








































cio 1 21 

La cantidad de especies atribuidas al género Spartina fue muy variable en el tiempo (12-15: 

.mI 1902, 10: Saint-Yves 1932, 16: Mobberley 1956, 14: Partridge 1987, 14: Cabrera y Zardini 

- , 16: Watson y Dallwitz 1992), contando con hasta 2 subespecies, 12 variedades y 8 

-ariedades sugeridas (Saint-Yves 1932). Los trabajos más aceptados en la literatura por su análisis 

ustivo son los de Mobberley (1956) y Watson y Dallwitz (1992), que proponen 16 especies. No 

stante, debe considerarse que el listado de Mobberley (1956) con 16 especies incluye al menos 3 

· ~ridos. Algunos autores implícitamente consideran a los híbridos como especies (ej . Mistch y 

selink 1993, Gray et al. 1990), mientras que otros no los integran a sus listados de especies (ej . 

~ ... ehler y Strong 1996). Un ejemplo de esto 10 aporta S. anglica C.E. Hubb. (probablemente 
• 

nfundida con S. towsendii por Mobberley), originada por doblamiento cromosómico del híbrido 

__ éril S. x towsaendii (Hubbard 1984, Gray et al. 1990). Si bien la nominación de esta especie es 

__ 'ctamente inválida y no cumple con las normas dictadas en el Código Internacional de 

- menclatura Botánica (CINB), es ampliamente aceptada y utilizada (Hubbard 1968 citado por Gray 

· al. 1990). 

Durante la expedición comandada por el Capitán de fragata M.L.!. Duperrey (1822-1825), el 

ánico AD. Brongniart colectó en una localidad "cercana a Concepción de Chile", ejemplares 

egetales a los que clasificó como Spartina densiflora (Brongniart 1829). Brongniart realizó una 

_ó> cripción anatómica general de las plantas acompañada de una buena descripción de sus estructuras 

-eproductoras. La abundancia de estas estructuras reproductoras en las plantas observadas debe haber 

do grande, ya que Brongniart le confuió el adjetivo específico "densiflora " (i.e. "con muchas 

- ores"), a pesar de haber descripto y clasificado durante el mismo viaje a su congénere S. ciliata 

30ngn., la cual posee espigas cilíndricas de tamaño mucho mayor (Parodi 1919. Fig. p. 28) . 

...amentablemente, si bien esta publicación presenta varias ilustraciones (ej . de S. ciliata), ninguna 

· rresponde a S. densiflora, pudiendo compararse solo sus descripciones. 
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Actualmente Spartina densiflora es el binomio más aceptado en relación al resto de los 

- nimos específicos (Mobberley 1956, Cabrera y Zardini 1978, Valdés et al. 1987). No obstante, 

nte el ultimo siglo y medio, la literatura botánica fue confusa y a veces incoherente con respecto a 

posición taxonómica de esta especie, extendiéndose el inconveniente a trabajos de tipo ecológico (ej . 

'est 1977 Spicher y Josselyn 1985, Nieva 1996, Costa y Davy 1992). La mayoría de estas 

nfusiones provienen de la asignación errónea (probablemente no intencional) de la sinonimia 

_ pecífica en bibliografias de prestigio reconocido. Un ejemplo claro se da en West 1977 (p. 196): " ... 

-illlbos autores indican que Spartina brasiliensis (llamada S. alterniflora por Molfmo y S. densiflora 

JOr Cabrera, 1970, TI, p. 387) fonnan densos ... "; donde West involucra erróneamente a Spartina 
• 

lensiflora como sinónimo de S. alterniflora y de S. brasiliensis, mientras que Cabrera (1970, pp. 387-

388) diferencia explícitamente ambas especies y sus respectivos sinónimos (S. alterniflora = S. 

rasiliensis y S. densiflora = S. montevidensis). Considerando las extremadamente diferentes aptitudes 

~ompetitivas, reproductivas y dispersivas de S. alterniflora y S. densiflora (ver más abajo), el error de 

ntercambiarlas indistintamente, podría verse magnificado al afectar las interpretaciones de trabajos 

!Cológicos y las inferencias que de ellos se desprendan. Más aún, este tipo de errores podría 

es encadenar conflictos en trabajos de manejo ambiental en que se halle involucrada alguna de estas 

species, pudiendo desestabilizar de modo irreversible la composición comunitaria nativa. 

Otra fuente de confusión son las publicaciones que de modo contemporáneo utilizan diferentes 

-monimia en sus listados. Por ejemplo, Parodi (1967) en su listado de gramíneas bonaerenses incluye a 

partina montevidensis Arechav. (junto a S. brasiliensis). No obstante, Mobberley (1956) había 

alidado a S. montevidensis como sinónimo de S. densiflora, como Parodi mismo había sugerido en su 

~ublicación de las Chlorideas Argentinas (Parodi 1919). Cabrera también incluye en sus listados de 

953 a S. montevidensis, aunque en ediciones posteriores cambia la denominación a S. densiflora 
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~abrera 1970). Estos cambios son normales en la clasificación de organismos, por lo que su mención 

_.., trabajos que no sean estrictamente sistemáticos debe ser actualizada para evitar mas confusiones. 

A continuación se enuncian y discute la validez de los sinónimos atribuidos a S. densiflora B. a 

largo de 101 años luego de su descripción inicial en orden cronológico. 

Steudel (1855) describió una muestra colectada cerca de Concepción de Chile y le atribuyó el 

"'ombre de Chauvinia chilensis, separándola de Spartina densiflora por diferencias de tamaño genera1. 

-o obstante el análisis de los fragmentos de los especimenes tipo muestran que ambas pertenecen a la 

-rusma especie, 10 que invalida cualquier mención de C. chilensis (Mobberley 1956). Las marcadas 

lIDilitudes halladas por Mobberley entre C. chilensis y S. densiflora , y su estrecha relación de 
• 

ocalización espacial sugieren que Steudel no pudo analizar el espécimen tipo de S. densiflora . La 

usencia de menciones de C. chilensis en la literatura internacional evidencia la falta de aceptación que 

tuvo esta clasificación; no obstante esta denominación aparece incluida en muchas de las listas de 

inonimia específica. 

Arechavaleta (1894) introdujo como especie nueva a Spartina montevidensis a partir del 

análisis de unas muestras provenientes de parajes cenagosos de las costas del Río de la Plata 

Uruguay). Esta nominación tuvo gran repercusión y aceptación en trabajos taxonómicos y no 

taxonómicos realizados en América del Sur (ej. Ragonese y Covas 1947, Veretloni 1960) y en países 

del Hemisferio Norte (ej . West 1977), siendo durante muchos años el sinónimo de mayor uso. Las 

descripciones de morfología, color y época de floración, no muestran una clara separación entre esta 

especie y S. densiflora. Más aún, las excelentes figuras que se incluyen en este trabajo la muestran 

mdistinguible de S. densiflora. Si bien Parodi (1919, 1967), incluye en sus listados de especies aS. 

montevidensis, también menciona que podría ser una variedad de S. densiflora , y que solo mediante el 

análisis minucioso de un mayor numero de muestras chilenas podría solucionarse este problema 

Parodi 1919). El análisis propuesto por Parodi (1919) fue realizado por Mobberley sobre especimenes 
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_ -eridos como S. montevidensis, y no halló nada que pueda justificar su separación como nueva 

cie (Mobberley 1956). El Catálogo de la Familia Poaceae de la Republica Argentina coincide con 

__ .. criterio subordinando S. montevidensis como sinónimo de S. densiflora (Zuloaga et al 1994). 

Spegazzini (1897) describe como especie nueva a Spartina patagonica basándose en muestras 

enidas en Isla de los Leones (Santa Cruz, Argentina). A pesar de que la descripción que da 

~ gazzini concuerda casi totalmente con la de S. densiflora , Parodi la reconoce como un grupo 

screto, por tener "inflorescencias más cortas y espigas con espiguillas más o menos flojas" (parodi 

19). No obstante, estas características de las inflorescencias no serían tan diferentes como para 

lStificar una separación clara de especies dada la gran plasticidad fenotípica de estas estructuras 
• 

apítulo 3). 

Considerando la plasticidad fenotípica presente en el género Spartina (ej. Spartina alterniflora 

-""orma corta y forma alta~ Valiela y Teal 1974), las variaciones fenotípicas mencionadas podrían 

":eberse a condiciones del ambiente (clima, disponibilidad de nutrientes) o interacciones biológicas 

Valiela 1995, Bortolus e Iribarne 1999a). El análisis de las estructuras reproductoras sobre las que se 

ustificó la separación de S. densiflora, S. patagonica y S. montevidensis, sugiere que no hay evidencia 

·uficiente para separarlas como especies diferentes (Mobberley 1956). Plantas provenientes de un 

mismo pastizal, pueden adquirir formas mucho más contrastantes que las halladas entre esas tres 

lasificaciones (ver capítulos 3 y 4). Las leves variaciones descriptas entre los especirnenes en 

uestión, asociadas a sus procedencias geográficas extremadamente diferentes, sugieren la presencia de 

'ariaciones geográficas intraespecíficas, más que la existencia de especies diferentes. Estas variaciones 

;>üdrían conducir un proceso de especiación por aislamiento geográfico (Mayr 1999). No obstante, a 

pesar de que el aislamiento llega a su máxima expresión con la cordillera de los Andes separando las 

:>oblaciones de Chile de las de Argentina, aún no existe evidencia concreta de que haya un proceso de 

"speciación en marcha. La realización de estudios comparativos que se están llevando a cabo 
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~lmente en España y Francia sobre las diferentes especies aportará información mucho más precisa 

-especto. 

Saint-Yves (1932) diferencia en Spartina densiflora, 2 variedades (var. typica y junciformis) y 

bvariedades para cada una (brongniartii, pauper y genuina, argentinensis respectivamente). Este 

el primer autor que establece criterios para la determinación de grupos intraespecificos de Spartina. 

- criterios presentados por Saint-Yves, en esta clasificación son débiles e involucran variables 

ideradas actualmente como de escaso valor para este tipo de organismos cuando son consideradas 

__ modo aislado (ej. distribución geográfica, apariencia de las inflorescencias). El análisis de sus 

__ cripciones, no muestra una separación clara de la variedad junciformis con respecto a S. 
f 

entinensis (Mobberley 1956), para la que el autor utiliza el nombre S. spartinae Trin., cuyo adjetivo 

-pecifico es inválido por ser tautológico, según el código internacional de nomenclatura de botánica, 

r lo que no habría razón para reducir esta especie a una variedad de la especie S. densiflora . Más 

.:n, S. argentinensis es considerada una especie separada taxonómica y ecológicamente de S. 

nsiflora en Argentina (Parodi 1919, Zuloaga et al. 1994). Un criterio similar presentado por Saint-

'ves para separar las subvariedades brongniartii y pauper, tampoco sería suficientemente 

-epresentativo como para dar válidez a esta separación (Mobberley 1956). Lo mismo sucede cuando 

Saint-Yves menciona Spartinajuncea Willd. varo montevidensis (Arech.) St-Yves (1932) y Spartina 

mcea Willd. varo laxiflora St.-Yves (1932), debiéndose considerar ambas como sinónimos de S. 

ensiflora (Mobberley 1956). Estas subdivisiones realizadas por Saint-Yves no tuvieron mayor 

_ eptación entre los botánicos, y gran parte de ellas podrían ser atribuidas a variaciones 

traespecíficas debidas a diferencias geográficas. 

Saint-Yves (1932, P 86) mencionó en los comentarios de Spartinajuncea Willd. varjuncea St-

"ves subvar americana St-Yves la existencia de muestras de una especie nueva Spartina platensis 

fez, (herb. M. Berl. 3 p), de la que no habría descripción ni diagnosis. Más tarde Mobberley (1956) 
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ién lo incluyó en la lista de sinónimos de S. densiflora. Sin embargo, con el espécimen aún en 

""rvación, este autor no presentó argumentos ni comentarios sobre su condición taxonómica. Según 

: INB este nombre es inválido. S. platensis no volvió a ser mencionada en la literatura, ni debería 

o mientras no exista una diagnosis adecuada del espécimen tipo. Considerando esta falta de 

dencia taxonómica, en este capítulo será considerada como no válida. 

Saint-Yves (1932) considera una muestra determinada por Hitchcock (sin fecha registrada) 

mo Spartina foliosa Trin., como S. densiflora Brongn. varo typica St.-Yves subv. brongniartii St.-

'es, forma acuta St.-Yves. Este autor diferencia la muestra en cuestión por tener una "estructura 

iar diferente" a la de S. foliosa, espiguillas más cortas (7-8 mm en lugar de 12-16 mm), y glumas 
• 

enadas. Según Mobberley (1956) la descripción presentada es considerada poco consistente para 

:.stificar su re-identificación, Más aún considerando que Saint-Yves menciona que la inflorescencia de 

rma cilíndrica de la muestra habría motivado su identificación como S. foliosa por Hitchcock. Lo 

lTO de este comentario es que las inflorescencias de S. densiflora muy raramente poseen aspecto 

. J índrico, siendo este uno de los caracteres utilizados para su diferenciación de otras especies (ej. de S. 

gentinensis y de S. ciliata). No obstante todas estas discusiones parecen disiparse cuando Kittelson y 

30yd (1997) mencionaron que las muestras en cuestión fueron comparadas con otras provenientes de 

~hile, e identificadas como S. densiflora a pesar de que la comparación en sí, no se incluyó en el 

::abajo. 

Sobre la base de lo expuesto, la sinonimia específica sería: 

Spartina densiflora Brongn., Voy. Monde: 14. 1829. Tipo: Chile. vn Región: Concepción, 
D'Urville s.n .. 

Chauvinia chilensis Steud. (1855) 
Spartina montevidensis Arechav. (1894) 
Spartina patagonica Speg.(1897) 
Spartina densiflora Brongn. varo typica St.-Yves, nom inval. (1932) 
Spartina densiflora Brongn. varo typica St.-Yves subv. brongniartii St.-Yves (1932) 
Spartina densiflora Brongn. varo typica St.-Yves subv. pauper St.-Yves (1932) 
Spartinajuncea Willd. varo montevidensis (Arechav.) St.-Yves (1932) 
Spartinajuncea Willd. var. laxiflora St.Y.ves (1932) 
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No hay duda de que los trabajos más completos sobre Spartina densiflora fueron realizados por 

nt-Yves (1932) y Mobberley (1956). El primer autor género una serie de divisiones intraespecificas 

das en descripciones de tipo morfológico y su localización geográfica. No obstante, la mayoría de 

veces estas descripciones son dificiles de comparar entre si por la falta de puntos en común. El 

:: ndo autor posee un criterio más sólido y actualizado para analizar y describir de modo 

mparativo las diferentes especies, acompañando todos sus análisis con esquemas, tablas y (y para 

= parte de ellas) recuentos cromosórnicos. Ambos autores proveen claves de determinación, pero 

nt-Yves ordena estas claves de modo clásico principalmente sobre la base de similitudes 

cificas, mientras que Mobberley lo hace separando grupos según su localización geográfica . 
• 

tualmente y considerando el grado de invasión que han alcanzado varias de estas especies, la 

;rupación geográfica no es el modo más adecuado para orientar en la determinación especifica dentro 

este género. 

Unificando criterios, a continuación sigue la descripción de Spartina densiflora considerando la 

.~ cripción de sus diferentes sinónimos e incluyendo algunas observaciones personales realizadas 

bre pastizales de la laguna costera Mar Chiquita, desembocadura del Río Samborombón y Bahía 

.:j.anca (Pcia. de Buenos Aires) sobre coloración, aspecto y época de floración. 

Spartina densiflora es una planta perenne, cespitosa, glabra, con rizomas cortos pero no 

.usentes, rígidos y estoloniferos, a menudo con innovaciones extravaginales apretadas, de color rosado 

l oláceo. Tallos robustos, glabros y cilíndricos, numerosos, erectos, rígidos, con aerenquima, con hojas 

sta su extremo, de 0.4-1.5 m de altura (hasta 2 m en España; C. Costa como pers.), principalmente de 

_olor marrón pardo pero en la base están usualmente teñidos de color violeta, púrpura o con tonos 

:.narajandos (A. Bortolus obs. pers.). Vainas planas bien ajustadas al tallo, lígula leve, transversal 

_ liada, pestañosa (1-2 mm). Laminas numerosas (7-11) y cercanas, convolutas o subconvolutas, 

~echas, agudas, rígidas, con aerenquima reducido, comúnmente curvas y secas en el extremo 
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. al, escabrosas y algo estriadas en los bordes y en la cara axial y lisas glabras en la cara abaxial, 

a región media del eje alcanzan su longitud máxima de 5-35 cm y 2-8 mm de ancho máximo. En 

. pastizales maduros (i.e. de varios años de edad sin ser quemados), la gran proporción hojas muertas 

ie da a la planta una coloración entre amarillenta y pardo grisáceo que se toma más verdosa solo 

..rante la primavera y el verano temprano (A. Bortolus obs. pers.). Panoja de 6-35 cm, pisciforme o 

ilíndrica (cilíndrica mucho menos frecuente) de 6-8 cm de ancho con 3-7 espigas, eje tri-angulado. 

- ·pigas de 8-15 cm imbricadas, alternadas o subalternadas, un poco más largas que la distancia a que 

.. ' unas de otras adosadas al eje (3-4 cm), con raquis dorsiplano, disminuyen el tamaño desde la 

:!Se hasta el ápice, raquis ondeado siguiendo el contorno de las espiguillas reflejando el numero de 
• 

_spiguillas que portaba aún en la época post-liberación, más o menos prolongado luego de la ultima 

_ ·piguilla. Espiguillas lanceoladas (10-30), oblicuamente comprimidas, glabras o con asperezas, 

"siles, rígidas, unilaterales de 8-13 mm de largo y 1.5-2.3 mm de ancho, insertas a 5 mm unas de 

as. Gluma inferior de 3-6.5 mm lineal, alcanzando la parte mediana de la superior, ápice a veces 

: lobulado con carena escabrosa, gluma superior de 8.5-11 mm, aquillada, dorso escabroso y ápice 

tuso, entero o apenas bilobulado, sobrepasa las glumelas, carina ciliada y nervio medio bien 

"JTonunciado llegando al ápice pero continuado en mucrón. Lemma aguda o subobtusa, de 8-10 mmm, 

carina ciliada. Pálea mayor o igual a su lemma e igual, menor o mayor que la gluma superior. citas 

.-illteras exertas, rojizo violáceas con partes blancas (A. Bortolus obs. pers.), dehiscentes, de 3-6 mm, 

'ostenidas por filamentos hialinos y anchos que terminan en un engrosamiento globoso. Cariopse 

:!.largado de 6 mm, con la base de los estilos en su ápice, embrión casi tan largo como el grano, 

mbligo basilar aobado. En el Hemisferio Sur florece de Diciembre a Mayo (Mobberley 1956, Smith et 

1. 1981 ~ A. Bortolus obs. pers.) y en el Hemisferio Norte de Abril a Julio (Spicher y Josselyn 1985). 

Debe considerarse que muchos de estos caracteres no tienen sentido si no son analizados con 

:especto a un contexto ambiental, biológico y ecológico. Por ejemplo, las densidades de macollos, la 
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ensión de los rizomas, o el tamaño de las espigas pueden variar dramáticamente en diferentes 

tratos o incluso bajo diferentes condiciones de herbivoría (capítulos 2, 3 Y 4). La omisión de estas 

nsideraciones interdisciplinarias pueden llevar a conclusiones confusas y erróneas. 

Distribución y área de origen de Spartina densiflora 

El género Spartina tiene una distribución muy amplia, presentándose en todos los continentes, y 

blando generalmente franjas costeras (ej . S. alterniflora, S. ciliata, S. maritima), aunque también 

upa regiones mediterráneas (ej. S. densiflora, S. gracilis, S. pectinata). Su distribución abarca ambos 

emisferios pero está menos reportado' entre los trópicos (10 especies fuera de los trópicos y 7 entre 

; los), donde las marismas podrían ser afectadas negativamente por competencia con manglares 

~ngas y Lugo 1990), o por condiciones climáticas (Daehler y Strong 1996). 

La distribución de S. densiflora, fue considerada históricamente como restringida al sur de 

-JIlérica del Sur (Brongniart 1829, Saint-Yves 1932, Mobberley 1956, Cabrera 1970, Cabrera y 

_ rdini 1978). No obstante, su distribución actual ha sido reportada recientemente en el hemisferio 

'orte, en Europa, África y América del Norte. 

El primer reporte de Spartina densiflora fuera de América se dio en España (Tutin et al. 1980, 

leva 1996). Si bien está reportada como accidental, se desconoce tanto el origen como el momento de 

_ mtroducción de la especie en el continente europeo. Habiéndose sugerido como primer asentamiento 

costas de Huelva (España), S. densiflora, se dispersó luego por todo el Sur de España y Sudeste de 

ortugal, llegando probablemente hasta Galicia (España; Nieva 1996). La distribución actual de esta 

_ -pecie en Europa sigue siendo estudiada (Nieva 1996). 

Diversos autores sugieren que S. densiflora se habría dispersado desde España hasta Marruecos 

... frica; Fennane y Mathez 1988, Nieva 1996). Plantas de esta especie fueron introducidas en el jardín 
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co del Instituto Científico de la Merja Zerga (Marruecos) confundidas con S. versicolor Fabre 

ra S. patens; ver Fennane y Mathez 1988). Por otro lado, Le Floc'h et al. (1990) consideran no 

ional e inadvertido al modo de introducción de esta especie. Su distribución en el continente 

ano estaría restringida a la laguna Merja Zerga (Marruecos; Nieva 1996), en cuyo canal de 

güe habrían sido colectadas en 1978 las primeras muestras determinadas como S. densiflora 

ane y Mathez 1988), siendo éste, el primer y único registro de la especie para el continente 

~ cano. Por otro lado, no debiera descartarse que, como se sugirió para S. alterniflora en Europa del 

archant 1967), la introducción de S. densiflora en España y África pudo haber sido accidental y 

~ medio del balasto de barcos provenientes de América . 
• 

Recientemente Spicher y Josselyn (1985) reportaron la existencia de S. densiflora en la Bahía 

~ an Francisco (California, USA), probablemente introducida a fines de 1800 como balasto sólido. 

_ ·os autores sugieren que plantas determinadas anteriormente como S. foliosa en la Bahía de 

mboldt, pertenecerían a la especie S. densiflora. La idea nace al observar que plantas de la Bahía 

..:.mboldt (USA) transplantadas a la Bahía de San Francisco mostraban diferencias fenológicas con las 

vas (Spicher y Josselyn 1985). Los criterios para la comparación de las muestras en esa publicación 

on robustos y carecen de análisis estadístico, aunque basa sus argumentos principalmente en 

:erencias cuantitativas. No obstante las muestras en cuestión fueron comparadas con otras 

venientes de Chile (la comparación no se incluyó en el trabajo), e identificadas positivamente como 

densiflora (Kittelson y Boyd 1997). En la literatura se han mencionado algunos reportes aislados en 

_ po y espacio para S. densiflora en áreas no nativas (ej. Costa y Davy 1992) que debieran ser 

dados amente verificados antes de considerarse como nuevas invasiones. 

Tanto semillas como partes de rizomas y de tallos de Spartina densiflora son capaces de flotar 

,. largos períodos en el agua y permanecer vivos y capaces de generar nuevos tejidos una vez 

lecidos en sustrato firme (Saint-Yves 1932, Daheler y Strong 1996, capítulo 3). Sobre la base de 
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:utas de dispersión de varios invertebrados en agua de balasto (Carlton 1985; 1987), Y asumiendo 

_ emillas y porciones vegetativas podrían seguir las mismas rutas de dispersión, esta especie podría 

r sido introducida de este modo accidentalmente en California (USA) a fines de 1800, hallándose 

a actualidad restringida a las bahías de ~umboldt y San Francisco (entre 40° 50' Y 37° 53' N; 

her y Josselyn 1985, Kittelson y Boyd 1997). 

Con respecto a su área de origen, Spartina spp son históricamente consideradas americanas 

obberley 1956, Chapman 1977). Antes de la introducción de S. alterniflora y S. densiflora en 

"opa, solo S. marítima se hallaba en el Viejo Mundo. Del mismo modo, antes de la introducción de 

densiflora en América del Norte, había 6 especies allí (S. x caespitosa, S. cynosuroides, S. gracilis, 
• 

oliosa, S. patens, y S. pectinata), 3 en América del Sur (S. cUiata, S. densiflora y S. longispica), y 2 

cies compartidas (S. argentinensis y S. alterniflora). Esta distribución sugiere un origen 

ericano (probablemente en América del Norte) para Spartina spp. 

Aunque la determinación del área de origen de S. densiflora es muy controvertida, la 

undancia y extensión que cubre esta especie en América del Sur sugieren que ese sería su área de 

:1gen (Mobberley 1956, Spicher y Josselink 1985, Kittelson y Boyd 1997). Esta hipótesis de origen 

damericano, concuerda con que tanto la primera cita (Brogniart 1829), como las inmediatamente 

steriores (considerando S. densiflora y sus sinónimos específicos) la localizaron en América del Sur 

.-\rgentina: Spegazzini 1897, Parodi 1919, Hauman 1926; Brasil: Saint-Yves 1932; Chile: Steudel 

55, Saint-Yves 1932~ Uruguay: Arechavaleta 1894). Solo luego de aproximadamente un siglo se 

enciona la dispersión de la especie en América del Norte (Spicher y Josselyn 1985), Europa (Valdés 

_ al. 1987), y África (Fennane y Mathez 1988). Más aún considerando su ausencia de los listados más 

.ompletos de Spartina spp, reportados para otras partes del mudo (Merril 1902, Saint-Yves 1932, 

obberley 1956). No obstante, no puede descartarse que pudo sufrir extinciones locales persistiendo 

a la actualidad solamente en el América del Sur. 
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En la actualidad la distribución de Spartina densiflora es tan discutida como su sistemática y 

ser actualizada. En el continente sudamericano S. densiflora, se distribuye de forma relativamente 

ntinua a ambos lados de la cordillera de los Andes, poblando la mayoría de las costas (playas 

~ ertas, estuarios y lagunas costeras; Chapman 1977). Su distribución actual en la costa atlántica es 

yor (de 25° l' S a 51 ° 33 ' S), que en la pacífica (desde un área al norte de Concepción 36° 50' S 

ta 41° 28' Pto. Mont, 41° 37' Maullin). Esto quizás se deba a que las costas chilenas poseen una 

- nor disponibilidad de áreas estuariales protegidas de la acción de las olas, pero afectadas por mareas 

arias todo el año. Estas condiciones ambientales podrían ser las más aptas para el establecimiento de 

-S1aS plantas (Daheler y Strong 1996). No obstante, estas diferencias en la distribución también podrían 
• 

~berse a diferentes condiciones oceanográficas relacionadas con su trasporte o también a un menor 

_ -fuerzo enfocado en el estudio de marismas chilenas en comparación con las de Argentina por ser 

:nbientes poco abundantes. Otro factor que podría actuar aquí es una menor accesibilidad a dichas 

arismas, generalmente cercadas por relieves bruscos, lo que podría dificultar la llegada de los 

estigadores. 

La mayor abundancia y amplitud de distribución, asociada a la mayor representación específica 

_el género, sugieren que el origen de S. densiflora habría sido en la costa atlántica. No obstante, dada 

falta de registros fósiles y de un análisis molecular comparativo adecuado sería incorrecto considerar 

~ o como conclusivo. Más aún, considerando el dinamismo (espacial y temporal) de la composición 

., pecífica de algunas marismas, es dificil concluir el origen de ésta especie sobre la base de su 

'stribución actual o incluso desde el primer reporte para el género (i.e. 1753 por Carolus Linneo). El 

queño número de especies y su relativamente restringida distribución global, hacen de Spartina spp 

~ sistema ideal para el estudio de patrones de especiación. 

En diversas claves de determinación es común encontrar como característica diagnóstica la 

calización de la especie. Como se vio en esta discusión, la localización de una especie puede variar 
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empo por migraciones naturales o por introducciones realizadas por el hombre. Esto hace 

- la utilización de las claves con esas características incorporadas, quitándoles validez. Por eso 

e:a de evitarse su utilización como carácter diagnóstico aislado. La mayor limitante para la 

ecta identificación de estos organismos a escala global es la falta de una clave que abarque todas . . 

pecies del género juntas, de modo de identificar cualquiera de ellas independientemente de su 

ión geográfica. No obstante, ante la sospecha de una invasión por S. densiflora en cualquier 

_ 00, pueden considerarse primero aquellos caracteres morfológicos presentes solo en sus congeneres 

_. ndiendo de la/las especie/s nativas), pero se hallan ausentes en S. densiflora. La Tabla 1 muestra 

enos tres características morfológicas que no existen en S. densiflora pero que son típicas de las , 
especies. Si como un primer paso el uso de esta tabla sugiere que la planta en duda podría ser S. 

iflora, debiera recurrirse a las descripciones y claves de determinación más especificas. 

Ecología de Spartina densijlora 

El género Spartina presenta una gran variabilidad en la biología (ej. tipo de reproducción, 

persión, establecimiento, capacidad de hibridación), y ecología (ej. tolerancia a estrés ambiental, 

:,titudes competitivas e invasoras) de sus especies. La reproducción vegetativa es considerada la más 

portante para estos organismos y a veces la única (ej . S. bakeri~ Mobberley 1956), principalmente 

- r permitir la integración fisiológica de plantas establecidas en áreas poco favorables (Adam 1993). 

~o obstante, el establecimiento de semillas de varias especies favorece la dispersión y colonización de 

-uevas áreas a mayor escala (Adam 1993). 

Los pocos trabajos publicados en revistas de difusión internacional sobre Spartina densiflora se 

~efíeren principalmente a aspectos ecológicos de esta especie (Spicher y Josselyn 1985, Kittelson y 

30yd 1997, Bortolus e Iribame 1999, Menone et al. 2000, Bortolus et al. 2001) y los trabajos 
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--IZados en América del Norte consideran a esta especie como invasora (Spicher y Josselyn 1985, 

~ 'a 1996, Kittelson y Boyd 1997). Esta especie parece tener bien desarrollada ambas estrategias 

oductivas, sexual y asexual (Nieva 1996, Bortolus e Iribame 1999b, capítulos 3 y 4). Es probable 

pueda cambiar de una estrategia reprod~ctiva a otra dependiendo del grado de estrés en que se 

e (ej. Herbivoría; Bortolus e Iribarne 1999b). Su producción de semillas pude variar 

iderablemente cuando se halla bajo herbivoría comparada con áreas libres de herbívoros (Bortolus 

Jibarne 1999b, capítulo 3). No obstante estos factores cambian dependiendo del estado de madurez 

_ la planta y del grado de estrés por el que este pasando pudiendo afectar fuertemente sus habilidades 

mo especie invasora (capítulo 3). 

Muchas veces no son las plantas invasoras las que generan daños en un ambiente sino los 

ridos que generan al cruzarse con las especies nativas. Si bien la hibridación ha sucedido 

- turalmente dentro del género Spartina (ej. S. x caespitosa: S. patens x S. pectinata, S. x towsendii: S. 

terniflora X S. maritima, S. x longispica: S. alterniflora x S. densiflora), este proceso no siempre 

cede de modo obligado entre especies que habitan en un mismo área. La mayoría de los híbridos son 

_ tériles (Mobberley 1956, Marchant 1968b), aunque algunos probablemente lo sean solo parcialmente 

~j. S. x longispica). Algunos híbridos, incluso, habrían favorecido la especiación dentro del género. 

?or ejemplo, S. anglica (el nombre invalido sensu stricto, segun el CINB, pero es comúnmente 

~1ilizado en la literatura científica; Gray et al. 1990) es un organismo fértil originado por doblamiento 

romosómico del híbrido estéril S. x towsendii aproximadamente 20 años más tarde de su aparición en 

Jlglaterra (Gray et al. 1990, Adam 1993). Si bien el hlbrido S. x towsendii desplazó casi totalmente a 

-u antecesores S. maritima y S. alterniflora en Inglaterra (Lambert 1964), esto no es aceptado como 

.ma regla ecológica. Por ejemplo, no existe evidencia sobre interacciones similares entre S. longispica 

. sus probables parentales S. densiflora y S. alterniflora. No obstante, es probable que el híbrido S. 

ongispica ya exista en las áreas recientemente colonizadas por S. alterniflora en California, y sus 
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eracciones con los parentales aún no han sido estudiadas. En este caso, a diferencia de lo que ocurrió 

Inglaterra, todas las especies involucradas son invasoras por lo que las consecuencias podrían ser 

dramáticas. 

La hibridación no es una relación obli~ada entre especies co-habitantes, no obstante, a pesar de 

e la fecundación pueda no suceder algunas especies pueden interferir el sistema de apareamiento de 

as. En California (USA), Spartina alterniflora (invasora) obstaculiza activamente con sus granos de 

_ len -de mayor tamaño relativo- la fecundación de S. foliosa (nativa). Esta interferencia genera una 

sminución en el éxito reproductivo de S. foliosa, desplazándola lentamente de los sistemas en que 

:onviven (Daheler y Strong 1996). Al igual que con S. densiflora, no existe información sobre la 
• 

iología y ecología del híbrido S. longispica. Observaciones personales y comunicaciones de diversos 

:1vestigadores en la Argentina, sugieren que este híbrido podría haber desplazado a las especies 

ogenitoras en los lugares donde se estableció en las costas argentinas. Esta información debiera ser 

... uidadosamente evaluada mediante muestreos y experimentos con el fm de averiguar si existe el 

:omportamiento agresivo que se observó con S. towsendii en Inglaterra (Mobberley 1956). Si bien S. 

ensiflora podría no desarrollarse bien en presencia de competidores (Kittelson y Boyd 1997), es 

'Jrobable que S. longispica si lo haga. Estas consideraciones debieran tenerse en cuenta en áreas fuera 

de América del Sur antes de tomar medidas de conservación que involucren cualquiera de estas 

especies para prevenir daños irreversibles en el ambiente. 

El género Spartina incluye especies que pueden establecerse y vivir en ambientes costeros 

_ lceacuícolas, marinos o ambos (ej . S. gracilis, S. x towsendii, y S. pectinata respectivamente~ 

obberley 1956). La mayoría de estas especies muestran una alta tolerancia a la hipersalinización del 

biente, pudiendo algunas de ellas incluso permanecer bajo el agua de mar por varias horas (S. x 

vsendii). Hay especies que poseen notables habilidades competitivas (S. anglica: Scholten y Rozema 

90 ~ S. alterniflora: Daheler y Strong 1996), y otras que aparentemente no (ej . S. foliosa: Daheler y 
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ng 1996). No obstante, las habilidades competitivas podrían ser condicionadas por las 

~ racciones ecológicas operantes en el tiempo y espacio (Levine et al 1998). Considerando que S. 

iflora no se desarrolla en áreas con influencia marina directa como S. alterniflora (Cabrera 1970), 

especie dependería de una fuente de agua dulce para establecerse y crecer. Esto podría ser también 

principal causa de su ausencia en las áreas hipersalinizadas de la marisma alta pobladas por 

lcornia spp y Distich/is sp (Cabrera y Zardini 1978). 

No hay evidencia que sugiera que Spartina densiflora tenga o no habilidades competitivas que 

favorezcan en Sudamérica. No obstante, basandose en estudios realizados en el hemisferio norte S. 

'1 iflora podría no ser una especie eficaz como competidora sino como invasora de áreas 
• 

ientemente disturbadas (Kittelson y Boyd 1997). Se cree que la capacidad de S. densiflora para 

~ 'adir áreas recientemente disturbadas podría favorecer que esta especie colonice e invada zonas de 

_ !lIla templado (Daheler y Strong 1996). No obstante, considerando que su distribución en su área de 

:1gen llega a zonas de clima frío (51 0 33 ' S, Hauman 1926), su área de influencia podría involucrar las 

_ stas pacificas de Canadá. Por otro lado, si bien existe un espectro de condiciones para considerar un 

'"ea dada como apta para ser invadida (Daheler y Strong 1996), son necesarios experimentos de 

... boratorio y en el campo como evidencia concreta. 

Si bien la introducción de una especie en una comunidad podría ser inofensiva, usualmente 

.=enera efectos no deseados e irreversibles como cambios en la composición específica nativa (Melvin 

Webb 1998), o la disminución de la riqueza específica (Kittelson y Boyd 1997). La restauración de 

arismas de Spartina es posible, no obstante la composición especifica resultante no siempre se 

emeja a la nativa original (Chung 1993, Melvin y Webb 1998). Considerando que la relación entre la 

tribución de Spartina y la fauna asociada puede ser muy alta (ej . Goss-Custard y Moser 1993, 

Bortolus et al. 2001), las diferencias faunísticas generadas por la introducción de esta especie 

"'robablemente estén directamente relacionadas a las diferencias morfológicas, fisiológicas y 
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lógicas entre las especies nativas y la introducida. Especies fenotípicamente similares podrían ser 

izadas indistintamente para recuperar marismas disturbadas e impedir su erosión acelerada y 

erior perdida. No obstante, la consecuencias ecológicas de la introducción de especies no nativas 

impredecibles, aunque no por ello negativ~s (ej . Chung 1993). Spartina densiflora puede ser más 

::- az para colonizar y establecerse en áreas recientemente disturbadas en la costa oeste de EEUU 

- ttelson y Boyd 1997). Sin embargo, un estudio de recuperación de áreas disturbadas involucrando S. 

_nsiflora como especie a transplantar debe considerar posibles cambios irreversibles en la 

. mposición de flora y fauna antes de tomar decisiones de manejo. 

Conclusiones 

Spartina densiflora es una de las especies menos estudiada del género. Aunque su posición 

- temática fue aclarada en 1956, sigue siendo tratada con confusión al igual que otras especies del 

=énero. Esto se debe principalmente a la falta de actualización de las sinonimias utilizadas en trabajos 

e no son estrictamente taxonómicos. Estas confusiones podrían generar un efecto cascada al originar 

-atlas en las interpretaciones de trabajos ecológicos, sobre los que se basa la toma de decisiones de 

anejo ambiental en proyectos de recuperación, mantenimiento y creación de marismas. En cada una 

:le las etapas, el impacto del error y la imposibilidad de remediarlo podrían ser cada vez mayores. 

Considerando la baja producción de trabajos científicos sobre Spartina densiflora, y que es una 

especie que se halla actualmente en expansión sobre las costas del hemisferio norte, deberían 

.:ntensificarse las investigaciones comparativas sobre su biología y ecología tanto en áreas nativas 

omo en las invadidas para facilitar la toma de decisiones en medidas de manejo ambiental. 
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Tabla 1. Características morfológicas útiles para diferenciar entre cualquier planta del género Spartina, sospechada de ser S. densiflora. 

Aquí se proveen algunas características comunes para cada especie del género, pero nunca presentes en S. densiflora. 

S.lIt.mlnon S.lnglla &O/1tenUneMts S ...... ""ln .... &bakeri S ..... pitosa S.cillala S.tynosurokles s.roliosa S.anclU. S.lonal.plca &marlUma S.nevnutli S.pate .. S.pecUnola S.teo .... ndll 
rizo ..... robusto COI1O cono muyCOl1O o muy cono 

blando Y ausente 
carnoso 

Inflorescencia contorno suave cilíndrica 4-10 cm 3-15 cm IO-SO cm 
V cilíndrica y robusta . 

espigas 3-25 2·12 20-40 haota SO dis.,...... IO-SO 5-67 3·25 4·16 2·3 2·15 S-SO 
S-15 cm muy muy deLvgo ~15cm Cot1asy 1-7 cm 1.5-15 cm 
ses.ilcso densamente densamente mayor a abcrnadas a cilindrieas raramente 
pedunculad.u imbricadas imbricadas la irregulares, .prcla~ 

dislancia sesiJes o con 
entJe pcdncuIos de 
espigas hasta 4.5 cm 

espigulO .. 14-21 8·14 20-40 gluma 2().SO gluma 1().70 muy 1().80 gluma su¡>. 
mm supo con glumo sup. supo muy piIooas en I().ZSom con 1-3 
glwu 2-3 conJ DCI'\'ios pilosas la quilla glwna neMos 
supo con nervios superlo< de apretados 
3-6 1()'25 mm, 
neMos con arista 

alargada 
fuer1cmente 

• pcctinada 
Hoja. plana, 3-25 1().45 cm acíeulatcs y planas planas planas maso menos nocxccdcn exceden loo planas planas que se 

mm largo.~ punzantes toman<lose plana los 120m 17cm volviéndose hacen 
15 mm convotutas conwlulASaI convolubS 
"""ha sccme, hacia su 

glabrascn extremo, 
ambas glabrl5cn 
supcdicics ambas 

.upcdicics 
A1tun 25m 2m 2m 3.5m 2m IS-SO cm 2.5 
Aspecto base apretada malaS de soIitari.1 soIitari.1 soIitari.1 en solitaria o aoIitaria 
general base en pequeñas en 

apretado pequeñas malAS pequeñas 
matas malAS 

5UStntO lImO '------ -- --
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:reTO DEL CANGREJO CAVADOR Chasmagnathus granulata SOBRE LA MARISMA DE Spartina 

ijloraZ 

"El barro negro ... parecía como 
picado por viruelas . ... unos pocos 
cangrejos paseaban de perfil.." 

R. GüiraJdes 

su cueva, en el espartillar. 

= >te capitulo fue publicado en 1999 por la revista científica Marine Ecology Progress Series 178: 79-88 
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Resumen 

El objetivo de este capítulo fue investigar la relación entre el cangrejo cavador Chasmagnathus 

u/ata, Spartina densiflora y características del sustrato del espartillar de la laguna costera Mar 

quita (Buenos Aires, Argentina). También se evaluó experimentalmente el efecto de C. granulata 

la supervivencia foliar de S. densiflora así como dureza y percolación del sustrato. A los 20 días de 

quema controlada de un espartillar con cangrejal y mediante muestreos aleatorios, se determinó que 

iomasa foliar de S. densiflora producida fue mayor fuera que dentro del cangrejal. La supervivencia 

lar fue hasta un 55% menor dentro del cangrejal que fuera de el, con una disminución del 9% por 

(sd= 5.5, n= 7) en la supervivencia foliar durante el período de muestreo. No se observaron 
• 

~erencias en la tasa de crecimiento foliar diario por la presencia de cangrejos. El perfil de suelo en el 

= partillar presentó dos estratos bien diferenciados fuera del cangrejal y solo uno adentro de éste. La 

_ureza del sustrato fue mayor afuera (x= 65.13 N'cm-2
; sd= 14.49; n= 20) que dentro (x= 91.03 N'cm­

: sd= 16.24; n= 20; t= 5.1; df= 37; p< 0.05) Y también la tasa de percolación (afuera: x= 8.91 ml'min-\ 

d= 9.59; n= 21 y dentro: x= 0.38 mhnin-1
; sd= 0.52; n= 21; U= 563; df= 20; p< 0.05). Con un 

experimento de clausura (cajas de 1 x 1 m por 0.4 m de alto) se determinó que los cangrejos ejercen un 

efecto de hasta el 65 % en la supervivencia foliar por herbivoría sobre los rebrotes de S. densiflora. 

Durante el verano 1995-96, muestreos comparando partes del espartillar con y sin cangrejos mostraron 

ue existe una mayor biomasa foliar de S. densiflora fuera del cangrejal, la supervivencia foliar fue 

<:lenor (55%) dentro del cangrejal y no hubo efecto en la tasa diaria de crecimiento foliar. La densidad 

e cangrejos se relacionó directamente con la cobertura de S. densiflora pero inversamente con la 

JInedad superficial del sustrato. La abundancia de mesofauna (ácaros e insectos), fue mayor fuera que 

"'ntro del cangrejal. Se hallaron diferencias en la estratigrafía, perfiles de pH y de humedad relativa, 

-1 como en la dureza, tasa de percolación y morfología superficial del sustrato. Durante el lapso 

.... 'emal (Junio-Agosto), la supervivencia foliar de S. densiflora alcanzó el 100%. Se determinó 
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entalmente que los cangrejos afectan: la supervivencia foliar, dureza, tasa de percolación y 

...: logía superficial del sustrato. Estos resultados sugieren que C. granulata juega un papel 

rtante en la producción de marismas dominadas por S. densiflora. 
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Introducción 

La producción primaria de las marismas suele ser más alta que en la mayoría de los otros 

istemas y es considerada como la base de las cadenas alimentarias oceánicas (Day et al. 1989) . 

• as especies del género Spartina son do~inantes en este tipo de ecosistemas, y su performance y 

idad se relacionan con factores edáficos, abarcando patrón de drenaje, disponibilidad de nutrientes 

cipalmente N) Y concentración de oxígeno (Mendelssohn et al. 1982). En algunos casos, la 

ivoría (mayormente insectos y animales domésticos) genera disminuciones en la productividad de 

halófitas (Adam 1993). No obstante, como los herbívoros suelen ser limitados por la calidad de su 

ento (Valiela 1984), suelen afectar una pequeña proporción de producción primaria de las 
• 

'smas (Adam 1993). Las plantas halófitas maduras están protegidas por espinas, pelos, y defensas 

-.micas (Valiela 1984), pero estas caracteristicas son poco comunes en los rebrotes, ricos en 

~ógeno, con poca fibra y con tejidos más digestibles (Howe y Westley 1988, Wolcott y O'Connor 

- 2). Así, si el bajo impacto de los herbívoros en las marismas se debe al bajo contenido en 

~entes o a las defensas de las plantas (Valiela 1984, Day et al. 1989), su impacto en áreas con gran 

porción de rebrotes podría ser mayor que el esperado para áreas con plantas maduras. 

Uno de los factores que pueden afectar la proporción de rebrotes es el fuego. El fuego es una 

las pocas perturbaciones que pueden matar plantas maduras de modo regular, y es un importante 

_ nte de estructuración de comunidades (Bond y van Wilgen 1996). La recuperación de un sistema 

.... ectado por el fuego puede ser completamente diferente dependiendo del efecto de factores que 

;:tÚen antes y después que el fuego (Bond y van Wilgen 1996). En las marismas del Atlántico 

doccidental, el fuego es una herramienta cada vez más usada para renovar pasturas para el ganado, 

. a disminuir la probabilidad de fuegos accidentales y para controlar plagas (ej. roedores, insectos). 

do que generalmente los bordes del pastizal son utilizados como límites naturales para la 
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_ gación del fuego, grandes extensiones habitadas por el cangrejo cavador Chasmagnatus 

lata son usualmente quemadas. 

El cangrejo cavador Chasmagnathus granulata es uno de los macroinvertebrados (hasta 40 

de ancho de caparazón~ Boschi 1964) m~ abundantes en las marismas de Atlántico Sudoccidental 

Sur de Brasil hasta el norte de la Patagonia; Boschi 1964, Cabrera 1978, Iribame et al. 1997). Se 

:ribuye en la mayor parte del intermareal de las marismas, tanto en las planicies de inundación 

o en las áreas pobladas por Spartina densiflora (Boschi 1964, Iribame et al. 1997). Esta especie se 

a bien adaptada a la exposición al aire atmosférico, mostrando grandes cámaras branquiales como 

especies de cangrejos semiterrestres (Santos et al. 1987). Estas características les permiten 
• 

__ ,:par las partes más altas del intermareal, viviendo frecuentemente a grandes distancias (varios 

tos de metros) de la costa (Spivak et al. 1994). Como se ha sugerido con los cangrejos del género 

:...a, (ej. Teal y Kanwisher 1961, Bertness 1985), su actividad cavadora podría oxigenar el suelo de la 

::.r1sma, mejorar su drenaje, y modificar la abundancia de organismos meiofaunales. Las cuevas de 

granulata pueden tener hasta 1 m de profundo, y su densidad puede ser aproximadamente de 70 

grejos'm-2 removiendo entre 2.5 kg'm-2 (en las áreas vegetadas) y 6 kg'm-2 (en la planicie de 

mdación) de sedimento por día (Iribame et al. 1997). La forma de las cuevas difiere entre áreas, 

>ndo mucho más cortas y con boca de mayor tamaño y en forma de embudo en la planicie de 

- JDdación. Los contenidos estomacales de cangrejos también difieren entre áreas, siendo 

!llcipalmente partes de plantas en las áreas pobladas por S. densiflora, y sedimentos con partes de 

liquetos, diatomeas, ostrácodos y nematodes en las planicies de inundación (Iribame et al. 1997). 

::: - o sugiere que los cangrejos serían comedores de depósitos ("deposit feeders") en las planicies, y 

bívoros en las áreas dominadas por Spartina (Iribame et al. 1997). La especie vegetal dominante en 

áreas pobladas por cangrejos es S. densiflora (Olivier et al. 1972, Cabrera 1978), una halófita de 

~omas cortos y de 1-1,5 m de alto, que vive en áreas costeras salobres del Sur de América del Sur 
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rera 1978, pero ver Capítulo 1). Dado que Spartina spp es probablemente la principal fuente de 

ucción primaria en la mayoría de las marismas (Mitsch y Gosselink: 1993), la alta densidad de los 

-grejos y la importancia de los comedores de depósitos en la composición sedimentaria (ej . Rhodes 

" ), estos cangrejos cavadores podrían ser. una especie crítica en la producción e integridad de la 

risma. A pesar de estos factores, se ha prestado poca atención al entendimiento del impacto de sus 

vidades sobre las comunidades y composición sedimentaria en el Atlántico Sudoccidental. 

El objetivo de este capítulo es evaluar mediante muestreo y experimentos el efecto del 

grejo cavador Chasmagnathus granulata sobre las características del sustrato, y sobre Spartina 

iflora en pastizales maduros de la laguna costera Mar Chiquita, y en áreas donde el pasto se 
• 

. taba en rebrote luego de un incendio. En particular se evalúan las relaciones entre la abundancia de 

grejos y: 1) permeabilidad y dureza del sedimento, perfiles de pR, contenido de agua, estructura 

. _1 suelo y abundancia de meiofauna; y 2) % de áreas cubiertas por S. densiflora, su biomasa aérea y 

_ .iliterránea, densidad de tallos, contenido de agua de las estructuras aéreas vegetales. Los patrones 

lados son posteriormente evaluados mediante el diseño de experimentos en el campo. 

Área de estudio 

Todos los experimentos y muestreos presentados en esta tesis fueron realizados en diferentes 

arismas (i.e. pastizales costeros) de la laguna costera Mar Chiquita (Argentina, de 37° 32' a 37° 45' S, 

de 57° 19' a 57° 26' O). Esta laguna es un cuerpo de aguas someras (46 Km2
) afectado por mareas 

-elativamente pequeñas (:::; 1 m; Spivak et al. 1994), caracterizado por planicies de inundación fangosas 

·odeadas por pastizales de Spartina densiflora, con presencia de Salicornia ambigua en abundancia 

-ariable (Olivier et aL 1972, Cabrera 1978, Fasano et aL 1982) de extensión variable y habitados por el 

'aIlgrejo cavador Chasmagnathus granulata (Cabrera 1978, Spivak et al. 1994). En estas marismas, las 

lI'eas más bajas (marisma baja) son dominadas por especies de plantas halófilas mientras que las áreas 
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- altas (marisma alta) son dominadas por plantas halófilas e hiper-halófilas (West 1977). En las 

smas argentinas, Spartina densiflora y S. altern!flora son generalmente las especies dominantes en 

:narisma baja (Mobberley 1956, Cabrera 1978, Davy y Costa 1992). Los cangrejos se hallan 

stribuidos en el área entre la línea de mareas baja y alta (i.e. intermareal), desde las planicies de 

.:ndación fangosas hasta las partes más altas vegetadas que conforman la marisma (Olivier et al. 

- -2). Las áreas sin cobertura vegetal son comunes en la marisma alta aunque también se las pueden 

ar en la marisma baja. En la marisma alta, pueden hallarse pequeños parches de Spartina spp junto 

a hiper-halófila Salicornia spp (West 1977, Davy y Costa 1992). La marisma alta tiene sedimentos 

:amente salinos, compactos y deshidratados en comparación a los de las marisma baja (Mitsch y 
• 

:osselink 1993). Como resultado de la creciente perdida de agua por evaporación, el sustrato 

_ rficial de la marisma alta suele estar constituido por un estrato duro de arcillas usualmente cubierto 

- r una conspicua lámina de sal (Bertness 1999, Bortolus e Iribarne 1999). 

Los experimentos con manipulación de cangrejos presentados este capítulo fueron realizados en 

área de marisma poblada exclusivamente por S. densiflora y habitada por C. granulata. El área fue 

_ ~leccionada considerando su accesibilidad y su protección de la actividad turística. Para la 

~ estigación de las relaciones entre la vegetación de la marisma y los cangrejos se eligieron áreas en 

: s estados de madurez diferentes: uno maduro (i.e. con varios años de crecimiento ininterrumpidos) y 

:ro rebrotando luego de un fuego rápido. Ambas áreas son dominadas por S. densiflora y con áreas 

_ bladas naturalmente por cangrejos ("áreas con cangrejos") y otras sin ellos ("áreas sin cangrejos"). 

Materiales y Métodos 

elaciones entre cangrejos, estructura del suelo y meiofauna. 

Para evaluar la relación entre la presencia de cangrejos y la calidad del suelo, se realizaron las 

19uientes observaciones de características fisicas y químicas del suelo, dentro del espartillar poblado 

:>Df cangrejos y un área cercana (aprox. 10 m) pero sin cangrejos. 
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La tasa de percolación fue medida en ambas áreas con un tubo cilíndrico calibrado de acrílico 

- : cm de diámetro, 500 ml de volumen) que era enterrado 2 cm en el sustrato y llenado con agua del 

ario. Luego se midió el volumen de agua drenado en el sustrato por unidad de tiempo durante 5 

(21 repeticiones). La penetrabilidad del ~ustrato fue medida (con 20 repeticiones por sitio) como 

presión (expresada en Newtons'cm-2: N'cm-2) necesaria para comprimir un pistón (2 cm diámetro) 

;zándolo a entrar en el sedimento hasta una profundidad estandarizada (siguiendo a Brown y 

Lachlan 1990). ASÍ, la presión es mayor cuando mayor es la dureza del sustrato y por lo tanto de 

- enor penetrabilidad. 

El pH es una variable relativaII}ente constante del suelo de las marismas que puede afectar la 

oducción vegetal (Day et al. 1989). Las mediciones de pH se obtuvieron a diferentes profundidades: 

_perficie, 20, 40, 60, Y 80 cm (volumen 393 cm3
). Estas mediciones se obtuvieron de áreas con y sin 

. grejos. La máxima profundidad de 80 cm fue determinada por la presencia de la tabla de agua, lo 

Je constituye un indicador de la profundidad máxima alcanzada por los cangrejos en esas áreas 

..ribame et al. 1997). Un proceso de muestreo similar fue realizado para evaluar el contenido de agua 

_el sustrato. El contenido de agua fue obtenido sobre la base de la diferencia entre peso inicial y final 

..:z las muestras que fueron secadas a horno a 75 oC hasta alcanzar peso constante. El peso libre de 

.enízas (PLC) fue obtenido de las mismas muestras incineradas a 500 oC durante 24 bs. 

Se tomaron muestras aleatorias de suelo (n = 63, 10 cm de diámetro y 393 cm3 de volumen) en 

s áreas monoespecíficas de Spartina densiflora dentro del área de estudio. Antes de eso se estimó la 

,: nsidad de cangrejos para cada sitio donde fueron tomadas las muestras de suelo, considerando como 

.. timador el número de cuevas·m-2. Para estimar el espacio vacío producido por los cangrejos, se 

_ timó el volumen de las cuevas dentro de áreas de 0.5m x 0.5m escogidas aleatoriamente dentro del 

lI'ea de estudio, llenándolas con arena seca y midiendo el volumen de arena necesario para ello. En las 

"llismas áreas se contó el numero de cuevas. Para evaluar si los cangrejos afectan el color, textura y 
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ctura del suelo, se compararon perfiles de suelo (40 cm de profundo) dentro del espartillar con y 

cangrejos. Se realizo una descripción visual de la apariencia de la superficie del sustrato en 

erminos de forma y apariencia (siguiendo a Strahler y Strahler 1994). Los colores de las capas de 

elo fueron clasificados usando la tabla de c?lores de Munsell (Munsell 1975). 

Los organismos meioinfaunales fueron muestreados dentro de los espartillares con y SIn 

~angrejos. Para esto se tomaron 10 muestras de la superficie del suelo (hasta los 5 cm) con un cilindro 

15 cm de diámetro, y un volumen ~ 884 cm\ y los organismos fueron obtenidos mediante la técnica 

e embudos Berlesse (Southwood 1975). 

Relaciones entre los cangrejos y las características de la vegetación de la marisma madura. 

La relación entre la densidad de cangrejos y el sustrato cubierto por Spartina densiflora (como 

a proyección vertical del canopeo), y densidad de ejes de S. densiflora se evaluó eligiendo 62 sitios al 

azar (1 m2 cada uno) dentro de áreas monoespecificas de S. densiflora. Dentro de cada área se estimó la 

densidad de cangrejos, porcentaje de cobertura en el sustrato, y la densidad de ejes de S. densiflora. En 

areas con y sin cangrejos se obtuvieron al azar diez áreas (1 m2
) donde se cortó al ras del suelo las 

structuras aéreas de las plantas, para luego ser secadas hasta peso constante a 75 oc. El contenido de 

agua de estas muestras se obtuvo como la diferencias de peso entre las muestras húmedas y luego de 

ecadas en estufa. Luego se colectaron cinco cilindros de 30cm de diámetro y 20 cm de profundidad, 

de los que se separaron a mano las estructuras subterráneas (raíces y rizomas), se las secó a estufa y se 

as peso del mismo modo que se hizo con las estructuras aéreas. 

Relaciones entre los cangrejos y las características de la marisma recientemente quemada. 

Esta área fue afectada por un fuego rápido de superficie que permite la recuperación de las 

plantas como Spartina, por no dañar los tejidos que están bajo el nivel del suelo (Barbour et al. 1987). 
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o obstante, para corroborar este supuesto se desenterraron varias plantas tomadas al azar para 

~rificar que los rizomas no estuvieran dañados por el fuego. Para comparar cambios en la biomasa de 

densiflora veinte días luego del fuego, dos cilindros de metal (30 cm de diámetro y 20 cm de 

"""'ofundo) fueron colectados en áreas con .y sin cangrejos. De estas muestras se separaron las 

~ tructuras aéreas y subterráneas para luego secarlas según ya se explicó y luego pesarlas. 

Para evaluar la tasa de crecimiento y de supervivencia foliar de Spartina densiflora, se 

SIguieron durante diez días 60 hojas (3-3.5 cm de largo) tomadas al azar (de 15 al 25 de Marzo de 

996) de plantas localizadas en líneas paralela a la costa. La mitad de ellas estaban en áreas con 

:angrejos y la otra mitad estaba en áreas sin cangrejos. Durante ese período se obtuvieron mediciones 
• 

diarias del crecimiento y supervivencia de hojas. Para estimar la tasa de crecimiento foliar, se colocó 

una marca permanente en la base de las hojas (zona fija) y otra a 3cm de esta última, de modo de ir 

midiendo el alejamiento entre la marca fija y la que esta en el extremo de crecimiento foliar. El 

"recimiento de cada hoja se estimó midiendo la distancia recorrida por la marca del extremo de 

recimiento cada 24 hs. La supervivencia foliar se cuantificó midiendo el porcentaje de supervivientes 

diarios durante el periodo completo. Cada día el numero total de hojas se mantuvo constante mediante 

la incorporación de tantas hojas nuevas como fuera necesario. 

Evaluación experimental del efecto de los cangrejos sobre las plantas y la estructura del suelo. 

Se realizó un experimento manipulativo para examinar la hipótesis de que los cangrejos afectan 

el crecimiento de Spartina densiflora, la calidad del suelo y la fauna asociada. El experimento se 

realizó en las áreas de marisma afectadas por el fuego rápido (20 días luego del fuego) dominadas por 

. densiflora y no pobladas por cangrejos, pero localizadas a escasos 3 metros de las áreas pobladas por 

ellos. Dicho experimento consistió en dos tratamientos: (1) inclusión: cajas de 1 x 1 m (2 cm de malla 

y 40 cm de alto) diseñadas para incluir cangrejos sin que estos puedan escapar. En las cajas se 
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~~on cuevas artificiales (13 por metro areal) que llegaban hasta la capa freática y distribuidas de 

omogéneo dentro de cada caja. Luego, se agregó un cangrejo por cueva y el experimento fue 

amente observado para asegurar que los cangrejos siguieran vivos y activos durante todo el 

o. Dado que el experimento se realizó ~on cangrejos de mediana talla (tamaño de caparazón ~ 

para mantenerlos dentro de las cajas, la densidad experimental fue más baja que la hallada en 

po. (2) control: áreas de 1 x 1 m sin ninguna perturbación fueron marcadas entre las réplicas del 

-mento. Cada tratamiento se repitió cinco veces. Para este experimento se realizaron dos 

iones para diferentes grados de actividad de los cangrejos. La primera fue el 3 de Abril de 1996 

del verano) cuando los cangrejos se hallaban aún bien activos, y la segunda medición se obtuvo , 
: de Octubre de 1996 (final del invierno), siguiendo al período de menor actividad de los cangrejos. 

evitar efecto de borde por el diseño de las cajas las mediciones se obtuvieron de un área central de 

60 cm en cada réplica. En Octubre de 1996 también se obtuvo la tasa de percolación y la dureza 

_uelo en todas las réplicas y como se explicó más arriba. 

Para evaluar si los cangrejos afectan el color, la textura y estructura del suelo se compararon 

-les de suelo provenientes de los tratamientos ya explicados. Las muestras se obtuvieron ellO de 

.1embre de 1997 (final de la primavera) cuando los cangrejos comienzan a adquirir su mayor grado 

a tividad. También se realizó una descripción visual de la superficie del suelo en término de forma 

• ariencia (siguiendo a Strahler y Strahler 1994). Los colores de las estratificaciones del suelo se 

ntificaron con la tabla de colores de Munsell (1975). También se obtuvieron mediciones de pH a 

el de superficie a 20,40,60 y 80 cm de profundo (volumen de muestra de 393 cm3
). Estos perfiles 

:a tratamiento y control de modo independiente. 

Con el objetivo de evaluar si los cangrejos seleccionan entre ejes maduros y jóvenes para 

:lSumir se diseñó un experimento de selección de 24 hs que consistió en 10 áreas (50 cm x 50 cm) 

madas al azar y en donde la vegetación se cortó al ras. Dentro de estas áreas se intercalaron de modo 
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tico 10 ejes jóvenes (aprox. 10 cm de largo y totalmente verdes) con 10 ejes maduros (0.5-1 m 

-: 0) de Spartina densiflora (distancia entre ejes = 10 cm). Todos estos ejes fueron obtenidos de 

:-eas circundantes a la de realización del experimento. descartando todos aquellos que tuvieran 

: de daño alguno. Cada eje fue colocado en :posición natural. insertándolos en el sustrato (~ 6 cm 

fundidad) y sosteniéndolos con fmos alambres al sustrato. 

is de datos: La hipótesis nula de no diferencias en cada variable entre áreas con y sin cangrejos 

_ aluó mediante la aproximación de Welch para el test de t (tc; Zar 1984). Cuando se hallaron 

:.nzas no homogéneas (F-test) las diferencias entre valores promedios se evaluaron mediante el uso , 
-"'st no parametrico U (Zar 1984). La relación entre cualquiera de las variables y la profundidad del 

se evaluó mediante un análisis de correlación (Zar 1984). Se realizó ANOV A solo cuando las 

... les fueron halladas independientes de la profundidad (i.e. sin correlación). La relación entre 

-idad de cangrejos y el área cubierta por las plantas y la densidad de ejes de Spartina densiflora se 

_ uaron independientemente mediante el uso de correlación. Las hipótesis de ausencia de efecto por 

-:resencia de cangrejos sobre la tasa decrecimiento promedio y supervivencia foliar de S. densiflora 

_ 'aluaron separadamente usando un test de t apareado (Zar 1984). donde cada par fue el promedio 

s datos obtenidos durante el mismo día para cada área. 

Resultados 

- ción entre cangrejos y la estructura del suelo y meiofauna. 

La tasa de percolación del suelo fue significativamente mayor en las áreas no pobladas por 

- ~ ejos (x= 8.91 ml·min' l • de= 9.59. n= 21) que en las áreas con cangrejos (x= 0.38 ml-min'!. de= 

..- ~ . n= 21 ; tc= 12.3. gl= 22. p< 0.05). La dureza del suelo fue también significativamente mayor 
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cra de las areas pobladas por cangrejos (x= 90.03 N 'cm'2, de= 16.24, n= 20) que dentro de ellas (x= 

: 13 N'cm,2, de= 14.49, n= 20; tc= 5.1, gl= 37, p< 0.05). 

No hubo correlación entre el pH y la profundidad en ningún sitio (con cangrejos: ~= 0.009, n= 

:. p> 0.05 ; sin cangrejos: r2= O, n= 15, p> 0;05; Fig. 1). El contenido de agua relativo del sedimento 

-ostró una tendencia a incrementar en el área con cangrejos desde 12 % a 25 % (r2= 0.9, n= 15, p< 

35; Fig. 1). En el área sin cangrejos el mayor contenido de agua fue en la superficie (26.5 %) ya la 

yor profundidad (24 %), siendo mínima a profundidades medias (17.6 %; Fig. 1). Sin embargo no 

- bo correlación con la profundidad (~= 0.03, gl= 15, p> 0.05; ANOV A: F= 3.6, gl= 10, p> 0.05). El 

.ontenido de agua en el sedimento fue ,significativamente mayor entre áreas con y sin cangrejos a 0,20 

:m de profundidad pero no a mayores profundidades (Fig. 1). La densidad de cangrejos mostró una 

:orrelación negativa con el contenido de agua del estrato superior del suelo (r2= 0.30, n= 54, p< 0.05; 

':"ig. 2B). Dentro de áreas sin cangrejos PLC mostró una correlación negativa con la profundidad (r2= 

.5, n= 15, p< 0.05) pero no en áreas con cangrejos (r2= 0.001, n= 54, p> 0.05 ; Fig. 1). Las áreas sin 

:angrejos mostraron valores de PLC significativamente mayor en las dos capas superficiales (0,20 cm 

e profundidad) y a 60 cm de profundidad que en áreas con cangrejos (Fig. 1). 

La densidad media de cangrejos en el área de estudio fue 60 ind'm'2 (de= 17.7, n= 30; max= 96 

md·m·2) y las cuevas generaron un espacio vacío de 10.9 litros·m·2 (de= 2.9, n= 10). El perfil del suelo 

muestra dos estratos claros en el área no poblada por cangrejos, pero solamente una capa homogénea 

donde los cangrejos estuvieron presentes (Tabla 1). El estrato superior en el área no poblada por 

cangrejos es un suelo bien desarrollado, mientras que existe un alto grado de mezcla en áreas donde 

los cangrejos son abundantes. La textura y consistencia fueron similares entre áreas. Los organismos 

meiofaunales colectados dentro de áreas pobladas y no pobladas por cangrejos fueron ácaros 

(oribátidos, prostigmátidos, astigmátidos, y mesostigmátidos), arafias, y unos pocas larvas y adultos de 

Insectos (Colémbolos, Dípteros y Coleópteros). El muestreo realizado al comienzo del experimento 
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stró que la abundancia total de organismos meiofaunales (arácnidos + insectos + larvas) fue mayor 

areas no pobladas por cangrejos (x= 480.8 ind-m-2
, de= 238.8, n= 10) que en áreas pobladas por 

"'grejos (x= 107.5 ind-m-z, de= 72.8, n= 10; U= 2.5, p< 0.001). Al final del experimento las áreas 

de los cangrejos fueron adicionados mostr~ron un patrón similar a áreas naturalmente pobladas por 

"grejos (sin cangrejos: x= 1436.6 ind-m-2
, de= 571.3, n= 5; con cangrejos: x= 248.9 ind-m-2

, de= 

-_ 5, n= 5; U= O, p< 0.05; Fig. 3A). Las abundancias meiofaunales fueron estimadas como un grupo 

ido al bajo número de individuos por especies. Arácnidos, larvas y los datos agrupados mostraron 

~ rencias significativas (Fig. 3A). 

elación entre los cangrejos y las características de la vegetación en una marisma madura. 

La densidad de cangrejos muestra una correlación positiva con el porcentaje de sustrato 

ierto por Spartina densiflora (r= 0.31, n= 63, p< 0.001; Fig 2A), no asi con la densidad de ejes de 

densiflora (r= 0.003, n= 63, p> 0.05; x = 63.68 ejes-m-Z
, de= 5.6, n= 63). El peso seco aéreo de S_ 

nsiflora dentro del área poblada por cangrejos (x= 1,335.84 g-m-Z
, de= 458.56, n= 10) no fue 

_ gnificativamente diferente del área no poblada (x= 1,160.32 g-m-2, de= 272, n= 10; tc= 1.01, gl= 18, 

;> 0.05). El peso seco de biomasa subterránea dentro del área poblada por cangrejos (x= 7,728.57 g'm­

gl= 2,838.96, n= 5) no fue significativamente diferente del área sin cangrejos (x= 7,994.29 g-m-3
, 

= 1,917.2, n= 5; tc= 0.17, gl= 8, p> 0.05). El contenido de agua de las estructuras aéreas de S­

msiflora (i.e.: peso húmedo - peso seco) dentro del área poblada por cangrejos (x= 834.72 g-m-2
, 

_-e= 335.1, n= 10) fue significativamente diferente de las áreas no pobladas (x= 1,120.48 g'm-2
, de= 

:':4.2, n= 10; tc= 2.15, gl= 18, p< 0.05). 
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El peso seco de biomasa aérea de Spartina densiflora dentro del área poblada por cangrejos (x= 

_ g'm-\ de= 11.02, n= 2) fue significativamente diferente del área no poblada (x= 103.06 g'm-2
, 

l7.75, n= 2; tc= 4.98, gl= 2, p< 0.05) . . Esto fue una diferencia de aproximadamente 87.5% en 

!llasa aérea donde los cangrejos estuvieron presentes. El peso seco subterráneo dentro del área 

lada por cangrejos (x= 7,646.82 g'm-3, de= 1,260.44, n= 2) no fue significativamente diferente del 

ea no poblada (x= 6,057.14 g'm-3
, de= 985.59, n= 2; tc= 1.41 , gl= 2, p> 0.05). 

La tasa media de crecimiento de las hojas jóvenes de Spartina densiflora no mostró diferencias 

~urante una semana) entre áreas (t-te~ apareado= 1.03, gl= 6, p> 0.05; Fig 4A), mientras que su tasa 

supervivencia fue mucho mayor en el area no habitada por cangrejos (t-test apareado= 3.17, gl= 6, 

0.05; Fig. 4B). Durante el experimento de una semana, solamente el 55% de los ejes dentro del 

:-ea poblada por cangrejos sobrevivió mostrando un 9% (de= 5.5, n= 7) de tasa de mortalidad diaria 

~e hojas. No se observaron pérdidas en el área no habitada por cangrejos. 

aluación experimental del efecto de los cangrejos sobre Spartina y la estructura del suelo. 

Al final del primer mes de experimento hasta un 71.5% (x= 1681 hojas'm-2, de= 269.6, n= 5; 

. = 6.2, gl= 4, p< 0.05) de las hojas por metro cuadrado murieron dentro de las áreas tratamiento (i.e. 

:ortada a aproximadamente 1 cm del nivel del suelo). Las hojas no mostraron signos de herbivoría en 

as áreas control. El 15 de octubre, dentro del periodo que los cangrejos presentaron menor actividad, 

as hojas no mostraron signos de herbivoría sobre las áreas control y tratamiento. Durante el 

"xperimento todas las cuevas artificiales mostraron una actividad similar a las naturalmente 

onstruidas por los cangrejos. 

La tasa de percolación fue significativamente mayor fuera de las cajas (x= 12.40 ml'min-1
, de= 

.66, n= 5) que dentro (x= 3.18 ml'min-\ de= 1.97, n= 5; tc= 2.3, gl= 4.4, p< 0.05). La dureza del 
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o fue significativamente mayor fuera de las cajas (x= 119.84 N o cm-2
, de= 3.93 , n= 5 ~ tc= 17.1, gl= 

0.05) que dentro (x= 81.18 N o cm-2, de= 3.20, n= 5). El 15 de Octubre de 1996, cada área 

_:amiento mostró una capa gris superficial y homogénea (x= 95% del área de la caja, de= 2.8, n= 5), 

ucto de la remoción por los cangrejos de sedimento limoso, mientras que el área control mostró 

superficie gris-amarronada rota debido a la contracción del sedimento. Los organismos 

"lOfaunales colectados de las áreas control y tratamiento fueron ácaros (oribatidos, prostigmatidos, 

gmatidos, y mesostigmatidos), arañas, y unos pocos insectos (Colembolos, Dípteros y 

leópteros). La abundancia total de organismos meiofaunales (arácnidos + insectos + larvas) fue 

yor en áreas control (x= 837.1 indo m-2
, de= 73.5, n= 5) que en áreas tratamiento (x= 316.7 ind-m-2

, 
• 

- 124, n= 5 ~ U= 1.5, p< 0 . 05 ~ Fig. 3B). No se encontraron diferencias significativas para cada tipo 

_ organismo por separado, sin embargo los datos mostraron una tendencia similar (Fig. 3B). 

Los perfiles de sedimento obtenidos 20 meses después de comenzado el experimento de 

lusión de cangrejos mostraron que los cangrejos generan discontinuidad en la capa superior hecha 

- r pequeñas raíces y una alteración de la capa superior negra-amarronada, principalmente a los 

. stados de las cuevas. 

No hubo correlación entre el pH Y la profundidad en ningún sitio (áreas tratamiento: ~= 0.01 , 

-,= 15, p> 0 . 05 ~ áreas control: ~= 0.01, n= 15, p> 0 .05 ~ Fig. 1). Las áreas tratamiento no mostraron 

endencia en el contenido relativo de agua del sedimento (~= 0.004, n= 15, p> 0. 05~ Fig. 1) pero si una 

. rrelación negativa significativa del PLC con la profundidad (~= 0.7, n= 15, p< 0.05 ~ Fig. 1). En las 

...reas control el mayor contenido de agua fue encontrado en la capa superficial mostrando una 

endencia negativa con la profundidad (~= 0.4, n= 15, p< 0.05). Los resultados mostraron diferencias 

_ntre áreas control y tratamiento en el contenido relativo de agua y PLC en las capas superficiales 

Fig. 1). 
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Al final del experimento de selección con ejes (maduros y rebrotes, insertados en el sustrato), 

un 60% de los rebrotes fueron cortados aproximadamente a 1 cm del nivel del suelo dentro de 

:.reas experimentales. No hubo signos de herbivoría sobre los ejes maduros (tc= 4.6, gl= 16, p< 

.: . tampoco se encontraron fragmentos de pojas sobre la superficie del suelo que sugirieran que las 

- de Spartina densiflora podrían ser transportadas o comidas luego de ser cortadas. 

Discusión 

ción entre cangrejos y la estructura del suelo y meiofauna. 

La acumulación de limos y arcillas sobre la superficie aún no compactadas debido a la 

" idad de los cangrejos relacionada con el mantenimiento de sus cuevas (que tienen hasta 1 m de 

fundidad), disminuyo la dureza del suelo y la tasa de percolación superficial. Esta disminución de 

ureza del sustrato superficial y resistencia a la percolación concuerda con la relación inversa entre 

_ densidad de cangrejos y el contenido de agua en el sedimento superficial. Los resultados hallados 

estran también que la acumulación de limos y arcillas disminuye la cantidad de agua retenida en el 

:!d.ímento y puede favorecer la retención de agua sobre la superficie del suelo, exponiéndolo a la 

_ poración antes de que ocurra la percolacion. En el área de estudio, los cangrejos pueden remover 

sta 3 kg'm-2'día-1 de sedimento (Iribarne et al. 1997). Esta acumulación de sedimento sobre la 

~ rficie del suelo podría también favorecer la reducción en el flujo de oxígeno al interior del suelo 

_~bido al incremento en la cohesión del sedimento (Mendelssohn et al. 1982, Barbour et al . 1987) y al 

"'egamiento (Naidoo et al. 1992). 

El drenaje subsuperficial es un factor importante en la determinación de productividad primaria 

~halmers 1982). Los cangrejos cavadores pueden favorecer la tasa total de percolación de agua 

<>ntro del suelo a través de sus cuevas de gran tamaño. Estas cuevas incrementan el área de 

. ~osición aérea superficial (i.e. área de intercambio gaseoso) del suelo hasta un 290% (Iribame et al. 
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- - ), un valor mucho mayor que el 22 % reportado en marismas de Georgia (USA; Teal y Kanwisher 

1 Y 59 % reportado en Massachusetts (USA; Katz 1980). Este incremento en la superficie puede 

_ orar el crecimiento vegetal a través de la remoción directa de toxinas desde la zona de raíces 

wes et al. 1981, Chalmers 1982), o facili~r la circulación de oxígeno disponible para las plantas. 

embargo, la alteración en el drenaje y la concentración de agua puede resultar en la muerte de 

:uuas especies de plantas, o en una alta producción de nuevas raíces con mayor proporción de 

nquimas (Adam 1993). Curiosamente, en el área con cangrejos la capa superficial de pequeñas 

es no estuvo presente y el contenido de agua fue significativamente menor. Los resultados 

rimentales hallados muestran que los cangrejos conducen a la desaparición de pequeñas raíces de 
• 

apa superficial del suelo y a un decrecimiento en la cantidad de agua retenida en el sedimento. Este 

u ón sugiere que las pequeñas raíces incrementan la retención de agua. El color marrón y los valores 

peso libre de cenizas en la capa superior en áreas sin cangrejos, indican un mayor contenido de 

ateria orgánica comparado con las otras capas, aún más que cuando se compara a la misma 

-ofundidad del suelo en áreas con cangrejos. Los resultados de los experimentos mostraron un patrón 

.milar en la distribución de materia orgánica en el sedimento. El hecho que en áreas pobladas por 

~angrejos la materia orgánica estuvo dispersada homogéneamente en la columna sedimentaria, puede 

r debido a la remoción generada por los cangrejos (ver Takeda y Kurihara 1987). En el borde entre 

eas pobladas y no pobladas por cangrejos donde el horizonte del suelo comienza a aparecer, la 

tividad de los cangrejos podría reorganizar los sedimentos limo-arcillosos desde la profundidad 

cia la superficie, recobrando el material eluviado desde los estratos superiores junto con los 

utrientes orgánicos asociados. 

La concordancia entre los patrones y los resultados experimentales sugieren que los cangrejos 

.;:eneran una disminución en la abundancia de la meiofauna del suelo (principalmente detritivoros; 

~ eastedt 1984), y también en la capa de pequeñas raíces. Este efecto sobre la meiofauna puede deberse 
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disminución en la disponibilidad de refugio y alimento por la ausencia de la capa de pequeñas 

.es (Seastedt 1984), o por la acumulación de sedimentos limo-arcillosos sobre la superficie al 

::ecer la disponibilidad de oxígeno libre (Mendelssohn et al. 1982). Los resultados hallados también 

_ eren que los cangrejos pueden cubrir con sedimento la capa de detritos superficiales y con ellos la 

• ofauna asociada en lugares donde ellos habitan. Los disturbios generados por Chasmagnathus 

-:nulata pueden también retardar el proceso de recolonización por meiofauna debido a una baja 

nibilidad de recursos. Todos estos cambios en la forma superficial del suelo, dureza y tasa de 

colación generada por los cangrejos luego de los experimentos fueron similares a aquellos 

riptos aquí en áreas naturales pobladas por cangrejos, lo cual ejemplifica la habilidad para alterar 
• 

ambiente en un tiempo relativamente corto. 

lación entre los cangrejos y las características de la vegetación en una marisma madura 

Estudios extensivos han demostrado que los herbívoros más comunes en las marismas son 

ectos, arácnidos y muy pocos crustáceos (ej. Crawley 1983, Adam 1993, Mitsch y Gosselink 1993) 

. ro la herbivoría es muy baja (hasta 4.6 % de la producción neta aérea; Teal 1962). El cangrejo 

arma reticulatum es capaz de reducir pastizales maduros de Spartina alterniflora a rastrojos 

?feiffer y Weigert 1981 citado por Adam 1993). Sin embargo, el mismo patrón no fue visto sobre 

os sitios relacionados donde los cangrejos también ocurren. El bajo consumo relativo de plantas de 

marismas por herbívoros pueden estar relacionados a baja calidad nutritiva de estas plantas y a una 

-elativamente alta concentración de sustancias secundarias de las plantas (Valiela 1984). 

Spartina densiflora madura no mostró variación en biomasa seca aérea o subterránea en 

·elación a la presencia de cangrejos. No hubo variaciones en la densidad de ejes en relación a la 

~ensidad de cangrejos. De todas formas, la cobertura de S. densiflora mostró una correlación positiva 

.on la densidad de cangrejos. Como la biomasa y la densidad de ejes es la misma entre áreas con y sin 
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grejos, la mayor cobertura de S. densiflora se debe a cambios en la erección de ejes y hojas 

:xiucidas por cambios en el contenido de agua. Las plantas pueden ajustar el tamaño y la 

stribución del canopeo en respuesta a los cambios externos en el aporte de recursos (Campbell et al. 

~ 1). Esto sugiere que el drenaje del suelo '1 variabilidad en anegamiento generada por la actividad 

_~ los cangrejos afecta la arquitectura de S. densiflora alterando la disponibilidad de los recursos 

:1owes et al. 1981). La presencia de una capa de pequeñas raíces de S. densiflora en el área sin 

grejos evidencia los cambios en la morfología de la planta. La diferencia en el contenido de 

ateria orgánica del sedimento superficial entre áreas con y sin cangrejos fue debida a esta capa de 

-aíces. 

elación entre los cangrejos y las características de una marisma recientemente quemada 

Estudios previos (Iribarne et al. 1997) basados sobre el análisis del contenido estomacal 

·ugirieron que el cangrejo cavador Chasmagnathus granulata es principalmente herbívoro en el 

:lastizal dominado por Spartina, mientras que filtra los nutrientes (ej. materia orgánica, sales) del 

- dimento cuando vive en áreas fangosas. Aquí se muestra que este cangrejo se alimenta de ejes 

ovenes de S. densiflora causando una disminución de 87.5% en su biomasa aérea. El efecto observado 

obre los ejes luego de una quema en S. densiflora fue probablemente debido a su relativamente alta 

alatabilidad, comparada con las hojas más viejas y más fortificadas con sílice y menos digeribles 

Howe y Westley 1988). Esta conclusión concuerda con la selección de ejes jóvenes y totalmente 

"erdes por los cangrejos durante el experimento de campo. Sin embargo, en los pastizales maduros de 

. densiflora la cantidad de nuevos ejes es baja y protegida por hojas más viejas, por lo tanto la 

di.sponibilidad de herbivoría directa es baja (aunque la herbivoría podría ocurrir). No obstante, es 

probable que bajo estas condiciones los cangrejos cavadores puedan alimentarse de detritos de S. 

densiflora, que si ellos están en proceso de descomposición pueden tener mayor digestibilidad (Halupa 
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Howes 1995). Es interesante que la cantidad de producción primaria de esta marisma consumida in 

' U puede variar en función a la disponibilidad de nuevos ejes. 

El efecto de los cangrejos cavadores sobre Spartina densiflora puede ser variable en modo y 

agnitud produciendo cambios fisicos en el , ambiente o comiendo hojas. El estado de los ejes (i.e. 

-.aduro vs. joven) también podría afectar a los cangrejos generando diferentes comportamientos 

- óficos, desde detritivoría a herbivoría (mayormente comiendo hojas). Bien sabido es que la baja 

umulación de detritos en descomposición es uno de las fuentes más importantes de recursos en 

bientes estuariales (Valiela 1984, Mitsch y Gosse1ink 1993). Los cangrejos pueden afectar tanto los 

__ tritos de plantas como los rebrotes (cuando ellos están disponibles), pero solo afectan restos de 
• 

~ antas en áreas de marisma madura donde los rebrotes están en baja disponibilidad. Por lo tanto, los 

.angrejos cavadores pueden usar la producción primaria en el ambiente de marisma adoptando 

' ferentes estrategias dependiendo del estadio de la planta (i.e. madura vs. rebrote), probablemente 

timizando la incorporación de nutrientes de la fracción vegetal. 

Como conclusión general, los resultados muestran que los cangrejos pueden tener un fuerte 

~ -ecto sobre la estructura del suelo de la marisma y su calidad principalmente removiendo el 

- dimento, afectando la arquitectura de Spartina densiflora madura. Los cangrejos también comen 

- evo s ejes de S. densiflora causando un importante efecto sobre la producción de estructuras aéreas 

.Jando las plantas están en rebrote. Sin embargo, para realizar conclusiones globales e inferencias (i.e. 

_ bre marismas del Atlántico Sudoccidental), se requieren experimentos a gran escala (Hulbert 1984). 

-<l flexibilidad trófica del cangrejo cavador (Iribarne et al. 1997) combinada con su alto endemismo, 

: Jede permitirles tener fuertes efectos localizados sobre la producción de la marisma. Estos efectos 

drían variar a través del tiempo dependiendo de la frecuencia de los factores como fuego, o cortes 

__ la vegetación capaces de generar la gran disponibilidad de nuevos ejes. 
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Considerando todas estas evidencias, la conclusión de Teal (1962) que postula que en 

;lsmas de Spartina solamente una pequeña proporción de la producción primaria es consumida in 

:1, podría no ser aplicable a las marismas de Spartina del Atlántico Sudoccidental habitadas por 

greJos. 
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Figuras y Tablas 
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la 1: Características del suelo en el espartillar de Spartina densiflora en áreas con y sin cangrejos 

magnathus granulata. La clasificación por colores está basada en la Tabla de Colores Munsell. 

-~e paréntesis se hallan los valores específicos de identificación de colores de la tabla. 

SITIO PROFUNDIDAD CARACTERISTICAS 

SIN O a20 cm textura arcílla (> 40%) 
color marrón [10 YR, 3/1] 
consistencia levemente pegajoso, 

plástico, o levemente 
plástico 

estructura sin 
estructuras orgánicas abundancia raicillas 

(capa superficial de 
aproximadamente 5 
cm de espesor de 
color negra-marrón) 
y valvas de moluscos 

20 a40 cm textura arcillas (> 40%) 
color gris a verde [lOYR, 

4/1] 
consistencia pegajoso, plástico 
estructura masivo 
estructuras orgánicas raíces y valvas de 

moluscos 
CON O a40 cm textura arcilla (> 40%) 

color gris a verde [10YR, 
4/2] 

consistencia adhesivo, plástico 
estructura maSIVO 
estructures orgánica raíces y valvas de 

moluscos 
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63 

::-igura 1: pR, contenido relativo de agua y peso libre de cenizas (PLC) a O, 20, 40, 60 Y 80 cm de 

profundidad dentro del sustrato del espartillar con (barras negras) y sin (barras blancas) 

cangrejos Chasmagnathus granulata. Los valores están expresados como x + SD. Los 

asteriscos indican los valores significativos (gl = 4, P < 0.05). 
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DENSIDAD DE CANGREJOS 

- gura 2: Relación entre la densidad de cangrejos Chasmagnathus granulata (individuos'm-\ y el 

porcentaje de área cubierta por Spartina densiflora (A) y contenido de agua en el sustrato 

superficial (B) expresado como gramos de agua por muestra. 
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= a 3: Abundancia de meiofauna en áreas naturales del espartillar (A) y en áreas experimentales (B) con 

(barras negras) y sin (barras blancas) cangrejos Chasmagnathus granulata. Los valores están 

expresados como x + SD. Los asteriscos indican los valores significativos (gl = 4, P < 0.05). 

Tesis Doctoral. Alejandro Bortolus 



o ll 66 

3 

O 

I 2 
U 

5 
~ o o.l 

Q 1 
<C 
CZl 
<C 
E-< • 

O 

~ 100 
~ 80 
~ 
U 60 

~ 40 

~ 20 

~ O 

1 2 3 4 5 6 7 

DÍAS 

;ura 4: Tasa de crecimiento (cm'día-1
) y de supervivencia foliar (porcentage) de Spartina densiflora en áreas 

con (cajas y barras negras) y sin (cajas y barras blancas) cangrejos Chasmagnathus granulata durante 

un período de 7 días en verano. Los limites de las cajas enmarcan los 75 y 25 percentiles, las líneas 

representan ellO y los 90 percentiles y las líneas dentro de las cajas son las medias. 
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CTO DEL CANGREJO Chasmagnathus granulata SOBRE LA REPRODUCCIÓN SEXUAL DE 

·na densiJlora 

"Si deseamos pensar de manera 
inteligente acerca de cómo el 
crecimiento de la población es 
controlado por la natalidad, 
encontramos, paradójicamente, 
que es mejor empezar pensando 
en la muerte" 

G.E. Hutchinson 
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Resumen 

Mediante descripciones de patrones naturales, asociadas a experimentos de exclusión e 

. .:sión de cangrejos, se evaluó el efecto de Chasmagnathus granulata sobre la producción de 

=as y semillas en plantas jóvenes y efl: plantas maduras de Spartina densiflora. También se 

_ tigó el efecto de C. granulata sobre la dispersión y la germinación de semillas de S. densiflora. 

: resultados sugieren que los cangrejos favorecen la producción de estructuras reproductivas 

:.ales de S. densiflora. Los cangrejos incrementan hasta un 665% la producción de semillas de S. 

iflora y retienen en sus cuevas hasta un 24% de las semillas producidas, afectando su dispersión a 

a regional y 10ca1. En el pastizal maduro (i.e. con plantas de varios años sin haber sido afectadas , 
- - disturbios como los incendios, que poseen gran acumulacion de hojas y ejes muertos en pie) no 

herbivoría mientras que en el pastizal en rebrote si. Las plantas maduras con inclusión de 

grejos generan semillas más pesadas que el resto con una tendencia a incrementar su cantidad. La 

ucción de semillas fue mucho menor que la de las plantas maduras. Considerando las semillas 

mas, se halló un 7-3 % de germinabilidad neta, considerando condiciones ideales. El tamaño de los 

es reproductivos fue mayor en los tratamientos con inclusión de cangrejos en plantas inmaduras. La 

ta de diferencias entre tratamientos con plantas maduras sugiere que el efecto aislado de los 

grejos es mayor cuando se combina con disturbios que induzcan el rebrote. Los resultados 

ostraron que las semillas de S. densiflora tienen una buena capacidad de flotación bajo condiciones 

ntrastantes de turbulencia en el agua que las transporta. La distribución de semillas en el pastizal fue 

_grupada y estrechamente relacionada a las cuevas de cangrejos. Estos resultados sugieren que los 

.angrejos podrían afectar no solo la estructura de la comunidad local, sino que al favorecer la 

.:ispersión de una especie potencialmente invasora, podría estar afectando comunidades distantes. 
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Introducción 

Los pastizales de Spartina spp (marismas) han sido muy estudiados en el mundo entero, 

ue con especial énfasis en los EEUU (ej . Merrill 1902, Mobberley 1956, Valiela y Teal 1974, 

elsshon 1979, Silander 1979, Pomerox y Wiegert 1981, Mitsch y Gosselink 1993, Bertness 

') y el Reino Unido (ej. Clapham et al 1952, Marchant 1967, Marchant 1968 a,b, Hubbard 1969, 

_: et al. 1990). La producción de las marismas suele ser más alta que la de la mayoría de los 

-istemas, y son consideradas como la base de las cadenas alimenticias estuariales (Day et al. 1989). 

ido a su amplia distribución en el mundo, desde hace mucho tiempo se trata de determinar cuales 

los factores que determinan su crecimiento, desarrollo y dispersión (Chapman 1977). Los , 

_ -ultados de gran parte de los trabajos realizados al respecto no concuerdan entre si (Dai y Wiegert 

6a), por lo que no existe aun un patrón claro. No obstante, el estado fisiológico de Spartina parece 

star relacionado a factores edáficos relacionados con el drenaje, disponibilidad de nutrientes 

"ncipalmente N) y la concentración de oxígeno (Mendelssohn et al. 1982, Valiela 1995). 

_ ualmente, en estos ambientes la vegetación no es dafiada por los herbívoros quienes limitados por la 

_ lídad de las plantas de las que se alimentan (Valiela 1995), afectarían solo una pequefia porción de 

producción primaria (Adam 1993). Esto podría deberse a que las plantas halófilas se protegen con 

_ pinas, pelos, y defensas químicas cuando son maduras (Valiela 1995), no obstante, estas 

waracterísticas no son comunes en los rebrotes (ricos en nitrógeno, pobres en fibras y con tejidos más 

'geríbles; Howe y Westley 1988, Wolcott y O'Connor 1992). 

Los herbívoros más comunes en las marismas son insectos y unos pocos crustáceos (Crawley 

1983, Adam 1993, Mitsch y Gosselink 1993), y los dafios por herbivoría directa sobre plantas de 

partina son muy bajos (Teal 1962). Por otro lado, los cangrejos estuariales pueden tener fuertes 

efectos en la estructura del suelo y su calidad principalmente por remosión del sedimento lo que 

indirectamente puede afectar a las plantas (Bertness 1985, Bortolus e Iribame 1999). 
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En el Atlántico Sudoccidental el cangrejo cavador Chasmagnathus granulata afecta la dureza 

cial, contenido relativo de agua, la estructura general y la distribución vertical de materia 

'ca en el suelo de la marisma (Bortolus y Iribarne 1999). Este cangrejo fue también mencionado 

'endo hojas jóvenes de S. densiflora causando disminuciones importantes en la producción de 

':Ucturas aéreas cuando las plantas están rebrotando (Bortolus e Iribame 1999). De modo similar el 

grejo Sesarma reticulatum es capaz de reducir altos pastizales de Spartina alterniflora a rastrojos 

'-eiffer y Weigert 1981). Más aún, este tipo de cangrejos podrían consumir detritos vegetales y 

_ otes cuando están disponibles, pero solo detritos en pastizales maduros donde la disponibilidad de 

otes es muy baja (Bortolus y Iribame 1999). Así, el estado de las plantas (madura vs rebrote) 

'a condicionar los hábitos tróficos del cangrejo, variando entre detritívoros y herbívoros (Bortolus 

JIbame 1999). Todos estos efectos mencionados pueden fluctuar en intensidad a lo largo del tiempo, 

_~ndiendo de factores como frecuencia de incendios o poda indiscriminada, que regulan la 

~ponibilidad de rebrotes (Whelan 1995, Bond y van Wilgen 1996). Dado que plantas del género 

rtina son probablemente la principal fuente de producción primaria de la mayoría de las marismas, 

alta densidad de cangrejos y la importancia de estos invertebrados en la características edáficas y la 

oducción de Spartina, los cangrejos estuariales serían especies criticas para la integridad de estos 

bientes (Bertness 1985, Bortolus e Iribame 1999). 

En la mayoría de las especies del género Spartina, las estructuras reproductivas asexuales 

seen una gran tasa de desarrollo, facilitando la persistencia de un individuo en el área en que se 

~ ableció (Adam 1993, Scholten y Rozema 1990, Bertness 1999). Si bien la reproducción sexual 

ecería jugar un papel menos critico en estos procesos (Adam 1993), hay pocos estudios al respecto 

en relación a los que hay sobre producción y reproducción vegetativa (ej . Silander y Antonovics 1979, 

3 ertness y Ellison 1987, Vieira-Cordazzo y Davy 1991). Esto podría deberse a la baja producción de 

semillas viables históricamente atribuida al género Spartina (Schreber 1789, Mobberley 1956). 
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que por otro lado, la ecología reproductiva de Spartina es especialmente importante dado que en 

os países existen especies de este género que son consideradas como invasoras agresivas (ej. 

::ruecos: Fennane y Mathez 1988; Inglaterra: Levaseurr et al. 1993; EEUU: Daehler y Strong 1996; 

-a: Nieva 1996). 

Las plantas pueden responder a la herbivoría alterando la proporción de estructuras 

oductivas (Howe y Westley 1988, Crawley 1993). Considerando el efecto que los cangrejos 

en tener sobre la producción de Spartina (pfeiffer y Wiegert 1981, Bertness 1985, Bortolus e 

ame 1999), es posible que estos cangrejos también afecten (directa o indirectamente) su 

. oducción sexual generando variaciones en la producción de espigas y semillas. El objetivo de este 
• 

ajo es evaluar descriptiva y experimentalmente el efecto del cangrejo cavador Chasmagnathus 

;.mulata sobre la producción de espigas y semillas en plantas jóvenes y en plantas maduras 

aradamente. También se investiga el efecto de C. granulata sobre la dispersión y la germinación de 

iHas de S. densiflora. 

Materiales y Metodos 

ea de estudio: el estudio se realizo en un área de marisma la laguna costera Mar Chiquita (ver 

pítulo 1) de 400 m2 poblada exclusivamente por S. densiflora y habitada por C. granulata. El área 

e seleccionada considerando su homogeneidad especifica y estructural, accesibilidad y su protección 

la actividad turística. 

elaciones entre la presencia de cangrejos y la producción de estructuras reproductivas sexuales, 

'spersión y germinación de semillas de Spartina densiflora 

Para evaluar la relación entre la presencia de cangrejos y la producción de estructuras 

:eproductivas sexuales de Spartina densiflora, se realizaron las siguientes observaciones dentro de un 
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:.zal poblado por cangrejos y en otro distanciado aproximadamente por 10 m de similares 

terísticas pero sin cangrejos: 

Se estimó la densidad de inflorescencias de Spartina densiflora arrojando un cuadro al azar (1 x 

, dentro de áreas con y sin cangrejos (n =.15, en cada área). La biomasa de los ejes reproductivos 

: ejes culminados por una inflorescencia) hallados se estimó, al igual que en la sección experimental 

• abajo), mediante una metodología indirecta evitando la cosecha. 

Se estimó la densidad de espigas y sus semillas, contando las espigas y semillas de cada eje 

oductivo hallado por metro cuadrado durante los censos de inflorescencias. Luego, se estimó el 

entaje semillas viables como la 'proporción de embriones teñidos de rosa con Cloruro de 

~trazolio. Dicha tinción identifica positivamente a los embriones que consumen O2 y liberan CO2. 

ra realizar la tinción se colectaron al azar semillas dentro de las áreas con y sin cangrejos (n = 15 en 

área). Se estimó la biomasa promedio de las semillas en áreas con y sin cangrejos, secándolas en 

a (700 C hasta peso constante), pesándose grupos de 10 con una balanza digital (± 0.0001 g). 

Se estimó la densidad de semillas sobre la superficie del sustrato (n° de semillas por m2
), 

-~lizando un muestreo aleatorio arrojando un cuadrado (1 x 1 m) al azar dentro del que se contaron 

as las semillas de Spartina densiflora. Durante este muestreo, también se determinó su distribución 

_ -pací al dentro del pastizal comparando las frecuencias de abundancia observadas con las esperadas 

gún una distribución aleatoria (poisson), regular (Binomial Positiva) y agrupada (Binomial Negativa; 

3arbour et al 1987). Luego, para evaluar la relación entre la presencia de cuevas de cangrejos y la 

undancia de semillas sobre el sustrato del pastizal, se comparó la cantidad de semillas entre áreas sin 

:uevas y en las cuevas. Considerando que este muestreo es dentro del pastizal con cuevas, se llamó 

-áreas sin cuevas" a las ubicadas entre cuevas. La cantidad de semillas promedio por cueva se estimó 

~ontando las semillas que estuvieran en tomo a la boca (dist. .:s 5 cm) o en los primeros 2 cm dentro de 

~uevas elegidas al azar. El mismo muestreo se realizó en áreas entre cuevas, pero de superficie similar 
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diámetro aprox.: 10 cm). En este caso, la densidad de semillas por área sin cueva se estimó 

:ando las semillas dentro de un aro de alambre del tamaño promedio de cueva en el pastizal 

ado al azar y descartando las veces que el aro cayera sobre una cueva. Considerando una situación 

mir, la densidad de semillas no debiera se.r significativamente diferente entre las cuevas y las áreas 

ermedias. 

Mediante un muestreo aleatorio se determinó la densidad de plantas reclutas (No individuos por 

- dentro del pastizal. Se consideraron reclutas a las plantas de altura::s 10 cm, sin tejidos secos y sin 

nes rizomatosas con plantas vecinas. Es probable que los reclutas pudieran ser depredados 

.damente (Bortolus e Iribarne 1999), por lo que se realizaron muestreos periódicos (cada 15-30 
• 

) para minimizar la subestimación de su densidad. En cada caso se verificó cuidadosamente si 

venía de una planta cercana, manteniendo conexiones subterráneas. Sobre la base de lo hallado se 

maría la biomasa aportada por estos reclutas utilizando regresiones como se explica en la sección 

perimental (más abajo). 

-aluación experimental del efecto de los cangrejos sobre la producción de estructuras 

productivas sexuales, dispersión y germinación de semillas de Spartina densijlora 

Con el objeto de evaluar el efecto de los cangrejos sobre la reproducción sexual de Spartina 

nsiflora se realizó un experimento manipulando la abundancia de cangrejos generando tratamientos 

- n densidades contrastantes. Los tratamientos fueron: (1) Inclusión: cajas de 1 x 1 m (2 cm malla, 40 

m de alto y sostenidas por cuatro estacas de PVC de 3 cm diámetro), donde se construyeron cuevas 

:tificiales hasta la capa freática dentro de cada caja incrementando la densidad del lugar en 

_ roximadamente 15-20 cuevas, partiendo de un momento inicial con 57.4 ± 14.9 cuevas·m-2
. Luego 

" agregaron cangrejos en las cuevas realizadas, revisando y manteniendo las densidades 

experimentales periódicamente. (2) Exclusión: todos los cangrejos fueron removidos a mano y 
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te el uso de trampas de alambre (malla de 2 cm). Las trampas utilizadas (de forma prismática), 

'an restos de carne como cebo y poseían una entrada plástica especial que impedía que los 

_ jos pudieran salir nuevamente. Las trampas eran vaciadas periódicamente hasta observarse 

ia total de cangrejos o signos de su actividad (ej . montículos de sedimento nuevos en la entrada 

cuevas). En las exclusiones, se observ6 que las cuevas desalojadas se obturaban en pocos días 

lemente debido al entrampamiento de sedimento transportado por el agua entrante durante las 

_as altas o a su colapso por falta de mantenimiento (aprox. 3 días; A. Bortolus obs. pers.), por lo 

- no fue necesario realizar el rellenado periódico. (3) Control: cajas sin disturbio alguno fueron 

-=adas como control de las inclusiones y exclusiones. Todo a lo largo del perímetro de las cajas se 

on los rizomas hasta una profundidad de 20 cm con el objetivo de evitar la redistribución de 

entes por clones vecinos no incluidos en el tratamiento. Los tratamientos fueron repetidos cuatro 

y se dispusieron maximizando su dispersión dentro del área escogida según se recomienda hacer 

do se trabaja con un bajo número de réplicas (Hulbert 1984). 

En cada tratamiento, se cuantificó el ancho basal de los ejes reproductivos, el largo de los ejes 

ta la base de la inflorescencia y el largo total (i.e. hasta el extremo de la flores). Luego se estimó su 

masa mediante el uso línea de regresión, 

y = 0,1624x + 0,0337, l = 0,9189 

de la variable de respuesta "y" es el peso en gramos del eje reproductivo, "x" expresa la medida del 

y "~,, el coeficiente de determinación de la ecuación. 

Esta curva se construyó mediante la medición de 1 00 ejes reproductivos elegidos al azar a los 

se les midió el ancho basal, el largo hasta la base de la espiga, y considerando como una 

"""oximación de la dimensión del eje reproductivo al producto de estas dos medidas (siguiendo a Dai y 

legert 1996a). Los ejes escogidos fueron primero medidos y luego cortados a ras del suelo para su 

terior secado en estufa a 70 oC hasta peso constante y pesado C± 0.01 g). Luego se obtuvo la 
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on entre la biomasa (peso seco) y la dimensión de los ejes, con y sin transformación logarítmica 

allar la ecuación de regresión matemática que mejor se ajuste a estos datos (siguiendo a Dai y 

rt 1996a). 

La densidad de espigas por tratamiento se determinó cuantificando el número de espigas por 

La cuantificación directa de la densidad de semillas en el experimento no fue posible dado que el 

rimento siguió en marcha por un año más y la cosecha de las semillas podía generar cambios 

lógicos inesperados en las plantas. Por lo tanto, el número de semiJIas se estimó a partir de la 

idad de espigas y considerando el número de semillas promedio por espiguillas obtenidas en 212 

gas elegidas al azar del mismo espartillar del cual se obtuvieron las plantas para construir la 
• 

__ esión. Se estimó el porcentaje de viabilidad de las semillas (n total = 60 para cada área) utilizando 

ecruca de Cloruro de Tetrazolio antes descripta. Se obtuvo el peso seco de semillas (700 hasta peso 

stante), pesándose grupos de 10 con una balanza digital (± 0.0001 g, n = 10). 

Con el objeto de evaluar si los cangrejos afectan el momento de floración y liberación de 

illas se estimó el número de espigas en flor y en etapa de liberación de semillas en un momento 

:ermedio del periodo reproductivo. Luego se compararon estas cantidades entre tratamientos. 

Con el objeto de evaluar el efecto de los cangrejos sobre todas las variables mencionadas arriba 

ro en plantas rebrotando (i.e. no maduras) se realizó un experimento similar al diseñado para plantas 

aduras, pero partiendo de la condición inicial en la que se cortaron a ras del suelo todas las plantas 

ntro de cada caja. El número y la disposición relativa en el espacio de las réplicas fueron las mismas 

_ e en el experimento con plantas maduras descrito arriba. 

Con el objeto de evaluar el efecto de las cuevas de cangrejos en la dispersión de semillas de 

artina densiflora se realizó un experimento con cuevas artificiales. Dentro del pastizal se colocaron 

~ evas artificiales que consistieron en tubos de PVC (n = 12) de 40 cm de profundo y de diámetro 

.milar al diámetro promedio de las cuevas naturales (aprox. 3.5 cm). Los tubos tenían el extremo 
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. _ or cerrado con un tapón hermético que impedía la perdida del material una vez que entrara. Al 

~ de una semana se colectaron las cuevas artificiales, se tamizó su contenido (malla: 0.5 mm) y se 

tificaron las semillas de S. densiflora halladas. Luego se estimó el número de semillas por metro 

drado retenidas en el espartillar dentro d~ las cuevas según: (A + B) x C. Donde A es el número 

medio de semillas retenidas en una cueva, B el número promedio de semillas retenidas en tomo a la 

~ de una cueva (Bortolus e Iribame 1999) y C el número promedio de cuevas por metro cuadrado. 

Se evaluó el efecto de los cangrejos sobre el reclutamiento de Spartina densiflora estimando la 

idad de reclutas (i.e. plantas originadas por semillas) para cada tratamiento en los experimentos 

plantas maduras y en rebrote. Para evaluar la capacidad de germinación de las semillas de S. 
• 

nsiflora en el campo, se realizó un experimento excluyendo los cangrejos con cajas de 25cm x 15cm 

lOcm (malla: 4 mm), dispuestas al azar dentro del pastizal. Los tratamientos fueron: (1) germinación 

J]Jerficial: semillas sobre la superficie del suelo. Periódicamente se cuido que no fueran cubiertas por 

edimento luego de las mareas o removidas por el viento, (2) germinación sub-superficial: se 

_ terraron las semillas a 0.5 cm de profundidad, y (3) controles: áreas en las que no se colocaron 

- millas con el objetivo de no subestimar la germinación de semillas preexistentes. Cada tratamiento 

:ue repetido 9 veces. Los tratamientos fueron revisados cada 15-30 días durante un año. 

Como los cangrejos estuariales podrían favorecer la germinación de semillas mediante el aporte 

de sedimentos ricos en nutrientes provenientes del fondo de sus cuevas, se evaluó también el efecto de 

os montículos de sedimento generados por C. granulata, marcando diez montículos en los que se 

hayan visto semillas atrapadas. Los montículos fueron cercados por cajas de 25cm x 15cm x 10cm 

(malla de 4 mm) para evitar que los cangrejos u otros organismos las destruyan durante el experimento. 

Como control se marcaron pequeñas áreas sin montículos pero también lindantes a cuevas. Luego se 

cuantificó el número de germinaciones de S. densiflora. Cada tratamiento fue repetido 9 veces. Los 

tratamientos fueron revisados cada 15-30 días durante un año. 
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Con el objeto de evaluar el potencial de germinación de las semillas de S. densiflora se 

on en cápsulas de Petri semillas obtenidas al azar y provenientes de plantas de áreas con y sin 

;rejos. Las semillas se incubaron en grupos de 35 por cápsula (5 cápsulas por área) y las 

ciones de la cámara de germinación fueron 12 hs de luz alternadas con 12 hs de oscuridad a una 

ratura de 15 oC, según se recomienda para otros miembros de la tribu Chloridae. Las semillas 

on previamente esterilizadas externamente con Hipoclorito de Sodio al 0.05% para evitar la 

:.aminación por hongos. Al cabo de 12 días se cuantificó el porcentaje de semillas germinadas. 

persión de semillas de Spartina densijlora 
• 

Se evaluó la hipótesis de emigración de semillas del pastizal colocando redes (40cm alto, 1m 

-:::0 Y 0.2mm de malla) en la salida de arroyos vaciaderos de pastizales inundados, durante la época 

dispersión de semillas por S. densiflora. Las redes se colocaron en zigzag de modo de facilitar la 

ección de semillas transportadas por el agua. Al cabo de una semana se cuantificó el número de 

iHas de S. densiflora del lado interno de la red para estimar si existe migración de semillas desde el 

stizal. Debido a restricciones legales para colocar redes dentro de la reserva, solo se pudo realizar 

evaluación parcial de estas variables, contando con dos réplicas en canales internos. Esta 

ervación se complementó con la cuantificación de semillas de S. densiflora en la línea de resaca 

era cercana a la boca de la laguna. Para esto se tomaron 4 muestras (20cm x 1 Ocm) distanciadas 10 

- unas de otras sobre la línea de resaca en la costa. Luego, se separaron y contaron las semillas de S. 

nsiflora y se estimó su densidad por metro lineal de resaca. El muestreo se realizó sobre el lado de 

. ;2posición sedimentaria del canal principal de la laguna en su parte más cercana a la boca. Dicho 

uestreo se realizó al final de la etapa dispersión de semillas de S. densiflora (15 de Marzo 2000), 

mando las muestras en la línea de resaca generada al retirarse el agua luego una marea alta. 
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Existen antecedentes mencionando que las semillas de Spartina sp pueden colonizar áreas 

as a las de donde provienen, transportadas por el agua de mar (Saint Yves 1932). Para investigar 

_ pacidad de las semillas para mantenerse a flote luego de ser liberadas de la planta madre, se 

aron semillas de S. densiflora en recip~entes de 300 cm3 (lO recipientes con 10 semillas por 

piente) y se cuantificó el tiempo promedio al que se hundía el 100% de las semillas. La duración 

_ experimento fue hasta el hundimiento de la ultima semilla. Los recipientes fueron esterilizados con 

poclorito de Sodio al 5 % para impedir la formación de hongos, llenados con agua destilada y 

ados herméticamente luego de colocar las semillas con el mismo objetivo. También se esterilizaron 

rnamente las semillas con una solución de Hipoclorito de Sodio al 0.05%. Para evaluar la 
• 

_ acidad de las semillas para permanecer a flote bajo condiciones de turbulencia se colocaron dos 

~llas en un tubo de vidrio (3 cm de diámetro y 12 cm de largo) con agua de la laguna, que fue 

- ~esto en un agitador y controlado cada 5 minutos hasta que las semillas se hundieran. Luego se 

__ 'mó el tiempo promedio que tarda una semilla en hundirse. El procedimiento se repitió 10 veces con 

"millas obtenidas al azar en el campo. 

uálisis estadístico: Las hipótesis nulas de ausencia de diferencias de cada variable entre áreas con y 

_ cangrejos se evaluó mediante el uso de Test de t con aproximación de Welch (Zar 1984). Cuando se 

Jetecto heterosedasticidad (F-test), las diferencias fueron evaluadas mediante de un test no paramétrico 

Zar 1984). Las diferencias entre más de dos variables fueron evaluadas mediante el uso de ANOVA. 

Jado el relativamente bajo número de replicas (4 en cada tratamiento), las diferencias entre los 

:ratamientos de inclusión, exclusión, y control provenientes de áreas con pastos maduros y en rebrote 

e evaluaron por separado (Zar 1984). 
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Resultados 

ones entre la presencia de cangrejos y la producción de estructuras reproductivas sexuales, 

ión y germinación de semillas de Spartina densijlora 

o se hallaron diferencias en la densidad de inflorescencias entre áreas con cangrejos (x = 16.5 

_" = 10.3) Y sin cangrejos (x = 9.8, de = 8.4, t = 1.58, gl = 9, P > 0.05). La dimensión de las 

~escencias (i.e. ancho basal x alto) fue mayor en áreas con cangrejos (x = 28.3 cm2
, de = 6.3) que 

reas sin cangrejos (x = 16.9 cm2
, de = 4.3; t = 6.2, gl = 14, p<0.05). El mismo patrón fue observado 

altura de los ejes de las inflorescencias (con cangrejos: x = 67.47 cm, de = 10.3; sin cangrejos: x 

36 cm, de = 6.1 ; t = 6.14, gl = 28, P < 0.05), Y también en el peso de estos ejes (con cangrejos: x = 
• 

::- de = 1; sin cangrejos: x = 2.8 g, de = 0.7; t = 5.7, gl = 28, P < 0.05). 

No se hallaron diferencias significativas en el peso de las semillas en áreas con (x = 2.3mg, de 

) y sin cangrejos (x = 1.8mg, de = 0.6; t = 1.93, gl = 18, P > 0.05). La viabilidad de semillas fue 

_ or en áreas pobladas por cangrejos (33%) que en las otras (8%). La densidad de semillas sobre la 

rficie fue mayor en áreas con cangrejos (x = 74.9, de = 36.4) que en áreas sin cangrejos (x = 0.3, 

= 1; t = 4.29, gl = 29, P < 0.05). 

Dentro de las áreas pobladas por cangrejos la distribución espacial de las semillas fue agrupada 

= 9,36 semillas, de= 11,4, n= 30). En tomo a las cuevas seleccionadas se halló un promedio de 4.3 

'llas (de = 2.9, n = 20; máximo: 12). En las áreas entre cuevas no se hallaron semillas. 

_ nsiderando que hay 70 cuevas por metro cuadrado (hasta 100; Iribame et al. , 1997), los resultados 

estran que en un primer muestreo hubo 74.9 semillas por m2 sobre el suelo de las áreas con 

~grejos luego de un periodo de liberación de semillas, mientras que en las áreas sin cangrejos casi no 

llaron semillas. Luego de cuatro días se halló una mayor concentración de semillas en las cuevas con 

a incorporación promedio de 102 semillas por metro cuadrado. No se hallaron reclutas de S. 

nsiflora ni en áreas con cangrejos ni en áreas sin ellos en ninguno de los muestreos realizados. 
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uación experimental del efecto de los cangrejos sobre la producción de estructuras 

oductivas sexuales, dispersión y germinación de semillas de Spartina densijlora 

Las diferencias en largo (rebrote: F = 8.1, gl = 2, P < 0.05; maduro: F = 0.4, gl = 2, p > 0.05) Y 

(rebrote: F = 4.9, gl = 2, P < 0.05; madur9: F = 0.3, gl = 2, P > 0.05) de los ejes reproductivos se 

_"stra en la Figura 1. El experimento con plantas en rebrote no mostró diferencias significativas en el 

ero de espigas (control: x = 73, de = 62.8, exclusión: x = 95, de = 21.6, inclusión: x = 146, de = 

. F = 1.8, gl = 2, P >0.05). En el experimento con pasto maduro tampoco se hallaron diferencias 

_ "ficativas (control : x = 20.3, de = 6.9; exclusión: x = 41, de = 61.1 , inclusión: x = 272.7, de = 

- .5; F = 1.1 , gl = 2, p > 0.05). , 

No se hallaron diferencias en el número de inflorescencias en flor entre tratamientos (rebrote: x 

= , de = 3.3, n= 4; F= 0.03, p> 0.05; madura: x = 0.25 , de = 0.5, n = 4; F= 1.11, p>0.05). Tampoco en 

- inflorescencias en etapa de liberación (rebrote: x = 4, de = 3.3, n = 4, F = 1.67, p> 0.05; madura: x 

= -l .25, de = 3.2, n = 4; F = 0.005, p> 0.05). En el experimento con rebrote, los ejes reproductivos 

eron de mayor tamaño en las inclusión (x = 23.5 cm2
, de = 4.9) que el control (x = 16.7 cm2

, de = 

6) Y exclusión (x = 17.4 cm2
, de = 2.9; F = 4.9, gl = 2, P <0.05 ; Tuk:ey: p< 0.05). Sin embargo no 

bo diferencias entre estos dos últimos. En el experimento con plantas maduras no se hallaron 

. ferencias significativas pero la tendencia fue similar (inclusión: x = 21.3 cm2
, de = 7.4; control: x = 

9.1 cm2
, de= 1.9; exclusión: x = 21.1 cm2

, de = 2.5; F = 0.27, gl = 2, p > 0.05). 

Las comparaciones entre tratamientos del número (rebrote: F = 1.8, gl = 2, p > 0.05 ; maduro: F 

= 1.1, gl = 2, P > 0.05), peso (rebrote: F = 0.3, gl = 2, p < 0.05; maduro: F = 0.02, gl = 2, p > 0.05), Y 

i abilidad (rebrote: F = 0.5, gl = 2, p < 0.05; maduro: F = 0.9, gl = 2, p > 0.05) de semillas de S. 

lensiflora se muestran en las Figura 2. Se colectaron hasta 4 semillas en las cuevas artificiales (x = 2, 

de = 2, n = 10). El total de semillas retenidas por las cuevas (i.e. dentro de las cuevas + en la boca) fue 

de 560 por metro cuadrado de espartillar. Esto constituye el 12% del total promedio generado en los 
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ientos de mayor producción de semillas (inclusión de cangreJos: 4637 semillas'ím2
) . 

- iderando los valores máximos del número de semillas dentro de las cuevas, número de semillas en 

a las cuevas y número de cuevas por metro cuadrado ([4 + 12] x 70 respectivamente) la cifra 

- enta a 1120 semillas'ím2
, que constituye et24% de lo producido en las inclusiones de cangrejos. Al 

del periodo experimental no se detectó germinación de semillas en ninguno de los tratamientos de 

guno de los experimentos. 

persión de semillas de Spartina densijlora 
, 

El número promedio de semillas retenidos en las redes fue 9.5 (de = 4.5, n = 2). La densidad 

medio de semillas de Spartina densiflora estimada por metro lineal de resaca fue 825 (de = 225, n = 

En el experimento de flotabilidad todas las semillas se mantuvieron a flote durante 49 días. En ese 

mento se comenzaron a formar hongos en la parte superior de las semillas que quedaban sobre la 

_perficie del agua uniendo semillas vecinas, por lo que se dio por terminado el experimento. Todas las 

millas colocadas en el agitador con turbulencia máxima, conservaron su flotabilidad por dos días. En 

guno de los experimentos se hallaron reclutas, ni germinación de S. densiflora. 

Discusión 

Spartina es un género de plantas halófilas que pueblan zonas costeras regularmente bafiadas por 

. mar en todo el mundo con excepción de las áreas ecuatoriales donde serían reemplazadas por 

anglares (Bertness 1999). En general, la razón de su éxito en las áreas en que habita se relaciona 

:rincipalmente con su alta plasticidad fenotípica y fisiológica que le permiten tolerar las condiciones 

~ icas extremas del ambiente. Este género se caracteriza por poseer un bajo (o nulo; Schreber 1789) 

_ fuerzo reproductivo sexual creciendo principalmente mediante el desarrollo de tallos subterráneos 
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mas) de los que surgen los ejes foliares y florales (parodi 1919, Moberley 1956, pero ver Silander 

..ntonovics 1979). Este tipo de crecimiento podría favorecer su tolerancia a la herbivoría, al corte 

ficial ó incendio de las estructuras aéreas, así como colonizar áreas desnudas circundantes (Daehler 

:= ong 1996). Así, Spartina spp pueden colonizar áreas que se toman inaccesibles para otras plantas 

a vez instaladas, hay relativamente pocos factores fisicos o biológicos que las puedan peIjudicar 

.J ehler y Strong 1996). La concordancia entre los patrones observados y los resultados 

rimentales hallados en este trabajo sugieren que los cangrejos favorecen la producción de 

-rructuras para la reproducción sexual de S. densiflora. Este efecto sería mayor cuando la actividad de 

- cangrejos es combinada con disturbios que induzcan el rebrote de las plantas (ej . cortes, incendios, 
• 

bivoría). Los cangrejos también incrementan la retención de semillas en el sustrato hasta un 24% 

_e las semillas producidas), afectando su dispersión a escala local, e incrementan un 665% la 

ducción de semillas favoreciendo la dispersión de S. densiflora a escala regional. 

La respuesta a la actividad de los herbívoros podría ser modificada por el estado de madurez de 

plantas (Crawley 1997). En el pastizal maduro no hubo herbivoría mientras que en el pastizal en 

-e rote si (capítulo 4). Las plantas que están recuperándose del corte, distribuyen los nutrientes 

quiridos a la formación de las nuevas hojas, indispensables para fotosíntesis (capítulo 4). Este tipo de 

edistribución de nutrientes requiere un gasto de energía y no puede hacerse por tiempo indefinido 

rawley 1997). Es posible que este esfuerzo sumado a la herbivoría de los cangrejos, pueda generar 

..na situación de estrés que induzca una mayor producción de estructuras reproductivas. La asignación 

_e recursos a las semillas se divide entre número y tamafio (Harper et al. 1970). Los resultados 

uestran que las plantas maduras con inclusión de cangrejos generan semillas más pesadas que el resto 

_on una tendencia a incrementar su cantidad también lo que podría estar indicando una enorme 

:.exibilidad fisiológica para la generación de semillas. Por otro lado, en los tratamientos con plantas en 

:-ebrote, la producción de semillas fue mucho menor que la de las plantas maduras, observándose la 
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:na tendencia en las dimensiones de los ejes reproductivos. Estos resultados sugieren que las 

"'tas más estresadas (cortas + herbivoría) asignan los recursos principalmente al restablecimiento de 

estructuras fotosintetizadoras. El incremento del tamaño de los ejes reproductivos sugiere que la 

persión de las semillas sería mayor en los tratamientos con inclusión de cangrejos. No obstante, la 

:a de diferencias entre tratamientos con plantas maduras sugiere que el efecto aislado de los 

"'grejos es mayor cuando se combina con disturbios que induzcan el rebrote. 

La gran producción de semillas registrada en este trabajo sugiere que Spartina densiflora posee 

strategia de reproducción sexual bien desarrollada, lo que podría hacer particularmente exitosa su 

. . persión hacia áreas costeras favorables y disponibles para su colonización (Daehler y Strong 1996 ) . 
• 

..antas con mayor número de semillas podrían tener una mayor supervivencia tras el paso de un 

sturbio, lo que adquiere mayor importancia si el genet (sensu Keys y Harper 1974) parental muere 

--:.arper et al. 1970). Este mecanismo podría ser especialmente importante para plantas como S. 

nsiflora, de rizomas relativamente cortos (Cabrera y Zardini 1978). Cualquier forma de depredación 

'a reducir substancialmente la eficacia de la reproducción de una planta (Harper et al. 1970). No 

stante, las plantas pueden responder a la herbívora incrementando la partición a órganos de 

'~producción sexual (Howe y Westley 1988). Estos resultados no sugieren diferencias en la sincronía 

ral ni en la abundancia de ejes florales, pero muestran una tendencia general a incrementar el 

umero y el peso de semillas en los tratamientos con inclusión de cangrejos. 

Si bien el porcentaje de germinación en laboratorio de semillas aptas para la genninación (i.e. 

enas) en Spartina densiflora, puede ser elevado (hasta el 69 %), la proporción de semillas vanas 

:.:unbién lo es (90-95 %; Nieva 1996). En este estudio se trabajó con semillas obtenidas al azar en el 

.ampo lo que permite evaluar los porcentajes de germinabilidad real de las semillas de S. densiflora, 

~vitando la selección artificial de semillas aptas que podría dificultar la interpretación ecológica de los 

-esultados cuando son analizados fuera de un marco de "aptitudes potenciales" para la germinación de 
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emillas. Considerando porcentajes de 90-95 % de semillas vanas y 65 % de germinabilidad, el 

-~entaje de germinabilidad real sería 7-3 % respectivamente. Por lo que germinaría 1 de cada 14-33 

::::lillas respectivamente, considerando condiciones ideales y en el campo. A pesar del gran número 

. mado de semillas producidas, en este trabajo no se registró germinación ni establecimiento de 

. _lutas tanto en condiciones naturales como en las experimentales. Esta baja incorporación de reclutas 

dría deberse a que las condiciones ambientales locales (ej . fotoperíodo, salinidad, temperatura) no 

favorables (Marks y Mullins 1990, Nieva 1996). Incluso podrían existir mecanismos regulación 

J opática en la incorporación de reclutas a la población establecida (Lovett Doust y Lovett Doust 

-88). No obstante, la germinación y supervivencia de los reclutas podría ser mayor en áreas que 
• 

_ an condiciones más propicias (Daehler y Strong 1996). Por otro lado, tanto las semillas como los 

_"lutas establecidos momentáneamente podrían morir rápidamente antes de salir del sustrato por 

.strés térmico, deshidratación y compactación del sustrato arcilloso, comunes en estos ambientes 

ieva 1996; ver capítulo 5). 

La dispersión es conocida como una estrategia evolutivamente estable, que tiende a disgregar a 

integrantes de una población incrementando sus posibilidades de sobrevivir (Maynard Smith 1972). 

:::1 incremento del largo de los ejes reproductivos favorece la dispersión respecto de la planta madre a 

queña escala Luego de desprenderse y caer sobre el suelo, la esperanza de vida de una semilla 

::odría ser inversamente proporcional a la distancia de la planta madre. No obstante, en los casos en 

_ e la planta madre es afectada por un disturbio, la posibilidad de caer en un sitio seguro para una 

- milla podría ser directamente proporcional a la distancia a la que ésta es dispersada. Bajo el efecto de 

s cangrejos, y dado que Spartina densiflora posee rizomas cortos (Cabrera y Zardini 1978), un eje 

ás alto maximizaría la distancia a la que la semilla caerá de la planta madre, incrementando sus 

:>osibilidades de colonizar sitios seguros a pequeña escala. La producción estimada de ejes más 

-obustos se relaciona directamente con un mejor sostén de espigas con más semillas y de mayor peso. 
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Variaciones en el número y forma de las semillas y frutos pueden constituir mecanismos que 

- .3 en la persistencia en el tiempo de especies de plantas que son temporalmente sometidas a un 

_ fisico o biológico (Howe y Westley 1988; Lovett Doust y Lovett Doust 1988). Spartina 

- ora podría colonizar más exitosamente áreas sin plantas mediante el establecimiento de semillas 

er y Strong 1996). Se sabe que semillas de Spartina spp podrian permanecer en flotación en 

de mar durante un periodo de al menos 9 días. Como las semillas de estas plantas poseen un 

.entaje máximo de germinación a salinidad bajas (Ungar, 1978; Nieva 1996), el agua de mar podría 

excelente medio de transporte disminuyendo la probabilidad de germinación durante la 

sión. Como sucede con otras plantas halófilas (Ungar 1978), las semillas de S. densiflora podrian , 

en el agua de mar por largos periodos y luego establecerse y germinar. La gran capacidad de 

. ción de las semillas analizadas favoreceria su transporte por corrientes superficiales como sucede 

larvas de varios invertebrados. Así, dependiendo de la velocidad y dirección de las corrientes, las 

'llas de estas plantas podrian dispersarse a grandes distancias por agua de mar y luego establecerse 

áreas favorables. Cuando mayor sea el número de semillas que se liberen, mayor seria el 

abilidad de arribar a "sitios seguros" (sensu Harper 1977; pero ver Saint-Yves 1932). 

Las semillas de Spartina se caracterizan por tener cilios (sensu lato) en las glumas, aumentando 

uperficie (parodi 1919), lo que les permite quedar retenidas por la tensión superficial del agua 

oreciendo su dispersión (Vivian-Smith y Stiles 1994). Los resultados mostraron que las semillas de 

densiflora tienen una buena capacidad de flotación bajo condiciones contrastantes de turbulencia. 

r otro lado, las semillas con textura áspera, cilios, pueden adherirse a la piel y plumas de animales 

_ ~ sirven de agente transportador durante sus migraciones entre ambientes pudiendo favorecer su 

persión a escala regional (Vivian-Smith y Stiles 1994). 

La distribución agrupada de semillas en tomo a las cuevas del pastizal podría ser consecuencia 

los procesos hidrodinámicos de los que participan las cuevas de cangrejos en la marisma. En estas 
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-, luego de cada marea, se forman pozas (depresiones del terreno que suelen ser inundadas por 

y/o mareas) que acumulan agua aún luego de la bajante (Bertness 1999). Luego, mientras la 

se deshidratan el agua residual se va acumulando en las partes más deprimidas, acumulando allí 

las partículas que estaban en suspensión (Bertness 1999; A. Bortolus obs. pers.). Del mismo 

o que las partículas de sedimento y detritos vegetales. son entrampadas dentro de las cuevas de 

magnathus granulata (Iribarne et al 1997, Bortolus e Iribarne 1999), las semillas fueron 

_ rporadas al sustrato o reunidas en torno a la boca de estas cuevas. En este estudio, las cuevas 

ficiales atraparon semillas de Spartina densiflora en solo cuatro días, lo que muestra la velocidad 

poseen las cuevas para alterar la dinámica de dispersión. No obstante, no hay evidencias de que los 
• 

grejos ingieran las semillas que son atrapadas en sus cuevas (ver Iribarne et al. 1997). Las cuevas 

angrejos podrían favorecer su retención en el banco de semilla local (en la magnitud mencionada 

arriba), incrementando la probabilidad de la población de persistir en el área aun luego de 

turbios extremos (ej. fuego). 

El efecto de las interacciones indirectas sobre la estructuración de comunidades es una materia 

elativamente nueva de estudio (ej . Wootton 1992, Wootton 1993), así como el estudio de las 

~ndencias no significativas estadísticamente pero de relevancia ecológica (ej . Below 1999). Muchas 

3ces es dificil describir el mecanismo preciso mediante el cual se produce un cambio en una 

_ munidad, pero se pueden individualizar los organismos que los generan y la magnitud relativa de su 

! ecto. Tanto por mecanismos directos (herbivoría) como indirectos (i.e: remoción de sedimento, 

teración de la dureza, percolación, y distribución de la materia orgánica; Bortolus e Iribarne 1999) los 

angrejos podrían afectar la estructura de la comunidad local. Más aún, al favorecer la dispersión de 

JIla especie potencialmente invasora, podrían estar afectando comunidades distantes. 
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Figuras 
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;"igura 1: Biomasa y altura de ejes reproductivos de Spartina densiflora en tratamientos con exclusión, control e 

inclusión de Chasmagnathus granulata, en áreas donde las plantas fueron inicialmente cortadas y no 

cortadas. En todos los casos: n = 4. Líneas continuas indican probabilidades <0.05 . Los valores de poder 

estadístico hallados son en todos los casos <0.6. Los limites de las cajas representan el 75 y 25 percentil 

de los datos, las líneas ellO Y 90 percentil, y las marcas dentro de las cajas constituyen la mediana. 
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gura 2: Densídad, peso y viabilidad de semillas de Spartina densiflora en tratamientos con exclusión, control e 

inclusión de Chasmagnathus granulara, en áreas donde las plantas fueron inicialmente cortadas y no 

cortadas. En todos los casos: n = 4. Líneas continuas indican probabilidades <0.05. Los valores de poder 

estadistico hallados son en todos los casos <0.6. Los limites de las cajas representan el 75 y 25 percentil 

de los datos, las líneas ellO Y 90 percentil, y las marcas dentro de las cajas constituyen la mediana. 
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CTO DEL CANGREJO Chasmagnathus granulata SOBRE LA PRODUCCIÓN DE Sparlina 

iflora 

"Íbamos por un pajal descolorido 
y duro que los caballos 

husmeaban despreciativamente ... " 
R. Güiraldes 
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Resumen 

Los pastizales costeros dominados por Spartina spp, cumplen un rol importante en el flujo de 

entes de los ambientes estuariales. El objetivo de este capítulo fue evaluar durante un lapso de dos 

y mediante el uso de una metodología no-destructiva, el efecto del cangrejo cavador 

magnathus granulata sobre: la producción de biomasa en pie, altura, densidad, reclutamiento y 

rtalidad de macollos~ así como superficie potencialmente fotosintética de pastizales de Spartina 

iflora en dos estados de madurez contrastantes. También se evaluó si los cangrejos afectan la 

_ adación de detritos vegetales en el sustrato. Para esto se trabajo en áreas de pastizal maduro y en 

eas de pastizal rebrotando luego de cortar al ras todas las estructuras aéreas. También se evaluó el 
• 

do de degradación de detritos vegetales en el sustrato de la marisma, mediante la técnica con bolsas 

_~ detritos. Los resultados sugieren que C. granulata puede afectar la producción de S. densiflora a 

rto y mediano plazo cuando la proporción de rebrotes es alta. No obstante, este efecto disminuye 

_ .J.aI1do las plantas alcanzan su madurez. En las áreas sin cortar, no se observaron diferencias entre 

tamientos para la mayoría de las variables analizadas durante el tiempo de experimentación. En las 

~eas cortadas, los cangrejos afectaron la biomasa en pie total de S. densiflora llegando a ser 31 % 

ayor donde los cangrejos fueron excluidos experimentalmente que en los otros tratamientos (i.e. 

, clusión y contol). Este efecto se mantuvo hasta un año después de iniciado el experimento, 

ciéndose incluso más marcado. Los efectos más notorios se observaron en el tratamiento de 

exclusión donde el número de hojas vivas, el área foliar fotosintética, y la densidad de macollo s vivos 

-:lostraron los mayores valores, sin embargo la densidad de macollos muertos en pie fue menor. La 

ensidad de macollos vivos para cada cohorte analizada tendió a disminuir cuando la densidad de 

:angrejos era mayor. Utilizando el método de las bolsitas de detritos, se determinó que la biornasa de 

etritos vegetales perdida luego de un año fue un 10 % mayor en las exclusiones de cangrejos a los 15 

m de profundidad pero no se observaron cambios en los detritos subsupeficiales (a los 5 cm). Los 
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tados muestran que los mecanismos ecológicos operantes en el lugar de estudio pueden ser muy 

~entes e incluso opuestos a los informados para las marismas de EEUU, a pesar de su similitud 

ental y paisajística. 
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Introducción 

Los pastizales costeros dominados por Spartina spp, cumplen un rol importante en el flujo de 

.::lentes (Odum 1972, Day et aL 1989, Adam 1993, Mitsch y Gosselink 1993) aportando al sistema 

_ ropia materia muerta y reteniendo detritos orgánicos ingresados con los movimientos mareales (ej . 

_um 1972). Dado que estos pastizales se hallan en terrenos bajos, los detritos transportados por agua 

_ lluvia desde terrenos más elevados, también quedarían retenidos en el espartillar disminuyéndose 

la perdida de este material fuera del sistema (de Cabo et al. 1995). Si bien es una idea discutida, 

.e tipo de ambientes suelen ser considerados como uno de los mas productivos, proveyendo alimento 

as tramas tróficas estuariales del mundo (Day et al. 1989). Por otro lado, el follaje de Spartina spp • 
_ sí constituye el hábitat de numerosos organismos macro y meso-faunales (Adam 1993, Mitsch y 

rosselink 1993), Y tanto la complejidad de su estructura espacial como su calidad nutritiva regulan la 

undancia de invertebrados herbívoros y predadores (Kirchner 1977, Vince et al 1981). 

Las plantas halófilas, como Spartina spp, son comúnmente consideradas resistentes a la acción 

:e muchos herbívoros, los que generalmente carecen de un papel importante en la regulación de su 

Jlstribución y/o producción (Valiela 1984, Day et al. 1989). No obstante, estudios recientes muestran 

e en marismas del Atlántico Sudoccidental el cangrejo cavador Chasmagnathus granulata puede 

afectar la morfología y la biomasa de S. densiflora a corto plazo (capítulo 2, Bortolus e Iribarne 1999). 

Este cangrejo es una especie muy activa que domina y caracteriza las comunidades denominadas 

angrejales (Boschi 1964). Se lo puede hallar en muchos ambientes costeros-estuariales incluyendo 

tanto las áreas no vegetadas (i.e. planicies barrosas de inundación), como en las áreas vegetadas 

130schi 1964, Santos et al. 1987, Spivak et al. 1994). Por medio de la remoción del sedimento estos 

cangrejos puede cambiar las características fisico-químicas del suelo (lribame et al. 1997, Bortolus e 

Iribame 1999, Botto e Iribame 2001). 

Tesis Doctoral. Alejandro Bortolus 



lo IV 94 

Dada la importancia de estos pastizales como productores y distribuidores de nutrientes a escala 

al (Day et al. 1989, Mitsch y Gosselink 1993), se han invertido grandes esfuerzos a lo largo de los 

mos 30 años, en estimar su producción de modo preciso. Las técnicas destructivas (i.e. cosechado, 

. ado y pesado de muestras), involucran deficiencias metodológicas que generalmente derivan en la 

stimación (por pérdida de material) o la sobreestimación (por adición de material exógeno) del 

rámetro de interés (Dai y Wiegert 1996a). Durante los últimos años, los estudios de producción 

= ~etal en los ambientes estuariales se comenzaron a realizar utilizando metodologías no destructivas 

- J Morris y Haskin 1990, Dai Y Wiegert 1996a,b). Al menos a nivel de poblaciones ya establecidas, la 

námica de la mayoría de las especies que componen los pastizales costeros depende más del 
• 

ecimiento vegetativo (i.e. propagación clonal) que del reclutamiento por reproducción sexual (Adam 

93). En las plantas con capacidad de propagación clonal es dificil determinar individuos verdaderos 

por eso las poblaciones que integran pueden ser vistas como poblaciones de hojas o de macollos (ejes 

.:>getativos). Así, los cambios en la natalidad, crecimiento y mortalidad de estos macollos, pueden 

ladarse a niveles de producción poblacional (Dai y Wiegert 1996a,b). Si bien estas técnicas 

vieron buena aceptación, la precisión en la estimación de la producción de estas plantas sigue siendo 

_uestionada (de Leeuw et al. 1996). 

La estimación de la producción en ambientes fragmentados podría ser errónea sino involucra 

..na ponderación de las áreas contrastantes. Por ejemplo, el uso del fuego sin control en la laguna 

_ostera Mar Chiquita genera grandes parches en diferentes estados de recuperación (Bortolus et al. 

999). En este ambiente, la productividad estimada en cualquiera de estas áreas no sería representativa 

_e las otras. La estimación de la biomasa neta en pie y su arquitectura (ej . altura, grado de inclinación 

e la planta) constituye una buena herramienta para evaluar el efecto relativo de los herbívoros sobre la 

roducción y estructura del ambiente (ej. Bertness 1985, Bortolus e Iribame 1999). La estimación de 

;:stas variables podría optimizarse mediante el uso de técnicas no destructivas, facilitando las 
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~diciones y evitando el deterioro de las áreas bajo estudio, muchas veces localizadas en reservas o 

!aS naturales en conservación. Este tipo de metodologías son especialmente aptas para plantas como 

rtina que tiene macollaje no solo extra- sino intravaginal, minimizando la posibilidad de que haya 

-lutas solamente en la periferia de las unidades experimentales estudiadas. 

Si bien las marismas del Atlántico Noroccidental han sido muy estudiadas (ej. Teal 1962, 

um y Fanning 1973, Hopkinson et al. 1980, Dai y Wiegert 1996a,b)~ hay relativamente pocos 

... bajos basados en la producción primaria y su relación con los herbívoros en las marismas del 

-emisferio Sur (ej . Lana et al. 1991 , Costa y Davy ]992, Bortolus e Iribarne 1999). El objetivo de este 

_ pitulo es evaluar durante un lapso de dos años, el efecto del cangrejo cavador Chasmagnathus 
• 

_ anulata sobre una marisma Argentina de Spartina densiflora. Específicamente, este estudio se centra 

_ el efecto de los cangrejos sobre: (1) la producción de biomasa en pie, (2) altura, densidad, 

-eclutamiento y mortalidad de macollos~ y (3) superficie potencialmente fotosintética de pastizales en 

_ s estados de madurez contrastantes. Las variables analizadas son relevadas mediante el uso de una 

etodología no-destructiva de muestreo. Con el objetivo de evaluar si los C. granulata afecta la 

egradación in situ de la biomasa producida por S. densiflora, también se evalúa experimentalmente el 

efecto de los cangrejos sobre la degradación de detritos vegetales a diferentes profundidades en el 

-ustrato de la marisma. 

Materiales y Métodos 

Area de estudio: Los experimentos con manipulación de cangrejos fueron realizados en un área de 

marisma baja (i.e. pastizal costero inundado dos veces por día) de 400 m2 poblada exclusivamente por 

. dens iflora y habitada por C. granulata. El área fue seleccionada considerando su homogeneidad de 

cobertura, altura, aspecto general de las plantas y homogeneidad en la densidad de cangrejos evaluadas 

en muestreos preliminares (- 65 indo m2
) que concordaron con los reportados por lribarne et al. (1997), 
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-olus e Iribame (1999), y Bortolus et al. (2001). También se consideró su buena accesibilidad y su 

·ección de la actividad turística. 

eño experimental: Se dispusieron doce cajas permanentes en el pastizal maduro de Spartina 

iflora homogéneo y poblado por cangrejos Chasmagnathus granulata. Cada caja fue de 1 m x 1 m 

.6 m de alto (trama plástica~ malla = 2 mm) para impedir que los cangrejos salgan o entren, 

tenida en las esquinas por tubos de PVC (2 cm de diámetro). Los lados de las cajas estaban 10 cm 

+errados en el sustrato para prevenir el paso de cangrejos cavando por debajo. El diseño de las cajas 

. ¡izadas fue seleccionado sobre la base de estudios preliminares con dos modelos diferentes, 

siderando su eficacia para retener los cangrejos y disminuir los costos, tiempo de elaboración y , 
antenimiento. Mediante el uso de estas cajas se realizaron los siguientes tratamientos: (1) inclusión 

cangrejos (n = 4): se agregaron cuevas artificiales (n = 15-20 por caja) en cada una de las cuales se 

Jocó un cangrejo. Cada caja fue controlada periódicamente verificando que las cuevas se 

rmanezcan activas (i.e. con remoción de sedimento nuevo en superficie). (2) exclusión de cangrejos 

= 4): dada la profundidad de las cuevas en estos pastizales y lo compacto del sustrato, los cangrejos 

eran removidos a mano así como mediante la utilización de trampas en la superficie para minimizar 

_ disturbio en el sedimento (Bertness 1985). Se realizaron controles periódicos para verificar que las 

. uevas se mantengan inactivas (i.e. sin remoción nueva de sedimento sobre la superficie). Al cabo de 

..na semana aproximadamente, las cuevas de donde los cangrejos fueron removidos estaban obturadas, 

robablemente debido al sedimento ingresado en suspensión con las mareas. Esto optimizó el 

~:.mcionamiento del tratamiento y el fácil monitoreo. Durante todo el resto del experimento no se 

... etectaron cangrejos ni sus cuevas en este tratamiento~ (3) control (n = 4): para homogeneizar 

~ondiciones como intensidad de luz y viento entre tratamientos, en los controles también se colocaron 

~ajas de trama plástica, pero la densidad de cangrejos se dejó sin alteraciones. Estas cajas control 

-enían aberturas en la base que permitían el paso de cangrejos hacia adentro y hacia afuera. La 
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.J.Zación de un ordenamiento al azar de las unidades experimentales podría ser poco ventajoso, ya 

se incrementan la probabilidad de agrupar réplicas de un mismo tratamiento, pudiendo ser poco 

sentativo del área total experimentación (Hulbert 1984). Por esta razón, las unidades 

perimentales se intercalaron de modo homogéneo en el pastizal estudiado, maximizando el 

stanciamiento entre ellos. Las densidades de cangrejos logradas por manipuleo en todas las 

_. ticiones para cada tratamiento fueron homogéneas de modo de generar condiciones iniciales 

-.3nticas para ese atributo. 

Con el objetivo de evaluar el efecto de los cangrejos sobre plantas jóvenes, más tiernas y 

.. :tritivas, todo el experimento descrito arriba se realizó también dentro de un área de pastizal en • 
-; rote. Esta condición se logró cortando a ras de tierra todas las estructuras vegetales de cada unidad 

_ 'perimental y luego colocando las cajas de trama plástica con los diferentes tratamientos como se 

:""scribió arriba. Es importante considerar que si bien el corte a ras no imita fielmente el modo en que 

herbívoros pueden afectar fisica y químicamente a las plantas de las que se alimentan (Hendrix 

88), esta técnica permite generar un escenario contrastante con el pastizal maduro y manipular la 

alización de los tratamientos de modo controlado. De aquí en adelante se llamará "área madura"a la 

~orrespondiente a plantas sin cortar y "área rebrote"a la cortada al inicio del experimento. 

ensos: En cada caja se demarcó un área de muestreo central de 90 cm2 (30 x 30 cm) con el fin de 

~tar efectos de borde (ej . sombreado, manipulación durante la confección de las cajas). Al comenzar 

~l estudio (1° de Enero de 1998), en las áreas madura se colocaron anillos plásticos del mismo color en 

a base de todos los macollos existentes. Luego, en cada muestreo posterior todos los macollos nuevos 

eclutas vegetativos) fueron medidos, cuantificados y anillados con un color diferente cada vez. Del 

!IlÍSmo modo se marcaron los macollos ya anillados en la fecha anterior que fueran hallados muertos. 

ASÍ, para cada momento de muestreo se podía individualizar los macollos sobrevivientes desde la 

altima fecha de muestreo, así como los que murieron y también los que fueron reclutados desde el 
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timo período de muestreo. Se consideraron como muertos todos los macollos con más de tres cuartos 

_ su superficie seca. Todos los macollos anillados fueron individualmente medidos en cada visita 

_llizando un calibre digital (± 0.0001 mm) en alto, diámetro basal (i.e. a ras del sustrato) y número de 

~ as vivas y muertas. Cada hoja fue también" medida en alto y ancho con calibre digital (± 0.001 mm). 

bido a la baja tasa de reclutamiento observada durante muestreos preliminares y en otros estudios 

-ealizados en este ambiente (capítulo 3) las mediciones se realizaron a los cuarenta días, a los 12 meses 

a los 24 meses de iniciado el experimento. La primera fecha se determinó considerando que las 

J antas ya habían crecido luego del corte y tomando arbitrariamente el doble de duración que la 

.onsiderada en el estudio descrito en el capítulo 2 de modo de obtener información complementaria. 

timación de biomasa: Para estimar la biomasa aérea se tomaron muestras de plantas al azar 

.ortándolas a ras del suelo, se midieron con calibre digital en alto (de la base hasta el ápice del eje) y 

cho basal, y finalmente se secaron en estufa (70 oC hasta peso constante) y se pesaron (± 0.0001 g). 

0 e este modo se obtuvieron los datos morfométricos de los macollos de Spartina densiflora de todas 

tallas y peso seco con el fin de construir la ecuación de regresión que mejor se ajuste a los datos 

er capítulo 3). Esta ecuación fue empleada para estimar la producción aérea a partir de las futuras 

ediciones en el campo durante los experimentos. El mismo procedimiento se realizó para estimar el 

so seco de las hojas. La estimación de biomasa viva en la población considerada fue calculada como 

a suma del peso seco de todos los macollos vivos muestreados dentro de cada caja, menos el peso de 

JS hojas muertas. La biomasa muerta fue estimada como la suma de todos los macollos muertos en pie 

las hojas muertas de los macollos vivos durante cada intervalo de muestreo. 

Se evaluó también el efecto de la densidad de los cangrejos en la degradación de detritos 

egetales mediante el uso de bolsas para detritos (20cm x 2cm x 8cm; malla: 2 mm). Se colocaron dos 

lsas por cada caja (n= 4 cada tratamiento), una a 5 cm (sub-superficial) y la otra a 15 cm de 

ofundidad. Cada bolsa contenía 10 g de detritos de S. densiflora colectados en el pastizal. Luego de 

Tesis Doctoral Alejandro Bortolu 



10 IV 99 

_ meses, se desenterraron todas las bolsas, se seco su contenido en estufa a 70 oC hasta peso 

tanteo La degradación de restos vegetales en cada bolsa se estimó como la diferencia entre su peso 

lal y final (± 0.0001 g). 

ea potencialmente fotosintética: La superficie fotosintética dentro de cada tratamiento fue 

·imada cuantificando la superficie verde de cada hoja de los macollos medidos y haciéndola relativa 

. 1m area!. Para estimar la superficie foliar de las plantas, se midieron el alto y el ancho medio de 

as las hojas verdes en 10 macollos elegidos al azar dentro de cada caja. Luego la superficie 

:osintética se estimó como la sumatoria de la superficie de todas las hojas medidas en relación a la 

_ellsidad total de macollos. Con el objetivo de evaluar si existen diferencias en la producción foliar 

_ tre tratamientos al cabo de dos años de experimento se colectaron 10 macollos al azar provenientes 

_e la primera cohorte del área rebrote y se cuantificó el número de hojas producidas en esos dos años. 

~ara esto se contaron las hojas en pie y las vainas de las que pudieran haberse desprendido del eje en 

_ e lapso. 

Análisis estadístico: Para realizar análisis multifactoriales (ej. medidas repetidas para ambas 

ondiciones de cortado de plantas) con este tipo de diseño experimental, es recomendable incluir un 

gran número de réplicas por tratamiento (Hulbert 1984, Underwood 1997). Por consiguiente, la 

hipótesis nula general de ausencia de efecto en cada variable entre tratamientos, fue evaluada mediante 

el uso de análisis de la varianza simple para cada tipo de área (í.e. áreas rebrote y madura) y para cada 

momento de muestreo por separado (i.e. a los 40 días, 12 meses y 24 meses de iniciados los 

experimentos). Para identificar diferencias entre medias detectados con ANOVA se utilizó un test a 

posteriori Tukey y el nivel de significancia considerado en todos los test realizados fue siempre 0.05 

(Zar 1984). 
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Resultados 

En las áreas maduras, no se observaron diferencias entre tratamientos para la mayoría de las 

:1ables analizadas durante el tiempo de experimentación (Figs. 1-6 Y 8-11 ). La única variable que 

tró cambios fue la superficie fotosintética~ que fue mayor en la inclusión de cangrejos con respecto 

ontrol (Fig. 6). Sin embargo esta variable tampoco mostró diferencias entre la exclusión y los otros 

. .:.tamientos (Fig. 6). 

En las áreas rebrote, los cangrejos afectaron la biomasa total en pie de Spartina densiflora 

gando a ser 31 % mayor en la exclusión que en los otros tratamientos (Figs. 1-3). Este efecto se 

-antuvo hasta un año después de iniciado el experimento, haciéndose incluso más marcado luego. Si • 
en tras dos afios de experimentación ninguna variable mostró diferencias significativas entre 

tamientos, a los 12 meses de iniciado el experimento los cangrejos habían disminuido la abundancia 

:.'" tejidos vivos, e incrementado los muertos (Fig. 10). Los efectos más notorios se observaron en el 

:atamiento de exclusión donde el número de hojas vivas (Fig. 4), el área foliar fotosintética (Fig. 6), Y 

densidad de macollos vivos (Figs. 7 y 9) mostraron los mayores valores, pero la densidad de 

acollos muertos en pie (Fig. 10), fue menor. La densidad de macollos vivos para cada cohorte 

:mal izada tendió a disminuir con la densidad de cangrejos (Fig. 7). A diferencia de lo observado en las 

lfeas maduras, el tratamiento con exclusión de cangrejos mostró los valores máximos de densidad 

Fig. 7). Los cangrejos no afectaron el número de hojas muertas (Fig. 5), ni la altura de los ejes de S. 

densiflora (Fig. 11). 

La cantidad de hojas producidas al cabo de dos afios en las áreas rebrote fue mayor en el 

tratamiento de exclusión (x = 12.2, SD = 0.5) que en el control (x = 9.5, SD = 1.9) y la inclusión (x = 

9.2, SD = 1.3), pero no hubo diferencias entre estas últimas (F = 6.04, gl = 2, P < 0 .05 ~ Tukey: p < 

0.05). La cantidad de biomasa de detritos vegetales perdida al cabo de un año fue aproximadamente un 
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10 % mayor en las exclusiones de cangrejos a los 15 cm pero no se observaron cambios a los 5 cm de 

profundidad (Fig. 12). 

Discusión 

Las plantas pueden afectar la din~ica de nutrientes en los lugares donde se establecen 

mediante varios mecanismos (Bazzaz 1997), así como las comunidades del suelo pueden afectar estos 

mecanismos alterando el crecimiento de las plantas (ej. Teal y Kanwisher 1961, Bertenes 1985; 

Bortolus e Iribarne 1999). No obstante el impacto de los organismos que viven en el suelo sobre las 

poblaciones vegetales ha sido tradicionalmente olvidado (Watkinson 1998). Aquí se muestra como los 

organismos faunales asociados al sustrato de la marisma pueden afectar la producción de Spartina • 
densiflora a corto y mediano plazo cuando la proporción de rebrotes es alta. No obstante, este efecto 

disminuye cuando las plantas alcanzan su madurez. 

La disponibilidad de rebrotes en pastizales de Spartina puede fluctuar dependiendo del efecto 

de diferentes factores ambientales. Las quemas controladas y los cortes al ras son factores artificiales 

que también generan pastizales jóvenes con alta disponibilidad de rebrotes a corto plazo (Whelan 

1995). Tanto cortar plantas como quemarlas son técnicas comúnmente utilizadas para mejorar el valor 

nutritivo de una pastura natural para el ganado. Los rebrotes de plantas que desarrollan defensas 

estructurales cuando son maduras, suelen presentar un alto grado de palatabilidad, mayor 

disponibilidad de nutrientes (principalmente N) y menor resistencia a la digestión por la mayoría de los 

herbívoros (Crawley 1983, Howe y Westley 1988, Wolcott y O'Connor 1992). Por esta razón, la 

disponibilidad de estadíos juveniles de estas plantas suelen estar directa y positivamente relacionados 

con el efecto de los herbívoros sobre su producción (Crawley 1997). El cangrejo cavador 

Chasmagnathus granulata puede reducir hasta el 87.5 % la producción de estructuras aéreas de S. 

densiflora en solo veinte días, cuando la disponibilidad de rebrotes es máxima luego de la acción de 

factores como las quemas o cortes a gran escala (Bortolus e lribarne 1999). No obstante, los resultados 

Tesis Doctoral. Alejandro Bortolus 



Capítulo IV 102 

muestran que este efecto sobre la producción de S. densiflora disminuye hasta hacerse nulo en 

aproximadamente dos años. En ese lapso, esta planta supera la perdida de biomasa aérea, la 

disminución de la superficie fotosintética, así como el incremento de la mortalidad de macollos 

generada por los cangrejos cuando el pastizal .está rebrotando. 

Cuando están bajo presión de herbivoría, muchas plantas compensan su crecimiento 

redistribuyendo nutrientes previamente almacenados en estructuras subterráneas (ej . rizomas, raíces; 

Oesterheld 1992, Bortolus et al. 1998). Este tipo de mecanismos de compensación son comúnmente 

considerados como adaptativos (Bazzaz 1997). Las estructuras subterráneas de S. densiflora no 

muestran un mayor desarrollo en áreas en donde están bajo efecto de los cangrejos y la disminución de • 
estructuras foliares llega a ser dramática (Bortolus e Iribame 1999). Estos resultados, sugieren que la 

recuperación de S. densiflora bajo el efecto combinado de herbivoría y el corte al ras (o incendios) 

podría involucrar factores diferentes a la redistribución de nutrientes almacenados. Considerando el 

fuerte impacto que estos cangrejos pueden tener sobre la producción de S. densifora (Bortolus e 

Iribarne 1999) es llamativo que se recupere en dos años. Esta recuperación podría ser favorecida por un 

desfasaje de los períodos de actividad de los cangrejos y de las plantas. Como la mayoría de los 

organismos poiquilotermos, los cangrejos poseen una tasa de actividad metabólica concordante con las 

variaciones térmicas estacionales (Begon et al. 1988). Por otro lado, el grado de actividad metabólica 

de Spartína spp puede ser mucho más estable a 10 largo del año (Seeliger 1992, Lana et al. 1991), 

pudiendo recuperarse de los daños causados por los herbívoros durante los períodos en los que estos 

organismos tienen menor actividad. 

Los resultados muestran que los cangrejos generaron una disminución en la producción de 

hojas y un incremento en la cantidad de macollos muertos durante el primer año en las áreas rebrote. 

Estos tejidos muertos son comúnmente convertidos en biomasa microbiana (Fallon y Newell 1986, 

Day et al. 1989, Adam 1993) y al igual que para los organismos detritívoros (Day et al. 1989, Adam 
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993), probablemente sean la principal fuente de nutrientes para los cangrejos en los pastizales 

aduros (Teal 1962, Bortolus e Iribarne 1999) donde los tejidos tienen menor disponibilidad de 

utrientes. De este modo las plantas estarían funcionando como una importante fuente de alimento para 

os cangrejos que habitan los espartillares a l<? largo del año. Estos resultados sugieren también que la 

+ exibilidad trófica de estos cangrejos les permite mantenerse independientes de las fluctuaciones 

:emporales de producción primaria así como de las variaciones en la proporción de tejidos maduros. 

Los organismos cavadores generalmente favorecen una mayor oxigenación del sustrato que 

eneficia a las plantas del lugar (Chalmers 1982, Takeda y Kurihara 1987, Bertness 2001). Durante el 

mantenimiento de sus cuevas, C. granulata remueve sedimento de los estratos inferiores hacia la 
• 

"uperficie destruyendo la estratificación vertical del suelo de la marisma, afectando sus características 

químicas y disminuyendo la riqueza especifica de la fauna asociada (Iribarne et al. 1997; Bortolus e 

Iribarne 1999). Como el sedimento de los estratos inferiores en la marisma es arcilloso, la superficie de 

las áreas colonizadas por cangrejos queda rápidamente tapizada por arcillas que disminuyen la 

precolación y dureza superficial, el contenido de materia orgánica y los espacios intersticiales del 

sedimento (Mendelssohn et al. 1982, Bortolus e Iribame 1999). Estos cambios generan una 

disminución de la abundancia de raicillas de Spartina densiflora y de la infauna que fragmenta y 

degrada los detritos y la materia orgánica acumulada en el sustrato superficial (Bortolus e Iribarne 

1999). Como el establecimiento de cangrejos puede ser favorecido por la presencia de las plantas de la 

marisma (Bortolus et al. 2001, capítulo 5), este tipo de cambios en las características del sustrato 

podría ser mayor en las áreas vegetadas. La mayor degradación de detritos vegetales en las exclusiones 

experimentales podría deberse a un disminución de los cambios generados por la actividad de los 

cangrejos. La exclusión de cangrejos (y de su actividad de remoción permanente) podría disminuir 

también la acumulación de arcillas superficiales favoreciendo la recolonización de organismos 

infaunales y su actividad de degradación. 
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Si bien los orgarusmos cavadores suelen favorecer a gran escala la entrada de diversos 

'lutrientes en el sustrato (normalmente anóxicos) de la marisma (Takeda y Kurihara 1987, Bertness 

2001), los cambios podrían ser opuestos a una escala menor. En las planicies barrosas de inundación, a 

medida que un cangrejo remueve sedimento de las paredes para alimentarse mediante su fIltrado o para 

lIberar de obstáculos su cueva, genera un desplazamiento espacial de la cueva (Iribarne et al. 1997), 

alterando la distribución horizontal del sedimento. No obstante, en las cuevas establecidas dentro de la 

marisma esta traslación es aproximadamente nula, probablemente por la mayor dureza del sustrato y 

debido a que su alimentación en esas áreas es predominantemente herbívora-detítivora (Iribarne et al. 

1997). Esto favorece que los espacios entre cuevas tengan una reducida tasa de disturbio sedimentario. 

En un pastizal maduro donde las cuevas se construyeron hace tiempo, el sustrato se halla 

homogeneizado y dominado por sedimentos limo-arcillosos (Bortolus e Iribame 1999). En estas áreas, 

los espacios entre cuevas no tendrían buena oxigenación ni recibirían agua de superficie y la 

abundancia de infauna degradadora es pobre (Bortolus e Iribame 1999). Estas condiciones, poco 

favorables para la degradación, explicarían la menor pérdida de detritos registrada en las inclusiones de 

cangrejos y en los controles. Estos resultados sugieren que la dinámica de degradación en el sustrato de 

estos ambientes puede variar dependiendo del grado de fragmentación micro-ambiental (ej . densidad 

de cangrejos y plantas, grado de agrupamiento de las cuevas). 

Al fInalizar el experimento en las áreas maduras, se hallaron macollos muertos sueltos pero 

mantenidos en pie por el resto de los macollos vecinos. Es probable que las cajas hayan evitado que 

estos macollo s sean arrastrados por la marea hacia fuera del pastizal. No fue posible determinar a que 

grupo pertenecían estos macollos por no haber retenido el anillo en su base, no obstante, la magnitud 

de la di.sminución hallada en la biomasa total (Fig. 1) y parcial (Fig. 8) sugiere que estos macollos 

pertenecen al grupo inicial de macollos marcados al comenzar el experimento y no a las otras cohortes. 

Estos resultados podrían sugerir una renovación natural de la biomasa en pie de Spartina densiflora y 
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: r lo tanto del aporte de nutrientes. No obstante se necesitan estudios de mayor duración para evaluar 

_ n mayor precisión esta variable. 

Los macollos muertos y los restos de hojas que pueden caer de las plantas vivas suelen ser 

-apidamente colonizados por hongos (Torzilli y Andrykovitch 1986) y nematodes (AIkemade et al 

994) que incrementan su valor nutritivo para los organismos detrítivoros. Si bien C. granulata se 

.1l imenta selectivamente de rebrotes de S. densiflora (Bortolus e Iribarne 1999), el análisis del 

~ontenido estomacal de estos cangrejos sugiere que se alimentan casi exclusivamente de ésta planta 

lún en pastizales maduros (Iribarne et al. 1997), donde la abundancia de rebrotes es mínima. Es 

robable que el reclutamiento registrado en la última medición no fuera afectado por los cangrejos 
• 

como se hubiera esperado por su mayor palatabilidad y valor nutritivo) a causa de la gran 

disponibilidad de estos tejidos vegetales muertos en estado de degradación y de gran valor nutritivo 

Torzilli y Andrykovitch 1986, AIkemade et al 1994). 

En las marismas de Nueva Inglaterra (EEUU), la producción de los pastizales costeros de 

'fJartina alterniflora es favorecida por los cangrejos dominantes (Uea spp), mediante la alteración de 

variables físicas y químicas del sustrato generada por su actividad cavadora (Bertness 1985, Adam 

1993, Bertness 2001). En estos ambientes, la exclusión experimental de cangrejos disminuyó un 47% 

la producción aérea de estas plantas en una estación de crecimiento (Bertness 1985). No obstante, a 

pesar de las similitudes paisajísticas y de biodiversidad con las marismas de Argentina, los procesos 

ecológicos operantes no siempre coinciden con los hallados en el EEUU (Bortolus et al. 2001). Los 

resultados de este trabajo muestran que la exclusión de cangrejos genera un incremento en la biomasa 

aérea vegetal y la producción de hojas, mientras que la inclusión no generó diferencias en comparación 

con el control. Las cuevas de Chasmagnathus granulata, si bien tienen un fuerte efecto en las 

características físicas y químicas del sustrato de la marisma, parecen no afectar el crecimiento de S. 

densiflora (Bortolus e Iribame 1999). Esta hipótesis se ve reforzada por la ausencia de efecto en el 
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atamiento con inclusión de cangrejos, donde el número de cuevas fue máximo. Mientras que en 

_ ueva Inglaterra la interacción predominante entre cangrejos y Spartina en la marisma baja y media es 

:.ma interacción positiva (facilitación), en este trabajo el mecanismo predominante es una interacción 

egativa (herbivoría, aunque la herbivoría no ~iempre actúa como una interacción negativa; Crawley 

1983). Los resultados muestran que el efecto de C. granulata disminuye gradualmente a corto plazo 

mediante la recuperación de las plantas, mientras que la ausencia de cangrejos en las marismas de 

• ueva Inglaterra tendería a incrementar el efecto con el tiempo. Por último, la actividad cavadora de 

los cangrejos en Nueva Inglaterra incrementa la oxigenación del sustrato, favoreciendo un aumento en 

la biodiversidad (Bertness 1985, Adam 1993), mientras que la actividad cavadora de C. granulata • 
generaría un efecto opuesto probablemente debido a las características sedimentarias del lugar 

ffiortolus e Iribame 1999), o a la mayor escala de la bioturbación que generan (Iribame et al. 1997). 

Todo esto sugiere que, aún en sistemas muy similares como las marismas de Spartina de Nueva 

Inglaterra y Mar Chiquita (Argentina), los mecanismos ecológicos operantes pueden ser muy diferentes 

e incluso opuestos. Por eso, la aplicación de los conocimientos basados en cierto tipo de marismas no 

debieran ser libremente asumidos como equivalentes para el resto de estos ambientes sin evidencias 

empíricas. 
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Figuras 
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Figura 1. Biomasa total (viva + muerta) en pie de Spartina densiflora en tratamientos con exclusión, control e 

inclusión de Chasmagnathus granulata, en áreas donde las plantas fueron inicialmente cortadas y no 

cortadas. En todos los casos: n = 4. En esta figura yen las siguientes: Valores entre paréntesis son las 

significancias del test a posteriori Tukey. Líneas continuas indican probabilidades <0.05, líneas 

punteadas indican probabilidades entre 0.075 y 0.05, Y con valores de poder estadístico <0.6. Los 

limites de las cajas representan el 75 y 25 percentil de los datos, las líneas ellO y 90 percentil, y las 

marcas dentro de las cajas constituyen la mediana. 
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Figura 2. Biomasa viva en pie de Spartina densiflora en tratamientos con exclusión, control e inclusión de 

Chasmagnathus granulata, en áreas donde las plantas fueron inicialmente cortadas y no cortadas. En 

todos los casos: n = 4. 
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Figura 3. Biomasa muerta en pie de Spartina densiflora en tratamientos con exclusión, control e inclusión de 

Chasmagnathus granulata, en áreas donde las plantas fueron inicialmente cortadas y no cortadas. En 

todos los casos: n = 4. 
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Figura 4. Densidad de hojas verdes de Spartina densiflora en tratamientos con exclusión, control e inclusión de 

Chasmagnathus granulata, en áreas donde las plantas fueron inicialmente cortadas y no cortadas. En 

todos los casos: n = 4. 
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Figura 5. Densidad de hojas secas de Spartina densiflora en tratamientos con exclusión, control e inclusión de 

Chasmagnathus granulata, en áreas donde las plantas fueron inicialmente cortadas y no cortadas. En 

todos los casos: n = 4. 
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Figura 6. Superficie fotosintética de Spartina densiflora en tratamientos con exclusión, control e inclusión de 

Chasmagnathus granula/a, en áreas donde las plantas fueron inicialmente cortadas y no cortadas. En 

todos los casos: n = 4. 
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Figura 7. Densidad de macollo s vivos de tres cohortes de Spartina densiflora durante 24 meses bajo el efecto de 

Chasmagnathus granulata en tratamientos con exclusión, control e inclusión de cangrejos, en áreas 

donde las plantas fueron inicialmente cortadas. En todos los casos: n = 4. Las mediciones 

correspondientes a reclutas, se hallan indicados con R. 
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Figura 8. Densidad de macollas vivos de tres cohortes de Spartina densiflora durante 24 meses bajo el efecto de 

Chasmagnathus granulata en tratamientos con exclusión, control e inclusión de cangrejos, en áreas 

donde las plantas no fueron inicialmente cortadas. En todos los casos: n = 4. PI indica las mediciones 

correspondientes al pool inicial de tallas. Las mediciones correspondientes a reclutas, se hallan 

indicados con R. 
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Figura 9. Densidad total de macollo s vivos de Spartina densiflora bajo el efecto de Chasmagnathus granulata 

en tratamientos con exclusión, control e inclusión de cangrejos, en áreas donde las plantas fueron 

inicialmente cortadas y no cortadas. En todos los casos: n = 4. 
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Figuras 10. Densidad total de macollos muertos de Spartina densiflora bajo el efecto de Chasmagnathus 

granulata en tratamientos con exclusión, control e inclusión de cangrejos, en áreas donde las plantas 

fueron inicialmente cortadas y no cortadas. En todos los casos: n = 4. 
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Figura 11 . Altura de macollo s de Spartina densiflora bajo el efecto de Chasmagnathus granulata en 

tratamientos con exclusión, control e inclusión de cangrejos, en áreas donde las plantas fueron 

inicialmente podadas y no podadas. En todos los casos: n = 4. 
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CAPíTULO V 

EL ESTRÉS FÍSICO Y LAS INTERACCIONES POSITIVAS ENTRE Spartina densiflol'a Y 

Chasmagnathus granulata EN LA MARISMA ALTAJ 

"Positive or negative interactions, 
.. .it could be a matter oftime" 

H. Brownie 

Vista de una marisma alta en la laguna costera Mar Chiquita 

3 Este capítulo se halla definitivamente aceptado, con modificaciones menores, para ser publicado próximamente en la revista científica 
Ecology 
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Resumen 

El objetivo general de este capítulo fue investigar la importancia de los cambios micro­

ambientales generados por la cobertura vegetal, sobre la distribución de Chasmagnathus granulata en 

la marisma alta. Específicamente, se atiende~ las siguientes preguntas: (1) Existe alguna relación entre 

la distribución espacial de la vegetación dominante y/o distancia a la costa con la distribución del 

cangrejo cavador C. granulata? (2) Es indispensable la cobertura vegetal para el establecimiento y 

permanencia de estos cangrejos en la marisma alta? (3) Afecta la cobertura vegetal de la marisma alta 

las variables fisicas críticas para el establecimiento de los cangrejos? (4) Cuán críticas son las 

condiciones micro-ambientales en ár~as sin cobertura del pastizal alto para la supervivencia de los 

cangrejos? 

Los resultados muestran una estrecha relación entre la distribución de los cangrejos y la 

cobertura vegetal en la marisma alta. Se obtuvieron resultados similares para el tamaño y la densidad 

de cangrejos, los cuales disminuyeron desde la costa hacia las partes más altas de la marisma. La 

calidad de la cobertura no fue un factor crítico para el establecimiento inicial de cangrejos. Coberturas 

vivas e inertes (imitaciones experimentales) amortiguaron altas temperaturas, deshidratación y dureza 

del sustrato de modo similar mediante el efecto de sombreado. Las cuevas de cangrejos también 

amortiguaron la temperatura del aire, disminuyéndola aproximadamente 20 oC con respecto a la 

temperatura del aire sobre la superficie del sustrato. Experimentos de atado y confmamiento de 

cangrejos sugieren que el estrés térmico en la marisma alta es letal para estos organismos, y que la 

cobertura vegetal es el principal factor en la regulación de su establecimiento, supervivencia y 

permanencia especialmente durante las estaciones cálidas. Los resultados no mostraron ningún efecto 

por parte de predadores potenciales. Como conclusión general los resultados sugieren que, a pesar de 

la poca relevancia atribuida a las interacciones positivas en la estructuración de comunidades, la 
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obertura vegetal conduce la distribución del macro-invertebrado dominante mediante la facilitación en 

a marisma alta de modo predecible. 
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Introducción 

Las interacciones positivas (i.e. mutualismo, facilitación, incluyendo relaciones tróficas y no 

óficas, directas e indirectas) son muy numerosas a pesar de estar ausentes en la mayoría de las 

iscusiones sobre dinámica de comunidades.(Bertness y Leonard 1997). Esta renuencia de los ecólogos 

de comunidades a incorporar las interacciones positivas, quizás se deba a la influencia de los estudios 

-ealizados por MacArthur y sus seguidores sobre las interacciones competitivas y su importancia en la 

estructuración de comunidades (Kareiva y Bertness 1997). No obstante, es probable que las 

mteracciones positivas sean mucho más numerosas e importantes en la estructuración de comunidades 

de lo que se cree hasta el momento ep cualquier sistema viviente (Jones et al. 1997). Por ejemplo, las 

plantas pueden alterar las variables fisicas del sitio en que se establecen como la temperatura, la altura 

de las napas freáticas, la incidencia de la luz solar o la evaporación superficial (Crawley 1997). Las 

nuevas condiciones microambientales creadas por la vegetación pueden afectar el establecimiento de 

otras plantas y animales, regulando de modo indirecto la estructura de una comunidad completa 

(Bertness 1999). 

Muchas marismas suelen estar pobladas por cangrejos cavadores, en abundancias variables, 

distribuidos tanto en las planicies de inundación como en los bordes costeros poblado por plantas 

(Chapman 1977, Adam 1993, Day et a1. 1989). Estos invertebrados también pueden ser hallados en las 

áreas altas de la marisma distanciada de la línea de costa en áreas supuestamente no favorables para 

ellos (Adam 1993, Bertness y Leonard 1997). En estas áreas la talla de los cangrejos terrestres suele 

ser mayor y sus densidades pueden disminuir dramáticamente comparado con los que viven más cerca 

del agua (Botto e Irigoyen 1979, Spivak et al. 1994). Las variaciones en tamaño suelen relacionarse a 

una mayor tolerancia a las condiciones desfavorables, como la deshidratación y dificultad respiratoria, 

que aumentan con la distancia a la costa (Olivier et a1. 1972, Spivak et al. 1994, Halperin et al. 1999). 

Por otro lado, la distribución espacial de los organismos intermareales ha sido históricamente 
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Figura 1. Relación entre la distancia a la costa y la talla (ancho de caparazón), abundancia relativa (cangrejos 

capturados con las trampas) y densidad de Chasmagnathus granulata. El nivel! es el más cercano a la 

costa. Las barras indican valores promedios con desvío estándar. Las lineas indican diferencias 

significativas (p < 0.05). 
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Figura 2. Tallas de Chasmagnathus granulata a tres distancias del borde del pastizal de Spartina densiflora. El 

nivel 1 es el más cercano al borde. 
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Figura 4. Variaciones de temperatura durante 24 hs en la marisma alta luego de dos años de experimentación 

con los siguientes tratamientos: (A) sin cobertura (barras vacías), cobertura viva (barras grises), y 

cobertura inerte (barras negras), y (B) 10 cm dentro de las cuevas con (cajas negras) y sin (cajas 

blancas) cobertura (C) Diferencias en el contenido de agua del sustrato y (D) en dureza superficial del 

sustrato durante 24 hs en la marisma alta luego de un periodo de dos afias de experimento sin (cajas 

vacías), con cobertura viva (cajas grises) y con cobertura inerte (cajas negras). Los limites de las cajas 

representan el 75 y 25 percentil de los datos, las líneas ellO y 90 percentil, y las marcas dentro de las 

cajas constituyen la mediana. Letras diferentes significan diferencias estadísticas (p < 0.05) 
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Figura 5. Diferencias de temperatura máxima del aire entre tratamientos: sin cobertura (WC), con cobertura 

(LC), con cobertura inerte (le), 10 cm de profundo en cuevas con (BLC) y sin (BWC) cobertura y 1.5 

m sobre el nivel del suelo (A). Los limites de las cajas representan el 75 y 25 percentil de los datos, las 

lineas ellO Y 90 percentil, y las marcas dentro de las cajas constituyen la mediana. Letras diferentes 

significan diferencias estadísticas (F = 21.89, gl = 5, P < 0.05). 
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CONCLUSIONES GENERALES 

" .. .it takes all the running yOll can 
do, to keep in the same place. If 
you want to get somewhere else, 
you must run at least twice as fast 
as that!" 

L. Carroll 
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Si bien suele considerarse a la taxonomía como una disciplina ajena a la ecología, existe una 

estrecha relación empírica entre ambas. La taxonomía no suele ser discutida ni mencionada en la 

mayoría de los trabajos de tipo ecológico, no obstante la falta de actualización en la determinación de 

los organismos involucrados en un estudio ecológico puede generar errores de interpretación que son 

más tarde transferidos a la toma de deciciones para el manejo ambiental, causando dafios ambientales 

irreversibles. 

La distribución espacial de cangrejos y plantas en la marisma presenta una estrecha relación 

con variables fisicas (ej. altura relativa del terreno, temperatura, salinidad, granulometría del sustrato) . 
• 

A diferencia de lo que sucede en la marisma baja y media, la distribución espacial de los cangrejos en 

la marisma alta es principalmente condicionada por la vegetación a causa de la amortiguación que ésta 

hace de variables fisicas ambientales criticas para la supervivencia de los cangrejos. Por otro lado, la 

distribución espacial de Spartina densiflora podría estar determinada a escala local por el efecto 

negativo de los cangrejos que comen sus tejidos y/o cambian la estructura sedimentaria del sustrato. 

Los cangrejos también podrían afectar la distribución de esta planta a escala regional tras afectar la 

producción, dispersión y exportación de semillas. 

La actividad de los cangrejos pueden afectar la integridad de la marisma, regulando la 

abundancia y calidad de la biomasa aérea de Spartina, la riqueza específica y abundancia de 

organismos asociados a estas plantas (insectos, arácnidos, crustáceos), y también la degradación de 

nutrientes. Sin embargo, estos efectos pueden fluctuar en importancia dependiendo de la frecuencia de 

disturbios (ej. fuegos, podas) que alteren la disponibilidad de rebrotes. 
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Los efectos del cangrejO Chasmagnathus granulata sobre Spartina densiflora son muy 

variables dependiendo de la escala a la que se realice el análisis. En el ambiente estudiado, la 

importancia de las interacciones ecológicas positivas y negativas fue muy diferente dependiendo de 

variaciones micro-ambientales. Con predominancia de condiciones micro-ambientales estresantes para 

plantas y crustáceos, la facilitación se observó como un proceso de gran importancia dentro de la 

marisma alta. Sin embargo, no hay evidencias de que esto ocurra en la marisma media y baja, donde 

las condiciones serían más favorables para los organismos. 

La postulación de hipótesis sobre 1", predominancia de algún proceso con respecto a los otros es 

un algo delicado, considerando que su importancia en la estructuración de la marisma varía en el 

tiempo y espacio dentro del mismo ambiente. Más aún, a pesar de las similitudes ambientales y 

paisajísticas entre las marismas de diferentes partes del mundo, los procesos ecológicos que 

determinan los patrones de distribución de los organismos en tiempo y espacio, no son necesariamente 

los mismos. Para generar hipótesis de mayor alcance son necesarios estudios que involucren diferentes 

escalas micro y macro-ambientales. El alcance de las inferencias realizadas sobre la base de trabajos 

localizados a una escala particular, podría ser muy limitado. Las marismas en Latinoamérica, son 

ambientes relativamente poco estudiados. A medida que el número de estudios regionales sean 

analizados de modo integral, mejor se comprenderá cuales son los procesos ecológicos que tienen 

mayor relevancia en su estructuración y bajo que circunstancias ambientales actúan. 

Muchas de las marismas Argentinas han sido modificadas por el hombre con la intención de ser 

transformadas en tierras de cultivo o para pastoreo. Contradictoriamente, a pesar del (infructuoso) 

esfuerzo invertido en generar estos cambios, no existen estudios científicos dirigiditos a optimizar este 

tipo de tareas. Más aún, al día de la fecha solo esta tesis y las publicaciones científicas que de ella 
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surgieron constituyen las primeras evidencias experimentales sobre la importancia de las interacciones 

ecológicas en la determinación de los patrones de distribución espacial y temporal de los organismos 

en este ambiente tan productivo. No obstante, considerando que la marisma constituye una de las 

comunidades nativas más representativas de la.s costas Argentinas, éste hecho no debe ser valorado 

como un mérito sino como una evidencia de la imperante necesidad de intensificar la investigación de 

estas comunidades para mejorar la comprensión de su dinámica evolutiva y garantizar su preservación. 
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