) donde habita
ambientes inter y submareales, asi como estructuras artificiales (e.g. muelles, implementos de
acuicultura), con una distribucién altamente discontinua (Neill et al. 2006, Neill 2007). Se la
ha reconocido como la principal macroalga invasora en estos sistemas (Castilla et al. 2005),
afectando negativamente el rendimiento en el cultivo de macroalgas (Neill et al. 2006) y la
abundancia de especies nativas en sistemas submareales (Neill, 2007). Esta es la Gnica especie
de macroalga exotica cuya distribucion potencial habia sido previamente modelada a partir de
aproximaciones ‘“mecanicistas” usando su tolerancia ambiental a la luz, salinidad vy

temperatura como variables (Madariaga et al. 2014).

b) Asparagopsis armata

Macroalga roja nativa de Australia y Nueva Zelanda (Andreakis et al. 2007). Los

reportes mas antiguos de esta especie en la costa del Pacifico SE se remontan a 1965
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(Santelices & Abbott, 1978) en la ecorregion Humboldtiana, pero Ramirez et al. (2007)
reportan una creciente expansion de su rango de distribucion hacia el sur (Chile central) (Fig.
4.1 b), donde su fase alternativa (tetraesporofitica) Falkenbergia hildenbrandii puede generar
proliferaciones masivas que son confundidas con “mareas rojas”, cuyas varazones afectan

negativamente el desarrollo del turismo en balnearios costeros (Ramirez et al. 2008a).

¢) Schottera nicaeensis

Macroalga roja de amplia distribucion en la costa del Pacifico SE (Fig. 4.1 c), donde
habita sistemas intermareales bajos y submareales someros (Hoffman & Santelices 1997).
Recientemente se ha reportado un incremento significativo en el rango de distribucién hacia el
norte y sur de su rango original, pero, a pesar de su alta frecuencia de ocurrencia, muestra
bajas abundancias en la mayoria de los sitios (Villasefior-Parada et al. 2014). Hasta ahora no

hay reportes de efectos sobre aspectos ecoldgicos 0 econémicos.

d) Mastocarpus latissimus

Macroalga roja, originaria de la costa templada del Pacifico Norte (Lindstrom et al.
2011), donde coexiste con otras especies del género (Lindstrom, 2008; Lindstrom et al. 2011).
Originalmente fue descrita solo para la ecorregion Araucana (Avila & Alveal, 1987), aunque
recientemente se ha observado una expansion en el rango de distribucion aproximadamente
300 km hacia el norte y 600 km hacia el sur del rango original (Macaya et al. 2013). Es
considerada la segunda especie de macroalga exotica mas conspicua de la costa del Pacifico
templado sudeste (Castilla et al. 2005) , ya que en algunos sectores alcanza una alta cobertura,
siendo la macroalga dominante de sistemas intermareales medios, donde compite fuertemente

con macroalgas nativas (Villasefior-Parada et al. [Capitulo 3]).

iii) Obtencidn de datos para variables ambientales y de presion de propagulos.

Variables utilizadas como indicadoras de caracteristicas ambientales fueron obtenidas
desde las bases de datos de WORCLIM (http://www.worldclim.org/versionl, Hijmans et al.

2005) (temperatura superficial del mar promedio), con una resolucién de 30 arce-segundo; y
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BioOracle (http://www.oracle.ugent.be/, Tyberghein et al. 2012) (salinidad y concentracién de
nitratos), con una resolucion de 5 arc-minutos. La informacion fue re muestreada a 0.01

grados, para uniformar la resolucion de todas las variables.

A nivel mundial, tréfico maritimo y cultivos de moluscos han sido indicados como los
principales vectores de introduccion de macroalgas exoticas (Drake & Lodge 2007, Williams
& Smith 2007, Hewitt et al. 2008), por lo que se utilizo el nUmero de puertos, el nimero de
centros de cultivos de moluscos exclusivamente nativos, y el nimero de centros de cultivos de
moluscos especies exoticas (e.g. Haliotis spp., Crassostrea gigas), como variables vinculadas
a presion de propagulos. Informacion de complejos portuarios fue obtenida desde los boletines
estadisticos maritimos historicos de la Direccion General de Territorio Maritimo y de Marina
Mercante (DIRECTEMAR 2016) dependiente de la Armada y el Gobierno de Chile.
Informacion de centros de cultivos de moluscos (nativos y exdticos) fue obtenida desde los
informes de la Subsecretaria de Pesca y Acuicultura (SUBPESCA 2013) dependiente del
Gobierno de Chile.

Multicolinearidad entre variables predictoras fue resuelta eliminando variables
altamente correlacionadas mediante correlacion de Pearson (Elith et al. 2011), priorizando
aquellas de las que se tienen antecedentes que son de importancia bioldgica para las especies
estudiadas (Tabla 4.1).

iv) Obtencion de datos de ocurrencia de las especies.

A partir de una exhaustiva busqueda bibliografica en libros, revistas (IS y no ISI) y
bases de datos en internet (e.g. GBIF, ALGAEBASE), se georeferencid la ocurrencia de las

cuatro especies objetivo (Tabla 4.2).

Dos de estas especies: Schottera nicaeensis y Mastocarpus latissimus, son bastante
frecuentes en parte de la ecorregion Araucana (i.e. entre los 33 y 41° S, Fig. 4.1) (Ramirez &
Santelices 1991, Hoffmann & Santelices 1997), por lo que fueron utilizadas para ser evaluadas

tanto a macro (costa del Pacifico SE) como a meso escala (ecorregion Araucana).
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NUmero de ocurrencias a macro escala fue variable entre las especies, con un rango

entre 17 y 36, mientras que a escala de ecorregion fue mas homogénea (10 y 16) (Tabla 4.2).

v) Algoritmo utilizado para encontrar el mejor modelo.

El modelamiento de nicho ecoldgico fue realizado mediante el algoritmo MaxEnt
(maxima entropia), el cual relaciona la ocurrencia de las especies y las variables ambientales,
para obtener valores probabilisticos que indican la verosimilitud en cada una de las celdas con
presencia de la especie, basado en una estimacion de si las condiciones ambientales son

idoneas o no para el establecimiento de esta (Phillips et al. 2006, Elith et al. 2011).

MaxEnt es el algoritmo mas popular en modelos de nicho ecoldgico con datos de sélo
presencia de especies (Elith et al. 2011, Merow et al. 2013) y ha dado buenos resultados en
modelos correlativos de otras macroalgas invasoras (e.g. Tyberghein et al. 2012; Verbruggen
et al. 2013). Modelos de nicho ecoldgico fueron realizados mediante el software MaxEnt
version 3.3.k (Phillips et al. 2006). Contribucion relativa de las variables al modelo fue

realizada mediante la prueba de Jackknife en base a 1000 aleatorizaciones.

vi) Evaluacién del modelo.

De un total de 50 modelos, se selecciond el mejor de todos mediante el procedimiento
descrito por (Warren & Seifert 2011), evaluando la complejidad de los modelos a través del
parametro R, utilizando el criterio de informacién de Akaike (AIC corregido) en el software
ENMTtools (Warren et al. 2010).

vii) Mapa de prediccion del espacio geografico.
Mapas de prediccion de la distribucidn potencial de cada una de las especies fueron
realizados en ArcGis 10.2. Tres categorias fueron utilizadas: baja probabilidad de ocurrencia

(entre 0 y 25%), mediana probabilidad de ocurrencia (entre 26 y 50%) y alta probabilidad de
ocurrencia (sobre el 50%).

124



viii) Estimacion de la importancia relativa de las variables y efecto de la escala espacial.

La importancia relativa de cada variable (%), en los 10 mejores modelos de cada
especie (segun criterio de Akaike), fue utilizada como una estimacion de la importancia de

dicha variable en el proceso de invasion.

Para comparar el porcentaje de contribucion de cada variable, entre macro (i.e. costa
del Pacifico SE) y meso escala (costa de la ecorregion Araucana), se utilizé la informacién de
los 10 mejores modelos de S. nicaeensis y M. latissimus, realizados a ambas escalas. Analisis
de la varianza de una via fueron utilizados para comparar la contribucion de cada variable,

entre ambas escalas.

3.- RESULTADOS

i) Macroalgas invasoras en fase de expansion

En las cuatro especies de macroalgas invasoras estudiadas, modelos de nicho ecoldgico
identifican sectores de la costa del Pacifico SE altamente idéneas para el establecimiento de
éstas, pero en donde hasta ahora no existen reportes de sus presencias (Fig. 4.1). En el caso de
C. fragile, ciertos sectores de la costa patagénica, el mar interior de Chilog, y el extremo norte
tienen una alta probabilidad de ocurrencia de esta especie (Fig. 4.1). En el caso de A. armata,
el modelo identifica sectores susceptibles a la invasion hasta los 43°S, cerca de 10 grados mas
al sur de su actual limite de distribucion (i.e. 33°S). Por ultimo, tanto para S. nicaeensis como
para M. latissimus, el modelo identifica sectores con alta probabilidad de ocurrencia, tanto
hacia el norte como hacia el sur de sus limites actuales de distribucion (Fig. 4.1). Estos
resultados sugieren que las especies estudiadas, aun se encuentran en fase de expansion en la

costa del Pacifico SE.

ii) Importancia relativa de las caracteristicas ambientales y la presién de propagulos.

Aunque los resultados fueron bastante especie-especificos, en general, la variable

ambiental: concentracion de nitratos, y las variables de presion de propagulos: nimero de
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puertos y nimero de centros de cultivos nativos, son las variables mas importantes en los

modelos realizados para las diferentes especies (Tablas 4.3 y 4.4, Fig. 4.2).

Importancia relativa de variables relacionadas con caracteristicas ambientales y con
presion de propéagulos no muestra un patrén Unico para todas las especies modeladas. Modelos
de nicho ecoldgico de C. fragile y A. armata indican que variables vinculadas a presion de
propagulos, particularmente el cultivo de moluscos nativos, contribuyen mas al modelo que
variables ambientales (Tabla 4.3, Fig. 4.2). Por otra parte, en los modelos de S. nicaeensis, las
variables vinculadas a caracteristicas ambientales (concentracion de nitratos) y presion de
propagulos (nimero de puertos), contribuyen en forma casi equitativa al modelo (Tabla 4.4,
Fig. 4.2). Por ultimo, el modelo de M. latissimus muestra una mayor importancia de variables
ambientales (concentracion de nitratos), por sobre variables vinculadas a presion de

propagulos (Tabla 4.4, Fig. 4.2).

iii) Efecto de la escala espacial sobre la importancia relativa de las variables

Diferentes tendencias son observadas en Schottera nicaeensis y Mastocarpus
latissimus, al comparar la importancia relativa de las variables, en modelos a macro y meso
escala. En el caso de S. nicaeensis, diferencias significativas fueron encontradas en la
importancia relativa de todas las variables entre los modelos a macro y meso escala (Tabla
4.5). Variables ambientales (i.e. temperatura superficial del mar, salinidad y concentracion de
nutrientes) tienen una mayor importancia en modelos realizados a meso escala, es decir,
abarcando solo la costa de la ecorregion Araucana (Fig. 4.2). Por el contrario, variables
vinculadas a la presion de propagulos (i.e. nimero de puertos, nimero de cultivos de moluscos
nativos, nimero de cultivos de moluscos exoéticos), son mas importantes en los modelos a
macro escala, es decir, que abarcaron toda la costa de Chile continental (i.e. Pacifico S.E.)
(Fig. 4.2).

A diferencia de S. nicaeensis, en los modelos realizados en M. latissimus, no se
encontraron diferencias en la importancia de las variables entre ambas escalas espaciales, a
excepcion de la salinidad, que fue mas importante en modelos realizados a macro escala
(Tabla 4.5, Fig. 4.2).
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4.- DISCUSION

A partir de la aplicacion de modelos de nicho ecoldgico, nuestro trabajo aporta nuevo
conocimiento respecto a la expansion de macroalgas exdéticas en la costa del Pacifico SE, en
aspectos relacionados con la expansion de estas especies, la importancia relativa (en dicha
expansion) de variables asociadas a caracteristicas ambientales y presion de propagulos, y el

efecto de la escala espacial sobre la importancia relativa de las variables involucradas.

i) Expansion de macroalgas exdticas en la costa del Pacifico SE.

La fase de expansion en los modelos de invasion (e.g. Shigesada & Kawasaki, 1997) se
caracteriza por un incremento gradual en la distribucion de la especie exdética dentro del rango
invadido, el cual no es indefinido, sino que llega a un punto de saturacién donde todos los
habitats disponibles ya han sido colonizados. Evidencia indirecta, a partir de revisiones
bibliogréaficas, sugiere que macroalgas exaticas en la costa del Pacifico SE podrian encontrarse
en fase de expansién (i.e. introducciones relativamente recientes, relacion positiva entre la
amplitud del rango de distribucion y el tiempo minimo de residencia; Villasefior-Parada et al.
[Capitulo 2]). En nuestro trabajo, la identificacion de sitios altamente adecuados para el
establecimiento de las especies estudiadas, en donde ain no hay registros de su presencia,
entregan una evidencia mas sélida a esta hipdtesis. Por lo tanto, la ausencia poblaciones
viables de las especies modeladas, en los sectores con alta probabilidad de ocurrencia, se
deberia mas bien a factores historicos, que a restricciones ambientales y/o de dispersion (e.g.

presién de propagulos).

A nivel mundial, se ha observado que los impactos de las macroalgas invasoras no son
inmediatos, sino que aparecen después de un tiempo (Siguan, 2003), y el costo econdémico de
la introduccion de este tipo de organismos usualmente es precedido por un costo social y
ecologico (Williams & Smith, 2007). Multiples efectos negativos han sido reportados para las
especies estudiadas en sistemas costeros del Pacifico SE, tanto sobre aspectos econdémicos
(e.g. disminucion en el rendimiento de cultivos de macroalgas, Neill et al. 2006; varazones

masivas en balnearios, Ramirez et al. 2008a) como ecoldgicos (e.g. disminucion de la
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abundancia de macroalgas nativas, Neill, 2007; Villasefior-Parada et al. [Capitulo 3];
proliferaciones algales masivas, Ramirez et al. 2008a; asociaciones positivas con otras
especies exaticas, Villasefior-Parada et al. 2011), los que podrian replicarse o intensificarse en

los nuevos sitios invadidos.

Regiones altamente intervenidas por actividades acuicolas (salménidos y moluscos)
como el mar interior del Archipiélago de Chiloé (entre 41 y 43°S), y por actividades portuarias
como la costa de la ecorregion Araucana (entre 33 y los 41°S), muestran una alta
vulnerabilidad a la invasion de estas especies. Proyectos portuarios y acuicolas de gran
envergadura han sido propuestos para estas zonas en el Gltimo tiempo, lo que constituye un
importante desafio para la conservacién de estos sistemas, que han sido muy poco estudiados
en lo que respecta a la ecologia de invasiones de macroalgas marinas (Villasefior-Parada et al.
[Capitulo 1]).

i) Importancia relativa de presion de propagulos y caracteristicas ambientales en la

expansion de macroalgas exoticas.

Modelos de nicho ecoldgico, no sélo permiten identificar los sitios mas susceptibles a
ser invadidos, sino que ademas, conocer la importancia relativa de los diferentes factores en el
resultado de la modelacion. Incorporacion de variables antropicas permiten no s6lo mejorar la
predictibilidad de estos modelos (e.g. Lippitt et al. 2008, Gallardo & Aldridge, 2013, Canals et
al. 2016), sino que ademas, en el caso de las especies exoticas, estimar el impacto de las

actividades humanas en los procesos de introduccion y expansion de estas especies.

Una tendencia creciente a incorporar estas variables en modelos de nicho ecolégico, ha
permitido estimar la importancia de actividades antropicas en la expansion de especies
exoticas ya establecidas, principalmente mediante el uso del indice de influencia humana (HII)
que estima el impacto de actividades humanas en sistemas terrestres (Sanderson et al. 2002), y
el indice de influencia humana en sistemas marinos (MHI), que resume la informacién
respecto a 17 actividades humanas realizadas en estos sistemas (Halpern et al. 2008). Sin

embargo, se ha sugerido que la inclusion de variables méas estrechamente relacionadas con la
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presion de propagulos, que son particulares para los diferentes tipos de especies estudiadas,
podrian mejorar alin mas la capacidad predictiva de estos modelos (Gallardo et al. 2015).

Por esta razon, hemos utilizado en este trabajo sélo actividades humanas que estén
estrechamente relacionadas con la introduccion y/o expansion de nuestros modelos de estudio
(i.e. macroalgas exdticas), y que a su vez, caracterizan los sistemas estudiados. A nivel
mundial, incrustaciones en cascos de barcos y actividades asociadas a acuicultura de moluscos
exoticos, han sido indicados como los principales vectores de introduccion para macroalgas
exoticas (Drake & Logde, 2007; Hewitt et al. 2007; Williams & Smith, 2007), y en la costa
del Pacifico SE, una mayor cantidad de reportes de estas especies se da justamente en regiones
con alta actividad portuaria y acuicola (Villasefior-Parada et al. [Capitulo 2]). En nuestro
trabajo, hemos utilizado el nimero de puertos, como un proxy de la intensidad del trafico
maritimo, y el numero de centros de cultivo de moluscos como proxy de intensidad de la
actividad acuicola. En este ultimo caso, hemos separado los cultivos en dos tipos: cultivos de
especies exoticas y cultivos de especies nativas, con el fin de identificar si s6lo moluscos de

origen exotico (e.g. Crassostrea gigas, Haliotis spp.) influyen en la fase de expansion.

Como caracteristicas ambientales, utilizamos variables relacionadas con el rendimiento
de macroalgas, y que ademas, muestran una alta variabilidad en el sistema estudiado. Sistemas
de corrientes frias a lo largo de toda la costa, un gradiente termal que disminuye de norte a sur,
bajas salinidades a altas latitudes, una diferencial concentracion de nutrientes asociado a
eventos de surgencias y la ocurrencia de eventos a gran escala (EI Nifio Oscilacion del Sur;
ENSO), caracterizan los sistemas costeros del Pacifico SE (Camus 2001, Thiel et al. 2007), y
han sido identificados como una barrera natural ante la invasion de especies exdéticas (Castilla
& Neill 2009). Por esta razon, utilizamos las variables de temperatura, salinidad vy

concentracion de nitratos como estimadores de variables ambientales.

Uno de los objetivos de este trabajo fue evaluar la importancia relativa de las
caracteristicas ambientales y la presion de propagulos, que son los factores mas importantes en
la evaluacion de patrones de distribucion de especies exoticas a grandes escalas (Milbau et al.
2009). Sin embargo, no hemos encontrado un patron uniforme para todas las especies, ya que

variables vinculadas a presion de propagulos muestran una mayor importancia en C. fragile y
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A. armata, macroalgas que han invadido numerosos ecosistemas a nivel mundial (Provan et al.
2005; Andreakis et al. 2007); mientras que variables ambientales son méas importantes en
macroalgas con distribucion mundial mas limitada, como M. latissimus, especie que

aparentemente sélo han sido introducida s6lo en el Pacifico SE (Lindstrom et al. 2011).

iii) Variables ambientales que determinan la expansion de macroalgas exoticas en la

costa del Pacifico SE.

De las tres variables ambientales usadas en nuestros modelos, la concentracion de
nitratos (directamente relacionada con la ocurrencia de surgencias) fue la mas importante para
todas las especies, cuyo porcentaje de contribucion en el caso de M. latissimus fue de c.a. de
50%. Nitrégeno es el macronutriente que mas frecuentemente limita el crecimiento de
macroalgas marinas, y el nitrato (NO3z) es el ion mas importante, ya que (salvo pocas
excepciones) macroalgas marinas son incapaces de asimilar el nitrogeno gaseoso (N) (Lobban
& Harrison 1997). Surgencias (asociadas a un incremento significativo de nutrientes) y ENSO
han sido indicados como los principales factores que determinan la variabilidad en
comunidades rocosas intermareales estos sistemas (Camus, 2008), y al menos para macroalgas
corticadas se ha observado un incremento en la riqueza y tasa de crecimiento asociado a la

presencia e intensidad de surgencias (Nielsen & Navarrete 2004).

Por otra parte, C. fragile registré la menor importancia relativa de concentracion de
nitratos (15,7%), lo que concuerda con reportado en modelos aplicados a escala global
(Tyberghein et al. 2012) y en otras regiones (e.g. Atlantico NW, Gallardo et al. 2015). Esta
macroalga es capaz de utilizar también el amoniaco y la urea como fuentes alternativas de
nitrégeno (Trowbrigdge, 1998; 1999), y a partir de analisis del contenido de nitrégeno en el
talo, se ha sugerido que este nutriente puede estar limitado durante gran parte de su etapa de
crecimiento, lo que explicaria su distribucion mundial a lo largo de un amplio gradiente de

disponibilidad de nutrientes (Trowbridge, 1999 y citas en el).

A pesar de la importancia de eventos de ENSO (relacionados con la temperatura
superficial del mar) sobre la ecofisiologia de macroalgas (Lobban & Harrison, 1997),

variabilidad de comunidades rocosas litorales (Camus, 2008) e introduccidén de especies
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marinas (e.g. stepping stone) (Castilla et al. 2005, Castilla & Neill, 2009), la temperatura
superficial del mar no fue un factor de gran importancia para las especies modeladas.

Nuestros resultados concuerdan con los reportados por Gallardo et al. (2015) a partir
de modelos de nicho ecoldgico realizados en especies exéticas marinas del Atlantico NW. En
dichos sistemas, la concentracion de nutrientes (nitratos) es el factor mas importante, seguido
por la temperatura superficial de mar, aunque, en nuestro caso (Pacifico SE), temperatura

superficial del mar no fue de gran importancia.

iv) Actividades antropogénicas asociadas a la invasion de macroalgas exoticas en la costa
del Pacifico SE.

Conocer las variables antropogénicas que mas influyen en la introducciéon de una
especie en particular, permite enfocar los esfuerzos de manejo a actividades puntuales (e.g.
trafico maritimo, acuicultura de moluscos) asociadas a dichas especies (Lyon & Scheibling,
2009), ya que la tasa de expansion de macroalgas invasoras difiere significativamente entre
especies dentro de una misma region, debido a la interaccion de multiples factores, entre los
que se encuentran el modo y la capacidad reproductiva de la especie, las condiciones

ambientales y las actividades antropogénicas asociadas (Lyons & Scheibling, 2009).

Respecto al modo y capacidad reproductiva, numerosas estrategias han sido reportadas
en el Pacifico SE para las especies estudiadas. En el caso de C. fragile subsp. fragile, se
encuentran: adhesion a estructuras utilizadas en actividades acuicolas (Astudillo et al. 2009),
liberacion a la deriva de fragmentos boyantes altamente reproductivos (Villasefior-Parada et
al. 2013), generacién de talos a partir de un solo utriculo, (Gonzalez et al. 2014). En cuanto a
Asparagopsis armata, se ha reportado la generacion de ramas especializadas mediante
fragmentacion vegetativa (Ramirez et al. 2007, Ramirez et al. 2008a) y fijacion a discos de
macroalgas (Macaya et al. 2016). Para Schottera nicaeensis se ha reportado reproduccion
vegetativa mediante proliferaciones marginales (Sobarzo & Alveal 1997, Villasefior-Parada et
al. 2014) y adhesion a discos de macroalgas (Macaya et al. 2016). Por ultimo, para

Mastocarpus latissimus se han observado ciclos de vida directos en ausencia de machos
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(Hoffmann & Santelices 1997), liberacion de laminas y papilas a la deriva (Ordstica et al.
2012) y adhesién a discos de macroalgas (Macaya et al. 2016).

Respecto al efecto de caracteristicas ambientales, solo la distribucion potencial de
Codium fragile ha sido evaluada, a partir de modelos mecanicistas basados en la tolerancia a
factores ambientales, sugiriendo una alta probabilidad de establecerse en gran parte de la costa
del Pacifico SE (Madariaga et al. 2014).

Por ultimo, en cuanto al rol de las actividades antropogénicas en la expansion de
macroalgas invasoras, nuestro trabajo es el primero que identifica el tipo de actividades (i.e.
trafico maritimo v/s cultivo de moluscos) que afectan a cada especie estudiada de manera

particular.

Contrariamente a lo que esperdbamos, la variable cultivos de moluscos exéticos mostrd
un bajo porcentaje de importancia para todas las especies, incluso para C. fragile, que suele
asociarse facultativamente con moluscos exoticos en condiciones de cultivo (e.g. Crassostrea
gigas) (Trowbridge 1998, 1999). Sin embargo, en la expansion de C. fragile en la costa del
Pacifico SE, se ha identificado la cercania a centros de cultivos de moluscos, como uno de los
factores mas importantes que incrementa el éxito de la colonizacién de nuevos sitios (Neill
2007). Dichos centros no necesariamente tienen que corresponder a cultivos de moluscos
exoticos, ya que usualmente empresas acuicolas poseen méas de un tipo de centro de cultivo
(i.e. nativo y exotico), existiendo intercambio de materiales entre estos (Neill 2007), que
pueden ser usados como medios de dispersion secundaria por C. fragile (Astudillo et al.
2009).

Aunque tanto trafico maritimo como acuicultura de moluscos tienen un alto porcentaje
de contribucion, no hay un patron Unico para todas las especies. En el caso de C. fragile y A.
armata, actividades asociadas al cultivo de moluscos son la que tienen mayor importancia.
Cultivos de moluscos (particularmente ostreidos), ha sido indicados como un importante
vector de introduccion y expansion para C. fragile (Trowbridge, 1998, 1999,; Mathieson et al.
2003, Neill, 2007; Haydar & Wolff, 2011) y se ha reportado la presencia de Asparagopsis
armata (fase Falkenbergia) en conchas de ostras (Mineur et al. 2007, Haydar & Wolff 2011).
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Por otra parte, trafico maritimo fue la variable antropogénica mas importante para S.
nicaeensis y M. latissimus. Si bien no existe certeza respecto al vector de introduccion de estas
especies en el Pacifico SE, evidencia indirecta sugiere que corresponde a trafico maritimo. En
el Pacifico SE, S. nicaeensis fue reportada por primera vez en las cercanias de San Antonio
(33°S), uno de los puertos con mayor trafico maritimo (Santelices et al. 1989), tal como
ocurrio en Australia, donde colonizaba muelles y estructuras antrépicas del principal puerto de
la zona (Lewis & Kraft 1979). Del mismo modo, Mastocarpus latissimus fue reportado por
primera vez para el Pacifico SE en la Bahia de Concepcion (36°S), que también alberga un
importante polo portuario (Castilla et al. 2005), y muestra un patrén de abundancia muy
marcado, que incrementa linealmente con la cercania a puertos (Villasefior-Parada, resultados

no publicados).

v) Efecto de la escala espacial en la importancia de las variables en el modelo

La escala espacial, determina en gran medida los patrones y procesos dominantes en
sistemas naturales, tanto en ecologia general (Levin 1992, Lopez de Casenave et al. 2007),
como en ecologia de invasiones (Shea & Chesson 2002, Pauchard & Shea 2006). De esta
manera, dos procesos pueden darse de manera independiente y simultdnea en un sistema
natural, pero la escala espacial a la cual se realicen las observaciones determinara cual de ellos

pueda ser observado.

Modelos de nicho ecoldgico han sido aplicados en macroalgas, abarcando una gran
variedad de escalas espaciales [e.g. Bahias (Katsanevakis, Issaris, et al. 2010, Katsanevakis,
Salomidi, et al. 2010), la costa de un estado (Glardon et al. 2008), la costa de varios estados 0
provincias (Béez et al. 2010, Bulleri et al. 2011, Burfeind et al. 2013), la costa de un pais
(Madariaga et al. 2014), y modelos a escala global (Tyberghein et al. 2012, Verbruggen et al.
2013)]. pero nuestro trabajo es el primero en evaluar modelos en dos escalas diferentes (una

incluyendo a la otra).

Los resultados para Schottera nicaeensis resultan muy interesantes, pues las variables

antropicas (vinculadas a presion de propagulos) resultaron ser mucho mas importantes a macro
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escala, mientras que variables ambientales lo fueron a meso escala. Si consideramos sélo la
ecorregion araucana, la distribucion del “ndmero de puertos” (la més importante de todas las
variables antropicas), es bastante heterogénea a lo largo de la costa de esta ecorregion,
concentrandose casi exclusivamente en la costa central (bahias de Concepcién y San Vicente,
parte del golfo de Arauco). Ademas, centros de cultivos de moluscos nativos y exdticos, son
escasos en esta ecorregion (en comparacion con el resto de la costa de Chile continental).
Nosotros creemos que la localizada distribucion de las variables antrépicas, es la que influye
directamente en la poca importancia que tienen estos factores, en los modelos realizados a

escala de ecorregion.

A diferencia del caso anterior, modelos de nicho ecoldgico en la especie Mastocarpus
latissimus, no mostraron diferencias en la importancia de las variables entre macro y meso
escala. Nosotros atribuimos este resultado a que Mastocarpus latissimus se distribuye casi
exclusivamente en la ecorregion Araucana, por lo que los factores asociados a su expansion no

se encontrarian afectados por los cambios en la escala espacial.

5.- TABLAS Y FIGURAS

i) Leyenda de Tablas

Tabla 4.1. Coeficiente de correlacion de Pearson entre las variables, utilizado como uno de los
criterios para seleccionar las variables a ingresar en los modelos, evitando la
multicolinearidad. T.S.M. = Temperatura superficial del mar; Cult.= Namero de cultivos de

moluscos.

Tabla 4.2. Numero de ocurrencias de cada especie modelada, tanto a macroescala (Pacifico
SE), como a mesoescala (Ecorregion Araucana), y fuentes consultadas para obtener su

distribucién.

Tabla 4.3. Porcentaje de contribucion de cada una de las variables, en los 10 mejores modelos
de las especies Codium fragile y Asparagopsis armata en la costa del Pacifico SE. T.S.M. =

temperatura superficial del mar; SAL. = salinidad; NITR. = concentracién de nitratos;
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PUERTOS = numero de puertos; C. NAT. = numero de centros de cultivos de moluscos
nativos; C. EXO. = numero de centros de cultivos de moluscos exoticos.

Tabla 4.4. Porcentaje de contribucion de cada una de las variables, en los 10 mejores modelos
de las especies Schottera nicaeensis y Mastocarpus latissimus en la costa del Pacifico SE y la
cosa de la ecorregion Araucana. T.S.M. = temperatura superficial del mar; SAL. = salinidad,;
NITR. = concentracion de nitratos; PUERTOS = numero de puertos; C. NAT. = nimero de
centros de cultivos de moluscos nativos; C. EXO. = numero de centros de cultivos de

moluscos exoticos.

Tabla 4.5. Resultados del Analisis de la Varianza de una via, comparando el porcentaje de
contribucion de las variables utilizadas en los 10 mejores modelos, entre macro y mesoescala,

tanto para Schottera nicaeensis como para Mastocarpus latissimus.

ii) Leyenda de Figuras

Figura 4.1. Ocurrencias y modelos de distribucién geogréfica potencial de las macroalgas
Codium fragile (a) (e), Asparagopsis armata (b) (f), Schottera nicaeensis (c) (g) y
Mastocarpus latissimus (d) (h) en la costa de Chile continental (Pacifico SE). En los modelos
de distribucidn potencial color blanco indica bajo porcentaje de probabilidad de ocurrencia (0
a 25%), color azul medio porcentaje de probabilidad de ocurrencia (25 a 50%) y color rojo
alto porcentaje probabilidad de ocurrencia (sobre 50%).

Figura 4.2. Porcentaje de contribucién de cada variable al modelo de nicho ecol6gico (media
+ desviacion estandar de los 10 mejores modelos segun criterio de Akaike). En el caso de
Schottera nicaeensis y Mastocarpus latissimus, se muestra la contribucion de las variables a

nivel de ecorregion (en gris) y del Pacifico SE (en blanco).

iii) Tablas
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Tabla 4.1.

] Cult.  Cult. N°de ] o
T.S.M. Clorofila ] Nitratos Oxigeno Salinidad
exoticos nativos puertos
T.S.M. 0 -0,04  -0,003 -0,004 -0,029 -0,928 -0,966 0,578
Clorofila 0 0 0,099 0,151 0,504 -0,930 -0,006 -0,338
Cult. exdticos 0 0 0 0,82 0,296 -0,014 0 -0,049
Cult. nativos 0 0 0 0 0,364 -0,014 0,015 -0,071
N° de puertos 0 0 0 0 0 -0,059 -0,01 -0,194
Nitratos 0 0 0 0 0 0 0,946 -0,4
Oxigeno 0 0 0 0 0 0 0 -0,531
Salinidad 0 0 0 0 0 0 0 0
Tabla 4.2.
N° N° OCURRENCIAS
ESPECIE OCURRENCIAS ECORREGION FUENTE
PACIFICO SE ARAUCANA
Gonzélez & Santelices
(2004), Neill et al. (2006),
Neill (2007), Villasefior-
Codium fragile 36 ocurrencias No evaluado Parada & Neill (2011),
subsp. fragile  (entre 23 y 56°S) Villasefior-Parada et al.
(2013), Madariaga et al.
(2014), Ulloa et al.
(2016).
Ramirez & Santelices
Asparagopsis 17 ocurrencias (1981), (1991); Hoffman
parmgtallo (entre 18 y 34°S) No evaluado & Santelices (1997);
y Ramirez et al. (2007),
(2008a).
Ramirez & Santelices
(1991), Hoffman &
Schottera 27 ocurrencias 10 ocurrencias Santelices (1997),
nicaeensis (entre 23 y 42°S) Vasquez et al. (2001),
Villasefior-Parada et al.
(2014).
Avila & Alveal (1987),
Mastocarpus 23 ocurrencias Ramirez & Santelices
latissimus (entre 33 y 42°S) 16 ocurrencias (1991), Hoffman &

Santelices (1997), Macaya
et al. (2013).
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Tabla 4.3.

ESPECIE  T.S.M. SAL. NITR. PUERTOS C.NAT. C.EXO. AIC
11,80 0,00 15,70 2,50 63,40 6,60 626

136 03 213 49 58,1 1,8 631

126 01 253 2,1 54,1 5,8 631

13,7 0 176 53 56,4 7 638

Codium fragile 12,1 0,1 187 5,6 54,2 9,3 640
128 02 16 4 58,8 8,2 640

11,2 0 211 15 58,5 15 648

16,6 0 232 2,5 56,2 15 650

132 0,2 2572 5,8 49,2 6,4 655

133 0,1 30,1 6,1 40,1 10,3 661

54 82 28 0 58,2 0,2 312

45 157 117 0 64,3 3,8 318

6,5 10,1 2572 0 52,5 57 324

22 81 232 0 65,1 1,4 324

Asparagopsis 5,6 15 34,2 0 44,1 1,1 325
armata 51 12 38 0 43,5 1.4 325
51 134 285 0 51,1 1,9 325

76 114 3272 0 47,7 11 325

46 104 253 0 59,4 0,3 366

22 10,8 40,2 0 44,6 2,2 414
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Tabla 4.4.

ESPECIE ESCALA T.S.M. SAL. NITR. PUER. C.NAT. C.EXO. AIC
16,8 12,8 49 16 1,9 3,4 353

19 57 446 16,3 4,5 10 354

20,3 156 47 12,2 2,8 2,2 359

204 112 46 11,6 91 2,2 361

Pacifico 16,2 9 476 144 11,5 1,3 375

S.E. 195 64 445 16,7 8,5 4,4 375

16,3 81 50,3 195 1,7 4,2 382

14,2 7 58 17 0,9 2,6 388

18,3 49 52 13,6 0,4 10,6 389

Mastocarpus 15 6 55 19,4 1,6 3 392
latissimus 16,20 4,20 58,00 1520 5,20 1,20 143
12,2 2 68 14 1,6 2,2 159

182 4,1 57 11,9 5,6 3,2 164

142 11 68 8,1 4,4 4,2 167

Ecorregion 20,1 2,1 532 20,2 1,8 2,6 175

Araucana 144 11 647 144 2,1 3,3 185

164 43 574 124 54 4,1 187

285 22 46,3 16,1 4,4 2,5 197

20,1 4.2 40 25 6,6 4,1 199

188 2,2 38 26 10,1 4,9 200

14,30 12,60 24,20 40,60 7,90 0,40 445

133 3,7 252 443 13,5 0 459

15 13 20,8 40 11 0,2 469

18,5 5 254 30,9 20 0,2 471

Pacifico 13 11 225 41 12 0,5 485

S.E. 16,8 123 218 30,7 17,8 0,6 491

169 44 30 31 17,3 0,4 497

15 6 20 45 13,8 0,2 498

15,5 8 28 36 12,5 0 502

Schottera 17 52 252 356 17 0 524
nicaeensis 241 121 31,2 2772 5,4 0 146
18,3 148 38,2 242 4,5 0 160

204 144 357 27,2 2,3 0 167

18,2 12,2 343 311 4,2 0 170

Ecorregion 19,1 16,2 42,1 18,8 3,8 0 182

Araucana 219 22,7 315 211 2,8 0 194

194 192 326 256 3,2 0 197

232 17,3 294 288 1,3 0 199

264 112 40,7 20,1 1,6 0 203

279 119 382 20,2 1,8 0 226
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Tabla 4.5.

CUADRADOS
ESPECIE VARIABLES FACTOR MEDIOS F18) P
Escala 0,48 0,04 0,85
T.S:M. Error 12,79
Escala 17523 2514
SALINIDAD ’ ’ 0,01
Error 6,97
Escala 160,18 2,35 0,14
Mastocarpus NITRATOS Error 68.02
latissimus N° DE Escala 2,18 0,11 0,75
PUERTOS Error 20,19
CULTIVOS Escala 0,92 0,08 0,78
NATIVOS  Error 11,15
CULTIVOS Escala 6,73 1,14 0,30
EXOTICOS  Error 5,93
<<
TSM. Escala 202,25 27,23 0,01
Error 7,43
Escala 25063 18,06
SALINIDAD ’ ' 0,01
Error 13,88
Escala 61383 4318
NITRATOS ’ ' 0,01
Schottera Error 14,22
NICACENSIS N°DE  Escala 85543 35,95 o<c?1
PUERTOS Error 23,79
CULTIVOS Escala 626,08 80,98 o<c?1
NATIVOS Error 7,73
CULTIVOS Escala 0,31 13,24 0<51
EXOTICOS Error 0,02
iv) Figuras
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CONCLUSION Y DISCUSION FINAL
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1.-MACROALGAS EXOTICAS EN LA COSTA DE CHILE CONTINENTAL

Segun la revision realizada en el Capitulo 1, la ecologia de invasiones marinas en Chile
continental pareciera ser una disciplina aun incipiente. Diversos argumentos permiten inducir
un importante vacio en el conocimiento: a) heterogeneidad en cuanto a la cantidad de
informacion disponible a lo largo de la costa, b) pocos estudios en sectores altamente
vulnerables (por su cercania a puertos o centros de cultivo), ¢) ciertos taxa son estudiados en
ciertas regiones, y d) pocos trabajos en especies invasoras. Por esta razon, la primera parte de
esta Tesis, resume el estado del conocimiento que se tiene para la costa chilena respecto a
ecologia de invasiones marinas en general (Capitulo 1), y de invasiones de macroalgas en

particular (Capitulo 2).

En cuanto a macroalgas marinas exoticas, si bien se han realizado investigaciones en
casi todas las regiones administrativas (Fig. C.1a), sélo 2 o 3 especies son estudiadas por
region (Fig. C.1b). De acuerdo al analisis de la literatura indexada en 1SI web of Knowledge
(Capitulo 1), s6lo 6 de las 20 especies de macroalgas reportadas como exdticas para la costa
de Chile continental han sido abordadas en algun estudio (Fig. C.1c). La mayoria de ellas han
sido incluidas en sélo 1 trabajo, siendo Codium fragile, la Unica especie que ha sido utilizada

como modelo de estudio para una gran variedad de tematicas (Tabla 1.1; Capitulo 1).

Tal como ocurre en el resto de los taxa (ver Capitulo 1), la mayoria de los trabajos
realizados en macroalgas exoticas consisten en primeros reportes, usualmente acompafiados de
analisis moleculares que permiten identificar el origen de la introduccion (Fig. C.1d), mientras
que trabajos que evallen interacciones bidticas o generen modelos, son escasos (Fig. C.1d).
Por esta razon, la segunda parte de esta Tesis, evalla interacciones bidticas (competencia)
entre macroalgas exoticas y nativas (Capitulo 3), y genera modelos de distribucion potencial
de estas especies, basados en su distribucion actual (Capitulo 4).

Ahora bien, aunque hemos detectado un importante vacio en el conocimiento,
basandonos exclusivamente en la informacion publicada en revistas indexadas, literatura
publicada en revistas no ISI, capitulos de libros, literatura gris (e.g. presentaciones en
congresos, tesis, informes técnicos), y bases de datos online (e.g. ALGAEBASE, GBIF,

WORMS, OBIS), han entregado valiosa informacion en lo que respecta a la distribucion e
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impacto de varias especies de macroalgas marinas exoticas en la costa de Chile continental
(Capitulo 2). La recopilacion de toda esta informacién permitié generar una completa base de
datos, en la que se detalla la distribucion actual de estas especies (Capitulo 2), y a pesar del
sesgo asociado a la desigual cantidad de informacion a lo largo de la costa, se han podido

identificar diferentes patrones a lo largo de la costa de Chile continental (Capitulo 2).

Diferentes trabajos (e.g. Castilla et al. 2005, Castilla & Neill 2009), asociaban las
caracteristicas fisicas de la costa chilena a una barrera natural ante la invasion de especies, lo
que explicaba la acotada distribucion de la mayoria de las especies exoticas, y la presencia de
pocas especies invasoras. Las revisiones realizadas en esta tesis (Capitulos 1 y 2), que
incluyen informacidén mas reciente, dan a conocer la extension en el rango de distribucion de
varias de estas especies, tanto invertebrados (e.g. Ciona robusta, Bugula neritina, Asterocarpa
humilis), como macroalgas (Mastocarpus latissimus, Schottera nicaeensis, Asparagopsis
armata), algunas de las cuales se comportan como invasoras (i.e. incrementan su rango de

distribucion en el rango introducido a traves del tiempo) (Capitulo 2).

La mayoria de las introducciones de macroalgas exoéticas son relativamente recientes
(i.e. Ultimos 60 afios), y existe una relacion positiva entre el rango invadido y el tiempo de
residencia de las especies en la costa chilena (Capitulo 2). Estos argumentos nos permiten
inferir la hipotesis de que las especies de macroalgas exoticas podrian encontrarse en fase de
expansion, es decir, su distribucién podria seguir incrementando con el tiempo. En el Capitulo
4, la aplicacion de modelos de nicho ecoldgico permitié detectar, para las cuatro especies de
macroalgas invasoras evaluadas, la ocurrencia de sitios idéneos para su asentamiento, fuera de

sus actuales limites de distribucion, lo que confirmaria nuestra hipétesis inicial.

Estos modelos de nicho ecoldgico, fueron aplicados utilizando no sélo variables
ambientales, sino que ademas, incorporando variables antropicas, ya que estas ayudan a
mejorar las predicciones de manera significativa. Sin embargo, no utilizamos indices
establecidos previamente, como el indice de influencia humana en sistemas marinos (MHI)
(Halpern et al. 2008), el cual, a pesar de resumir la informacion respecto a 17 actividades
humanas realizadas en sistemas marinos, incluye variables que no necesariamente estan

relacionadas con los modelos de estudio. Por esta razén, de manera innovadora, hemos creado
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nuevas capas, utilizando variables antrépicas, de las cuales existe evidencia (al menos

indirecta), de una relacion con macroalgas marinas exoticas en Chile continental.

En el Capitulo 2, la mayoria de los reportes de macroalgas exoéticas se dan en regiones
con alta actividad portuaria y acuicola, lo que sugiere que dichas actividades constituyen los
principales vectores de introduccion de estos organismos en estos sistemas. De hecho, la
cantidad de especies de macroalgas reportadas como exdticas por region, se encuentra
positivamente correlacionada, tanto con la cantidad total de recaladas de embarcaciones (rs =
0,55; P = 0,042), asi como también, con el area total de los centros de cultivo (rs = 0,59; P =
0,024) (Fig. C.2; Villasefior-Parada, resultados no publicados).

La evaluacion empirica del rol de dichos vectores en la expansion de macroalgas
invasoras, asi como observaciones permanentes en estructuras asociadas tanto a trafico
maritimo (muelles, cascos de barcos, aguas de lastre) como acuicultura (boyas, implementos,
organismos cultivados), podrian ayudar a entender de mejor manera la dinamica de expansion

de estas especies (ver Conclusion Capitulo 1).

2- ROL DE LA RESISTENCIA BIOTICA, CARACTERISTICAS AMBIENTALES Y
PRESION DE PROPAGULOS EN LA INVASION DE MACROALGAS EXOTICAS.

Este trabajo es el primero en evaluar empiricamente el efecto de la resistencia biotica,
caracteristicas ambientales y presion de propagulos, en la invasion de macroalgas exdticas en
el Pacifico SE. Resultados no publicados, basados en observaciones realizadas en el
intermareal rocoso medio de 15 localidades, entre Constitucién y Coronel, muestran un efecto
negativo de la resistencia bidtica (riqueza de especies nativas) (Fig. C.3a), y la distancia de la
fuente de propagulos (puerto mas cercano) (Fig. C.3b) con la frecuencia de ocurrencia de la
macroalga exotica Mastocarpus latissimus. En cambio, disponibilidad de nutrientes
(concentracion de nitratos), mostrd una relacién positiva con la frecuencia de M. latissimus
(Fig. C.3b).

A pesar que dichas relaciones pueden parecer obvias, no habian sido evaluadas para

macroalgas exoticas, ni menos para especies introducidas en sistemas marinos del Pacifico SE.
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Sin embargo, determinar la importancia relativa de dichas variables, en el proceso de invasion
de macroalgas exoticas, podria entregar resultados més interesantes y novedosos, los que

deberian ser abordados en futuros trabajos.

3.-EFECTO DE LA ESCALA ESPACIAL

La escala espacial utilizada en los diferentes estudios ecologicos, determina los
patrones y procesos observados. De ahi lo atractivo que resulta evaluar patrones a maltiples
escalas espaciales. En ecologia de invasiones, propiedades emergentes, asociados al cambio en
la escala espacial, han sido detectados para diversos procesos, aunque sin lugar a dudas, los
relacionados con la relacién entre diversidad de especies nativas y exoticas, han sido los mas

abordados por los investigadores.

En esta Tesis hemos evaluado el efecto del cambio en la escala espacial, sobre patrones
relacionados con la invasibilidad de los sistemas (i.e. resistencia bidtica, caracteristicas
ambientales, presion de propagulos). Cuatro diferentes escalas espaciales fueron utilizadas
(desde metros a miles de kilometros; Tabla C.1). Resultados del Capitulo 3 y 4 permiten
concluir un efecto significativo de la escala espacial, en los tres patrones analizados. Sin
embargo, otros factores, no asociados directamente con la escala espacial, afectan de igual

manera dichos patrones (Fig. C.4).

Por ejemplo, la eleccidn de las variables resulta der de gran importancia a la hora de
interpretar los resultados, ya que se deben considerar los sistemas estudiados (e.g. en sistemas
pobres en especies, cobertura puede ser un mejor estimador de resistencia bidtica que riqueza
de especies; Capitulo 3) o de los requerimientos de la propia especie (e.g. para algunas
especies, variables vinculadas a presion de propagulos pueden ser mejores predictores que

variables asociadas a condiciones ambientales; Capitulo 4).

La falta de un patrén universal para los modelos de estudio utilizados, nos indica que la
identidad de las especies invasoras, y sus requerimientos particulares también deberian ser
tomados en cuenta (Capitulo 4). Ademas, patrones de reclutamiento de especies nativas,

composicién comunitaria y condiciones ambientales, cambian con la estacionalidad. En el
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Capitulo 3, la cual, en esta Tesis, fue observada como modificaba los patrones de resistencia
bidtica, pero evidencia tedrica permite inferir que también podria influir en presién de
propagulos (e.g. intensidad del trafico maritimo a lo largo del afio) y condiciones ambientales

(e.g. frecuencia de eventos de surgencias).

La Fig. C.4. muestra un resumen de los principales resultados encontrados en esta
Tesis Doctoral. Cobertura de macroalgas nativas, es una variable que, a diferencia de riqueza
de especies, no se ve afectada por factores extrinsecos, como el incremento en la
heterogeneidad con los cambios en la escala espacial, ademas, es mas Util que riqueza per se,
en habitats pobres en especies, como el intermareal medio. El patron de resistencia biotica por
competencia, utilizando como variable la cobertura de macroalgas nativas, fue consistente con
el cambio en la escala espacial de las observaciones (de metros a decenas de kilometros). Por
otra parte, variables ambientales, cobraron mayor importancia en modelos de nicho ecoldgico
a mesoescala (cientos de kilometros), mientras que las variables asociadas a presion de
propagulos fueron mas importantes a macroescala (miles de kilometros). La Fig. C.4 muestra
ademas el efecto de otras fuentes de variacion como la estacionalidad, la identidad del invasor,

y la variable escogida, que tmabién afectan los patrones observados.

Futuros trabajos que evallen el efecto de la escala espacial, sobre la importancia
relativa de la resistencia biotica, caracteristicas ambientales y presién de propagulos, podrian
entregar interesantes resultados, producto de propiedades emergentes asociadas a los cambios
en la escala espacial.

4.- TABLAS Y FIGURAS

i) Leyenda de Tablas

Tabla C.1: Diferentes escalas espaciales abarcadas en esta Tesis, y los sistemas de estudio
asociados a dichas escalas espaciales. X indica en que escala fueron evaluados los diferentes

factores.

il) Leyenda de Figuras
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Figura C.1: Andlisis de trabajos relacionados con macroalgas exdticas en la costa de Chile
continental, publicados en revistas indexadas en ISI web of Knowledge, entre 1998 y 2014.
Datos modificados desde Villasefior-Parada et al. [Capitulo 1]. (a) Numero de trabajos y (b)
ndmero de especies de macroalgas marinas exoticas estudiadas por region administrativa,
respecto al resto de los taxa de origen exotico. (c) Cantidad de especies de macroalgas exdéticas
abordadas en la literatura analizada, respecto al total de especies de macroalgas reportadas

como exoticas. (d) Principales topicos abordados en la literatura analizada.

Figura C.2: (@) Numero de especies de macroalgas marinas exéticas (MME), (b) nimero de
recaladas de embarcaciones nacionales y extranjeras (total entre 1990 y 1999) y (c) area
ocupada por los centros de cultivos de moluscos nativos y exéticos, por cada region politica.

Villasefior-Parada et al. datos no publicados.

Figura C.3: Frecuencia de ocurrencia de Mastocarpus latissimus en funcion de (a) riqueza de
especies nativas (i.e. resistencia bidtica), (b) concentracion de nitratos (i.e. caracteristicas
ambientales), y (c) distancia al puerto mas cercano (i.e. presion de propagulos). Villasefior-
Parada, resultados no publicados. Datos corresponden a muestreos realizados en el intermareal
medio de 15 localidades entre Constitucion y Coronel, a partir de un muestreo sistematico en
base a 10 cuadrantes dispuestos a lo largo de una transecta de 50 metros paralela a la linea de
la costa durante el verano (ver Materiales y Métodos, Capitulo 3). Resultados de los anélisis

de regresion lineal se muestran para cada caso.

Figura C.4: Efecto del cambio en la escala espacial, sobre la importancia de los factores que
determinan la invasion de macroalgas exoéticas en la costa del Pacifico SE (i.e. resistencia
biotica, caracteristicas ambientales, presion de propagulos), segun los resultados obtenidos en

esta tesis doctoral.
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iii) Tablas

TablaC.1

ESCALA SISTEMAS RESISTENCIA CARACTERISTICAS PRESION DE
ESPACIAL ESTUDIADOS BIOTICA AMBIENTALES PROPAGULOS
Intermareal

metros X
rocoso

decenas de costa de X
kilometros Concepcion
cientos de Ecorregion

o X X
kilébmetros Araucana
miles de Costa del % %
kildbmetros Pacifico S.E.
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Iv) Figuras
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