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RESUMEN 

Se evaluaron patrones espacio-temporales del reclutamiento de especies sésiles durante 14 meses en dos ensambles interma-
reales rocosos del norte de Chile: Chanavayita y Yape (ca. 20° 41' S), distantes 4 km. Cuadrantes experimentales en cada sitio 
situados a tres alturas en la zona intermareal medio-alta se denudaron periódicamente cada 1,33 meses para obtener estimados 
de reclutamiento independientes. Registramos un total de 25 y 20 especies para Chanavayita y Yape, respectivamente, durante 
el estudio. La similitud en composición específica fue menor entre sitios (40 ± 10%; índice de Jaccard) que dentro de sitios 
(sobre 55%). Sólo tres especies reclutaron en todos los períodos: los cirripedios Jehlius cirratus (Darwin) y Notochtamalus 
scabrosus (Darwin) y la clorofita Ulva rígida C. Agardh, los dominantes del ensamble adulto. El reclutamiento siguió un 
patrón estacional a nivel del cuadrante y del sitio, principalmente para algas, y no hubo interacción entre tiempo y nivel 
mareal. Un análisis de correlación cruzada no mostró dependencia temporal entre sitios. A nivel del ensamble, el reclutamiento 
disminuyó desde el nivel bajo al alto, pero hubo tendencias opuestas entre especies individuales. La frecuencia espacial y 
temporal del reclutamiento mostraron una relación positiva en ambos sitios. Discutimos la utilidad de conceptos como calenda-
rio de reclutamiento y especie sucesional temprana o tardía, y algunas predicciones de la ecología del abastecimiento. 

Palabras clave: reclutamiento comunitario, variabilidad, nivel marea!, estacionalidad. 

ABSTRACT 

In this paper we assessed temporal and spatial variation patterns of recruitment of sessile species during a 14 month period for 
two similar rocky intertidal assemblages in northern Chile: Chanavayita and Yape (ca. 20° 41' S), which were 4 km appart. A 
set of experimental quadrants in each site located at three tidal Ievels within the mid-high intertidal zone were repeatedly 
denudated every 1.33 months to obtain time-independent recruitment estimates. We recorded a total of 25 and 20 species for 
Chanavayita and Yape respectively during the study period. Compositional simmilarity was lower between sites (40 ± 10%; 
Jaccard's index) than within sites (more than 55%). Only three species recruited in all periods: the barnacles Jehlius cirratus 
(Darwin) and Notochtamalus scabrosus (Darwin) and the Chlorophyta Ulva rígida C. Agardh, which are the dominants in the 
adult assemblage. Community recruitment showed a seasonal pattern both at site and quadrat levels, mainly for alga] species, 
and there was no interaction between time and tidal level. A cross-correlation analysis showed no temporal dependence 
between sites. At the assemblage leve!, recruitment decreased from low to high tidal Ievels, but there were opposite trends 
among individual species. Spatial and temporal recruitment frequencies were positively correlated in both sites. We discuss the 
adequacy of traditional concepts such as recruitment schedule and early and late successional species, and sorne predictions of 
the supply-side ecology frame. 

Key words: community recruitment, variability, tidallevel, seasonality. 

INTRODUCCION 

Aunque el reclutamiento ha sido tradicional-
mente considerado un fenómeno importante 
en la dinámica de las poblaciones marinas, su 
variabilidad espacio-temporal ha sido reco-

nocida sólo recientemente (ver Grosberg & 
Levitan 1992) como un factor crucial en pro-
cesos de nivel poblacional y comunitario 
(e.g., Underwood & Denley 1984, Connell 
1985, Gaines & Roughgarden 1985, Rough-
garden et al. 1985, Menge & Sutherland 
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1987, Butler & Chesson 1990, Fogarty et al. 
1990). 

En 1986 el estudio de la variación en las 
tasas y temporalidad del reclutamiento y sus 
efectos sobre la distribución, abundancia e 
interacciones entre las poblaciones adultas 
(ver Underwood & Fairweather 1989) fue 
bautizado por J. Roughgarden como "supply-
side ecology" (Lewin 1986), o "ecología del 
abastecimiento" en una traducción libre. Sin 
embargo, ya desde mediados de los setenta 
varios autores llamaron la atención sobre la 
dificultad de conciliar ciertos aspectos del re-
clutamiento con la teoría ecológica tradicio-
nal (Grosberg & Levitan 1992). Desde 1986 
los estudios sobre el tema aumentaron mar-
cadamente, y tendieron a corroborar una ge-
neralización temprana propuesta sobre bases 
teóricas (Roughgarden et al. 1985) y empíri-
cas (Connell 1985), en especial aplicable a 
organismos bentónicos en hábitats interma-
reales y submareales, que goza actualmente 
de aceptación general: "la teoría ecológica 
tradicional puede aplicarse sólo a aquellas 
poblaciones o comunidades donde el asenta-
miento larval es consistentemente denso. 
Cuando esta condición no se cumple, la dis-
tribución y la abundancia reflejan la historia 
del asentamiento y están más cercanamente 
relacionadas a eventos en el agua que a even-
tos sobre la costa" (Sutherland 1987). 

Sin embargo, la información disponible 
es todavía muy insuficienté para validar 
esta proposicón como una regla empírica, 
que además no incorpora un aspecto particu-
larmenLe importante del reclutamiento, como 
es su variabilidad, y lo transforma en una 
condición dicotómica (alto/bajo) para asig-
nar mayor o menor importancia relativa a las 
interacciones biológicas. En términos ecoló-
gicos, el rol del reclutamiento como proceso 
no ha sido completamente entendido hasta el 
momento, y su relación con otros procesos 
como la sucesión primaria y secundaria den-
tro de la comunidad lo ha sido todavía me-
nos. Por ejemplo, Jara & Moreno (1983), es-
tudiando el reclutamiento de especies inter-
mareales móviles en el sur de Chile, sugirie-
ron tempranamente que el resultado de una 
manipulación experimental para estudiar in-
teracciones puede quedar aclarado si se co-
noce el calendario de reclutamiento de las 
especies, y por ello las interacciones que se 

produzcan y las especies involucradas depen-
derían de la época del año en que se efectúe 
el estudio. Posteriormente, Jara & Moreno 
( 1984 ), estudiando la sucesión intermareal 
en función del reclutamiento y ofreciendo 
substrato primario en momentos indepen-
dientes en el tiempo, descubrieron que la tra-
yectoria observada en el desarrollo de una 
comunidad puede ser muy dependiente de la 
época el año en que se inicia. No obstante, 
llama la atención que la importancia de re-
sultados de este tipo no fuera advertida por 
casi una década. Santelices ( 1990) sugirió 
que la composición y dominancia específica 
de un parche en el intermareal puede cambiar 
según la época en que el sustrato primario 
está disponible. Más tarde, Underwood & 
Anderson (1994) documentaron básicamen-
te el mismo resultado que Jara & Moreno 
(1984) y en un contexto similar, aunque en-
contraron una mayor variabilidad en las tra-
yectorias comunitarias y una mayor depen-
dencia de la variación temporal en la compo-
sición específica del reclutamiento. Sin em-
bargo, casi la totalidad de los trabajos en 
sucesión intermareal son efectuados ofre-
ciendo espacio (natural o artificial) en un 
solo tiempo y registrando los cambios subse-
cuentes, aunque esta situación sólo aporta 
generalizaciones válidas si la composición 
del reclutamiento se mantiene constante a 
través del tiempo. Los estudios actuales su-
gieren que esta última condición es difícil-
mente sustentable, y algunos autores abogan 
por abandonar definitivamente el concepto 
del mar como una "bien mezclada sopa de 
reclutamiento" (Baxter & Munford 1992). La 
creciente aceptación del concepto de pobla-
ción abierta en sistemas marinos ha contri-
buido decisivamente a abandonar la idea de 
homogeneidad asociada a la organización y 
estructura de comunidades marinas litorales. 

En Chile existen muy pocos estudios mul-
tiespecíficos de reclutamiento en sistemas 
intermareales. Uno de los primeros, ya men-
cionado, fue realizado por Jara & Moreno 
(1983), quienes examinaron el reclutamiento 
como un "calendario" de llegada de especies, 
lo que permite inferir distintos tipos de patro-
nes temporales de reclutamiento ( e.g., esta-
cionales, permanentes o episódicos). No obs-
tante, otro estudio por Hoffmann & U garte 
( 1985) sobre composición específica de 
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propágulos de algas contenidos en el agua 
que llega al intermareal, aunque no examinó 
el reclutamiento, reveló una alta heteroge-
neidad espacio-temporal. Esto permite supo-
ner que la variación del reclutamiento en dis-
tintos años y en distintas localidades podría 
ser todavía mayor, aunque ciertamente puede 
haber especies con un patrón marcadamente 
anual o estacional. A pesar del precario co-
nocimiento actual sobre temporalidad e in-
tensidad del reclutamiento en el intermareal 
chileno, los pocos datos disponibles permi-
ten sugerir que en general, a nivel multiespe-
cífico, el grado de predictibilidad del recluta-
miento puede ser muy bajo como para abor-
dar a priori el estudio de estas comunidades 
en una perspectiva determinista. 

En este trabajo analizamos la composición 
específica e intensidad del reclutamiento 
para especies sésiles que habitan la zona 
intermareal medio-alta en dos localidades del 
norte de Chile, a través de un registro simul-
táneo y periódico en dos ensambles cercanos 
y de similares características. Además suge-
rimos que conceptos como calendario de re-
clutamiento y especie sucesional temprana o 
tardía son poco apropiados para entender la 
dinámica de estos ensambles. 

METO DOS 

Las localidades de estudio (sitios en adelan-
te) fueron Y a pe y Chanavayita, situadas al 
sur de !quique (alrededor de los 20° 41' S) y 
distantes ca. 4 km entre sí. Ambos sitios co-
rresponden a costas moderadamente expues-
tas formadas por amplias plataformas rocosas 
de baja pendiente. 

El muestreo se efectuó en la zona situada 
sobre la franja del alga parda Lessonia ni-
grescens Bory, donde en los niveles medio y 
alto se encuentran básicamente las mismas 
especies sésiles dominantes (Lagos 1995, 
Camus & Lagos datos no publicados), por 
lo que se consideró como un mismo tipo de 
ensamble. En cada localidad se establecieron 
12 cuadrantes permanentes de 20 x 20 cm, 
los cuales fueron dispuestos en 3 niveles ver-
ticales (con 4 cuadrantes cada uno) en la 
franja intermareal medio-alta, para evaluar 
posibles diferencias debidas a la posición 
vertical de los cuadrantes. Estos niveles se-

rán denominados bajo, medio y alto, en ade-
lante, y estuvieron separados entre sí por una 
distancia vertical aproximada de ca. 0,6 m, 
donde el nivel bajo se ubicó a su vez a apro-
ximadamente 50 cm de altura sobre el límite 
superior de la franja de Lessonia. 

En mayo de 1992 cada cuadrante en cada 
sitio fue denudado removiendo todos los or-
ganismos presentes usando espátula y cincel, 
eliminando los posibles propágulos remanen-
tes por medio de quemado con soplete a gas 
butano, raspado, y luego lavado con alcohol 
etílico 96°. Para registrar el reclutamiento in-
dependientemente en cada tiempo, cada cua-
drante fue luego denudado periódicamente a 
intervalos de 1 ,33 meses en promedio ( 40 ± 
6,7 [2EE] días), mediante raspado y lavado 
con alcohol del substrato. Este método se si-
guió de acuerdo a un experimento preliminar 
donde, por sugerencias en la literatura, se 
probó la hipótesis de que el uso repetido del 
método de quemado con soplete modifica el 
sustrato resultando en una menor coloniza-
ción. Para ello, 1 O cuadrantes de 1 O x 1 O cm 
fueron denudados mensualmente por 4 me-
ses, 5 de ellos fueron quemados y 5 lavados 
con alcohol etílico 96°. Se observó que el 
quemado reducía el número de especies colo-
nizando el substrato, mientras el lavado con 
alcohol, el cual se evapora rápidamente y sus 
posibles restos son fácilmente eliminados por 
el agua, no produjo reacción apreciable con 
el substrato y permitió obtener un mejor re-
gistro de especies. Esta diferencia fue consis-
tente en los 4 meses de prueba, por lo que el 
lavado con alcohol fue adoptado como medio 
menos artefactual de remoción. 

Los registros periódicos de reclutamiento 
se efectuaron desde julio de 1993 hasta sep-
tiembre de 1994, y en cada período de tiem-
po se registró la composición de especies que 
reclutó en cada cuadrante. Se consideró co-
mo recluta a un organismo individualizable y 
ya establecido en el substrato, para diferen-
ciarlo del organismo recién asentado sujeto a 
otros tipos de proceso (ver Rodríguez et al. 
1993). 

Usando el índice de Jaccard, el registro de 
presencia/ausencia de especies permitió com-
parar la similitud en composición específica 
del reclutamiento entre períodos de tiempo 
para cada sitio, y en cada tiempo entre sitios. 
Además se estimó el número de especies que 
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reclutó en cada unidad experimental para 
cada nivel vertical y cada intervalo de tiem-
po. De los datos anteriores se evaluó la fre-
cuencia de ocurrencia espacial y temporal de 
las especies que reclutaron en cada sitio. Para 
cada especie se estimó: a) su frecuencia de 
ocurrencia temporal, definida como la pro-
porción de meses en que fue registrada en 
una localidad, denominada frecuencia de re-
clutamiento en adelante; b) su frecuencia de 
ocurrencia espacial, definida como el número 
de cuadrantes en que fue registrada cada mes 
en cada localidad a través del período de es-
tudio, denominada intensidad de recluta-
miento en adelante. 

La variación temporal del número de espe-
cies que reclutó por cuadrante y por nivel 
vertical dentro del intermareal medio-alto 
se evaluó mediante un modelo fijo de 
ANDEV A de dos vías para los factores nivel 
y tiempo (ya que cada registro fue indepen-
diente del anterior) para cada localidad. En 
particular, el tiempo se consideró fijo ya que, 
aunque cada nivel fue estadísticamente inde-
pendiente de otros, el muestreo se programó 
para incluir un potencial ciclo estacional en 
función de antecedentes anteriores (Camus 
1994, Camus & Fuentes no publicado). Ade-
más, para las tres especies dominantes del 
sistema, Jehlius cirratus (Darwin), Notoch-
thamalus scabrosus (Darwin) y Ulva rigida 
C. Agardh, se analizó separadamente su in-
tensidad de reclutamiento (usando el número 
de cuadrantes en que cada especie fue re-
gistrada en un mes dado) mediante un 
ANDE V A jerárquico, en función de diferen-
cias entre sitios y entre especies dentro de 
cada sitio. 

Dado que la dirección predominante de las 
corrientes en el área es hacia el norte, se es-
timó la función de correlación cruzada (con 
un máximo de 6 retrasos) entre las series 
temporales de reclutamiento para ambos si-
tios. Esto permite detectar si el reclutamiento 
a un tiempo dado en Chanavayita se refleja 
en un intervalo de tiempo posterior en Y ape, 
que se ubica al norte del anterior, por el po-
sible efecto de arrastre de propágulos en la 
masa de agua. El análisis mide la asociación 
entre una serie a tiempo t y otra a tiempo t + 
k, donde k es un retraso que en este caso va 
desde O hasta 6 y -6. Esto es, dos series que 
se corresponden temporalmente (retraso = O) 

son progresivamente desfasadas desde 1 a 6 
intervalos de tiempo hacia atrás y adelante, 
lo que permite hipotetizar si lo registrado en 
una serie es consecuencia, luego de un cierto 
retraso, de lo registrado en la otra (e.g., ver 
Chatfield 1992). 

RESULTADOS 

Composición especifica 

La Tabla 1 muestra el listado de especies sé-
siles que reclutó en ambos sitios a través del 
período de estudio, con un total de 25 y 20 

TABLA 1 

Listado de especies intermareales sésiles que se 
reclutaron a través de 12 intervalos de tiempo 

(1,33 meses cada uno en promedio), desde julio 
31 de 1993 hasta septiembre 7 de 1994, en las 

localidad de Yape y Chanavayita, norte de Chile. 
X: indica reclutamiento de una especie 

en el período de estudio 
List of sessile intertidal species that recruited 

throughout 12 time intervals (1.33 months each on average), 
from July 31 1993 to September 7 1994, in the 1oca1ities 

of Yape and Chanavayita, northern Chile. 
X: indicates recruitment of a given species 

during the study period 

Especie Yape Chanavayita 

Jehlius cirratus X X 
Notochtamalus scabrosus X X 
Balanus flosculus X 
Viva rigida X X 
Chlorophyta postrada X X 
Cladophora sp. X X 
Cladophoropsis sp. X X 
Enteromorpha sp. X 
Perumytilus purpuratus X 
Colpomenia phaeodactyla X 
Colpomenia sinuosa X X 
Colpomenia tuberculata X X 
Petalonia fascia X X 
Ectocarpus sp. X X 
Halopterys hordacea X 
Phaeophyta incrustante (no Ralfsia) X X 
Porphyra columbina X X 
Corallina officinalis X 
Hildenbrandtia lecallenieri X X 
Rodhophyta incrustante no calcificada X 
Lithophyllum sp. X 
Bangia fuscopurpurea X X 
Gelidium sp. X 
Ceramial no identificada X 
Phymactis clematis X X 
Bunodactes sp. X X 
Celenterado no identificado X 
Demospongiae no identificada X 
Phoronidos X 
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especies para Chanavayita y Yape respecti-
vamente. Cuantitativamente, el reclutamiento 
fue muy similar entre sitios y compuesto por 
una mayor proporción de algas que de inver-
tebrados sésiles: 72 y 28 % en Chanavayita y 
70 y 30% en Yape respectivamente. No obs-
tante, la similitud en composición específica 
entre sitios a través del tiempo fue en general 
baja, alcanzando un promedio de 40 ± 10% 
(DE) por intervalo de tiempo. En contraste, 
la similitud entre intervalos de tiempo con-
secutivos dentro de cada sitio fue más alta, 
alcanzando en promedio un 58 ± 12% para 
Chanavayita y un 55 ± 14% para Yape. El 
grado de similitud alcanzado entre sitios se 
debió en gran parte a un grupo de tres es-
pecies, los cirripedios Jhelius cirratus y 
Nothochthamallus scabrosus y la clorofita 
Ulva rigida, que estuvieron presentes en to-
dos los registros en ambos sitios. 

Es importante acotar que la composición 
específica del reclutamiento muestra una alta 
correspondencia con la del ensamble de po-
blaciones adultas. Todos los componentes 
principales del ensamble de adultos caracte-
rístico en cada sitio (Lagos 1995, Camus da-
tos no publicados) fueron registrados como 
reclutas, y no hubo reclutamiento de especies 
exóticas ni de especies que no están habitual-
mente presentes en el sistema. Cabe desta-
car que el bivalvo Perumytilus purpuratus 
(Lamarck), aunque registrado en un solo pe-
ríodo en Y ape, al igual que otras especies de 
mitílidos, fue capaz de colonizar el sustrato 
sin requerir de facilitadores, fenómeno que 
ha mostrado ser de gran importancia a nivel 
intraespecífico (e.g., Bayne 1964) y que re-
salta la plasticidad en el asentamiento de es-
tas especies (e.g., ver Moreno 1995). 

Número de especies 

En términos de riqueza específica, el recluta-
miento total a escala del sitio durante el pe-
ríodo de registro fue irregular, pero mostró 
una tendencia estacional, siendo en general 
más alto en la época de invierno en los dos 
sitios de estudio (Fig. 1). Esta tendencia fue 
causada principalmente por las algas, ya que 
el número de invertebrados mostró poca 
variabilidad debido a la alta tasa de recluta-
miento de cirripedios. Debe notarse que a 
esta latitud la tendencia estacional observa-

da fue prácticamente contraria a la esperable 
en áreas como Chile central, y es un factor 
que incide en forma similar en la mayoría 
de las especies de la comunidad (e.g., Camus 
1994). 

Por otra parte, la función de correlación 
cruzada de las series temporales de recluta-
miento entre ambos sitios (Fig. 2) indicó una 
correlación positiva máxima para un retraso 
igual a cero. Es decir, la dinámica del reclu-
tamiento fue sincrónica entre los sitios pro-
bablemente debido a un efecto zonal, sin des-
fase aparente. 

Al considerar la variación en el número 
de especies reclutado en el tiempo y en dis-
tintos niveles verticales dentro de la zona 
intermareal medio-alta, se observó que den-
tro de cada sitio hubo diferencias entre nive-
les mareales y entre los períodos de registro 
(Fig. 3, Tabla 2). En ambos casos el número 
de especies que reclutaron fue menor en el 
nivel alto de la zona intermareal de estudio 
(Scheffe; P < 0.05), y las diferencias tempo-
rales se deberían al factor estacional antes 
señalado. Para Yape el nivel medio dentro de 
la franja medio-alta alcanzó el mayor recluta-
miento (Scheffe; P < 0.05), mientras que 
para Chanavayita hubo una clara disminu-
ción del reclutamiento desde los niveles ba-
jos hacia el alto (Scheffe; P < 0.05). Dado 
que para ambos sitios la interacción entre 
tiempo y nivel marea! no fue significativa 
(Tabla 2), sugerimos que el reclutamiento de 
especies sésiles decrece con la altura 
intermareal independientemente de su varia-
bilidad en el tiempo. Por otra parte, la prueba 
a posteriori (Scheffe) confirmó que el reclu-
tamiento en época de invierno es mayor que 
en otras estaciones, sugiriendo que puede te-
ner una mayor relación con factores físico-
climáticos que biológicos. 

Intensidad del reclutamiento 

Al analizar la intensidad del reclutamiento a 
escala del sitio en el lapso de estudio para las 
tres especies que aparentemente guían el de-
sarrollo de los ensambles de estudio (Tabla 
3), el ANDEV A jerárquico muestra que tanto 
las diferencias entre sitios como entre espe-
cies dentro de cada sitio no fueron signifi-
cativas. De hecho el componente de varianza 
(i.e., contribución aislada de cada nivel de 
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Fig. 1: Reclutamiento a escala del sitio (N° de especies registradas por localidad) en el período de 
estudio. Línea de puntos: invertebrados; línea segmentada: algas; línea continua: total. 
Recruitment at the site leve! (N° of species recorded per locality) throughout the study period. Dotted line: invertebrates; 
dashed line: algae; solid line: total. 

análisis a la varianza total) para el nivel si-
tios fue nulo y sólo alcanzó al 7,6% para el 
nivel especies dentro de sitios. Esto indica 
que, dentro de cada sitio, la variabilidad del 
reclutamiento de las tres especies dominantes 
fue similar, y en estos términos ambas locali-
dades son comparables. 

Sin embargo, al examinar la intensidad del 
reclutamiento por nivel mareal para las mis-

mas especies se observan algunas diferen-
cias. La Tabla 4 muestra que Jehlius tendió a 
reclutar con mayor frecuencia hacia niveles 
más altos en ambos sitios, y lo contrario ocu-
rrió con Ulva, mientras Notochtamalus mos-
tró una independencia relativa del nivel verti-
cal. Por otro lado, a escala del sitio incluyen-
do todos los niveles (Total en Tabla 4), se 
observa que Jehlius tendió a reclutar más in-
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Fig. 2: Función de correlación cruzada entre las 
series temporales del reclutamiento de Chana-
vayita (serie de entrada) y Yape (serie de salida), 
considerando seis retrasos temporales hacia atrás 
y adelante de la serie de entrada. Retraso cero: 
series superpuestas. 
Cross-correlation function between the recruitment time se-
ries of Chanavayita (input series) and Yape (output series), 
considering six time lags forward and backward the input 
series. Lag zero: overlapped series. 

tensamente en Yape, y Notochtamalus y 
Ulva en Chanavayita. 

Por otra parte, al considerar el conjunto de 
especies registradas en cada sitio (Fig. 4), se 
detectó una clara asociación positiva entre 
la frecuencia e intensidad del reclutamiento 
tanto en Chanavayita (r Spearman = 0,952; 
P < 0,0001) como en Yape (r Spearman = 
0,923; P = 0,0001), un resultado importante 
en relación al comportamiento dinámico de 
estas poblaciones, como se discutirá más 
adelante. 

DISCUSION 

En los sitios estudiados, el reclutamiento co-
munitario tuvo tres características principa-
les: a) un componente taxonómico, indicado 
por las diferencias entre algas e invertebra-
dos en términos de mostrar o no un compor-
tamiento estacional; b) un fuerte componente 
especie-específico, que permite reconocer un 
grupo de especies con reclutamiento frecuen-
te y de alta intensidad y separarlo del resto 

de las especies, que son altamente variables; 
e) un componente comunitario (patrón multi-
específico), evidenciado por la relación posi-
tiva entre frecuencia e intensidad que emerge 
como resultado de las diferencias entre es-
pectes. 

La estacionalidad incide directamente en 
el número de especies que recluta a través 
del tiempo, y ha sido mostrada como un fac-
tor que además impacta fuertemente a las 
poblaciones adultas incluso en la zona inter-
mareal inferior (Camus 1994). La época de 
invierno es cuando recluta el mayor número 
de especies, prácticamente a la inversa de lo 
observado por Jara & Moreno (1983 y 1984) 
para especies móviles en el sur de Chile, 
pero en general el patrón menos recurrente es 
el de épocas de reclutamiento discretas en el 
tiempo y distintas entre especies. No obstan-
te es importante señalar que una respuesta 
estacional clara no necesariamente implica 
una alta predictibilidad de la estructuración 
de una comunidad, ya que ésta dependerá 
además de la abundancia de reclutas y de 
procesos postreclutamiento que pudieran ge-
nerar patrones de mortalidad diferencial. Por 
ejemplo, Hurlbut (1991) ha mostrado que el 
reclutamiento y la mortalidad juvenil en in-
vertebrados sésiles puede mostrar grandes 
variaciones entre organismos del mismo tipo 

TABLA 2 

Análisis de varianza de dos vías para 
el reclutamiento de especies sésiles (N° de 
especies por unidad muestra!) a través del 
tiempo y en tres distintas alturas en la zona 
intermareal medio-alta en dos localidades 
del norte de Chile. g.l.: grados de libertad; 

C.M.: cuadrado medio 
Two-way analysis of variance for the recruitment 

of sessile species (N° of species per sampling unit) through 
time and at three different heights in the mid-high intertidal 

zone in two northem ChiJean localities. g.l.: degrees of 
freedom; C.M.: mean square 

Localidad Fuente g.l. C.M. F p 

Chanavayita Nivel marea! 2 23,028 10,14 0,0001 
Tiempo 11 8,477 3,73 0,0002 
Nivel * Tiempo 22 1,323 0,58 0,9273 
Error 108 

Yape Nivel marea! 2 7,757 5,30 0,0064 
Tiempo 11 8,482 5,80< 0,0001 
Nivel * Tiempo 22 1,234 0,84 0,6659 
Error 108 
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Fig. 3: Reclutamiento a pequeña escala (No de especies por unidad muestra!) en tres niveles verticales 
de la zona intermareal medio-alta en las localidades de estudio. Línea de puntos: nivel bajo; línea 
segmentada: medio; línea continua delgada: alto; línea continua gruesa: total (niveles agrupados). Los 
errores fueron omitidos para claridad de la Figura. 
Recruitment ata small-scale (N° of species per sampling unit) in three verticallevels within the mid-high intertidal zone in the 
study localities. Dotted line: Jower Jevel; dashed line: mid; light sol id line: high; heavy solid line: total (pooled levels). Errors 
were not included for clarity. 

o entre especies relacionadas. Por otra parte, 
en nuestro caso hay tres especies que reclu-
tan permanentemente, y que podrían consti-
tuir el núcleo dinámico de los ensambles es-
tudiados. Sin embargo, subsiste una variabi-

lidad composicional importante producto 
de la irregularidad temporal mostrada por la 
mayoría de las especies, lo que no permite 
proponer un calendario de reclutamiento para 
cada sitio. Además, el que la similitud com-
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Fig. 4: Relación entre la frecuencia temporal y la 
frecuencia espacial promedio de especies indivi-
duales para el reclutamiento de especies sésiles 
en las localidades de estudio (ver Métodos para la 
definición de variables). rs: coeficiente de rangos 
de Spearman. 
Relationship between the temporal frequency and mean 
spatial frequency of individual species for the recruitment of 
sessile species in the study localities (see Methods for a 
definition of variables). rs: Spearman rank coefficient. 

posicional en el tiempo sea mayor dentro de 
cada sitio que entre sitios, sugiere también la 
existencia de un componente sitio-específico 
en los patrones de asentamiento. Una serie de 
trabajos han mostrado que pueden haber im-
portantes diferencias espaciales y temporales 
(y a distintas escalas) en el reclutamiento de 
las especies (e.g., véase Pineda 1994 y refe-
rencias incluidas), pero también correlacio-
nes. Por ello, la sincronía observada en las 
dinámicas del reclutamiento (número de es-
pecies) en Chanavayita y Yape no debiera 
interpretarse como el resultado de una simi-
litud o identidad en los procesos locales res-
pectivos, ni tampoco es evidencia de una 
fuente de propágulos común u homogénea, 
como lo sugieren las diferencias en la com-
posición del reclutamiento entre sitios. Es 
muy probable que la sincronía se deba más 
bien a la fuerte estacionalidad imperante 

en la región, lo que deja abierta la posibili-
dad de que cada sitio sea afectado por facto-
res locales no necesariamente similares . 

Por otra parte, los resultados obtenidos tie-
nen otras implicancias para el estudio de las 
poblaciones adultas. Primero, y a nivel co-
munitario, parece más apropiado caracterizar 
a los sitios de estudio no como lugares de 
bajo o alto reclutamiento, sino como de re-
clutamiento variable. Por ello no podría va-
lidarse la regla propuesta por Connell ( 1985) 
y Roughgarden et al. (1985), al menos a la 
escala de este estudio, sobre la aplicabilidad 
o no de la teoría ecológica convencional en 
estos ensambles. En segundo lugar, la mayo-
ría de las especies muestra bajo reclutamien-
to, pero sólo en comparación al grupo de tres 
especies con reclutamiento frecuente e inten-
so. Estas últimas son también las dominantes 
en el ensamble adulto, y en un estudio para-
lelo mostraron ser capaces de dominar todas 
las etapas de la sucesión en función de su 
capacidad para apropiarse del espacio 
(Camus & Lagos, datos no publicados). Esto 
cuestiona si ellas deben considerarse espe-
cies sucesionales tempranas, dado que domi-
nan el sistema en diferentes momentos del 

TABLA 3 

Análisis de varianza jerárquico 
de la frecuencia espacial de reclutamiento 

en cada mes para las tres especies dominantes 
en los sitios de estudio, Jehlius cirratus, 

Notochthamalus scabrosus y Ulva rigida, 
evaluando diferencias entre localidades y entre 

especies dentro de cada localidad. g.l.: grados de 
libertad; C.M.: cuadrado medio; valores de F: 

contribución a la varianza de cada nivel espacial 
relativo al nivel subordinado; CV: componente 

de varianza (%) o contribución individual 
a la varianza de cada nivel 

Hierarchical analysis of variance of the spatial frequency 
of recruitment in each month for the three dominant species 

in the study localities, Jehlius cirratus, Notochthamalus 
scabrosus, and Ulva rígida, assessing between locality 

differences and between species, within locality differences. 
g.l.: degrees of freedom; C.M.: mean square; F values: 

contribution to variance of each spatiallevel relative to its 
subordinate leve!; CV: variance componen!(%) or indivi-

dual contribution to variance for each leve! 

Fuente 

Sitio 
Especie 
Error 

g.l. 

1 
4 

66 

C. M. 

1,125 
20,361 
10,284 

F P CV 

0,06 > 0,75 0,00 
1,98 O.IO<P<0.25 7,55 

92,45 
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TABLA4 

Frecuencia de ocurrencia relativa (media± 1 DE) para tres especies 
con reclutamiento continuo en las localidades de estudio por nivel mareal. 

Total: niveles agrupados a través del período de estudio 
Relative occurrence frequency (mean ± 1 SD) for three species with continuous recruitment in 

the study localities by tidallevel. Total: pooled levels throughout the study period 

Especie 

Jehlius cirratus 

Nothochthamalus 
scabrosus 

U/va rigida 

Nivel marea! 

Bajo 
Medio 
Alto 
Total 

Bajo 
Medio 
Alto 
Total 

Bajo 
Medio 
Alto 
Total 

tiempo, o sucesionales tardías, ya que son las 
primeras en colonizar y lo hacen constante-
mente. Underwood & Anderson (1994) 
muestran que el reclutamiento de un ensam-
ble intermareal sésil evaluado en distintas 
épocas puede variar fuertemente en composi-
ción, a diferencia de nuestros resultados, 
pero que sin embargo la composición inicial 
puede determinar en gran medida la final, 
por lo que conceptos como especie suce-
sional temprana o tardía tampoco eran apli-
cables. Para Chile central, los resultados de 
Hoffmann & Ugarte (1985) sobre la llegada 
de propágulos de algas al intermareal mues-
tran que muchas especies tradicionalmente 
consideradas sucesionales tempranas (tam-
bién llamadas "oportunistas", "efímeras" o 
"fugitivas") o sucesionales tardías muestran 
características prácticamente opuestas a las 
atribuidas a su status, lo que sugiere que di-
chas categorías son en realidad altamente 
heterogéneas. Al menos para sistemas inter-
mareales sería factible dejar de lado tales 
conceptos en favor de una aproximación con 
base dinámica, en la cual habría dos aspectos 
fundamentales: 1) patrones especie-específi-
cos postasentamiento, donde las especies 
pueden diferenciarse de acuerdo a su capa-
cidad inicial de invasión, que además sería 
función de la frecuencia temporal e intensi-
dad de su reclutamiento; 2) patrones de his-
toria de vida postreclutamiento de las es-

Chanavayita Yape 

0,46 ± 0,32 0,75 ± 0,32 
0,65 ± 0,31 0,83 ± 0,19 
0,79 ± 0,34 0,88 ± 0,19 
0,63 ± 0,28 0,82 ± 0,19 

0,75 ± 0,29 0,65 ± 0,29 
0,86 ± 0,24 0,61 ± 0,30 
0,73 ± 0,28 0,61 ± 0,42 
0,78 ± 0,25 0,62 ± 0,32 

0,94 ± 0,11 0,75 ± 0,32 
0,69 ± 0,15 0,69 ± 0,23 
0,40 ± 0,37 0,46 ± 0,39 
0,67 ± 0,15 0,63 ± 0,28 

pecies, que describan su capacidad de apro-
piación de espacio (análogo al concepto de 
jerarquía competitiva) y su habilidad de per-
sistencia en función de tasas de crecimiento, 
longevidad y reproducción. El punto 1 ha si-
do abordado en este trabajo, pero es funda-
mental considerar la variación espacial (e.g., 
entre áreas geográficas) de los atributos des-
critos. La sugerencia anterior no implica en 
absoluto la idea de que es posible establecer 
algún tipo de "tabla periódica" de los atribu-
tos de las especies para determinar el resulta-
do en la estructuración de una comunidad 
dada. Más bien podría interpretarse como un 
punto de partida que permite establecer pa-
trones a nivel del ensamble (no como una 
suma de propiedades individuales), basados 
en atributos que integran el resultado de va-
rios procesos, y estudiar cómo estos patrones 
se modifican en función de distintos factores 
físicos y/o biológicos y por efecto de variar 
la escala espacial y/o temporal de observa-
ción. Una base dinámica de este tipo no im-
plica incurrir en un reduccionismo absurdo, 
ni busca establecer categorías a priori o ex-
cluyentes (e.g., sucesional temprana vs. tar-
día) para explicar la dinámica de la comu-
nidad. De hecho, la búsqueda de reglas de 
ensamblaje comunitario ha entregado resulta-
dos poco alentadores hasta la fecha. Modelos 
como los de Connell & Slatyer (1977), antes 
considerados generales, han revelado impor-
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tantes problemas en su aplicabilidad (ver 
Connell 1987), y en muchos campos el deba-
te no ha superado las controversias iniciales 
(e.g., ver Dale 1994 y Bastow 1994). Otros 
intentos, como las reglas generales de en-
samblaje en función de combinatorias de 
"atributos vitales", formuladas por Noble & 
Slatyer (1980), tampoco han sido exitosos. 

Respecto a lo anterior, es interesante notar 
que si bien Jara & Moreno (1984) y Under-
wood & Anderson (1994) alcanzan resulta-
dos muy similares sobre la dependencia de la 
composición comunitaria con el momento 
del tiempo en que se ofrece espacio, encuen-
tran resultados divergentes en términos de 
procesos de sucesión. Jara & Moreno (1984), 
en particular, comparan sus resultados con 
los obtenidos para otras comunidades en el 
hemisferio norte, notando que las diferencias 
espaciales e históricas que inciden sobre la 
composición y estructura de cada comunidad 
hacen muy difícil el establecer una base ge-
neral de comparación. De hecho, los resulta-
dos de este trabajo también apuntan a direc-
ciones diferentes a algunas de las sugeridas 
por Jara & Moreno (1984). No obstante, aun-
que esto sugiere la inconveniencia de buscar 
reglas universales, no implica que cada co-
munidad deba estudiarse en forma aislada 
y que no pueda ser comparada con ninguna 
otra. 

Un aspecto importante relativo a la varia-
ción del reclutamiento es el efecto de distin-
tos procesos sobre la llegada de propágulos. 
Para ambientes litorales, actualmente se con-
sidera que diferencias en las características 
locales de circulación pueden generar una 
alta variación en tiempo o espacio del asenta-
miento, e incluso influir en la distribución de 
las poblaciones adultas (e.g., ver Minchinton 
& Scheibling 1991). Consideramos que esta 
es una causa putativa de las diferencias en-
contradas entre los sitios de estudio en el re-
clutamiento de cirripedios. Con respecto a 
algas, se ha sugerido que pueden existir ban-
cos de formas microscópicas (Hoffmann & 
Santelices 1991) similares al banco de semi-
llas de especies terrestres. A este respecto, 
nuestros resultados muestran que en los sitios 
de estudio el reclutamiento de algas, a excep-
ción de Ulva rigida, es altamente variable in-
dependientemente de si existe o no un aná-
logo al banco de semillas. De hecho, algas 

como Porphyra columbina Mont., que mues-
tran una fluctuación estacional en Chile cen-
tral en función de su respuesta al fotoperíodo 
y temperatura (e.g., Avila et al. 1986), fueron 
registradas en muy distintas épocas del año. 

La variabilidad del reclutamiento aparece 
como un fenómeno real e importante a escala 
intraanual, y su importancia ·a escala ínter-
anual necesita ser evaluada (e.g., ver Moreno 
et al. 1993) para lograr un mejor entendi-
miento de la estructuración de los ensambles 
intermareales, además de ser un problema 
crucial para aspectos aplicados (e.g., explo-
tación y manejo; Fogarty et al. 1991). Fenó-
menos importantes como la limitación por 
reclutamiento pueden ser observados a corto 
plazo, pero su importancia real debiera ser 
evaluada a escala interanual (e.g., ver Sale 
1990, Doherty & Fowler 1994). 

Los estudios sobre reclutamiento de espe-
cies marinas en Chile son dramáticamente 
escasos. Si bien muchos autores enfatizan la 
importancia del asentamiento sobre el reclu-
tamiento (e.g., ver Sale 1990, Rodríguez et 
al. 1993), el reclutamiento es una variable 
que no sólo puede generar condiciones ini-
ciales en los procesos que ocurren dentro y 
entre poblaciones adultas (como ha sido tra-
tado por Roughgarden et al. 1985), sino que 
además puede establecer determinantes para 
el resultado de gran parte de esos procesos. 
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