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RESUMEN 
 

 

 

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

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

gran relevancia debido a la alteración de los regímenes de perturbaciones 

naturales a causa del cambio climático global y al aumento de las perturbaciones 

de origen antropogénicas, que afectan los ecosistemas marinos. Por esta razón, 

el objetivo general de esta investigación fue evaluar los efectos de perturbaciones 

antropogénicas (mitilicultura) y naturales (terremoto-tsunami, hipoxia), sobre la 

diversidad ecológica y genética de comunidades y poblaciones marinas, de la 

costa Pacífico SO, a través de una aproximación neutral. La hipótesis general fue 

que estas perturbaciones afectan la diversidad ecológica y genética, a través de 

mecanismos neutrales de deriva (ecológica y genética, respectivamente) y 

dispersión azarosa limitada. Los resultados mostraron que la mitilicultura afectó 

la diversidad alfa y beta de las comunidades de macroinvertebrados bentónicos, 

a través de procesos de reemplazo, mediante deriva ecológica y dispersión 

azarosa limitada. A nivel genético, la diversidad del pez Aphos porosus disminuyó 

después de un fuerte evento de hipoxia producido por intensa surgencia costera 

en el 2008 y del mega terremoto-tsunami en el 2010, mientras que la 

estructuración genética aumentó, debido a un incremento en la deriva y en el flujo 
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de genes. Los resultados aportan evidencia sobre como las perturbaciones 

afectan la diversidad a través de mecanismos neutrales y sugieren la importancia 

de considerar las dinámicas meta-poblacionales y meta-comunitarios en los 

planes de conservación.  
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ABSTRACT 
 

 

 

Understanding the effects of disturbances on the different levels of 

biodiversity, as well as the processes and mechanisms underlying them, has 

gained great importance due to the changes of natural disturbance systems 

produced by global climate change and the increase in anthropogenic 

disturbances, which affect the biodiversity of marine ecosystems. In this context, 

the general objective of this investigation was to evaluate the effects of 

anthropogenic (mussel farming) and natural (earthquake-tsunami, hypoxia) 

disturbances on the ecological, and genetic diversity of communities and marine 

populations of the SW Pacific coast, using a neutral approach. The general 

hypothesis was that disturbances affect ecological and genetic diversity through 

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

The results showed that mussel farming affected the diversity of benthic 

macroinvertebrate communities, through replacement processes and through 

neutral ecological drift and limited random dispersal mechanisms. At the genetic 

level, the diversity of the fish Aphos porosus decreased after the 2008 hypoxic-

upwelling and the 2010 mega-earthquake tsunami, while genetic structuring 

increased, due to increased genetic drift and gene flow. The results provide 

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

community dynamics in conservation plans. 
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INTRODUCCIÓN 
 

 

 

Las perturbaciones son uno de los principales forzantes que determinan la 

estructura espacial y temporal de la biodiversidad en muchos ecosistemas del 

planeta1–3. Éstas afectan a los distintos niveles jerárquicos de la biodiversidad, e 

involucran interacciones de escala-cruzada dentro de un paisaje, modificando la 

dinámica de parche y sucesión ecológica, a través de mecanismos selectivos y 

neutrales4–7.  

 

 Una perturbación es cualquier evento relativamente discreto en el espacio y 

tiempo que altera la estructura de un sistema ecológico (i.e., poblaciones, 

comunidades o ecosistemas), ya sea afectando la densidad, biomasa, o 

distribución de la biota, cambiando la disponibilidad y distribución de los recursos 

o sustratos, o alterando el medioambiente físico8–10. Las perturbaciones pueden 

tener un origen natural o antropogénico, y se caracterizan por su frecuencia, 

magnitud, predictibilidad y extensión, que determinan su régimen1.  

 

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

biodiversidad, así como los procesos y mecanismos subyacentes, ha cobrado 
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gran relevancia en el último tiempo debido a la alteración de los regímenes de 

perturbaciones naturales, a causa del cambio climático y al aumento en las 

perturbaciones de origen antropogénico, que afectan la biodiversidad de la 

mayoría de los ecosistemas del planeta y particularmente de los marinos11. 

 

 La diversidad ecológica (diversidad comunitaria) y la diversidad genética 

(diversidad dentro de una especie o población), son dos niveles fundamentales 

de la biodiversidad, que se encuentran estrechamente relacionados; los 

individuos dentro de una comunidad pueden representar diferentes especies o 

diferentes variantes genéticas dentro de las especies. El nacimiento, muerte y 

movimiento de individuos determinan la dinámica y diversidad de especies dentro 

de una comunidad, y la dinámica y diversidad genética dentro de una población12.  

 

 A escala espacial, la diversidad ecológica cuenta con tres componentes, 

diversidad alfa, beta y gamma; la diversidad alfa es la diversidad de una unidad 

local y puede ser analizada a través del número de especies (riqueza), y/o la 

abundancia proporcional de las especies (equidad)13,14. La diversidad beta, es el 

nivel de cambio o variación en la composición de especies entre comunidades y 

mide el grado de diferenciación entre la diversidad de dos o más localidades13,14. 

Mientras que la diversidad gamma representa la diversidad total de un paisaje o 
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región13,14. Conocer la diversidad alfa, beta y gamma, es importante para analizar 

el grado de conexión entre la diversidad local y regional13,14. 

 

 De modo muy similar, la diversidad genética dentro de una población local 

(equivalente a la diversidad alfa), puede ser analizada a través de la diversidad 

alélica, heterocigosidad, diversidad genotípica, o a través del coeficiente de 

endogamia FIS, entre otros12,15. Mientras que el grado de diferenciación genética 

de subpoblaciones entre localidades (equivalente a beta), se puede estimar a 

través del Índice de Fijación (FST)15,16. Procesos de selección, deriva y dispersión, 

generan variación en la diversidad ecológica y genética, dentro y entre 

localidades de una región, de modo muy similar en ambos niveles12,15.  

 

 Las perturbaciones afectan la diversidad ecológica y genética a distintas escalas 

espaciales y temporales, modificando las interacciones de escala-cruzada y la 

dinámica de parches. Las interacciones de escala-cruzada se refieren a los 

procesos que ocurren en una escala espacial o temporal y que interactúan con 

procesos de otra escala, que a menudo resultan en dinámicas no lineales con 

umbrales4,17,18.  
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 En una escala espacial local, las perturbaciones afectan la historia de vida y los 

parámetros demográficos de las especies (ej. reclutamiento, crecimiento, 

sobrevivencia), alterando las características bióticas y abióticas de un parche. En 

una escala espacial más amplia, las perturbaciones crean o modifican la 

naturaleza de los parches (tipo, tamaño y arreglo), afectando la heterogeneidad 

ambiental y configuración del paisaje5. Los efectos de escala local, que modifican 

los procesos demográficos, junto con los efectos de amplia escala, que modifican 

la heterogeneidad del paisaje, cambian la biodiversidad dentro y entre parches, 

a través de mecanismos selectivos y neutrales3,19. 

 

 A escala local, las perturbaciones pueden causar variación temporal en la fuerza 

y dirección de la selección natural, provocando una disminución en la diversidad 

ecológica y genética de las poblaciones, a través de la sobrevivencia diferencial 

de ciertas especies y genotipos respectivamente12. Bajo un régimen de 

perturbaciones frecuentes y previsibles, los organismos a través de su historia 

evolutiva sobreviven diferencialmente dado sus rangos de tolerancia ambiental, 

y sólo dejarían descendientes aquellos con las adaptaciones locales que les 

permiten sobrevivir, tales adaptaciones minimizan el riesgo de morir y maximizan 

la adecuación biológica en medioambientes temporalmente inestables20,21. Sin 

embargo, la baja diversidad ecológica y genética asociada a menudo a 

comunidades y poblaciones frecuentemente perturbadas, puede también reducir 
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la estabilidad sobre largos periodos de tiempo, disminuyendo la potencial 

capacidad de resistir a nuevos tipos de perturbaciones22.  

 

 Por otra parte, según la Hipótesis de Perturbación Intermedia23, perturbaciones 

de intensidad y frecuencia intermedia pueden aumentar la diversidad ecológica 

local, disminuyendo la fuerza de selección, a través de la eliminación de especies 

que son altamente competitivas, evitando así la exclusión competitiva23. Las 

perturbaciones también pueden aumentar la diversidad genética local, a través 

de selección balanceadora, cuando los heterocigotos representan una ventaja 

adaptativa24.  

 

 Según la Teoría Neutral Unificada de Biodiversidad y Biogeografía (UNT)25, las 

perturbaciones también afectan la diversidad ecológica a través de mecanismos 

neutrales de deriva ecológica y dispersión azarosa limitada. La neutralidad es 

definida por la UNT, como la equivalencia ecológica per cápita de todos los 

individuos de todas las especies de un mismo nivel trófico de una comunidad; 

donde todos los individuos tienen las mismas probabilidades de nacer, morir, 

migrar o especiar. Las perturbaciones pueden causar la mortalidad azarosa de 

individuos y disminuir el tamaño comunitario, aumentando la fuerza de la deriva 

ecológica definido como un cambio azaroso en la frecuencia de las especies a 

través del tiempo, debido a un tamaño finito comunitario; donde especies raras 
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tienen mayor riesgo de extinción local, que especies con abundancias promedio. 

La deriva ecológica provoca una disminución en la diversidad local y su fuerza es 

inversamente proporcional al tamaño comunitario25.  

 

 Mecanismos neutrales también gobiernan los cambios en la diversidad genética 

poblacional posterior a una severa perturbación, según la Teoría Neutral de la 

Evolución Molecular26 y la Teoría Cercanamente Neutral de la Evolución 

Molecular27. Estas teorías definen la neutralidad como la hipótesis que la mayoría 

de los cambios evolutivos a nivel molecular son causados por la deriva genética 

de mutaciones selectivamente neutrales o casi neutrales, más que por selección 

natural. Sostiene que la mayoría de las variaciones a nivel molecular no afecta la 

aptitud física y, por lo tanto, el destino evolutivo de la variación genética se explica 

mejor por los procesos estocásticos. La deriva genética es definida como 

fluctuaciones azarosas en la frecuencia alélica de las poblaciones a través de las 

generaciones, debido a un tamaño finito poblacional26. La deriva genética 

conduce a una disminución de la diversidad genética poblacional, donde alelos 

raros tienen mayor riesgo de extinción local, que alelos con frecuencias promedio 

y su fuerza es inversamente proporcional al tamaño poblacional. Severas 

perturbaciones pueden generar la mortalidad masiva de individuos disminuyendo 

drásticamente el tamaño poblacional, lo que genera un efecto de cuello de botella 
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y aumenta la fuerza de la deriva genética, conduciendo a una disminución en la 

diversidad genética poblacional local. 

 

 A una escala espacial mayor, la dispersión azarosa de individuos puede adicionar 

nuevas especies a las comunidades y nuevos alelos a las poblaciones, 

contrarrestando los efectos locales de deriva ecológica y deriva genética, 

respectivamente. Altas tasas de dispersión pueden aumentar la diversidad 

ecológica y genética a escala local (diversidad alfa), pero disminuir la diversidad 

ecológica y genética entre localidades (diversidad beta). Mientras que bajas tasas 

de dispersión pueden no ser capaces de contrarrestar los efectos de la deriva 

ecológica y deriva genética a escala local (disminuye la diversidad alfa), pero 

pueden aumentar o mantener la diversidad ecológica y genética entre localidades 

(diversidad beta)15. Las perturbaciones influyen y modifican la dispersión de 

individuos entre parches, modificando las relaciones interespecíficas y la 

composición y configuración de los parches dentro de un paisaje5.  

 

 Las perturbaciones pueden inducir o resetear una sucesión ecológica, a través 

de mecanismos selectivos y neutrales28. Según la Teoría de Nicho, los cambios 

en la composición de especies durante la sucesión, dependen de los 

requerimientos especie-específicos de nicho y de las diferencias en las 

capacidades competitivas, de dispersión y sus trade-off29. La sucesión ocurre a 
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través de tres etapas o estados; durante la sucesión primaria, solo especies que 

tienen un alto potencial de dispersión (especies oportunistas), alcanzan y 

colonizan el parche, tal que la riqueza y equidad son bajas. Después de un 

tiempo, durante la sucesión secundaria, las especies que tienen un potencial de 

dispersión más bajo, pero mayor capacidad competitiva, colonizan el parche y la 

riqueza y diversidad aumentan. Durante la sucesión terciaria, especies con mayor 

capacidad competitiva colonizan el parche y excluyen aquellos competidores más 

débiles, vía interacciones denso-dependientes, dejando una disminución en la 

riqueza y diversidad. Según la Teoría de Nicho29, la coexistencia dentro de una 

comunidad se explica por diferencias ecológicas entre las especies, que evitan la 

exclusión competitiva.  

 

 En cambio, la Teoría Neutral Unificada de la Biodiversidad y Biogeografía 

(UNT)25, explica la sucesión ecológica a través de procesos azarosos, de deriva 

ecológica y dispersión limitada. Según la UNT por efecto de la deriva ecológica 

las especies raras tienen mayor probabilidad extinguirse localmente, mientras 

que las especies abundantes tienen mayor probabilidad de alcanzar la 

monodominancia posterior a un evento de perturbación. La UNT predice además, 

que un equilibrio puede ser establecido entre la extinción estocásticas de 

especies y la aparición de nuevas especies, a través de la inmigración o 

especiación dependiendo de la escala espacial y temporal considerada. Donde 
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las especies más abundantes en la metacomunidad tienen mayor probabilidad 

de inmigrar que especies raras25. 

 

 A escala local, los requerimientos especie-específicos de nicho, determinan la 

estructura comunitaria, principalmente a través de las interacciones 

interespecíficas, el uso diferencial de recursos y la respuesta de las especies ante 

un gradiente ambiental. Sin embargo, la estocasticidad puede jugar un mayor rol 

en conducir la dinámica comunitaria local, cuando eventos demográficos ocurren 

azarosamente con respecto a la identidad de las especies30. En efecto, modelos 

mecanicistas y reciente evidencia empírica, sugieren que la deriva ecológica (o 

estocasticidad demográfica), puede anular los efectos de selección de nicho bajo 

ciertas circunstancias, tales como cuando poblaciones de especies en una 

comunidad local son pequeñas y aisladas de otras poblaciones. La fase de nicho 

(régimen dominado por selección) es favorecida en comunidades con grandes 

tamaños poblacionales y medioambientes relativamente estables, mientras que 

la fase neutral (régimen dominado por deriva), es favorecida en comunidades con 

pequeñas poblaciones y en medioambientes variables7. 

  

 En los últimos años se ha avanzado hacia la creación de una “Teoría Unificada 

de la Biodiversidad”, que reconoce la existencia tanto de los mecanismos 

selectivos explicados por la Teoría de Nicho, como por los mecanismos neutrales 
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explicados por la Teoría Neutral Unificada de la Biodiversidad y Biogeografía25 y 

las Teorías Neutral y Cercanamente Neutral de la Evolución Molecular26,27. El 

desafío está puesto ahora en determinar la importancia de cada uno de estos 

mecanismos y detectar el momento de transición entre uno y otro7,28,31–35. Para 

ello, es fundamental considerar factores espacio-temporales, el recambio de 

especies o diversidad beta y la dispersión33. En este sentido, los modelos 

neutrales son muy útiles, ya que permiten falsear las hipótesis y evaluar 

críticamente el rol de diferenciación de nicho y procesos estocásticos neutrales 

que estructuran las comunidades28. En el caso de la diversidad genética de 

poblaciones, el uso de marcadores neutrales como microsatélites, permiten 

evaluar procesos de deriva-dispersión. 

 

 La biodiversidad en los ecosistemas marinos de la costa Pacífico Sur Oriental, 

de la zona centro-sur de Chile está expuesta a varios tipos de perturbaciones de 

origen natural y antropogénico. Cada cierto tiempo, terremotos y tsunamis, 

afectan las costas, debido a la subducción de la placa nazca bajo la placa 

sudamericana, estos eventos son altamente destructivos, modifican la 

geomorfología costera afectando gravemente la biodiversidad local36–38. Por otra 

parte, los eventos de surgencias costeras, principalmente durante las estaciones 

de primavera y verano, levantan masas de aguas profundas, ricas en nutrientes 

y con baja concentración de oxígeno disuelto, provocando en algunos casos más 
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severos, eventos de hipoxia en los estratos superiores de la columna de agua, 

pudiendo en ocasiones generar altas mortalidades de especies marinas39,40.  

 

 En Chile, la hipoxia en los ecosistemas marinos también tiene causas 

antropogénicas, una de ellas es la eutrofización a causa de la acuicultura41. Los 

mitílidos son el segundo grupo más cultivado en Chile, después de los 

salmónidos. Casi toda su producción se ha concentrado en la Región de Los 

Lagos, donde interactúa con la industria salmonera. Se ha demostrado que el 

cultivo de mitílidos genera biodepósitos (fecas, pseudofecas y conchas), los 

cuales pueden aumentar el contenido de materia orgánica en los sedimentos, 

disminuir el oxígeno disuelto disponible y cambiar el tipo de sustrato, lo que a su 

vez puede afectar la diversidad de las comunidades de invertebrados bentónicos 

de fondos blandos, que viven bajo y cercano a las líneas de cultivo42.  

 

 El objetivo general de esta investigación fue evaluar los efectos de 

perturbaciones antropogénicas y naturales sobre la estructura espacial y 

temporal de la diversidad ecológica y genética de comunidades y poblaciones 

marinas bentónicas, de la costa Pacífico SO, de la zona centro-sur de Chile, a 

través de la Teoría Neutral de la Biodiversidad y Biogeografía, y de las Teorías 

Neutral y Cercanamente Neutral de la Evolución Molecular. La hipótesis general 

de que las perturbaciones naturales y antropogénicas, afectan la estructura 
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espacial y temporal de la diversidad ecológica y genética, a través de 

mecanismos neutrales de deriva (ecológica y genética) y dispersión azarosa 

limitada, se evaluó en dos capítulos: En el primer capítulo se evaluaron los 

efectos de la mitilicultura, sobre la diversidad y estructura de las comunidades de 

macroinvertebrados bentónicos de fondos blandos. Mientras que, en el segundo 

capítulo, se evaluaron los efectos de un severo evento de hipoxia producido por 

surgencia costera (enero 2008) y un posterior mega terremoto-tsunami (febrero 

2010), sobre la estructura espaciotemporal de la diversidad genética del pez 

Aphos porosus. Adicionalmente, se entregan los resultados de una revisión 

bibliográfica sobre la importancia de la diversidad genética para la resiliencia de 

las poblaciones marinas bentónicas (Anexo). 
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CAPÍTULO 1. PROCESOS Y MECANISMOS CONDUCTORES DE LA 
DIVERSIDAD DE COMUNIDADES DE MACROINVERTEBRADOS 

BENTÓNICOS DE FONDOS BLANDOS EN ÁREAS CON CULTIVOS DE 
MITÍLIDOS. 
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RESUMEN 
 

 

 

Chile es el primer exportador de mitílidos a nivel mundial. Estudios previos 

han demostrado que estos cultivos pueden generar perturbaciones en la 

diversidad de las comunidades de macroinvertebrados bentónicos de fondos 

blandos. En este capítulo se evaluaron los procesos y mecanismos ecológicos 

subyacentes a la respuesta comunitaria en dos centros de cultivos de mitílidos 

ubicados en la Isla Quinchao, Chiloé (42.46 °S; 73.51 °W). Para ello se estimaron 

los índices de diversidad alfa, el particionamiento aditivo de beta y el modelo nulo 

de Raup-Crick. Los resultados mostraron menor diversidad alfa y mayor 

diversidad beta en el centro que presentó mayor nivel de hipoxia y en las 

estaciones más cercanas a los cultivos. El proceso dominante fue el reemplazo 

de especies y mecanismos neutrales de deriva ecológica y dispersión azarosa 

limitada predominaron en los sitios cercanos a los cultivos. Diferencias en las 

características granulométricas tendrían un efecto de filtro ambiental y podría 

además afectar el tamaño y la respuesta comunitaria ante el cultivo de mitílidos. 

Se concluye que tanto la diversidad alfa como beta fueron afectadas por los 

cultivos de mitílidos, principalmente a través de procesos de reemplazo de 

especies y mecanismos neutrales de deriva ecológica y dispersión. Estos 
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resultados tienen implicancias para la conservación, ya que la acuicultura en 

Chile se concentra en las regiones con mayores niveles de endemismos y dado 

que la deriva ecológica es más fuerte en comunidades pequeñas y con bajo 

potencial de dispersión, las especies endémicas y raras son más propensas a 

extinciones locales.  
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INTRODUCCIÓN 
  

 

 

El cultivo de mitílidos ha tenido un crecimiento exponencial en las últimas 

décadas a nivel mundial y se prevé que seguirá expandiéndose a causa de la 

creciente demanda por alimento43. Además de su potencial nutricional como 

fuente de proteína de alta calidad, presenta ventajas comparativas respecto a los 

menores costos ambientales y mayores beneficios económicos y sociales en 

comparación con otras fuentes de proteína animal44. Entre los principales efectos 

ambientales asociados a la mitilicultura, se encuentran la eutroficación de los 

sedimentos marinos ubicados bajo y cercanos a los cultivos, debido a la 

depositación y acumulación de fecas y pseudofecas (biodepósitos), a la 

modificación del sustrato debido al desprendimiento de mitílidos y a las 

estructuras del cultivo, que crean nuevos hábitats45–47.  

 La eutroficación puede conducir a condiciones de hipoxia y en algunos casos 

más extremos a la anoxia de los sedimentos, provocando una disminución en la 

diversidad a escala local (diversidad alfa) y cambios entre las comunidades 

bentónicas de distintos sitios (diversidad beta)13,48, alterando los ciclos 

biogeoquímicos de los nutrientes42,49,50. Por su parte, los mitílidos desprendidos 

desde las líneas de cultivo atraen a especies depredadoras, mientras que las 

conchas que se acumulan en el fondo y las estructuras de los cultivos, sirven 
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como sustrato para el asentamiento de especies de fondo duros, pudiendo 

modificar la composición de las comunidades bentónicas de fondos blandos 

preexistentes42,51. Si bien los efectos de los cultivos de mitílidos sobre la 

diversidad de las comunidades bentónicas han sido descritos como locales, 

dependiendo de las condiciones hidrodinámicas y geográficas, la distancia 

afectada podría variar entre los 10 y 133 m46,52. Los cambios en la diversidad de 

las comunidades a escala local (diversidad alfa) pueden tener consecuencias en 

las dinámicas meta-comunitarias, afectando la diversidad beta y la diversidad a 

escala regional (diversidad gama)53,54.  

 

 La diversidad beta entrega información sobre los patrones espaciales de 

conectividad y relaciona los procesos locales y regionales que conducen a la 

estructuración de ensambles comunitarios dentro de una región marina55. La 

diversidad beta puede ser particionada aditivamente en procesos de reemplazo 

de especies y diferencia de riqueza según los índices pertenecientes a la familia 

de Podani56 y en reemplazo (turnover) y anidamiento según los índices de la 

familia de Baselga57. El reemplazo de especies ocurre cuando las especies 

tienden a reemplazar a otras a lo largo de un gradiente ecológico, donde la tasa 

de recambio es una función de la tolerancia ecológica, o de la amplitud de nicho 

de las especies58,59. El reemplazo es llamado turnover, cuando el cambio de 

especies ocurre a lo largo de un gradiente espacial o ambiental, e implica la 
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simultanea pérdida y ganancia de especies debido a un filtro ambiental, 

competencia y eventos históricos60. La diferencia de riqueza ocurre cuando una 

comunidad incluye a un mayor número de especies que otra, lo cual puede 

reflejar la diversidad de nichos disponibles en los diferentes sitios del área de 

estudio; la diferencia de riqueza puede deberse también a un anidamiento o a 

otro proceso ecológico59. El anidamiento es un tipo de diferencia de riqueza, 

donde las especies de un sitio son un subconjunto de las especies de otro sitio 

más rico, reflejando un proceso no azaroso de perdida de especies como 

consecuencia de cualquier factor que promueve la desagregación ordenada de 

essambles57,61,62. Conocer los procesos que gobiernan la diversidad beta, pueden 

servir como herramientas para el manejo y la conservación de la diversidad. Por 

ejemplo, cuando una comunidad es gobernada por procesos de anidamiento, la 

prioridad debería ser conservar los sitios con mayor diversidad, mientras que 

cuando la diversidad beta es gobernada por procesos de reemplazo, la estrategia 

debería ser conservar el mayor número de sitios con especies raras63. 

  

 En general, los estudios sobre los efectos de la acuicultura sobre la diversidad 

de las comunidades de macroinvertebrados de fondos blandos han sido 

enfocados en describir los patrones de diversidad alfa y beta desde la Teoría de 

Nicho, a través de mecanismos determinísticos tales como filtro ambiental64, 

interacciones bióticas y trade-off entre las habilidades competitivas y de 
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colonización23. Sin embargo, según la Teoría Neutral de la Biodiversidad y 

Biogeografía, las perturbaciones también pueden influenciar la diversidad a 

través de mecanismos neutrales que incluyen procesos de deriva ecológica, 

dispersión y diferenciales dinámicas de extinción-colonización a través de 

localidades25,65. Desde el punto de vista determinístico, el modelo de sucesión de 

Pearson & Rosenberg (1978)66 describe los cambios en la estructura de las 

comunidades macrobentónicas, a lo largo de un gradiente de enriquecimiento 

orgánico de los sedimentos, en el cual se definen 3 estados sucesionales: (1) 

durante la sucesión primaria, existe un máximo de especies oportunistas, con 

pocas especies muy abundantes, por lo que la diversidad es baja; (2) en la 

sucesión secundaria, se alcanza un punto de ecotono, donde la abundancia es 

baja y la equidad y diversidad es alta; y (3) mientras que la sucesión terciaria, es 

una zona de transición con inicialmente gran fluctuación de poblaciones, que 

progresan hacia una comunidad “normal” más estable. Este cambio en la 

estructura comunitaria es similar tanto en el espacio como en el tiempo y ha 

mostrado el mismo patrón ante un gradiente de hipoxia67,68. A medida que el 

oxígeno disuelto disminuye, la riqueza de especies, la abundancia y biomasa 

también disminuyen68,69, mientras que el recambio de especies entre sitios 

aumenta debido a diferencias interespecíficas en la tolerancia a la hipoxia y al 

enriquecimiento orgánico de los sedimentos70,71. En consecuencia, la diversidad 

beta es mayor cuando la hipoxia ambiental varía en gradientes espaciales y 

temporales72.  
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 La Teoría Neutral de la Biodiversidad y Biogeografía25 por su parte predice que, 

ante un evento de perturbación, la mortalidad de individuos dentro de una 

comunidad es azarosa y genera espacios para la llegada de nuevos reclutas, ya 

sea desde sobrevivientes locales o desde inmigrantes provenientes desde otras 

comunidades25. Las especies más abundantes y frecuentes tendrán mayor 

probabilidad de ocupar los nuevos espacios, mientras que las especies menos 

abundantes y frecuentes en la metacomunidad (especies raras), tendrán mayor 

probabilidad de extinción por unidad de tiempo y menor probabilidad de re 

inmigrar después de la extinción local, que las especies comunes de la 

metacomunidad. El tiempo de extinción o monodominancia de una especie en 

una comunidad local, disminuye en comunidades pequeñas y cuando la tasa de 

perturbación es alta25. Comunidades con altas tasas de dispersión, pueden 

contrarrestar los efectos de deriva ecológica, manteniendo altos valores de 

diversidad local, pero baja diversidad metacomunitaria, porque las especies 

comunes eliminan a las especies endémicas raras. Contrariamente, cuando la 

tasa de dispersión es baja, la diversidad local es baja también, con mayor número 

de especies raras, mientras la diversidad metacomunitaria es mayor. Bajo deriva 

ecológica y dispersión azarosa limitada, se espera que la similitud de las 

comunidades disminuya exponencialmente con la distancia. La tasa de 

disminución de similitud con la distancia disminuye cuando las tasas de 

dispersión son altas25. Dado que la deriva ecológica afecta mayormente a las 

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

de perturbaciones para evitar la pérdida de biodiversidad25.  

 

 Las comunidades de macroinvertebrados bentónicos de fondos blandos son 

fundamentales para el funcionamiento de los ecosistemas marinos, ya que son 

parte importante de las redes tróficas, participan en la remineralización de los 

nutrientes, oxigenan las capas superficiales del sedimento a través de sus 

actividades de bioturbación y bio-irrigación73,74, además muchas especies son de 

interés comercial75. La pérdida de biodiversidad de invertebrados marinos podría 

tener repercusiones ecológicas, económicas y sociales como un efecto de 

cascada, por lo que entender los procesos y mecanismos que determinan la 

respuesta comunitaria ante un evento de perturbación resulta de gran 

importancia para su manejo y conservación76.  

 

 En Chile, la mitilicultura aumentó su producción en un 39% entre los años 2012 

a 2022, pasando de 260,347 ton año-1 a 429,336 ton año-1 respectivamente. El 

año 2022, la cosecha de Mytilus chilensis Hupé, 1984 (chorito), alcanzó las 

427,084 ton, siendo la segunda especie más cultivada (después del salmón del 

Atlántico) y aportando el 28% de la producción acuícola total nacional. El 99,9% 

de la cosecha de M. chilensis se concentra en la X región de Los Lagos 

(www.sernapesca.cl). Los efectos de la mitilicultura sobre la diversidad de las 
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comunidades de macroinvertebrados bentónicos de fondos blandos, que han 

sido previamente evaluados en Chile, han encontrado menor diversidad y una 

alta disimilitud en la composición de las comunidades bentónicas asociada a los 

sitios de cultivo77–80. Sin embargo, los estudios científicos son escasos, sobre 

todo si consideramos la intensidad y la tasa de crecimiento de esta actividad. 

Además, tanto los estudios científicos como la normativa ambiental se han 

enfocado en describir los efectos de la acuicultura sobre los patrones de 

diversidad alfa y beta, poco se ha discutido sobre los procesos y mecanismos 

subyacentes a la respuesta comunitaria ante tal perturbación. Debido a lo 

anterior, el objetivo de esta investigación fue evaluar los efectos de los cultivos 

de mitílidos sobre la diversidad alfa y beta de las comunidades de 

macroinvertebrados bentónicos de fondos blandos, así como los procesos y 

mecanismos subyacentes a la diversidad comunitaria. Para ello, se plantea la 

siguiente hipótesis: Los cultivos de mitílidos afectan la diversidad y estructura de 

las comunidades de macroinvertebrados bentónicos de fondo blando, a través de 

procesos neutrales de deriva ecológica y dispersión azarosa limitada. Las 

predicciones son que i) la diversidad alfa disminuye con la cercanía al cultivo, ii) 

la diversidad beta aumenta con la distancia al cultivo, y iii) los mecanismos 

subyacentes son principalmente neutrales; deriva ecológica y dispersión azarosa 

limitada.  
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METODOLOGÍA 
 

 
 

Área de estudio 
 

 Los efectos del cultivo de mitílidos sobre la diversidad y estructura de las 

comunidades de macroinvertebrados bentónicos de fondo blando fueron 

analizados en dos áreas de cultivo, que incluyen varias concesiones, 

denominadas operacionalmente en esta investigación como centros A y B. Ambos 

centros se encuentran ubicados en la Isla de Quinchao, Isla Grande de Chiloé, 

Región de Los Lagos, zona centro-sur de Chile (Fig. 1). Se ubicaron 7 estaciones 

de muestreo georreferenciadas, alrededor del centro A, entre los 44 m y 560 m 

de distancia con las líneas de cultivo. Mientras que, en torno al centro B, se 

ubicaron 8 estaciones de muestreo georreferenciadas, distribuidas entre los 10 

m y 560 m de distancia respecto de las líneas de cultivo. Las estaciones de 

muestreo fueron clasificadas de acuerdo con la distancia con las líneas de cultivo 

en estaciones de Impacto (<100 m), Transición (100-250 m) y Control (250-560 

m) (Tabla 1). Ambos muestreos se realizaron durante la campaña del Centro 

Interdisciplinario para la Investigación Acuícola (INCAR), durante el mes de enero 

del año 2020.  



24 
 

 

 

Figura 1. Mapa del área de estudio, con las estaciones de muestreo en los centros de 
cultivo de mitílidos (A y B), Isla de Quinchao, Isla Grande de Chiloé, Región de Los 
Lagos. 
 

 

 

 Para el análisis de la diversidad de la macrofauna bentónica, se colectaron 

muestras de sedimento en triplicado, con una draga 0.1 m2 de mascada, las 

cuales fueron tamizadas por 500 µm y fijadas en terreno con alcohol al 95 %, 

para su posterior análisis en laboratorio, donde la fauna fue separada del 

sedimento e identificada bajo lupa estereoscópica y microscopio óptico, al nivel 
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taxonómico más bajo posible. Los individuos de cada taxa fueron contados y la 

abundancia fue estandarizada como N° Individuos/m2. 

 

 Para evaluar los efectos del cultivo de mitílidos, sobre las variables ambientales 

del sedimento, en cada estación se tomaron muestras de sedimento en triplicado. 

La temperatura, pH y potencial rédox, se midieron in situ, en los primeros cm del 

sedimento, con una sonda multiparámetro YSY-556 MPS. Para el análisis 

granulométrico del sedimento se tomó una muestra por estación; las muestras se 

conservaron a < 4°C, hasta su análisis en laboratorio. El análisis granulométrico 

se realizó tamizando el sedimento seco a través de una serie de tamices 

geológicos (de malla de 2 mm a 63 µm). Los resultados fueron expresados como 

% de peso en una escala phi (4), con el programa GRADISTAT v881,82. Además, 

en cada estación se tomaron muestras de agua con una botella oceanográfica 

Niskin para la medición de la temperatura, salinidad pH, ORP y el oxígeno 

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

 

 

Análisis de datos 
 

 La diversidad alfa fue evaluada en cada réplica a través de la riqueza S= N° de 

especies; el índice de diversidad de Shannon-Wiener H’= -∑pi*ln(pi), donde pi= 

abundancia proporcional de la especie i; el índice de dominancia de Simpson 
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D’=∑pi2, y el índice de equidad de Pielou J’=H’/Log(S). Las diferencias 

estadísticas de cada una de estas medidas fueron estimadas a través de análisis 

univariados de la varianza permutacional PERMANOVA, con 999 permutaciones, 

para el factor “Distancia”, con tres niveles: Impacto, Transición y Control y para el 

factor “Centro”, con dos niveles; A y B. Cuando las diferencias fueron 

significativas se realizaron pruebas pareadas a posteriori calculando un pseudo-

t como la raíz cuadrada de pseudo-F, donde los P-valores de todos los pares de 

comparaciones son obtenidos con permutaciones83. 

 

 La diversidad beta fue estimada con los datos de abundancia de cada una de las 

especies, previa transformación a la raíz cuarta. Con la medida de similitud de 

Bray-Curtis y se realizó un Análisis de Escalamiento Multidimensional no métrico 

(nMDS). Las diferencias estadísticas de la diversidad beta, fueron estimadas a 

través de un análisis multivariado de la varianza permutacional PERMANOVA, 

con 999 permutaciones, para el factor “Distancia”, con tres niveles: Impacto, 

Transición y Control y para el factor “Centro”, con dos niveles: A y B. Cuando las 

diferencias fueron significativas se realizaron pruebas pareadas a posteriori, 

calculando un pseudo-t como la raíz cuadrada de pseudo-F, donde los P-valores 

de todos los pares de comparaciones son obtenidos con permutaciones83. Luego 

se realizó un análisis de contribución de especies al porcentaje de similitud y 
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disimilitud (SIMPER). Todos los análisis previamente descritos se realizaron con 

el programa PRIMERv6 y PERMANOVA+ para PRIMER83. 

 

 La rareza definida en términos de frecuencia de ocurrencia y abundancia, fue 

estimada según Gastón (1994)84, como el porcentaje de especies presentes en 

el primer cuartil de muestras y como el porcentaje de especies con sus 

abundancias dentro del primer cuartil de cada centro. 

 

 Para evaluar los procesos ecológicos que determinan la diversidad beta, se 

realizó un particionamiento aditivo de beta: en reemplazo y diferencia de riqueza, 

según Podani56 y en reemplazo (turnover) y anidamiento según Baselga57, a 

través de las medidas de disimilitud de Jaccard y Sørensen, para los datos de 

presencia/ausencia y Ruzicka y Porcentaje de Diferencia, para los datos de 

abundancia59,63,85,86. Todos los análisis fueron realizados con la función 

“beta.div.comp” del paquete “adespatial” 87 en R v4.2.2. 

 

 Para discriminar entre mecanismos determinísticos o estocásticos, se utilizó la 

medida de Raup-Crick (BRC), para los datos de presencia/ausencia. BRC 

descompone el recambio de especies entre sitios, desde la variación de la 

diversidad alfa, basado en una aproximación de modelo nulo88. Calculando el 
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número de especies totales y compartidas entre un par de sitios (SSobs), el 

número total de especies entre todos los sitios “pool de especies” y la proporción 

de sitios ocupados por cada especie (“ocupancia”), se estima el número de 

especies compartidas esperada por azar (SSexp), para ese par de sitios. SSexp 

se obtiene sorteando aleatoriamente 999 veces, las especies del par de sitios 

seleccionados desde el pool de especies, donde la probabilidad de una especie 

de ser seleccionada es proporcional a su ocupancia entre los sitios. Luego, BRC= 

(SSexp>SSobs + (1/SSobs= SSexp)/N°total de aleatorizaciones). Finalmente, se 

modifica la escala de valores original de BRC (-1 a 1) de 0 a 1; donde valores 

cercanos a 0 indican que las diferencias entre los sitios comparados rara vez 

diferían de los modelos nulos generados, lo que sugiere que las diferencias en la 

composición fueron impulsadas de manera estocásticas; valores cercanos a 1 

indican una desviación frecuente de los modelos nulos, lo que sugiere diferencias 

comunitarias impulsadas deterministamente. Mientras que un valor de 0.5 indican 

una misma probabilidad de que las diferencias en la composición comunitaria 

sean impulsadas por factores estocásticos y deterministas88,89. BRC fue estimado 

para el factor “Distancia”, con tres niveles: Impacto, Transición, y Control, para el 

factor “Centro”, con los niveles A y B, y para la interacción de ambos factores: la 

distancia dentro del centro A y la distancia dentro del centro B, así como también 

para el total de las muestras dentro de A y B. Los cálculos BRC fueron realizados 

con la función de Raup-Crick del paquete ‘vegan’ v2.6.289.en R v4.2.2. 
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 El aumento de la diversidad beta con la distancia fue evaluado para cada centro 

de cultivo, a través de un modelo no lineal, ajustado a través de la función nls.lm 

en el paquete minpack.lm (que utiliza el algoritmo de mínimos cuadrados no 

lineales de Levenberg-Marquardt), usando el modelo gompertz con la función 

decay.model. Luego se evaluó las diferencias entre los dos centros (A y B) con 

los dos parámetros de los modelos de disimilitud-distancia con la función zdep, 

ambos con el paquete ‘betapart’ v1.690,91. 

 

 Previo al análisis de las variables ambientales, se realizó un análisis de 

correlación de Pearson para evitar problemas de colinealidad y las variables que 

mostraron alta correlación (>0.95) fueron eliminadas de los análisis. Con el 

conjunto de variables ambientales del sedimento y agua, se realizó un Análisis 

de Escalamiento Multidimensional no métrico (nMDS), usando una matriz de 

distancia Euclidiana, con los datos de las variables ambientales previamente 

normalizados. Las diferencias estadísticas de cada una de las variables 

ambientales fueron estimadas a través de un análisis de la varianza 

permutacional univariada y multivariada PERMANOVA para cada una de las 

variables ambientales y para su conjunto respectivamente, usando 999 

permutaciones, para el factor “Distancia”, con los niveles Impacto, Transición y 

Control y para el factor “Centro”, con los niveles A y B. Cuando las diferencias 

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

pares de comparaciones son obtenidos con permutaciones83. 

 

 Para evaluar la relación entre las variables ambientales y la variación en la 

composición de la macrofauna bentónica, se realizó un análisis con el Modelo 

Lineal Basado en Distancia (DISTLM). Para ello, se construyó un modelo usando 

el procedimiento “Best” y el criterio de información Bayesiana “BIC”, usando el 

conjunto de variables ambientales. Una vez seleccionado el modelo, se 

realizaron 999 permutaciones, en base a una matriz de disimilitud de Bray-Curtis, 

para evaluar la hipótesis de no relación entre la o las variables predictoras y la 

variación en la abundancia de la macrofauna bentónica. Todos los análisis de las 

variables ambientales antes mencionados, fueron realizados con el programa 

PRIMERv6 y PERMANOVA+ para PRIMER83. 

 

 Por último se evaluó la condición ambiental, a través del estado ecológico de las 

comunidades mediante el Índice AZTI Marine Biotic Index (AMBI)92,93. Para ello 

se asignaron las especies identificadas en cada una de las muestras, a uno de 

los 5 grupos ecológicos (I-V), previamente definidos por Grall & Glémarec 

(1997)94 como: I) especies sensibles al enriquecimiento orgánico y perturbación, 

generalmente presentes bajo condiciones no contaminadas; II) especies 

indiferentes al enriquecimiento orgánico o perturbación, siempre presentes en 
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bajas densidades con  variaciones no significativas en el tiempo; III) especies 

tolerantes al enriquecimiento orgánico, que puede ocurrir bajo condiciones 

normales, pero sus poblaciones son estimuladas por el enriquecimiento orgánico; 

IV) especies oportunistas de segundo orden, y V) especies oportunistas de primer 

orden, capaces de resistir altas perturbaciones. Posteriormente, el índice se 

calculó a través de la siguiente formula:  

AMBI = [(0)(%EGI)+(1.5)(%EGII)+(3)(%EGIII)+(4.5)(%EGIV)+(6)(%EGV)]/100 

Los valores del indicador AMBI toman valores de 0 (comunidad bentónica 

normal/no perturbada) a 7 (azoico/extremadamente perturbada). La asignación 

de especies a los grupos ecológicos se realizó siguiendo las recomendaciones 

del programa y cálculos fueron realizados con AMBI v692,93. 
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RESULTADOS 
 

 

 

La diversidad de las comunidades de macroinvertebrados bentónicos 

estudiadas estuvo compuesta por un total de 196 especies, 84 familias y 10 phyla 

(Suplementario, Tabla 1). El phylum Annelida fue el más diverso con 102 especies 

(52%), seguido por los phyla Arthropoda y Mollusca con 40 (20%) y 36 (18%) 

especies, respectivamente. El centro A, presentó un total de 126 especies, donde 

el phylum Annelida fue el más diverso con 61 especies (48%), seguido por los 

phyla Mollusca y Arthropoda, con 30 (24%) y 23 (18%) especies, 

respectivamente. Mientras que, el centro B presentó un total de 134 especies, 

donde el phylum Annelida fue el más diverso con 81 especies (60%), seguido por 

los phyla Arthropoda y Mollusca con 30 (22%) y 13 (10%) especies, 

respectivamente (Suplementario, Fig.1). 

 

 
Diversidad Alfa 
 

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

Según el análisis de PERMANOVA, la riqueza de especies (S) mostró diferencias 
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significativas para la interacción de los factores Centro y Distancia (p<0.05) (Tabla 

3). Según las pruebas a posteriori, la riqueza fue menor en el centro A que en el 

B en todas las distancias (p<0.05), con promedios de S = 19.000 (± 8.888) y S = 

44.333 (± 10.817) especies, respectivamente. Dentro del centro A, la riqueza de 

especies en las estaciones de Impacto fue menor que en las estaciones de 

Control (p<0.05), con promedios de S = 12.667 (± 3.512) y S = 23.667 (± 6.088) 

especies, respectivamente. Por el contrario, en el centro B, la riqueza de especies 

en las estaciones de Impacto fue mayor que en las de Transición y Control 

(p<0.05), con promedios de S = 52.556 (± 7.844), S = 39.333 (± 12.078) y S = 

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

 

 La abundancia total (Nt) sólo mostró diferencias para el factor Centro (p<0.05), 

siendo menor en el centro A, con promedios de Nt = 823.333 (± 590.079) y Nt = 

3847.917 (± 2099.768) individuos/m2, respectivamente (Fig. 2B, Tablas 2 y 3).  

 

 El índice de diversidad Shannon-Wiener (H’) mostró diferencias significativas 

para la interacción de los factores Centro y Distancia (p<0.05). Según las pruebas 

a posteriori, la diversidad de las estaciones de Impacto del centro A fue menor 

que la registrada en las estaciones de Impacto del centro B (p<0.05), con 

promedios de H’ = 1.600 (± 1.080) y H’ = 2.843 (± 0.207), respectivamente. Dentro 

del centro A, la diversidad fue menor en las estaciones de Impacto que en las 
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estaciones de Control (p<0.05), con promedios de H’ = 1.600 (± 1.080) y H’ = 

2.671 (± 0.250), respectivamente. Dentro del Centro B la diversidad no mostró 

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

 

 El índice de equidad de Pielou (J’) mostró diferencias significativas con la 

distancia (p<0.05). De acuerdo con los resultados de las pruebas a posteriori la 

equidad en las estaciones de Impacto fue menor que en las estaciones de Control 

con promedios de J’ = 0.692 (± 0.172) y J’ = 0.809 (± 0.060), respectivamente 

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

 

 El índice de dominancia de Simpson (D’) mostró diferencias significativas para 

el factor Centro (p<0.05), la dominancia fue mayor dentro del centro A que dentro 

del centro B, con promedios de D’ = 0.193 (± 0.177) y D’ = 0.118 (± 0.054), 

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

 

 

Diversidad Beta 
 

 El nMDS para la matriz de similitud de los datos de abundancia (N) de cada una 

de las especies, mostró una disimilitud faunística entre centros, pero no dentro 

de los centros (estrés = 0.16) (Fig. 3). El análisis de PERMANOVA arrojó 
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diferencias significativas para la interacción de los factores Centro y Distancia 

(p<0.05) (Tabla 3). Según las pruebas a posteriori, la abundancia mostró 

diferencias entre los centros A y B en todos los niveles del factor Distancia 

(Impacto, Transición y Control) (p<0.05). Dentro del centro A, se encontraron 

diferencias en la abundancia entre todos los niveles del factor Distancia (p<0.05), 

mientras que dentro del centro B, la abundancia de las estaciones de Transición 

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

 

 Según el análisis SIMPER, la disimilitud entre los centros A y B fue en promedio 

del 78.19 %. Las especies que más contribuyeron a la disimilitud entre ambos 

centros fueron los moluscos bivalvos Malletia chilensis (4.40 %) y Thyasira sp. 

(3.43 %), una especie no identificada de Nematodo (2.37 %) y el poliqueto 

Aphelochaeta sp. (2.26 %). La disimilitud para el factor Distancia, entre las 

estaciones de Impacto y Transición en promedio fue de 58.41 %, donde los 

poliquetos Polygordius sp. (4.38 %), Chaetozone sp. (3.25 %) y Aphelochaeta sp. 

(2.87 %) fueron las especies que más contribuyeron. La disimilitud entre las 

estaciones de Impacto y Control en promedio fue de 52.12 %, donde los 

poliquetos Polygordius sp. (2.06 %), Aphelochaeta sp. (1.95 %) y Chaetozone sp. 

(1.68 %) fueron las especies que más contribuyeron. Mientras que entre las 

estaciones de Transición y Control en promedio la disimilitud fue de 64.30 %, con 

los poliquetos Chaetozone sp. (2.46 %), Aphelochaeta sp. (2.36 %) y Cirrophorus 
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longifurcatus (2.24 %) y Lumbrineris cingulata (2.15 %) como las especies que 

más contribuyeron. La disimilitud con la distancia fue mayor dentro del centro A 

que dentro del centro B con promedios de 69.41 % y 43.25 % respectivamente 

(Suplementario, Tabla 2).  

 

 La rareza de acuerdo con el primer cuartil de ocurrencia fue de 85 % y 56 % en 

los centros A y B, respectivamente. Mientras que la rareza de acuerdo con el 

primer cuartil de abundancia fue de 39 % y 27 % en los centros A y B, 

respectivamente (Fig.4).  

 

 

Procesos Ecológicos  
 

 La diversidad beta total (BD) para el factor Centro, de todos los índices 

estimados fue en promedio BD = 0.367 (± 0.033) y 0.371 (± 0.033) para los datos 

de presencia/ausencia y abundancia respectivamente (Suplementario, Tabla 3). 

El proceso ecológico responsable de la diversidad beta total entre los centros A y 

B, según los índices de la familia de Podani para los datos de presencia/ausencia 

fue el reemplazo de especies con un promedio de 0.543 (± 0.006) y la diferencia 

de riqueza en un 0.457 (± 0.006), mientras que para los datos de abundancia el 

reemplazo correspondió al 0.516 (± 0.006) y la diferencia de riqueza a un 0.484 

(± 0.006). Según los índices de la familia de Baselga, el reemplazo explicaría el 
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0.729 (± 0.160) y el anidamiento de especies el 0.364 (± 0.320), para los datos 

de presencia/ausencia. En el caso de los datos de abundancia, el reemplazo 

correspondió al 0.814 (± 0.048) y el anidamiento un 0.186 (± 0.048) (Fig. 5A). 

 

 La diversidad beta total (BD) para el factor Distancia (entre las estaciones de 

Impacto, Transición y Control, ambos centros incluidos) para todos los índices 

estimados fue en promedio BD = 0.206 (± 0.045) y BD = 0.203 (± 0.048) para los 

datos de presencia/ausencia y abundancia respectivamente (Suplementario, 

Tabla 3). El proceso ecológico responsable de BD, según los índices de la familia 

de Podani para los datos de presencia/ausencia, fue el reemplazo de especies 

con un promedio de 0.841(± 0.01) y la diferencia de riqueza en un 0.159 (± 0.001), 

mientras que para los datos de abundancia el reemplazo fue en promedio 0.845 

(± 0.001) y la diferencia de riqueza 0.155 (± 0.001). Según los índices de la familia 

de Baselga, el reemplazo explicaría en promedio un 0.894 (± 0.016) y el 

anidamiento de especies un promedio de 0.106 (± 0.016) para los datos de 

presencia/ausencia, mientras que para los datos de abundancia el reemplazo 

explicaría un promedio de 0.902 (± 0.018) y el anidamiento un 0.098 (± 0.018) 

(Fig. 5B). 

 

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

todos los índices estimados fue en promedio BD = 0.187 (± 0.046) y BD = 0.351 
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(± 0.038) para los datos de presencia/ausencia y abundancia respectivamente 

(Suplementario, Tabla 3). El proceso ecológico responsable de la diversidad beta 

para el factor distancia (entre las estaciones de Impacto, Transición y Control), 

según los índices de la familia de Podani para los datos de presencia/ausencia 

fue el reemplazo de especies con un promedio de 0.833 (± 0.002) y la diferencia 

de riqueza en un 0.167 (± 0.002), mientras que para los datos de abundancia el 

reemplazo fue en promedio 0.414 (± 0.014) y la diferencia de riqueza 0.586 (± 

0.014). Según los índices de la familia de Baselga, el reemplazo explicaría en 

promedio un 0.884 (± 0.015) y el anidamiento de especies un promedio de 0.116 

(± 0.015) para los datos de presencia/ausencia. En el caso de los datos de 

abundancia, el reemplazo explicaría un promedio de 0.696 (± 0.074) y el 

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

 

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

todos los índices estimados fue en promedio BD = 0.253 (± 0.049) y BD = 0.254 

(± 0.049) para los datos de presencia/ausencia y abundancia respectivamente 

(Suplementario, Tabla 3). El proceso ecológico responsable de la diversidad beta 

para el factor distancia (entre las estaciones de Impacto, Transición y Control), 

según los índices de la familia de Podani para los datos de presencia/ausencia 

fue el reemplazo de especies con un promedio de 0.451 (± 0.003) y la diferencia 

de riqueza en un 0.549 (± 0.003), mientras que para los datos de abundancia el 
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reemplazo fue en promedio 0.455 (± 0.003) y la diferencia de riqueza 0.545 (± 

0.003). Según los índices de la familia de Baselga, el reemplazo explicaría en 

promedio un 0.610 (± 0.055) y el anidamiento de especies un promedio de 0.390 

(± 0.055) para los datos de presencia/ausencia, mientras que para los datos de 

abundancia el reemplazo explicaría un promedio de 0.612 (± 0.045) y el 

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

 

 En el centro A, la diversidad beta total (BD) para el total de las muestras fue en 

promedio BD = 0.388 (± 0.032) tanto para los datos de presencia/ausencia como 

para los datos de abundancia (Suplementario, Tabla 3). El proceso ecológico 

responsable de la diversidad beta para el total de las muestras, según los índices 

de la familia de Podani fue el reemplazo de especies con un promedio de 0.652 

(± 0.001) y la diferencia de riqueza en un 0.348 (± 0.001) tanto para los datos de 

presencia/ausencia, como para los datos de abundancia. Según los índices de la 

familia de Baselga, el reemplazo explicaría en promedio un 0.883 (± 0.033) y el 

anidamiento de especies un promedio de 0.117 (± 0.033) tanto para los datos de 

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

 

 En el centro B, la diversidad beta total (BD) para el total de las muestras fue en 

promedio BD = 0.258 (± 0.047) y BD = 0.259 (± 0.047) para los datos de 

presencia/ausencia y abundancia, respectivamente (Suplementario, Tabla 3). El 
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proceso ecológico responsable de la diversidad beta para el total de las muestras, 

según los índices de la familia de Podani para los datos de presencia/ausencia 

fue el reemplazo de especies con un promedio de 0.667 (± 0.004) y la diferencia 

de riqueza en un 0.333 (± 0.004), mientras que para los datos de abundancia el 

reemplazo fue en promedio 0.660 (± 0.004) y la diferencia de riqueza 0.340 (± 

0.004). Según los índices de la familia de Baselga, el reemplazo explicaría en 

promedio un 0.800 (± 0.037) y el anidamiento de especies un promedio de 0.200 

(± 0.038) para los datos de presencia/ausencia; en cuanto a los datos de 

abundancia, el reemplazo explicaría un promedio de 0.797 (± 0.038) y el 

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

 

Mecanismos 
 

 Según los resultados del índice de Raup-Crick (BRC), el mecanismo responsable 

de la diversidad beta para el factor Distancia, sería principalmente determinístico 

con un promedio total de BRC = 0.796 (± 0.202). En las estaciones más cercanas 

a los cultivos la neutralidad cobra relevancia, mientras que los mecanismos 

determinísticos se vuelven más importantes a medida que aumenta la distancia 

desde los cultivos, con valores de BRC = 0.600, BRC = 0.776 y BRC = 0.993 en las 

estaciones de Impacto, Transición y Control, respectivamente. Por otra parte, el 

mecanismo que explicaría la diversidad beta entre los centros A y B sería tanto 

determinístico como neutral, con un valor promedio de BRC = 0.413 (± 0.359) (Fig. 
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6). Cuando se evalúa el total de las estaciones dentro del Centro A, la diversidad 

beta fue explicada tanto por mecanismos azarosos como determinísticos (BRC = 

0.517 (± 0.333)) (Fig. 7). Cuando se evalúa el total de estaciones dentro del 

Centro B, el mecanismo fue principalmente neutral (BRC = 0.242 (± 0.287)) (Fig. 

8). 

 

 La diversidad beta entre la distancia, dentro del centro A, fue explicada por 

mecanismos neutrales en las estaciones de Impacto (BRC = 0.163) y por 

mecanismos determinísticos en las estaciones de Transición y Control con 

valores de BRC = 0.964 y BRC = 0.981, respectivamente. Dentro del centro B, los 

mecanismos fueron tanto neutrales como determinísticos en las estaciones de 

Impacto y Transición con valores de BRC = 0.553 y BRC = 0.564, respectivamente. 

En el caso de las estaciones de Control, el mecanismo fue principalmente 

determinístico (BRC = 0.995) (Fig. 9).  

 

 El decay-model mostró que la disimilitud fue mayor en el centro A que en el B en 

todas las distancias, con valores de intercepto (primer parámetro) de 0.6 y 1.3, 

respectivamente. Mientras que, la tasa de disminución con la distancia fue menor 

en el centro A que en el B, con valores de pendiente (segundo parámetro) de 8e-

5 y -0.0002, respectivamente (Fig. 10). Las comunidades bentónicas del Centro 

B tuvieron mayor proporción de variación en la similitud con la distancia (pseudo 
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r2 = 0.11) y mejor ajuste al modelo (AIC= -433.08) que el Centro A (pseudo r2 = 

0.06, AIC=-196.6). 

 

Variables Ambientales 
 

 De las 19 variables ambientales consideradas en este estudio, 8 fueron 

eliminadas después del análisis de colinealidad, por mostrar una alta correlación 

(>0.95). Los resultados de las variables ambientales seleccionadas después del 

análisis colinealidad se resumen en la Tabla 4. El nMDS mostró una disimilitud 

entre centros, pero no dentro de ellos (Fig.11). Asimismo, el análisis de 

PERMANOVA para el conjunto de variables ambientales sólo mostró diferencias 

significativas entre los centros (p<0.05) (Tabla 5). Según los análisis de 

PERMANOVA univariados, el pH del centro A fue mayor que el medido en el 

centro B (p<0.05), con promedios de pH = 7.6 (± 0.4) y pH = 7.4 (± 0.1), 

respectivamente (Fig.12A). El potencial rédox fue la única variable que mostró 

diferencias significativas para la interacción de los factores Centro y Distancia. 

Según las pruebas a posteriori el potencial rédox fue menor las estaciones de 

Impacto del centro A que en las estaciones de Impacto del centro B (p<0.05), con 

promedios de -134.0 (± 15.6) mV y -49.9 (± 29.1) mV, respectivamente. Y menor 

en las estaciones de Transición del centro A que en las estaciones de Transición 

del centro B (p<0.05), con promedios de -118.5 (± 29) mV y -47.2 (± 36.9) mV, 

respectivamente. Por el contrario, el potencial rédox en las estaciones de Control 
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del centro A fue mayor que en las estaciones de Control del centro B (p<0.05), 

con promedios de 34.2 (± 150.6) mV y -38.7 (± 16.1) mV, respectivamente. Dentro 

del centro A el potencial rédox de las estaciones de Transición fue menor que en 

las estaciones de Control (p<0.05), con promedios de -118.5 (± 29.0) mV y 34.2 

(± 150.6) mV, respectivamente (Fig.12B). El tamaño medio de grano fue mayor 

en el centro A que en el B (p<0.05), con promedios de 245.8 (± 120.4) µm y 76.0 

(± 48.7) µm, respectivamente (Fig. 12C). La clasificación del tamaño del grano 

fue menor en el centro A que en el B (p<0.05), con promedios de 1.9 (± 0.4) µm 

y 2.9 (± 0.5) µm, respectivamente (Fig. 12D). El porcentaje de arena fue mayor 

en el centro A que en el B (p<0.05), con promedios de 97.2 (± 2.9) % y 69.0 (± 

16.9) %, respectivamente (Fig. 12E). Mientras que, el porcentaje de fango fue 

menor en el centro A que en el B (p<0.05), con promedios de 2.8 (± 2.9) % y 31.0 

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

 

 Según el análisis DISTLM el % de arena sería la mejor variable explicativa para 

las diferencias entre las comunidades bentónicas, mientras que, la mejor solución 

estaría dada por el conjunto de las variables; profundidad, temperatura, pH, 

Rédox, tamaño medio del grano, clasificación, % de arena, pH del agua 

superficial, temperatura y oxígeno disuelto del agua de fondo (Fig. 13, Tabla 4). 
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 El indicador AMBI clasificó a las comunidades de ambos centros como 

ligeramente perturbadas, a excepción de la estación A5 clasificada como 

moderadamente perturbada y la estación A7 clasificada como no perturbada, 

ambas del centro A (Fig.14). En el centro A, las estaciones de Impacto tuvieron 

un mayor porcentaje de especies pertenecientes al grupo ecológico I, mientras 

que las estaciones de transición y control los grupos ecológicos I, II, III y IV 

presentaron un similar porcentaje de especies (Fig.15). El centro B, en todas las 

estaciones el mayor porcentaje de especies estuvo clasificado dentro del grupo 

ecológico III, seguido por el grupo ecológico IV (Fig. 16). 
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DISCUSIÓN 
 

 

 

Entender los procesos y mecanismos que subyacen a la respuesta 

comunitaria frente a una perturbación resulta de gran importancia para la 

conservación de la biodiversidad55,95. Los efectos de la mitilicultura sobre la 

diversidad de las comunidades de macroinvertebrados bentónicos de fondos 

blandos han sido previamente estudiados, sin embargo, la mayoría de los 

estudios se ha enfocado en describir los efectos sobre la diversidad alfa y beta, 

desde la perspectiva de la Teoría de Nicho42,79,80. Muy poco se ha analizado sobre 

los procesos y mecanismos que determinan la respuesta comunitaria ante tal 

perturbación. El presente estudio reporta cambios en la diversidad alfa y beta, 

asociados a cultivos de mitílidos, los cuales estuvieron producidos principalmente 

por procesos de reemplazo de especies y mecanismos neutrales de deriva 

ecológica y dispersión azarosa limitada. 

 

 La diversidad alfa mostró un patrón opuesto con la distancia en ambos centros 

estudiados. En el centro A, alfa disminuyó con la cercanía al centro de cultivo, lo 

cual podría deberse a un mayor nivel de perturbación por enriquecimiento 
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orgánico e hipoxia. Estos resultados son similares a los obtenidos en previos 

estudios realizados en el Canal Caucahue, Isla de Chiloé96 y en el Seno de 

Reloncaví79. Por el contrario, en el centro B la riqueza de especies fue mayor en 

las estaciones más cercanas al centro de cultivo, mientras que el resto de los 

indicadores de alfa no mostraron diferencias con la distancia (Fig.2). Estos 

resultados son similares a los reportados por Wilding y Nickell (2013)50 en centros 

de cultivos de la costa oeste de Escocia, quienes encontraron que la riqueza 

cercana a las líneas de cultivo de mitílidos (<5 m) fue 2.5 veces mayor comparado 

con sitios ubicados a una distancia de 64 m, lo cual se debería a la presencia de 

conchas en los sitios más cercanos a los cultivos. En este estudio la presencia 

de conchas no fue cuantificada, pero en general, las conchas fueron 

considerablemente más frecuentes y abundantes en las estaciones del centro A, 

donde la diversidad fue significativamente menor comparada con el centro B. Por 

otra parte, Sean et al., (2022)97, trabajando en un centro de mitilicultura en Îles 

de la Madeleine (Canadá), también encontraron mayor riqueza y abundancia en 

sitios cercanos a cultivos. Ellos sugieren que los cultivos serían trampas 

ecológicas para las especies que se congregan alrededor de ellos. El aumento 

en la riqueza de especies en los sitios más cercanos a los cultivos del centro B, 

podría ser explicado por un nivel de enriquecimiento orgánico y de hipoxia 

moderado, de acuerdo a los valores de potencial rédox49 y al índice AMBI. Según 

este último, el centro B mostró un mayor porcentaje de especies depositívoras, 

tolerantes al enriquecimiento orgánico, en todas las estaciones, lo cual concuerda 
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con lo observado por Callier et al., (2007)98 para ambientes enriquecidos 

orgánicamente debido al cultivo de mitílidos. Por el contrario, un reciente 

estudio99 relacionó negativamente el cultivo de mitílidos con la presencia de 

especies depositívoras, mientras que las especies filtradoras se relacionaron 

positivamente con los cultivos, aunque estas relaciones estarían fuertemente 

influenciadas por las condiciones hidrodinámicas. La presencia de sedimentos 

más finos en el centro B, sumado a un nivel de enriquecimiento orgánico 

moderado podrían permitir una mayor diversidad100. 

 

 La diversidad beta entrega señales sobre los procesos y mecanismos que 

conducen los cambios en la biodiversidad, por lo cual enfocarse en ella es 

especialmente importante en comunidades que están sujetas a grandes 

fluctuaciones ambientales y perturbaciones101. Los resultados de esta 

investigación indican que la diversidad beta fue mayor entre los centros de 

cultivos que dentro de ellos. Esto puede deberse a las diferencias en el conjunto 

de variables ambientales entre ambos centros (filtro ambiental), a una limitación 

de la dispersión debido a una mayor distancia entre ellos y a diferencias en los 

niveles de perturbación por enriquecimiento orgánico proveniente de los cultivos 

de mitílidos. Dentro de cada centro, las comunidades de macroinvertebrados 

bentónicos mostraron diferencias significativas con la cercanía al cultivo de 

mitílidos, sugiriendo un gradiente de perturbación (disminución con la distancia al 
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centro de cultivo) que conduciría a un aumento en la diversidad beta102. La 

diversidad beta fue mayor dentro del centro A (69.4 %), que dentro del centro B 

(43.25 %), lo cual podría deberse a que el centro A presentó menores 

abundancias, es decir menor tamaño comunitario, lo que a su vez aumenta la 

fuerza de la deriva ecológica y el reemplazo de especies25. En el centro B, el 

tamaño de grano del sedimento fue menor, esto explicaría en parte la mayor 

riqueza y abundancia observada, ya que sedimentos más finos albergan mayor 

riqueza y abundancia100. Además, los niveles de perturbación por 

enriquecimiento orgánico e hipoxia serían menores en el centro B, que en el 

centro A, de acuerdo con los valores de potencial rédox que se registró en cada 

centro49. Estudios previos han encontrado una alta disimilitud espacial en las 

comunidades bentónicas asociadas a áreas con cultivos de mitílidos, en la Isla 

de Chiloé, lo que ha sido atribuido a una alta heterogeneidad ambiental, en 

distintas escalas espaciales80. Los resultados aquí muestran alta heterogeneidad 

ambiental entre los centros, ubicados a 30 km de distancia, pero no entre las 

estaciones dentro de los centros, ubicadas a 10-560 m de líneas de cultivo 

(Fig.12, Tabla 5). Excepto por el potencial rédox del sedimento, que fue la única 

variable ambiental que mostró una interacción significativa para los factores 

Centro y Distancia (p<0.05). El potencial rédox fue significativamente menor en 

las estaciones de Impacto y Transición del Centro A que en las estaciones de 

Impacto y Transición del Centro B. El potencial rédox ha sido negativamente 

relacionado con el contenido de materia orgánica y con la concentración de 
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sulfuros en sitios con cultivos de Mitílidos en Canadá, donde se encontraron 

condiciones de hipoxia con valores de rédox de -50 mV49. Según la clasificación 

de Hargrave et al., (2008), los sedimentos de las estaciones de Impacto y 

Transición estarían en condiciones de Hipoxia B (-100 a -150 mV) en el centro A, 

y en condiciones de Hipoxia A (-50 a -100 mV) en el centro B, esto podría explicar 

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

 

 El centro A presentó un alto porcentaje de especies raras (85 %), menor tamaño 

meta-comunitario (suma de todas las poblaciones de todas las especies 

registradas en el centro), un alto nivel de reemplazo de especies y mayor 

neutralidad en las estaciones de Impacto, lo cual puede reflejar un aumento en 

la deriva ecológica, debido a la condición hipóxica causada por enriquecimiento 

orgánico proveniente de los cultivos. Estos resultados son importantes a 

considerar, ya que cuando las comunidades presentan un alto porcentaje de 

especies raras, la Teoría Neutral de Biodiversidad y Biogeografía predice que la 

diversidad meta-comunitaria se perdería fácilmente y la recuperación sería más 

difícil y lenta25.  

 

 Los cambios en la composición de especies de las comunidades bentónicas son 

escala dependientes103. Legendre (2014)59 recomienda utilizar los datos de 

presencia/ausencia para escalas espaciales mayores y datos de abundancia, 
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para escalas espaciales pequeñas. Los resultados de la presente investigación 

revelaron que el reemplazo de especies, así como la diferencia de riqueza casi 

en igual proporción, explicarían la disimilitud entre los centros A y B para datos 

de presencia/ausencia, según los índices de la familia de Podani. Sin embargo, 

el reemplazo explicaría una mayor proporción que el anidamiento según los 

índices de la familia Baselga. Estas diferencias en la proporción de reemplazo se 

debería a que el método de Podani es dependiente de la diferencia de riqueza, 

lo que no ocurre en el caso del método de Basela104. El reemplazo puede reflejar 

la tolerancia ecológica o la amplitud de nicho de las especies, e implica la 

simultánea pérdida y ganancia de especies, debido a limitaciones impuestas por 

las características ambientales, competencia y eventos históricos. Mientras que, 

la diferencia de riqueza se refiere al hecho de que una comunidad tiene mayor 

número de especies que otra y puede reflejar diferencias en la disponibilidad de 

nichos entre las comunidades, pero también ser reflejo de una disminución en el 

número de especies, o de la presencia de barreras físicas60. En este estudio, la 

diferencia de riqueza y el reemplazo de especies, estaría principalmente 

explicado por las características del sedimento y por distintos niveles de 

perturbación. El sedimento al ser más fino en el centro B (Tabla 4), permitiría una 

mayor riqueza producto del enriquecimiento orgánico en las estaciones de 

Impacto100. Las diferencias en el tipo de sedimento entre los centros, impondría 

claras limitaciones a distintos tipos de especies generando una especie de “filtro 

ambiental”, lo cual se vio reflejado con el análisis de SIMPER, donde las especies 
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que más contribuyeron a la disimilitud de ambos centros fueron Malletia chilensis 

y Thyasira sp. Ambas especies tendrían una preferencia por sedimentos fango 

arenosos105. El índice AMBI mostró un mayor porcentaje de especies sensibles 

(grupo ecológico I) en las estaciones de Impacto del centro A y un mayor 

porcentaje de especies tolerantes al enriquecimiento orgánico (grupo ecológico 

III) en todas las estaciones del centro B.  

 

 Las diferencias en el conjunto de variables ambientales, principalmente en las 

características granulométricas del sedimento, junto a una limitación de 

dispersión debido a la distancia, y a diferencias en el nivel de perturbación por 

enriquecimiento orgánico explicarían la mayor proporción de reemplazo de 

especies entre ambos centros. La heterogeneidad ambiental ha sido 

positivamente relacionada con la diversidad beta, ya que facilita la variación en 

la distribución, abundancia y dominancia de diferentes especies entre los 

ensambles102. Por otra parte, la dispersión ha sido negativamente relacionada 

con la diversidad beta. De esta manera, especies con alto potencial de dispersión 

tienden a homogeneizar las comunidades (disminución de la diversidad beta), 

mientras que especies con bajo potencial de dispersión conducirán a una mayor 

diferenciación comunitaria (aumento de la diversidad beta)102. La descomposición 

de la diversidad beta a través de la distancia, para los datos de abundancia, fue 

muy similar en ambos centros, con similar proporción de reemplazo y diferencia 
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de riqueza según los índices de Podani. Además, con una mayor proporción de 

reemplazo que anidamiento según Baselga. Mayor reemplazo de especies en 

comunidades asociadas a cultivos de mitílidos han sido previamente reportados 

en Portugal106. 

 

 En este estudio, la diversidad beta de las comunidades de macroinvertebrados 

bentónicos en los centros de cultivos de mitílidos, puede ser explicada tanto por 

mecanismos determinísticos como neutrales, y la importancia de uno u otro varió 

con la distancia a los centros de cultivo. En ambos centros de cultivo mecanismos 

determinísticos explicaron la diversidad beta en las estaciones más alejadas 

(estaciones Control), mientras que, mecanismos neutrales cobraron mayor 

importancia en los sitios más cercanos (estaciones de Impacto). Esto puede 

deberse a que la selección es favorecida en comunidades con grandes tamaños 

poblacionales y medioambientes relativamente estables, mientras que la deriva 

ecológica es favorecida en comunidades con pequeñas poblaciones y en 

medioambientes variables7. 

 

 En el centro A, la diversidad beta en los sitios más cercanos al cultivo fue 

explicada principalmente por mecanismos neutrales. Esto puede deberse a una 

mayor deriva ecológica, producto de una disminución en el tamaño comunitario 

debido a un mayor nivel de perturbación, por la cercanía a los cultivos, ya que la 
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deriva ecológica es más fuerte en pequeñas comunidades y bajo 

perturbaciones107. Los resultados señalan que, además, en los sitios cercanos a 

los cultivos del Centro A, la diversidad alfa disminuyó significativamente con 

mayor dominancia y menor equidad (Fig.2), lo cual podría ser una señal de un 

aumento en la deriva ecológica, que causaría cambios en la abundancia relativa 

de las especies. Similares resultados fueron obtenidos por Myer et al., 201565 

quienes encontraron que los cambios comunitarios se debieron a un efecto de 

muestreo azaroso debido a la influencia de una perturbación sobre el tamaño 

comunitario65. Comunidades que tienen una mayor capacidad de carga exhiben 

menor asimetría en la distribución de la abundancia de las especies, comparadas 

con comunidades con menor capacidad de carga25. Posterior a una perturbación 

se ha descrito un aumento de la asimetría en la distribución de la abundancia de 

las especies7. El centro A mostró una mayor asimetría en la distribución de la 

abundancia de las especies comparado con el centro B. La neutralidad también 

fue mayor en las estaciones más cercanas al cultivo en el centro B, pero a 

diferencia del centro A, el tamaño comunitario y la riqueza también fueron 

mayores en estas estaciones. Es probable que las características del sedimento 

(grano más fino), junto con un aumento en la disponibilidad de alimento, 

proveniente de los desechos de los cultivos, hayan permitido el crecimiento 

comunitario y la colonización de especies tolerantes al enriquecimiento orgánico 

en el centro B.  
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 La acuicultura tiene una gran importancia para el desarrollo económico y social, 

sin embargo, se ha cuestionado su sustentabilidad y rol en el sistema global de 

alimentación, ya que el cultivo de especies carnívoras hace que esta no sea 

sustentable a largo plazo; además el cultivo de especies de alto valor no erradica 

el problema del hambre a nivel mundial108,109. Dado esto, la FAO ha recomendado 

la diversificación de especies cultivadas para mejorar la seguridad alimentaria a 

nivel nacional/Internacional. En este sentido, la mitilicultura puede desempeñar 

un papel vital en la alimentación, seguridad y desarrollo económico y social, con 

un menor costo ambiental y mayores beneficios en comparación con otras 

fuentes de proteína animal44. Sin embargo, el cultivo de mitílidos puede generar 

impactos ambientales negativos, dependiendo de las condiciones del sitio y de la 

intensidad del cultivo42. En Chile, según el último informe ambiental de la 

Subsecretaria de Pesca y Acuicultura, en el año 2020, el 21% y 73% de los 

centros de cultivo presentaron condiciones anaeróbicas en las Regiones de los 

Lagos y Aysén respectivamente, de estos el 100 % correspondieron a cultivos de 

peces (salmónidos). Estos resultados son preocupantes, debido al alto nivel de 

endemismo presente en estas regiones110–113. Respecto a los informes 

ambientales (INFAs), sólo 13 de las 612 INFAs realizadas entre los años 2019 y 

2020 correspondieron a moluscos, aunque no presentaron condiciones de 

anaerobia, preocupa el bajo número de INFAs presentados, considerando que 

durante esos años la producción alcanzó las 379,096 y 399,097 toneladas por 

año respectivamente. En este estudio realizado durante el verano del año 2020, 
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el potencial rédox mostró valores negativos en todas las estaciones y en ambos 

centros (excepto en la estación A6). El límite de aceptabilidad para el potencial 

rédox es ≥ 50 mV según la normativa vigente, y de acuerdo con este criterio los 

centros evaluados se encontrarían en condiciones de anaerobia. La normativa 

ambiental vigente si bien exige el análisis de la macrofauna bentónica, sus 

resultados no son considerados en la calificación ambiental de los centros. 

Además, los análisis de la macrofauna están enfocados en los índices de 

diversidad alfa, no se considera la diversidad beta, ni gamma. Otro problema que 

presentan los estudios ambientales es la baja resolución taxonómica, lo cual 

genera una subestimación de la diversidad alfa. Avances en esta línea incluyen 

la incorporación de Indicadores como AMBI, que considera los grupos ecológicos 

de las especies, y un nivel de identificación a nivel de especie del 80 %, lo cual 

representa un desafío, dado que incluso en las familias reconocidas como 

indicadoras de perturbación, los vacíos taxonómicos son grandes, por ejemplo, 

la familia Cirratulidae, de las 27 especies citadas para Chile, 7 (26 %) son 

cuestionadas y requieren de mayor revisión taxonómica. En el caso de la Familia 

Capitellidae, de las 4 especies descritas para Chile, 3 (75 %) son cuestionadas y 

requieren una mayor revisión114. En este estudio, según el índice AMBI, todas las 

estaciones de ambos centros presentaron comunidades ligeramente 

perturbadas, excepto la estación de impacto A7, ubicada a 44 m de distancia de 

las líneas de cultivo, que mostró una comunidad no perturbada. A diferencia de 

AMBI, los otros indicadores de diversidad alfa mostraron señales de perturbación 
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para la estación A7, con menor riqueza, menor diversidad y mayor dominancia. 

Los resultados de AMBI para A7 estuvieron dados principalmente por las altas 

abundancias de Polygordius sp. Esta especie de poliqueto se encuentra asignado 

al grupo ecológico I, sin embargo, al igual que en este estudio, ha sido encontrada 

en altas y mayores abundancias en sitios con cultivos que en sitios de referencia, 

en el seno de Reloncaví79, por lo cual el grupo ecológico asignado debería ser 

reevaluado. 

 

 Los invertebrados bentónicos son uno de los grupos más diversos a nivel 

mundial, sin embargo, entre un 30-34 % de las especies descritas a nivel mundial 

fueron considerados datos deficientes por la IUCN115. Taxónomos han señalado 

su preocupación de que muchas especies se extinguirán antes de incluso ser 

descubiertas y descritas. Las especies con poca capacidad de dispersión y alto 

grado de endemismo son las más amenazadas116. La diversidad de 

macroinvertebrados bentónicos en Chile aumenta de norte a sur, las regiones de 

Los Lagos y Aysén, donde se concentra la actividad acuícola, junto con la región 

de Magallanes albergan los mayores niveles de riqueza y endemismo110–113. La 

pérdida de biodiversidad de invertebrados marinos tendrá repercusiones 

ecológicas, económicas y sociológicas en cascada, por lo cual su conservación 

tiene gran importancia76. Los resultados de la presente investigación aportan 

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

bentónicas.  
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CONCLUSIONES 
 

 

 

Los cultivos de mitílidos pueden afectar la diversidad de las comunidades 

de invertebrados bentónicos de fondos blandos a distintas escalas espaciales. 

Evaluar los procesos y mecanismos que subyacen a la diversidad beta permiten 

una mejor comprensión de la respuesta comunitaria ante este tipo de 

perturbación y podría servir como herramienta cuantitativa ecológica para 

mejorar los planes de manejo y conservación, para el desarrollo de una 

acuicultura sustentable. Los resultados de este estudio muestran que: 

 

i) La diversidad alfa de las comunidades de macroinvertebrados bentónicos de 

fondos blandos mostró un patrón opuesto en los centros de cultivos de mitílidos 

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

 

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

riqueza o el anidamiento. 
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iii) Mecanismos determinísticos fueron predominantes en los sitios más alejados 

de los cultivos de mitílidos, mientras que mecanismos neutrales fueron 

importantes en los sitios cercanos a los cultivos de mitílidos.  

 

iv) El potencial rédox mostró mayores condiciones de hipoxia en el centro A que 

en el centro B, reflejando diferencias en el nivel de perturbación por 

enriquecimiento orgánico. Las características granulométricas del sedimento 

tendrían un efecto de filtro ambiental y podrían además afectar el tamaño y la 

respuesta comunitaria ante el enriquecimiento orgánico proveniente de los 

cultivos de mitílidos.  

 

v) Las comunidades de macroinvertebrados bentónicas de los centros de cultivo 

de mitílidos estudiados mostraron estar levemente perturbadas según AMBI, pero 

los resultados de este índice pueden estar influenciados por la incorrecta 

asignación de grupos ecológicos. 

 

Recomendaciones 
 

i) Avanzar en la generación de conocimiento taxonómico, para una correcta 

evaluación de la diversidad de las comunidades de macroinvertebrados 

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

comunitario.  

 

iii) Incluir modelos neutrales en la evaluación de los efectos de perturbaciones 

sobre la diversidad de las comunidades bentónicas.  
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Figura 2. Diversidad Alfa: A. Riqueza, B. Abundancia, C. Shannon-Wiener, D. Pielou, E. 
Simpson: Promedio y desviación estándar de las estaciones agrupadas en Impacto 
(<100 m), Transición (100-250 m) y Control (250-560 m) en los centros A (azul) y B 
(naranja). Se muestran las diferencias significativas según el análisis de PERMANOVA 
(p<0.05). Flechas rojas indican diferencias significativas según las pruebas a posteriori 
de PERMANOVA(p<0.05). 
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Figura 3. nMDS de la abundancia de macrofauna bentónica sobre una matriz de similitud 
de Bray-Curtis, previa transformación de datos a la raíz cuarta. Para los factores Centro 
(A y B) y Distancia (Transición (triángulos verdes), Control (triángulos invertidos azules), 
Impacto (cuadrados calipsos)). 
 

 

 

 

 

 

Figura 4. Rareza: Porcentaje de de especies raras según su abundancia y ocurrencia en 
el primer cuartil (Q1) del centro A (en azul) y B (en naranja). 
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Figura 5. Particionamiento aditivo de Beta (BD) en anidamiento (Nes), Diferencia de 
Riqueza (RichDif) y Remplazo (Repl): A. Centros, B. Distancia, C. Distancia dentro de A, 
y D. Distancia dentro de B. Con los índices de Jaccard (J) y Sorensen (S) para los datos 
de presencia/ausencia y Ruzicka (R) y Porcentaje de Diferencia (%) para los datos de 
abundancia (datos previamente transformados a la raíz cuarta) según Podani y Baselga.  
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Figura 6. Modelo nulo de Raup-Crick (BRC) para los datos de presencia/ausencia del total 
de muestras de los centros A y B.  
 
 
 
 

 
 
Figura 7. Modelo nulo de Raup-Crick (BRC) para los datos de presencia/ausencia del total 
de muestras del centro A.  
 

BRC = 0.4 ± 0.4 

BRC =0.5 ± 0.3 
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Figura 8. Modelo nulo de Raup-Crick (BRC) para los datos de presencia/ausencia del total 
de muestras del centro B.  
 

 

 

 

 

Figura 9. Modelo nulo de Raup-Crick (BRC) para los datos de presencia/ausencia de los 
centros A (azul) y B (naranjo), a través de la distancia.  
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Figura 10. Decay-Model; Disimilitud a través de la distancia, para los centros A (en azul) 
y B (en naranja). Usando el modelo de Gompertz, con los valores de pseudo R2 y del 
Akaike (AIC).  
 

 
 
Figura 11. nMDS de las variables ambientales: profundidad (m), temperatura (°C), pH y 
Rédox (mV) del sedimento; granulometría: media (µm), clasificación (µm), arena (%) y 
fango (%); pH del agua superficial; temperatura (°C) y oxígeno disuelto (mg/L) del agua 
de fondo. En base a una matriz de distancia Euclidiana, previa normalización de datos. 
Para los factores Centro (A y B) y Distancia (Impacto (cuadrados calipsos), Transición 
(triángulos en verde) y Control (triángulos en azul)). 
 

Pseudo R2= 0.11 
AIC=-433.08 

Pseudo R2= 0.06 
AIC= 196.6 
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Figura 12. Variables del sedimento: A. pH, B. Rédox (mV), C. Media (µm), D. 
Clasificación (µm), E. Arena (%) y F. Fango (%): Promedio y desviaciones estándar de 
las estaciones de Impacto (<100 m), Transición (100-250 m) y Control (250 -560 m) de 
los centros A (en azul) y B (en naranja). Se muestran las diferencias significativas según 
el análisis de PERMANOVA (p<0.05). Flechas rojas indican diferencias significativas 
según las pruebas a posteriori de PERMANOVA (p<0.05). 
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Figura 13. DISTLM de la abundancia usando una matriz de similitud Bray-Curtis (previa 
transformación de datos a la raíz cuarta) y el conjunto de variables ambientales; 
profundidad (m), temperatura (°C), pH, Rédox (mV), media (µm), clasificación (µm), 
arena (%), fango (%) del sedimento; pH del agua superficial (pH_sw), temperatura 
(T_bw) y oxígeno disuelto (DO_bw) del agua de fondo. Para los factores Centro (A y B) 
y Distancia (Impacto (cuadrados calipsos), Transición (triángulos en verde) y Control 
(triángulos en azul)). 
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Figura 14. AMBI para cada estación de los centros A y B. 
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Figura 15. AMBI centro A: A. Porcentaje de especies por grupo ecológico a través de la 
distancia (m). B. Promedio y desviación estándar del porcentaje de especies por grupo 
ecológico, en eje principal, índice AMBI en eje secundario, de las estaciones de Impacto 
(<100 m), Transición (100 – 250 m) y Control (250-560 m). 
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Figura 16. AMBI centro B: A. Porcentaje de especies por grupo ecológico, a través de la 
distancia (m). B. Promedio y desviación estándar del porcentaje de especies por grupo 
ecológico, en eje principal, índice AMBI en eje secundario, en las estaciones de Impacto 
(<100 m), Transición (100 – 250 m) y Control (250 -560 m). 
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Tabla 1. Estaciones de muestreo en los centros A y B, coordenadas, profundidad (m), 
distancia con las líneas de cultivo (m) y clasificación de la estación según la distancia en 
Impacto (<100 m), Transición (100-250 m) y Control (>250-560 m).  
 

Centro Estación Coordenadas Profundidad Distancia Distancia 
   Lat. Long (m) (m) Clasificación 
A A2 -42.525 -73.449 22.6 109.0 Transición 

A3 -42.533 -73.449 57.0 248.0 Transición 
A4 -42.534 -73.454 78.8 560.0 Control 
A5 -42.540 -73.444 40.0 181.0 Transición 
A6 -42.541 -73.443 20.9 335.0 Control 
A7 -42.518 -73.481 22.0 44.0 Impacto 
A8 -42.520 -73.492 67.0 138.0 Transición 

B B1 -42.383 -73.562 55.0 141.7 Transición 

B2 -42.382 -73.560 67.0 61.8 Impacto 

B3 -42.381 -73.568 40.0 216.3 Transición 

B4 -42.382 -73.571 60.0 383.1 Control 

B5 -42.376 -73.563 66.7 255.6 Control 

B6 -42.374 -73.563 66.7 560.5 Control 

B7 -42.378 -73.553 73.3 10.8 Impacto 

B8 -42.378 -73.552 75.0 10.0 Impacto 
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Tabla 2. Diversidad alfa: promedio ± desviación estándar de la riqueza (S), Abundancia 
total (Nt), índices de diversidad de Shannon-Wiener (H’), equidad de Pielou (J’) y 
dominancia de Simpson (D’), para cada estación y distancia (Impacto, Transición y 
Control) de los centros A y B. 
 

Estación S Nt H'(ln) J' D' 

A2 11.7 ± 4.9 656.7 ± 667.1 1.765 ± 0.460 0.762 ± 0.221 0.257 ± 0.145 

A3 34.3 ± 1.5 1123.3 ± 20.8 3.013 ± 0.126 0.852 ± 0.027 0.079 ± 0.019 

A4 21.0 ± 4.6 543.3 ± 150.1 2.737 ± 0.236 0.903 ± 0.026 0.086 ± 0.019 

A5 14.3 ± 2.1 490.0 ± 140.0 2.092 ± 0.270 0.788 ± 0.083 0.188 ± 0.053 

A6 26.3 ± 7.1 1200.0 ± 756.2 2.606 ± 0.297 0.801 ± 0.030 0.119 ± 0.040 

A7 12.7 ± 3.5 1273.3 ± 1120.7 1.600 ± 1.080 0.608 ± 0.377 0.387 ± 0.411 

A8 12.7 ± 1.5 476.7 ± 92.9 1.909 ± 0.280 0.755 ± 0.119 0.231 ± 0.094 

Total 19.0 ± 8.9 823.3 ± 590.1 2.246 ± 0.656 0.781 ± 0.171 0.193 ± 0.177 

Impacto 12.7 ± 3.5 1273.3 ± 1120.7 1.600 ± 1.080 0.608 ± 0.377 0.387 ± 0.411 

Transición 18.3 ± 10.1 686.7 ± 401.2 2.195 ± 0.572 0.789 ± 0.120 0.189 ± 0.105 

Control 23.7 ± 6.1 871.7 ± 605.9 2.671 ± 0.250 0.852 ± 0.061 0.103 ± 0.033 

B1 31.3 ± 10.6 1896.7 ± 412.0 2.471 ± 0.600 0.719 ± 0.102 0.180 ± 0.127 

B2 51.3 ± 10.7 5396.7 ± 2511.6 2.693 ± 0.197 0.687 ± 0.036 0.146 ± 0.038 

B3 47.3 ± 7.8 3353.3 ± 574.5 2.995 ± 0.256 0.777 ± 0.034 0.087 ± 0.023 

B4 34.0 ± 7.0 1196.7 ± 466.9 2.790 ± 0.021 0.797 ± 0.048 0.117 ± 0.020 

B5 39.3 ± 10.3 3473.3 ± 2069.7 2.735 ± 0.111 0.752 ± 0.044 0.117 ± 0.022 

B6 45.0 ± 1.7 3856.7 ± 552.2 3.007 ± 0.047 0.790 ± 0.019 0.080 ± 0.005 

B7 51.3 ± 2.5 6206.7 ± 1824.5 2.979 ± 0.105 0.757 ± 0.023 0.092 ± 0.015 

B8 55.0 ± 10.6 5403.3 ± 1831.9 2.858 ± 0.242 0.715 ± 0.032 0.124 ± 0.047 

Total  44.3 ± 10.8 3847.9 ± 2099.8 2.816 ± 0.300 0.749 ± 0.055 0.118 ± 0.054 

Impacto 52.6 ± 7.8 5668.9 ± 1846.9 2.843 ± 0.207 0.719 ± 0.040 0.121 ± 0.039 

Transición 39.3 ± 12.1 2625.0 ± 914.6 2.733 ± 0.503 0.748 ± 0.075 0.133 ± 0.097 

Control 39.4 ± 7.9 2842.2± 1659.0 2.844 ± 0.139 0.780 ± 0.040 0.105 ± 0.024 
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Tabla 3. PERMANOVA univariado de la riqueza (S), abundancia total (Nt), diversidad de 
Shannon-Wiener (H’), Equidad de Pielou (J’) y dominancia de Simpson (D’). 
PERMANOVA multivariado para los datos de abundancia de cada taxa (N), previa 
transformación de datos a la raíz cuarta. Factores: Distancia (Impacto, Transición y 
Control) y Centro (A y B). Número de permutaciones = 999, matriz de similitud de Bray-
Curtis. P(perm) <0.05 con asterisco. 
 
 
Riqueza (S)                                    
Fuente df     SS     MS Pseudo-F P(perm) Perm 
Centro 1 14608 14608 56.362   0.001* 999 
Distancia 2 1229 614.52 2.371   0.089 999 
CentroxDistancia 2 2016.8 1008.4 38.906   0.024* 997 
Res 39 10108 259.18                         
Total 44 30096                                
Abundancia total (Nt)       
Fuente df     SS     MS Pseudo-F P(perm)  perms 
Centro 1 22437 22437 32.398   0.001* 997 
Distancia 2 2884 1442 20.822   0.089 998 
CentroxDistancia 2 2014.2 1007.1 14.542   0.226 998 
Res 39 27009 692.54                         
Total 44 65157           
Shannon-Wiener (H')       
Fuente df     SS     MS Pseudo-F P(perm)  perms 
Centro 1 1902.2 1902.2 12.878   0.001* 999 
Distancia 2 1327 663.48 44.917   0.019* 998 
CentroxDistancia 2 1253.2  626.6 42.421   0.009* 997 
Res 39 5760.8 147.71                         
Total 44 9309.3                                
Pielou (J')       
Fuente df     SS     MS Pseudo-F P(perm)  perms 
Centro 1 295.68 295.68 30.164   0.106 999 
Distancia 2 976.13 488.06 4.979   0.017* 999 
CentroxDistancia 2 633.96 316.98 32.337   0.063 999 
Res 39 3822.9 98.024                         
Total 44 5148.5                                
Simpson (D')       
Fuente df     SS     MS Pseudo-F P(perm)  perms 
Centro 1 1847.8 1847.8 39.731   0.023* 998 
Distancia 2 2517.5 1258.8 27.066   0.058 999 
CentroxDistancia 2 1514.2 757.12 1.628   0.184 999 
Res 39 18138 465.07                         
Total 44 23427           
Abundancia (N)       
Fuente df       SS     MS Pseudo-F P(perm)  perms 
Centro 1 25940 25940 15.373   0.001* 999 
Distancia 2   9196.4 4598.2 2.725   0.001* 996 
CentroxDistancia 2 8508 4254 2.521   0.001* 999 
Res 39 65809 1687.4                         
Total 44 1E+09                          
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Tabla 4. Variables ambientales: profundidad (m), temperatura T(°C), pH, Rédox (mV) del sedimento; granulometría: media 
(µm), clasificación (µm), arena (%), fango (%); pH del agua superficial (pH_sw); temperatura (°C) y oxígeno disuelto (mg/L) 
del agua de fondo (T_bw y DO_bw). 
 

Estación 
Profundidad 

(m) 
T 

(°C) 
pH 

 
Rédox 
(mV) 

Media 
(µm) 

Clasificación 
(µm) 

Arena 
(%) 

Fango 
(%) 

pH_sw 
 

T_bw 
(°C) 

DO_bw 
(mg/L) 

A2 22.6 12.3 ± 0.6 7.8 ± 0.1 -118.1 ± 42.2 274.6 1.5 100.0 0.0    
A3 57.0 11.6 ± 0.1 6.7 ± 0.1 -132.8 ± 37.7 166.5 2.7 91.4 8.6 7.9 12.6 9.5 

A4 78.8 11.6 ± 0.1 7.7 ± 0.0 -99.3 ± 57 137.9 1.7 96.0 4.0 8.2 12.9 9.6 

A5 40.0 11.6 ± 0.5 7.9 ± 0.2 -111.3 ± 12.4 235.3 1.6 98.9 1.1 7.9 13.2 9.8 

A6 20.9 13.5 ± 1.0 8.0 ± 0.1 167.7 ± 5.1 488.3 2.3 99.7 0.3 8.1 13.3 9.3 

A7 22.0 12.6 ± 0.5 7.6 ± 0.1 -134.0 ± 15.6 151.7 1.8 97.1 2.9 8.5 13.0 9.7 

A8 67.0 11.6 ± 0.0 7.6 ± 0.0 -111.8 ± 28.8 265.9 1.8 97.4 2.6 8.1 12.6 9.7 

Total 44.0 ± 22.6 12.1 ± 0.8 7.6 ± 0.4 -77.1 ± 106.7 245.8 ± 120.4 1.9 ± 0.4 97.2 ± 2.9 2.8 ± 2.9 8.1 ± 0.0 12.1 ± 0.4 8.4 ± 0.7 
Impacto 22.0 ± 0.0 12.6 ± 0.5 7.6 ± 0.1 -134.0 ± 15.6 151.7 ± 0.0 1.8 ± 0.0 97.1 ± 0.0 2.9 ± 0.0 8.2 ± 0.0 12.3 ± 0.0 8.8 ± 0.0 

Transición 46.7 ± 17.7 11.8 ± 0.4 4.5 ± 0.5 -115.5 ± 29.0 235.6 ± 49.1 1.9 ± 0.5 97.0 ± 3.8 3.0 ± 3.8 8.1 ± 0.0 11.8 ± 0.3 7.9 ± 0.5 

Control 49.9 ± 31.7 12.5 ± 1.2 7.8 ± 0.2 34.2 ± 150.6 313.1 ± 247.7 2.0 ± 0.4 97.8 ± 2.6 2.2 ± 2.6 8.1 ± 0.0 12.4 ± 0.4 9.0 ± 0.4 
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Continuación Tabla 4. 

Estación 
Profundidad 

(m) 
T 

(°C) 
pH 

 
Rédox 
(mV) 

Media 
(µm) 

Clasificación 
(µm) 

Arena 
(%) 

Fango 
(%) 

pH_sw 
 

T_bw 
(°C) 

DO_bw 
(mg/L) 

B1 55.0 11.6 ± 0.2 7.4 ± 0.1 -59.0 ± 49.1 141.5 2.4 89.8 10.2 7.9 14.1 10.4 

B2 67.0 11.8 ± 0.4 7.4 ± 0.0 -78.1 ± 14.9 62.4 3.6 67.5 32.5 7.9 13.4 11.2 

B3 40.0 11.5 ± 0.1 7.4 ± 0.1 -35.4 ± 24.2 79.3 2.6 80.3 19.7 7.8 13.8 10.8 

B4 60.0 11.6 ± 0.1 7.3 ± 0.1 -44.9 ± 26.6 160.1 2.3 91.9 8.1 7.8 13.8 10.9 

B5 66.7 11.6 ± 0.2 7.4 ± 0.0 -36.2 ± 9.8 33.1 3.1 44.7 55.3 7.9 13.6 11.3 

B6 66.7 11.5 ± 0.1 7.4 ± 0.1 -34.9 ± 12.0 41.0 2.9 59.2 40.8 7.9 13.6 11.3 

B7 7.3 11.5 ± 0.2 7.4 ± 0.1 -48.7 ± 26.9 51.7 3.4 63.4 36.6 7.9 13.8 11.0 

B8 75.0 11.5 ± 0.1 7.4 ± 0.1 -22.8 ± 11.8 39.0 2.8 55.3 44.7 7.9 13.9 11.7 

Total 63.0 ± 10.8 11.6 ± 0.2 7.4 ± 0.1 -45.0 ± 26.6 76.0 ± 48.7 2.9 ± 0.5 69.9 ± 16.9 31.0 ± 16.9 8.2 ± 0.1 11.6 ± 0.1 7.7 ± 0.2 

Impacto 71.8 ± 3.6 11.6 ± 0.3 7.4 ± 0.1 -49.9 ± 29.1 51.0 ± 11.7 3.3 ± 0.4 62.1 ± 6.2 37.9 ± 6.2 8.2 ± 0.0 11.6 ± 0.1 7.8 ± 0.2 

Transición 47.5 ± 8.2 11.6 ± 0.1 7.4 ± 0.1 -47.2 ± 36.9 110.4 ± 44.0 2.5 ± 0.1 85.1 ± 6.7 14.9 ± 6.7 8.2 ± 0.0 11.6 ± 0.1 7.7 ± 0.1 

Control 64.5 ± 3.3 11.6 ± 0.1 7.3 ± 0.1 -38.7 ± 16.1 78.1 ± 71.1 2.8 ± 0.5 65.3 ± 24.2 34.7 ± 24.2 8.3 ± 0.0 11.6 ± 0.1 7.6 ± 0.3 
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Tabla 5. PERMANOVA univariado para variables ambientales: pH, Rédox (mV), media (µm), 
clasificación (µm), arena (%) y fango (%). y PERMANOVA multivariado para el conjunto de 
variables ambientales: profundidad (m), temperatura (°C), pH, Rédox (mV) del sedimento; 
granulometría: media (µm), clasificación (µm), arena (%) y fango (%); pH del agua superficial; y 
temperatura (°C) y oxígeno disuelto (mg/L) del agua de fondo. Matriz de distancia euclidiana, previa 
normalización de datos. Número de permutaciones = 999. Factores: Distancia con niveles de 
Transición, Control e Impacto, y Centro con los niveles A y B. Nivel de significancia P(perm)<0.05 
con asterisco. 
 

Variable Fuente df SS MS Pseudo-F P(perm) perms 
pH Centro 1 73.229 73.229 8.798 0.008* 998 

Distancia 2 18.933 0.94664 11.373 0.308 999 
CentroxDistancia 2 30.787 15.393 18.494 0.186 999 
Res 39 32.461 0.83235    
Total 44 44     

 
Rédox 

 
Centro 1 12.077 12.077 19.702 0.158 999 
Distancia 2 11.15 55.749 90.945 0.002* 999 
CentroxDistancia 2 87.417 43.709 71.303 0.006* 999 
Res 39 23.907 0.613    
Total 44 44     

 
Media Centro 1 48.304 48.304 80.978 0.031* 995 

 Distancia 2 11.261 0.56304 0.9439 0.400 999 
 CentroxDistancia 2 0.73048 0.36524 0.61231 0.564 999 
 Res 9 53.685 0.5965    
 Total 14 14     
 

Clasificación Centro 1 62.826 62.826 13.813 0.008* 993 
 Distancia 2 0.51484 0.25742 0.56597 0.585 999 
 CentroxDistancia 2 0.85967 0.42983 0.94504 0.448 999 
 Res 9 40.935 0.45483    
 Total 14 14     
 

Arena Centro 1 60.493 60.493 14.526 0.006* 997 
 Distancia 2 0.93825 0.46913 11.265 0.364 999 
 CentroxDistancia 2 10.442 0.52209 12.537 0.344 998 
 Res 9 3.748 0.41644    
 

Fango Centro 1 60.493 60.493 14.526 0.008* 997 
 Distancia 2 0.93825 0.46913 11.265 0.409 998 
 CentroxDistancia 2 10.442 0.52209 12.537 0.325 999 
 Res 9 3.748 0.41644    
 Total 14 14     
 

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

PEJESAPO APHOS POROSUS. 
 

 

Capitulo publicado en:  

Vásquez C, Vera-Escalona I, Brante A, Silva F, Hernández-Miranda E. 2023. 

Natural mega disturbances drive spatial and temporal changes in diversity and 

genetic structure on the toadfish Aphos porosus. Scientific Reports 13(1):13902. 

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

 

 

Perturbaciones naturales pueden modificar las dinámicas de extinción-

colonización, impulsando cambios en la diversidad y estructura genética de las 

poblaciones marinas. En la costa chilena (36°S, 73°O), el fuerte evento de hipoxia 

del 2008, producido por intensas surgencias costeras, y el mega terremoto-

tsunami del 2010 provocaron la mortalidad masiva del pejesapo Aphos porosus. 

En este capítulo se evaluaron los efectos de ambas perturbaciones sobre la 

diversidad y estructura genética espaciotemporal de A. porosus en dos áreas 

vecinas, usando 13 microsatélites en individuos colectados entre los años 2008-

2015. Los resultados mostraron que después de ambas perturbaciones las 

poblaciones de A. porosus mostraron menor diversidad genética, un tamaño 

poblacional efectivo reducido (Ne<20), migración asimétrica y mayor estructura 

genética espacio-temporal. Estos hallazgos sugieren que las poblaciones locales 

de A. porosus aumentaron la dinámica de extinción-recolonización después de 

las perturbaciones, aumentado la deriva y flujo de genes, causando la pérdida de 

diversidad local y el aumento en la estructuración genética espacio-temporal. Se 
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sugiere que se necesita un seguimiento genético continuo, para evaluar el 

potencial riesgo de A. porosus frente a nuevas perturbaciones naturales y 

antropogénicas. 
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INTRODUCCIÓN 
 

 

 

La diversidad genética es esencial para la supervivencia, adaptabilidad y 

evolución de las poblaciones117. Los eventos de mortalidad masiva provocados 

por fuertes perturbaciones naturales en los ecosistemas marinos pueden 

modificar la dinámica de extinción-colonización de las especies e impulsar 

cambios en la diversidad y la estructura genética espaciotemporal de las 

poblaciones, disminuyendo el tamaño de las poblaciones, afectando la 

conectividad y en última instancia, aumentando los efectos locales de la deriva 

genética, y flujo de genes118–120.  

 

 Las especies marinas están expuestas a diferentes regímenes de 

perturbaciones naturales, especialmente en las costas del Pacífico Sureste, 

donde ocurren frecuentes surgencias hipóxicas y mega terremotos y tsunamis 

que son menos frecuentes pero más intensos121,122. Varios estudios sugieren que 

el proceso de surgencia, más allá de las condiciones de estrés hipóxico 

generadas en períodos cortos, puede afectar la conectividad entre las 

poblaciones marinas locales, actuando como una barrera para la dispersión, 
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aumentando la estructura genética123–125, como se observa, por ejemplo, en el 

pez Sebastes thompsoni126. Por otro lado, los terremotos y tsunamis pueden 

promover el flujo de genes entre las poblaciones, aumentando la diversidad 

genética local y disminuyendo la estructura genética de la población, como se 

observó en la planta de pantano Carex rugulosa después del mega terremoto-

tsunami ocurrido en 2011 en Japón118. Sin embargo, la respuesta de las especies 

a una misma perturbación puede ser extremadamente diversa y dependerá del 

régimen de perturbación (es decir, frecuencia, intensidad y extensión) y de las 

características de la historia de vida de las especies afectadas (es decir, potencial 

de dispersión, tamaño de la población y tiempo generacional)127. 

 

 En la costa del centro-sur de Chile (34˚-39˚S) dos fuertes perturbaciones 

naturales afectaron una extensión de aproximadamente 500 km de costa; el 3 de 

enero de 2008 un evento de surgencia-hipóxica (< 0.5 ml O2 l-1 en la columna de 

agua) provocó la mortalidad masiva de organismos pelágicos y bentónicos, 

principalmente especies de peces en la Bahía de Coliumo128,129. El 27 de febrero 

de 2010 un mega terremoto-tsunami (8.8 Mw, el sexto terremoto más fuerte 

desde 1900) afectó la costa del Centro-Sur de Chile, levantando parte del litoral 

en más de 3 m, generando un maremoto con olas de hasta 14 m, que devastó 

extensas áreas de fondos marinos costeros, modificando los ambientes 

bentónicos y costeros y provocando una mortalidad masiva de diferentes 
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especies de los hábitats intermareales y submareales, impactando fuertemente 

a la Bahía de Coliumo36,130,131. Ambas perturbaciones, presentaron diferentes 

grados de magnitud a lo largo del área afectada, creando un paisaje parcheado 

complejo que afectó principalmente a la Bahía de Coliumo y, en menor medida, 

a la zona norte circundante de la plataforma de Itata. En la plataforma de Itata, el 

evento de surgencia hipóxica disminuyó el oxígeno disuelto en la superficie, pero 

los valores se mantuvieron en niveles de normoxia (>2 ml O2 l-1) en el fondo 

marino, y durante el mega terremoto el tsunami fue menos destructivo, con altura 

de ola casi la mitad que en la Bahía de Coliumo23 (Fig. 1). 

 

 El pejesapo Aphos porosus (Valenciennes, 1837) fue una de las especies más 

afectadas por el evento de surgencia hipóxica de 2008 y por el mega terremoto-

tsunami de 2010. Aphos es un género monotípico, y A. porosus es la única 

especie de la familia Batrachoididae presente en Chile133. Este pez bentónico-

demersal se distribuye en el Pacífico Sudoccidental, entre 3°-53°S, desde Puerto 

Pizarro, Perú hasta el Estrecho de Magallanes, Chile, y desde la costa hasta el 

ambiente demersal somero (0-100 m)134–136. A. porosus presenta un tiempo 

generacional de 3 años, con un período reproductivo durante la temporada 

austral de primavera-verano y cuidado biparental. Las hembras eligen un sitio 

protegido en pozas intermareales y rocosos submareales, donde depositan hasta 

167 huevos que luego son fecundados por un macho. El macho ayuda a la 
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hembra a desovar y aparentemente secreta una sustancia adhesiva que ayuda a 

que los huevos se adhieran a la roca, además protege los huevos emitiendo 

gruñidos. Los estados embrionario y larval se desarrollan adheridos a las rocas 

hasta el día 65, luego una vez liberados como larvas nadadoras, continúan 

asociados al fondo marino137,138. El largo tiempo generacional y las larvas sin 

comportamiento pelágico hacen que esta especie sea vulnerable a las 

perturbaciones naturales y antropogénicas debido a su bajo potencial de 

dispersión137.  

 

 El evento de surgencia-hipóxica de 2008 y el mega terremoto-tsunami de 2010 

ocurrieron durante la época reproductiva de Aphos porosus, en los meses de 

enero y febrero, afectando severamente las áreas donde la especie pone sus 

huevos y se desarrollan las larvas. Los estudios indican que después del fuerte 

afloramiento hipóxico de 2008, la densidad de población promedio de A. porosus 

disminuyó drásticamente un 75 % y un 54 % en la Bahía de Coliumo y en la 

Plataforma del Itata, respectivamente, en comparación con el año 2007 antes de 

esta perturbación137. Dos años más tarde, después del mega terremoto-tsunami 

de 2010, la densidad de población promedio de A. porosus volvió a disminuir 

drásticamente en un 83 % y un 64 % en la Bahía de Coliumo y en la Plataforma 

de Itata, respectivamente, en comparación con el año 2009 antes de esta 

perturbación. 
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 El principal objetivo de este estudio fue evaluar los efectos de dos perturbaciones 

naturales fuertes, el evento de surgencia-hipóxica de 2008 y el mega terremoto-

tsunami de 2010, sobre la diversidad y estructura genética del pejesapo Aphos 

porosus. Para ello, se analizaron marcadores microsatélites de individuos de 

poblaciones locales después de los dos disturbios (período 2008-2015) en Bahía 

Coliumo y Plataforma del Itata, dos localidades vecinas que sufrieron distintos 

niveles de impacto debido a sus características geomorfológicas (Fig. 1). Se 

plantea como hipótesis que ambas perturbaciones afectaron la diversidad y 

estructura genética de A. porosus, a través de mecanismos neutrales de deriva y 

dispersión. De esta forma se predice que dado el bajo potencial de dispersión y 

el largo tiempo generacional de A. porosus, la diversidad genética local 

disminuiría después de las perturbaciones y que la estructura genética 

aumentaría entre las dos áreas. 
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METODOLOGÍA 
 
 
 
Área de Estudio 
 

 Se recolectaron un total de 565 individuos de Aphos porosus entre los años 

2008-2015 en la Bahía de Coliumo y en la Plataforma del Itata (Fig.1). Los 

muestreos bentónicos se realizaron cada tres meses utilizando una red de 

arrastre Agassiz modificada (1 m de ancho x 1 m de largo x 30 cm de alto, 

revestida con una red “nudo a nudo” de 5 mm). Todos los muestreos se realizaron 

con el R.V. Kay–Kay I y R.V. Kay–Kay II (Departamento de Oceanografía, 

Universidad de Concepción). Se estandarizó la densidad de población (individuos 

m−2) de acuerdo a la cantidad de peces capturados en cada arrastre en relación 

al área barrida40,128,131,137. Todos los individuos colectados fueron genotipados 

usando 18 marcadores microsatélites, desarrollados previamente por Silva et al. 

(2015)139. Todos los métodos utilizados en este estudio se realizaron de acuerdo 

con los lineamientos y normas bioéticas de Chile. El protocolo de eutanasia física 

para peces recolectados moribundos se desarrolló de acuerdo con el “Manual de 

Normas de Bioseguridad y Riesgos Asociados de FONDECYT-CONICYT” y sus 

referencias.  
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Figura 1. Mapa del área de estudio; A. Costa SO del Pacífico, centro-sur de Chile, 
surgencia-hipóxica del 2008 con gradiente de concentración superficial de oxígeno 
disuelto (mL/L) altos en azul y bajos en rojo128, levantamiento del mega terremoto del 
2010 (cm) con círculos negro de tamaño proporcional y la altura del tsunami (m) con un 
círculo de tamaño proporcional en azul132. B y C. Estaciones de muestreo en Plataforma 
de Itata. y Bahía Coliumo, respectivamente Región del Bío Bío (36°S, 72°O). 
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 El genotipado de microsatélites y la detección de errores de amplificación se 

realizaron locus por locus utilizando el procedimiento automático con corrección 

manual de Geneious v7.1140. La presencia de alelos nulos y otros errores de 

genotipado se evaluaron con MICRO-CHECKER v2.2.3141. Se evaluaron las 

desviaciones del equilibrio de Hardy-Weinberg (HWE) y el desequilibrio de 

ligamiento (LD) para cada loci por localidad y año utilizando un algoritmo de 

cadena de Markov142 con desmemorización = 1000, lotes = 100, iteraciones por 

lote = 1000 en GENEPOP v4.7+143,144. Debido a múltiples comparaciones, 

aplicamos una corrección de Bonferroni a los valores p de HWE y LD, con un 

nuevo valor p = 0.004. 

 

 Las desviaciones de las expectativas neutrales se evaluaron con el método 

bayesiano implementado en BayeScan v2.1145, utilizando un Número de 

ejecuciones piloto = 20, Longitud de quemado = 50,000, Número de iteraciones 

de salida= 100,000, y Tamaño del intervalo de reducción = 10. Para corregir las 

pruebas múltiples, el programa calcula los valores q en función de la probabilidad 

posterior de cada locus. Los valores q < 0.05 y los valores α significativamente > 

0 sugieren una selección diversificada, mientras que los valores q < 0.05 y los 

valores α significativamente < 0 sugieren una selección equilibrada o purificadora. 
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 Las estimaciones de diversidad genética intrapoblacional sobre todos los loci por 

localidad y año se evaluaron a través de Número de alelos (Na) = Número de 

alelos diferentes; Números de alelos privados (Nap) = Número de alelos 

exclusivos de una sola población; Número de alelos comunes (Nac) = Número 

de alelos comunes localmente (frecuencia >= 5 %), que se encuentran en el 50 

% o menos de las poblaciones; heterocigosidad observada (Ho) y 

heterocigosidad esperada corregida (uHe). Todos los índices se estimaron en 

GenAlex v6.5146 de acuerdo con Hartl y Clark (1989), y Peakall y Smouse 

(2012)146. Las comparaciones entre localidades y años antes y después de las 

perturbaciones (cuando fue posible) se realizaron con la prueba t de dos 

muestras asumiendo varianzas desiguales en Excel, aplicando una corrección de 

Bonferroni, para resolver problemas con comparaciones múltiples. El tamaño 

efectivo de la población (Ne) para ambas localidades se estimó con NeEstimator 

v2.1147, usando el Modelo II del método temporal de Nei y Tajima (1981)148, con 

un intervalo de confianza de Jackknife de 95% y PCrit = 0.020, asumiendo un 

tiempo de generación de tres años según un estudio previo137. Los individuos 

recolectados en Bahía de Coliumo en 2008 fueron eliminados de este análisis, 

para poder comparar entre ambas localidades, ya que los individuos recolectados 

en 2008 en la Plataforma de Itata fueron insuficientes para el análisis genético. 

Así, se consideró a los individuos del año 2009 como generación 0 y al año 2015 

como generación 2. 
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 Para evaluar la estructura genética espacial y temporal se realizó un Análisis de 

Coordenadas Principales (PCoA) con GenAlex v6.5146, que permite visualizar la 

diferenciación genética entre localidades (Bahía de Coliumo y Plataforma del 

Itata) y en el tiempo (2008-2015). Luego, se realizó un análisis de conglomerados 

con STRUCTURE v2.3149, para inferir la estructura poblacional entre las dos 

localidades y años. Se utilizó un modelo mixto, con k = 1 a k = 15, cada uno con 

10 repeticiones, quema = 50,000 pasos, repetición = 1,000,000 pasos y LocPrior 

= 0. La selección de k se realizó con el mayor valor de Delta K150 en Structure 

Harvester151. Las réplicas del análisis de conglomerados se alinearon con 

CLUMPP v1.1.2152, y luego se trazaron con DISTRUCT153. Luego se contrastó el 

número de clúster genéticos o poblaciones (k) inferidas con STRUCTURE con un 

Análisis de Varianza Molecular (AMOVA), utilizando el método de la distancia = 

Número de alelos diferentes (FST), Número de permutaciones = 999, 

considerando 14 poblaciones dentro de 3 grupos; 1 = Bahía de Coliumo (con los 

años 2008-2011 anidados), 2 = Bahía de Coliumo (con los años 2012-2015 

anidados) y 3 = Plataforma del Itata (con los años 2009-2015 anidados) con 

Arlequin v3.5154. Además, se realizaron pruebas de FST pareadas entre 14 

poblaciones, utilizando el método de distancia = Número de alelos diferentes 

(FST), Número de permutaciones = 999, aplicando correcciones de Bonferroni, 

para resolver problemas de comparaciones múltiples. El FIS se estimó para cada 

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

v4.751,34,135,146. 
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 El flujo de genes entre la Bahía de Coliumo y la Plataforma de Itata, la tasa 

reciente de migración por generación (m) y la probabilidad posterior de la 

distribución ancestral individual de los inmigrantes se estimaron a través de un 

método bayesiano implementado en BayesASS v3.0156, configurando los 

siguientes parámetros: generador de semillas s = 100, iteraciones I = 10,000,000-

100,000,000, quema = 1,000,000, intervalos de muestreo n = 100, frecuencias 

alélicas a = 0.30, coeficiente de consanguinidad f = 0.50 y tasa de migración m = 

0.10. La convergencia de los CMCM se revisó en Tracer v1.7157. 
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RESULTADOS 
 

 

 

  Entre los 18 loci, 5 presentaron alelos nulos y fueron eliminados de los 

análisis, junto con 118 individuos que presentaron errores de amplificación. Por 

lo tanto, se utilizaron para los análisis un total de 13 loci y 447 individuos 

recolectados entre 2008 y 2015 (305 individuos de la Bahía de Coliumo y 142 

individuos de la Plataforma del Itata; Tabla 1). Se observaron desviaciones de 

HWE en la Bahía de Coliumo y la Plataforma de Itata en todos los años, excepto 

durante el 2010 en la Plataforma de Itata. Bahía de Coliumo mostró mayores 

desviaciones de HWE que la Plataforma del Itata, las que aumentaron entre los 

años 2014 y 2015 (Suplementario, Tabla 1). También se observaron LD en la 

Bahía de Coliumo en todos los años excepto en 2011 y en la Plataforma de Itata 

en los años 2009, 2014 y 2015 (Suplementario, Tabla 2). Además, se demostró 

que 8 de los 13 loci estaban bajo selección de equilibrio o purificación 

(Suplementario, Tabla 3). 

 

 La diversidad genética de Aphos porosus mostró diferencias entre y dentro de 

las localidades, en los años posteriores a los disturbios; Bahía Coliumo mostró 

una menor heterocigosidad observada que Plataforma del Itata en los años 2009 
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y 2010 (Tabla 1 y Suplementario Fig. 1). En Bahía de Coliumo, el número de 

alelos (Na) fue significativamente menor después del 2008 (año de hipoxia) que 

el observado en los años 2009, 2013, 2014 y 2015 (p<0.004). De manera similar, 

la heterocigosidad observada (Ho) y la heterocigosidad esperada corregida (uHe) 

fueron significativamente menores después de 2008 (año de hipoxia) y 2010 (año 

de mega terremoto-tsunami) que, en 2013, 2014 y 2015 (p<0,004), mientras que, 

en la Plataforma de Itata, el número de alelos (Na) fue significativamente más 

bajo después de 2010 (año del mega terremoto-tsunami) que en 2009 (p<0.004) 

(Tabla 1, Suplementario Fig. 1 y Tabla 4). En ambas localidades el coeficiente de 

endogamia (FIS) presentó valores negativos en todos los años estudiados (Tabla 

2). La media armónica del tamaño efectivo de la población entre las generaciones 

0 y 2 (2009 y 2015) fue Ne = 17.4 (95 % IC 10.0-29.9) y Ne = 19.1 (95 % IC 11.0-

34.1) para Bahía de Coliumo y Plataforma del Itata, respectivamente. 

(Suplementario, Tabla 5). 

 

 En el análisis de PCoA, los ejes 1 y 2 explicaron el 44 % de la varianza total, 

revelando 3 grupos: (1) Bahía de Coliumo años 2008-2012, (2) Bahía de Coliumo 

años 2013-2015 y (3) Plataforma de Itata, todos los años incluidos (Fig. 2). Este 

agrupamiento fue concordante con los resultados obtenidos en STRUCTURE 

que arrojaron un k = 3: (1) Bahía Coliumo años 2008-2011; (2) Bahía Coliumo 

años 2012-2015, y (3) Plataforma del Itata, todos los años incluidos (Fig. 3A). El 



 
 
 
 
 
 

 
94 

 

análisis jerárquico de STRUCTURE mostró una subestructura temporal en (1) 

Bahía Coliumo, con k = 3 (2008, 2009-2010 y 2011) (Fig. 3B); y (2) Bahía Coliumo 

con k = 4 (2012, 2013, 2014 y 2015) (Fig. 3C). A diferencia de la plataforma de 

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

 

 Los resultados del análisis AMOVA revelaron 3 grupos = 1.17 %; (1) Bahía de 

Coliumo (años 2008-2011), (2) Bahía de Coliumo (años 2012-2015) y (3) 

Plataforma de Itata (todos los años incluidos) (FCT = 0.012, p<0.05). Entre 

poblaciones dentro de grupos = 3.52%; (FSC = 0.036, p<0.05), y entre individuos 

dentro de poblaciones = -27.27% (FIS = -0.286, p>0.05) (Tabla 3). Los análisis de 

FST por pares de todas las poblaciones fueron significativos (p<0.0001) pero 

extremadamente pequeños (0.011-0.077); la diferenciación genética entre Bahía 

de Coliumo y Plataforma del Itata fue mayor en 2012 y 2013 (FST = 0.071 y FST = 

0.050 respectivamente). La mayor diferencia dentro de la Bahía de Coliumo se 

observó entre el 2008 (año de hipoxia) y los años 2013 y 2015 (FST = 0.076 y FST 

= 0.077, respectivamente). En la Plataforma de Itata, la mayor diferencia se 

observó entre los años 2012 y 2013 (FST = 0.039), pero en general las diferencias 

interanuales fueron menores en comparación con la Bahía de Coliumo (Fig. 4, 

ver también Material Suplementario, Tablas 6 y 7). 
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 El flujo de genes entre la Bahía de Coliumo y la Plataforma de Itata, durante los 

años posteriores a 2008 (año de hipoxia), fue asimétrico desde la Bahía de 

Coliumo hacia la Plataforma de Itata. En la Bahía de Coliumo, la tasa de 

inmigrantes por generación desde Plataforma del Itata fue cercana a cero, 

excepto en 2013 donde aumentó a 0.3. En la Plataforma de Itata, la tasa de 

inmigrantes por generación desde la Bahía de Coliumo fue igual a 0.3, excepto 

en 2013 cuando el flujo de genes disminuyó a 0 (Tabla 1) 
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DISCUSIÓN 
 

 

 

Fuertes perturbaciones naturales, incluidos los eventos de afloramientos 

hipóxicos, terremotos y tsunamis que provocan mortalidades masivas en las 

poblaciones marinas pueden provocar cuellos de botella, que aumentan la fuerza 

de la deriva y afectan el flujo de genes, causando la pérdida de diversidad 

genética y cambios en la estructuración genética poblacional118–120,126,158. Por lo 

tanto, comprender la relación entre los cambios demográficos y genéticos a lo 

largo del tiempo es de vital importancia para predecir la persistencia de 

poblaciones en riesgo, particularmente en poblaciones estructuradas 

espacialmente (es decir, meta poblaciones) en las que la disposición espacial de 

las poblaciones locales puede modular los cambios159. Considerando esto, 

evaluamos los efectos del fuerte evento de surgencia-hipóxica del 2008 y del 

mega terremoto-tsunami del 2010 sobre la diversidad genética y la estructura 

genética del pejesapo Aphos porosus en dos localidades cercanas, Bahía de 

Coliumo y Plataforma del Itata, con diferentes magnitudes de impactos137. Los 

resultados mostraron que la diversidad genética y el tamaño efectivo de la 

población de A. porosus fue menor después de los dos disturbios, principalmente 

en la Bahía de Coliumo, la localidad más impactada, con una mayor estructura 

genética espaciotemporal y migración asimétrica durante los años estudiados. 
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 Las características biológicas y ecológicas de A. porosus, y las características 

oceanográficas de las áreas donde habitan, aumentarían la probabilidad de 

aislamiento y estructura genética, y limitarían su distribución geográfica138,160, que 

en combinación con los efectos de las perturbaciones podría explicar el patrón 

de diversidad genética observado. En primer lugar, A. porosus tiene un potencial 

de dispersión de larvas limitado y la movilidad de los adultos también estaría 

restringida, como se ha visto en Opsanus tau, otro Batrachoididae161,162. 

Asimismo, la literatura sugiere un aislamiento reproductivo temporal de las 

poblaciones de A. porosus en su gradiente latitudinal como se ha observado 

respecto a otras regiones de Chile137,138. Por ejemplo, estudios previos en Chile 

han mostrado una brecha de uno a dos meses en la temporada reproductiva de 

esta especie entre las poblaciones de Valparaíso (32º S, 71º O) y Bahía de 

Coliumo (36º S, 72º O) separadas aproximadamente por 500 km137,138. En 

segundo lugar, desde un punto de vista oceanográfico, los estudios han sugerido 

que la surgencia, un proceso físico que ocurre regularmente en esta área 

geográfica del Pacífico sur, puede actuar como una fuerza hidrodinámica, 

afectando la conectividad entre las poblaciones locales, actuando como una 

barrera física a la dispersión. y promover la estructura genética de la población, 

como se observa, por ejemplo, en los peces Merluccius capensis125, Epinephelus 

andersoni123 y Pomacanthus maculosus124 en otras áreas de surgencia. En tercer 

lugar, la surgencia hipóxica de 2008 y el mega terremoto-tsunami de 2010 
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provocaron una disminución drástica de la densidad de las poblaciones de A. 

porosus (> 60 %)137, en la Bahía de Coliumo y en la Plataforma de Itata, en un 

período de tiempo corto (2 años), lo que provocó una menor diversidad genética 

y una mayor estructuración genética temporal y espacial, similar a los efectos de 

un cuello de botella163. En última instancia, la baja dispersión desde la Plataforma 

de Itata hacia la Bahía de Coliumo podría generar una diferenciación genética 

entre ambas poblaciones. Las diferencias en la intensidad de ambas 

perturbaciones sobre la densidad poblacional de A. porosus de la Bahía de 

Coliumo y Plataforma del Itata, junto con el tiempo generacional de 3 años, 

brechas reproductivas espaciales y una barrera oceanográfica, podrían ayudar a 

explicar la diversidad y estructura genética observada127,164. 

 

 Estudios anteriores demostraron que la densidad de población de A. porosus en 

la Bahía de Coliumo era sesenta veces mayor que en la Plataforma de Itata antes 

de la surgencia-hipóxica del 2008, y sugieren que la Bahía de Coliumo podría 

usarse como un área de cría para diferentes especies de peces, incluidas A. 

porosus128,137. La disminución de la densidad de población en la Bahía de 

Coliumo y la Plataforma de Itata después de ambos disturbios, y las diferencias 

entre estas localidades antes y después de los disturbios, podrían explicar la 

migración asimétrica y la estructura genética espacial observada. Debido a que 

la deriva genética tiende a ser mayor en las poblaciones más pequeñas, la 
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Plataforma de Itata podría verse más afectada por la deriva, generando una 

población diferenciada de la Bahía de Coliumo debido a una rápida fijación de 

alelos y la rápida pérdida de alelos privados. La estructura genética también se 

ha observado en el pez sapo Poricthys notatus, el género hermano de Aphos, en 

la costa del Pacífico de América del Norte de EE. UU. y en Opsanus tau y O. 

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

UU.160,165,166. 

 

 La subestructura genética temporal sólo se observó dentro de la Bahía de 

Coliumo, probablemente asociada a la mayor intensidad de ambos disturbios en 

esta localidad. Bahía de Coliumo presentó una mayor diferenciación genética 

entre 2008 (año hipóxico-surgencia) y los años 2013, 2015 (después de mega 

terremoto-tsunami). La subestructura interanual observada dentro de la Bahía de 

Coliumo, puede reflejar el aumento en la deriva y el flujo de genes después de 

las perturbaciones, probablemente producto del reclutamiento estacional 

(verano-otoño) de nuevas cohortes e inmigrantes de localidades vecinas con 

nuevos alelos. Desafortunadamente, esta hipótesis no pudo ser corroborada, 

debido a que otras áreas circundantes no fueron muestreadas genéticamente y 

el método utilizado en este estudio no incluye la migración de poblaciones no 

observadas148. Sin embargo, otros estudios genéticos sugieren que 

perturbaciones como terremotos y tsunamis pueden permitir la colonización de 
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nuevos linajes167,168. Por ejemplo, otra especie de pez sapo del género Poricthys 

ha demostrado que puede navegar 25 millas sobre troncos durante el período de 

verano y Opsanus beta dentro de esponjas puede navegar durante las épocas 

de tormenta169. Además, todas las muestras y años revelaron evidencia de FIS 

negativo, una señal de exogamia, que podría explicarse en la plataforma de Itata 

debido a la gran cantidad de inmigrantes provenientes desde la Bahía de 

Coliumo. La heterocigosidad aumentó un 10% en la Bahía de Coliumo después 

de 2011, lo que junto con un FIS negativo podrían ser una señal de inmigración 

de una población no muestreada, pero también puede ser una señal de los 

efectos de la deriva genética como consecuencia de las perturbaciones. Lo último 

se sustenta en la alta diferenciación poblacional que se produjo a partir del año 

2011. 

 

 La deriva, la inmigración y la subestructura también pueden causar otro patrón 

observado, en las poblaciones de A. porosus, por ejemplo, las desviaciones de 

HWE y la evidencia de LD, que en general fueron mayores en la Bahía de 

Coliumo con respecto a la Plataforma del Itata. Las desviaciones de HWE y LD 

pueden aparecer como consecuencia de una gran cantidad de inmigrantes que 

difieren genéticamente de las poblaciones locales debido a la mezcla y la 

abundancia de poblaciones finitas que producen frecuencias de heterocigotos 

más altas de lo esperado, pero también debido a la subestructura170–172. Las 
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señales de selección de equilibrio o purificación observadas pueden deberse a 

LD entre un loci neutral y uno sujeto a selección, debido a la deriva en 

poblaciones finitas173,174. 

 

 Los efectos del mega terremoto-tsunami del 2010 sobre la diversidad genética 

de otros organismos, sugieren que no todas las especies se vieron afectadas de 

manera similar. Por ejemplo, el alga roja Agarophyton chilense mostró una 

disminución de la población y una pérdida del 10-40 % en la diversidad alélica, 

recuperándose dos años después de la perturbación, debido a la migración175. 

Los crustáceos intermareales Emerita analoga y Excirolana hirsuticauda 

mostraron una baja diversidad de haplotipos después del mega terremoto-

tsunami de 2010, seguido de una recuperación después de tres años127. Como 

consecuencia de esta perturbación, E. analoga reveló una menor diferenciación 

genética y un mayor flujo de genes después de la perturbación, probablemente 

debido a su alto potencial de dispersión larval. A diferencia de A. chilense o E. 

analoga, A porosus no mostró recuperación en la diversidad genética ni en la 

densidad poblacional después de 5 años del mega terremoto-tsunami del 2010.       

El bajo potencial de dispersión y el tiempo generacional de 3 años limitarían su 

capacidad de recuperación en las áreas afectadas127,164. Por otro lado, E. 

hirsuticauda mostró un ligero aumento en la diferenciación de la población y 

pocos cambios en el flujo de genes127. En este caso la recuperación se asoció 
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con la supervivencia de los adultos y la rápida colonización, debido a la alta 

capacidad de natación de los juveniles y adultos127. De manera similar a lo 

observado con E. hirsuticauda, A. porosus mostró un aumento en la estructura 

genética en la Bahía de Coliumo después del mega terremoto-tsunami de 2010, 

probablemente explicado por el efecto combinado del aumento de la deriva, el 

reclutamiento de nuevas cohortes de sobrevivientes y la inmigración asimétrica 

de los vecinos. localidades que introducen nuevos alelos.  

 

 Los efectos de las perturbaciones sobre la diversidad genética dependen tanto 

del régimen de perturbación como de las características de la historia de vida de 

cada especie, que en su conjunto determinan la capacidad de resiliencia de las 

poblaciones para resistir y su posterior recuperación176. Por esta razón la 

respuesta de las especies, incluso ante una misma perturbación, puede ser 

sumamente diversa como se ha demostrado anteriormente127,176. Los estudios 

sugieren que las especies con alta abundancia poblacional y alta dispersión o 

movilidad han mostrado una mayor capacidad de resiliencia127,164. Para A. 

porosus, especie con bajo potencial de dispersión, no existen estudios previos 

sobre la diversidad y estructura genética en todo su rango de distribución 

geográfica, ni información sobre la capacidad de movilidad de adultos ni 

juveniles. Nuestros resultados, sin embargo, sugieren que después de las dos 

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

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

 

 

Varios estudios han examinado cómo las especies marinas pueden verse 

afectadas por la hipoxia y los terremotos por separado, pero no por el efecto 

combinado de ambas perturbaciones. Aquí se aporta evidencia de cómo las 

poblaciones de A. porosus responde secuencialmente a diferentes intensidades 

de impacto. Estos resultados cobran importancia bajo una perspectiva global, ya 

que se espera que los regímenes de perturbaciones naturales como los eventos 

de surgencia hipóxica se intensifiquen debido al cambio climático177,178. Por lo 

cual, el monitoreo, la conservación y el mantenimiento de la diversidad genética 

deberían ser una prioridad de gestión esencial para garantizar la resiliencia futura 

y el potencial de adaptación de las poblaciones marinas en todo el mundo22,179. 
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Figura 2. PCoA con los datos genéticos de Aphos porosus, por año y localidad; Bahía 
Coliumo (en rojo) y Plataforma de Itata (en verde). Los ejes 1 y 2 explicaron 23.8 % y 
20.2 % de variación de datos respectivamente. 
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Figura 3. Análisis de estructuración poblacional de Aphos porosus: A. Estructura genética global, k=3; (1) Bahía de Coliumo 
años 2008-2011, (2) Bahía de Coliumo años 2012-2015 y (3) Plataforma de Itata años 2009-2015. B, C y D. Análisis de la 
estructuración temporal; (1) Bahía de Coliumo años 2008-2011, k=3, (2) Bahía de Coliumo años 2012-2015, k=4 y (3) 
Plataforma de Itata 2009-2015, k=2 respectivamente. 
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Figura 4. FST entre de Bahía de Coliumo (CB) y Plataforma del Itata (IS) y entre los distintos años. Método de distancia= N° 
de alelos diferentes. Todos los FST fueron significativos por pares después de la corrección de Bonferroni (p <0.004). 
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Tabla 1. Diversidad genética poblacional de Aphos porosus; promedio y desviación estándar (x ± d.s.), para cada loci, localidad 
y año. Número de individuos genotipados (N°Ind.), número de alelos (Na), Número de alelos privados (Nap), número de alelos 
comunes (Nac), hererocigocidad observada (Ho), heterocigocidad esperada corregida (uHe), coeficiente de endogamia (FIS) 
a travás de todos los loci, tasa de inmigración (m) desde Plataforma del Itata hacia Bahía Coliumo y desde Bahía de Coliumo 
hacia Plataforma del Itata. 
 

 

Área Año 
N° Na Nap Nac Ho uHe FIS m 

Ind. x (d.s) x (d.s) x (d.s) x (d.s) x (d.s)  x (d.s) 

Bahía 
Coliumo 

2008 38 4.692 (0.511) 0.231 (0.166) 0.846 (0.249) 0.557 (0.071) 0.520 (0.047) -0.079 - 

2009 37 8.000 (0.920) 0.846 (0.436) 2.077 (0.473) 0.755 (0.041) 0.671 (0.031) -0.130 0.011 (0.010) 

2010 31 7.077 (0.930) 0.385 (0.180) 1.846 (0.390) 0.705 (0.045) 0.619 (0.031) -0.130 0.013 (0.013) 

2011 40 6.231 (0.735) 0.692 (0.263) 1.077 (0.309) 0.869 (0.043) 0.643 (0.031) -0.359 - 

2012 39 6.000 (0.892) 0.308 (0.175) 1.692 (0.328) 0.771 (0.069) 0.615 (0.047) -0.253 0.016 (0.011) 

2013 40 7.615 (0.665) 0.615 (0.266) 2.000 (0.376) 0.906 (0.028) 0.694 (0.027) -0.311 0.301 (0.084) 

2014 40 7.538 (0.748) 0.769 (0.323) 2.000 (0.424) 0.958 (0.018) 0.686 (0.019) -0.390 0.014 (0.014) 

2015 40 7.308 (0.711) 0.385 (0.140) 1.846 (0.355) 0.962 (0.016) 0.706 (0.026) -0.368 0.009 (0.009) 

Plataforma 
Del 
Itata 

 
 
  

2009 32 7.692 (1.077) 1.100 (0.473) 1.923 (0.415) 0.945 (0.020) 0.710 (0.016) -0.340 0.324 (0.010) 

2010 8 4.615 (0.154) 0.200 (0.104) 1.308 (0.263) 0.922 (0.050) 0.696 (0.035) -0.358 0.300 (0.030) 

2012 13 4.462 (0.077) 0.100 (0.077) 0.923 (0.309) 0.851 (0.057) 0.668 (0.040) -0.289 0.305 (0.044) 

2013 37 6462 (0.154) 0.200 (0.104) 2.000 (0.408) 0.873 (0.049) 0.671 (0.035) -0.307 0.010 (0.009) 

2014 23 6231 (0.385) 0.400 (0.241) 1.538 (0.351) 0.895 (0.052) 0.678 (0.037) -0.321 0.320 (0.013) 

2015 29 6.923 (0.231) 0.200 (0.166) 2.154 (0.492) 0.872 (0.060) 0.679 (0.047) -0.297 0.320 (0.026) 
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Tabla 2. Coeficiente de endogamia (FIS), para cada locus, año y localidad. Desviaciones de Hardy-Weinberg son indicadas 
con asterisco.  
 

 Año Bahía de Coliumo Plataforma del Itata 

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

A1 0.055 -0.071 -0.216* -0.345* -0.422* -0.210 -0.325* -0.341* -0.384* -0.534 -0.258 -0.346* -0.284* -0.306 

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

T 0.220* 0.133* 0.164 -0.477* -0.344 -0.459* -0.528* -0.586* -0.417 -0.474 -0.278 -0.217 -0.450* -0.275 
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Tabla 3. Análisis de Varianza Molecular (AMOVA); 14 subpoblaciones correspondientes a cada 
año por localidad en 3 grupos; 1 = Coliumo Bay (con los años 2008-2011 anidados), 2 = Coliumo 
Bay (con los años 2012-2015 anidados) y 3 = Plataforma de Itata (con los años 2009-2015). 
Método de distancia = No. de alelos diferentes. índices de fijación; Coeficiente de diferenciación 
entre grupos (FCT), Coeficiente de diferenciación entre poblaciones dentro de grupos (FSC), 
Coeficientes de consanguinidad individual en relación con la subpoblación (FIS) y Coeficientes de 
consanguinidad individual en relación con la prueba de significación total (FIT) con 1023 
permutaciones. Valor p de significación <0.05. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fuente de 
Variación d.f. 

Suma de 
cuadrados 

Componentes de 
varianza 

Porcentaje 
de variación 

Índices de 
Fijación 

P-valor 

Entre grupos 2 58.738 0.05195 Va 1.17 FCT 0.012 <0.001 

Entre poblaciones 
Dentro de grupos 11 140.316 0.15634 Vb 3.52 

 
 

FSC 0.036 <0.001 
Entre individuos 
dentro de 
Poblaciones 433 1310.241 -1.21241 Vc -27.27 

 
 

FIS -0.286 

 
 

>0.05 
Dentro de 
Individuos 447 2436.500 5.45078 Vd 122.58 

 
FIT -0.226 >0.05 

Total 893 3945.795 4.44666  
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CONCLUSIONES 
 

 

 

Esta investigación entrega antecedentes sobre como mecanismos neutrales 

conducen a cambios en la diversidad ecológica y genética frente a perturbaciones 

antropogénicas y naturales, respectivamente. Los resultados del capítulo 1 fueron 

consistentes con las predicciones de la Teoría Neutral de Biodiversidad y Biogeografía25, 

es decir, los sitios más cercanos a los cultivos de mitílidos y con mayores niveles de 

perturbación mostraron una disminución en la diversidad alfa y un aumento en la 

diversidad beta, debido a mecanismos neutrales de deriva ecológica y dispersión azarosa 

limitada. Estos resultados aportan información relevante para la conservación de la 

biodiversidad, ya que las comunidades de macroinvertebrados bentónicos presentaron 

altos porcentajes de especies raras, las cuales tienen mayor probabilidad de extinción 

local. En el capítulo 2, los resultados estuvieron en línea con las predicciones de la Teoría 

Neutral y Cercanamente Neutral de la Evolución Molecular26,27. Las poblaciones de 

Aphos porosus mostraron una drástica disminución en el tamaño poblacional posterior a 

dos severas perturbaciones naturales (surgencia hipóxica 2008 y mega terremoto 

tsunami 2010), lo que causo una disminución en la diversidad genética local y un aumento 

en la estructuración espacio-temporal debido a un aumento en la deriva genética y en el 

flujo de genes. La diversidad genética en poblaciones marinas bentónicas ha sido 

positivamente relacionada con la capacidad de resiliencia180 (ANEXO), por lo que la 
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perdida de diversidad genética sufrida por A. pororus, junto al bajo potencial de dispersión 

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

En base a los resultados obtenidos en ambos capítulos, se acepta la hipótesis 

general de que las perturbaciones naturales y antropogénicas, afectan la estructura 

espacial y temporal de la diversidad ecológica y genética, a través de mecanismos 

neutrales de deriva (ecológica y genética) y dispersión azarosa limitada. Sin embargo, las 

conclusiones de ambos capítulos presentan limitaciones, debido a la falta de datos 

temporales y a la escala espacial de este estudio. Dado que, tanto la fuerza de la deriva 

ecológica como genética son directamente proporcionales al tiempo y que la dispersión 

puede contrarrestar sus efectos, son necesarios monitoreos temporales y con enfoques 

meta-comunitarios y meta-poblacionales para una evaluación más completa de los 

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

Phylum Familia Especie o Taxa 

Annelida  Oligochaeta 

Annelida Amphinomidae Linopherus annulata  

Annelida Echiuridae Echiurus antarcticus 

Annelida Dorvilleidae Schistomeringos longicornis 

Annelida Lumbrineridae Abyssoninoe abyssorum  

Annelida Lumbrineridae Lumbrineris cingulata 

Annelida Lumbrineridae Ninoe leptognatha 

Annelida Lumbrineridae Lumbrineridae sp. 

Annelida Oenonidae Drilonereis chilensis 

Annelida Oenonidae Drilonereis n.sp. 

Annelida Oenonidae Drilonereis tenuis  

Annelida Oenonidae Drilonereis viborita 

Annelida Oenonidae Notocirrus virginis 

Annelida Oenonidae Oenonidae sp. 

Annelida Glyceridae Glycera americana 

Annelida Glyceridae Glycera capitata 

Annelida Goniadidae Glycinde armata 

Annelida Hesionidae Gyptis incompta 

Annelida Hesionidae Podarkeopsis sp. 

Annelida Hesionidae Psamathe ancuda 

Annelida Hesionidae Hesionidae sp.1 

Annelida Hesionidae Hesionidae sp.2 

Annelida Nephtyidae Aglaophamus sp. 

Annelida Nereididae Nereis sp. 

Annelida Phyllodocidae Phyllodoce sp. 

Annelida Phyllodocidae Phyllodocidae 

Annelida Polynoidae Eunoe cf. rhizoicola 

Annelida Polynoidae Eunoe sp. 

Annelida Polynoidae Harmothoe cf. commensalis 

Annelida Polynoidae Harmothoe exanthema  

Annelida Polynoidae Harmothoe sp. 

Annelida Polynoidae Lepidastheniinae sp. 
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Continuación Tabla 1. 

Phylum Familia Especie o Taxa 

Annelida Polynoidae Polynoe sp. 

Annelida Polynoidae Polynoidae sp. 

Annelida Sigalionidae Leanira quatrefagesi  

Annelida Sigalionidae Sthenelais helenae 

Annelida Sigalionidae Sigalionidae 

Annelida Syllidae Eusyllis sp. 

Annelida Syllidae Trypanosillys sp. 

Annelida Syllidae Anoplosyllinae sp. 

Annelida Syllidae Exogoninae sp. 

Annelida Sabellidae Acromegalomma pigmentum 

Annelida Sabellidae Chone rosea 

Annelida Sabellidae Myxicolinae 

Annelida Sabellidae Sabellidae  

Annelida Cossuridae Cossura chilensis 

Annelida Apistobranchidae Apistobranchus sp. 

Annelida Spionidae Aurospio sp. 

Annelida Spionidae Boccardia wellingtonensis 

Annelida Spionidae Dipolydora socialis 

Annelida Spionidae Dipolydora sp. 

Annelida Spionidae Laonice sp. 

Annelida Spionidae Prionospio (Minuspio) sp. 

Annelida Spionidae Prionospio orensanzi 

Annelida Spionidae Prionospio sp. 

Annelida Spionidae Scolelepis sp. 

Annelida Spionidae Spiophanes duplex 

Annelida Spionidae Spionidae sp. 

Annelida Ampharetidae Ampharete kerguelensis 

Annelida Ampharetidae Amphicteis chilensis 

Annelida Cirratulidae Aphelochaeta sp. 

Annelida Cirratulidae Chaetozone sp. 

Annelida Cirratulidae Cirratulus sp. 

Annelida Flabelligeridae Bradabyssa sp. 

Annelida Flabelligeridae Lamispina gymnopapillata 

Annelida Sternaspidae Sternaspis chilensis 
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Continuación tabla 1. 

 

Phylum Familia Especie o Taxa 

Annelida Terebellidae Artacama proboscidea 

Annelida Terebellidae Pista corrientis 

Annelida Terebellidae Polycirrus hamiltoni 

Annelida Terebellidae Streblosoma bairdi 

Annelida Terebellidae Streblosoma chilensis 

Annelida Terebellidae Terebellidae sp. 

Annelida Trichobranchidae Terebellides kerguelensis 

Annelida Trichobranchidae Trichobranchidae 

Annelida Capitellidae Mediomastus sp. 

Annelida Capitellidae Notomastus chilensis 

Annelida Chaetopteridae Phyllochaetopterus monroi 

Annelida Magelonidae Magelona phyllisae 

Annelida Maldanidae Asychis amphiglyptus 

Annelida Maldanidae Euclymene sp. 

Annelida Maldanidae Praxillella kerguelensis 

Annelida Maldanidae Maldanidae sp. 

Annelida Maldanidae Notoproctinae 

Annelida Nephtyidae Aglaophamus sp. 

Annelida Opheliidae Ophelia bipartita 

Annelida Opheliidae Ophelina syringopyge 

Annelida Opheliidae Opheliidae sp. 

Annelida Orbiniidae Califia chilensis 

Annelida Orbiniidae Leitoscoloplos chilensis 

Annelida Orbiniidae Phylo felix 

Annelida Orbiniidae Orbiniidae sp. 

Annelida Oweniidae Myriochele sp. 

Annelida Paraonidae Aricidea sp. 

Annelida Paraonidae Aricidea (Acmira) strelzovi  

Annelida Paraonidae Aricidea (Aricidea) longicirrata 

Annelida Paraonidae Cirrophorus cf. branchiatus 

Annelida Paraonidae Cirrophorus longifurcatus 

Annelida Paraonidae Levinsenia gracilis 

Annelida Polygordiidae Polygordius sp. 
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Annelida Scalibregmatidae Scalibregma sp. 
 

Continuación Tabla 1. 

 

Phylum Familia Especie o Taxa 

Annelida Travisiidae Travisia chiloensis 

Annelida Golfingiidae  Golfingia (Golfingia) margaritacea 

Arthropoda Caligidae Caligidae 

Arthropoda  Copepoda 

Arthropoda Corophiidae Haplocheira balssi 

Arthropoda  Corophiidae 

Arthropoda Ischyroceridae Jassa sp. 

Arthropoda Ischyroceridae Ischyroceridae 

Arthropoda  Amphilochidea 

Arthropoda  Amphipoda 

Arthropoda  Senticaudata 

Arthropoda Oedicerotidae Oedicerotidae 

Arthropoda Phoxocephalidae Harpiniopsis fulgens 

Arthropoda Phoxocephalidae Heterophoxus oculatus 

Arthropoda Phoxocephalidae Metharpinia longirostris 

Arthropoda Phoxocephalidae Microphoxus cornutus 

Arthropoda Phoxocephalidae Proharpinia antipoda 

Arthropoda Phoxocephalidae Pseudharpinia dentata 

Arthropoda  Harpiniinae 

Arthropoda Phoxocephalidae Phoxocephalidae 

Arthropoda Urothoidae Urothoe falcata 

Arthropoda Urothoidae Urothoidae 

Arthropoda Diastylidae Diastylis argentata 

Arthropoda Diastylidae Diastylis sp. 

Arthropoda Leuconidae Eudorella sp. 

Arthropoda Leuconidae Leucon sp. 

Arthropoda Alpheidae Betaeus truncatus 

Arthropoda Alpheidae Alpheidae sp. 

Arthropoda Callianassidae Notiax brachyophthalma 

Arthropoda Pinnotheridae Pinnixa transversalis 

Arthropoda Pinnotheridae Pinnixa valdiviensis 

Arthropoda Trichopeltariidae Peltarion spinulosum 
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Continuación Tabla 1. 

Phylum Familia Especie o Taxa 

Arthropoda Cirolanidae Natatolana chilensis 

Arthropoda Ionidae Ione ovata 

Arthropoda  Tanaidacea 

Arthropoda  Ostracoda sp.1 

Arthropoda  Ostracoda sp.2 

Arthropoda  Ostracoda sp.3 

Arthropoda  Ostracoda sp.4 

Arthropoda  Ostracoda sp.5 

Arthropoda Phoxichilidiidae Anoplodactylus californicus 

Brachiopoda Terebratellidae Magellania venosa 

Cnidaria  Actiniaria 

Echinodermata Asteriidae Anasterias antarctica 

Echinodermata Asterinidae Cycethra verrucosa 

Echinodermata Schizasteridae  Tripylaster philippi 

Echinodermata Phyllophoridae Pentamera chiloensis 

Echinodermata  Holothuroidea sp.1 

Echinodermata Amphiuridae Ophiophragmus chilensis 

Echinodermata Ophiactidae Ophiactis cf. asperula 

Echinodermata Amphiuridae Ophiophragmus chilensis 

Echinodermata Amphiuridae Amphiura (Amphiura) magellanica  

Echinodermata  Ophiuroidea sp.1 

Echinodermata  Ophiuroidea sp.2 

Echinodermata  Ophiuroidea sp.3 

Foraminifera Cyclamminidae  Cyclammina cancellata  

Foraminifera Hormosinidae  Hormosina sp. 

Mollusca Solenidae Solen thuelchus 

Mollusca Tellinidae Macoploma inornata 

Mollusca Carditidae Cyclocardia thovarsii 

Mollusca Lasaeidae Altenaeum mabillei 

Mollusca Lasaeidae Lasaea petitiana 

Mollusca Thyasiriidae Thyasira sp. 
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Continuación Tabla 1. 

Phylum Familia Especie o Taxa 

Mollusca Mytilidae Mytilus chilensis 

Mollusca Malletidae Malletia chilensis 

Mollusca Neilonellidae Neilonella sulculata  

Mollusca Nuculidae Ennucula grayi 

Mollusca Nuculidae Nucula falklandica 

Mollusca Nuculidae Nucula semiornata 

Mollusca Pectinidae  Zygochlamys patagonica 

Mollusca Ungulinidae Zemysina inconspicua 

Mollusca Veneridae Leukoma thaca 

Mollusca Veneridae Retrotapes exalbidus 

Mollusca  Bivalvia sp.1 

Mollusca  Bivalvia sp.2 

Mollusca Pandoridae Pandora cistula 

Mollusca Fissurellidae Fissurella oriens fulvescens  

Mollusca Cominellidae  Pareuthria atrata 

Mollusca Nassariidae Nassarius coppingeri 

Mollusca Nassariidae Nassarius gayii 

Mollusca Tegulidae Tegula luctuosa 

Mollusca Cerithiopsidae Cerithiopsis caelata 

Mollusca Tornidae Cyclostremiscus sp. 

Mollusca Caecidae Caecum chilense 

Mollusca Chitonidae Tonicia argyrosticta 

Mollusca Chitonidae  Tonicia sp.1 

Mollusca Chitonidae  Tonicia sp.2 

Mollusca Ischnochitonidae  Ischnochiton pusio 

Mollusca Ischnochitonidae  Ischnochiton sp. 

Mollusca Leptochitonidae Leptochiton medinae 

Mollusca  Polyplacophora sp.1 

Mollusca  Polyplacophora sp.2 

Mollusca Dentaliidae  Dentalium majorinum 

Nematoda  Nematoda 

Nemertea  Nemertea 

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

 

 
Similitud promedio dentro del centro A = 30.59 

Especies Av.Abund Av.Sim Sim/SD Contrib% Cum.% 

Chaetozone sp.     2.28   4.82   1.07    15.74 15.74 

Cirrophorus longifurcatus     2.22   4.49   1.42    14.68 30.42 

Glycera capitata     1.65   2.28   0.93     7.46 37.88 

Aglaophamus sp.     1.53   1.89   0.81     6.16 44.05 

Lumbrineris cingulata     1.62   1.72   0.61     5.63 49.68 

Aphelochaeta sp.     1.43   1.67   0.58     5.45 55.12 

Ninoe leptognatha     1.09   1.50   0.56     4.91 60.03 

Cyclostremiscus sp.     0.59   0.92   0.36     2.99 63.03 

Proharpinia antipoda     0.64   0.89   0.36     2.90 65.93 

Nucula semiornata     0.84   0.77   0.34     2.51 68.44 

Heterophoxus oculatus     0.68   0.76   0.44     2.49 70.93 

Polygordius sp.     1.31   0.69   0.27     2.27 73.20 

Nereis sp.     1.01   0.67   0.47     2.20 75.39 

Magellania venosa     0.86   0.66   0.46     2.16 77.56 

Euclymene sp.     0.80   0.53   0.42     1.72 79.28 
Golfingia (Golfingia) 
margaritacea     0.95   0.51   0.40     1.68 80.96 

Boccardia wellingtonensis     0.74   0.51   0.37     1.68 82.64 

Peltarion spinulosum     0.68   0.50   0.41     1.63 84.27 

Spiophanes duplex     0.66   0.47   0.35     1.53 85.80 

Bivalvia sp.2     0.61   0.36   0.22     1.17 86.97 

Nematoda     0.75   0.34   0.34     1.12 88.08 

Neilonella sulculata     0.56   0.29   0.22     0.94 89.02 

Phyllodoce sp.     0.60   0.28   0.27     0.91 89.94 

Notiax brachyophthalma     0.67   0.26   0.27     0.85 90.79 
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Continuación Tabla 2. 

Similitud promedio dentro del Centro B: 56.71 

Especies Av.Abund Av.Sim Sim/SD Contrib% Cum.% 

Malletia chilensis     5.05   4.20   5.24     7.41  7.41 

Thyasira sp.     4.11   3.25   4.96     5.74 13.14 

Cirrophorus longifurcatus     3.94   3.19   4.93     5.62 18.77 

Aphelochaeta sp.     3.71   2.34   1.70     4.12 22.89 

Heterophoxus oculatus     2.82   2.19   5.21     3.86 26.75 

Chaetozone sp.     3.01   2.06   1.81     3.63 30.38 

Nematoda     2.92   2.01   1.43     3.55 33.93 

Ennucula grayi     2.57   1.92   2.74     3.38 37.31 

Notiax brachyophthalma     2.26   1.63   1.94     2.87 40.18 

Ostracoda sp.1     2.53   1.63   1.55     2.87 43.06 

Asychis amphiglyptus     2.21   1.47   1.68     2.59 45.65 

Aglaophamus sp.     2.14   1.45   1.69     2.56 48.21 

Bradabyssa sp.     2.05   1.43   1.27     2.52 50.73 

Nemertea     2.07   1.40   1.57     2.48 53.20 

Abyssoninoe abyssorum     2.05   1.25   1.28     2.20 55.40 

Lumbrineris cingulata     1.88   1.20   1.29     2.12 57.52 

Eunoe cf. rhizoicola     1.99   1.16   1.23     2.04 59.56 

Aricidea sp.     2.20   1.12   0.91     1.98 61.54 

Nereis sp.     1.89   1.12   1.19     1.97 63.51 

Eudorella sp.     1.90   1.11   1.25     1.95 65.46 

Mediomastus sp.     1.76   1.09   1.07     1.93 67.38 
Golfingia (Golfingia) 
margaritacea     1.77   1.03   1.15     1.81 69.20 

Levinsenia gracilis     1.78   0.91   0.91     1.60 70.80 

Apistobranchus sp.     1.78   0.87   0.90     1.54 72.33 

Pseudharpinia dentata     1.54   0.86   0.79     1.52 73.86 

Ninoe leptognatha     1.56   0.83   0.90     1.46 75.31 

Neilonella sulculata     1.28   0.71   0.71     1.25 76.56 

Macoploma inornata     1.40   0.66   0.83     1.17 77.74 

Harpiniopsis fulgens     1.43   0.65   0.61     1.14 78.88 

Pinnixa valdiviensis     1.34   0.64   0.83     1.13 80.01 

Hormosina sp.     1.38   0.62   0.74     1.10 81.10 
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Prionospio (Minuspio) sp.     1.38   0.59   0.67     1.04 82.14 

Priapulida     1.39   0.58   0.79     1.03 83.17 

Leitoscoloplos chilensis     1.25   0.54   0.62     0.95 84.12 
Continuación Tabla 2. 

Exogoninae sp.     1.32   0.54   0.65     0.95 85.07 

Pinnixa transversalis     1.21   0.47   0.63     0.83 85.90 

Glycera capitata     1.02   0.42   0.56     0.73 86.63 

Dentalium majorinum     0.87   0.37   0.53     0.65 87.29 

Ophelina syringopyge     1.02   0.37   0.56     0.65 87.93 

Chone rosea     0.99   0.36   0.56     0.63 88.57 

Linopherus annulata     1.02   0.35   0.50     0.62 89.19 

Ostracoda sp.3     0.88   0.34   0.45     0.59 89.78 

Urothoe falcata     1.18   0.34   0.39     0.59 90.38 
Disimilitud promedio entre 
Centros = 78.19  Centro A  Centro B                                

Especies Av.Abund Av.Abund Av.Diss Diss/SD Contrib% Cum.% 

Malletia chilensis     0.17     5.05    3.44    3.15     4.40  4.40 

Thyasira sp.     0.08     4.11    2.68    3.31     3.43  7.83 

Nematoda     0.75     2.92    1.85    1.49     2.37 10.20 

Aphelochaeta sp.     1.43     3.71    1.77    1.49     2.26 12.46 

Ennucula grayi     0.42     2.57    1.54    1.84     1.98 14.43 

Heterophoxus oculatus     0.68     2.82    1.52    2.10     1.95 16.38 

Asychis amphiglyptus     0.00     2.21    1.46    2.31     1.86 18.25 

Ostracoda sp.1     0.17     2.53    1.32    1.60     1.69 19.94 

Nemertea     0.28     2.07    1.23    1.52     1.57 21.50 

Cirrophorus longifurcatus     2.22     3.94    1.22    1.26     1.56 23.06 

Apistobranchus sp.     0.00     1.78    1.21    1.29     1.55 24.61 

Notiax brachyophthalma     0.67     2.26    1.17    1.52     1.50 26.11 

Abyssoninoe abyssorum     0.08     2.05    1.17    1.48     1.50 27.60 

Chaetozone sp.     2.28     3.01    1.17    1.07     1.49 29.10 

Aricidea sp.     0.24     2.20    1.15    1.13     1.47 30.57 

Nereis sp.     1.01     1.89    1.15    1.45     1.47 32.04 

Levinsenia gracilis     0.00     1.78    1.13    1.42     1.44 33.48 

Eudorella sp.     0.00     1.90    1.12    1.62     1.44 34.91 
Golfingia (Golfingia) 
margaritacea     0.95     1.77    1.08    1.32     1.38 36.29 

Lumbrineris cingulata     1.62     1.88    1.07    1.29     1.37 37.67 

Bradabyssa sp.     0.00     2.05    1.06    1.21     1.36 39.02 

Eunoe cf. rhizoicola     0.00     1.99    1.05    1.32     1.35 40.37 
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Urothoe falcata     0.48     1.18    1.01    1.08     1.29 41.66 

Neilonella sulculata     0.56     1.28    1.00    1.11     1.28 42.94 
 

Continuación Tabla 2. 

Exogoninae sp.     0.60     1.32    0.99    1.18     1.26 44.20 

Polygordius sp.     1.31     0.10    0.94    0.64     1.20 45.40 

Mediomastus sp.     0.29     1.76    0.92    1.18     1.18 46.58 

Altenaeum mabillei     0.00     0.67    0.92    0.76     1.18 47.75 

Glycera capitata     1.65     1.02    0.89    1.07     1.13 48.89 

Macoploma inornata     0.31     1.40    0.88    1.21     1.13 50.02 

Aglaophamus sp.     1.53     2.14    0.84    1.10     1.07 51.09 

Ninoe leptognatha     1.09     1.56    0.81    1.06     1.04 52.13 

Pinnixa transversalis     0.47     1.21    0.80    1.11     1.03 53.16 

Priapulida     0.00     1.39    0.76    1.09     0.98 54.13 

Anoplosyllinae sp.     0.00     0.63    0.76    0.97     0.97 55.10 

Boccardia wellingtonensis     0.74     0.84    0.72    0.96     0.92 56.03 

Cirrophorus cf. branchiatus     0.00     0.90    0.71    0.89     0.91 56.94 

Phyllodoce sp.     0.60     0.51    0.71    0.93     0.91 57.85 

Linopherus annulata     0.00     1.02    0.70    1.02     0.90 58.75 

Pinnixa valdiviensis     0.50     1.34    0.70    0.96     0.90 59.64 

Chone rosea     0.00     0.99    0.70    0.96     0.89 60.54 

Prionospio (Minuspio) sp.     0.12     1.38    0.68    0.91     0.87 61.41 

Hormosina sp.     0.00     1.38    0.67    0.94     0.86 62.27 

Pseudharpinia dentata     0.10     1.54    0.67    0.75     0.86 63.13 

Cossura chilensis     0.55     0.82    0.67    0.95     0.86 63.99 

Harpiniopsis fulgens     0.08     1.43    0.65    0.71     0.83 64.82 

Nucula semiornata     0.84     0.00    0.63    0.75     0.80 65.62 

Magellania venosa     0.86     0.00    0.60    0.81     0.77 66.39 

Euclymene sp.     0.80     0.16    0.60    0.85     0.77 67.16 

Amphicteis chilensis     0.08     0.59    0.56    0.69     0.72 67.88 

Spiophanes duplex     0.66     0.38    0.55    0.77     0.70 68.58 

Ophelina syringopyge     0.00     1.02    0.55    0.84     0.70 69.28 

Cyclostremiscus sp.     0.59     0.32    0.54    0.61     0.69 69.98 

Drilonereis tenuis     0.00     0.63    0.52    0.58     0.67 70.64 

Streblosoma bairdi     0.17     0.48    0.52    0.67     0.66 71.31 

Leanira quatrefagesi     0.00     0.95    0.51    0.88     0.66 71.96 

Ostracoda sp.2     0.08     0.69    0.50    0.71     0.65 72.61 

Ostracoda sp.4     0.00     0.89    0.50    0.75     0.64 73.25 
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Califia chilensis     0.00     0.77    0.49    0.78     0.62 73.87 

Leitoscoloplos chilensis     0.11     1.25    0.48    0.64     0.62 74.49 

Proharpinia antipoda     0.64     0.00    0.48    0.55     0.61 75.10 
Continuación Tabla 2. 

Ostracoda sp.3     0.00     0.88    0.48    0.52     0.61 75.71 

Caligidae     0.08     0.93    0.47    0.69     0.60 76.32 

Lumbrineridae sp.     0.00     0.84    0.47    0.68     0.60 76.92 

Peltarion spinulosum     0.68     0.00    0.45    0.73     0.58 77.50 

Bivalvia sp.2     0.61     0.00    0.44    0.53     0.57 78.06 

Nassarius coppingeri     0.25     0.30    0.43    0.58     0.55 78.61 

Oligochaeta     0.00     0.68    0.40    0.69     0.51 79.12 

Dentalium majorinum     0.00     0.87    0.39    0.62     0.50 79.61 

Artacama proboscidea     0.25     0.58    0.39    0.65     0.49 80.11 

Natatolana chilensis     0.08     0.30    0.38    0.51     0.49 80.60 

Prionospio sp.     0.34     0.36    0.37    0.59     0.47 81.06 

Tanaidacea     0.00     0.57    0.36    0.60     0.46 81.53 

Terebellidae sp.     0.20     0.24    0.36    0.63     0.46 81.98 

Ampharete kerguelensis     0.08     0.43    0.34    0.52     0.43 82.41 

Harmothoe exanthema      0.40     0.00    0.31    0.51     0.40 82.81 

Microphoxus cornutus     0.39     0.00    0.30    0.50     0.38 83.19 

Nassarius gayii     0.41     0.00    0.29    0.47     0.37 83.56 

Travisia chiloensis     0.00     0.43    0.28    0.46     0.36 83.92 

Ione ovata     0.19     0.16    0.27    0.50     0.35 84.27 

Ophiuroidea sp.3     0.00     0.37    0.26    0.48     0.33 84.60 

Prionospio orensanzi     0.34     0.00    0.25    0.41     0.32 84.91 

Lamispina gymnopapillata     0.40     0.00    0.23    0.38     0.30 85.21 

Acromegalomma pigmentum     0.08     0.22    0.23    0.47     0.29 85.50 

Maldanidae sp.     0.20     0.22    0.22    0.43     0.29 85.79 

Hesionidae sp.2     0.00     0.52    0.22    0.52     0.28 86.07 

Podarkeopsis sp.     0.00     0.47    0.21    0.49     0.27 86.35 

Drilonereis viborita     0.25     0.17    0.21    0.45     0.27 86.61 

Psamathe ancuda     0.25     0.15    0.20    0.45     0.25 86.87 

Tripylaster philippi     0.08     0.22    0.20    0.42     0.25 87.12 

Bivalvia sp.1     0.00     0.15    0.20    0.32     0.25 87.37 

Gyptis incompta     0.00     0.50    0.19    0.43     0.25 87.62 

Urothoidae     0.00     0.71    0.19    0.36     0.24 87.86 

Lasaea petitiana     0.00     0.19    0.19    0.32     0.24 88.10 

Harmothoe sp.     0.34     0.00    0.19    0.41     0.24 88.34 
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Diastylis argentata     0.08     0.30    0.19    0.40     0.24 88.58 

Oedicerotidae     0.00     0.41    0.18    0.43     0.23 88.81 

Trichobranchidae     0.08     0.07    0.18    0.39     0.23 89.04 
Continuación Tabla 2. 

Pista corrientis     0.20     0.00    0.17    0.35     0.22 89.26 

Fissurella oriens fulvescens      0.23     0.00    0.17    0.35     0.22 89.48 

Zemysina inconspicua     0.19     0.00    0.16    0.35     0.21 89.69 

Diastylis sp.     0.00     0.48    0.16    0.39     0.21 89.90 

Leucon sp.     0.00     0.30    0.16    0.39     0.21 90.10 

Similitud promedio entre las estaciones de Transición de ambos centros= 35.80  

Especies Av.Abund Av.Sim Sim/SD Contrib% Cum.%  
Chaetozone sp.     3.18   5.32   1.27    14.86 14.86  
Cirrophorus longifurcatus     2.61   4.72   1.68    13.18 28.03  
Glycera capitata     1.53   2.10   0.91     5.87 33.90  
Lumbrineris cingulata     1.87   1.90   0.71     5.32 39.22  
Aphelochaeta sp.     2.01   1.77   0.62     4.93 44.15  
Ninoe leptognatha     1.42   1.66   0.64     4.63 48.78  
Aglaophamus sp.     1.47   1.36   0.68     3.79 52.57  
Heterophoxus oculatus     1.56   1.25   0.69     3.49 56.06  
Malletia chilensis     1.84   1.00   0.48     2.79 58.85  
Cyclostremiscus sp.     0.69   0.95   0.37     2.65 61.50  
Nematoda     1.79   0.93   0.57     2.60 64.10  
Proharpinia antipoda     0.61   0.92   0.36     2.57 66.68  
Nereis sp.     1.27   0.70   0.54     1.95 68.62  
Ennucula grayi     1.32   0.68   0.56     1.89 70.51  
Thyasira sp.     1.24   0.66   0.46     1.85 72.36  
Neilonella sulculata     1.14   0.65   0.45     1.82 74.18  
Nucula semiornata     0.43   0.52   0.27     1.46 75.64  
Golfingia margaritacea     1.25   0.51   0.47     1.42 77.06  
Notiax brachyophthalma     1.01   0.51   0.51     1.42 78.48  
Boccardia wellingtonensis     0.85   0.51   0.37     1.42 79.90  
Spiophanes duplex     0.75   0.51   0.37     1.42 81.32  
Magellania venosa     0.54   0.44   0.35     1.22 82.54  
Peltarion spinulosum     0.49   0.41   0.36     1.14 83.67  
Asychis amphiglyptus     0.74   0.40   0.47     1.11 84.78  
Urothoe falcata     0.97   0.39   0.33     1.08 85.87  
Altenaeum mabillei     0.77   0.36   0.36     1.00 86.87  
Anoplosyllinae sp.     0.59   0.36   0.46     1.00 87.86  
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Polygordius sp.     0.61   0.32   0.19     0.88 88.75  
Bivalvia sp.2     0.35   0.27   0.19     0.75 89.50  
Nemertea     0.90   0.26   0.35     0.73 90.22  

Continuación Tabla 2. 

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

Species Av.Abund Av.Sim Sim/SD Contrib% Cum.% 

Cirrophorus longifurcatus     3.29   3.14   1.82     7.11  7.11 

Malletia chilensis     2.71   2.85   1.49     6.47 13.58 

Thyasira sp.     2.37   2.16   1.41     4.90 18.48 

Aglaophamus sp.     2.07   2.10   1.22     4.75 23.23 

Aphelochaeta sp.     2.62   2.08   1.17     4.72 27.95 

Chaetozone sp.     2.28   1.83   1.14     4.15 32.10 

Heterophoxus oculatus     1.80   1.65   1.48     3.74 35.84 

Nematoda     1.86   1.57   1.14     3.57 39.40 

Bradabyssa sp.     1.47   1.39   1.06     3.15 42.56 

Mediomastus sp.     1.39   1.23   1.07     2.79 45.35 
Golfingia (Golfingia) 
margaritacea     1.65   1.21   0.91     2.75 48.10 

Notiax brachyophthalma     1.60   1.16   0.88     2.63 50.73 

Ennucula grayi     1.30   1.13   1.07     2.56 53.29 

Aricidea sp.     1.51   1.09   0.82     2.46 55.75 

Lumbrineris cingulata     1.59   1.03   0.68     2.34 58.10 

Nereis sp.     1.56   1.02   0.75     2.31 60.40 

Ostracoda sp.1     1.40   0.90   0.81     2.04 62.45 

Levinsenia gracilis     1.25   0.89   0.81     2.02 64.47 

Eudorella sp.     1.08   0.79   0.81     1.78 66.25 

Pseudharpinia dentata     1.42   0.77   0.63     1.74 67.99 

Nemertea     0.92   0.74   0.82     1.69 69.67 

Euclymene sp.     0.82   0.70   0.48     1.59 71.26 

Abyssoninoe abyssorum     1.05   0.67   0.62     1.52 72.78 

Eunoe cf. rhizoicola     1.04   0.62   0.63     1.42 74.19 

Pinnixa valdiviensis     1.23   0.62   0.57     1.40 75.60 

Pinnixa transversalis     1.18   0.59   0.51     1.35 76.94 

Asychis amphiglyptus     0.99   0.58   0.63     1.32 78.27 

Apistobranchus sp.     0.76   0.56   0.63     1.27 79.54 

Harpiniopsis fulgens     1.08   0.55   0.49     1.24 80.78 

Glycera capitata     1.11   0.51   0.42     1.14 81.93 

Ninoe leptognatha     0.90   0.48   0.48     1.10 83.03 
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Phyllodoce sp.     0.72   0.46   0.36     1.04 84.07 

Leitoscoloplos chilensis     0.91   0.41   0.48     0.93 85.00 

Lumbrineridae sp.     0.69   0.41   0.47     0.93 85.92 
Continuación Tabla 2. 

Macoploma inornata     0.97   0.41   0.46     0.92 86.85 

Magellania venosa     0.55   0.40   0.36     0.90 87.74 

Hormosina sp.     0.76   0.36   0.48     0.82 88.57 

Dentalium majorinum     0.68   0.36   0.48     0.81 89.38 

Cossura chilensis     0.81   0.31   0.34     0.70 90.08 
 
Promedio Similitud entre las estaciones de Impacto de ambos centros= 60.34 

Especies Av.Abund Av.Sim Sim/SD Contrib% Cum.% 

Malletia chilensis     4.25   3.65   3.05     6.05  6.05 

Thyasira sp.     3.55   3.05   3.12     5.05 11.11 

Cirrophorus longifurcatus     3.74   2.89   3.05     4.79 15.90 

Aphelochaeta sp.     3.63   2.42   2.15     4.01 19.91 

Ostracoda sp.1     2.66   2.16   3.08     3.57 23.49 

Ennucula grayi     2.27   1.89   3.02     3.13 26.62 

Nemertea     2.13   1.80   3.28     2.98 29.60 

Heterophoxus oculatus     2.25   1.77   2.85     2.94 32.54 

Aglaophamus sp.     2.18   1.74   1.97     2.88 35.42 

Asychis amphiglyptus     2.08   1.69   3.07     2.80 38.22 

Notiax brachyophthalma     2.17   1.62   2.75     2.69 40.91 

Eunoe cf. rhizoicola     2.05   1.61   3.05     2.67 43.58 

Abyssoninoe abyssorum     2.04   1.59   2.84     2.64 46.22 

Chaetozone sp.     2.38   1.52   2.56     2.52 48.74 

Bradabyssa sp.     1.91   1.32   1.49     2.20 50.94 

Nematoda     2.14   1.24   1.04     2.05 52.99 

Nereis sp.     1.68   1.16   1.53     1.92 54.90 

Eudorella sp.     1.70   1.15   1.50     1.91 56.82 

Lumbrineris cingulata     1.81   1.08   1.53     1.79 58.61 

Aricidea sp.     2.12   1.03   0.94     1.71 60.32 

Ninoe leptognatha     1.78   1.00   0.91     1.66 61.98 

Prionospio (Minuspio) sp.     1.55   0.94   1.05     1.55 63.53 

Pseudharpinia dentata     1.49   0.92   1.04     1.53 65.06 

Hormosina sp.     1.51   0.87   1.03     1.45 66.50 

Polygordius sp.     1.36   0.84   0.28     1.39 67.89 

Glycera capitata     1.24   0.82   0.49     1.37 69.26 
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Apistobranchus sp.     1.52   0.81   1.00     1.33 70.60 

Macoploma inornata     1.32   0.80   1.03     1.33 71.93 

Exogoninae sp.     1.39   0.78   1.05     1.30 73.23 
Continuación Tabla 2. 

Mediomastus sp.     1.64   0.78   1.02     1.30 74.53  
Priapulida     1.34   0.78   1.05     1.29 75.82  
Golfingia (Golfingia) 
margaritacea     1.27   0.76   1.04     1.26 77.08  
Ostracoda sp.3     1.43   0.75   0.77     1.24 78.32  
Harpiniopsis fulgens     1.51   0.73   0.77     1.21 79.53  
Pinnixa valdiviensis     1.42   0.73   1.03     1.21 80.73  
Leitoscoloplos chilensis     1.55   0.67   0.76     1.10 81.84  
Neilonella sulculata     1.36   0.66   0.65     1.10 82.93  
Urothoidae     1.41   0.65   0.76     1.08 84.02  
Nucula semiornata     0.67   0.57   0.28     0.95 84.96  
Levinsenia gracilis     1.31   0.56   0.75     0.93 85.90  
Boccardia wellingtonensis     1.04   0.51   0.77     0.84 86.74  
Ophelina syringopyge     1.06   0.50   0.77     0.83 87.57  
Caligidae     1.08   0.50   0.77     0.82 88.39  
Chone rosea     0.98   0.47   0.78     0.78 89.17  
Ostracoda sp.4     0.92   0.38   0.57     0.64 89.80  
Artacama proboscidea     0.83   0.37   0.57     0.61 90.41  
Promedio disimilitud entre 
estaciones de Transición y 
Control =64.30 Transición Control                          

Especies Av.Abund Av.Abund Av.Diss Diss/SD Contrib% Cum.% 

Chaetozone sp. 3.18 2.28    1.58    1.03     2.46  2.46 

Aphelochaeta sp. 2.01 2.62    1.52    1.06     2.36  4.82 

Cirrophorus longifurcatus 2.61 3.29    1.44    1.14     2.24  7.06 

Lumbrineris cingulata 1.87 1.59    1.39    0.97     2.15  9.22 

Nereis sp. 1.27 1.56    1.27    1.03     1.98 11.20 

Glycera capitata 1.53 1.11    1.23    1.02     1.92 13.12 
Golfingia (Golfingia) 
margaritacea 1.25 1.65    1.22    0.96     1.90 15.02 

Aglaophamus sp. 1.47 2.07    1.17    0.90     1.82 16.84 

Phyllodoce sp. 0.33 0.72    1.10    0.93     1.72 18.56 

Euclymene sp. 0.47 0.82    1.09    0.92     1.69 20.25 

Nematoda 1.79 1.86    1.06    1.02     1.65 21.90 
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Continuación Tabla 2. 

Urothoe falcata 0.97 0.75 1.02 0.91 1.59 23.50 

Ninoe leptognatha 1.42 0.90 1.02 0.93 1.59 25.09 

Pinnixa transversalis 0.59 1.18 1.02 0.88 1.58 26.67 

Exogoninae sp. 0.98 0.68 0.98 1.06 1.52 28.19 

Pinnixa valdiviensis 0.40 1.23 0.97 0.77 1.51 29.70 

Notiax brachyophthalma 1.01 1.60 0.92 0.86 1.43 31.13 

Cossura chilensis 0.69 0.81 0.87 0.74 1.35 32.48 

Boccardia wellingtonensis 0.85 0.52 0.87 0.80 1.35 33.83 

Heterophoxus oculatus 1.56 1.80 0.87 0.84 1.35 35.18 

Cyclostremiscus sp. 0.69 0.24 0.83 0.62 1.29 36.46 

Macoploma inornata 0.53 0.97 0.81 0.71 1.26 37.73 

Neilonella sulculata 1.14 0.38 0.79 0.73 1.23 38.95 

Polygordius sp. 0.61 0.19 0.77 0.46 1.20 40.16 

Magellania venosa 0.54 0.55 0.76 0.67 1.19 41.35 

Proharpinia antipoda 0.61 0.17 0.74 0.58 1.15 42.49 

Mediomastus sp. 0.43 1.39 0.71 0.87 1.11 43.61 

Pseudharpinia dentata 0.00 1.42 0.71 0.72 1.10 44.70 

Spiophanes duplex 0.75 0.24 0.68 0.76 1.06 45.77 

Harmothoe exanthema  0.10 0.44 0.67 0.62 1.04 46.81 

Aricidea sp. 0.54 1.51 0.66 0.77 1.02 47.83 

Nassarius coppingeri 0.33 0.31 0.62 0.49 0.96 48.79 

Ostracoda sp.1 0.64 1.40 0.62 0.73 0.96 49.75 

Ennucula grayi 1.32 1.30 0.59 0.68 0.92 50.67 

Ione ovata 0.10 0.40 0.59 0.57 0.92 51.58 

Peltarion spinulosum 0.49 0.36 0.57 0.61 0.89 52.47 

Nassarius gayii 0.20 0.34 0.55 0.53 0.86 53.33 

Altenaeum mabillei 0.77 0.00 0.55 0.71 0.86 54.19 

Terebellidae sp. 0.22 0.39 0.54 0.64 0.84 55.03 

Nucula semiornata 0.43 0.12 0.54 0.51 0.84 55.87 

Streblosoma bairdi 0.35 0.58 0.52 0.63 0.81 56.68 

Prionospio sp. 0.20 0.36 0.52 0.57 0.81 57.50 

Nemertea 0.90 0.92 0.50 0.77 0.78 58.27 

Thyasira sp. 1.24 2.37 0.48 0.67 0.74 59.01 

Pista corrientis 0.00 0.27 0.47 0.46 0.73 59.74 
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Harpiniopsis fulgens 0.10 1.08 0.46 0.62 0.71 60.45 

Bradabyssa sp. 0.23 1.47 0.45 0.66 0.70 61.15 
 

Continuación Tabla 2. 

Zemysina inconspicua 0.00 0.26 0.44 0.47 0.69 61.84 

Fissurella oriens fulvescens  0.00 0.32 0.43 0.47 0.67 62.50 

Lamispina gymnopapillata 0.25 0.26 0.43 0.43 0.67 63.17 

Bivalvia sp.2 0.35 0.00 0.40 0.39 0.63 63.80 

Malletia chilensis 1.84 2.71 0.40 0.63 0.62 64.41 

Apistobranchus sp. 0.73 0.76 0.40 0.68 0.62 65.03 

Caligidae 0.15 0.56 0.39 0.56 0.61 65.64 

Schistomeringos longicornis 0.00 0.29 0.39 0.47 0.61 66.25 

Anoplosyllinae sp. 0.59 0.16 0.38 0.79 0.59 66.84 

Artacama proboscidea 0.30 0.26 0.38 0.55 0.59 67.43 

Abyssoninoe abyssorum 0.59 1.05 0.37 0.62 0.58 68.01 

Ophiophragmus chilensis 0.00 0.26 0.37 0.46 0.57 68.58 

Sthenelais helenae 0.00 0.26 0.37 0.46 0.57 69.15 

Prionospio (Minuspio) sp. 0.34 0.72 0.36 0.60 0.57 69.72 

Maldanidae sp. 0.12 0.26 0.36 0.42 0.55 70.27 

Ostracoda sp.2 0.43 0.12 0.33 0.54 0.52 70.79 

Amphicteis chilensis 0.48 0.26 0.33 0.59 0.52 71.31 

Eunoe cf. rhizoicola 0.41 1.04 0.32 0.57 0.50 71.81 

Harmothoe cf. commensalis 0.10 0.14 0.32 0.37 0.50 72.31 

Levinsenia gracilis 0.45 1.25 0.32 0.60 0.49 72.80 

Acromegalomma pigmentum 0.10 0.36 0.31 0.49 0.49 73.29 

Tonicia sp.1 0.00 0.26 0.31 0.32 0.48 73.77 

Leitoscoloplos chilensis 0.00 0.91 0.31 0.54 0.48 74.26 

Diastylis argentata 0.00 0.36 0.31 0.44 0.48 74.74 

Harmothoe sp. 0.40 0.00 0.31 0.46 0.48 75.22 

Cirrophorus cf. branchiatus 0.51 0.24 0.30 0.61 0.47 75.69 

Drilonereis viborita 0.20 0.12 0.30 0.41 0.46 76.15 

Dipolydora socialis 0.00 0.36 0.28 0.44 0.44 76.59 

Eudorella sp. 0.49 1.08 0.28 0.56 0.44 77.03 

Psamathe ancuda 0.20 0.12 0.28 0.42 0.44 77.47 

Ophiophragmus chilensis 0.10 0.12 0.28 0.36 0.44 77.91 

Glycera americana 0.10 0.12 0.28 0.36 0.44 78.34 

Chone rosea 0.46 0.24 0.28 0.59 0.43 78.77 

Trichobranchidae 0.10 0.12 0.28 0.40 0.43 79.21 
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Priapulida 0.37 0.70 0.27 0.56 0.42 79.62 

Hormosina sp. 0.20 0.76 0.27 0.55 0.41 80.04 

Lumbrineridae sp. 0.10 0.69 0.27 0.52 0.41 80.45 
Continuación Tabla 2. 

 

Asychis amphiglyptus 0.74 0.99 0.26 0.53 0.41 80.86 

Microphoxus cornutus 0.10 0.12 0.26 0.37 0.41 81.26 

Dentalium majorinum 0.00 0.68 0.25 0.53 0.39 81.65 

Natatolana chilensis 0.30 0.12 0.24 0.50 0.37 82.03 

Echiurus antarcticus 0.00 0.12 0.24 0.31 0.37 82.40 

Linopherus annulata 0.43 0.36 0.24 0.55 0.37 82.77 

Ampharete kerguelensis 0.25 0.27 0.24 0.47 0.37 83.14 

Drilonereis tenuis 0.25 0.27 0.23 0.45 0.35 83.49 

Leanira quatrefagesi 0.22 0.64 0.22 0.54 0.35 83.84 

Ophiactis cf. asperula 0.33 0.00 0.22 0.40 0.35 84.19 

Ophelina syringopyge 0.23 0.50 0.22 0.52 0.34 84.53 

Leptochiton medinae 0.10 0.14 0.22 0.38 0.34 84.87 

Ostracoda sp.5 0.20 0.00 0.22 0.32 0.34 85.20 

Polyplacophora sp.1 0.00 0.12 0.21 0.32 0.33 85.53 

Polyplacophora sp.2 0.00 0.12 0.21 0.32 0.33 85.86 

Anasterias antarctica 0.00 0.18 0.21 0.32 0.33 86.19 

Sigalionidae 0.00 0.12 0.21 0.32 0.33 86.51 

Ostracoda sp.4 0.25 0.40 0.20 0.49 0.32 86.83 

Tripylaster philippi 0.20 0.12 0.20 0.36 0.32 87.15 

Califia chilensis 0.32 0.24 0.20 0.52 0.31 87.46 

Ischnochiton pusio 0.00 0.17 0.20 0.32 0.31 87.77 

Ophelia bipartita 0.00 0.12 0.19 0.32 0.30 88.07 

Tegula luctuosa 0.00 0.12 0.19 0.32 0.30 88.37 

Tonicia argyrosticta 0.00 0.12 0.19 0.32 0.30 88.66 

Ischnochiton sp. 0.00 0.12 0.19 0.32 0.30 88.96 

Eunoe sp. 0.00 0.12 0.19 0.32 0.29 89.26 

Oligochaeta 0.20 0.41 0.19 0.48 0.29 89.55 

Betaeus truncatus 0.10 0.12 0.19 0.38 0.29 89.85 

Ophiuroidea sp.1 0.10 0.12 0.19 0.38 0.29 90.14 
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Continuación Tabla 2. 

Disimilitud promedio 
entre las estaciones de 
Transición e Impacto= 
58.41 Transición Impacto     
Especies Av.Abund Av.Abund Av.Diss Diss/SD Contrib% Cum.% 

Polygordius sp. 0.61 1.36 2.56 0.63 4.38 4.38 

Chaetozone sp. 3.18 2.38 1.90 0.91 3.25 7.63 

Aphelochaeta sp. 2.01 3.63 1.68 1.06 2.87 10.50 

Nucula semiornata 0.43 0.67 1.16 0.66 1.99 12.49 

Neilonella sulculata 1.14 1.36 1.16 0.77 1.98 14.47 

Bivalvia sp.2 0.35 0.53 1.15 0.58 1.98 16.44 

Cirrophorus longifurcatus 2.61 3.74 1.15 0.83 1.96 18.40 

Lumbrineris cingulata 1.87 1.81 1.11 0.64 1.89 20.30 

Leitoscoloplos chilensis 0.00 1.55 1.00 0.72 1.72 22.01 

Ninoe leptognatha 1.42 1.78 0.97 0.82 1.66 23.67 

Prionospio orensanzi 0.12 0.42 0.95 0.56 1.62 25.29 

Microphoxus cornutus 0.10 0.39 0.92 0.56 1.57 26.86 

Spiophanes duplex 0.75 0.51 0.89 0.63 1.53 28.39 

Aglaophamus sp. 1.47 2.18 0.88 0.74 1.50 29.89 

Metharpinia longirostris 0.00 0.37 0.86 0.58 1.48 31.37 

Glycera capitata 1.53 1.24 0.80 0.70 1.38 32.75 

Cyclostremiscus sp. 0.69 0.34 0.80 0.51 1.37 34.12 

Aricidea sp. 0.54 2.12 0.80 0.88 1.37 35.48 

Boccardia wellingtonensis 0.85 1.04 0.79 0.76 1.35 36.83 

Leukoma thaca 0.00 0.32 0.76 0.57 1.30 38.13 

Urothoe falcata 0.97 0.81 0.76 0.83 1.30 39.43 

Pinnixa valdiviensis 0.40 1.42 0.76 0.82 1.30 40.73 

Heterophoxus oculatus 1.56 2.25 0.73 0.71 1.25 41.98 

Nematoda 1.79 2.14 0.72 0.73 1.24 43.22 
Golfingia (Golfingia) 
margaritacea 1.25 1.27 0.67 0.68 1.15 44.37 

Notiax brachyophthalma 1.01 2.17 0.66 0.63 1.14 45.51 

Nereis sp. 1.27 1.68 0.66 0.71 1.13 46.64 

Proharpinia antipoda 0.61 0.00 0.65 0.43 1.11 47.75 

Mediomastus sp. 0.43 1.64 0.64 0.80 1.09 48.85 
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Ostracoda sp.1 0.64 2.66 0.63 0.78 1.09 49.93 

Phyllodoce sp. 0.33 0.67 0.61 0.67 1.05 50.98 
 

Continuación Tabla 2. 

Altenaeum mabillei 0.77 0.18 0.58 0.91 0.99 51.97 

Harpiniopsis fulgens 0.10 1.51 0.57 0.84 0.98 52.95 

Exogoninae sp. 0.98 1.39 0.57 0.75 0.97 53.92 

Ennucula grayi 1.32 2.27 0.54 0.61 0.92 54.85 

Bradabyssa sp. 0.23 1.91 0.53 0.87 0.92 55.76 

Prionospio (Minuspio) sp. 0.34 1.55 0.53 0.85 0.91 56.67 

Nemertea 0.90 2.13 0.53 0.81 0.91 57.59 

Pseudharpinia dentata 0.00 1.49 0.53 0.89 0.91 58.50 

Pinnixa transversalis 0.59 0.89 0.49 0.60 0.84 59.33 

Cossura chilensis 0.69 0.54 0.48 0.70 0.82 60.15 

Urothoidae 0.00 1.41 0.48 0.78 0.82 60.97 

Ostracoda sp.3 0.13 1.43 0.46 0.78 0.79 61.76 

Eunoe cf. rhizoicola 0.41 2.05 0.45 0.79 0.77 62.52 

Apistobranchus sp. 0.73 1.52 0.44 0.77 0.76 63.29 

Hormosina sp. 0.20 1.51 0.44 0.82 0.76 64.04 

Anoplosyllinae sp. 0.59 0.18 0.43 1.07 0.74 64.78 

Abyssoninoe abyssorum 0.59 2.04 0.42 0.74 0.73 65.51 

Magellania venosa 0.54 0.00 0.42 0.41 0.73 66.23 

Artacama proboscidea 0.30 0.83 0.41 0.73 0.70 66.93 

Cycethra verrucosa 0.00 0.15 0.41 0.37 0.70 67.63 

Prionospio sp. 0.20 0.58 0.39 0.51 0.67 68.30 

Ostracoda sp.2 0.43 0.73 0.39 0.61 0.67 68.97 

Peltarion spinulosum 0.49 0.00 0.36 0.42 0.62 69.59 

Malletia chilensis 1.84 4.25 0.36 0.60 0.62 70.21 

Caligidae 0.15 1.08 0.36 0.78 0.62 70.82 

Levinsenia gracilis 0.45 1.31 0.36 0.77 0.62 71.44 

Caecum chilense 0.00 0.15 0.36 0.38 0.61 72.05 

Cirrophorus cf. branchiatus 0.51 0.74 0.36 0.73 0.61 72.66 

Priapulida 0.37 1.34 0.35 0.74 0.60 73.26 

Amphicteis chilensis 0.48 0.30 0.35 0.68 0.60 73.86 

Macoploma inornata 0.53 1.32 0.35 0.70 0.59 74.46 

Eudorella sp. 0.49 1.70 0.34 0.70 0.58 75.03 

Retrotapes exalbidus 0.00 0.15 0.33 0.38 0.57 75.60 

Ophelina syringopyge 0.23 1.06 0.33 0.74 0.56 76.16 
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Ostracoda sp.4 0.25 0.92 0.33 0.69 0.56 76.72 

Dentalium majorinum 0.00 0.90 0.31 0.69 0.53 77.25 

Linopherus annulata 0.43 0.96 0.31 0.73 0.53 77.78 
Continuación Tabla 2. 

Califia chilensis 0.32 0.78 0.30 0.69 0.51 78.29 

Nassarius coppingeri 0.33 0.15 0.30 0.39 0.51 78.80 

Euclymene sp. 0.47 0.00 0.29 0.44 0.50 79.30 

Streblosoma bairdi 0.35 0.00 0.29 0.46 0.49 79.79 

Drilonereis tenuis 0.25 0.55 0.28 0.61 0.49 80.28 

Chone rosea 0.46 0.98 0.28 0.69 0.47 80.75 

Diastylis sp. 0.00 0.81 0.27 0.67 0.47 81.22 

Thyasira sp. 1.24 3.55 0.27 0.82 0.46 81.68 

Harmothoe sp. 0.40 0.00 0.27 0.37 0.46 82.14 

Leanira quatrefagesi 0.22 0.79 0.26 0.69 0.45 82.59 

Ostracoda sp.5 0.20 0.15 0.25 0.32 0.43 83.03 

Tanaidacea 0.20 0.67 0.25 0.65 0.43 83.45 

Gyptis incompta 0.00 0.68 0.25 0.59 0.43 83.88 

Lumbrineridae sp. 0.10 0.67 0.25 0.59 0.42 84.30 

Natatolana chilensis 0.30 0.15 0.25 0.55 0.42 84.73 

Hesionidae sp.2 0.10 0.74 0.24 0.68 0.42 85.14 

Ampharete kerguelensis 0.25 0.30 0.24 0.52 0.42 85.56 

Drilonereis viborita 0.20 0.34 0.23 0.46 0.40 85.96 

Oligochaeta 0.20 0.55 0.23 0.61 0.40 86.36 

Cyclammina cancellata  0.00 0.67 0.23 0.59 0.39 86.75 

Psamathe ancuda 0.20 0.30 0.22 0.45 0.38 87.13 

Pandora cistula 0.00 0.65 0.22 0.59 0.37 87.50 

Tripylaster philippi 0.20 0.15 0.21 0.34 0.37 87.86 

Aricidea (Acmira) strelzovi 0.00 0.63 0.20 0.38 0.34 88.20 

Ophiactis cf. asperula 0.33 0.00 0.19 0.33 0.32 88.52 

Leucon sp. 0.10 0.44 0.18 0.54 0.30 88.82 

Asychis amphiglyptus 0.74 2.08 0.17 0.84 0.30 89.12 

Maldanidae sp. 0.12 0.30 0.17 0.40 0.29 89.42 

Lasaea petitiana 0.16 0.15 0.16 0.40 0.27 89.68 

Travisia chiloensis 0.10 0.32 0.16 0.47 0.27 89.95 

Phyllodocidae 0.10 0.15 0.15 0.28 0.26 90.22 
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Continuación Tabla 2. 

Disimilitud promedio 
entre las estaciones de 
Control e Impacto = 
52.12 Control Impacto     
Epecies Av.Abund Av.Abund Av.Diss Diss/SD Contrib% Cum.% 

Polygordius sp. 0.19 1.36 1.07 0.44 2.06 2.06 

Aphelochaeta sp. 2.62 3.63 1.02 1.12 1.95 4.00 

Chaetozone sp. 2.28 2.38 0.87 0.86 1.68 5.68 

Nereis sp. 1.56 1.68 0.80 0.84 1.54 7.23 

Lumbrineris cingulata 1.59 1.81 0.80 0.77 1.54 8.77 

Nematoda 1.86 2.14 0.79 1.04 1.51 10.28 

Cirrophorus longifurcatus 3.29 3.74 0.76 0.74 1.46 11.74 

Ninoe leptognatha 0.90 1.78 0.75 1.07 1.43 13.17 

Exogoninae sp. 0.68 1.39 0.73 1.14 1.41 14.58 

Leitoscoloplos chilensis 0.91 1.55 0.73 0.86 1.41 15.99 

Neilonella sulculata 0.38 1.36 0.73 0.80 1.40 17.39 

Aricidea sp. 1.51 2.12 0.73 1.03 1.39 18.79 
Golfingia (Golfingia) 
margaritacea 1.65 1.27 0.71 0.76 1.37 20.15 

Pinnixa transversalis 1.18 0.89 0.70 0.81 1.34 21.49 

Glycera capitata 1.11 1.24 0.69 0.87 1.32 22.81 

Pinnixa valdiviensis 1.23 1.42 0.67 0.80 1.29 24.10 

Urothoe falcata 0.75 0.81 0.67 0.77 1.28 25.39 

Ostracoda sp.3 0.12 1.43 0.66 1.06 1.27 26.66 

Urothoidae 0.00 1.41 0.65 1.04 1.24 27.90 

Pseudharpinia dentata 1.42 1.49 0.64 0.98 1.23 29.13 

Ostracoda sp.1 1.40 2.66 0.64 0.91 1.23 30.36 

Macoploma inornata 0.97 1.32 0.63 0.79 1.20 31.57 

Notiax brachyophthalma 1.60 2.17 0.62 0.78 1.18 32.75 

Boccardia wellingtonensis 0.52 1.04 0.60 0.85 1.15 33.90 

Harpiniopsis fulgens 1.08 1.51 0.60 0.93 1.15 35.05 

Aglaophamus sp. 2.07 2.18 0.60 0.80 1.15 36.20 

Prionospio (Minuspio) sp. 0.72 1.55 0.55 0.95 1.06 37.26 

Mediomastus sp. 1.39 1.64 0.54 0.98 1.04 38.31 
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Phyllodoce sp. 0.72 0.67 0.54 0.66 1.04 39.35 

Cossura chilensis 0.81 0.54 0.54 0.68 1.04 40.39 

Nucula semiornata 0.12 0.67 0.54 0.43 1.03 41.42 

Levinsenia gracilis 1.25 1.31 0.53 0.96 1.01 42.42 
Continuación Tabla 2. 

Thyasira sp. 2.37 3.55 0.52 0.85 1.01 43.43 

Hormosina sp. 0.76 1.51 0.51 0.98 0.99 44.42 

Caligidae 0.56 1.08 0.51 0.97 0.99 45.40 

Malletia chilensis 2.71 4.25 0.49 0.98 0.93 46.33 

Asychis amphiglyptus 0.99 2.08 0.49 0.85 0.93 47.27 

Nemertea 0.92 2.13 0.49 1.02 0.93 48.20 

Eunoe cf. rhizoicola 1.04 2.05 0.48 0.87 0.93 49.12 

Apistobranchus sp. 0.76 1.52 0.48 0.97 0.93 50.05 

Artacama proboscidea 0.26 0.83 0.48 0.85 0.91 50.97 

Abyssoninoe abyssorum 1.05 2.04 0.48 0.87 0.91 51.88 

Bivalvia sp.2 0.00 0.53 0.46 0.36 0.89 52.77 

Euclymene sp. 0.82 0.00 0.46 0.51 0.88 53.66 

Priapulida 0.70 1.34 0.46 0.96 0.88 54.53 

Prionospio sp. 0.36 0.58 0.44 0.68 0.85 55.38 

Ostracoda sp.4 0.40 0.92 0.43 0.88 0.83 56.21 

Linopherus annulata 0.36 0.96 0.42 0.95 0.81 57.02 

Eudorella sp. 1.08 1.70 0.41 0.87 0.80 57.81 

Dentalium majorinum 0.68 0.90 0.41 0.92 0.78 58.59 

Ophelina syringopyge 0.50 1.06 0.41 0.94 0.78 59.37 

Spiophanes duplex 0.24 0.51 0.40 0.48 0.77 60.14 

Chone rosea 0.24 0.98 0.40 0.97 0.77 60.92 

Heterophoxus oculatus 1.80 2.25 0.40 0.64 0.76 61.68 

Lumbrineridae sp. 0.69 0.67 0.39 0.89 0.76 62.43 

Califia chilensis 0.24 0.78 0.39 0.81 0.74 63.18 

Cirrophorus cf. branchiatus 0.24 0.74 0.38 0.73 0.73 63.91 

Ennucula grayi 1.30 2.27 0.38 0.83 0.73 64.64 

Streblosoma bairdi 0.58 0.00 0.38 0.61 0.72 65.36 

Diastylis sp. 0.12 0.81 0.37 0.86 0.71 66.06 

Prionospio orensanzi 0.00 0.42 0.36 0.36 0.70 66.76 

Bradabyssa sp. 1.47 1.91 0.36 0.76 0.70 67.46 

Leanira quatrefagesi 0.64 0.79 0.35 0.88 0.68 68.14 

Gyptis incompta 0.26 0.68 0.35 0.80 0.68 68.81 

Ostracoda sp.2 0.12 0.73 0.35 0.76 0.66 69.47 
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Oligochaeta 0.41 0.55 0.34 0.78 0.66 70.13 

Hesionidae sp.2 0.12 0.74 0.33 0.88 0.64 70.77 

Microphoxus cornutus 0.12 0.39 0.33 0.35 0.63 71.40 

Aricidea (Acmira) strelzovi 0.19 0.63 0.33 0.54 0.63 72.03 
Continuación Tabla 2. 

Metharpinia longirostris 0.00 0.37 0.32 0.36 0.62 72.64 

Tanaidacea 0.14 0.67 0.32 0.76 0.62 73.26 

Cyclammina cancellata  0.14 0.67 0.32 0.76 0.62 73.88 

Drilonereis tenuis 0.27 0.55 0.31 0.70 0.60 74.48 

Podarkeopsis sp. 0.47 0.34 0.30 0.80 0.58 75.07 

Pandora cistula 0.12 0.65 0.30 0.77 0.58 75.65 

Magellania venosa 0.55 0.00 0.30 0.36 0.57 76.21 

Diastylis argentata 0.36 0.30 0.29 0.57 0.56 76.77 

Travisia chiloensis 0.31 0.32 0.29 0.64 0.55 77.33 

Leukoma thaca 0.00 0.32 0.28 0.36 0.54 77.87 

Maldanidae sp. 0.26 0.30 0.28 0.48 0.53 78.40 

Oedicerotidae 0.40 0.32 0.27 0.71 0.52 78.92 

Nassarius coppingeri 0.31 0.15 0.26 0.32 0.49 79.41 

Ione ovata 0.40 0.00 0.26 0.37 0.49 79.91 

Ampharete kerguelensis 0.27 0.30 0.25 0.63 0.49 80.39 

Dipolydora socialis 0.36 0.15 0.24 0.52 0.47 80.86 

Sigalionidae 0.12 0.34 0.24 0.46 0.47 81.33 

Amphicteis chilensis 0.26 0.30 0.24 0.61 0.46 81.79 

Drilonereis viborita 0.12 0.34 0.23 0.45 0.45 82.24 

Hesionidae sp.1 0.24 0.34 0.23 0.62 0.45 82.69 

Cyclostremiscus sp. 0.24 0.34 0.23 0.63 0.44 83.12 

Harmothoe exanthema  0.44 0.00 0.23 0.31 0.44 83.56 

Ophiuroidea sp.3 0.24 0.30 0.22 0.62 0.42 83.98 

Amphilochidea 0.28 0.15 0.21 0.54 0.40 84.38 

Sternaspis chilensis 0.24 0.30 0.21 0.62 0.40 84.78 

Psamathe ancuda 0.12 0.30 0.21 0.45 0.39 85.17 

Acromegalomma pigmentum 0.36 0.00 0.21 0.45 0.39 85.57 

Terebellidae sp. 0.39 0.00 0.20 0.36 0.38 85.95 

Leucon sp. 0.00 0.44 0.20 0.60 0.38 86.33 

Aurospio sp. 0.27 0.15 0.19 0.55 0.36 86.69 

Peltarion spinulosum 0.36 0.00 0.19 0.31 0.36 87.05 

Haplocheira balssi 0.26 0.15 0.18 0.55 0.35 87.39 

Notocirrus virginis 0.12 0.20 0.17 0.43 0.32 87.71 
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Harpiniinae 0.17 0.20 0.17 0.43 0.32 88.03 

Nassarius gayii 0.34 0.00 0.17 0.25 0.32 88.35 

Pista corrientis 0.27 0.00 0.16 0.25 0.31 88.66 

Lepidastheniinae sp. 0.14 0.18 0.16 0.43 0.30 88.96 
Continuación Tabla 2. 

Anoplosyllinae sp. 0.16 0.18 0.16 0.43 0.30 89.26 

Zemysina inconspicua 0.26 0.00 0.15 0.25 0.29 89.55 

Cycethra verrucosa 0.00 0.15 0.15 0.25 0.28 89.83 

Fissurella oriens fulvescens  0.32 0.00 0.15 0.25 0.28 90.11 
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Tabla 3. Particionamiento aditivo de Beta (BD) en Remplazo (Repl) y Diferencia de Riqueza (Rich 
Dif) según Podani; y en Remplazo (Rep) y Anidamiento (N) según Baselga; con los índices de 
Jaccard (J) y Sorensen (S) para los datos de presencia/ausencia y Ruzicka (R) y Porcentaje de 
Diferencia (%Dif) para los datos de abundancia (previa transformación de datos a la raíz cuarta). 
Para los factores Distancia, Centro y para la distancia dentro del centro A (Dis (A)) y distancia 
dentro del centro B (Dis (B)). Y para el total de las estaciones de cada uno de los centros (A y B). 

 

Factor Podani   BDtotal            Repl         RichDif    Repl/BDtotal  RichDif/BDtotal  
Distancia J 0.238 0.200 0.038 0.840 0.160 

S 0.157 0.132 0.025 0.841 0.159 

x 0.198 0.166 0.032 0.841 0.159 

d.s 0.058 0.048 0.009 0.001 0.001 

R 0.244 0.207 0.038 0.846 0.154 

% Dif 0.162 0.137 0.025 0.844 0.156 

x 0.203 0.172 0.031 0.845 0.155 

d.s 0.058 0.050 0.009 0.001 0.001 

Podani x 0.200 0.169 0.031 0.843 0.157 

Podani d.s 0.047 0.040 0.007 0.003 0.003 

      

Baselga      BDtotal         Repl          Nes  Repl/Bdtotal   Nes/BDtotal  

J 0.238 0.216 0.023 0.905 0.095 

S 0.157 0.138 0.018 0.882 0.118 

x 0.198 0.177 0.021 0.894 0.106 

d.s 0.058 0.055 0.003 0.016 0.016 

R 0.2442 0.2234 0.0208 0.9147 0.0853 

% Dif 0.1618 0.1438 0.0179 0.8891 0.1109 

x 0.203 0.184 0.019 0.902 0.098 

d.s 0.058 0.056 0.002 0.018 0.018 

Baselga x 0.200 0.180 0.020 0.898 0.102 

Baselga ds 0.047 0.046 0.002 0.015 0.015 

Total Presencia/Ausencia 

x 0.198     
d.s 0.047     

Total Abundancia      

x 0.203     
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d.s 0.048     
 

 

Continuación Tabla 3 

 

Centro 
Podani   BDtotal            Repl         RichDif   

  
Repl/BDtotal  RichDif/BDtotal  

J 0.391 0.214 0.177 0.548 0.452 

S 0.331 0.179 0.153 0.539 0.461 

x 0.361 0.196 0.165 0.543 0.457 

d.s 0.042 0.025 0.017 0.006 0.006 

R 0.399 0.208 0.191 0.521 0.479 

% Dif 0.343 0.175 0.167 0.512 0.488 

x 0.371 0.192 0.179 0.516 0.484 

d.s 0.040 0.023 0.017 0.006 0.006 

Podani x 0.366 0.194 0.172 0.530 0.470 

Podani d.s 0.034 0.020 0.016 0.016 0.016 

      

Baselga 
     

BDtotal         Repl          Nes  Repl/Bdtotal   Nes/BDtotal  

J 0.391 0.333 0.058 0.853 0.147 

S 0.331 0.261 0.071 0.787 0.213 

x 0.361 0.297 0.064 0.820 0.180 

d.s 0.042 0.051 0.009 0.046 0.046 

R 0.399 0.339 0.061 0.848 0.152 

% Dif 0.343 0.267 0.076 0.780 0.220 

x 0.371 0.303 0.068 0.814 0.186 

d.s 0.040 0.050 0.010 0.048 0.048 

Baselga x 0.366 0.300 0.066 0.817 0.183 

Baselga d.s 0.034 0.042 0.008 0.039 0.039 

Total Presencia/ Ausencia  

 x 0.361     
d.s 0.034     

      

Total Abundancia  

x 0.371     
d.s 0.033     
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Continuación Tabla 3. 

 

Dist(A) 
Podani   BDtotal            Repl         RichDif   

  
Repl/BDtotal  RichDif/BDtotal  

J 0.227 0.188 0.038 0.831 0.169 

S 0.148 0.123 0.024 0.834 0.166 

x 0.187 0.156 0.031 0.833 0.167 

d.s 0.056 0.046 0.010 0.002 0.002 

R 0.384 0.163 0.222 0.424 0.576 

% Dif 0.318 0.129 0.190 0.404 0.596 

x 0.351 0.146 0.206 0.414 0.586 

d.s 0.047 0.024 0.023 0.014 0.014 

Podani x 0.269 0.151 0.118 0.623 0.377 

Podani d.s 0.104 0.031 0.102 0.242 0.242 

      

Baselga 
     

BDtotal         Repl          Nes  Repl/Bdtotal   Nes/BDtotal  

J 0.227 0.203 0.024 0.895 0.105 

S 0.148 0.129 0.019 0.873 0.127 

x 0.187 0.166 0.021 0.884 0.116 

d.s 0.056 0.052 0.004 0.015 0.015 

R 0.384 0.288 0.096 0.749 0.251 

% Dif 0.318 0.205 0.113 0.644 0.356 

x 0.351 0.246 0.105 0.696 0.304 

d.s 0.047 0.059 0.012 0.074 0.074 

Baselga x 0.269 0.206 0.063 0.790 0.210 

Baselga d.s 0.104 0.065 0.049 0.117 0.117 

Total Presencia/Ausencia 

x 0.187     
d.s 0.046     

Total Abundancia 

x 0.351     
d.s 0.038         
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Continuación Tabla 3. 

 

Dist(B) 
Podani   BDtotal            Repl         RichDif   

  
Repl/BDtotal  RichDif/BDtotal  

J 0.296 0.134 0.162 0.453 0.547 

S 0.211 0.095 0.116 0.449 0.551 

x 0.253 0.114 0.139 0.451 0.549 

d.s 0.060 0.028 0.032 0.003 0.003 

R 0.297 0.136 0.161 0.457 0.543 

% Dif 0.212 0.096 0.116 0.452 0.548 

x 0.254 0.116 0.139 0.455 0.545 

d.s 0.060 0.028 0.032 0.003 0.003 

Podani x 0.254 0.115 0.139 0.453 0.547 

Podani d.s 0.049 0.023 0.026 0.003 0.003 

      

Baselga 
     

BDtotal         Repl          Nes  Repl/Bdtotal   Nes/BDtotal  

J 0.296 0.192 0.104 0.649 0.351 

S 0.211 0.120 0.090 0.571 0.429 

x 0.253 0.156 0.097 0.610 0.390 

d.s 0.060 0.050 0.010 0.055 0.055 

R 0.297 0.194 0.103 0.654 0.346 

% Dif 0.212 0.122 0.090 0.575 0.425 

x 0.254 0.158 0.096 0.614 0.386 

d.s 0.060 0.051 0.009 0.056 0.056 

Baselga x 0.254 0.157 0.097 0.612 0.388 

Baselga d.s 0.049 0.042 0.008 0.045 0.045 

Total Presencia/Ausencia 

 x 0.253     
d.s 0.049     

Total Abundancia 

x 0.254     
d.s 0.049         
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Continuación Tabla 3. 

 

A Podani   BDtotal            Repl         RichDif    Repl/BDtotal  RichDif/BDtotal  

J 0.415 0.271 0.144 0.653 0.347 

S 0.360 0.234 0.126 0.651 0.349 

x 0.388 0.253 0.135 0.652 0.348 

d.s 0.039 0.026 0.013 0.001 0.001 

R 0.416 0.272 0.144 0.654 0.346 

% Dif 0.360 0.235 0.126 0.651 0.349 

x 0.388 0.253 0.135 0.652 0.348 

d.s 0.039 0.026 0.013 0.001 0.001 

Podani x 0.388 0.253 0.135 0.652 0.348 

Podani d.s 0.032 0.021 0.011 0.001 0.001 

      

Baselga      BDtotal         Repl          Nes  Repl/Bdtotal   Nes/BDtotal  

J 0.415 0.376 0.039 0.906 0.094 

S 0.360 0.309 0.051 0.859 0.141 

x 0.388 0.343 0.045 0.883 0.117 

d.s 0.039 0.047 0.008 0.033 0.033 

R 0.416 0.377 0.039 0.906 0.094 

% Dif 0.360 0.310 0.051 0.860 0.140 

x 0.388 0.343 0.045 0.883 0.117 

d.s 0.039 0.047 0.008 0.033 0.033 

Baselga x 0.388 0.343 0.045 0.883 0.117 

Baselga d.s 0.032 0.039 0.007 0.027 0.027 

Total Presencia/Ausencia 

 x 0.388     
d.s 0.032     

Total Abundancia 

x 0.388     
d.s 0.032     
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Continuación Tabla 3. 

 

B 
Podani   BDtotal            Repl         RichDif   

  
Repl/BDtotal  RichDif/BDtotal  

J 0.298 0.199 0.099 0.669 0.331 

S 0.217 0.144 0.073 0.664 0.336 

x 0.258 0.172 0.086 0.667 0.333 

d.s 0.057 0.039 0.018 0.004 0.004 

R 0.300 0.199 0.101 0.663 0.337 

% Dif 0.219 0.144 0.075 0.658 0.342 

x 0.259 0.171 0.088 0.660 0.340 

d.s 0.057 0.039 0.018 0.004 0.004 

Podani x 0.258 0.172 0.087 0.663 0.337 

Podani d.s 0.047 0.032 0.015 0.005 0.005 

      

Baselga 
     

BDtotal         Repl          Nes  Repl/Bdtotal   Nes/BDtotal  

J 0.298 0.246 0.052 0.826 0.174 

S 0.217 0.168 0.049 0.774 0.226 

x 0.258 0.207 0.050 0.800 0.200 

d.s 0.057 0.055 0.002 0.037 0.037 

R 0.300 0.247 0.053 0.823 0.177 

% Dif 0.219 0.169 0.050 0.770 0.230 

x 0.259 0.208 0.052 0.797 0.203 

d.s 0.057 0.055 0.002 0.038 0.038 

Baselga x 0.258 0.207 0.051 0.798 0.202 

Baselga d.s 0.047 0.045 0.002 0.031 0.031 

Total Presencia/Ausencia 

x 0.258     

d.s 0.047     

Total Abundancia 

x 0.259     

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

Total SS(trace): 25380    
Prueba Marginal    
Variable SS(trace) Pseudo-F         P   Prop. 

Profundidad 5179.1 3.0766 0.015 0.20406 

T° 5107.3 3.0232 0.009 0.20124 

pH 3400.1 1.8563 0.09 0.13397 

Rédox 2560.7 1.3467 0.23 0.1009 

Media 7376.7 4.917 0.001 0.29066 

Clasificación 7372.6 4.9132 0.001 0.2905 

Arena 7919 5.4425 0.001 0.31202 

Fango 7919 5.4425 0.001 0.31202 

pH_sw 5843 3.589 0.009 0.23023 

T°_bw 6545.1 4.1701 0.001 0.25789 

DO_bw 5570.1 3.3742 0.009 0.21947 

res.df: 12     
Mejor solución    
Mejor solución para cada número de variables  
BIC R^2 RSS N°.Vars Selección 

105.08 0.31202 17461 1 7 

104.23 0.46357 13614 2 4;5 

103.4 0.58154 10620 3 4;5;10 

103.3 0.65583 8735 4 4;5;9;10 

102.97 0.72168 7063.7 5 1;3-5;10 

101.89 0.78659 5416.3 6 1;3-5;7;10 

100.56 0.83927 4079.3 7 2-5;7;10;11 

99.909 0.8729 3225.7 8 2-5;7;9-11 

98.829 0.90255 2473.1 9 2-7;9-11 

98.193 0.92288 1957.2 10 1-7;9-11 

98.193 0.92288 1957.2 11 Todas 
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Continuación Tabla 4. 

Mejor solución general   
BIC R^2 RSS N° Vars Selección 

98.193 0.92288 1957.2 10 1-7;9-11 

98.193 0.92288 1957.2 10 1-6;8-11 

98.193 0.92288 1957.2 11 Todas 

98.829 0.90255 2473.1 9 2-7;9-11 

98.829 0.90255 2473.1 9 2-6;8-11 

98.829 0.90255 2473.1 10 2-11 

99.256 0.89953 2549.8 10 1;3-11 

99.256 0.89953 2549.8 9 1;3-6;8-11 

99.256 0.89953 2549.8 9 1;3-7;9-11 

99.789 0.89564 2648.6 10 1-11 
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SUPLEMENTARIO CAPÍTULO 2. 
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Tabla 1. Desviaciones del equilibrio de Hardy-Weinberg (HWE) para todos los loci, así como para cada área y año. Estimación de 
prueba de probabilidad de valores de p exactos con el método de la cadena de Markov. Número total de loci por año y área desviada 
de HWE; nivel de significación después de la corrección de Bonferroni p<0.004* 

 

 

 

 

 

Área Bahía de Coliumo Plataforma del Itata 

Loci 2008 2009 2010 2011 2012 2013 2014 2015 2009 2010 2012 2013 2014 2015 
A1 0.606 0.018 0.001* 0.001* 0.000* 0.005 0.001* 0.003* 0.000* 0.248 0.687 0.000* 0.000* 0.052 
A2 0.538 0.887 0.005 0.000* 0.548 0.155 0.007 0.000* 0.007 1.000 0.035 0.370 1.000 0.433 
A4 0.535 0.001* 0.175 0.001* 0.001* 0.000* 0.000* 0.000* 0.000* 0.094 0.040 0.003* 0.002* 0.000* 
A7 1.000 0.000* 0.616 0.000* 0.006 0.000* 0.000* 0.000* 0.372 0.045 1.000 0.000* 0.005 0.821 
A12 1.000 0.035 0.001* 0.303 0.623 0.061 0.000* 0.008 0.022 1.000 0.067 0.098 0.419 0.001* 
A8 0.032 0.001* 0.481 0.019 0.647 0.000* 0.000* 0.000* 0.000* 0.238 0.314 0.000* 0.013 0.000* 
B 0.000* 0.001* 0.000* 0.003* 0.001* 0.003* 0.000* 0.000* 0.000* 0.645 0.003* 0.000* 0.000* 0.154 
D 0.000* 0.000* 0.000* 0.000* 0.000* 0.000* 0.000* 0.000* 0.000* 0.162 0.024 0.000* 0.000* 0.000* 
M 0.317 0.000* 0.048 0.000* 0.125 0.098 0.002* 0.012 0.006 0.061 0.491 0.096 0.636 0.000* 
Z 0.051 0.114 0.488 0.018 0.000* 0.081 0.131 0.000* 0.001* 0.125 0.200 0.005 0.000* 0.655 
F 0.050 0.006 0.038 0.264 0.180 0.033 0.000* 0.037 0.030 0.141 0.119 0.001* 0.018 0.296 
R 0.189 0.000* 0.007 0.566 0.301 0.978 0.000* 0.000* 0.291 0.078 0.739 0.082 0.000* 0.000* 
T 0.002* 0.000* 0.283 0.000* 0.109 0.000* 0.001* 0.000* 0.007 0.305 1.000 0.007 0.000* 0.485 

Total 3 8 4 8 5 6 11 10 7 0 1 7 7 6 
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Tabla 2. Desequilibrio de ligamiento (LD): número de pares de loci con niveles de significancia después de la corrección de Bonferroni 
(p<0.004) para cada locus, área y año. Estadística de razón de verosimilitud (prueba G) utilizando un algoritmo de cadena de Markov. 

 Bahía de Coliumo Plataforma del Itata 

Loci 2008 2009 2010 2011 2012 2013 2014 2015 Total 2009 2010 2012 2013 2014 2015 Total 

A1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 

A2 0 0 1 0 0 1 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0 

A4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

A7 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 

A12 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 

A8 0 1 0 0 1 0 0 1 3 0 0 0 0 0 1 1 

B 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 

D 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 

M 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Z 1 0 0 0 0 1 1 0 3 0 0 0 0 0 0 0 

F 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 2 

R 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

T 0 1 0 0 1 0 0 1 3 1 0 0 0 0 1 2 

Total 2 2 2 0 2 2 4 2 16 2 0 0 0 2 2 6 
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Tabla 3. Desviaciones de neutralidad para cada locus. Método bayesiano, donde Prob = 
probabilidad posterior del modelo, incluida la selección. Log10(PO) = el logaritmo de 
probabilidades posteriores en base 10 para el modelo que incluye la selección, qval = 
probabilidad posterior para cada locus corregido, Alfa = coeficiente que indica la fuerza y la 
dirección de la selección. En negrita, los valores q < 0,05 y los valores α significativamente 
> 0 sugieren diversificación de la selección, mientras que los valores q < 0,05 y los valores 
α significativamente < 0 sugieren una selección equilibrante o purificadora. 

 

Loci Prob Log10(PO) qval Alpha 

A1 1.000 1000.000 0.000 -1.376 

A2 0.024 -1.617 0.374 0.001 

A4 1.000 1000.000 0.000 -2.410 

A7 0.042 -1.358 0.108 0.011 

A12 1.000 1000.000 0.000 -1.512 

A8 0.026 -1.567 0.265 0.000 

B 1.000 1000.000 0.000 -1.842 

D 1.000 1000.000 0.000 -2.045 

M 1.000 1000.000 0.000 -1.776 

Z 0.986 1.841 0.002 -0.740 

F 1.000 1000.000 0.000 -1.430 

R 0.032 -1.483 0.194 -0.003 

T 0.025 -1.584 0.324 -0.005 
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Tabla 4. Prueba t de dos muestras asumiendo varianzas desiguales. Número de alelos 
(Na), número de alelos privados (Nap), N° alelos comunes (Nac), heterocigosidad 
observada (Ho) y heterocigosidad esperada corregida (uHe). Valor p entre y dentro de áreas 
para cada año. Nivel de significación después de la corrección de Bonferroni p<0,004*. 

 

Área Año Na Nap Nac Ho uHe 

Bahía de Coliumo 

2008-2009 0.003* 0.104 0.017 0.013 0.007 

2008-2010 0.018 0.268 0.021 0.047 0.048 

2008-2011 0.050 0.077 0.283 0.001* 0.021 

2008-2012 0.109 0.376 0.026 0.020 0.085 

2008-2013 0.001* 0.076 0.009 0.000* 0.002* 

2008-2014 0.002* 0.078 0.015 0.000* 0.002* 

2008-2015 0.003* 0.116 0.016 0.000* 0.012 

2009-2010 0.244 0.171 0.355 0.209 0.126 

2009-2011 0.073 0.383 0.046 0.033 0.266 

2009-2012 0.066 0.134 0.256 0.420 0.168 

2009-2013 0.369 0.328 0.320 0.003* 0.287 

2009-2014 0.350 0.444 0.452 0.000* 0.336 

2009-2015 0.279 0.166 0.350 0.000* 0.195 

2010-2011 0.241 0.173 0.068 0.007* 0.299 

2010-2012 0.206 0.381 0.383 0.215 0.471 

2010-2013 0.321 0.241 0.389 0.001* 0.042 

2010-2014 0.351 0.156 0.396 0.000* 0.042 

2010-2015 0.423 0.500 0.500 0.000* 0.022 

Plataforma del Itata 

2009-2010 0.000* 0.040 0.112 0.338 0.365 

2009-2012 0.000* 0.029 0.033 0.070 0.171 

2009-2013 0.097 0.040 0.448 0.098 0.165 

2009-2014 0.032 0.104 0.243 0.195 0.225 

2009 -2015 0.200 0.056 0.362 0.133 0.270 

2010-2012 0.400 0.279 0.176 0.179 0.299 

2010-2013 0.018 0.500 0.084 0.248 0.311 

2010-2014 0.009 0.196 0.302 0.359 0.365 

2010-2015 0.005 0.350 0.073 0.266 0.386 

Coliumo & Itata 

2009 0.389 0.362 0.405 0.000* 0.137 
2010 0.013 0.141 0.132 0.002* 0.058 
2012 0.073 0.122 0.050 0.193 0.201 
2013 0.127 0.063 0.500 0.285 0.307 
2014 0.081 0.175 0.205 0.138 0.426 
2015 0.352 0.243 0.309 0.085 0.310 
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Tabla 5. Tamaño poblacional efectivo (Ne) para cada área. Método temporal propuesto por 
Nei y Tajima (1981), con un intervalo de confianza de Jackknife del 95 %. Generaciones 0.0 
(2009) y 2.0 (2015).  

 Bahía de Coliumo Plataforma del Itata 

Frecuencia Alélica mayor que 0.050 0.020 0.010 0+ 0.050 0.020 0.010 0+ 

Alelos Independientes 48 70 99 123 49 76 98 115 

Ne 14.7 17.4 24.0 29.1 20.9 19.1 23.9 27.4 

Jackknife; Límite inferior 8.0 10.0 13.6 17.3 9.5 11.0 13.9 16.6 

Jackknife; Límite superior 26.1 29.9 43.4 51.3 50.2 34.1 43.3 48.2 
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Tabla 6. Valores de FST de poblaciones por pares, por área y año. Método de distancia = N° de alelos diferentes. 

  Bahía de Coliumo Plataforma del Itata 

  Año 2008 2009 2010 2011 2012 2013 2014 2015 2009 2010 2012 2013 2014 2015 

B
ah

ía
 d

e 
C

ol
iu

m
o 

2008 0.000                           

2009 0.037 0.000                         

2010 0.013 0.013 0.000                       

2011 0.061 0.031 0.028 0.000                     

2012 0.047 0.033 0.034 0.064 0.000                   

2013 0.076 0.038 0.044 0.054 0.043 0.000                 

2014 0.057 0.019 0.026 0.043 0.055 0.038 0.000               

2015 0.077 0.029 0.040 0.057 0.048 0.015 0.027 0.000             

   

2009 0.051 0.019 0.018 0.043 0.042 0.033 0.030 0.037 0.000           

2010 0.067 0.034 0.041 0.068 0.045 0.039 0.023 0.048 0.025 0.000         

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

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

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

2015 0.050 0.025 0.032 0.058 0.035 0.032 0.028 0.041 0.022 0.011 0.035 0.015 0.017 0.000 
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Tabla 7. Fst por pares de poblaciones, p-valores +/- desviaciones estándar por área y año. Método de distancia = N° de alelos 
diferentes. Nivel de significación después de la corrección de Bonferroni p<0,004. 

  Bahía de Coliumo Plataforma del Itata 
 Años 2008 2009 2010 2011 2012 2013 2014 2015 2009 2010 2012 2013 2014 2015 

B
ah

ía
 d

e
 C

o
liu

m
o 

2008 *                           

2009 
0.00000+-
0.0000 *                         

2010 
0.00098+-
0.0010 

0.00000+-
0.0000 *                       

2011 
0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 *                     

2012 
0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 *                   

2013 
0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 *                 

2014 
0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 *               

2015 
0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 *             

P
la

ta
fo

rm
a

 d
e

l I
ta

ta
 

2009 
0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 *           

2010 
0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 *         

2012 
0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 *       

2013 
0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00781+-
0.0031 

0.00000+-
0.0000 *     

2014 
0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 *   

2015 
0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 

0.00000+-
0.0000 * 
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Figura 1. Densidad (N° ind/500 m2) de Aphos porosus para cada año en Bahía de Coliumo (A) y 
Plataforma de Itata (B). Promedios y desviaciones para números de alelos (Na), números de 
alelos privados (Nap), heterocigosidad observada (Ho), heterocigosidad esperada corregida 
(uHe) para cada año en Coliumo Bay (C, E y G) y Plataforma de Itata (D, F y H). El borde rojo en 
las barras indica el evento de surgencia hipóxica de 2008 y el mega terremoto-tsunami de 2010. 
Prueba T, diferencias significativas entre años p<0,004 después de la corrección de Bonferroni. 
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