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RESUMEN GENERAL 

 

La biogeografía de microorganismos ha estado en un constante debate por 

entender la distribución espacial y los procesos que determinan su 

diversidad, siendo una de las preguntas aún sin responder en la ecología.  

El escaso conocimiento de la diversidad de microorganismos ha 

restringido el entendimiento de los mecanismos biogeográficos, y si estos 

son similares a los de los macroorganismos. Por este motivo, se usaron los 

foraminíferos como modelo de estudio para esclarecer el paradigma EiE 

(“todo está en todas partes, pero el medio ambiente selecciona”) 

propuesto para los microorganismos. Dada su amplia distribución, 

elevadas abundancias y diferentes formas de vida (planctónica y 

bentónica), que los convierten en un grupo de protistas ideal para evaluar 

modelos de distribución opuestos (cosmopolita o endemicidad moderada) 

y procesos biogeográficos distintos que emergen de ellos. 

Por tal motivo se caracterizó la estructura comunitaria y se evaluó la 

distribución espacial de los foraminíferos planctónicos y bentónicos de la 

costa de Chile entre los 22°S y 53°S, evaluando los parámetros 

comunitarios, rangos de distribución de cada especie y el desarrollo de un 

análisis de similitud. Por otro lado, se identificó en una escala regional las 

variables ambientales que influyeron en la distribución de estos 

microorganismos, realizando análisis de regresión lineal de mínimos 

cuadrados ordinarios (OLS) y autorregresiones espaciales simultáneas 

(SAR). Junto con la identificación de los rasgos ecológicos que reflejaron 

procesos biogeoquímicos a una escala local, mediante la estimación de 

ecogrupos formados por la señal isotópica de δC13 y δO18 en sus 

caparazones. Finalmente, se evaluaron los procesos ecológicos e 
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históricos-evolutivos que determinaron la diversidad de foraminíferos 

planctónicos y bentónicos, a partir de aproximaciones al conservadurismo 

de nicho (índice de distinción taxonómica y diversidad ꞵ). Lo que permitió 

entender si la distribución del grupo está determinada por los mismos 

procesos de los macroorganismos.  

Los resultados indicaron distintos gradientes de diversidad para cada 

forma de vida (bentónicos y planctónicos). Reflejadas por regiones 

biogeográficas en foraminíferos bentónicos (Región Templada Cálida-

RTC y Región Templada Fría-RTF) y una ausencia de estas en 

planctónicos. A escala regional, para el caso de las especies bentónicas, la 

cantidad de nutrientes, temperatura y el oxígeno influyeron en la 

diversidad de la RTC. Mientras que la salinidad y tipo de sustrato 

influyeron en mayor medida en la RTF. A diferencia de las especies 

planctónicas que estuvieron influidas por la surgencia costera. Los rasgos 

ecológicos por otra parte, evidenciaron una variabilidad en los procesos 

biogeoquímicos a una escala local, reflejando diferentes microhábitats. 

Por consiguiente, los foraminíferos bentónicos exhibieron un modelo de 

distribución de endemicidad moderada, dada por las condiciones 

históricas locales que restringieron la dispersión, siendo las dinámicas de 

colonización y extinción las que mantuvieron la diversidad. En contraste 

con los planctónicos, que reflejaron un modelo de distribución 

cosmopolita, representado por amplios rangos de tolerancia ambiental.  

Con relación a lo anterior, la forma de vida condicionó los procesos 

biogeográficos determinantes en su distribución. De manera que, la 

comunidad bentónica estuvo explicada por los mismos procesos que los 

macroorganismos (procesos ecológicos e históricos-evolutivos). Diferente 



xv 

 

a la comunidad planctónica, que depende únicamente de procesos 

ecológicos. Dichos hallazgos permitieron aportar evidencia a la 

biogeografía de microorganismos, reconociendo que sus modelos de 

distribución son flexibles y no se ajustan a un único modelo biogeográfico.  

Palabras claves: biogeografía, microorganismos, foraminíferos, 

distribución latitudinal, Chile. 
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1. INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

1.1. Patrones de Biodiversidad 

A lo largo del tiempo los organismos vivos han colonizado y transformado 

los ambientes marinos y terrestres, desarrollando diversas formas, fisiologías 

e historias de vida (Borregaard et al., 2008). Por tanto, su distribución en el 

espacio es heterogénea y no aleatoria, reflejándose una variación en sus 

rangos de distribución (Gastón, 2000), lo que permite revelar patrones a 

diferentes escalas espaciales (e.g. latitudinal, altitudinal y batimétrico). Estos 

son conocidos comúnmente como patrones biogeográficos y están 

condicionados por el tipo y capacidad de dispersión de la especie (Gaston, 

2003), rasgos comportamentales, disponibilidad de alimento (Bjorkstedt et 

al., 2002 y Woodson & McManus, 2007) y duración de los estadios de vida 

(Sponaugle et al., 2002; McManus & Woodson, 2012). Entre estos patrones 

biogeográficos, el más conocido es el gradiente de diversidad latitudinal 

(Wiens & Graham, 2005; Mittelbach et al., 2007), que comúnmente predice 

una disminución de la riqueza de especies desde regiones tropicales hacia las 

zonas polares (Hillebrand & Azovsky, 2001). Mientras que otros indican un 

patrón latitudinal inverso, en donde la diversidad aumenta desde los polos 

hacia regiones tropicales (Willig et al., 2003; Hillebrand, 2004a, b). 

Diferente a lo señalado en un patrón unimodal, en el que la mayor diversidad 

de especies se ubica en las latitudes medias y las diversidades más bajas se 

encuentran tanto en altas como bajas latitudes (Krug et al., 2009; Tittensor 

et al., 2010; Guo et al., 2013; Fernández et al., 2016). Por lo cual, estos 

patrones biogeográficos son determinados por procesos ecológicos, 
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históricos y evolutivos, que modulan la especiación y extinción de la biota 

en una región determinada (Wiens & Donoghue, 2004; Fine, 2015).  

 

1.2. Procesos biogeográficos que determinan los patrones de 

distribución espacial 

 

1.2.1. Ecológicos  

Estos procesos actúan sobre escalas de tiempo generacional (e.g. días, 

semana, meses o años) (McClain et al., 2015; Cruz-Motta et al., 2020), 

originando una diversidad de especies dependiente y controlada por el 

ambiente. Donde la diversidad aumenta abruptamente, y es producida por 

la inmigración de especies aledañas a un área determinada (McClain et 

al., 2015). Por tanto, la coexistencia y sobrevivencia está determinada por 

procesos abióticos, los cuales dependen de los requerimientos ambientales 

de cada una de las especies (e.g. especialistas o generalistas), y a su vez, 

se relacionan con el rango de tolerancia ambiental.  Definido como el 

límite superior e inferior de un parámetro ambiental en que una especie 

prospera (Huggett, 2004). Por lo tanto, la capacidad de dispersión y los 

rangos de distribución están determinados por la tolerancia ambiental de 

cada especie, donde los rangos pequeños de distribución dependen 

estrictamente de condiciones regionales y/o locales.  

Mientras que los organismos que se encuentran limitados por patrones 

climáticos a gran escala (amplias bandas latitudinales), presentan amplios 

rangos de distribución (Jackson, 1974; Jablonski & Valentine, 1981; 

Harley et al., 2003; Huggett, 2004). Lo cual afecta considerablemente la 

composición comunitaria entre sitios, generando una disimilitud entre 
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localidades (Baselga, 2010). Por otra parte, los procesos bióticos como la 

competencia, depredación, parasitismo y coexistencia, afectan también los 

gradientes de distribución y patrones de especiación entre zonas tropicales 

y templadas. En donde aumenta la especialización y diferenciación de 

especies, incrementando el número de nichos disponibles. Lo que influye 

en las tasas de especiación y extinción, indicando la coexistencia en 

ambientes heterogéneos (Fine, 2015). Como consecuencia de ello, los 

organismos colonizan diferentes tipos de hábitat y evidencian una relación 

positiva entre la complejidad del hábitat y la diversidad genética (Pianka, 

1966; Otte, 1976; Davidowitz & Rosenzweig, 1998; Nuismer et al., 2012). 

De esta manera, los organismos desarrollan diferentes estrategias para la 

explotación del recurso, dependiendo de su disponibilidad (Scott & Baer, 

2019), desarrollando una serie de rasgos como respuesta a la interacción 

y sobrevivencia a determinadas condiciones ambientales.  

Estos rasgos incluyen características ecológicas como tipo de hábitat y 

hábitos tróficos (Bregman et al., 2014; Pimiento et al., 2017), los cuales 

brindan información acerca de las condiciones ambientales de un área en 

particular, reflejando comunidades ecológicamente estratificadas o grupos 

funcionales (Kearns et al., 2021). De manera que la obtención de recursos 

y el tipo de hábitat genera una huella en la composición química del 

organismo, permitiéndoles a estos organismos la ocupación de diversos 

nichos (Newsome et al., 2007). Esto puede evidenciarse a partir de la señal 

isotópica de δC13 y δO18 en los organismos, representando diferentes 

estrategias metabólicas reguladas por las condiciones físico-químicas. A 

su vez, indican los procesos biogeoquímicos (e.g. fotosíntesis, 

remineralización, oxido-reducción, entre otros) que están operando en una 
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localidad determinada (Kearns et al., 2021), así como la variación de estos 

a lo largo de un gradiente latitudinal o batimétrico.  

En el caso de los ambientes terrestres, los procesos ecológicos que 

influyen sobre la biodiversidad han sido descritos ampliamente y están 

relacionados a la disponibilidad de energía, estabilidad climática, 

productividad e interacciones bióticas (Rohde, 1992; Willig et al., 2003; 

Davies et al., 2004; Mittelbach et al., 2007; Fine, 2015; Fernández et al., 

2016). Mientras que, en el océano los procesos ecológicos están enfocados 

en la heterogeneidad ambiental, productividad y energía, donde la 

temperatura y disponibilidad de nutrientes son las principales variables 

predictoras que determinan la distribución de las especies (Miller & 

Wheeler, 2012; Gagné et al., 2020; Cruz-Motta et al., 2020; Moreno et 

al., 2021). 

 Sin embargo, en varios grupos de invertebrados marinos como crustáceos 

y moluscos, se ha evidenciado que la hipótesis de energía, definida como 

el incremento de la diversidad de acuerdo a la energía que ingresa al 

ecosistema (Currie, 1991; Stevens et al., 2007), no es un proceso 

determinante en los patrones de diversidad (Valdovinos et al., 2003; 

Rivadenerira et al., 2011). Por lo cual, la heterogeneidad espacial y los 

atributos de la historia de vida (sobrevivencia, desarrollo larval, 

crecimiento y fecundidad) generan un mayor efecto en dichos gradientes 

de diversidad (Valdovinos et al., 2003; Fernández et al., 2009). De modo 

que los procesos ecológicos determinados por las condiciones abióticas, 

explican los patrones de riqueza en la biota marina, pueden variar con 

respecto a lo evidenciado en ambientes terrestres. Por lo cual, en este 

trabajo de grado se abarcó la mayor cantidad de procesos ecológicos 
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posibles a evaluar, relacionados a la productividad, energía, 

heterogeneidad ambiental y límites ecológicos.  

 

1.2.2. Históricos-Evolutivos  

Se relacionan con los procesos históricos como explicación del gradiente de 

diversidad por diferencias geográficas (Fischer, 1960; Miltelbach et al., 

2007), causadas por glaciaciones y movimientos de las placas tectónicas que 

generan en una gran variabilidad de biotopos (Mariani et al., 1996). Esto 

afecta los rangos de distribución de las especies, expandiéndolos o 

fragmentándolos (Brattström & Johanssen, 1983; Marchant et al., 1998; 

Miltelbach et al., 2007; Li et al., 2016), incidiendo en los eventos de 

diversificación causados por barreras geográficas, que generan especiación 

alopátrica con un flujo génico reducido. Así como también eventos de 

especiación parapátrica, donde actúa la selección divergente a causa de un 

gradiente ambiental fuerte (Miltelbach et al., 2007).  

Estos cambios tan abruptos en las condiciones climáticas pasadas (e.g. 

transgresiones y regresiones), generan extinciones locales y cambios en la 

dispersión de las especies más tolerantes, tal como se evidenció durante el 

pleistoceno en el suroeste de América del Sur (Villagrán & Hinojosa, 1997; 

Villagránn & Hinojosa, 2005). Lo que originó que la mayor diversidad se 

concentrara en las latitudes medias, y una riqueza de especies más baja en 

altas y bajas latitudes (patrón unimodal) (Fernández et al., 2016). Estos 

efectos son muy similares con los procesos evolutivos, los cuales están 

relacionados a las tasas de extinción-especiación y cómo afectan los procesos 

de diversificación (Terborgh 1973; Chown & Gaston 2000; Jablonski et al., 

2006; Miltelbach et al., 2007; Fine, 2015). Así como también en la velocidad 

en la que la selección actúa y se genera la adaptación de los organismos 
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(Fine, 2015). De manera que, los gradientes de diversidad se evidencian a 

partir de tasas de diversificación más rápidas y un mayor tiempo de 

especiación, como se ha registrado en las zonas tropicales.  En donde las 

condiciones ambientales han sido históricamente más estables comparadas 

con las zonas templadas (Fischer, 1960). Dado que ambos procesos 

(históricos y evolutivos) operan a lo largo de escalas de tiempo geológicas 

(miles y millones de años) (Cruz-Motta et al., 2020), a menudo son referidos 

como procesos históricos-evolutivos (e.g. Rivadeneira et al., 2011, Weese et 

al., 2012; Cruz-Motta et al., 2020; Moreno et al., 2021).   

Estos eventos históricos-evolutivos que determinan los patrones de 

distribución de las especies pueden ser agrupados en varias hipótesis, una de 

las más populares para explicar los patrones biogeográficos es el 

conservadurismo de nicho (Wiens et al., 2010).  La cual hace referencia a la 

permanencia de las especies en condiciones ambientales similares a las que 

sus ancestros evolucionaron, debido a que se conservan a lo largo del tiempo 

los rasgos de los nichos de dichos taxa ancestrales (Wiens et al., 2010; Li et 

al., 2020). Por tanto, esto podría estar causando que la mayoría de las 

especies no se dispersen hacia nuevas condiciones climáticas y presenten 

pequeños rangos de distribución, restringidos por a las características 

ambientales óptimas (Li et al., 2020; Su et al., 2020), mientras que unas 

pocas especies evidencian rangos de distribución amplia, dispersándose 

fuera de las condiciones ambientales óptimas (Rohde, 1992). Lo anterior 

coincide con el efecto Rapoport, el cual indica un aumento del rango 

geográfico de los taxa hacia el extremo de un gradiente climático (Stevens, 

1989). Por tanto, evidencia un patrón macroecológico, donde las especies 

incrementan sus rangos de distribución desde condiciones ambientales 

óptimas a subóptimas. De manera que las especies cercanamente 
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relacionadas que comparten rasgos de nichos ancestrales, no coexisten bajo 

características climáticas óptimas, debido a que compiten entre sí por un 

mismo recurso. Por lo cual, las condiciones climáticas subóptimas generan 

un filtro ambiental que restringe las especies que no están adaptadas para 

sobrevivir a dichas condiciones (Fernández et al., 2022). 

Finalmente, como evidencia para el conservadurismo de nicho, el patrón de 

distribución de las especies corresponde a la de recambio-anidamiento, 

haciendo referencia a la variación en la composición de especies de una 

comunidad (diversidad beta) (Baselga, 2010), sugiriendo que la variabilidad 

en la riqueza de especies es el resultado de un mecanismo no azaroso. De 

manera que se identifican dos fenómenos distintos, conocidos como 

anidamiento y recambio. El anidamiento refleja los sitios con especies raras 

como un subconjunto de áreas con mayor riqueza (Darlington, 1957; Atmar 

& Patterson, 1993; Moreno et al., 2008; Baselga, 2010). Mientras que el 

recambio de especies indica el reemplazo de unas especies por otras. Sin 

embargo, no necesariamente son excluyentes entre sí, ya que ciertas áreas 

pueden presentar anidamiento y otras reflejar un recambio de especies 

(Dobrovolski et al., 2012).  

Dicha hipótesis permite inferir dinámicas de dispersión-extinción que se 

encuentran moldeando los patrones de riqueza de especies (Atmar & 

Patterson, 1993; Wright et al., 1998). De tal forma que las comunidades 

anidadas son evidenciadas como áreas de baja riqueza causadas por altas 

tasas de extinción, donde la diversidad es mantenida por eventos de 

dispersión y colonización desde áreas con alta riqueza de especies, más no 

por la presencia de novedades evolutivas o especiación (Brualdi & 

Sanderson, 1999; Ulrich & Gotelli, 2007; Rivadeneira et al., 2011). 
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1.3. Distribución espacial de los Microorganismos 

A nivel general, la distribución actual de macroorganismos (organismos 

multicelulares), ha evidenciado una distribución generada tanto por procesos 

históricos-evolutivos como por procesos ecológicos (Martiny et al., 2006). 

Sin embargo, en microorganismos (organismos unicelulares), aún no se tiene 

certeza de la evidencia de patrones biogeográficos, y si están determinados 

por los mismos procesos descritos para macroorganismos multicelulares 

(Martiny et al., 2006; Sutherland et al., 2013). Actualmente, la biogeografía 

de microorganismos gira en torno al paradigma “todo está en todas partes, 

pero el medio ambiente selecciona” (EiE), propuesto por Beijerinck (1913) 

y modificado por Bass Beacking (1934), indicando que los procesos 

ecológicos son los que modulan la distribución y riqueza de especies. No 

obstante, alrededor de dicho paradigma se ha generado un debate 

controversial, sugiriendo por un lado que los organismos menores a 1 mm 

presentan una distribución cosmopolita o ubicua. Debido a que sus pequeños 

tamaños y elevadas abundancias (miles de individuos/cm3), favorecen la 

dispersión aleatoria y global de estos organismos, evidenciándose una baja 

especiación alopátrica, elevadas tasas de migración y baja extinción (Finlay 

et al., 1996; Finlay & Clarke 1999; Finlay, 2002).  

En contraste con lo anterior, se plantea una distribución de endemicidad 

moderada (Foissner, 1999, 2004, 2006; Fenchel & Finlay, 2004; Katz et al., 

2005; Scheckenbach et al., 2005; Martiny et al., 2006; Green & Bohannan, 

2007), la cual evidencia un patrón biogeográfico generado por las 

condiciones históricas regionales y locales que formaron barreras 

geográficas, restringiendo la dispersión y generándose un aislamiento físico 

(Papke & Ward, 2004). En consecuencia, la distribución restringida y los 

pequeños tamaños poblacionales de estas especies incrementan la 
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probabilidad de extinción (Gaston, 1998), donde la colonización está 

limitada a una escala netamente local (Vincent, 2000). Por lo tanto, en este 

caso, los patrones de diversidad en microorganismos están dados por 

procesos tanto ecológicos como históricos-evolutivos (Jadoon et al., 2013), 

similar a lo descrito en macroorganismos.  

Esta última postura de endemicidad moderada, ha permitido que dicho 

paradigma tome aún mayor relevancia al momento de desarrollar estudios 

sobre la diversidad y patrones biogeográficos en protistas. Además de estar 

directamente relacionada con el nivel taxonómico al cual se han descrito los 

patrones (Mitchell & Meisterfeld, 2005; Heger et al., 2009; Geisen et al., 

2018) e incluso, las diversas formas de vida (e.g. planctónicas y bentónicas), 

podrían condicionar los procesos biogeográficos que subyacen, generando 

diferentes modelos de distribución.  

1.4. Los Foraminíferos como Modelo de Estudio 

Estos se definen como protistas constituidos por una masa citoplasmática, 

recubierta por un caparazón de carbonato de calcio (Frontalini & Coccioni, 

2008), sílice (Marchant, 2011) o material aglutinado (Loeblich & Tappan, 

1988). Junto con los radiolarios, son uno de los microfósiles más usados 

como indicadores (proxies) en estudios paleoceanográficos, ya que 

conservan la señal isotópica y química en sus caparazones. En este sentido, 

cada especie es propia de condiciones abióticas particulares (Henderson, 

2002), además de presentar abundancias elevadas en cada muestra de 

sedimento (miles de individuos/gramos de sedimento) (Culver & Buzas, 

1999; Munsel et al., 2010; Capotondi et al., 2015), una extraordinaria 

preservación de sus caparazones, distribución cosmopolita y ciclos de vida 

cortos (Alve & Nagy, 1986; Culver & Buzas, 1999). Lo anterior ha permitido 
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el estudio de la distribución del phylum en diferentes escalas temporales y 

espaciales.  

Por lo tanto, los foraminíferos representan un excelente grupo de estudio para 

poner a prueba el paradigma ampliamente debatido en microorganismos, 

evaluando los modelos de distribución cosmopolita (los procesos ecológicos 

generan los patrones de diversidad) y de endemicidad moderada (diversidad 

causada por procesos históricos-evolutivos y ecológicos). Sumado a que 

estos microorganismos exhiben dos formas de vida (planctónica y 

bentónica), en los cuales su distribución depende de diversas condiciones 

ambientales. En el caso de los foraminíferos planctónicos, la surgencia, 

materia orgánica, nutrientes y estratificación del agua, influyen directamente 

sobre la estructura y composición comunitaria (Marchant, 1998; Mothadi et 

al., 2005; Gajardo & Marchant, 2012; Gajardo et al., 2013).   

Mientras que la diversidad de foraminíferos bentónicos, está mayormente 

atribuida por la heterogeneidad del sustrato, como lo es tamaño de partícula, 

topografía y geoformas del fondo marino (Hromic, 2001; Hromic & Montiel, 

2011; Stefanoudis et al., 2016).  De tal forma que, la variación en la 

distribución espacial y temporal de los foraminíferos es causada por la 

interacción de múltiples factores físicos (e.g. nutrientes, luz solar, 

temperatura, corrientes, salinidad, oxígeno, turbidez, pH y tipo de sustrato) 

y biológicos (e.g, nutrición, fecundidad, interacción depredador-presa y 

relaciones simbióticas) (Bé & Hutson, 1977). La variabilidad de estos 

parámetros ambientales está ligado a la estacionalidad y modos climáticos 

como ENSO, afectando la abundancia y diversidad de estos organismos (e.g. 

Marchant et al., 1998, Marchant et al., 2004; Coloma et al., 2005). A una 

escala local, la disponibilidad de alimento controla la distribución de 

especies infaunales o que viven enterrados al interior del sedimento, 
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generando cambios geoquímicos en el hábitat y competencia por el consumo 

de materia orgánica (van der Zwaan et al., 1999), lo que modula la 

abundancia y riqueza de los foraminíferos bentónicos, reflejando límites 

biogeoquímicos en el sedimento (Murray, 2006). 

 

1.5. Patrones de Distribución Global en Foraminíferos 

Uno de los estudios pioneros enmarcados en la distribución de foraminíferos 

corresponde al de Cushman (1948), el cual reconoce patrones generales de 

diferentes grupos (e.g. lagénidos y miliólidos). Por lo que, propone 

provincias biogeográficas globales dependientes de la temperatura del agua, 

dividiendo una biota de aguas frías relacionada a las corrientes oceánicas y 

una biota de aguas cálidas, que corresponde a zonas costeras. Esto mismo 

fue descrito posteriormente por Hedgpeth (1957) y años después por 

Boltovskoy & Wright (1976) y Murray (1991), corroborando que la 

temperatura es el principal factor que modula la distribución de especies. 

Por otro lado, el patrón de distribución de foraminíferos planctónicos del 

Pacífico descrito por Parker & Berger (1971), está definido por los límites 

entre la zona de convergencia subtropical, zona polar antártica y corriente 

superficial de Perú-Chile, evidenciando una mayor diversidad en regiones 

tropicales. Lo anterior coincide con el trabajo de Arnold & Parker (1999), 

reportando la formación de centros de origen y altas tasas de especiación en 

latitudes bajas. A gran escala, las comunidades de foraminíferos 

planctónicos han reflejado patrones de fertilización oceánica y provincias 

biogeográficas en las comunidades planctónicas (Bé & Tolderlund, 1971), 

en las que se incluyen la Zona Polar (Al sur de los 45°S), Subpolar (30°S-

60°S), Transicional (30°S-45°S), Subtropical (10°S-35°S) y Tropical (10°N-

10°S) (Bé & Hutson, 1977; Darling & Wade, 2008).  Sin embargo, también 
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han sido evidenciados patrones latitudinales bimodales en el océano 

Atlántico (e.g. Rutherford et al., 1999; Brayard et al., 2005), a los que se le 

atribuye un efecto de dominio medio, reflejado por una disminución de la 

riqueza en la zona ecuatorial y un incremento hacia latitudes medias 

(Brayard et al., 2005). 

Los foraminíferos bentónicos por su parte, en zonas profundas del océano 

Pacífico sur, han evidenciado un patrón latitudinal en el que la mayor 

diversidad de especies se ubica hacia las zonas subtropicales (Thomas & 

Gooday, 1996; Culver & Buzas, 2000), donde el fitodetrito afecta la 

variación estacional, favoreciendo la presencia de especies oportunistas 

(Gooday, 1988; Gooday, 1993; Culver & Buzas, 2000; Gooday, 2003; 

Murray, 2006). Por otro lado, en zonas de la plataforma continental del mar 

Atlántico, se ha identificado un patrón en foraminíferos bentónicos 

dependiente de la temperatura superficial del mar, diferenciándose 

provincias biogeográficas de acuerdo a las masas de aguas cálidas y frías 

(Buzas & Culver, 1980, 1990; Culver & Buzas, 1981; Culver & Buzas, 

1999). Sin embargo, no se han identificado centros de origen (Culver & 

Buzas, 1989, 1999 y Murray, 2006), por lo cual Culver & Buzas (1999) 

mencionan múltiples eventos de dispersión, que han contribuido a la amplia 

distribución geográfica de los foraminíferos bentónicos. Mientras que 

Murray (2006), describe que factores locales como la surgencia y la 

estratificación de la columna de agua, determinan la distribución de especies. 
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1.6. Margen Costero Chileno: Corrientes, Surgencia y Provincias 

Biogeográficas 

El sistema de corrientes del margen costero chileno presenta una influencia 

de masas de aguas subantárticas que forman la Corriente Circumpolar 

Antártica, con salinidades y temperaturas bajas. Esta se divide en la 

Corriente de Humboldt o Perú-Chile que fluye en dirección norte y la 

Corriente de Cabo de Hornos, que se extiende hacia sur del continente 

(Shaffer et al., 1995; Strub et al., 1998), y se encuentra bordeando la zona 

del archipiélago chileno (Camus, 2001). Por otro lado, a una distancia de 100 

y 300 km de la costa, las aguas superficiales subtropicales de la 

Contracorriente Perú-Chile, se dirigen hacia el sur del continente desde los 

5°S hasta los 35°S (Strub et al., 1995) y producen una bifurcación de la 

Corriente de Humboldt, formándose una ramificación costera y una oceánica 

(Silva & Sievers, 1981). Por debajo de estos flujos de agua fluye la Corriente 

subtropical de Günther y la Corriente baja Chile-Perú, localizadas a una 

profundidad entre los 100 y 400 m (Lukas, 1986). Por debajo de estas, las 

Aguas Intermedias Antárticas se localizan a partir de los 400 m de 

profundidad y se dirigen hacia la zona ecuatorial e interactúa con las Aguas 

Profundas del Pacífico. Finalmente, las Aguas del Fondo Antártico 

conforman las zonas más profundas de Chile (Strub et al., 1998). 

La surgencia es sin duda, otro de los factores que inciden en la costa chilena 

sobre todo en la zona norte (23°S) y centro (30° y 33°S), debido a la 

formación del anticiclón subtropical del Pacífico Sur Oriental (Bakun & 

Nelson, 1991). El cual controla el patrón de vientos provenientes del sur y 

suroeste (Bello et al., 2004). De manera que se registran tres importantes 

puntos de surgencia: a los 23°S, 30°S y 33°S (Mohtadi et al., 2005), siendo 

esta última latitud confirmada por varios autores (Brandhorst, 1971; Fonseca 
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& Farías, 1987; Strub et al., 1998), promoviendo un incremento en la 

productividad y recirculamiento de nutrientes (Hebbeln et al., 2000). 

Mientras que, a partir de los 42°S predominan los vientos provenientes del 

oeste, inhibiendo la surgencia costera (Strub et al., 1998).  

La variación en estas condiciones ambientales (corrientes y surgencia) 

forman Provincias Biogeográficas a lo largo de la costa de Chile, las cuales 

fueron recopiladas y analizadas por Brattström & Johanssen (1983) y Camus 

(2001). Ambos autores coinciden en la formación de una Provincia 

Peruviana (entre los 18°S y 30°S), caracterizada por albergar una biota de 

aguas cálidas y templadas, por la incidencia de la corriente subtropical 

subsuperficial ecuatorial de Günther (GUC) y la contracorriente 

subsuperficial subtropical Chile-Perú (PCCC). Entre los 31°S y 41°S se 

encuentra Zona Intermedia o de Transición, donde habitan especies de aguas 

frías y cálidas, actuando como una zona mixta en la que prevalecen especies 

subantárticas. Mientras que las latitudes entre los 41°S hasta los 56°S, 

abarcan una Provincia Magallánica, conformando una biota austral fría y 

endémica con relictos postglaciales  

1.7. Estudios Biogeográficos en Foraminíferos de Chile 

Han sido varios los trabajos enfocados en conocer la distribución de especies 

y la estructura comunitaria de los foraminíferos planctónicos y bentónicos 

en Chile. El primero de estos fue realizado por Boltovskoy en 1976, el cual 

describe las especies que conforman las subprovincias a partir de los 32° al 

sur de la costa chilena (Subprovincia Patagónica norte entre los 32°-33°S 

hasta los 42°-43°S y Subprovincia Patagónica sur desde los 42°-43°S hasta 

los 56°S). Zapata & Moyano (1996), describieron la distribución batimétrica 

de especies bentónicas ubicadas en la costa austral, identificando tres 
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zonaciones: plataforma interna, plataforma externa y batial superior. Un año 

más tarde, Zapata & Moyano (1997) sugieren la formación de un quiebre 

biogeográfico a los 42°S, permitiendo definir dos provincias: Peruano-

Chilena (3°S-42°S) y Magallánica (al sur de los 42°16´S).  

Por otra parte, para el área insular de Chile Zapata & Olivares (2000) 

mencionan en su trabajo zoogeográfico, que los foraminíferos aglutinados se 

encuentran mayormente distribuidos a medida que aumenta la profundidad 

y disminuye la temperatura, mientras que los grupos calcáreos predominan 

en las zonas del litoral de la Isla de Pascua. Así mismo, estos autores resaltan 

la importancia de las masas de agua en la distribución de los foraminíferos, 

por lo que sugieren a la Isla de Pascua como una provincia zoogeográfica de 

Chile, debido a las especies tropicales y subtropicales que presenta. 

Posteriormente, en foraminíferos bentónicos se realizaron estudios 

descriptivos de la estructura comunitaria del orden Rotaliida entre los 36°S 

y 44°S (e.g. Figueroa et al., 2005). Además de describirse la comunidad de 

grupos calcáreos a lo largo de los 36°S hasta los 44°S, como lo menciona 

Figueroa et al. (2006). Finalmente, Hromic (2006) estudió la distribución 

espacial de los subórdenes y familias de foraminíferos bentónicos 

encontrados en los fiordos patagónicos, planteando que tanto la diversidad 

como abundancia no está correlacionada con un gradiente latitudinal. Por lo 

tanto, los factores históricos de la zona, son los que influyen en la 

distribución de los mismos. Por otra parte, para la comunidad de 

foraminíferos planctónicos se ha evaluado su distribución espacial entre los 

23°S y 44°S, destacando a la surgencia como un factor determinante en la 

estructura comunitaria (e.g. Mohtadi et al., 2005; Coloma et al., 2005). 

Además de caracterizar la estructura comunitaria a través de la variación 

estacional e interanual (e.g. Marchant et al., 1998, 2004). 
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2. PROBLEMA 

La discusión en torno a la distribución espacial y los procesos que 

determinan la diversidad en microorganismos, ha sido considerada como una 

de las preguntas más relevantes en la ecología, aún sin responder (Sutherland 

et al., 2013). La incertidumbre y escaso conocimiento de la diversidad global 

de los microorganismos (Jadoon et al., 2013), ha restringido los avances en 

la biogeografía de estos grupos, permitiendo dilucidar si los patrones 

macroecológicos y procesos que controlan la distribución de 

macroorganismos, son aplicables o similares a los microorganismos. En 

consecuencia, esto ha generado un debate en estudios realizados en protistas 

como ciliados terrestres y acuáticos (Finlay , 2002; Mitchell & Meisterfeld, 

2005; Katz et al., 2005), flagelados (LaJeunesse, 2001), amebas (Aguilar et 

al., 2014) y tecamebas (Mitchell & Meisterfeld, 2005; Foissner, 2007), en el 

que por un lado, se defiende la idea de una distribución espacial ubicua o 

cosmopolita, con grandes tamaños poblacionales y una alta capacidad de 

dispersión, que disminuye la especiación alopátrica (Finlay & Clarke 1999; 

Finlay & Fenchel 1999; Finlay et al.,1999, 2001; Finlay 2002). Mientras que 

otros autores plantean una distribución con alto endemismo que limita la 

presencia de los microorganismos (Foissner, 1997, 1998, 1999). Por lo cual, 

ante estas posturas contradictorias se ha sugerrido un modelo intermedio que 

evidencia tanto cosmopolitismo como endemicidad moderara (Jadoon et al., 

2013), indicando que los microorganismos se distribuyen de manera ubicua, 

sí las condiciones ambientales lo permiten. Por consiguiente, esto genera una 

mayor flexibilidad en cuanto al tipo de distribución presente en los 

microorganismos, evitando agruparlos en un modelo único biogeográfico. 

Con el fin de esclarecer dicha dualidad, los foraminíferos son un modelo 

ideal para estudiar la distribución espacial y los procesos que determinan la 
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diversidad de microorganismos, como lo son los protistas. Sus diferentes 

formas de vida planctónica y bentónica, podrían representar modelos de 

distribución opuestos (cosmopolita o endemicidad moderada) y por lo tanto, 

estar determinados por procesos biogeográficos distintos. Por un lado, los 

amplios rangos de distribución de los foraminíferos planctónicos reflejan una 

mayor dispersión, presentando una similitud en la composición de especies 

a lo largo del borde costero de Chile (Mohtadi et al., 2005). De esta manera, 

la comunidad de foraminíferos planctónicos estaría indicando una 

distribución cosmopolita, donde los procesos históricos-evolutivos están 

atenuados.  

Por otro lado, los patrones de foraminíferos bentónicos evidenciarían una 

distribución de endemicidad moderada, debido a la mayor diversidad que se 

presenta en latitudes altas (Figueroa, 2005), donde las condiciones 

ambientales históricas (e.g. glaciaciones, movimiento de placas tectónicas, 

fluctuaciones en el nivel de mar y divergencia de corrientes oceánicas), han 

restringido su distribución, contribuyendo a eventos de colonización-

extinción que favorece la diversificación local de especies (Shmida & 

Wilson, 1985., Castilla et al., 1993; Mariani et al., 1996; Ahumada et al., 

2000; Santelices & Meneses 2000; Camus, 2001; Hernández et al., 2005; 

Hromic, 2006).  Esto indicaría el efecto de procesos tanto ecológicos como 

históricos-evolutivos, estaría explicando la diversidad de estos organismos 

bentónicos. 

Dado lo anterior, es necesario evaluar la distribución espacial de los 

foraminíferos bentónicos y planctónicos de la costa de Chile, junto con la 

estimación de los procesos biogeográficos (ecológicos e históricos-

evolutivos) que influyen y determinan en la diversidad de este phylum. De 

manera que este estudio contribuya a un mayor conocimiento de la 
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distribución espacial de los protistas, esclareciendo el debate de la ecología 

de los microorganismos, y extrapolar a otros grupos de protistas. Además de 

evaluar si los procesos que determinan la biogeografía son los mismos tanto 

para macroorganismos como para microorganismos.  

 

3. HIPÓTESIS 

1.- La distribución espacial de los foraminíferos presenta un modelo de 

distribución cosmopolita o ubicua y está determinada únicamente por 

procesos ecológicos, opuesto a lo descrito por macroorganismos. 

2.- La distribución espacial de los foraminíferos presenta un modelo de 

distribución de endemicidad moderada, en donde los procesos ecológicos e 

históricos-evolutivos desempeñan un papel primordial, coincidiendo con lo 

observado en macroorganismos. 

Predicciones: 

1.- De acuerdo a su forma de vida, se espera que los foraminíferos 

planctónicos de la costa de Chile, al estar influidos por el Sistema de 

Corriente de Humboldt, exhiban una distribución cosmopolita. Donde los 

procesos ecológicos determinan la diversidad del grupo. 

2.- Por otro lado, tendiendo en cuenta que los foraminíferos bentónicos de la 

costa de Chile, dependen de la heterogeneidad del sustrato y diversidad de 

geoformas, se predice que su distribución reflejará un modelo de 

endemicidad moderada. Explicado tanto por procesos ecológicos como por 

procesos históricos-evolutivos.
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4. OBJETIVOS 

Objetivo General 

Evaluar la distribución espacial de los foraminíferos planctónicos y 

bentónicos, con el fin de comprender los procesos biogeográficos que 

determinan la diversidad del phylum a lo largo de la costa de Chile. 

 

Objetivo Específico 1 

Caracterizar la estructura comunitaria y evaluar la distribución espacial de 

los foraminíferos planctónicos y bentónicos de la costa de Chile, 

identificando el gradiente latitudinal de cada grupo. 

 

Objetivo Específico 2 

Identificar a una escala regional las variables ambientales que influyen en la 

distribución de los foraminíferos de la costa de Chile. Así como también, 

identificar a los rasgos ecológicos que reflejan las condiciones ambientales 

y procesos biogeoquímicos a una escala local. 

 

Objetivo Específico 3 

Evaluar los procesos biogeográficos (ecológicos e históricos-evolutivos) que 

determinan la diversidad de foraminíferos planctónicos y bentónicos a lo 

largo de la costa de Chile. Con el fin de conocer sí la diversidad de este grupo 

está determinada por los mismos procesos de los organismos multicelulares
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5. MATERIALES Y MÉTODOS 

 

5.1. Obtención de las Muestras de Sedimento 

Se obtuvieron un total de 132 muestras de sedimento entre los 22°S y 

53°S, de las cuales 91 correspondieron a puntos de muestreo de 

foraminíferos planctónicos y bentónicos de la expedición científica 

“PUCK”, realizada a bordo de la embarcación R/SONNE research vessel 

(Hebbeln et al., 2001), entre el 24 de abril al 14 de mayo del año 2001. 

Dicho muestro fue realizado con multicorer, abarcando desde Iquique 

(22°S) hasta las Islas Guaitecas (44°S) (Figura 1a y 1 b), entre 

profundidades desde los 110 m hasta los 4.470 m, donde se analizó el 

primer centímetro de cada muestra (Tabla I).  

Adicionalmente, en la campaña de investigación ChiMeBo realizada entre 

el 9 y 29 de noviembre del 2010 (Hebbeln et al., 2011), se recolectaron 6 

testigos de sedimento con multicorer a los 23°S, 25°S y 27°S, con 

profundidades que oscilaron entre los 529 m y 1.200 m, analizándose la 

comunidad de foraminíferos planctónicos y bentónicos (Tabla I, Figura 

1a). Finalmente, entre octubre y noviembre del año 1996 en la expedición 

Cimar 2, se realizó un muestreo de foraminíferos bentónicos a partir de 

los 46°S (Golfo Penas) hasta los 53°S (Puerto Natales), obteniéndose 35 

muestras de sedimentos superficiales de los fiordos patagónicos con un 

box corer (Figura 1b), Donde las profundidades variaron entre 9 y 970 m 

(Hromic et al., 2006).  
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Figura 1. Mapa de estaciones de muestreo entre los 22°S y 53°S en la 

costa de Chile. a). Foraminíferos planctónicos (expediciones PUCK, 

Hebbeln et al., 2001 y ChiMeBo, Hebbeln et al., 2011) y b). foraminíferos 

bentónicos (expediciones PUCK y Cimar 2, Hromic et al., 2006) 
 

Bajo condiciones de laboratorio, se realizó el lavado de las muestras con un 

tamiz de 63 µm, luego fueron colocadas sobre un papel filtro, para realizar 

el secado a temperatura ambiente. Posteriormente, las muestras fueron 

tamizadas con tres fracciones: >212 µm, 212-150 µm y 150-63 µm, de las 

cuales se analizaron las dos de mayor tamaño. Debido a que la fracción de 

150-63 µm dificulta la identificación taxonómica a nivel de especie, siendo 

en su mayoría organismos juveniles.  
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5.2. Diversidad Taxonómica 

En el laboratorio de foraminiferología de la Universidad de Concepción, se 

realizó la separación de foraminíferos con una lupa o estereoscopio, con el 

fin de cuantificarlos e identificarlos a nivel de género y especie, mediante las 

guías y claves taxonómicas de Boltovskoy (1954), Parker (1962), Kennett & 

Srinivasan (1983), Zapata (1987), Loeblich & Tappan (1988), Hemleben et 

al. (1989), Zapata et al. (1995) y Zapata (1999), Figueroa et al. (2005), 

Coloma et al. (2005) y Hromic´ (2006).  

Posteriormente, con el fin de actualizar la taxonomía del grupo y evitar 

sobreestimar la diversidad, se realizó la validación de todas las especies 

registradas con la herramienta de “march taxa” en World Register of Marine 

Species-WoRMS (www.marinespecies.org). De manera que se actualizó la 

nomenclatura de los nombres científicos y se evitó el registro de especies 

sinónimas. 
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Tabla I. Coordenadas geográficas y profundidad de las muestras obtenidas en las expediciones científicas “PUCK” 

(Hebbeln et al., 2001), “ChiMeBo” (Hebbeln et al., 2011) y “Cimar 2” (Hromic et al., 2006), a lo largo de la costa de 

Chile. 
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5.3. Parámetros Comunitarios 

Para la obtención de la abundancia y riqueza de cada muestra de sedimento, 

se subdividió la muestra con un cuarteador o splitter con el fin de realizar el 

conteo de los ejemplares y especies de una manera más eficiente. De manera 

que se realizaron conteos entre 200 y 400 ejemplares por muestra, siendo 

esta representativa de la comunidad total de foraminíferos. Mientras que 

conteos más bajos a estos rangos, indican una subrepresentación de especies 

raras (Schönfeld et al., 2012; Patterson & Fishbein, 1989). Por lo cual, se 

calculó la abundancia relativa de individuos (ind/cm3) para cada especie 

identificada en el centímetro más superficial de cada muestra. Las especies 

dominantes para cada muestra correspondieron a las que contribuyeron con 

una abundancia mayor al 70%. Con base en los datos de riqueza y 

abundancia, se estimaron medidas de diversidad para la comunidad de 

foraminíferos planctónicos y bentónicos, estimándose el índice de Shannon-

Wiener (H´) para cada punto de muestreo y banda latitudinal. Este es un 

estimador que considera tanto la riqueza de especies como la abundancia, 

además del índice de dominancia de Simpson (D) que se refleja de manera 

inversa al índice de Shannon-Weiner (Magurran, 1988; Moreno, 2001).  

Una vez ingresados todos los datos de abundancia y riqueza de especies en 

una matriz, se realizó una interpolación tanto de los registros de riqueza 

como de abundancia por cada latitud. Esto debido a la distribución parchosa 

o fragmentada de los datos analizados, por lo cual se asumió una distribución 

continua de las especies, lo que permitió visualizar de mejor manera el 

gradiente latitudinal de diversidad para ambos grupos. Posteriormente, con 

el paquete de iNEXT online (Chao & Hsieh, 2016) se obtuvieron curvas de 

rarefacción, las cuales permitieron realizar la estandarización del esfuerzo de 
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muestreo a lo largo de Chile, comparando la riqueza de especies cuando las 

muestras difieren en tamaño, comparando adecuadamente la riqueza entre 

las diferentes muestras (Gotelli & Colwell, 2011).  

 

5.4. Distribución latitudinal 

A partir de una matriz de riqueza de especies por cada latitud, se realizó un 

análisis asintótico con el paquete de iNEXT online (Chao & Hsieh, 2016), 

basado en los números de Hill de orden q, atribuyéndole un valor a cada 

parámetro de la diversidad (riqueza de especies q= 0, diversidad de Shannon 

q= 1 y diversidad de Simpson q= 2) (Hsiech & Chao, 2016). De manera que 

se calculó el número máximo de especies que deberían muestrearse en cada 

latitud. Esto con el fin de conocer si la riqueza empírica u observada (Robs) 

se asemeja a la riqueza máxima o estimada (Rest), indicando que 

independientemente del muestreo, el gradiente latitudinal de riqueza va a ser 

el mismo. De lo contrario se observaría que el efecto del esfuerzo estaría 

influyendo sobre el gradiente de diversidad.  

Por otro lado, con el fin de conocer los rangos de distribución de cada 

especie, se categorizó de acuerdo a lo descrito por Hernández et al. (2005) 

en: 1) especies registradas en un solo grado latitudinal, 2) especies con 

rangos mediano-pequeños de distribución, encontrándose en 2° y 14° de 

latitud, 3) especies que presentan una distribución con rangos medianos-

grandes entre 15° y 26° latitudinales y 4) especies de distribución amplia, 

encontrándose entre 27° y 37° de latitud. Posteriormente, a partir del 

programa ArcMap 10.3, se realizó el mapeo de los valores de diversidad, 

abundancia y riqueza de los puntos de muestreo de foraminíferos 

planctónicos y bentónicos, con una resolución de 1° de latitud.  
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Para identificar la existencia de patrones de distribución, se realizó un 

análisis de similitud, donde se construyó un cluster UPGMA (grupos no 

ponderados con promedios aritméticos), basado en el índice de similitud de 

Bray-Curtis, el cual compara las abundancias entre especies y construye una 

matriz de distancia. Además, se encuentra fuertemente influido por las 

especies dominantes y resta importancia a las especies raras (Chao et al., 

2006a).  Así mismo, se estimó el índice de similitud de Jaccard, basado en la 

riqueza de especies compartidas para los sitos de muestreo, oscilando entre 

0 cuando no existen especies compartidas entre los sitios o muestras y 

valores cercanos a 1, en el caso de presentar una composición de especies 

similar entre los sitios (Moreno, 2001). La significancia y soporte de los 

grupos formados en el cluster, se evaluó mediante una prueba de perfiles de 

similitud (SIMPROF). Para esto, se obtuvieron 10000 permutaciones de 

similitudes entre filas (especies) y columnas (latitudes), las cuales 

correspondieron al perfil promedio, junto con la ordenación en rangos de las 

similitudes más pequeñas hasta las de mayor similitud. Además de la 

representación de los límites superior e inferior, que hacen referencia al 99% 

de las similitudes permutadas.  

De manera complementaria, se obtuvo un Análisis de Escalamiento 

Multidimensional métrico (MDS) y no métrico (nMDS), con el fin de 

representar espacialmente los grupos formados por los clusters. De tal 

manera que la distancia entre cada agrupación, reflejó mayor o menor 

similitud. Además, dicho análisis estima el valor del coeficiente de estrés que 

oscila entre 0 y 1, midiendo el grado de acierto del gráfico de MDS (<0,05: 

excelente, <0,1: bueno, <0,2 potencialmente útil) (Carnahan, 2005).  
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5.5. Variables ambientales que influyen en la distribución de los 

foraminíferos a escala regional   

Se extrajo información de las variables ambientales correspondientes a 

fosfatos (µmol/l), nitratos (µmol/l), silicatos (µmol/l), clorofila (µg/l), 

temperatura del mar (°C), salinidad (UPS), pH y oxígeno (ml/l), provenientes 

del set de datos del Word Ocean Atlas-WOA NODC – NOAA, del año 2001 

(www.ncei.noaa.gov/products/world-ocean-atlas) y World Ocean Database-

WOD NODC – NOAA del año 1996 (www.ncei.noaa.gov/access/world-

ocean-database/bin/getwodyearlydata.pl?Go=TimeSorted). Una vez 

descargada la información, se realizó el filtrado de los datos ambientales para 

las coordenadas geográficas y profundidades en las que se realizó el 

muestreo de foraminíferos para el año 2001 (expedición PUCK) y 1996 

(expedición Cimar 2) y finalmente, se calculó el promedio de las variables 

para cada grado latitudinal. Adicionalmente, se consideraron las variables de 

granulometría (% arcilla, % limo y % arena) y profundidad, obtenidas en las 

mismas muestras de sedimento analizadas (Tabla II). 

Posteriormente, se evaluó la relación entre la diversidad (índice de Shannon), 

abundancia y riqueza de especies para la comunidad de foraminíferos 

bentónicos y planctónicos con las variables ambientales anteriormente 

mencionadas. Para lo cual se realizó un análisis de regresión lineal de 

mínimos cuadrados ordinarios (OLS) y autorregresiones espaciales 

simultáneas (SAR) en el software SAM (Spatial Analysis in Macroecology), 

indicando el modelo con la combinación de variables ambientales que mejor 

explica la diversidad de cada grupo, a partir del criterio de Akaike corregido 

(AICc), r2 ajustado y el valor p. 
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Tabla II. Valores promedio de las variables ambientales obtenidas del WOA 2001, WOD 1996 y variables de 

granulometría provenientes del crucero PUCK y Cimar 2 para cada latitud de la costa de Chile. *SD= Desviación 

estándar. 
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5.6. Rasgos ecológicos de los foraminíferos a escala local  

Se realizó la estimación de isótopos estables de δC13 y δO18 contenidos en 

los caparazones de foraminíferos bentónicos y planctónicos de 6 testigos de 

sedimento, extraídos de la expedición ChiMeBo, 2010. De manera que se 

abarcó las latitudes entre los 23°S y 28°S (Tabla I), siendo estos los puntos 

más importantes de surgencia en Chile (23°S, 30°S y 33°S) (Mohtadi et al., 

2005). Lo que genera una alta productividad primaria y consecutivamente un 

incremento de materia orgánica particulada (MOP), que al momento de 

degradarse y mineralizarse produce gran cantidad de nutrientes que afectan 

la diversidad de foraminíferos (Sverdrup, 1953; Reygondeau et al., 2012), 

incrementando la presencia de especies detritívoras y tolerantes a las bajas 

concentraciones de oxígeno (Murray, 2006). 

Para tal fin, en condiciones de laboratorio y con una lupa estereoscópica se 

realizó la separación de caparazones de foraminíferos bentónicos y 

planctónicos, los cuales fueron pesados con una balanza analítica, 

alcanzando entre 0.02 y 0.19 g de muestra. Posteriormente, las 26 muestras 

fueron llevadas a Servicios Centrales de Apoyo a la Investigación (SCAI) de 

la Universidad de Málaga, donde cada muestra fue molturada y pesada entre 

0.2 y 0.3 mg. Además, se realizó el pesaje de los estándares isotópicos para 

δC13 y δO18 (NBS 18-2, IAEA 603-4, ACROS-2), los cuales sirven como 

valores de referencia y aseguran la calidad del análisis isotópico. Luego de 

esto, se estimó la señal isotópica de δC13 y δO18 con el sistema GasBench. El 

cual es un método de cromatografía de gases que calcula la relación isotópica 

con alta precisión en muestras de carbonatos, siendo altamente sensible con 

poca cantidad de muestra. Una vez estimada la relación isotópica de los 

foraminíferos, se construyó un gráfico de dispersión para visualizar la 
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formación de los diferentes ecogrupos formados, los cuales reflejan el hábitat 

y condiciones ambientales en las que se encuentran, evidenciando las 

diferentes estrategias metabólicas que emplean los foraminíferos para 

sobrevivir a dichas condiciones climáticas (Kearms et al., 2021). 

Adicionalmente, a cada muestra se le asignó un grupo de acuerdo a la latitud 

y se realizó un análisis de similitud, mediante un cluster con base en la 

distancia euclidiana. Seguido de esto, se obtuvo un ANOSIM con el fin de 

corroborar las diferencias significativas entre los grupos previamente 

establecidos, evidenciando un patrón latitudinal de los rasgos ecológicos y 

una reconstrucción de las variables ambientales a escala local.  

 

5.7. Procesos Ecológicos 

Con base en el análisis de regresión lineal de mínimos cuadrados ordinarios 

(OLS) y las autorregresiones espaciales simultáneas (SAR) previamente 

descritos, se plantearon las hipótesis ecológicas que están influyendo sobre 

el gradiente latitudinal de la comunidad de foraminíferos planctónicos y 

bentónicos. Por lo tanto, cada hipótesis fue interpretada a la luz del conjunto 

de variables ambientales explicatorias, que permitieron categorizarlas en 

hipótesis de: energía, productividad, heterogeneidad ambiental y limites 

ecológicos (Tabla III). Por lo cual, el mejor ajuste de cada modelo fue 

escogido de acuerdo al criterio de Akaike corregido (AICc), r2 ajustado y el 

valor p. Los resultados que indicaron un valor de r2 ajustado muy bajo 

(menor a 0.10) no se mostraron, ya que esto estaría indicando un bajo 

porcentaje explicativo de las variables comunitarias.  
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Tabla III. Hipótesis ecológicas evaluadas sobre el gradiente de diversidad 

evidenciado para foraminíferos planctónicos y bentónicos a lo largo de la 

costa de Chile, con los parámetros y predicción de cada modelo. 
 

 

5.8. Procesos Históricos-Evolutivos 

Debido a la carencia de filogenias del grupo para la costa de Chile, se usaron 

análisis indirectos para estimar la importancia de procesos históricos-

evolutivos en la diversidad del Phylum Foraminifera. Para lo cual se evalúo 

el conservadurismo de nicho a partir del índice de distinción taxonómica 

(Δ+), propuesto por Clarke & Warwick (1998) y calculado en PRIMER 6. 

Dicho índice taxonómico funciona como proxy de la diversidad filogenética 

(Rivadeneira et al., 2011; Winter et al., 2013; Fernández et al., 2016), 

estimando el grado de interrelación filogenética entre especies y asume que 

dichas relaciones filogenéticas se reflejan en un árbol de clasificación 

taxonómica (Fernández et al., 2016).   Por lo cual, esta distinción hace 
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referencia a la longitud promedio de la distancia taxonómica entre pares de 

especies, además de géneros, familias y ordenes, ya que se asume una 

distancia similar entre las ramas del árbol. Una vez obtenidos los valores de 

Δ+, fueron comparados con un modelo nulo generado por el remuestreo de 

la riqueza de especies para cada sitio, con 10.000 iteraciones (Rivadeneira et 

al., 2011). Los valores invariables Δ+ o que no difieren de los obtenidos por 

el modelo nulo, a lo largo de las bandas latitudinales, indican que la 

distribución espacial de los foraminíferos no está relacionada directamente 

con procesos históricos-evolutivos. Mientras que valores altos de Δ+ o 

mayores a los obtenidos por el modelo nulo, corresponden a comunidades 

taxonómicamente muy diversas, reflejando la presencia de novedades 

evolutivas soportadas por procesos históricos. Que incrementan las tasas de 

especiación y disminuyen las tasas de extinción (Rivadeneira et al., 2011; 

Fernández et al., 2016).  

Por lo tanto, dichos resultados estarían indicando un efecto del 

conservadurismo de nicho, donde las novedades evolutivas se estarían 

evidenciando en zonas subóptimas (Fernández et al., 2022). Este análisis se 

complementó con la estimación del efecto Rapoport, a partir del método de 

punto medio (midpoint) propuesto por Rhode (1992). En el que se estima la 

correlación de Pearson entre la latitud y el rango medio latitudinal de todas 

las especies bentónicas y planctónicas registradas. Por lo tanto, una 

correlación positiva indica la presencia de un efecto Rapoport, reflejando un 

incremento de los rangos medios latitudinales desde zonas templadas cálidas 

hacia zonas templadas frías. De esta manera estaría apoyando la hipótesis de 

conservadurismo de nicho, donde los rangos de distribución de las especies 

estarían incrementando desde ambientes óptimos hacia ambientes 

subóptimos.  
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Por otra parte, se evaluó el recambio y anidamiento de ambas comunidades 

de foraminíferos, identificando la importancia de las dinámicas de 

dispersión-extinción en la diversidad. Las cuales se generan a gran escala y 

evidencian regiones de baja diversidad, donde la tasa de extinción es alta 

(anidamiento). Así como también se identifican zonas con mayor riqueza de 

especies, mantenidas por la dispersión y colonización (recambio de 

especies), más que por la especiación del lugar en sí o la aparición de 

novedades evolutivas (Rivadeneira et al., 2011). Para este fin, con el paquete 

Betapart en R studio. se estimaron los componentes de la diversidad beta 

(recambio de especies y anidamiento), propuestos por Baselga (2010), como 

los agentes causales de la variación en la riqueza de especies. Por lo cual, los 

valores de recambio (ꞵSIM) y anidamiento (ꞵnes) se estimaron a partir de las 

medidas de disimilitud de Sorensen y Jaccard, para cada zona biogeográfica 

encontrada, según los resultados del objetivo 1. Donde el recambio de 

especies (ꞵSIM) se calculó mediante la disimilitud de sitios múltiples, 

mientras que el anidamiento (ꞵnes), se obtuvo mediante la diferencia entre la 

relación de la diversidad gama-alfa (diversidad beta) y el recambio de 

especies, variando entre 0 (similitud perfecta) y 1 (disimilitud perfecta).  
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6. RESULTADOS 

6.1. Objetivo específico 1 

6.1.1. Diversidad taxonómica-Foraminíferos Bentónicos  

La comunidad de foraminíferos bentónicos registró un total de 4 clases, 

donde Globothalamea fue la más representativa, abarcando el 57% de 

todas las especies. Seguido de las clases Nodosariata y Tubothalamea con 

el 25% y 14% de las especies respectivamente, mientras que 

Monothalamea fue la menos representativa con solo un 4%. A nivel de 

órdenes, se registraron en total 14 grupos, donde el 40% de las especies 

pertenecieron a Rotaliida, siendo este el más representativo. Seguido del 

orden Miliolida, que abarco el 12% de las especies, similar al 10% que 

correspondieron a Lituolida y Nodosariida. Mientras que el 28% de las 

especies conformaron los 8 órdenes restantes (Polymorphinida, 

Astrorhizida, Vaginulinida, Textulariida, Robertinida, Spirillinida y 

Loftusiida) y una subclase (Hormosinana), registrándose con una baja 

representatividad (entre un 5% y 1 %) (Figura 2). 
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Figura 2.  Porcentajes de especies para la totalidad de clases y ordenes de 

foraminíferos bentónicos registrados en la costa de Chile. 
 

Por otro lado, se registró un total de 69 familias de foraminíferos 

bentónicos, de las cuales Hauerinidae estuvo representada por la mayor 

cantidad de taxa (géneros y especies), con un valor de 25, similar a 

Lagenidae que abarcó un total de 21 taxa. Consecutivamente se registró a 

Ellipsolagenidae con 15 taxa, Bolivinitidae con 14 y Vaginulinidae con 12 

taxa (Figura 3a). Con respecto a los géneros, se reportaron 135 en total, 

siendo Lagena el más presentativo, agrupando 16 especies. Fissurina y 

Bolivina por otra parte, reportaron un total de 9 especies cada una, seguido 

de los géneros Pyrgo y Uvigerina que evidenciaron 8 y 7 especies 

respectivamente (Figura 3b). Mientras que los géneros restantes tuvieron 
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una muy baja cantidad de especies, donde en su mayoría estuvieron 

representados por una sola especie. 

En total, se identificaron 263 taxa al nivel taxonómico más específico, de 

los cuales 229 correspondieron a especies y 34 a nivel de género. 

Hoeglundina elegans, Cassidulina laevigata y Reophax scorpiurus fueron 

las especies más frecuentes, evidenciándose cada una en el 87% de todos 

los puntos de muestreo. H. elegans se registró en todas las latitudes (22°S-

53°S) y su frecuencia fue mayor entre los 31°S y 48°S. Similar a C. 

laevigata, que fue registrada entre los 23°S-53°S siendo aún más frecuente 

entre los 35°S y 49°S y a R. scorpiurus, que se encontró entre los 22°S y 

52°S y su frecuencia se concentró entre los 30°S y 42°S. Por otra parte, 

especies como Cyclammina cancellata y Pullenia subcarinata, se 

evidenciaron en el 77% de las estaciones de muestreo y abarcaron todo el 

rango latitudinal. Mientras que Uvigerina peregrina y Trifarina angulosa 

se reportaron en el 74% y 70% de todas las muestras respectivamente. Sin 

embargo, la ocurrencia de U. peregrina estuvo distribuida entre los 22°S y 

44°S y T. angulosa se encontró en todas las latitudes (Figura 3c, Anexo 1). 
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Figura 3.  a). Número de taxa reportadas en las familias y b) géneros más 

representativos de foraminíferos bentónicos a lo largo de la costa de Chile. 

c) Distribución latitudinal de las especies de foraminíferos bentónicos más 

frecuentes. * Boxplot indica la mediana (línea central), cuartiles inferior y 

superior, representación del rango intercuartil (bigotes), los outliers 

representados por pequeños círculos azules y la X que indica la media de 

los datos. 
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6.1.2. Estructura Comunitaria-Foraminíferos Bentónicos  

Las familias con mayor abundancia correspondieron a Uvigerinidae con 

5990 ind/cm3, seguida de Cassidulinidae con 4087 ind/cm3, Cancriscidae 

con 3270 ind/cm3 y Bolivinitidae que estuvo representada por 2874 

ind/cm3. Consecutivamente, Cibicididae se registró con un total de 1371 

ind/cm3 y Gavelinellidae con 1077 ind/cm3. Mientras que las familias 

restantes se reportaron con una abundancia menor a 1000 ind/cm3 (Figura 

4a). Por otra parte, las mayores abundancias a nivel de género estuvieron 

concentradas en Uvigerina (3417 ind/cm3), Valvulineria (3175 ind/cm3), 

Bolivina (2860 ind/cm3), Globosassidulina (2585 ind/cm3) y Trifarina 

(2573 ind/cm3) (Figura 4b).  

 

Figura 4. Abundancia (ind/cm3) de las familias (a) y géneros (b) de 

foraminíferos bentónicos más representativos, a lo largo de la costa de 

Chile. 
 

La especie más representativa en términos de abundancia correspondió U. 

peregrina (Anexo 2), la cual varío a lo largo de las latitudes y registró sus 

mayores abundancias en los 25°S (41%), 44°S (33%) y 28°S (28%). T. 

angulosa estuvo también muy bien representada, sobre todo hacia el sur 
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de la costa de Chile: a los 52°S (33%), 43°S (28%) y 48°S (25%). G. 

crassa por su parte, hasta los 43°S evidenció una abundancia máxima del 

16% (23 y 24°S), pero incrementó notablemente a los 48°S (35%) y 52°S 

(41%). Mientras que Uvigerina bortotara se evidenció con mayor 

abundancia entre los 30°S y 34°S (14%-19%) (Figura 5). Las latitudes de 

los 29°S, 30°S, así como también los 38°S, 39°S y 40°S presentó una 

predominancia poco marcada de las especies anteriormente descritas y por 

tanto se reflejó un aumento considerable de otras especies, pero con una 

baja abundancia (e.g. Adercotryma glomeratum, Ammodiscus incertus, 

Cibicidoides wuellerstorfi y Euloxostomum bradyi, entre otras), donde 

cada especie no superó el 7%. Mientras que hacia el norte (23°S y 24°S) 

y sur de Chile (52° y 53°S), aumento la abundancia de unas pocas especies 

(Anexo 4) y disminuyó tanto la presencia como la abundancia de la 

mayoría de especies. Donde U. peregrina, G. crassa y Cibicides sp., 

aumentaron en el norte (hasta un 23%), a diferencia de T. angulosa, G. 

crassa y Astrononion echolsi que evidenciaron las mayores proporciones 

(hasta el 50%) en el sur (Figura 5).  

Con relación a la riqueza de especies de foraminíferos bentónicos a lo 

largo de la costa de Chile, los valores más elevados fueron reportados en 

las latitudes sur, siendo los 46°S, 49°S y 44°S donde se encontró la mayor 

cantidad de especies (136, 115 y 110 respectivamente). Opuesto a lo 

reportado en los 53°S que reportó la cantidad más baja de especies (23), 

junto con la latitud de los 24°S que reflejó un total de 24 especies. Por otro 

lado, la diversidad de Shannon (H´) varió entre 0.87 y 3.84, siendo las 

latitudes entre los 38°S y 42°S, así como a los 50°S, las que evidenciaron 

los valores más elevados. Donde específicamente a los 40°S se evidenció 

el valor más alto de H´ (3.84), seguido de los 39°S (3.32) y 50°S (3.14). 
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En contraste con lo anterior, en las latitudes de los 29°S y 30°S, se 

registraron los valores más bajos de H´ (1.04 y 0.87 respectivamente). La 

dominancia de Simpson por su parte, osciló entre 0.29 y 1.59, reflejándose 

el valor más elevado hacia los 53°S y el más bajo a los 30°S (Tabla IV).  
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Figura 5.Porcentaje de abundancia de las especies más representativas de foraminíferos bentónicos de acuerdo a la 

latitud, para la costa de Chile. 
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Adercotryma glomeratum Alveolophragmium orbiculatum Ammodiscus incertus Astrononion echolsi
Bolivina difformis Bolivina plicata Bolivinella seminuda Bulimina inflata
Cancris auricula Cassidulina auka Cassidulina laevigata Cibicides
Cibicides elmaensis Cibicides ornatus Cyclammina cancellata Ehrenbergina pupa
Epistominella pulchella Gaudryina glabrata Gavelinopsis isabelleana Globanomalina
Globobulimina pyrula Globocassidulina crassa Globocassidulina crassa subsp. rossensis Hansenisca soldanii
Haplophragmoides sp. Hoeglundina elegans Melonis affinis Melonis pompilioides
Nonionella auris Nonionoides grateloupii Pullenia bulloides Pullenia subcarinata
Quinqueloculina seminulum Reophax scorpiurus Rhabdammina abyssorum Rhabdammina
Textularia pseudogramen Trifarina angulosa Trochammina inflata Uvigerina bortotara
Uvigerina peregrina Valvulineria inflata Otras
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Tabla IV. Valores de los índices de Shannon-Wiener (H´) y dominancia 

de Simpson (D) y riqueza de especies de foraminíferos bentónicos 

presentes en cada latitud de la costa de Chile. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Latitud 
Índice de 

Shannon 

Índice de 

Simpson 

Riqueza de 

especies 

22°S 2.05 0.95 31 

23°S 2.30 0.86 31 

24°S 2.32 0.86 24 

25°S 2.44 0.83 36 

26°S 2.43 0.88 31 

27°S 2.70 0.88 25 

28°S 2.96 0.90 47 

29°S 1.04 0.32 59 

30°S 0.87 0.29 50 

31°S 2.57 0.89 65 

32°S 1.83 0.78 34 

33°S 1.79 0.68 48 

34°S 1.84 0.64 29 

35°S 2.63 0.82 44 

36°S 2.66 0.86 63 

37°S 2.74 0.89 41 

38°S 3.36 0.95 64 

39°S 3.32 0.93 81 

40°S 3.84 0.98 76 

41°S 2.99 0.91 50 

42°S 3.14 0.91 93 

43°S 2.43 0.77 66 

44°S 2.52 0.79 110 

46°S 2.62 0.87 136 

47°S 1.78 0.65 24 

48°S 2.98 0.92 94 

49°S 2.75 0.86 115 

50°S 3.14 0.94 105 

51°S 2.55 0.85 50 

52°S 1.97 0.74 88 

53°S 2.15 1.59 23 
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Con respecto a las curvas de rarefacción se evidenció que la totalidad de 

latitudes alcanzaron la asíntota, indicando que el esfuerzo de muestreo fue 

el adecuado para comparar la diversidad de especies entre latitudes.  De 

manera que se muestreó la diversidad de especies esperada en cada la 

latitud, alcanzando rápidamente la asíntota a los 22°S, 46°S y 52°S, donde 

posiblemente el esfuerzo de muestreo que se requería para estimar la 

diversidad esperada fue menor. Mientras que las latitudes de los 40°S, 

41°S y 37°S requirieron de un mayor esfuerzo de muestreo para obtener 

la diversidad esperada, por lo cual fueron los últimos puntos de muestreo 

en llegar a la asíntota (Figura 6).  

 

Figura 6. Curvas de rarefacción para la diversidad de foraminíferos 

bentónicos encontrada a lo largo de la costa de Chile. * La línea continua 

corresponde a la interpolación, la línea punteada representa la 
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extrapolación y el sombreado el intervalo de confianza del 95 % por cada 

latitud. 
 

6.1.3. Diversidad Taxonómica-Foraminíferos Planctónicos 

La totalidad de la comunidad de foraminíferos planctónicos se encontró 

agrupada dentro de la clase Globothalamea y el orden Rotaliida. Dentro 

de dicho orden fueron registradas un total de 4 familias, siendo 

Globigerinidae la más representativa con un total de 48% taxa (géneros y 

especies). Seguida de esta, el 38% de taxa reportadas correspondieron a la 

familia Globorotaliidae, mientras que Glogigerinitidae y Pulleniatinidae 

tuvieron una menor representatividad, abarcando el 9% y 5% de todas las 

taxa identificadas respectivamente (Figura 7).  

Por otro lado, se evidenciaron un total de 14 géneros, de los cuales 

Globorotalia presentó la mayor proporción de especies (19%). 

Consecutivamente, Neogloboquadrina estuvo representada por el 14% de 

las especies, a diferencia de Globigerina y Globigerinoides que reportaron 

cada uno el 9%. Mientras que los géneros restantes estuvieron 

representados por la misma cantidad de especies (5%) (Figura 7). 

En total se registraron 21 especies, siendo las más frecuentes 

Neogloboquadrina pachyderma, quién se encontró en el 92% de todos los 

puntos de muestreo. Seguida de Globigerina bulloides, registrada en el 

80% de los puntos de muestreo, Globigerina glutinata con un 69% y 

Orbulina universa con el 59%. Por lo cual, dichas esecies se distribuyeron 

a lo largo de todo el gradiente latitudinal (entre los 22°S-44°S). De manera 

similar, las ocurrencias de Globoconella inflata, Neogloboquadrina 

dutertrei y Neogloboquadrina incompta estuvieron en gran parte del rango 

latitudinal, a excepción de los 22°S y registradas igualmente en la mayoría 
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de los puntos de muestreo (entre un 60% y 84%). Para la totalidad de 

especies mencionadas, las ocurrencias se concentraron entre los 30°S 

hasta los 41°S y 42°S, para el caso de G. bulloides, N. dutertrei, N. 

incompta, G. glutinata y G. inflata. Mientras que en otras como N. 

pachyderma y O. universa su distribución estuvo mayormente restringida 

hasta los 39°S (Figura 8, Anexo 1). 

 

Figura 7. Porcentaje de especies para la totalidad de familias y géneros 

de foraminíferos planctónicos registrados en la costa de Chile. 
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Figura 8. Distribución latitudinal de las especies de foraminíferos 

planctónicos más frecuentes a lo largo de la costa de Chile. * Boxplot 

indica la mediana (línea central), cuartiles inferior y superior, 

representación del rango intercuartil (bigotes) y la media de los datos (X). 
 

6.1.4. Estructura Comunitaria-Foraminíferos Planctónicos 

Con relación a la abundancia de los foraminíferos planctónicos, se registró 

un total de 5737 ind/cm3, de los cuales 3786 ind/cm3 correspondieron a 

Globorotallidae, siendo la familia más abundante. La cantidad restante de 

individuos estuvo representada por Globigerinidae con 1693 ind/cm3, 
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seguido de Globigerinitidae con 217 ind/cm3 y sólo 41 ind/cm3 

pertenecieron a la familia Pulleniatinidae (Figura 9a). Por otra parte, la 

abundancia a nivel de géneros se concentró mayormente en 

Neogloboquadrina y Globigerina, las cuales arrojaron valores de 3529 

ind/cm3 y 1517 ind/cm3 respectivamente. En contraste con lo evidenciado 

en los demás géneros en los cuales la abundancia fluctuó entre 13 ind/cm3 

(Globorotalita) y 199 ind/cm3 (Globigerinita) (Figura 9b). 

La especie más abundante correspondió a N. incompta (2702 ind/cm3), la 

cual evidenció los mayores porcentajes en las latitudes del centro y sur de 

Chile (35°S, 36°S, 39°S, 42°S, 43°S y 44°S), oscilando entre 65% y 82%. 

En contraste con lo evidenciado a los 37°S, donde la especie no se registró. 

G. bulloides fue también una de la más representativas a lo largo del 

gradiente latitudinal (1485 ind/cm3), donde los porcentajes más elevados 

se reportaron a 26°S (29%) y 31°S (29%). Mientras que al sur de los 36°S 

esta especie disminuyó su abundancia notablemente, mostrando valores 

entre el 2 y 9%. N. dutertrei por su parte, registró una abundancia total de 

281 ind/cm3, reflejando porcentajes muy variables entre las latitudes. Su 

mayor representatividad se mostró a los 24°S (44%), 26°S (41%) y las 

proporciones más bajas se evidenciaron a los 35°S con apenas un 1%. En 

contraste con lo encontrado para N. pachyderma, quién mostró una 

predominancia del 67% a los 37°S (Anexo 3), donde la mayoría de 

especies estuvieron ausentes.  En las latitudes al norte de los 31°S, hubo 

un mayor registro de especies (e.g. Globigerina falconensis, Beella 

digitata, Globoconella inflata, Turborotalita quinqueloba, Pulleniatina 

obliquiloculata, entre otras) pero con un bajo porcentaje de abundancia 

que no superó el 4%, a excepción de los 22°S, en donde la abundancia de 

estas especies incrementó a un 9%. Por lo cual la predominancia de N. 
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incompta disminuyó. Mientras que después de los 36°S, se observó una 

mayor representatividad de dicha especie y bajas proporciones de las 

especies restantes (Figura 10).  

 

 

Figura 9.Abundancia total (ind/cm3) de las familias (a) y géneros (b) de 

foraminíferos planctónicos registrados para la costa de Chile. 
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Figura 10. Porcentaje de abundancia de las especies de foraminíferos 

planctónicos de acuerdo a la latitud, para la costa de Chile. 
 

Con respecto a la riqueza de especies de foraminíferos planctónicos, los 

valores más elevados fueron evidenciados hacia el centro de la costa de 

Chile, específicamente a los 31°S y 25°S, cada una con 21 especies. 

Seguido por las latitudes de los 29° y 30°S, las cuales arrojaron 18 

especies. Por otro lado, los sitios con baja riqueza estuvieron reflejados 

a los 36°S y 37°S, con 3 y 2 especies respectivamente. La diversidad de 

Shannon (H´) varío entre 0.64 y 1.77, de manera que los valores más 
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elevados estuvieron ubicados a los 25°S (1.77), 22°S (1.67), 23°S (1.66) 

y 31°S (1.64). A diferencia de los 36°S, 37°S y 43°S, donde se reportaron 

las diversidades más bajas (0.82, 0.64 y 0.76 respectivamente). En 

contraste con lo anterior, la dominancia de Simpson fluctúo entre 0.21 y 

0.68, observándose los valores más altos hacia las latitudes sur (42°S y 

43°S) y las dominancias más bajas al norte (22°S y 23°) y centro de Chile 

(25°S, 26° y 32°S) (Tabla V). 

Tabla V. Valores de los índices de Shannon-Wiener (H´) y dominancia 

de Simpson (D) de los foraminíferos planctónicos presentes en cada 

latitud de la costa de Chile. 

 

Latitud Índice de 

Shannon 

Índice de 

Simpson 

Riqueza de 

especies 

22°S 1.67 0.21 6 

23°S 1.66 0.25 16 

24°S 1.33 0.31 5 

25°S 1.77 0.26 21 

26°S 1.60 0.27 11 

27°S 1.41 0.35 15 

28°S 1.52 0.32 17 

29°S 1.56 0.32 18 

30°s 1.49 0.36 18 

31°S 1.64 0.30 21 

32°S 1.70 0.25 12 

33°S 1.24 0.45 16 

34°S 1.40 0.35 15 

35°S 1.19 0.46 9 

36°S 0.82 0.52 3 

37°S 0.64 0.56 2 

38°S 1.51 0.33 12 

39°S 1.15 0.47 13 

40°S 1.18 0.43 12 

41°S 1.22 0.41 8 

42°S 1.03 0.57 13 

43°S 0.76 0.68 10 
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44°S 1.16 0.51 13 

 

Las curvas de rarefacción indicaron que la diversidad de especies 

muestreadas en cada latitud alcanzó la asíntota, por lo cual el esfuerzo de 

muestro fue el adecuado para poder comparar entre las diferentes muestras 

o latitudes. De manera que la diversidad muestreada fue la esperada, 

evidenciándose que la mayoría de latitudes llegaron rápidamente a la 

asíntota, donde posiblemente se requirió de un menor esfuerzo de 

muestreo para recolectar la diversidad esperada. Mientras que, para 

obtener la diversidad esperada en las bandas latitudinales de los 26°S y 

36°S, fue necesario de un mayor esfuerzo de muestreo con respecto a las 

demás latitudes, por lo cual se registró que estas curvas fueron las últimas 

en llegar a la asíntota (Figura 11). 

 

Figura 11. Curvas de rarefacción para la diversidad de foraminíferos planctónicos, 

encontrada a lo largo de la costa de Chile. * La línea continua corresponde a la 
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interpolación, la línea punteada representa la extrapolación y el sombreado el intervalo 

de confianza del 95 % por cada latitud. 
 

6.1.5. Distribución latitudinal-Foraminíferos Bentónicos 

El gradiente de riqueza de especies observado permitió identificar una 

tendencia hacia el aumento gradual de especies al incrementar la latitud, 

alcanzando la máxima cantidad de especies a los 46°S (136). No obstante, 

se registró un quiebre a los 47°S, donde el número de especies disminuyó 

drásticamente a 24, y la riqueza comenzó a aumentar nuevamente hasta la 

banda latitudinal de los 50°S, llegando a 105 especies. Mientras que a 

partir de los 51°S y hasta los 53°S la cantidad de especies decrece 

notoriamente, reportándose un valor de 23 en la última latitud (Figura 

12a). Lo anterior coincide con el gradiente de riqueza estimado según el 

análisis asintótico. Donde se evidenció la misma tendencia al aumento a 

medida que la latitud incrementa. El quiebre al sur también fue detectado, 

sin embargo, este se mostró más extendido entre los 46°S y 47°S. Además, 

se identificó también el posterior aumento de la riqueza hasta los 50°S y 

la disminución hasta los 53°S (Figura 12b). 

 

Figura 12. Gradiente latitudinal de riqueza de especies de foraminíferos 

bentónicos de la costa de Chile. a) Riqueza observada de especies (Robs), 

b). riqueza estimada (Rest) a partir del Análisis Asintótico propuesto por 
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Chao et al. (2014), junto con el límite superior (UCL) e inferior (LCL) 

con el 95% de confianza. 

 

De las 228 especies registradas de foraminíferos bentónicos, 154 

presentaron rangos mediano-pequeños de distribución, abarcando entre 2 

y 14 grados latitudinales, como se evidenció en la mayoría de especies de 

Bolivina, Bulimina, Lagena, Lenticulina, Oolina, Pyrgo, Trochammina, 

entre otras. Diferente a lo encontrado en 36 especies que abarcaron rangos 

de distribución mediano-grandes (e.g. Valvulineria, Uvigerina y 

Cibicides), al igual que la cantidad de especies que presentaron una 

distribución restringida (36), las cuales se ubicaron en una sola banda 

latitudinal como se observó en especies de Fissurina y Lagena. 

Finalmente, las especies de foraminíferos bentónicos con amplia 

distribución fueron pocas, reportándose únicamente 3 especies que se 

distribuyeron en 27 o más bandas latitudinales (C. laevigata, H. elegans y 

R. scorpiurus) (Tabla VI, Anexo 7). Las mayores abundancias de 

foraminíferos bentónicos se ubicaron a los 31°S y 32°S, así como también 

a los 46°S, fluctuando entre 3172 y 5658 ind/cm3. Mientras que en las 

latitudes restantes la abundancia no superó los 1051 ind/cm3.  

Por otra parte, la riqueza de especies se encontró mayormente concentrada 

desde los 40°S al sur, reportándose entre 39 y 64 especies y de 136 a los 

46°S. A diferencia de las latitudes ubicadas entre los 22°S y 27°S (Anexo 

6), donde la riqueza varío entre 5 y 26 especies en su gran mayoría. De 

manera similar, la diversidad (H´) fue mayor hacia el sur de la costa de 

Chile, específicamente entre los 41°S y 46°S, donde el índice de Shannon 

varío entre 2.03 y 3,54. Mientras que las menores diversidades se 

distribuyeron en puntos de muestreo de las latitudes norte (22°S y 23°S), 
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centro (36°S y 38°S) y a los 52°S, reportándose valores de 0.94 y 1.3 

(Figura 13). 

Tabla VI. Rangos de distribución de las especies de foraminíferos 

bentónicos registradas para la costa de Chile. *DA= especies con 

distribución amplia (mayor a 27 bandas latitudinales); MG= especies con 

rangos mediano-grandes (entre 15 y 26 bandas latitudinales). 
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De acuerdo al cluster de similitud con el índice de Bray Curtis 

(abundancia), se identificaron 2 grandes grupos, los cuales fueron 

estadísticamente significativos según el SIMPROF test. El conglomerado 

con mayor número de muestras incluyó todas las bandas latitudinales entre 

los 22°S y 46°S, reflejando una similitud del 30%. Mientras que los 
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subgrupos formados al interior de este evidenciaron una similitud del 

60%. El segundo gran grupo estuvo conformado por las latitudes al sur de 

los 47°S hasta los 53°S, mostrando una similitud del 30%. Además de 

presentar una similitud del 50% entre los subgrupos de dicho 

conglomerado. Además, es importante resaltar que el SIMPROF test 

arrojó una no significancia estadísticamente significativa en gran parte de 

los subgrupos formados dentro cada gran grupo (Figura 14a).  

Lo anterior fue corroborado por el Análisis de Escalamiento 

Multidimensional (MDS), el cual indica un buen ajuste del análisis 

(coeficiente de estrés =0.1) y donde se identificaron espacialmente los dos 

grandes grupos formados por el cluster (Figura 14b). Por lo tanto, se 

identificó un patrón de distribución, diferenciándose una Región 

Templada Cálida (RTC) conformada por la abundancia de foraminíferos 

bentónicos entre los 22°S y 46°S y una Región Templada Fría (RTF) 

ubicada entre los 47°S y 53°S (Figura 14a y b). 
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Figura 13. Mapas de abundancia (ind/cm3), riqueza de especies y 

diversidad (Shannon) de los foraminíferos bentónicos encontrados a lo 

largo de Chile. 
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Figura 14. a). Cluster de similitud con SIMPROF test y b). Análisis de 

Escalamiento Multidimensional (MDS), basado en el índice de Bray 

Curtis para foraminíferos bentónicos, registrados para la costa de Chile. 

(transformación con raíz cuadrada). 
 

Al igual que los resultados anteriores, el cluster de similitud realizado con 

el índice de Jaccard (riqueza de especies), indicó la formación de los 2 

grandes grupos, estadísticamente significativos, de acuerdo al SIMPROF 

test. El primero conformado por las especies entre las latitudes de los 22°S 

y 46°S, compartiendo cerca del 40% de la similitud entre los sitios, 
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conformando una Región Templada Cálida (RTC). El segundo grupo 

evidenció las especies entre los 48°S y 53°S, registrándose una similitud 

de casi el 30%, conformando una Región Templada Fría (RTF). Así 

mismo, el Análisis de Escalamiento Multidimensional (MDS) mostró 

espacialmente la formación de los grupos formados por el cluster, con un 

buen ajuste del análisis (coef. de estrés = 0.1). Por lo cual se identificó una 

RTC y RTF, evidenciándose ambos grupos espacialmente distantes entre 

sí. 

 

Figura 15. a). Cluster de similitud con SIMPROF test y b). Análisis de 

Escalamiento Multidimensional (MDS), basado en el índice de Jaccard 
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para foraminíferos bentónicos, registrados para la costa de Chile. 

(transformación con raíz cuadrada). 
 

El escalamiento Multidimensional no Métrico (nMDS), corroboró la 

formación de las dos regiones (RTC y RTF) tanto para el índice de Bray 

Curtis como para Jaccard. Sin embargo, en el caso de la Figura 16a, el 

índice de Bray Curtis evidenció una mayor distancia entre los puntos de 

muestreo de la RTC comparada con la RTC del índice de Jaccard en la 

Figura 16b. Por lo cual, se registró una mayor disimilitud en los subgrupos 

formados al interior de la RTC con respecto a la abundancia de los 

foraminíferos. Por otro lado, las latitudes que conformaron la RTF según 

la riqueza de especies (Jaccard), fueron más disímiles entre sí, 

observándose una mayor distancia entre los puntos de muestreo, 

comparado con la RTF según la abundancia (Bray Curtis) (Figura 16a y 

b). 

 

Figura 16. Análisis de escalamiento multidimensional no métrico 

(nMDS) basado en Bray Curtis (a) y Jaccard (b) para foraminíferos 

bentónicos registrados a lo largo de la costa de Chile. *Color rojo 

correspondió a la RTC y el azul a la RTF. 
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Dicho patrón de distribución evidenciado en los foraminíferos bentónicos, 

permitió identificar una RTC (entre los 22°S-46°S), caracterizada por 

evidenciar una mayor riqueza de especies pertenecientes a la familia 

Hauerinidae (13 especies) y Lagenidae (12 especies). Mientras que 

Bolivinitidae, Cibicididae, Uvigerinidae y Vaginulinidae se registraron 

cada una con 8 especies (Figura 17a). Además, esta región presentó una 

dominancia de la familia Uvigerinidae (5907 ind/cm3) y Cassidulinidae 

(3970 ind/cm3) y Cancriscidae (3270 ind/cm3) (Figura 17b). Los géneros 

Lagena, Pyrgo y Bolivina fueron los que abarcaron una mayor cantidad 

de especies (entre 6 y 8 especies) (Figura 17c), mientras que la abundancia 

estuvo mayormente representada por Uvigerina (3404 ind/cm3), 

Valvulineria (3175 ind/cm3), Bolivina (2861 ind/cm3) y Trifarina (2503 

ind/cm3). Las especies de Cibicides presentaron abundancias elevadas 

(1331 ind/cm3), junto con Valvulineria, Vaginulinopsis, Laevidentalina y 

Pullenia que se mostraron mayormente abundantes con respecto a la RTF 

(abundancias entre 904 y 3175 ind/cm3) (Figura17d). 

Por otra parte, la RTF (entre los 47°S y 53°S) registró una mayor riqueza 

de especies conformada principalmente por Hauerinidae (23 especies), 

Lagenidae (21 especies) y Ellipsolagendae (14 especies) (Figura 17a). A 

diferencia de la RTC, la abundancia fue menor y estuvo representada 

mayormente por Uvigerinidae (1009 ind/cm3), Bolivinitidae (900 

ind/cm3), Haplophragmoididae (366 ind/cm3) y Rhabdamminidae (348 

ind/cm3) (Figura 17b). En cuanto a los géneros registrados, Lagena abarcó 

una mayor cantidad de especies (16 especies), seguido de Fissurina y 

Pyrgo (8 especies) (Figura 17c). En contraste con la RTC, los géneros 

Astrononion, Bulimina, Lenticulina y Reophax tuvieron mayor 

representatividad (entre 4 y 7 especies). Mientras que la abundancia 
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estuvo concentrada mayormente en Bolivina (898 ind/cm3), Uvigerina 

(583 ind/cm3) y Trifarina (426 ind/cm3). Comparado a la RTC, los géneros 

Rhabdammina y Ehrenbergina, mostraron importantes abundancias (344 

ind/cm3 y 108 ind/cm3 respectivamente) (Figura 17d). 

 

Figura 17. Diversidad taxonómica de las regiones biogeográficas de los 

foraminíferos bentónicos de la costa de Chile. Número de especies (a) y 

abundancia por cada familia (b), número de especies (c) y abundancia de 

acuerdo a los géneros más representativos. 
 

6.1.6. Distribución latitudinal-Foraminíferos Planctónicos 

El gradiente latitudinal de la riqueza especies observada (Robs) para la 

comunidad de foraminíferos planctónicos, evidenció una tendencia 

prominente hacia el aumento de especies conforme incrementa la latitud 

hasta los 25°S, donde la riqueza alcanzó su máximo valor (21 especies) y 
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se mantuvo constante hasta los 31°S. A partir de los 32°S, la cantidad de 

especies comenzó a disminuir gradualmente, observándose con valores 

constantes en ciertos rangos latitudinales (entre los 32°S y 34°s, 35°S y 

39°S), y llegando a una riqueza mínima de 13 especies a los 44°S (Figura 

18a). 

Lo anteriormente descrito no concuerda con el gradiente latitudinal de la 

riqueza estimada (Rest) con el Análisis Asintótico. Debido a que en este 

caso, la cantidad de especies a los 22°S no es tan baja como la evidenciada 

en la Robs (25 especies). Por lo tanto, no se detectó el incremento abrupto 

de la riqueza de especies hasta los 25°S, pero si representó un aumento 

gradual en la riqueza de especies hacia los 26°S (27 especies). Luego, 

entre los 27°S y 32°s la riqueza se observó relativamente constante similar 

a la Robs. Posterior a estas latitudes, la riqueza estimada alcanzo su 

máximo valor (31 especies) entre los 33°S y 34°S, a diferencia de los 35°S 

donde se detectó una disminución drástica en la cantidad de especies. A 

partir de esta banda latitudinal y hasta los 44°S, la riqueza continuó 

disminuyendo, pero de forma gradual (Figura 18b). 

 

Figura 18. Gradiente latitudinal de riqueza de especies de foraminíferos 

planctónicos de la costa de Chile. a) Riqueza observada de especies (Robs), 
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b). riqueza estimada (Rest). * Líneas punteadas indican el límite superior 

(UCL) e inferior (LCL) con el 95% de confianza.  
 

De las 21 especies registradas de foraminíferos planctónicos, 11 

presentaron rangos de distribución mediano-pequeños (Globigerina 

falconensis, Globigerinella calida, Beella digitata, Globigerinoides 

tenellus, Globoturborotalita rubescens, Globorotalia (Truncorotalia) 

crassaformis, Globorotalia tumida, Tenuitella iota, Turborotalita 

quinqueloba, Globorotalia truncatulinoides y Pulleniatina 

obliquiloculata), encontrándose entre 2 y 14 grados latitudinales. Esto fue 

similar con la cantidad de especies que presentaron una distribución 

mediano-grande, evidenciándose 10 especies con este tipo de distribución, 

las cuales se registraron entre 15 y 26 bandas latitudinales. Mientras que 

hubo una ausencia de especies con rangos de distribución restringida, así 

como también con distribución amplia (Tabla VII, Anexo 8). 

 

Tabla VII. Rangos de distribución de las especies de foraminíferos 

planctónicos registradas en la costa de Chile. *DA= especies con 

distribución amplia (mayor a 27 bandas latitudinales); MG= especies con 

rangos mediano-grandes (entre 15 y 26 bandas latitudinales). 
 

Especie DA MP MG DR 

Globigerina bulloides   X  

Globigerina falconensis  X   

Globigerinella calida  X   

Beella digitata  X   

Globigerinoides ruber   X  

Globigerinita glutinata   X  

Globoturborotalita 

rubescens 
 X   

Globigerinoides tenellus  X   
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Globorotalia 

(Truncorotalia) 

crassaformis 

 X   

Globoconella inflata   X  

Globorotalia sciatula   X  

Globorotalia 

truncatulinoides 
 X   

Globorotalia tumida  X   

Globorotaloides hexagonus   X  

Pulleniatina 

obliquiloculata 
 X   

Neogloboquadrina 

dutertrei 
  X  

Neogloboquadrina  

incompta 
  X  

Neogloboquadrina 

pachiderma 
  X  

Orbulina universa   X  

Tenuitella iota  X   

Turborotalita quinqueloba  X   

     

 

Las mayores abundancias de foraminíferos planctónicos se encontraron 

distribuídas en los puntos de muestro de la costa central de Chile, desde 

los 29°S hasta los 33°S, donde los valores fluctuaron entre 315 y 1200 

ind/cm3. Opuesto a lo observado desde la banda latitudinal de los 34°S 

hasta los 44°S, reflejando abundancias que no sobrepasaron los 83 

ind/cm3. Por otro lado, la riqueza de especies se registró más elevada en 

la costa norte-central. Donde se evidenciaron valores máximos de riqueza 

(20 especies) en los puntos de muestreo a los 31°S. En contraste con la 

cantidad de especies más baja, que fue observada hacia los 35°S y 38°S, 

siendo valores que no superaron las 4 especies. De manera similar a lo 

anterior, los valores más altos de diversidad (H´) se ubicaron entre los 
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27°S y 33°S, variando entre 1.23 y 1.83. A diferencia de las latitudes 

centro-sur (35°S-44°S), donde la gran mayoría de valores de H´ estuvieron 

entre 0 y 0.79 (Figura 19). 

Con base en el cluster de similitud realizado según el índice de Bray Curtis 

(abundancia), no se evidenció la formación de grupos entre latitudes 

cercanas. Lo cual fue corroborado por el SIMPROF test donde se 

evidenciaron 2 grandes grupos significativos estadísticamente, el primero 

conformado por latitudes mezcladas del sur y centro de la costa de Chile, 

arrojando una similitud del 65%. Mientras que el segundo grupo incluyó 

latitudes del norte, centro y sur de Chile, con una similitud cercana al 80% 

(Figura 20a). Resultados similares se encontraron en el análisis MDS, en 

el que se observó las latitudes dispersadas espacialmente y mezcladas 

entre sí, corroborando la ausencia de un patrón de distribución y por lo 

tanto de regiones biogeográficas (Figura 20b). 
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Figura 19. Mapas de abundancia (ind/cm3), riqueza de especies y 

diversidad (Shannon) de los foraminíferos planctónicos encontrados a lo 

largo de la costa de Chile. 
 

Algo similar arrojó el cluster de similitud con el índice de Jaccard (riqueza 

de especies), en donde no se observó la formación de grupos entre 

latitudes cercanas. Por lo cual se observó una mezcla de las latitudes del 

norte, centro y sur de Chile, formándose 2 pequeños grupos.  Los cuales 

no fueron estadísticamente significativos, de acuerdo al SIMPROF test, 

sin embargo, dichos conglomerados mostraron similitudes entre el 80 y 

90% (Figura 21a). Así mismo, el análisis MDS arrojó una dispersión de 

las latitudes espacialmente, en donde no se detectó grupos o regiones 

biogeográficas, observándose una sobreposición entre las diferentes 

bandas latitudinales (Figura 21b).  
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Figura 20. a). Cluster de similitud con SIMPROF test y b). Análisis de 

Escalamiento Multidimensional (MDS) basado en el índice de Bray Curtis 

para foraminíferos planctónicos registrados para la costa de Chile. 
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Figura 21. a). Cluster de similitud con SIMPROF test y b). Análisis de 

Escalamiento Multidimensional (MDS) basado en el índice de Jaccard 

para foraminíferos planctónicos registrados para la costa de Chile. 
 

Lo anterior es corroborado por el nMDS para ambos índices de similitud, 

donde se observó la sobreposición y mezcla de las latitudes del norte y 

sur. Sumado a la gran distancia evidenciada entre varios puntos de 
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muestreo de latitudes cercanas geográficamente (latitudes del norte o sur), 

reflejando una gran disimilitud entre estos sitios, lo que corrobora la 

ausencia de un patrón de distribución y por ende de regiones 

biogeográficas (Figura 22a y b). 

 

Figura 22. Análisis de escalamiento multidimensional no métrico 

(nMDS) basado en Bray Curtis (a) y Jaccard (b) para foraminíferos 

planctónicos de la costa de Chile.*puntos rojos indican latitudes norte 

(22°S-35°S) y los puntos azules latitudes sur (36°S-44°S). 
 

La sobreposición y ausencia de regiones biogeográficas a lo largo del 

gradiente latitudinal descrito anteriormente, coincidió con la 

concentración importante de abundancias de especies de diferentes tipos 

de hábitat a los 31°S. Donde se registró la máxima cantidad de individuos 

de especies subtropicales y de aguas cálidas (361 ind/cm3), de especies de 

aguas frías y de surgencia (3264 ind/cm3), junto con las especies tolerantes 

a amplios rangos de temperatura y salinidad (1297 ind/cm3). Mientras que 

en las demás latitudes, no se observaron mayores fluctuaciones o 

diferencias marcadas entre estas (Figura 23a).  

Con respecto a riqueza, la mayor cantidad de especies de aguas 

subtropicales y cálidas (e.g. P. obliquiloculata, G.scitula y N. dutertrei), 
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se evidenció en latitudes del norte y centro de la costa (22°S, 25°S, 31°S 

y 34°S), registrándose entre 9 y 12 especies. Mientras que al sur de los 

36°S, la riqueza permaneció baja (entre 1 y 5 especies). Las especies de 

aguas frías, subpolares y de surgencia (e.g. N. pachyderma, N. incompta 

y G. glutinata), incrementaron a los 30°S y 31°S (7 especies), así como 

también a los 38°S, 32°S y 44°S (Anexo 5). Por lo cual la diversidad de 

estas especies fue parchosa y no se observó una tendencia hacia el 

aumento o disminución de especies al aumentar o disminuir la latitud. 

Finalmente, las especies con amplia tolerancia ambiental (e.g. G. 

bulloides, Orbulina universa y Globoconella inflata), variaron poco a lo 

largo del gradiente latitudinal, comparado con los grupos descritos 

previamente. De manera que se detectaron latitudes con un incremento de 

estas especies (máximo 6) y permaneció constante en las latitudes 

siguientes, tal como se mostró a los 25°S y entre los 27°S, 33°S y 38°S. 

Además, es importante resaltar que dichos grupos de foraminíferos 

planctónicos evidenciaron un quiebre a los 37°S, donde la riqueza de 

especies disminuyó para los 3 grupos (figura 23b).  
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Figura 23. Abundancia (a.) y número de especies (b.) de foraminíferos 

planctónicos de acuerdo a su tipo de hábitat en la costa de Chile. *Color 

rojo: especies subtropicales, tropicales, aguas cálidas y no surgencia; color 

azul: especies de agua frías, subpolares y de surgencia, verde:  especies de 

amplios rangos de tolerancia de temperatura y salinidad. 
 

6.2. Objetivo 2 

6.2.1. Variables ambientales que influyen en la distribución a escala 

regional-Foraminíferos Bentónicos 

De acuerdo al análisis de regresión lineal de mínimos cuadrados 

ordinarios (OLS) realizado para la RTC, se observó que las variables 
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ambientales que influyen en la comunidad de foraminíferos bentónicos 

varían de acuerdo a la riqueza, abundancia y diversidad de especies. En el 

caso de la diversidad (H´), el 46% de esta estuvo explicada por la 

concentración de silicatos, clorofila y % de arcilla (AICc= 43.4), siendo 

los silicatos la única variable explicatoria significativa (p<0.01). Por otra 

parte, el 28% de la riqueza de especies estuvo determinada por la 

temperatura, oxigeno, clorofila, nitratos, % de arcilla y % de limo, donde 

ninguna de estas variables fue significativa (Tabla VIII). 

Con respecto a las autorregresiones espaciales simultáneas (SAR) 

realizadas en la RTC, la diversidad, abundancia y riqueza fueron 

explicadas en mayor medida, comparado con los resultados del OLS. De 

manera que, el 69% de la diversidad estuvo influida por la temperatura, 

concentración de oxígeno, clorofila, silicatos, fosfatos, tipo de sustrato (% 

arcilla, % limo, % arena) y la profundidad (AICc= 76.57), no 

evidenciándose una significancia en dichas variables (p>0.01). Mientras 

que la riqueza de especies estuvo determinada en un 52% por la salinidad, 

temperatura, oxígeno, clorofila, nutrientes (silicatos, fosfatos y nitratos), 

tipo de sustrato (% arcilla, % limo, % arena) y la profundidad 

(AICc=258.43). En donde los nitratos correspondieron a la variable 

explicatoria significativa (p<0.01). Por último, el 27% de la abundancia 

estuvo determinada por la temperatura, clorofila, nitratos, fosfatos y tipo 

de sustrato (AICc=469.74), los cuales no mostraron significancia (p>0.01) 

(Tabla VIII). 

Tabla VIII. Análisis de regresión lineal de mínimos cuadrados ordinarios 

(OLS) y autorregresiones espaciales simultáneas (SAR), entre las 

variables ambientales obtenidas y las variables respuesta (R= riqueza de 
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especies, A= abundancia y H´= diversidad de Shannon) *        Indica 

variables explicatorias significativas (p<0.01). 

 

En el caso de la RTF, el análisis OLS evidenció que el 99% de la 

abundancia esta explicada por la salinidad (AICc=107.31), siendo esta 

variable significativa (p<0.01). De manera similar, el 80% de la riqueza 

de especies estuvo influida por la salinidad, % de arena, temperatura y 

oxígeno (AICc=157.62), siendo las dos primeras variables significativas 

(p<0.01). La diversidad por su parte, registró que el 76% de está explicada 

por la concentración de oxígeno y tipo de sustrato, encontrándose al % de 

arcilla como la variable explicatoria significativa.  
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Dado lo anterior, el análisis SAR mostró un porcentaje o r2 ajustado 

mayor. Donde la salinidad, oxígeno y tipo de sustrato explicaron el 100% 

de la abundancia de foraminíferos (AICc=-63.92), observándose 

significancia en la totalidad de variables explicatorias (p<0.01). Lo 

anterior fue muy similar a lo reportado en la riqueza de especies, en la cual 

influyeron en un 99% los nitratos (p<0.01), fosfatos (p<0.01) y tipo de 

sustrato (% de arena con p<0.01) con un valor de AICc igual a -136.08. 

Por otra parte, el 91% de la diversidad estuvo explicada por la salinidad, 

fosfatos y tipo de sustrato, siendo significativas todas las variables 

ambientales, excepto el % de arena (Tabla IX). 

 

Figura 24. Variables ambientales significativas (rojo) y no significativas 

(azul) que influyeron en la riqueza de especies, diversidad de Shannon y 
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abundancia de foraminíferos bentónicos, a escala regional en la costa de 

Chile. Según el análisis OLS (a) y SAR (b). 
Por lo tanto, los resultados anteriores permitieron observar un cambio a lo 

largo del gradiente latitudinal de las variables ambientales que influyen en 

la abundancia, riqueza y diversidad de foraminíferos bentónicos. En el 

cual considerando el análisis OLS, tanto la riqueza como diversidad de 

especies distribuida al norte de los 46°S, se vio influida por la clorofila, 

silicatos y % de arcilla. Diferente a lo encontrado en la comunidad de 

foraminíferos al sur de los 46°S, siendo afectada principalmente por la 

salinidad y tipo de sustrato, temperatura y oxígeno (Figura 25a). De 

manera similar, al estimar el efecto de las variables ambientales y la 

autocorrelación espacial (SAR), las variables que explicaron la estructura 

comunitaria variaron a través del rango latitudinal. En el cual se observó 

que al norte de los 46°S, la temperatura, oxígeno, clorofila, nutrientes 

(nitratos, silicatos, fosfatos), el tipo de sustrato y la profundidad influyen 

sobre la estructura comunitaria de los foraminíferos. En contraste con las 

especies distribuidas al sur de los 46°S, determinadas significativamente 

por el tipo de sustrato, salinidad y concentración de oxígeno (Figura 25b). 

6.2.2. Variables ambientales que influyen en la distribución a escala 

regional-Foraminíferos Planctónicos 

Con base en el análisis de regresión lineal de mínimos cuadrados 

ordinarios (OLS) para toda la comunidad de foraminíferos planctónicos 

en Chile, las variables ambientales que influyeron en el 58% de la riqueza 

de especies, correspondieron a la temperatura, salinidad y oxígeno (AICc= 

101.96), siendo significativamente explicatorias con un valor de p<0.01. 

Sumado a lo anterior, las autorregresiones espaciales simultáneas (SAR), 

permitieron detectar otras variables ambientales que influyeron en la 
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comunidad de foraminíferos, a parte de los descritos por el OLS. Además 

de presentar valores de r2 ajustados más elevados, que indicaron un mayor 

efecto de las variables ambientales sobre la comunidad de los 

foraminíferos planctónicos (Tabla IX).  

Por lo cual, la concentración de oxígeno, junto con la salinidad y 

temperatura determinaron el 72% de la riqueza de especies planctónicas 

(AICc=101.35), observándose al oxígeno como la única variable 

significativa (p<0.01). No obstante, sólo el 18% de la abundancia se 

encuentra afectada en solo por la temperatura, nutrientes (silicatos, 

fosfatos y silicatos) y la profundidad (AICc=399.02), en los cuales no se 

reportó una significancia (p>0.01). Por último, el 32% de la diversidad de 

Shannon estuvo explicada por la totalidad de variables estimadas 

(AICc=55.152). Sin embargo, la temperatura fue la única que afectó 

significativamente la estructura comunitaria, evidenciándose un valor 

p<0.01 (Tabla IX). 

Tabla IX. Análisis de regresión lineal de mínimos cuadrados ordinarios 

(OLS) y autorregresiones espaciales simultáneas (SAR), entre las 

variables ambientales obtenidas y las variables respuesta (R= riqueza de 

especies, A= abundancia y H´= diversidad de Shannon). *        Indica 

variables explicatorias significativas (p<0.01). 
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6.2.3. Rasgos ecológicos de los foraminíferos bentónicos y 

planctónicos a escala local  

A partir de la estimación de isótopos en los caparazones de foraminíferos 

planctónicos y bentónicos, las señales de δC13 más elevadas se obtuvieron 

en los testigos de los 23°S (GeoB15011-4) y 25°S (GeoB15007-4) a 

profundidades de 1113 m y 920 m respectivamente, con valores entre 0.70 

‰ y 1.15 ‰. A diferencia de las latitudes de los 24°S (GeoB15012-2) a y 

27°S (GeoB15022-2), en donde los valores de δC13 fluctuaron entre -0.13 

‰ y 0.30 ‰. Por otra parte, el δO18 arrojó un valor máximo de 5.86 ‰ y 

un mínimo de 2.05 ‰ para todas las latitudes locales, encontrándose las 

señales más elevadas a los 23°S y 25°S (entre 4.1 y 5.86). Seguido de las 

muestras obtenidas en los 28°S, 26°S y 24°S, registrando cantidades de 

δO18 que no superaron los 4.07 ‰. Mientras que las muestras obtenidas en 

los 27°S, indicaron los valores más bajos (2.13-2.29 ‰) (Tabla X). 

 

Tabla X. Valores de δC13 y δO18 obtenidos en caparazones de 

foraminíferos planctónicos y bentónicos entre los 23°S y 28°S. 
 

Testigo Lat Prof (m) δC13
 (‰) δO18

 (‰) 

GeoB15004-4_5-8 cm 28.06 1200 0.929 3.977 

GeoB15004-4_8-11 cm 28.06 1200 0.692 4.025 

GeoB15004-4_11-15 cm 28.06 1200 0.716 3.912 

GeoB15004-4_15-18 cm 28.06 1200 0.667 3.904 

GeoB15022-2_5-10 cm 27.19 545 -0.131 2.058 

GeoB15022-2_11-21 cm 27.19 545 0.177 2.263 

GeoB15022-2_21-28 cm 27.19 545 0.206 2.135 

GeoB15022-2_28-31 cm 27.19 545 0.278 2.226 

GeoB15022-2_31-32 cm 27.19 545 0.301 2.298 

GeoB15008-2_5-7 cm 26.09 539 0.890 3.755 
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GeoB15008-2_7-9 cm 26.09 539 0.666 3.448 

GeoB15008-2_9-11 cm 26.09 539 0.479 3.919 

GeoB15008-2_11-12 cm 26.09 539 -0.201 3.963 

GeoB15007-4_5-9 cm 25.93 920 0.667 4.484 

GeoB15007-4_9-13 cm 25.93 920 0.916 4.139 

GeoB15007-4_13-17 cm 25.93 920 0.973 4.645 

GeoB15007-4_17-21 cm 25.93 920 0.561 4.572 

GeoB15012-2_11-14 cm 24.46 529 0.120 3.904 

GeoB15012-2_14-17 cm 24.46 529 0.097 4.076 

GeoB15012-2_17-20 cm 24.46 529 0.095 3.216 

GeoB15011-4_5-8 cm 23.28 1113 0.730 4.640 

GeoB15011-4_8-11 cm 23.28 1113 1.156 4.279 

GeoB15011-4_11-14 cm 23.28 1113 0.960 4.683 

GeoB15011-4_14-18 cm 23.28 1113 0.894 5.863 

 

De acuerdo a estos resultados, las señales isotópicas de δC13 y δO18 se 

agruparon por latitudes formando 4 ecogrupos. El primero de ellos incluyó 

todas las muestras obtenidas a los 24°S, reflejando valores de 0.09 ‰ a 

0.12 ‰ para el δC13, y entre 3.21 ‰ a 4.07 ‰ en el caso del δO18. El 

segundo ecogrupo estuvo conformado por las señales isotópicas obtenidas 

a los 27°S, caracterizado por mostrar cantidades bajas de ambas relaciones 

isotópicas, indicando valores de δC13 desde -0.13 ‰ hasta 0.30 ‰ y δO18
 

de 2.05 ‰ a 2.29 ‰. Diferente a lo encontrado en el tercer ecogrupo, en 

el que se encontraron muestras de los 26°S y 28°S, con señales de δC13 

relativamente elevadas (hasta de 0.92 ‰), así como también el δO18 que 

llegó a 4.06 ‰. Finalmente, el último ecogrupo conformó las muestras 

obtenidas a los 23°S y 25°S, indicando los valores máximos de δC13
 (1.15 

‰ y δO18 (5.86 ‰) (Figura 25).  
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Figura 25. Ecogrupos formados a partir de los valores de δC13 y δO18 en 

los caparazones de los foraminíferos encontrados a escala local (entre los 

23°S y 28°S). 
 

Lo anterior fue corroborado por el cluster de similitud con distancia 

euclidiana, en el que se evidenció la formación de los 4 ecogrupos 

anteriormente descritos. Los cuales mostraron una similitud cercana a 0.5, 

a excepción del ecogrupo 1, que evidenció una similitud de 0.3 (Figura 

26a). De manera similar, el análisis de nMDS reflejó los ecogrupos 

formados y los ubicó espacialmente distantes entre sí, sobre todo el 

ecogrupo 1 (27°S), siendo este el más disímil. A diferencia del ecogrupo 

1 (24°S), que se mostró levemente sobrelapado con el ecogrupo 3 (26°S y 

28°S) (Figura 26b). Por lo tanto, los resultados del Análisis de Similitud 

(ANOSIM) indicaron que existen diferencias significativas entre las 

bandas latitudinales (R=0.77 y valor p<0.05), siendo significativamente 

diferentes los ecogrupos entre sí, registrando valores p<0.05 (Tabla XI). 
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Figura 26. a). Cluster de similitud y b). análisis de escalamiento 

multidimensional no métrico (nMDS) basado en la distancia euclidiana, 

de acuerdo a los valores de δC13 y δO18 encontrados en los foraminíferos 

a escala local (entre los 23°S y 28°S). 
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Tabla XI. Análisis de similitud (ANOSIM) entre los ecogrupos formados 

a escala local. de acuerdo a los valores de δC13 y δO18 obtenidos en 

foraminíferos. 

   ANOSIM      

    Valor p 0.0001     

    R 0.77     

ANOSIM entre grupos 

    
Ecogrupo 

1 

Ecogrupo 

2 

Ecogrupo 

3 

Ecogrupo 

4 

Ecogrupo 1   0.0163 0.03 0.0174 

Ecogrupo 2 0.0163   0.0008 0.0012 

Ecogrupo 3 0.03 0.0008   0.0007 

Ecogrupo 4 0.0174 0.0012 0.0007   

 

 

6.3. Objetivo Específico 3 

6.3.1. Procesos Ecológicos-Foraminíferos Bentónicos 

De acuerdo a los resultados obtenidos en el análisis SAR del objetivo 2, 

tanto la riqueza de especies como diversidad de Shannon en la RTC, 

estuvo explicada por el ingreso de energía al medio marino, indicado por 

la temperatura promedio del mar. Junto con la hipótesis de productividad, 

en la cual los nitratos y fosfatos explicaron en gran medida la riqueza y 

diversidad respectivamente. Mientras que la hipótesis de límites 

ecológicos, representada en este caso por la disponibilidad de oxígeno, se 

evidencio como un mecanismo determinante en la riqueza de especies de 

esta región biogeográfica (Tabla XII). 

Esto fue diferente a lo obtenido en la RTF, donde la heterogeneidad 

espacial, indicada a través del tipo de sustrato (% de arcilla y % de limo) 

influyó directamente en la riqueza y diversidad de especies. Así mismo, 
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comparada con la RTC, la productividad explicada por los nitratos en la 

riqueza de especies y fosfatos en la diversidad de Shannon, influyó 

considerablemente en estos parámetros comunitarios. Mientras que la 

hipótesis de límites ecológicos, medida a través de la salinidad, estuvo 

influyendo fuertemente en la diversidad de especies (H´) (Tabla XII). 

Tabla XII. Hipótesis ecológicas que influyen en las regiones 

biogeográficas de foraminíferos bentónicos a lo largo de la costa de Chile, 

según el análisis SAR. * RTC: Región Templada Cálida y RTF: Región 

templada Fría. recuadros indican las principales hipótesis ecológicas que 

influyen en la riqueza y diversidad de especies. 
 

 

Con base en el análisis OLS para la RTC, las hipótesis ecológicas que 

explican la riqueza y diversidad de especies varían entre sí. Por lo cual, en 

el caso de la riqueza, los mecanismos que están influyendo en mayor 
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medida son los límites ecológicos representados por la disponibilidad de 

oxígeno en el ambiente y la productividad, evidenciada por la 

concentración de nitratos.  La diversidad de especies (H´) por otro lado, 

estuvo determinada únicamente por la hipótesis de productividad, siendo 

los silicatos y la clorofila las variables predictoras de este modelo (Tabla 

XIII). 

Lo anterior fue diferente a los resultados estimados para la RTF, siendo la 

hipótesis de límites ecológicos, indicados por la concentración de 

salinidad y la heterogeneidad del sustrato (% de arena), los mecanismos 

más influyentes sobre la riqueza de especies. Por otro lado, se evidenció 

que la diversidad esta explicada únicamente por la heterogeneidad 

espacial, donde el tipo de sustrato (% de arcilla y % de limo) desempeña 

un papel primordial en la comunidad de foraminíferos bentónicos (Tabla 

XIII). 

Tabla XIII. Hipótesis ecológicas que influyen en las regiones 

biogeográficas de foraminíferos bentónicos a lo largo de la costa de Chile, 

según el análisis OLS. * RTC: Región Templada Cálida y RTF: Región 

templada Fría). recuadros indican las principales hipótesis ecológicas que 

influyen en la riqueza y diversidad de especies. 
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6.3.2. Procesos Ecológicos-Foraminíferos Planctónicos 

Según los resultados del análisis SAR, la estructura comunitaria de los 

foraminíferos planctónicos de todo el rango latitudinal, se encontró 

explicada por la hipótesis de productividad, tanto para la riqueza como 

para la diversidad de especies (H´). Sin embargo, la variable predictora de 

dicho modelo estuvo representada por la disminución del oxígeno, para el 

caso de la riqueza de especies y por la disminución en la temperatura en 

la diversidad. Además, este último parámetro comunitario estuvo influido 

también por la hipótesis de límites ecológicos, indicado por la salinidad 

(Tabla XIV). 

 

Tabla XIV.  Hipótesis ecológicas que influyen en la distribución de los 

foraminíferos planctónicos de la costa de Chile, con base en los análisis 

SAR y OLS. *Recuadros indican las principales hipótesis ecológicas que 

influyen en la riqueza y diversidad de especies 
 

 

Finalmente, de acuerdo a lo descrito en el análisis OLS para la comunidad 

de foraminíferos planctónicos, se encontró que la riqueza de especies está 

determinada en gran parte por dos hipótesis ecológicas, la primera de estas 
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correspondió a los límites ecológicos reflejados por la concentración de 

salinidad en el medio. La segunda, hizo referencia a la productividad, 

donde la disminución de la temperatura y el oxígeno fueron las variables 

explicatorias de este modelo (Tabla XIV). 

 

6.3.3. Procesos Históricos-Evolutivos-Foraminíferos Bentónicos 

Los resultados del índice de distinción taxonómica (Δ+) arrojaron valores 

mínimos de 1.18 y máximos de 1.32 entre las bandas latitudinales de los 

22°S y 47°S. Los cuales fueron considerados valores invariantes, 

encontrándose dentro del límite inferior y superior del modelo nulo. 

Mientras que, entre los 48°S y 52°S los valores de Δ+ fueron bajos (entre 

1.09 y 1.13) y estuvieron por debajo de los límites superior e inferior del 

modelo nulo. Esto indicó que, al norte de los 47°S el gradiente de 

diversidad de foraminíferos no estuvo influido por procesos histórico-

evolutivos. Diferente a lo ocurrido al sur de los 47°S, donde estos procesos 

están influyendo sobre la diversidad de especies. No obstante, al 

detectarse valores bajos de Δ+ los mecanismos históricos-evolutivos 

estarían indicando una pérdida de diversidad filogenética (Figura 27). 
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Figura 27. Índice de distinción taxonómica (Δ+) obtenido para los 

foraminíferos bentónicos a lo largo de la costa de Chile. 
 

Por otro lado, a partir del método de punto medio, el gradiente de 

diversidad de los foraminíferos bentónicos indicó la presencia del efecto 

Rapoport. En el cual, el rango medio latitudinal de estos organismos 

aumentó a medida que la latitud incrementó, evidenciándose una 

correlación significativa (p<0.05) de 0.31 De modo que el rango de 

distribución de las especies bentónicas aumenta desde zonas templadas a 

áreas más frías (Figura 28). 
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Figura 28.  Efecto Rapoport para los foraminíferos bentónicos de la costa 

de Chile, donde se evidencia la correlación entre la latitud y el rango 

medio latitudinal. 

Al estimar los componentes de la diversidad ꞵ  en los foraminíferos 

bentónicos, se encontró que el anidamiento de especies (ꞵSNE) es mayor 

que el recambio (ꞵSIM) en la RTC para ambos índices de similitud, 

registrándose 0.52 para Sorensen (ꞵSNE) y 0.49 para Jaccard (ꞵJNE). 

Mientras que el recambio de especies fue del 0.22 y 0.36 para Sorensen 

(ꞵSIM) y Jaccard (ꞵJTU) respectivamente. Por otro lado, la diversidad ꞵ en 

la RTF, estuvo conformada por un mayor recambio de especies según la 

similitud de Jaccard (ꞵJTU= 0.44 y ꞵJNE= 0.28). Diferente a lo reportando 

por Sorensen, el cual indicó que el recambio y anidamiento de espacies 

fue igual (ꞵSIM= 28% y ꞵSNE= 28%) para esta región biogeográfica (Tabla 

XV). 
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Tabla XV. Valores de recambio y anidamiento (diversidad ꞵ) de la 

comunidad de foraminíferos bentónicos. con base en los índices de 

Sorensen y Jaccard para las regiones biogeográficas de la costa de Chile. 
 

Índice de Sorensen 

Región 

biogeográfica 

Recambio 

(ꞵSIM) 

Anidamiento 

(ꞵSNE) 

Diversidad 

ꞵSOR 

RTC 0.22 0.52 0.74 

RTF 0.28 0.28 0.56 

Índice de Jaccard 

Región 

biogeográfica 

Recambio 

(ꞵJTU) 

Anidamiento 

(ꞵJNE) 

Diversidad 

ꞵJAC 

RTC 0.36 0.49 0.85 

RTF 0.44 0.28 0.72 

 

Lo anteriormente mencionado indicó que según el índice de Sorensen, el 

anidamiento de especies desempeñó un rol más importante en la 

composición de especies de la RTC (ꞵSNE= 0.52), comparado con el 

recambio de especies donde su efecto fue más atenuado (ꞵSIM= 0.22). La 

RTF por su parte, mostró que el recambio y anidamiento de especies 

tienen igual efecto sobre la diversidad de esta región (ꞵSIM= 0.28 y ꞵSNE= 

0.28) (Figura 29a). De manera similar al índice de Sorensen, Jaccard 

registró un rol más importante del anidamiento en la diversidad de 

especies encontrada para la RTC (ꞵJNE= 0.49), comparada con el recambio 

(ꞵJTU= 0.36). Sin embargo, según este índice en la RTF, el recambio 

generó un mayor efecto sobre la composición de especies (ꞵJTU= 0.44), 

contrastada con el anidamiento (ꞵJNE= 0.28) (Figura 29b). 
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Figura 29. Procesos de recambio y anidamiento que influyen en cada una 

de las regiones biogeográficas de los foraminíferos bentónicos de Chile. 

según el índice de Sorensen (a). y Jaccard (b). *Líneas azules 

correspondieron a la RTF, líneas negras corresponden a la RTC.  
 

6.3.4. Procesos Históricos-Evolutivos-Foraminíferos Planctónicos 

El índice de distinción taxonómica (Δ+) estimado para la comunidad de 

foraminíferos planctónicos, osciló entre 1.0 y 1.15, encontrándose los 
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valores más bajos desde la latitud de los 22°S hasta los 24°S. No obstante, 

estos valores estuvieron justo entre los límites inferior y superior del 

modelo nulo. Al sur de los 25°S y hasta los 34°S, los valores de Δ+ se 

mantuvieron relativamente constantes (fluctuaron entre 1.09 y 1.10), y a 

partir de la banda latitudinal de los 25°S hasta los 44°, se detectó un leve 

aumento de dichos valores, variando entre 1.12 y 1.15. Los cuales se 

encontraron dentro de los rangos del modelo nulo. Por lo tanto, la totalidad 

de valores de Δ+ fueron invariantes y representaron una atenuación de los 

procesos histórico-evolutivos involucrados en el aumento o disminución 

de la diversidad filogenética de este grupo (Figura 30). 

 

Figura 30. Índice de distinción taxonómica (Δ+) obtenido para los 

foraminíferos planctónicos a lo largo de la costa de Chile. 

 

Por otro lado, la correlación de Pearson entre el rango medio latitudinal 

de las especies planctónicas y el gradiente latitudinal indicó la presencia 

de un efecto Rapoport, donde la correlación es baja (R2=0.03) pero 

significativa (p<0.05). De manera que se observó un incremento de los 
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rangos de distribución desde zonas templadas hacia áreas templadas frías, 

indicando un amento en la distribución de las especies desde ambientes 

óptimos hacia condiciones ambientales subóptimas (Figura 31). 

 

Figura 31. Efecto Rapoport para los foraminíferos planctónicos donde se 

evidenció la correlación entre la latitud y el rango medio latitudinal. 
 

La estimación de la diversidad ꞵ en la comunidad de foraminíferos 

planctónicos, indicó la ausencia de recambio de especies tanto en la zona 

sur como en la zona norte. Por lo tanto la totalidad de la diversidad ꞵ 

estuvo representada por el anidamiento de especies, según ambos índices 

de similitud. Donde la zona sur estuvo mayormente reflejada por este 

componente, en comparación a la zona norte, siendo aún mayor el arrojado 

por el índice de Jaccard (ꞵJNE= 0.50 y ꞵSNE= 0.31). Mientras que la zona 

norte evidenció un anidamiento de sólo 0.18 en el caso del índice de 

Sorensen y de 0.33 para Jaccard (Tabla XVI).  
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Tabla XVI. Valores de recambio y anidamiento (diversidad ꞵ) de la 

comunidad de foraminíferos planctónicos con base en los índices de 

Sorensen y Jaccard para la Zona Norte y Sur de Chile. 
 

Índice de Sorensen 

Región 

biogeográfica 

Recambio 

(ꞵSIM) 

Anidamiento 

(ꞵSNE) 

Diversidad 

ꞵSOR 

Zona Norte 0 0.18 0.18 

Zona Sur 0 0.31 0.31 

Índice de Jaccard 

Región 

biogeográfica 

Recambio 

(ꞵJTU) 

Anidamiento 

(ꞵJNE) 

Diversidad 

ꞵJAC 

Zona Norte 0 0.33 0.33 

Zona Sur 0 0.5 0.5 

 

Con base en dichos resultados, se encontró que el anidamiento de especies 

para ambos índices de similitud desempeñó un rol más importante en la 

zona sur (ꞵJNE= 0.50, ꞵSNE= 0.31). En contraste con la zona norte, donde 

el efecto del anidamiento sobre la diversidad se encontró más atenuado 

(ꞵSNE= 0.18, ꞵJNE= 0.33) (Figura 31a y31b). Por lo tanto, esto indicó la 

ausencia de eventos de colonización y un efecto de procesos de extinción, 

sobre todo en la zona sur, que están influyendo en la composición de 

especies de foraminíferos planctónicos para la costa de Chile. 
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Figura 32. Procesos de recambio y anidamiento que influyen en la 

comunidad de foraminíferos planctónicos de la Zona Norte y Sur de Chile. 

según el índice de Sorensen (a). y Jaccard (b). *Líneas azules 

corresponden a la zona sur. líneas negras corresponden a la zona norte. 
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7. DISCUSIÓN 

 

7.1. Diversidad Taxonómica y Estructura Comunitaria-

Foraminíferos Bentónicos 

La mayor diversidad de foraminíferos bentónicos, estuvo representada por 

el orden Rotaliida (40%), con caparazones planispirales y en su mayoría 

trocoespirales (Sen-Gupta 2003). La alta tasa de evolución de este grupo, 

generó una sustitución de especies en un corto periodo de tiempo (Boix-

Martínez 2007). Por lo cual les permitió diversificar y colonizar diferentes 

tipos de sustrato, siendo típicos de zonas costeras y distribuyéndose en 

toda la zona fótica (Haynes 1981; Boix-Martínez 2007). A nivel más 

específico (familia y género), los taxa más abundantes correspondieron a 

organismos calcáreos detritívoros y de condiciones con bajo oxígeno (e.g. 

Uvigerina, Cassidulina, Bolivina y Epistominella, Valvulineria) (Sen-

Gupta & Machain-Castillo, 1993; Páez et al., 2001; Figueroa et al., 2005; 

Murray et al., 2006). Debido a la elevada productividad presente en el 

Sistema de Corriente de Humboldt, en donde se generan surgencias 

estacionales, que producen pulsos de materia orgánica y se depositan 

como fitodetrito en grandes cantidades sobre los estratos más superficiales 

del sedimento. Por lo cual estas especies incrementan su abundancia y 

colonizan rápidamente los estratos más superficiales del sedimento, 

convirtiéndolas en especies oportunistas (Murray, 2006).  

Por otro lado, los grupos que concentraron un mayor número de taxa, 

reflejaron ambientes de alta energía o turbulencia, donde Hauerinidae, 

estuvo representada en su mayoría por especies de Pyrgo (8), 

Quinqueloculina (4), Triloculina (3) y Miliolinella (3). Dada la eficiencia 

de sus pseudópodos para poder adherirse a las macroalgas, junto con la 
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optimización de sus tasas de crecimiento y calcificación, que les confiere 

caparazones robustos y muy resistentes (Saraswati, 2002; Murray, 2006).  

De manera similar, la familia Lagenidae agrupó 21 taxa, de las cuales 

pertenecieron en su mayoría a especies de Lagena, siendo estas especies 

ectoparásitas de otros foraminíferos (Haynes, 1981). 

La elevada frecuencia de especies como C. laevigata y R. scorpiurus a lo 

largo de toda la costa de Chile, estuvo dada por la tolerancia a las bajas 

concentraciones de oxígeno (Caulle et al., 2015). Así como también por 

las concentraciones de detrito depositado en el sedimento, el cual no 

necesariamente tiene que encontrarse en grandes cantidades para que 

dichas especies puedan beneficiarse. Lo que les permite habitar ambientes 

con amplios rangos de contenido de carbono orgánico total (Hess & 

Kuhnt, 1996; Licari, 2006). A pesar de ser detritívoras son especies 

selectivas frente al tipo de sustrato en el que se encuentran (Haynes, 1981; 

Murray, 2006), por lo cual, las mayores ocurrencias pudieron estar 

asociadas a sedimentos con altos contenidos de cuarzo.  

En el caso de R. scorpiurus, al ser una especie aglutinada suele formar su 

caparazón con este tipo de material, además de indicar ambientes con 

turbulencia con altas tasas de sedimentación, producto de la intensidad de 

las corrientes (Hess & Kuhnt, 1996). H. elegans por su parte, fue otra de 

las especies encontradas a lo largo de todo el gradiente latitudinal. Debido 

a que al efectuar el muestreo a diferentes profundidades (Tabla 1), esta 

especie se evidenció en gran parte del rango batimétrico, encontrándose 

desde los 136 m de profundidad (52°S) hasta los 3485 m (43°S), siendo 

esto corroborado por Murray (1991), confirmando su amplia distribución 

geográfica y batimétrica. Esto se relaciona a la tolerancia de esta especie 
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a condiciones leves de bajo oxígeno, que a pesar de no soportar fuertes 

eventos hipoxia (menores a 3.5 ml/l-1) (Murray, 2006), la intensidad 

intermitente de las corrientes puede oxigenar levemente los sedimentos, 

permitiendo que H. elegans colonice estas zonas (Caulle et al., 2015).  

La elevada representatividad de U. peregrina al norte de los 28°S estuvo 

asociada a concentraciones elevadas de materia orgánica particulada 

generada por la surgencia costera permanente a los 24°S, 30°S y 33°S 

(Mohtadi et al., 2005), siendo esta indicadora de productividad primaria. 

Ha sido reportada como una especie ampliamente distribuida en diversos 

ambientes eutróficos (Fontanier et al., 2002), distribuyéndose tanto en la 

plataforma continental como en el talud superior (Figueroa et al., 2005). 

Por otro lado, la elevada abundancia de esta especie a los 44°S, estuvo 

relacionada a la elevada productividad en ausencia de surgencia, donde el 

aporte de aguas continentales aumenta la concentración de nutrientes en 

las zonas costeras. Junto con el aporte de fosfatos y nitratos que transporta 

la Corriente Circumpolar Antártica, la cual presenta bajas concentraciones 

de clorofila (Mohtadi et al., 2005). Por otra parte, las especies como T. 

angulosa y G. crassa, registradas mayormente al sur (41°S-52°S), se han 

reportado anteriormente como típicas de la región de Magallanes. En el 

caso de T. angulosa, prefiere sedimentos barro-arcillosos y profundidades 

mayores a los 100 m, mientras que G. crassa es encontrada comúnmente 

en sustratos fangosos y de arenas finas a diferentes profundidades (Volanti 

et al., 2000; Hromic, 2009). Lo cual es corroborado por el aumento del 

porcentaje de sedimentos arcillosos y arenosos al sur de los 41°S, 

obtenidos en este estudio (Tabla 1).  
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El aumento de especies detritívoras a los 29°-30°S y desde los 38°S hasta 

los 41°S, estuvo relacionado a la productividad primaria que aumentó la 

disponibilidad de fitodetrito y nutrientes. Esto debido a que 

específicamente en la zona central de Chile, se produce una surgencia 

costera relacionada a la masa de agua ecuatorial subsuperficial, con gran 

cantidad de nutrientes que se depositan en la los sedimentos (Camus, 

2001). Mientras que, al sur de los 38°S hasta los 41°S, la alta 

productividad está dada por los aportes de aguas continentales que 

fertilizan los sedimentos del norte de Chiloé, extendiéndose estas 

condiciones hacia la zona centro sur de Chile, dando continuidad al 

ambiente estuarino del archipiélago de Chiloé (Viviani, 1979). De modo 

que, estas condiciones favorecieron la permanencia de un mayor número 

de especies, pero con pequeños tamaños poblacionales. Lo que pudo ser 

causado por el agotamiento del oxígeno disuelto producto de la 

eutrofización, que restringió la reproducción de las especies, junto la poca 

disponibilidad de espacio para colonizar los sedimentos superficiales. 

Lo anteriormente descrito, está relacionado con los valores más altos de 

diversidad de Shannon (entre 3.14 y 3.84) encontradas en el centro-sur 

(38°S-42°S) y sur de la costa de Chile (50°S). Dado principalmente por el 

ambiente estuarino de la zona norte de la Patagonia, donde se evidencia 

una convergencia de aguas oceánicas y continentales provenientes de los 

ríos locales, por lo cual se genera un sistema marino transicional (Silva et 

al., 1995; Iriarte et al., 2010). Este a su vez se encuentra formado entre 

microcuencas, donde el oleaje interno contribuye a la mezcla de la 

columna de agua, aumentando los nutrientes en la superficie y la 

productividad primaria (Ross et al., 2014, Martínez et al., 2015), siendo 

mayor en la zona norte de la Patagonia, en comparación con el sur de esta 
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región (Montecino et al., 2009). Esto sumado a las características 

geomorfológicas del sistema insular desde Chiloé (41°S) hasta Cabo de 

Hornos (56°S), donde se forman golfos, fiordos y canales. Como 

consecuencia de los movimientos tectónicos y glaciaciones (Camus, 

2001), lo cual genera una gran heterogeneidad espacial que fomenta una 

mayor especialización de las especies allí presentes, aumentando la 

diversidad en la zona. 

Por el contrario, si bien la riqueza de especies fue relativamente alta en la 

costa central de Chile (29°S y 30°S), se evidenció una menor diversidad 

de Shannon, influenciada por las bajas abundancias registradas en estas 

latitudes (entre 5 y 100 ind/cm3). Donde el exceso de materia orgánica 

producto de la surgencia costera, genera un agotamiento del oxígeno 

disuelto en el sedimento, actuando como una variable limitante que 

restringe los tamaños poblacionales de la mayoría de especies (Valencia 

et al., 2019). De manera que, únicamente las especies tolerantes a las altas 

concentraciones de materia orgánica y condiciones de hipoxia colonizaron 

y dominaron en la comunidad bentónica. Sumado a la poca 

heterogeneidad en la geomorfología en esta zona, evidenciándose 

planicies litorales continuas sin quiebres o rasgos geográficos abruptos 

(Camus, 2001), lo que disminuye diversidad. 

 

7.2. Diversidad taxonómica y estructura comunitaria-

Foraminíferos Planctónicos 

La mayor representatividad de las familias planctónicas Globigerinidae y 

Globorotaliidae, estuvo reflejada por la cantidad de especies que 

abarcaron (10 y 8 respectivamente), y a la abundancia total de cada una de 
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estas (1786 ind/cm3 para Globorotalidae y 1693 ind/cm3 para 

Globigerinidae). Las cuales habitan diversos ambientes, y la variación en 

sus parámetros comunitarios indicaron variabilidad estacional o climática 

(Coloma et al., 2005; Gajardo & Marchant, 2012, Gajardo et al., 2013). 

Por lo cual, estas familias estuvieron representadas por especies de zonas 

de transición, de aguas cálidas o tropicales y de eventos de El Niño. Así 

como también se registraron especies de aguas frías de surgencia, de zonas 

polares y de eventos de la Niña (Marchant et al., 1998). 

El mayor número de especies pertenecientes al género Globorotalia, 

correspondieron a G. (Truncorotalia) crassaformis, G. scitula, G. 

truncatulinoides y G. tumida, habitando comúnmente en aguas cálidas y 

sobre la termoclina estacional, registrándose en otros estudios para la zona 

de Coquimbo y Concepción bajo condiciones de El Niño (Coloma et al., 

2005; Gajardo & Marchant, 2012). Además de preferir aguas 

subsuperficiales con concentraciones de clorofila máxima, donde hay gran 

disponibilidad de alimento (Schweitzer & Lohmann, 1991; Schmuker & 

Schiebel, 2002; Farmer et al., 2007). Sin embargo, la dominancia de 

temperaturas frías producto del Sistema de Corriente de Humboldt en la 

costa de Chile, mantuvieron bajas las abundancias de este género (2 

ind/cm3), disminuyendo aún más tanto en abundancia como en diversidad 

hacia las latitudes mayores (Figura 10). 

De manera similar, la diversidad que agrupó el género Neogloboquadrina 

estuvo representada por 3 especies (N. dutertrei, N. incompta y N. 

pachyderma). En el caso de N. dutertrei, las abundancias más elevadas en 

las latitudes del norte de Chile (23°S, 24°S y 26°S) se debieron a que es 

una especie de aguas tropicales y de elevadas concentraciones de 
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nutrientes, habitando comúnmente la zona de termoclina con las máximas 

cantidades de clorofila (Bé & Tolderlund, 1971; Fairbanks et al., 1980). 

Donde la influencia de la corriente subsuperficial de Gunther y la 

contracorriente Perú-Chile provenientes del ecuador, ingresan hacia estas 

zonas. A su vez, es una especie que ha sido predominante en aguas 

estratificadas (Reynolds & Thunell, 1985), por lo cual coincide con el 

incremento de esta en zonas del centro-sur de la Chile (37°S).  

Diferente a lo anterior N. incompta predominó en casi todas las latitudes, 

siendo aún más representativa en la zona sur (entre los 41°S y 44°S), 

debido a las temperaturas bajas reportadas generalmente para la costa de 

Chile. La cual es una especie típica de aguas templadas frías y de regiones 

subantárticas con temperaturas mayores a los 8°C (Bolvoskoy 1981; 

Reynolds & Thunell 1986; Gajardo & Marchant 2012). Por otra parte, N. 

pachyderma también es una especie de aguas frías (Bé & Tolderlund 

1971), sin embargo, habita zonas subantárticas y prefiere temperaturas 

menores a los 8°C (Boltovskoy 1981). Esta especie es dominante en zonas 

con intensas concentraciones de clorofila, señalando condiciones de 

surgencia costera (Marchant 1997, Marchant et al., 1998), tal como se 

evidenció a las latitudes del centro de Chile (28°S-34°S), donde la 

surgencia es permanente. Además de ser una de las pocas especies 

registradas en zonas de aguas estratificadas (37°S), reportándose en zonas 

subpolares del Atlántico norte con condiciones similares (Jonkers et al., 

2010). 

Por otra parte, con respecto a la diversidad de especies de la familia 

Globigerinidae, el género más representativo correspondió a 

Globigerinoides, agrupando tres especies en total (G. ruber, G. tenellus y 
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G. hexagonus). Las cuales, por lo general son de ambientes cálidos, en el 

caso de G. ruber, ha sido descrita como una especie subtropical (Bé & 

Tolderlund,1971; Boltovskoy,1981) y muy abundante en zonas de mezcla, 

con un rango de tolerancia entre los 10.4 y 30°C (Bijma et al., 1990a; 

Coloma et al., 2005). Similar a G. hexagonus, que presenta un límite de 

tolerancia de temperatura entre 25 y 30°C (Boltovskoy & Wright, 1976), 

habitando en la zona fótica durante sus primeros estadios de vida y se 

desplaza a zonas más profundas en fase adulta (Boltovskoy, 1981). Por lo 

tanto, estas especies se distribuyeron en latitudes del norte y el centro de 

la costa (31°S), donde fueron mayormente abundantes (Figura 10). Debido 

a que además de ser una zona de surgencia, confluyen las corrientes 

cálidas provenientes del Ecuador (corriente de Gunther y contracorriente 

Perú-Chile) y las corrientes frías como la de Humboldt, generando una 

zona de transición (Camus, 2001). 

G. bulloides y O. universa correspondieron a las especies ampliamente 

distribuidas en todo el gradiente latitudinal. Debido a que particularmente 

G. bulloides, presenta amplios rangos de temperatura (–0.7 y 27ºC), 

habitando aguas de transición y regiones polares. Así como también es 

indicadora de surgencia y mar abierto, siendo una especie que evidencia 

una distribución y abundancia afectada por la disponibilidad de alimento 

(Marchant et al., 1998; Coloma et al., 2005). Lo cual coincide con las 

elevadas abundancias entre los 27°S y 32°S, donde se evidencia una 

surgencia costera. O. universa por su parte, está distribuida en zonas tanto 

tropicales como subpolares, abarcando amplios rangos de salinidad (23 y 

46 ups) y temperatura (10 y 30°C). Además de presentar diferentes hábitos 

tróficos dependiendo de su estadio de vida (Boltovskoy 1981; Boltovskoy 

& Wright 1976), confiriéndole una mayor sobrevivencia. 
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Los valores más elevados de los parámetros comunitarios (riqueza de 

especies, abundancia y diversidad de Shannon) en las zonas del norte y 

centro de la costa (22°S, 23°S, 25°S y 31°S), reflejaron la interacción de 

rasgos subantárticos (biota austral y subtropical), constituyendo una 

comunidad templada-cálida. La cual converge en las latitudes del centro 

de Chile, donde la distribución de especies de aguas cálidas y frías finaliza 

en esta zona, siendo más predominante la presencia de especies de aguas 

cálidas (Camus, 2001). Esto es causado por el ingreso de aguas 

subsuperficiales ecuatoriales y subtropicales de la corriente de Gunther y 

contracorriente Perú-Chile, hacia las latitudes de la costa central chilena 

(Bernal et al., 1982; Mohtadi et al., 2005).  

De manera adicional, estas zonas de mayor diversidad coincidieron con 

los tres puntos de surgencia costera más importantes de Chile (23°S, 30°S 

y 33°S) (Brandhorst, 1971; Fonseca & Farías, 1987; Strub et al., 1998; 

Mohtadi et al., 2005). En donde el incremento de nutrientes y la 

productividad primaria genera un aumento de especies tropicales y 

subtropicales típicas de afloramiento de aguas subsuperficiales (Mohtadi 

et al., 2005). Por lo cual la dominancia en esta zona permaneció baja. En 

contraste con lo evidenciado al sur de los 35°, donde hubo una ausencia 

de surgencia costera y una mayor estratificación de las aguas, sobre todo 

hasta los 38°S. Por lo que la dominancia de especies tolerantes a la 

estratificación aumentó (e.g. N. dutertrei y N. pacyderma). Mientras que 

al sur de los 39°, las temperaturas bajas causadas por la mayor influencia 

de la rama costera del Sistema de Corrientes de Humboldt y Corriente de 

Cabo de Hornos (Brattström & Johanssen, 1983; Camus, 2001), restringió 

la distribución de especies de aguas cálidas y subtropicales, 

evidenciándose una mayor dominancia de especies típicas de aguas frías, 
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polares con amplios rangos de temperatura (e.g. N. incompta y G. 

bulloides).  

 

7.3. Distribución latitudinal-Foraminíferos Bentónicos 

Los resultados indicaron un gradiente latitudinal con un patrón inverso, en 

donde aumento la riqueza de especies al incrementar la latitud (Figura 

12a). Este mismo gradiente coincide con lo evidenciado por varios grupos 

de invertebrados bentónicos de la costa de Chile como briozoos (e.g. 

Moyano, 1991; 1995 y 1999), equinodermos (e.g. Lancellotti & Vásquez, 

2000), crustáceos (e.g. Lancellotti & Vasquez, 2000), peracáridos 

(Rivadeneira et al., 2011), esponjas (e.g. Lacellotti & Vasquez, 2000), 

poliquetos (e.g. Hernández et al., 2005) y moluscos (e.g. Valdovinos et 

al., 2003). No obstante, se evidenció un quiebre biogeográfico a los 47°S, 

donde la riqueza de especies disminuyó abruptamente. Este quiebre 

posiblemente está representado por cambios en la geomorfología costera 

hace 14 millones de años, causados por la confluencia de las placas 

tectónicas Sudamericana, Nazca y Antártica, junto con la cordillera 

submarina chilena que se unió al continente en los 46°S, formando el 

punto triple (Ahumada et al., 2000; Behrmann & Kopf, 2001). Además, 

durante el periodo Cuaternario (2.5 m.a) y hasta hace 12.800 años, esta 

área del punto triple estuvo afectada por múltiples glaciaciones y 

recesiones (Isla & Espinosa, 2021). Lo cual indicó que estos eventos 

históricos pudieron haber causado extinciones locales, disminuyendo 

drásticamente la diversidad de los foraminíferos bentónicos. Al comparar 

la riqueza observada con la riqueza estimada del análisis asintótico, el 

gradiente latitudinal fue muy similar entre sí, detectándose así mismo el 
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quiebre del punto triple. Lo cual indicó que independientemente del 

muestreo, el gradiente de riqueza no cambia, asemejándose los datos 

empíricos a la riqueza máxima que debería evidenciarse en cada latitud.  

Por lo tanto, el gradiente observado es real y no está influenciado por el 

esfuerzo de muestreo (Figura 12).  

La mayoría de especies bentónicas evidenciaron rangos de distribución 

mediano-pequeños (entre 2 y 14 bandas latitudinales), siendo estas 

especies oportunistas. Las cuales colonizaron rápidamente el espacio, ante 

la disponibilidad de materia orgánica en el sedimento (Murray, 2006). Por 

lo que, gran parte de estas especies fueron raras y probablemente se 

reprodujeron sólo cuando las condiciones ambientales fueron óptimas 

(Murray, 2006), reflejadas por las grandes cantidades de fitodetrito 

disponible para su consumo. Opuesto a lo anterior, únicamente 3 especies 

(C. laevigata, H. elegans y R. scorpiurus) registraron rangos de 

distribución amplios (encontradas en 27 o más bandas latitudinales), 

correspondiendo  a especies generalistas. Las cuales son menos sensibles 

frente a las fluctuaciones ambientales, presentando amplios rangos de 

tolerancia a las bajas concentraciones de oxígeno disuelto y cantidad de 

materia orgánica (Murray, 2006; 2013). Lo que les permitió dispersarse a 

lo largo de la costa de Chile. Además de reportarse a C. laevigata como 

un fuerte competidor por el alimento y elevada resistencia contra 

invertebrados depredadores (Stiger, 1964). 

De acuerdo a los análisis de similitud, se identificó un patrón latitudinal 

conformado por dos regiones biogeográficas, la primera de estas 

correspondió a una Región Templada Cálida (RTC) entre los 22°S y 46°S, 

caracterizada por una mayor diversidad en la zona sur de esta región (44°S 
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y 46°S), con un valor máximo de 136 especies. Mientras que en las 

latitudes restantes (entre los 22°S y 43°S) la diversidad se mantuvo baja, 

oscilando entre 24 y 93 especies. No obstante, las abundancias registradas 

fueron elevadas, llegando a un valor máximo de 5900 ind/cm3 por especie. 

La segunda región biogeográfica denominada Región Templada Fría 

(RTF), se ubicó entre los 47°S y 53°S, en la cual se encontró una mayor 

diversidad en las latitudes medias de esta región (49°S y 50°S), arrojando 

un valor máximo de 115 especies. A diferencia de las latitudes extremas 

(47°S-48°S y 52°S-53°S) que mostraron una diversidad menor (entre 23 

y 94 especies), junto con una abundancia máxima por especie que fue de 

1000 ind/cm3 (Figura 17). 

La comunidad de foraminíferos en la RTC, exhibió en su mayoría especies 

con rangos mediano-pequeños de distribución (97 especies) y especies de 

amplia distribución. Mientras que la presencia de especies con una 

distribución restringida fue baja (4 especies). Por lo cual la dominancia en 

esta región biogeográfica estuvo representada por especies generalistas, 

siendo tolerantes al gradiente ambiental y a la poca heterogeneidad del 

sustrato en dicha región, sobre todo hasta los 41°S, donde se ha descrito 

como una zona de planicies litorales (Benitez, 1994). Lo anterior difiere 

de la RTF, donde se evidenció una comunidad de especies con rangos de 

distribución mediano-pequeña y restringida. Donde varias de ellas se 

distribuyeron únicamente en una banda latitudinal (34 especies), 

indicando un posible grado de endemismo en esta región. Por tanto, las 

especies presentaron una mayor especialización que les permitió 

diversificar sus nichos y coexistir. Estos nichos están relacionados la 

configuración del sustrato, donde se evidencia gran variedad de geoformas 

y tipos de sustrato en los fiordos magallánicos, generando ecosistemas 
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fragmentados durante el último máximo glacial (Aguilera et al., 2019; 

Esquete & Aldea, 2020).  

Al comparar con la biogeografía anteriormente descrita para los 

foraminíferos bentónicos de Chile (e.g. Boltovskoy, 1976; Zapata, 1987; 

Zapata & Moyano, 1997), no coincide con las regiones biogeográficas 

encontradas en este estudio. En donde Zapata (1987) y Zapata & Moyano 

(1997) reportaron un quiebre faunístico a los 43°S, diferenciando una 

Provincia Peruano-chilena/Subprovincia Chilena de una Provincia/ 

Subprovincia Magallánica. Mientras que Boltovskoy (1976) reportó una 

sola provincia peruano-chilena. De manera que, el quiebre biogeográfico 

evidenciado a los 47°S en el que se encuentra el punto triple, no había sido 

reportado anteriormente para este phylum. Mientras que el quiebre de los 

42°-43°S reportado por Zapata (1987) y Zapata & Moyano (1997) no fue 

detectado en este estudio, evidenciándose en el análisis SIMPORF una 

similitud significativa entre estas latitudes con las zona norte y centro-sur 

de chile (Figura 14). Finalmente, la presencia de regiones biogeográficas 

coincide con lo descrito para foraminíferos de zonas polares (Darling et 

al., 2004; 2007) y otros microorganismos como cianobacterias (Papke et 

al., 2003), ciliados (Chao et al., 2006b; Foissner, 2006) y diatomeas 

(Vanormelingen et al., 2008). En los cuales, sus rangos de distribución 

fluctúan a lo largo del tiempo y espacio o se encuentran restringidos, 

generando divergencia en las comunidades y endemismo (Vanormelingen 

et al., 2008). 

7.4. Distribución latitudinal-Foraminíferos Planctónicos 

De acuerdo a los resultados se identificó un gradiente de diversidad 

unimodal, donde la riqueza de especies fue mayor en las latitudes medias 
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(28°-34°S) y menor en las latitudes bajas (22°-27°S) y altas (35°-44°S) 

(Figura 18). Esto coincidió con lo descrito para otros protistas de Chile 

como los ciliados (Campello-Nunez et al., 2022) y amebas tecadas 

(Fernández et al., 2016), además del fitoplancton marino en la región de 

Magallanes, que evidenció dicho gradiente latitudinal (Paredes & 

Montecinos, 2011). A pesar de existir una carencia de estudios en Chile 

que evalúen el gradiente de diversidad en foraminíferos planctónicos, se 

ha descrito también un gradiente unimodal de estos microorganismos en 

el océano Atlántico Norte y Sur (Brayard et al., 2005; Yasuhara et al., 

2012). De acuerdo a los resultados del análisis asintótico, el gradiente de 

riqueza observado no coincidió con el obtenido por la riqueza estimada. 

El cual, pese a que también mostró un gradiente unimodal, la riqueza 

máxima esperada se observó entre los 33° y 35°S. Esto indicó el efecto 

del esfuerzo de muestreo sobre el gradiente de riqueza observado, 

obteniéndose las muestras con un multicore, siendo este un protocolo de 

muestreo más específico para sedimentos. Junto con la variabilidad 

estacional que comúnmente influye sobre la diversidad de especies 

planctónicas. Por tanto, esto pudo generar una subestimación de la riqueza 

de especies.  

Las especies de foraminíferos planctónicos se evidenciaron casi en igual 

proporción con rangos de distribución pequeños (entre 2 y 14 bandas 

latitudinales) y grandes (entre 15 y 26 bandas latitudinales). Al ser 

especies planctónicas, las corrientes facilitan su dispersión, incluso en 

ambientes poco favorables, indicando una atenuación de barreras que 

restrinjan su distribución (Sexton & Norris, 2008). Por tanto, las especies 

que comúnmente habitan zonas de surgencia y aguas frías, exhibieron una 

distribución más amplia. De manera que, si bien estas prefieren 
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condiciones óptimas de surgencia, donde aumentaron sus tamaños 

poblacionales, lograron dispersarse hacia zonas subóptimas donde la 

productividad primaria disminuyó y su abundancia se mantuvo baja. Lo 

cual permitió evidenciar sus amplios rangos de tolerancia ambiental. 

Contrario a las especies que mostraron una distribución pequeña, 

correspondiendo en su mayoría a especies de zonas ecuatoriales y de aguas 

cálidas, dispersadas por las corrientes de Gunther y Contracorriente Perú-

Chile (Mohtadi et al., 2005), ingresando hasta las latitudes del centro de 

la costa chilena. De manera que estas especies no se encuentran adaptadas 

a las bajas temperaturas, evidenciando rangos de tolerancia ambiental más 

estrechos, que restringe su dispersión hacia latitudes más altas.  

A pesar de registrarse una mayor diversidad en las latitudes del norte-

centro de la costa de Chile y una menor riqueza de especies en latitudes 

sur, el análisis de similitud indicó la ausencia de regiones biogeográficas. 

En donde se registró una mezcla de especies subtropicales, de aguas 

cálidas y de ausencia de surgencia, así como también de aguas frías y de 

surgencia, junto con especies de amplios rangos de tolerancia ambiental.  

Lo que evitó una diferenciación de zonas biogeográficas. Esto estaría 

reflejando una extensa área de transición entre los 30° y 42°S, en donde 

se mezclan especies de origen subtropical y subantártico (Brattström & 

Johanssen, 1983), en la cual la diversidad es favorecida por la surgencia 

costera, debido a la gran disponibilidad de alimento (Mohtadi et al., 2005; 

Hormazábal et al., 2004; Aguilera et al., 2019). Por tanto, las condiciones 

ambientales de Chiloé no generaron una barrera que restringiera la 

dispersión de especies de aguas frías y polares (Brattström & Johanssen, 

1983). No obstante, se observó un quiebre aparente a los 37°S, donde la 

diversidad de especies disminuyó considerablemente. Esto puede estar 
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relacionado a la estratificación de la columna de agua que disminuyó la 

productividad primaria, impidiendo el volcamiento de aguas que trae 

consigo el aporte de nutrientes a la zona eufótica (Lozier et al., 2011). Sin 

embargo, esta disminución abrupta en la riqueza de especies no fue 

significativa, como para representar una región biogeográfica diferente.   

Esta ausencia de regiones biogeográficas, coincidió con lo descrito para el 

zooplancton de los canales y fiordos australes (Palma, 2006). Junto con la 

distribución espacial de los foraminíferos planctónicos de la costa de 

Chile, destacando el rol fundamental de la surgencia en la diversidad del 

grupo (Mohtadi et al., 2005). Además, de ser acorde con los trabajos de 

otros grupos de protistas como ciliados terrestres (Finlay, 2002), 

tecamebas (Mitchell & Meisterfeld, 2005; Foissner, 2007), dinoflagelados 

(Taylor et al., 2008) y fitoplancton marino (Cermeño et al., 2010), los 

cuales exhiben una distribución amplia, careciendo de regiones 

biogeográficas. Debido a sus tamaños reducidos (Foissner, 2006) y su 

forma de vida planctónica que facilita su dispersión, junto con una mayor 

resiliencia a condiciones adversas y elevadas abundancias que les confiere 

una menor probabilidad de extinción (Finlay, 2002; Fenchel, 2003; 

Costello & Chaudhary, 2017). 

7.5. Variables ambientales que influyen en la distribución a escala 

regional-Foraminíferos Bentónicos 

Con base en los resultados del OLS y SAR, se indicó una diferencia en las 

variables ambiéntales que influyeron en la estructura comunitaria, 

dependiendo de la región biogeográfica. Por tanto, no se evidenció un 

conjunto de variables explicatorias universales para toda la costa de Chile. 

Así mismo, se observó que cada uno de los parámetros comunitarios 
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(abundancia, riqueza de especies y diversidad de Shannon) está influido 

por diferentes variables ambientales. Lo que difiere de varios estudios que 

a menudo, han generalizado el mismo efecto de los parámetros abióticos 

tanto para la riqueza, como para la abundancia y diversidad de especies 

(e.g. Phleger, 1960; Culver & Buzas, 2000; Gooday, 2003; Murray, 2006). 

Por otra parte, en comparación con el OLS, al incorporar la 

autocorrelación espacial (SAR), el modelo de variables ambientales 

explicó en mayor medida la estructura comunitaria en cada región 

biogeográfica. De manera que los valores obtenidos de cada variable en 

localidades cercanas no son independientes entre sí (Dormann et al., 

2007), encontrándose una autocorrelación espacial en foraminíferos 

bentónicos, incluso a una escala regional (980 km) (Jones & Murray, 

2017). 

7.5.1. Región Templada Cálida (RTC) 

A diferencia del OLS, el SAR detectó la influencia de la temperatura del 

mar sobre todos los parámetros comunitarios de esta región, siendo esta 

descrita como una de las variables que controla los patrones de 

distribución de los foraminíferos bentónicos. De manera que desempeña 

un papel fundamental en la reproducción, el crecimiento y sobrevivencia 

de estos (Phleger, 1960; Murray, 2006; Dong et al., 2019), afectando la 

composición de especies. Donde las bajas temperaturas (12°C-18°C) son 

preferidas por las especies hialinas, aumentando su abundancia en estas 

condiciones (Li et al., 2019). Lo que es corroborado por la elevada 

representatividad de este tipo de especies en la región (e.g. Lagena, 

Uvigerina, Bolivina, Lenticulina, Dentalina, Globocassidulina). Por otro 

lado, a pesar que otros autores han descrito una mayor diversidad y 

abundancia en temperaturas altas (Goldstein & Alve, 2011; Weinmann & 
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Goldstein, 2016; Dong et al., 2019), los resultados no evidenciaron dicha 

relación (mayor riqueza de especies en latitudes del sur, entre los 44° y 

46°S). Por tanto esto estaría indicando una elevada proporción de especies 

con amplios rangos de tolerancia térmica y hábitos infaunales (e..g. 

Globobulimina pyrula, Melonis pompilioides, Melonis sphaeroides, 

Nonionella auris), en donde dicha variable no afecta significativamente la 

estructura comunitaria.  

Por otra parte, los nutrientes como los nitratos y silicatos influyeron 

significativamente en la diversidad de Shannon y la riqueza de especies, 

según lo evidenciado por el SAR y OLS respectivamente. El efecto de los 

silicatos particularmente, no había sido estudiado a profundidad, hasta que 

en el trabajo de Jones & Murray (2017) lo describen como una variable 

abiótica determinante en la diversidad del grupo en sedimentos costeros y 

abisales. Por lo cual se relaciona al tipo de detrito orgánico formado por 

diatomeas y silicoflagelados (Jones & Murray, 2017), que es ingerido por 

los foraminíferos detritívoros. Por otra parte, dada la gran disponibilidad 

de nitrato depositado en el detrito, a causa de la surgencia costera en el 

centro-norte de Chile y el sistema estuarino producto de los fiordos 

magallánicos, contribuyó a la colonización y diversidad de especies 

desnitrificantes. Las cuales almacenan el nitrato en su célula para realizar 

la respiración, llevando a cabo diferentes estrategias para la obtención de 

este nutriente debido a su capacidad anaerobia facultativa. Lo que les ha 

permitido adaptarse a una gran variedad de microhábitats y desplazarse 

verticalmente al interior del sedimento (Risgaard-Petersen et al., 2006; 

Piña-Ochoa et al., 2010; Cardich-Salazar, 2012). De manera que, la 

concentración de nitratos modula la distribución de especies 

desnitrificantes, las cuales estuvieron bien representadas en esta región 
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(e.g. Uvigerina, Valvulineria, Bulimina, Bolivina y Reophax). Finalmente, 

los fosfatos influyeron en todos los parámetros comunitarios según el 

análisis SAR, pero no fue significativo. Dicho nutriente contribuye a la 

síntesis de ATP en la célula (Glock et al., 2020) y mantiene una relación 

inversa con el oxígeno disuelto (Lomnitz et al., 2016; Glock et al., 2020). 

De manera que los valores más elevados de fosfatos estuvieron 

evidenciados en las zonas cercanas a la surgencia (28°S-30°S), donde le 

oxígeno fue bajo y la diversidad junto con la abundancia disminuyeron 

(Tabla II y Tabla V) 

Complementando lo anteriormente descrito, el oxígeno disuelto 

correspondió a otra de las variables explicativas de la riqueza y diversidad 

de Shannon en la RTC. Debido a que las concentraciones disóxicas 

producidas por el exceso de materia orgánica en zonas de elevada 

productividad primaria (0.79 y 1.51 ml/l) (Sen-Gupta & Machain-Castillo, 

1993; Leiter & Altenbach, 2010), restringieron la distribución de la gran 

mayoría de especies bentónicas. Por tanto, se evidenció mayor 

representatividad de especies tolerantes a las bajas concentraciones de 

oxígeno, las cuales tuvieron una amplia distribución latitudinal (e.g. 

especies de Bolivina, Uivgerina) (Sen-Gupta & Machain-Castillo, 1993; 

Bernhard & Sen Gupta 1999). Mientras que bajo condiciones óxicas (4.17 

ml/l), la diversidad y riqueza aumento (44°S), evidenciándose especies 

con rangos de tolerancia más estrechos (e.g.Tritaxis conica, Tolypammina 

vagans). 

7.5.2. Región Templada Fría (RTF) 

Según los resultados del OLS y SAR en esta región, la salinidad afectó 

significativamente la estructura comunitaria de los foraminíferos. La cual 
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ha sido descrita como una variable que controla mayormente las zonas de 

fiordos (Murray, 2013), presentando valores bajos entre 28.91 y 31.28 

UPS (Tabla II). Lo que es generado por el aporte de los ríos y agua 

procedentes de glaciares en esta zona (Dowdeswell & Vásquez, 2011). De 

modo, que restringe la distribución de especies típicas de bajas salinidades 

únicamente en los fiordos chilenos. Por tanto, la composición de especies 

es similar con la descrita para otros fiordos en Suecia, Noruega y 

Alemania (e.g. especies de Elphidium y Miliammina) (Filipsson & 

Nordberg. 2004; Lintner et al., 2021; Kujawa et al., 2021). Junto con una 

mayor representatividad de especies aglutinadas (textulariidos y 

astrorhizidos) en esta región, como se ha reportado en condiciones de 

bajas de salinidad (Dong et al., 2019). Esto permite evidenciar cambios en 

la distribución de los foraminíferos producidos por esta variable ambiental 

modificando la abundancia y diversidad en la zona (Bé & Hutson, 1977; 

Debenay et al., 2000; Dong et al., 2019).  

El tipo de sustrato (% arena, % limo y % limo) fue otra de las variables 

determinantes y mayormente explicativas en la diversidad del grupo, 

según el OLS y SAR. Siendo esto corroborado anteriormente para los 

fiordos magallánicos (Hromic & Montiel, 2011) y ambientes estuarinos 

(Armynot du Châtelet et al., 2009). Debido a que al ser sedimentos 

conformados por un alto porcentaje de arena (entre 34 y 100%, Tabla II), 

les confiere un sustrato ideal para el refugio y adecuada adherencia, así 

como también proporcionan un sustrato estable para la alimentación de 

especies epifaunales (Murray, 1986; Schönfeld, 2002; Hromic & Montiel, 

2011). Además, estos sedimentos conformados por cuarzo, son usados 

para la fabricación de caparazones en especies aglutinadas (eg. Reophax, 

Trochammina, Rhizammina, Textularia e Hyperammina), quienes 
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estuvieron mayor representadas en esta región. Por otra parte, el bajo 

porcentaje de sedimentos arcillosos y limosos en esta región (arcilla= 

0.27-5.53% y limo= 0-10.80%, Tabla II), aumentó la porosidad del 

sedimento y su oxigenación a nivel vertical (Tostevin & Poulton, 2019), 

favoreciendo la colonización de especies.  

Con relación a lo anteriormente descrito, el oxígeno disuelto fue otra de 

las variables que afectó la estructura comunitaria, sobre todo la 

abundancia en la cual su efecto fue significativo, según el análisis SAR. 

Esto se relacionó con las bajas concentraciones de oxígeno en los fiordos, 

propios de un sistema semicerrado generado por las características 

topográficas de la zona, donde la circulación del agua es lenta al interior 

de los canales (Silva & Vargas, 2014; Betti et al., 2021). Lo que permitió 

la colonización de especies típicas de hipoxia y de amplios rangos de 

tolerancia ambiental, observándose un incremento de especies de 

Uvigerina, Fursenkoina, Buliminella y Bolivina, con respecto a la RTC. 

Dicha tolerancia a la hipoxia en esta zona, también ha sido reportada en 

varios grupos de invertebrados bentónicos (e.g. braquiópods y moluscos), 

lo que ha aumentado la representatividad de estos organismos (Rosenberg, 

1980; Tunnicliffe & Wilson, 1988).  

Finalmente, con relación al contenido de nitratos y fosfatos en la RTF, se 

han descrito como los principales nutrientes que mantienen la 

productividad en la zona (Betti et al., 2021), evidenciándose un efecto 

significativo de estos en la estructura comunitaria de los foraminíferos. 

Particularmente el nitrato es usado para la respiración ante condiciones de 

hipoxia, evidenciando una preferencia por la actividad desnitrificadora 

(e.g. Bolivina, Nonion, Fursenkoina, Uvigerina, Trifarina). Lo cual es 
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corroborado por una mayor diversidad de especies con dicho metabolismo 

(Bernhard et al., 2012; Glock et al., 2019), sobre todo entre los 49°S y 

51°S donde la concentración de nitratos es más elevada dentro de esta 

región (Tabla II). Por otro lado, la influencia del fosfato sobre la 

comunidad de foraminíferos, ha sido corroborada mediante la co-

variación con otras variables abióticas como temperatura, flujo de 

carbono, salinidad y oxígeno disuelto (Murgese & De Deckker, 2005), 

siendo inversamente proporcional con esta última variable. 

Lo anteriormente descrito permitió establecer diferencias entre las 

variables ambientales que influyeron en la comunidad de foraminíferos a 

lo largo del gradiente latitudinal. Debido a que entre los 22° y 46°S (RTC), 

los silicatos, nitratos, temperatura y oxígeno, correspondieron a las 

variables mayormente explicativas en la diversidad de foraminíferos. 

Mientras que a partir de los 47°-53°S (RTF), la salinidad, tipo de sustrato 

y fosfatos tuvieron un mayor efecto. Por el contrario, el oxígeno y la 

cantidad de nitratos afectaron la comunidad de foraminíferos en todo el 

rango latitudinal. Lo anterior reflejó una elevada especialización de sus 

nichos y adaptaciones a las condiciones históricas regionales, generadas 

por diferentes barreras que han restringido su dispersión, tal como se ha 

descritos para varios grupos de protistas (Foissner, 1999; Fenchel & 

Finlay, 2004). 

7.6. Variables ambientales que influyen en la distribución a escala 

regional-Foraminíferos Planctónicos 

A partir de lo evidenciado por el análisis OLS, la riqueza de especies 

estuvo determinada significativamente por el oxígeno disuelto, 

temperatura y salinidad. Al incorporar la autocorrelación espacial (SAR), 
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se identificó un efecto de dichas variables sobre la estructura comunitaria, 

sin embargo, la significancia fue evidenciada sólo en el oxígeno y la 

temperatura, sobre la riqueza de especies y diversidad de Shannon, 

respectivamente. 

El efecto del oxígeno disuelto sobre los organismos planctónicos, 

mantiene una estrecha relación con la productividad primaria a lo largo de 

toda la costa de Chile (Blanco et al., 2001; Escribano et al., 2011; Aguilera 

et al., 2019). En la cual, bajo condiciones de surgencia en las latitudes de 

los 24° y 30°-33°S, implica un gasto de oxígeno disuelto que va a 

depender del número de organismos que lo están consumiendo 

(Kuroyanagi et al., 2013). De manera que, las especies de foraminíferos 

distribuidas en estas zonas (e.g. N. pachyderma, T. iota, G. bulloides) 

correspondieron a especies típicas de condiciones de surgencia y con 

amplios rangos de tolerancia a las concentraciones bajas de oxígeno (entre 

0.79 y 3.57 ml/l, Tabla II), tal como se ha descrito para otras especies 

zooplanctónicas (Antezana, 2002; Hidalgo et al., 2005). Sumado a la 

influencia de la corriente de Gunther y contracorriente Perú-Chile 

provenientes del Ecuador, que ingresan con bajo oxígeno y gran cantidad 

de nutrientes hasta las latitudes del norte y centro de Chile (Marchant et 

al., 1998; Mothadi et al., 2005). Lo que intensifica aún más la baja 

cantidad de oxígeno, permitiendo que las especies tolerantes a estas 

condiciones se dispersen desde las latitudes medias hasta la zona norte 

(25°S). Por otro lado, en las latitudes del centro-sur y sur de la costa (34°-

44°S), la mayor estratificación de la columna de agua generó una 

diminución de la productividad primaria y aumento del oxígeno disuelto 

(entre 3.16 y 4.60 ml/l, Tabla II), causando una disminución de la 

diversidad de especies de surgencia. De manera que, en esta zona se 
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dispersaron las especies de ambientes fríos y subpolares, con mayor 

preferencia hacia zonas más oxigenadas (Ross & Quetin, 1989). 

La influencia de la temperatura sobre la diversidad de los foraminíferos 

planctónicos ha sido ampliamente descrita a nivel global (Boltovskoy, 

1966; Bé et al., 1977; Sen-Gupta, 2003) y específicamente en el Sistema 

de la Corriente de Humboldt. Siendo indicadoras de variaciones climáticas 

y estacionales como lo son el evento de El Niño y La Niña (Marchant et 

al., 1998; 2004; Coloma et al., 2005; Gajardo & Marchant et al., 2012; 

Gajardo et al., 2013), registrándose cambios en la composición de 

especies a nivel temporal y espacial. En el caso del norte de Chile, la 

comunidad estuvo muy bien representada por especies de ambientes 

cálidos, dispersadas por los flujos de aguas provenientes del ecuador 

(corriente de Gunther y contracorriente Perú-Chile), hacia el sur del 

continente. Las cuales ingresan hacia el centro de la costa de Chile y 

convergen con las especies de aguas de surgencia con temperaturas frías, 

reflejando una biota transicional (Mothadi et al., 2005). Mientras que al 

sur de la costa, la rama costera del Sistema de Corrientes de Humboldt y 

la Corriente de Cabo Hornos con bajas temperaturas, restringieron la 

dispersión de especies subtropicales y la estratificación del agua inhibió 

la surgencia (Mothadi et al., 2005). Por lo cual la comunidad reflejó una 

dominancia de especies subpolares. Esto indicó el efecto de la temperatura 

sobre la sobrevivencia de las diferentes especies, influyendo sobre su 

metabolismo (crecimiento, reproducción) y la disponibilidad de alimento 

(Schweitzer & Lohmann, 1991; Sen-Gupta, 2003; Lombard et al., 2009a; 

2009b; Chernihovsky et al., 2020). 
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Por otra parte, el efecto de la salinidad en la diversidad de especies 

planctónicas estuvo determinado por los rangos de tolerancia ambiental, 

reportándose variaciones históricas en la estructura comunitaria de 

acuerdo a las condiciones de salinidad en periodos de glaciaciones 

(Fairbanks,1989; Boltovskoy, 1990). Específicamente en las latitudes sur 

de la costa Chile, las condiciones hiposalinas (entre 19 y 31 UPS, Tabla 

II) generadas por el aporte de los ríos y aguas provenientes de glaciares, 

influyeron sobre la baja diversidad en estas zonas.  Lo que reflejó amplios 

rangos de tolerancia de algunas especies como G. bulloides, O.universa, 

G. ruber y N. pachyderma (Sen-Gupta, 2003), permitiendo dispersarse 

hacia estas latitudes extremas. Dichos rangos de tolerancia están 

relacionados con la tasa de alimentación, crecimiento de las cámaras y 

reproducción de cada especie (Bijma et al., 1990b). Por lo cual se ha 

evidenciado una disminución de estos parámetros en la mayoría de 

especies, bajo condiciones extremas de salinidad, restringiendo su 

dispersión. En contraste con lo encontrado en las latitudes medias de la 

costa de Chile, donde la alta diversidad estuvo influida por las condiciones 

óptimas de salinidad (34.5 y 36 UPS) (Bé & Tolderlund, 1971). Lo que 

permitió incrementar la frecuencia de alimentación, formación de cámaras 

y gametogénesis de la mayoría de especies (Bijma et al., 1990b), 

aumentando la sobrevivencia poblacional de estas. 

La relación entre la estructura comunitaria de los foraminíferos 

planctónicos y las variables abióticas, estuvo dada por la combinación de 

la temperatura, salinidad y oxígeno disuelto. Donde la surgencia costera y 

aporte de los ríos desempeñaron un papel primordial en la variabilidad de 

estos parámetros ambientales, que permitieron detectar las diferencias en 

los rangos de tolerancia de cada especie, permitiendo establecer cambios 
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en la diversidad latitudinal de estos microorganismos. Lo anterior reflejó 

una afinidad entre la distribución espacial y las condiciones del hábitat en 

las que se encuentran las especies, coincidiendo con lo descrito para 

protistas (Patterson & Lee, 2000; Foissner, 2006; Costello & Chaudhary, 

2017). En los cuales se ha descrito una mayor explicación de la diversidad 

por las variables mencionadas, y sus amplios rangos de distribución 

indican la elevada resiliencia frente condiciones adversas.  

7.7. Rasgos ecológicos de los foraminíferos bentónicos y 

planctónicos a escala local  

De acuerdo al análisis isotópico, los ecogrupos formados reflejaron 

diferencias significativas entre los rasgos de tipo de hábitat (δO18) y la 

estrategia trófica (δC13) de los foraminíferos planctónicos y bentónicos, 

entre los 23° y 28°S. Lo que permitió identificar diferentes condiciones 

ambientales a una escala local. El primer ecogrupo formado a los 24°S, 

reflejó temperaturas frías evidenciadas por valores altos de δO18 (entre 

3.21 y 4.07 ‰). Sin embargo, los valores bajos de δC13 (0.095 y 0.12 ‰) 

indicaron el consumo de oxígeno por parte de los foraminíferos para 

realizar procesos de respiración.  Lo cual evidenció una comunidad de 

especies detritívoras, encargadas de la descomposición de materia 

orgánica depositada por largos periodos de tiempo, y que no está siendo 

remineralizada (Duplessy et al., 1984, Sen-Gupta, 2003). 

 Por otra parte, el segundo ecogrupo representado a los 27°S, estaría 

indicando ambientes cálidos al registrarse valores bajos de δO18 (entre 

2.05 a 2.13 ‰), corroborado por la presencia de B. digitata, G. calida y 

G. falconensis en la zona. Junto con una disminución de la productividad 

primaria y de la remineralización de la materia orgánica, evidenciado por 
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el agotamiento de δC13 (valores entre -0.13 y 0.30 ‰).  Por tanto, dichos 

valores señalaron ambientes de baja energía con detritos depositados por 

largos periodos de tiempo. Donde no hay un recambio de aguas que 

renueven los sedimentos, por lo que podría estar evidenciando un 

ambiente con estratificación en la columna de agua, donde N. dutertrei 

estuvo presente en esta zona y es tolerante a dichas condiciones (Reynolds 

& Thunell, 1985). Junto con sustratos de bajo flujo de corrientes, 

encontrándose a C. wuellerstorfi, típico de estos ambientes (Linke & 

Lutze, 1993; Gooday, 2003). Esto indicó el consumo de oxígeno disuelto 

para realizar procesos de respiración (Zeebe et a.,1999; Sen-Gupta, 2003) 

distribuyéndose en esta zona especies detritívoras como T. inflata, P. 

subsphaerica, E. pulchella (Sen-Gupta, 2003). 

Opuesto a lo anterior, las condiciones ambientales representadas por el 

tercer ecogrupo a los 26° y 28°S, indicaron un hábitat de temperaturas 

frías y aumento de la productividad primaria (altos valores de δO18 y δC13). 

En el caso de la localidad a los 26°S al ser más somera (539 m, Tabla X), 

se realizó la exportación de carbono orgánico desde la superficie hacia el 

océano profundo. De manera que las especies de foraminíferos 

distribuidas en esta zona presentan hábitos autótrofos, las cuales adquieren 

microalgas como simbiontes al interior de su célula, realizando 

fotosíntesis (Sen-Gupta, 2003; Mothadi et al., 2005; Kearns et al., 2021). 

Tal como se ha reportado en las especies de O. universa, P. 

obliquiloculata, G. ruber, N. dutertrei, N. incompta y G. glutinata 

(Spindler & Hemleben, 1980; West, 1995; Sen-Gupta, 2003; Shaked & 

Vargas, 2006; Bird et al., 2018; Takagi et al., 2019), presentes en esta 

zona. Mientras que a los 28°S las profundidades fueron mayores (1200 m, 

Tabla X), por tanto la productividad primaria está representada por la alta 
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deposición de materia orgánica remineralizada constantemente. De modo 

que, las especies encontradas en esta zona correspondieron a organismos 

detritívoros y oportunistas como F. fusiformis G. pyrula, E. bradyi, R. 

abyssorum, U. peregrina (Linke & Lutze, 1993; Fontanier et al., 2002; 

Sen-Gupta, 2003). 

Finalmente, las localidades de los 23° y 25°S evidenciaron un ecogrupo 

caracterizado por ambientes aún más fríos (valores de δO18 entre 4.13 y 

5.86 ‰), registrándose a N. pachyderma y G. bulloides en esta zona 

(Coloma et al., 2005). con un incremento de la productividad primaria y 

eutrofización de los sedimentos, conformado por el fitodetrito que ha sido 

exportado desde la superficie hasta estas zonas más profundas (920 m y 

1113 m, Tabla XI) (Cesbron et al., 2016). De manera que la comunidad 

de foraminíferos estuvo conformada por especies detritívoras 

dependientes de los pulsos de materia orgánica. Causada por una 

intensificación de la surgencia costera, indicando valores elevados de δO18 

y δC13 (Figura 25), probablemente de las especies de G. crassa, E. 

pulchella, C. auka y C. laevigata, reportadas en esta zona. Una tendencia 

similar fue descrita para el Sistema de Corrientes de Humboldt realizado 

por Mothadi et al. (2005), donde se evidenció el enriquecimiento de δO18 

y δC13 en foraminíferos. Sin embargo, en este trabajo los valores 

isotópicos fueron obtenidos por separado en algunas especies de 

foraminíferos planctónicos. por lo cual la relación isotópica fue menor, 

comparada con estos resultados que incluyeron tanto especies 

planctónicas como bentónicas. 

Lo anteriormente mencionado, permitió evidenciar las condiciones 

ambientales locales en la zona de surgencia entre los 23° y 28°S, 
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identificándose una variabilidad latitudinal en cuanto a la temperatura del 

agua, procesos de remineralización y productividad primaria. Lo cual 

permitió que los foraminíferos colonicen diferentes microhábitats en una 

misma localidad. 

7.8. Procesos Ecológicos-Foraminíferos Bentónicos 

Con base en los resultados obtenidos, se identificó un cambio en la 

importancia de los procesos ecológicos que determinaron la distribución 

de los foraminíferos bentónicos, entre las regiones biogeográficas. Sin 

embargo, la productividad fue un proceso ecológico que influyó en la 

diversidad de foraminíferos en ambas regiones. Esto coincidió con lo 

descrito para la diversidad de otros protistas marinos de ambientes 

planctónicos (fitoplancton y microzooplancton) y bentónicos (Chen et al., 

2017; Holman et al., 2021; Caracciolo et al., 2021; Cabrerizo et al., 2022), 

donde se encontró un efecto determinante de la productividad, medida a 

través de la clorofila a y nutrientes. De manera que el aumento de ésta 

favoreció la diversidad de los protistas marinos, indicando la importancia 

de la disponibilidad de materia orgánica y nutrientes, transportados desde 

la superficie hacia el fondo, siendo la principal fuente de alimento de estos 

microorganismos (Jorinssen et al., 1995). Además de evidenciarse un 

aumento de la diversidad de otros protistas con hábitos heterótrofos 

(ciliados, flagelados y foraminíferos), dado por el incremento del 

fitoplancton (Anderson, 2010; Haraguchi et al., 2018). Lo cual indicó que 

la productividad primaria, determinada por la surgencia costera y el aporte 

de los ríos en la costa de Chile, reguló los diferentes niveles tróficos de 

los microorganismos. 
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Por otra parte, la disponibilidad de energía desempeñó un papel 

importante sobre la diversidad en la RTC. Este proceso ha sido 

considerado como un mecanismo ecológico que modula la diversidad 

biológica (Hawkins et al., 2003), y ha sido medido en ambientes marinos 

a través de la temperatura del agua, radiación fotosintéticamente activa y 

ultravioleta, destacándose su influencia sobre la diversidad de otros 

protistas marinos como ciliados y diatomeas (Holman et al., 2021; 

Caracciolo et al., 2021; Cabrerizo et al., 2022). El cual indica su efecto 

sobre la fisiología de los organismos a partir de los límites de tolerancia 

térmica de cada especie (Sunday et al., 2012), influyendo sobre el 

crecimiento, la reproducción y sobrevivencia (Dong et al., 2019). Además 

de afectar las tasas metabólicas, que permiten tener mayores o menores 

tiempos generacionales (Fine, 2015). Al comparar con lo encontrado en 

protistas terrestres como amebas tecadas, ciliados y amebas acuáticas 

(Kyle & Noblet, 1986; Sleigh, 1989; Anderson & Rogerson, 1995; 

Fernández et al., 2016), los procesos ecológicos que subyacen sobre su 

distribución son muy similares, donde se destaca la importancia del 

ingreso de la energía al ecosistema, evidenciándose mayor diversidad en 

ambientes de alta energía. 

 

Con relación a la heterogeneidad ambiental, ésta influyó sobre la 

estructura comunitaria de los foraminíferos en la RTF, coincidiendo con 

lo encontrado para otros protistas bentónicos como diatomeas, ciliados, 

foraminíferos (Cronin-O’Reilly, 2018), cercozoos, amebas y coanozoos 

(Forster et al., 2016). Donde la heterogeneidad ambiental en los 

sedimentos incluso a microescala, actúa como una barrera biogeográfica. 

Lo que promueve una elevada especialización y coexistencia de estos 
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microorganismos, afectando la dispersión y colonización (Forter et al., 

2016). Por lo cual se ha catalogado como uno de los procesos ecológicos 

más importantes en los patrones de diversidad (Hortal et al., 2009) y por 

lo general, suele evidenciar un efecto más pronunciado en el bentos que 

en el plancton (Forster et al., 2016), debido a estos límites duros que 

genera la variabilidad en el sedimento. Esto sin duda está relacionado a la 

diversidad de geoformas y tipos de sedimento, generado por la 

fragmentación del paisaje en los fiordos magallánicos (Kilian et al. 2007), 

que les confiere una variabilidad de sustratos para poder adherirse, con 

gran disponibilidad de alimento y refugio (Gallucci et al., 2020). Tal como 

se ha descrito en otros grupos bentónicos como crustáceos y moluscos 

(Ríos-Cardoza, 2007). Por lo que dicho proceso ecológico tiene una mayor 

relevancia en la RTF comparado con la RTC, la cual está ubicada sobre 

una planicie litoral (Camus, 2003), en donde la composición de los 

sedimentos es relativamente uniforme. Por tanto, su efecto sobre la 

diversidad en foraminíferos es menor.  

 

Con respecto al mecanismo de límites ecológicos, fue influyente en ambas 

regiones biogeográficas, sin embargo, las variables ambientales que 

midieron dicho proceso fueron diferentes para cada región. En el caso de 

la diversidad de foraminíferos en la RTC, los límites ecológicos estuvieron 

dados por el oxígeno disuelto, donde la dispersión de las especies 

dependió de su disponibilidad. Esto causó que dichos microorganismos se 

adaptaran y adquirieran diferentes tipos de metabolismo (e.g. aerobio o 

anaerobio) (Fenchel & Finlay, 1995; Bernhard & Alve, 1996). De esta 

manera, influyendo en la composición de especies en una determinada 

área, registrándose comunidades típicas de condiciones óxicas y anóxicas 
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(Kaiho, 1991; Sen-Gupta, 2003). De este mismo modo, otros protistas 

marinos como ciliados y flagelados, han reflejado dichas estrategias, en 

donde los tipos simbiontes (bacterias y microalgas) contenidos en su 

célula varían dependiendo de la disponibilidad de oxígeno (Finlay & 

Fenchel, 1989; Edgcomb et al., 2010; Edgcomb, 2016), produciendo una 

estructuración comunitaria similar a la de los foraminíferos.  

Por otro lado, en la RTF, los límites ecológicos estuvieron representados 

por la salinidad, tal como se ha descrito para otras comunidades de 

microorganismos como bacterioplancton y microeucariotas (Sun et al., 

Chen et al., 2017; Castro-Cubillos et al., 2022). El cual influye en la 

sobrevivencia y crecimiento de lo mismos, causando un efecto directo en 

la osmorregulación de la célula. Esto permite que la composición 

comunitaria varíe dependiendo de los requerimientos osmóticos de cada 

especie, conformando una biota estenohalina (adaptadas a pequeños 

rangos de salinidad) o eurihalina (adaptadas a amplios rangos de 

salinidad) (Anderson, 2010). Por tanto, la alta variación de la salinidad en 

las latitudes sur, moldeó la comunidad de foraminíferos actuando como 

un factor limitante.  

7.9. Procesos Ecológicos-Foraminíferos planctónicos 

De acuerdo a los resultados encontrados, la diversidad de los 

foraminíferos planctónicos estuvo determinada principalmente por la 

productividad. En este caso, los proxies que indicaron el efecto de dicho 

proceso, fueron las bajas temperaturas y la disminución del oxígeno, 

causado por la surgencia costera (Capone & Hutchins, 2013) en la zona 

central de Chile. Donde se produce el afloramiento de masas de agua 
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ecuatorial subsuperficial, con bajas temperaturas y gran cantidad de 

nutrientes (Camus, 2003; Mohtadi et al., 2005).  

Esta relación entre la surgencia y la diversidad de foraminíferos 

planctónicos, fue corroborada por otros microorganismos como los 

nanoflagelados y el bacterioplancton (McManus & Peterson, 1988;; 

Figueiras et al., 2020). En los cuales se ha encontrado una mayor 

abundancia y riqueza de especies bajo dichas condiciones, favoreciendo 

la proporción de productores primarios y a su vez, la presencia de protistas 

heterótrofos. De manera que, estas condiciones de surgencia controlan la 

composición de especies planctónicas, tal como se ha descrito para la costa 

central de Chile, donde se encontró una variación de la diversidad de 

especies de nanoflagelados en zonas con influencia de los ríos y zonas con 

surgencia costera (Vargas et al., 2012). De modo que, el desplazamiento 

de las masas de agua frías subsuperficiales hacia la superficie, aumentan 

los nutrientes y la disponibilidad de alimento, favoreciendo el crecimiento 

y la reproducción de estos microorganismos (Lombard et al., 2009a). 

 De manera similar, la disminución del oxígeno es causada por la elevada 

productividad primaria, el exceso de materia orgánica en condiciones de 

surgencia y la gran cantidad de organismos que lo están consumiendo 

(Capone & Hutchins, 2013). De manera que la elevada diversidad de 

foraminíferos registrada en esta zona, reflejó una comunidad adaptada 

para sobrevivir a amplios rangos de oxígeno disuelto. Tal como se ha 

descrito para otros microorganismos como ciliados y bacterias, 

evidenciando estrategias de anaerobia facultativa y obligada (Stoeck et al., 

2003). Lo que les ha permitido desempeñar un rol importante en los 

procesos biogeoquímicos de desnitrificación y oxidación anaerobia de 

amonio (Capone & Hutchins, 2013). De manera que el agotamiento de 
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oxígeno en zonas de surgencia, favorece la expansión de tramas tróficas 

conformadas por estos microorganismos, donde el zooplancton aerobio 

disminuye su predominancia (Capone & Hutchins, 2013). 

Por otra parte, los limites ecológicos dados por la salinidad afectaron 

considerablemente la diversidad de foraminíferos planctónicos, donde las 

bajas salinidades en las latitudes altas restringieron la dispersión de la 

mayoría de foraminíferos. Representadas en su mayoría por especies 

distribuidas en todo el gradiente latitudinal, evidenciando amplios rangos 

de tolerancia a la salinidad. Esto mismo se ha descrito en dinoflagelados, 

quienes evidenciaron la habilidad de sobrevivir a un amplio espectro 

salino (Balzano et al., 2015). Incluso, en especies pertenecientes al mismo 

género de algas verdes unicelulares (e.g. Micromonas y Ostreococcus), se 

han reportado bajo diferentes rangos de tolerancia a esta variable 

ambiental (Balzano et al., 2011). No obstante, otros microorganismos 

como diatomeas (Chaetoceros) indicaron su adaptación a condiciones de 

salinidad estrictamente locales (Balzano et al., 2015), lo cual no coincidió 

con lo encontrado en foraminíferos planctónicos. Que sí bien no 

exhibieron una preferencia por las bajas salinidades, tampoco 

evidenciaron en rangos estrechos de salinidad. Lo anterior indicó una 

variación en los rangos de tolerancia en las comunidades de 

microorganismos planctónicos (Guo et al., 2020), determinando la 

estructura comunitaria los mismos.  

Debido a lo mencionado anteriormente, los procesos ecológicos que 

emergen de la distribución latitudinal de los foraminíferos planctónicos y 

bentónicos, se ajustaron a lo evidenciado por otros protistas marinos, 

coincidiendo en el papel fundamental que desempeña la productividad-
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energía y los límites ecológicos. Sin embargo, en los foraminíferos 

bentónicos se identificó el efecto crucial de la heterogeneidad ambiental, 

en las latitudes del sur de Chile (RTF). Lo que destacó la influencia de las 

condiciones locales en la diversidad de especies, tal como se ha descrito 

en organismos bentónicos multicelulares. 

7.10. Procesos Históricos-Evolutivos-Foraminíferos Bentónicos 

De acuerdo a los resultados obtenidos por el índice de distinción 

taxonómica (Δ+), los valores invariantes al norte de los 47°S (RTC), 

indicaron una comunidad formada por especies cercanamente 

emparentadas (Figura 27). En donde los filtros ambientales podrían tener 

un rol más importante que los procesos históricos-evolutivos. De manera 

que, los rangos de tolerancia ambiental de cada especie les permitió 

distribuirse en ambientes con gran cantidad de materia orgánica y 

nutrientes. De tal forma que los rangos medios latitudinales fueron más 

restringidos en esta región, según lo evidenciado por el efecto Rapoport. 

Lo que favoreció el crecimiento y la reproducción de los foraminíferos. 

Mientras que al sur de los 47° (RTF), los valores bajos de Δ+ señalaron 

una comunidad de especies distantemente relacionadas filogenéticamente. 

Donde los procesos históricos locales, que involucraron la actividad 

tectónica (formación del punto triple entre las placas tectónicas 

sudamericana, nazca y antártica), y múltiples glaciaciones (Ahumada et 

al., 2000; Behrmann & Kopf, 2001; Isla & Espinosa, 2021), causaron 

extinciones locales y fragmentación de las poblaciones. Por lo cual, las 

especies que sobrevivieron reflejaron adaptaciones fisiológicas a la 

tolerancia de estos ambientes altamente variables (Brown et al., 2002), 

evidenciando especies resistentes a las variaciones de salinidad, oxígeno 
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disuelto y heterogeneidad de los sustratos. Las cuales presentaron rangos 

medios latitudinales más amplios, según lo encontrado por el efecto 

Rapoport. Esto permitió inferir que el Δ+ no detectó conservatismo de 

nicho, sin embargo, se identificó un mecanismo histórico que influyó 

sobre la diversidad de estos organismos.   

Dichas extinciones locales en los fiordos magallánicos han sido reportadas 

en varios grupos de organismos bentónicos como peracáridos, moluscos, 

(Desqueyroux & Moyano, 1987; Moyano, 1991; Valdovinos et al., 2003; 

Rivadeneira et al., 2011). Donde a partir del aislamiento de sus 

poblaciones, se has generado especiaciones alopátricas, facilitando la 

especialización a condiciones locales específicas, incrementando su 

diversidad (Crame 1997; Valdovinos et al., 2003). Sin embargo, a pesar 

de no evidenciarse un aumento de novedades evolutivas en el índice de 

distinción taxonómica, es probable que los foraminíferos estén 

diversificando por especiación alopátrica. Dado que los rangos de 

distribución evidenciados en varias especies de esta zona, estuvieron 

restringidos únicamente para la RTF e incluso en ocasiones, se 

distribuyeron únicamente en una banda latitudinal (Tabla VII). Por lo cual, 

se recomienda realizar análisis con datos filogenéticos para corroborar 

esta afirmación.  

No obstante, bajo la luz de los resultados obtenidos, la diversidad ꞵ en la 

RTF estuvo representada por un mayor recambio de especies en las 

latitudes de los 49°S y 50°S. Donde estas zonas de mayor diversidad 

fueron reemplazadas por otras, debido a la heterogeneidad ambiental de 

los fiordos (Qian et al., 2004). Mientras que el anidamiento se evidenció 

en las latitudes restantes (47°-48°S y 51°-53°S), conformadas por 
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comunidades de especies raras, como un subconjunto de las zonas con 

mayor riqueza. Esto permitió identificar dinámicas de dispersión y 

extinción, donde se evidenció la recolonización desde las zonas de mayor 

riqueza a hacia las áreas anidadas, posterior a las perturbaciones históricas 

(Moreno et al., 2008; Rivadeneira et al., 2011). Lo cual pudo haber 

formado una zona de refugio, conservando las especies que habitaron la 

zona, previo a las perturbaciones históricas (Baselga, 2010).  Por otro lado, 

la composición de especies en la RTC reflejó una mayor extinción, 

identificándose una perdida ordenada de especies hacia las latitudes norte 

(Figura 12). Debido posiblemente a que la zona de mayor diversidad se 

encontró en el extremo sur de esta (46°S). Por tanto, la dispersión 

disminuyó probablemente por efecto de la distancia y la heterogeneidad 

geomorfológica de los sedimentos, reduciendo la colonización de 

especies.   

Ante la evidencia mostrada, se infiere que la distribución espacial de los 

foraminíferos bentónicos de la costa de Chile, presentan un modelo de 

distribución de endemicidad moderada. En el cual, las condiciones 

históricas regionales, han generado barreras geográficas que disminuyen 

la dispersión, restringiendo la distribución de los mismos (Papke & Ward, 

2004). Lo que favoreció los eventos de colonización-extinción, causando 

cambios en la composición de especies en a lo largo del gradiente 

latitudinal. Por tanto, el patrón biogeográfico está dado tanto por procesos 

ecológicos (productividad-energía, heterogeneidad ambiental y límites 

ecológicos) como por procesos históricos-evolutivos. Lo cual coincidió 

con los mismos procesos que determinan la diversidad en 

macroorganismos, y en algunos grupos de arqueas (Whitaker et al., 2003), 

Hongos (Foissner, 2008), protistas terrestres (Foissner, 2004; Fernández 
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et al., 2016; Fernández et al., 2022) y marinos (Foissner, 2006; de Vargas 

et al., 2015).  Lo que contradice el paradigma EiE (“todo está en todas 

partes, pero el medio ambiente selecciona”) propuesto para los 

microorganismos (Bass Beacking,1934), donde se asegura que la 

diversidad de protistas está determinada únicamente por procesos 

ecológicos. De manera que se acepta la hipótesis 2, propuesta en este 

estudio. 

7.11. Procesos Históricos-Evolutivos-Foraminíferos Planctónicos 

Según lo evidenciado por el índice de distinción taxonómica (Δ+), los 

valores invariantes en todo el gradiente latitudinal, señalaron la formación 

de una comunidad con especies cercanamente emparentadas (Figura 30). 

Esto indicó un efecto mayor de los filtros ambientales sobre la diversidad 

de los foraminíferos planctónicos, ocultando la señal filogenética de 

procesos históricos-evolutivos, reflejando una ausencia de conservatismo 

de nicho (Rivadeneira et al., 2011). Por lo cual, los rangos de tolerancia 

ambiental de cada especie, permitieron su dispersión hacia zonas de 

elevada productividad primaria y salinidad. De modo que los rangos 

medios latitudinales estuvieron más concentrados en las latitudes del 

centro de la costa, según lo encontrado por el efecto Rapoport (Figura 31). 

Sin embargo, su correlación es baja debido a que gran parte de las especies 

presentaron amplios rangos de distribución, facilitadas por el Sistema de 

Corrientes de Humboldt. Lo que atenúo aún más los procesos históricos 

que pueden subyacer en la distribución de dichos organismos. Esto mismo 

ha sido descrito en otros grupos planctónicos como diatomeas, ciliados y 

dinoflagelados (Taylor et al., 2008; Agatha, 2011), que corroboró cierta 

tendencia al cosmopolitismo, donde sus amplios rangos de tolerancia, 
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facilitaron su dispersión desde condiciones óptimas de elevada 

productividad hacia zonas subóptimas o de menor productividad primaria.  

Lo anteriormente mencionado se relacionó con la baja diversidad ꞵ, en 

donde no se evidenció un recambio o reemplazo de especies. Debido a que 

el efecto de los filtros ambientales fue atenuado, sobretodo en las latitudes 

bajas. Donde ingresaron las corrientes cálidas de origen ecuatorial, 

generando una zona de transición, representada por la interacción de 

especies de origen subtropical y subantártico. De manera tal que se redujo 

el gradiente ambiental latitudinal (Brattström & Johanssen 1983; Camus, 

2003) y la composición de especies no varío considerablemente. Por otro 

lado, la comunidad de foraminíferos de altas latitudes estuvo representada 

por una estructura anidada, con especies raras como un subconjunto zonas 

de mayor riqueza (Moreno et al., 2008; Baselga, 2010). Lo que reflejó una 

recolonización de las especies con amplios rangos de tolerancia a la baja 

productividad, salinidades y temperaturas bajas, presentes en esta zona. 

Debido a la ausencia de barreras geográficas que restringieran su 

dispersión (Agatha, 2011).  

Con base en lo mencionado previamente, la distribución de los 

foraminíferos planctónicos de la costa de Chile, reflejó un modelo de 

distribución cosmopolita o ubicua. Donde la composición especies fue 

similar, causada por los amplios rangos de dispersión que atenuaron las 

barreras ambientales, revelando una baja especiación alopátrica y elevadas 

tasas de migración (Finlay et al., 1996; Finlay & Clarke 1999; Finlay, 

2002). En consecuencia, la distribución de foraminíferos planctónicos 

estuvo dada por procesos ecológicos (productividad y límites ecológicos) 

y un debilitamiento de procesos históricos-evolutivos. Esto mismo ha sido 
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encontrado en microorganismos como ciliados terrestres y marinos 

(Finlay, 2002; Katz et al., 2005; Agatha, 2011), tecamebas (Mitchell & 

Meisterfeld, 2005; Foissner, 2007) y dinoflagelados (Taylor et al., 2008). 

Por tal motivo, este grupo coincidió con el paradigma EiE descrito para 

microorganismos (Bass Beacking,1934), de manera que se acepta la 

hipótesis 1, propuesta en este estudio. 

La evaluación del paradigma ampliamente debatido en la biogeografía de 

microorganismos, a través del Phylum Foraminifera como modelo de 

estudio, exhibió que los procesos subyacentes en su distribución, están 

condicionados por la forma de vida. De manera que la distribución 

espacial de los foraminíferos bentónicos, está determinada por los mismos 

procesos que los macroorganismos. Mientras que en los foraminíferos 

planctónicos, la distribución espacial está dada únicamente por procesos 

ecológicos, opuesto a los macroorganismos. Por consiguiente, este estudio 

contribuyó a esclarecer el debate biogeográfico en protistas, corroborando 

la idea de Jadoon et al. (2013), sugiriendo que la distribución de 

microorganismos es flexible y no debe ser agrupada en un único modelo 

biogeográfico. 

 

8. CONCLUSIONES 

 

La comunidad de foraminíferos bentónicos de la costa de Chile, evidenció 

un patrón latitudinal inverso, representado por un aumento de la riqueza 

de especies al incrementar la latitud, identificándose una Región 

Templada Cálida (RTC) entre los 22° y 46°S, y una Región Templada Fría 

(RTF) ubicada desde los 47°S hasta los 53°S. En contraste con la 
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comunidad de foraminíferos planctónicos, que exhibió un gradiente de 

diversidad unimodal, reflejado por una mayor riqueza de especies en las 

latitudes medias (28°-34°S), careciendo de regiones biogeográficas. 

A una escala regional, las variables ambientales que influyeron sobre el 

patrón de diversidad de los foraminíferos bentónicos fluctuaron a lo largo 

del gradiente latitudinal, encontrándose en la RTC un mayor efecto de los 

nutrientes, temperatura y oxígeno disuelto. Por tanto, los procesos 

ecológicos que determinaron la distribución de dichos organismos 

correspondieron a la productividad, energía y límites ecológicos. A 

diferencia de la RTF, donde el efecto del tipo de sustrato y salinidad fue 

mayor, señalando la importancia de procesos ecológicos como la 

heterogeneidad ambiental y los límites ecológicos. 

La diversidad de foraminíferos planctónicos por otra parte, estuvo 

asociada a condiciones de surgencia costera, reflejando una relación 

directa con las bajas temperaturas y oxígeno disuelto, así como también 

por la salinidad. Como consecuencia, los procesos ecológicos que 

determinaron su distribución correspondieron a la productividad-energía 

y límites ecológicos. 

Los rasgos ecológicos de los foraminíferos a escala local, representaron 

una variabilidad latitudinal relacionada a la temperatura del agua, 

procesos de remineralización y productividad primaria. De modo que los 

foraminíferos colonizaron diferentes microhábitats dentro de una escala 

espacial reducida. 

Los foraminíferos bentónicos presentaron un modelo de distribución de 

endemicidad moderada, dado por las condiciones históricas locales que 

han restringido su dispersión. Donde los eventos de colonización-
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extinción mantuvieron su diversidad. Opuesto a los foraminíferos 

planctónicos, que exhibieron un modelo de distribución cosmopolita o 

ubicua, donde las corrientes facilitaron su dispersión, reflejando amplios 

rangos de tolerancia ambiental.   

La forma de vida (planctónica o bentónica) condicionó los procesos 

biogeográficos subyacentes en la diversidad espacial de los foraminíferos. 

De tal forma que, la distribución de los foraminíferos bentónicos depende 

de procesos ecológicos e históricos-evolutivos, como se ha descrito para 

macroorganismos. A diferencia de la distribución espacial de los 

foraminíferos planctónicos, la cual está dada únicamente por procesos 

ecológicos, opuesto a los macroorganismos. 

Este estudio contribuyó a esclarecer el paradigma EiE debatido 

ampliamente en microorganismos, sugiriendo que la distribución de estos 

es flexible, y no se encuentra agrupada en un único modelo biogeográfico. 
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9. ANEXOS 
 

Anexo 1. Frecuencia total (%) de las especies más frecuentes de 

foraminíferos bentónicos y planctónicas. 

 

Especies bentónicas   Especies planctónicas 

Especie 

% 

(frecuencia)   Especie 

Frecuencia 

(%) 

Hoeglundina elegans 87.10   Globigerina bulloides 80.2325581 

Cassidulina laevigata 87.10   Globigerinita glutinata 68.6046512 

Reophax scorpiurus 87.10   Globoconella inflata 60.4651163 

Cyclammina 

cancellata 77.42   

Neogloboquadrina 

dutertrei 83.7209302 

Pullenia subcarinata 77.42   

Neogloboquadrina 

pachiderma 91.8604651 

Uvigerina peregrina 74.19   

Neogloboquadrina 

incompta 70.9302326 

Trifarina angulosa 70.97   Orbulina universa 59.3023256 

Adercotryma 

glomeratum 67.74       

Trochammina inflata 67.74       

Hansenisca soldanii 67.74       

Oridorsalis 

umbonatus 67.74       

Cibicides elmaensis 64.52       

Rhabdammina 61.29       

Globobulimina pyrula 58.06       
 

Anexo 2. Especies de foraminíferos bentónicos con mayor abundancia. 

Especie Abundancia (ind/cm3) 

Valvulineria inflata 3143,49 

Uvigerina peregrina 2803,44 

Trifarina angulosa 2572,87 

Globocassidulina crassa 2490,20 

Bolivina plicata 1886,70 

Hansenisca soldanii 1077,50 

Cassidulina auka 928,92 

Bolivina difformis 922,11 

Vaginulinopsis reniformis 904,56 

Cibicides sp. 685,49 
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Uvigerina bortotara 599,15 

Cibicides ornatus 424,19 

Rhabdammina 394,38 

Pullenia bulloides 344,69 

Haplophragmoides planissima 302,22 

Cassidulina laevigata 295,95 

Laevidentalina elegans 227,39 

Bulimina inflata 221,64 

Cibicides elmaensis 181,80 

Bolivinella seminuda 164,62 

Pullenia subcarinata 162,43 

Ehrenbergina pupa 157,23 

Hoeglundina elegans 147,19 

Reophax scorpiurus 119,58 

Cassidulinoides parkeriana 118,40 

Epistominella pulchella 103,67 

 

Anexo 3. Abundancia de las especies de foraminíferos planctónicos. 

 

Especie Abundancia 

(ind/cm3) 

Neogloboquadrina  incompta 2702,64 

Globigerina bulloides 1485,40 

Neogloboquadrina pachiderma 545,59 

Neogloboquadrina dutertrei 281,11 

Globigerinita glutinata 199,03 

Globoconella inflata 146,97 

Globorotalia sciatula 50,08 

Globigerinella calida 43,82 

Pulleniatina obliquiloculata 41,48 

Globigerina falconensis 31,73 

Globigerinoides ruber 28,88 

Orbulina universa 27,61 

Globorotalia (Truncorotalia) 

crassaformis 

25,71 

Globorotalia truncatuloides 23,01 

Turborotalita quinqueloba 21,11 

Beella digitata 20,06 

Turborotalia iota 17,95 

Globorotaloides hexagonus 14,05 

Globoturborotalita rubescens 13,04 

Globorotalia tumida 10,70 
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Globigerinoides tenellus 7,17 
 

Anexo 4. Abundancia total de foraminíferos por cada banda latitudinal. 

Foraminíferos bentónicos Foraminíferas planctónicos 

Lalitud 
Abundancia total 

(ind/cm3) 
Latitud 

Abundancia total 

(ind/cm3) 

22°S 3.758   22°S 0.140 

23°S 1052.318   23°S 257.796 

24°S 1051.898   24°S 0.204 

25°S 510.879   25°S 151.439 

26°S 3.758   26°S 2.038 

27°S 7.363   27°S 21.707 

28°S 122.420   28°S 377.885 

29°S 201.758   29°S 401.936 

30°S 84.076   30°s 85.503 

31°S 16000.025   31°S 3806.013 

32°S 128.815   32°S 127.592 

33°S 102.446   33°S 12.459 

34°S 34.854   34°S 3.962 

35°S 39.885   35°S 1.389 

36°S 73.172   36°S 0.242 

37°S 114.777   37°S 0.038 

38°S 63.822   38°S 7.796 

39°S 144.688   39°S 125.707 

40°S 41.580   40°S 6.166 

41°S 279.490   41°S 26.828 

42°S 247.580   42°S 157.592 

43°S 110.076   43°S 39.949 

44°S 135.873   44°S 122.752 

46°S 3172.946       

47°S 3.035       

48°S 26.840       

49°S 186.277       

50°S 79.856       

51°S 90.000       

52°S 52.127       

53°S 2.149       
 

 

Anexo 5. Abundancia de las especies de foraminíferos planctónicos de 

acuerdo a su tipo de Hábitat.  
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Latitud 

Especies 

subtropicales, 

tropicales, aguas 

cálidas-ausencia 

de surgencia 

Especies de 

amplios rangos 

de tolerancia de 

T°c y salinidad 

Especies de aguas 

frías, subporlares y 

de surgencia 

22°S 0.013 0.076 0.089 

23°S 18.064 67.694 234.025 

24°S 0.102 0.089 0.038 

25°S 13.618 37.618 132.051 

26°S 0.981 0.803 0.841 

27°S 1.325 6.217 20.229 

28°S 23.439 110.981 344.255 

29°S 39.236 93.146 357.452 

30°s 8.459 16.968 74.395 

31°S 361.860 1297.427 3264.484 

32°S 18.344 44.025 97.427 

33°S 0.854 2.675 11.287 

34°S 0.204 0.866 3.694 

35°S 0.064 0.204 1.325 

36°S 0.000 0.076 0.217 

37°S 0.013 0.000 0.025 

38°S 0.854 1.185 6.459 

39°S 21.490 15.427 98.611 

40°S 1.809 0.357 4.127 

41°S 5.503 3.338 20.102 

42°S 12.879 14.471 137.172 

43°S 2.828 3.643 35.834 

44°S 10.191 12.510 106.471 
 

 

Anexo 6. Valores de riqueza de especies, índice de Shannon y dominancia 

de Simpson, por cada muestra obtenida de foraminíferos  

 

Foraminíferos bentónicos     Foraminíferos planctónicos 

Latitud Riqueza 

Shannon 

(H') 

Simpson 

(D)     

Latitud 

(°S) Riqueza 

Shannon 

(H') 

Simpson 

(D) 

-22.800 13 2,22 0,15     -22.800 1 0.000 1.000 

-22.840 12 2,12 0,16     -22.840 1 0.000 1.000 

-22.867 14 2,49 0,10     -22.867 5 1.523 0.235 

-22.867 7 0,95 0,56     -22.867 4 1.072 0.432 

-24.000 12 1,85 0,26     -23.999 16 1.658 0.253 
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-23.999 22 2,26 0,14     -24.033 5 1.332 0.313 

-24.033 5 1,33 0,33     -25.9995 19 1.644 0.298 

-26.000 27 2,41 0,15     -26.000 8 1.746 0.209 

-26.000 15 2,21 0,18     -26.000 17 1.823 0.231 

-26.000 20 1,91 0,27     -26.000 3 1.011 0.389 

-26.000 12 2,31 0,11     -26.000 9 1.509 0.281 

-26.000 25 2,67 0,11     -26.018 2 0.410 0.755 

-26.018 5 1,61 0,20     -27.286 15 1.414 0.347 

-27.286 25 2,57 0,11     -28.383 16 1.388 0.367 

-28.383 18 2,22 0,18     -28.384 15 1.392 0.376 

-28.384 33 2,80 0,09     -28.416 15 1.432 0.354 

-28.416 19 2,35 0,14     -28.417 14 1.640 0.261 

-28.417 29 2,24 0,19     -29.376 17 1.539 0.331 

-29.376 42 2,52 0,17     -29.467 15 1.344 0.416 

-29.467 35 2,91 0,08     -29.667 16 1.647 0.289 

-29.667 35 2,85 0,08     -29.717 16 1.424 0.407 

-29.717 29 2,75 0,10     -29.719 13 1.453 0.333 

-29.719 20 2,61 0,10     -30.133 16 1.355 0.421 

-30.133 33 2,80 0,09     -30.167 15 1.574 0.309 

-30.167 34 2,68 0,12     -30.200 13 1.507 0.358 

-30.200 32 2,74 0,10     -31.029 19 1.839 0.240 

-31.029 25 2,52 0,11     -31.089 17 1.675 0.284 

-31.089 15 2,10 0,16     -31.108 18 1.723 0.281 

-31.108 32 2,74 0,10     -31.160 20 1.686 0.316 

-31.160 35 2,93 0,08     -31.180 16 1.609 0.288 

-31.180 38 2,57 0,13     -31.486 12 1.066 0.573 

-31.486 41 2,88 0,09     -31.882 17 1.401 0.358 

-31.882 16 2,04 0,21     -31.966 13 1.334 0.366 

-31.966 12 1,78 0,21     -31.975 14 1.322 0.426 

-31.975 33 2,89 0,08     -31.975 15 1.336 0.380 

-31.975 33 2,14 0,19     -32.280 12 1.704 0.254 

-32.280 34 2,65 0,12     -33.800 11 1.321 0.413 

-33.800 31 2,68 0,11     -33.800 14 1.116 0.501 

-33.800 36 2,76 0,10     -33.800 10 1.195 0.453 

-33.800 18 1,80 0,29     -34.584 15 1.400 0.354 

-34.584 29 2,49 0,13     -35.783 6 1.484 0.291 

-35.783 30 2,48 0,19     -35.783 7 1.070 0.500 

-35.783 30 2,67 0,10     -35.783 1 0.000 1.000 

-35.783 21 2,03 0,23     -36.039 3 0.956 0.429 

-36.039 14 1,72 0,23     -36.426 2 0.637 0.556 

-36.426 30 2,96 0,07     -36.426 1 0.000 1.000 

-36.426 29 2,26 0,18     -36.459 2 0.637 0.556 

-36.459 27 2,47 0,13     -36.467 1 0.000 1.000 
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-36.467 22 1,89 0,25     -36.543 1 0.000 1.000 

-36.543 36 1,90 0,34     -37.399 1 0.000 1.000 

-37.399 31 2,29 0,19     -38.000 2 0.693 0.500 

-38.000 11 1,77 0,23     -38.000 3 1.030 0.380 

-38.000 16 1,88 0,19     -38.025 7 1.288 0.360 

-38.025 8 1,79 0,19     -38.090 11 1.468 0.341 

-38.090 36 2,89 0,08     -38.991 4 0.451 0.792 

-38.122 20 2,27 0,17     -39.000 10 1.143 0.471 

-38.172 35 3,00 0,08     -39.011 7 0.954 0.532 

-38.196 35 2,27 0,20     -39.071 5 1.110 0.419 

-38.205 12 1,13 0,44     -39.696 2 0.693 0.500 

-38.991 34 2,33 0,17     -39.731 5 0.722 0.668 

-39.000 17 1,40 0,45     -39.767 4 1.221 0.340 

-39.011 30 2,67 0,12     -39.817 7 1.084 0.491 

-39.071 18 1,89 0,20     -39.914 2 0.586 0.603 

-39.696 39 2,92 0,08     -39.933 9 1.318 0.408 

-39.731 42 2,92 0,09     -39.989 2 0.515 0.668 

-39.767 30 2,30 0,18     -40.000 1 0.000 1.000 

-39.817 31 2,31 0,18     -41.000 12 1.174 0.431 

-39.914 18 2,30 0,13     -41.208 8 1.175 0.448 

-39.933 37 3,01 0,07     -41.418 5 1.119 0.372 

-39.989 19 2,22 0,14     -42.090 1 0.000 1.000 

-40.000 48 3,54 0,04     -42.177 9 1.355 0.397 

-40.043 43 2,76 0,10     -42.410 8 0.702 0.707 

-41.000 44 3,26 0,06     -42.452 11 0.895 0.644 

-41.208 37 2,36 0,12     -42.544 10 0.791 0.659 

-41.418 27 2,30 0,19     -42.567 8 1.028 0.529 

-42.090 32 1,83 0,32     -42.582 8 1.260 0.386 

-42.177 36 2,19 0,22     -43.367 8 0.680 0.691 

-42.410 41 2,73 0,12     -43.367 8 1.223 0.402 

-42.452 38 2,48 0,15     -43.368 6 0.431 0.830 

-42.544 39 2,70 0,13     -44.057 10 0.962 0.568 

-42.567 31 2,54 0,13     -44.088 11 1.292 0.463 

-42.582 37 2,98 0,07     -44.150 11 1.770 0.244 

-43.367 50 2,44 0,17     -44.200 8 0.747 0.691 

-43.367 17 2,26 0,16     -44.283 11 1.130 0.532 

-43.368 41 2,46 0,17     -44.283 9 1.104 0.513 

-44.057 37 2,38 0,24     -44.284 8 0.870 0.612 

-44.088 52 3,40 0,04             

-44.150 44 3,23 0,06             

-44.200 30 1,90 0,32             

-44.283 41 2,90 0,10             

-44.283 44 3,17 0,06             



144 

 

-44.284 41 3,16 0,07             

-46.958 135 2,61 0,13             

-47.922 16 1,94 0,23             

-47.990 7 1,25 0,41             

-48.005 23 2,38 0,13             

-48.069 29 2,11 0,22             

-48.108 27 2,44 0,14             

-48.390 55 2,52 0,12             

-48.653 26 1,73 0,31             

-49.104 49 1,89 0,26             

-49.165 20 1,97 0,20             

-49.362 19 1,35 0,34             

-49.372 9 2,32 0,13             

-49.532 12 2,08 0,15             

-49.560 25 1,57 0,28             

-49.482 55 2,07 0,19             

-49.813 58 2,44 0,14             

-50.120 18 1,90 0,21             

-50.159 9 1,29 0,44             

-50.243 16 1,49 0,29             

-50.348 11 1,17 0,46             

-50.578 25 2,52 0,11             

-50.595 30 1,72 0,23             

-50.725 13 2,28 0,14             

-50.793 19 1,98 0,21             

-50.852 48 2,42 0,11             

-50.910 19 1,37 0,45             

-50.930 19 2,42 0,13             

-51.583 36 1,52 0,34             

-51.817 14 1,84 0,19             

-51.950 18 1,73 0,25             

-52.065 30 2,78 0,08             

-52.067 22 2,46 0,12             

-52.094 44 1,37 0,36             

-52.172 24 2,27 0,14             

-53.667 22 2,15 0,15             
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Anexo 7.  Distribución latitudinal de las especies de foraminíferos 

bentónicos encontrados a lo largo de la costa chilena. 
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Continuación Anexo 7. 
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Continuación Anexo 7. 
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Continuación Anexo 7. 
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Continuación Anexo 7. 

 

 

 

Anexo 8. Distribución latitudinal de las especies de foraminíferos planctónicos 

encontradas a lo largo de la costa chilena. 
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