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RESUMEN DE LA TESIS

En esta tesis se evalta y discute la importancia de las interacciones biolgicas como factores de
estructuraciéon de la comunidad denominada marisma, en la laguna costera Mar Chiquita (Pcia. de
Buenos Aires). Mediante el disefio y analisis de.muestreos y experimentos realizados en el campo y en
el laboratorio se discuten los principales procesos ecoldgicos que podrian estar determinando los
patrones de distribucion espacial y temporal de los animales (el cangrejo cavador Chasmagnathus
granulata) y vegetales (Spartina densiflora) que dominan la comunidad estudiada.

El desconocimiento generalizado de la sistematica, biologia y ecologia de Spartina densiflora,
combinado con su actividad invasora en. el hemisferio norte, evidencio la necesidad de investigar no
solo su biologia y ecologia en las areas donde es considerada nativa, sino también de actualizar su
controvertida situacion taxonoémica y distribucion. Con este ojetivo, cada una de las secciones del
primer capitulo, comienza con el género Spartina para luego centrarse en la especie S. densiflora,
ofreciendo una comparacion relativa con sus congéneres. La revision de la clasificacion y descripcion
taxonomica de S. densiflora, la variacion de su distribucion espacial a escala global en el ultimo siglo y
medio, y la formulacion de hipétesis sobre el posible origen de la especie son los mayores aportes del
capitulo. S. densiflora es una de las especies menos estudiada del género. Aunque su posicion
sistematica fue aclarada en 1956, sigue siendo tratada con confusion al igual que otras especies del
genero. Esto se debe principalmente a la falta de actualizacion de la sinonimias utilizadas en trabajos
que no son estrictamente taxonomicos. Estas confusiones podrian generar un efecto cascada al originar
fallas en las interpretaciones de trabajos ecoldgicos, sobre los que se basa la toma de decisiones de
manejo ambiental en proyectos de recuperacion, mantenimiento y creacion de marismas. En cada una
de las etapas, el impacto del error y la imposibilidad de remediarlo podrian ser cada vez mayores.

Considerando la baja produccion de trabajos cientificos sobre Spartina densiflora, y que es una

especie que se halla actualmente en expansion sobre las costas del hemisferio norte, deberian
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Resumen 5

intensificarse las investigaciones comparativas sobre su biologia y ecologia tanto en 4dreas nativas
como en las invadidas, para facilitar la toma de decisiones en medidas de manejo ambiental.

El objetivo del capitulo 2 fue investigar la relacion entre el cangrejo cavador Chasmagnathus
granulata, Spartina densiflora y caracteristica's del sustrato del espartillar de la laguna costera Mar
Chiquita (Buenos Aires, Argentina). También se evaludé experimentalmente el efecto de C. granulata
en la supervivencia foliar de S. densiflora asi como en la dureza y percolacién del sustrato. Los
resultados muestran que los cangrejos pueden tener un fuerte efecto sobre la estructura del suelo de la
marisma y su calidad principalmente removiendo el sedimento, afectando la arquitectura de S.
densiflora madura. Los cangrejos tambié.n comen nuevos ejes de S. densiflora causando un importante
efecto sobre la produccion de estructuras aéreas cuando las plantas estan en rebrote. La flexibilidad
trofica del cangrejo cavador combinada con su alto endemismo, puede permitirle tener fuertes efectos
localizados sobre la producciéon de la marisma. Estos efectos podrian variar a través del tiempo
dependiendo de la frecuencia de los factores, como fuego o cortes de la vegetacion, capaces de generar
la gran disponibilidad de rebrotes. Considerando esto, el supuesto tedrico de que en las marismas de
Spartina solamente una pequefia proporcion de la produccion primaria es consumida in situ podria no
ser aplicable a las marismas de Spartina del Atlantico Sudoccidental habitadas por cangrejos.

En el capitulo 3 se evalué el efecto de Chasmagnathus granulata sobre la produccion de
espigas y semillas en plantas jovenes y en plantas maduras de Spartina densiflora. También se
investigo el efecto de C. granulata sobre la dispersion y la germinacion de semillas de S. densiflora.
Los resultados sugieren que los cangrejos favorecen la produccion de estructuras reproductivas
sexuales de S. densiflora. Los cangrejos incrementan hasta un 665% la produccién de semillas de S.
densiflora y retienen en sus cuevas hasta un 24% de las semillas producidas, afectando su dispersion a
escala regional y local. Las plantas maduras con inclusion de cangrejos generan semillas méas pesadas

que el resto con una tendencia a incrementar su cantidad. La produccién de semillas en plantas en
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Resumen 6

rebrote fue mucho menor que la de las plantas maduras. Considerando las semillas vanas, se halld un
7-3 % de germinabilidad neta, en condiciones ideales. El tamafio de los ejes reproductivos fue mayor
en los tratamientos con inclusién de cangrejos en plantas en rebrote. La falta de diferencias entre
tratamientos con plantas maduras sugiere que el efecto aislado de los cangrejos es mayor cuando se
combina con disturbios que induzcan el rebrote. Los resultados mostraron que las semillas de S.
densiflora tienen una buena capacidad de flotacion bajo condiciones contrastantes de turbulencia en el
agua que las transporta. La distribucién de semillas en el pastizal fue agrupada y estrechamente
relacionada a las cuevas de cangrejos. Estos resultados sugieren que los cangrejos podrian afectar no
solo la estructura de la comunidad loc?,l, sino que podrian estar afectando comunidades distantes al
favorecer la dispersion de una especie potencialmente invasora.

El objetivo del capitulo 4 fue evaluar durante un lapso de dos afios y mediante el uso de una
metodologia no-destructiva, el efecto del cangrejo cavador Chasmagnathus granulata sobre: la
produccion de biomasa en pie, altura, densidad, reclutamiento y mortalidad de macollos; asi como
superficie potencialmente fotosintética de pastizales de Spartina densiflora en dos estados de madurez
contrastantes. También se evalué si los cangrejos afectan la degradacion de detritos vegetales en el
sustrato. Para esto se trabajo en dreas de pastizal maduro y en dreas de pastizal rebrotando luego de
cortar al ras todas las estructuras aéreas. Los resultados sugieren que C. granulata puede afectar la
produccion de S. densiflora a corto y mediano plazo cuando la proporcién de rebrotes es alta. No
obstante, este efecto disminuye cuando las plantas alcanzan su madurez y la disponibilidad de rebrotes
disminuye. En las 4reas sin cortar, no se observaron diferencias entre tratamientos para la mayoria de
las variables analizadas durante el tiempo de experimentacién. En las 4reas cortadas, los cangrejos
afectaron la biomasa en pie total de S. densiflora llegando a ser 31 % mayor en la exclusion que en los
otros tratamientos. Este efecto se mantuvo hasta un afio después de iniciado el experimento,

haciéndose incluso mas marcado. Los efectos mas notorios se observaron en el tratamiento de
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exclusion donde el nimero de hojas vivas, el area foliar fotosintética, y la densidad de macollos vivos
mostraron los mayores valores, sin embargo la densidad de macollos muertos en pie fue menor. La
densidad de macollos vivos para cada cohorte analizada tendié a disminuir cuando la densidad de
cangrejos es mayor. Utilizando bolsitas con detritos vegetales, se determiné que la exportacién de su
biomasa luego de un afio fue un 10 % mayor en las exclusiones de cangrejos a los 15 cm de
profundidad pero no se observaron cambios en los detritos subsupeficiales (a los 5 cm). Los resultados
muestran que los mecanismos ecolégicos operantes en el lugar de estudio pueden ser muy diferentes e
incluso opuestos a los informados para otras marismas del mundo, a pesar de su similitud ambiental y
paisajistica.
'

El objetivo del capitulo 5 fue investigar la importancia de los cambios micro-ambientales
generados por la cobertura vegetal sobre la distribucion de Chasmagnathus granulata en la marisma
alta. Los resultados muestran una estrecha relacion entre la distribucion de los cangrejos y la cobertura
vegetal en la marisma alta. Se obtuvieron resultados similares para el tamafio y la densidad de
cangrejos, los cuales disminuyeron desde la costa hacia las partes mas altas de la marisma. La calidad
de la cobertura no fue un factor critico para el establecimiento inicial de cangrejos. Coberturas vivas e
inertes (imitaciones hechas con materiales inertes) amortiguaron al£a3 temperaturas, deshidratacion 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 °C de modo independiente
al tipo de cobertura que tuvieran. Experimentos de atado y confinamiento 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 regulacion de su establecimiento, supervivencia y permanencia especialmente
durante las estaciones calidas. Los resultados no mostraron ningun efecto por parte de predadores
potenciales. Como conclusién general los resultados sugieren que, a pesar de la poca relevancia

atribuida a las interacciones positivas en la estructuracion de comunidades, la cobertura vegetal modula
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la distribucion del macro-invertebrado dominante mediante la facilitacién en la marisma alta de un
modo predecible.

Los efectos del cangrejo C. granulata sobre S. densiflora son muy variables dependiendo de la
escala a la que se realice el analisis. Por ejerpplo, en el ambiente estudiado la importancia de las
interacciones ecoldgicas positivas y negativas fue muy diferente dependiendo de variaciones micro-
ambientales. Con predominancia de condiciones micro-ambientales estresantes para plantas y
crusticeos, la facilitacién se observo como el proceso de mayor importancia dentro de la marisma alta.
Sin embargo, no hay evidencias de que esto ocurra en la marisma media y baja, donde las condiciones
serian mas favorables para ambos organis.mos.

Los resultados hallados sugieren que la postulacion de hipétesis sobre la predominancia de
algiin proceso ecolégico con respecto a los otros es un trabajo delicado considerando que su
importancia en la estructuracion de la marisma varia en el tiempo y espacio. Mas aun, a pesar de las
similitudes ambientales y paisajisticas entre las marismas de diferentes partes del mundo, los procesos
ecoldgicos que determinan los patrones de distribucién de los organismos en tiempo y espacio no son

necesariamente los mismos, como suele asumirse.

SR » ,»"' | _.;:‘;_
Rebrotes de S. densiflora provenientes de dreas
experimentales con y sin cangrejos C. granulata
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INTRODUCCION A LA TESIS

“It was the secrets of heaven and
earth that I desired to learn...”
M. Wollstonecraft Shelley
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Introduccion a la tesis 10

Si bien la tesis tiene como Unico autor al Licenciado Bortolus, varios de sus capitulos han sido
total o parcialmente publicados en cautoria con otros cientificos (en todos los casos, el Lic. Bortolus
fue el primer autor), y por esa razon se consider6 apropiado escribir toda la tesis en impersonal y no en
primera persona. Cada capitulo de esta tesis posee el formato general de una publicacion cientifica,
incluyendo resumen, introduccién, materiales y métodos, resultados, discusion, figuras y tablas
propias. Por razones de coherencia interna de la tesis asi como de practicidad, el area general de
estudio se halla descrita una sola vez en el capitulo 2, mientras que cada uno del resto de los capitulos
cuenta con una aclaracion sobre las areas especificas donde se realizan los muestreos y/o experimentos
correspondientes. La literatura citada en .toda la tesis se encuentra en una sola seccion al final de modo
de facilitar su ubicacion y de evitar redundancias entre capitulos. Esta seccion de Introduccion tiene
como objetivo presentar de modo resumido el marco teérico general que contiene a la tesis, la
estructura que posee cada uno de sus capitulos, asi como a los métodos aplicados para cada problema
especifico abordado. Tanto esta seccion como de la de conclusiones finales tienen por objetivo también
integrar el contenido de la tesis.

Una de las principales inquietudes cientificas desde mediados del Siglo XX, en el campo de las
ciencias biologicas, fue la identificacion de los procesos ecoldgicos que determinan la disposicion de
los organismos vivientes de un modo mas o menos repetido en el tiempo y el espacio, siguiendo cierto
patron (McIntosh 1995). Los trabajos ecoldgicos descriptivos contribuyeron a la deteccion de estos
patrones del mismo modo que los trabajos experimentales suelen constituir el mejor modo de evaluar
la existencia de los procesos que generan dichos patrones (Hairston 1992). Estas dos metodologias de
estudio en ecologia son complementarias y cada una le otorga sentido de utilidad a la otra.
Considerando que los trabajos experimentales no son posibles sin una previa investigacién descriptiva
sobre los patrones relevantes o de interés ecologico, se puede establecer una prioridad logica de la

descripcion ante la experimentacion (Mayr 1998, 1999).
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Esta tesis abarca el estudio de las interacciones bioldgicas como factores de estructuracion de la
comunidad costera denominada marisma. La estructura metodologica desarrollada en cada capitulo
antepone la deteccion de patrones ecologicos (hallados en la literatura o mediante muestreos en el
campo), al disefio de experimentos orientados_a identificar y evaluar la importancia ecolégica de los
principales procesos que podrian generar dichos patrones.

Tomando principalmente como sistema de estudio las marismas de la laguna costera Mar
Chiquita (Pcia. Buenos Aires), los trabajos se centraron en organismos dominantes. En este caso, los
organismos dominantes son aquellos que dan nombre al ambiente en que viven, siendo el pasto
halofito Spartina densiflora Brongniar.ti (1829) la macrofita dominante (casi exclusiva) en los
pastizales costeros denominados “espartillares” y el cangrejo cavador Chasmagnathus granulata Dana
(1851) el macro-invertebrado dominante en esos ambientes. Las areas pobladas por estos cangrejos son
a su vez denominadas “cangrejales” independientemente de la cobertura vegetal. Los trabajos de
muestreo y experimentacion presentados en esta tesis se hallan centrados en interacciones entre estos
organismos y en sus consecuencias directas e indirectas sobre otros organismos infaunales (i.e. que
habitan areas por debajo del nivel del susrato) asociados asi como sobre componentes abidticos del
ambiente (ej. caracteristicas fisicas y quimicas del sustrato, agua y aire).

En el Capitulo I se expone el estado actual de Spartina densiflora con respecto a su sistematica,
distribucion global y ecologia general. Este capitulo se basa en la recopilacién y discusion de
bibliografia, que fue realizada en diversas universidades e institutos nacionales e internacionales y con
la colaboracién de especialistas en sistematica moderna del pais y extranjeros. El desconocimiento
generalizado de la sistematica, biologia y ecologia de S. densiflora, combinado con su actividad
invasora en el hemisferio norte, evidencian la necesidad de investigar no s6lo su biologia y ecologia en
las areas donde es considerada nativa, sino de actualizar su controvertida situacién taxonémica y

distribucion. Cada seccion del capitulo parte de la ubicacion de género Spartina para luego centrarse

Tesis Doctoral. Alejandro Bortolus




Imtroduccion a la tesis 12

en la especie S. densiflora, ofreciendo una comparacion relativa con sus congéneres. La actualizacién
de la descripcion taxondmica de S. densiflora, la variacion de su distribucion espacial a escala global
en el wltimo siglo y medio, y la formulacién de hipétesis sobre el posible origen de la especie son los
mayores aportes del capitulo.

En el Capitulo II, se expone la importancia de las interacciones directas e indirectas entre
cangrejos y plantas del pastizal. Se evalua la importancia de actividades como la remocién de
sedimento realizada por los cangrejos sobre diferentes variables indicadoras del estado fisiolégico y la
produccion de las plantas. También se explora la importancia de la depredacién que hacen los
cangrejos sobre las plantas, dependiendo .del estado de madurez de los tejidos vegetales. Del mismo
- modo, se evallia la importancia de estas interacciones en la distribucién y abundancia de organismos
meiofaunales que viven en el sustrato. La discusion de este capitulo se centra en el impacto de las
actividades de los cangrejos (remocion de sedimento, herbivoria) sobre la distribucién de los
organismos de la marisma.

En el Capitulo III, se expone la importancia de las interacciones directas e indirectas
mencionadas en el capitulo anterior sobre la reproduccion sexual de Spartina densiflora. En este
capitulo se evalta el efecto del cangrejo cavador Chasmagnathus granulata sobre la produccién de
espigas y semillas en plantas jovenes y en plantas maduras. También se investigo el efecto de C.
: granulata sobre la dispersion y la germinacion de semillas de S. densiflora. La discusiéon en este
capitulo se centra en la importancia de las interacciones que pueden regular la produccion de semillas
n una especie potencialmente invasora. Tras analizar variaciones en la dispersion de las semillas de S.
densiflora, también se discute el posible impacto que los cangrejos indirectamente tendrian sobre
comunidades distantes.

En el Capitulo IV se evalua, mediante el uso de una metodologia no destructiva, el efecto de

Chasmagnathus granulata sobre Spartina densiflora en dos estados de madurez contrastantes,
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considerando: (1) su produccién de biomasa en pie, (2) altura, densidad, reclutamiento y mortalidad de
macollos; (3) superficie potencialmente fotosintética y (4) degradacion de detritos caidos sobre el

sustrato. La discusion de este capitulo se centra en la profundizacion del estudio del efecto de los

cangrejos sobre S. densiflora dependiendo de! estado de madurez de la planta y la disponibilidad
relativa de rebrotes. La importancia de este capitulo radica en que el efecto neto de los cangrejos en
este ambiente altamente fragmentado por el uso antrépico (principalmente por quemas) dependeria de
la abundancia relativa de aquellos fragmentos mds susceptibles a la actividad de los cangrejos.

En el Capitulo V se evalta la importancia de interacciones positivas entre plantas y cangrejos
que favorecen el establecimiento y perm.anencia de Chasmagnathus granulata en las zonas mas altas
del intermareal. Especificamente se abordan las siguientes preguntas: (1) Existe alguna relacion entre
la distribucion espacial de la vegetacion dominante y/o distancia a la costa con la distribuciéon 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 criticas para el establecimiento de los cangrejos? (4) Cuén criticas son las

condiciones micro-ambientales en areas sin cobertura del pastizal alto para la supervivencia de los
| l cangrejos? La discusion de este capitulo se centra en la importancia de las interacciones positivas en la

| distribucidon espacial de los macro-invertebrados dominantes de estos ambientes costeros. La
T relevancia de este capitulo radica en la histérica ausencia de las interacciones positivas en la mayoria
de las discusiones sobre dinamica de comunidades en la literatura internacional.

Si bien cada capitulo incluye conclusiones propias, una breve seccién final de Conclusiones

remarca los puntos de mayor relevancia de la tesis en su conjunto, de modo integrado. En esta seccion,
 los argumentos presentados en todos los capitulos son enmarcados en breves comentarios que resaltan
“la importancia de la integracién de las escalas espacial y temporal para la interpretacion de los

i resultados en ecologia y para la formulacion de inferencias regionales a partir de estudios locales y
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ersa. Esta seccion comienza con aspectos derivados de los resultados puntuales de la tesis para

finalizar con aspectos mas generales.
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'ESTADO ACTUAL DE Spartina densiflora B.: SISTEMATICA, DISTRIBUCION GLOBAL, AREA DE
ORIGEN Y ECOLOGIA

“The quality of a taxonomist’s
work is measured not so much by
the number of new forms which
he describes as by the percentage
of synonyms among them”

E. Mayr

Muestra de S. densiflora del Herbario
Gray, Universidad Harvard.
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Capitulo 1 16
RESUMEN

El género Spartina posee una taxonomia controvertida. Si bien muchas de las especies de este
genero poseen un estado taxonémico esclarecido, es frecuente hallar en la biibliografia menciones
erroneas o incorrectas, mediante el uso de un sin(_)nimia desactualizada. De este modo, y considerando
%2 similitud fenotipica interespecifica, algunas especies son confundidas con otras y estos errores
suelen transportarse a estudios ecoldgicos, demograficos. La determinacion errénea de una o mas
especies en estudios que puedan servir de asesoramiento durante la toma de decisiones para el manejo
ambiental, pueden afectar fuertemente la composicion especifica de un ambiente en corto plazo. Este
wraspaso interdisciplinario de errores se magnifica cada vez mas, ya que puede provocar la erradicacién

'

de una especie nativa asi como la proteccion de una especie introducida invasora. Este capitulo
presenta el estado actual de la especie S. densiflora en cuanto a su taxonomia, demografia, area de
origen y ecologia, mediante el analisis de publicaciones existentes en la literatura nacional e

mternacional desde el momento de su clasificacion a comienzos del Siglo XIX. La discusién de las

ultimas dos secciones de este trabajo se halla enmarcada en su condicién de especie invasora en la

:

) F ¢ . .
- mayoria de los paises en que se introdujo.
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Introducciéon

Los pastizales costeros (marismas) integrados por un reducido grupo de géneros de plantas
halofilas conforman gran parte de los ambientes costeros, maritimos y estuariales de todos los
continentes (Chapman 1977, Pomeroy y Wipgert 1981, Costa y Davy 1992). Spartina Schreber
{Schreber 1789) es el género mas importante de estos ambientes, por su gran abundancia y produccion
(plantas con via metabdlica Cs, Adam 1993). Este género conforma pastizales que pueden cubrir
enormes superficies (Silander 1979), siendo considerados organismos bioingenieros (sensu Jones et al.
1994), por generar cambios estructurales en las areas donde se establecen aportando tanto nutrientes
como nuevos habitats (Pennings y Bertns:ss 2001, Bortolus et al. 2001).

La fisonomia de estos ambientes varia de pastizales cerrados de varios metros de alto (S.
alterniflora; Valiela 1995), a otros mas abiertos de pocos centimetros de altura (S. maritima, Marchant
1967), constituyendo areas de reproduccién y alimentacion de muchas especies de interés comercial y
ecologico (Pomeroy y Wiegert 1981, Adam 1993, Mitsch y Gosselink 1993). Estas plantas del género
Spartina también protegen el deterioro de las zonas costeras al amortiguar el efecto erosivo de las olas
y el viento (Lambert 1964, Costa y Davy 1992), por lo que grandes esfuerzos son realizados para
mantener intactas las marismas existentes (Lambert 1964), asi como para restaurar o crear otras
(Chung 1993, Li y Gallagher 1996).

Particularmente, durante los ultimos dos siglos Spartina spp fueron objeto de numerosos
estudios taxonomicos (Schreber 1789, Merrill 1902, Parodi 1919, Saint-Yves 1932, Marchant 1968 a,
b, Mobberley 1956, Giacobbo y Boechat 1988), ecoldgicos (Kefe 1972, Turner 1976, Pomeroy y
Wiegert 1981, Gray et al. 1990, Hill 1990, Perazzolo y Pineiro 1991, Mitsch y Gosselink 1993,
Bortolus e Iribarne 1999 a, b, Pennings y Bertness 2001), fisioldgicos (Teal y Kanwisher 1961, Valiela
y Teal 1974, Mendelsshon 1979, Mendelsshon et al. 1981, Bradley y Morris 1990, Ewing et al. 1995,

Morris y Jensen 1998, Nieva et al. 1999), evolutivos (Huskins 1931, Marchant 1967, Silander 1979,
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Silander y Antonovics 1979, Gray et al. 1990), y socioeconémicos (Scribner 1896, Merrill 1902,
Ranwell 1967, Chung 1990, Qin et al. 1997). No obstante, la proporcion de investigaciones no fue la
misma para todas las especies del género, siendo Spartina densiflora Brongn. "esparto" una de las
especies menos hallada en la literatura intgmacional. Su reciente aparicion fuera de Sudamérica
{Spicher y Josselyn 1985, Fennane y Mathez 1988), probable 4rea de origen (Mobberley 1956, Spicher
y Josselyn 1985), y la evidencia de aptitudes competitivas agresivas y superiores con respecto a las
especies nativas (Kittelson y Boyd 1997), resaltan la importancia de profundizar el estudio de esta
especie.

La investigacion de especies in:/asoras en su lugar de origen permiten una mejor comprension
de sus comportamientos, optimizando la toma de decisiones de manejo en las 4reas que invaden
(Carlton 1996). La dificultad para controlar o erradicar a una especie invasora exética es proporcional
al desconocimiento que se tiene de su ciclo bioldgico y ecologia general. Las costas Sudamericanas
dominadas por Spartina densiflora, son 4reas relativamente pristinas que facilitarian el estudio de esta
especie en su ambiente natural sin perturbaciones antropicas considerables (Adam 1993). El objetivo
de este estudio es revisar y discutir el estado actual de S. densiflora , con respecto a su sistematica,

distribucion global y 4rea de origen, sobre la base de las investigaciones publicadas hasta el presente.

Materiales y Métodos
Se realiz6 una busqueda exhaustiva de literatura en instituciones del extranjero (Biblioteca
Arnold Arboretum, Biblioteca del Gray Herbarium, Biblioteca Emnst Mayr del Museo de Zoologia
Comparada, Biblioteca de los Laboratorios Biologicos; Universidad Harvard, Cambridge, EEUU;
Instituto Oceanografico Woods Hole, Massachusset, EEUU), y nacionales (Instituto de Investigaciones
Biolégicas y de la Facultad de Ciencias Agrarias, Universidad Nacional de Mar del Plata; Instituto

Nacional de Investigacion y Desarrollo Pesquero, INIDEP, Mar del Plata), y Fundacién para
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Imvestigaciones Bioldgicas Aplicadas (FIBA, Mar del Plata). La bisqueda se realizé mediante el uso
&= las siguientes palabras claves variando género, clase y realizando diferentes combinaciones:
Spartina, densiflora, Argentina, esparto, espartillo, espartillares, marisma, Poaceae, Gramineae,
Uhloridae, halophytes, marsh, saltmarsh, grass, cordgrass, invasive, exotic. Con excepcién de los
localismos (gj. espartillo, cordgrass), la mayoria de los términos fueron utilizados en espafiol e inglés,
n0 obstante también se trabajé con publicaciones halladas en francés y latin. Gran parte de la busqueda
se realizo de modo regresivo, analizando las listas bibliograficas citadas en la bibliografia hallada. Con
respecto a la literatura de difusion restringida o limitada (i.e. no indexada), el mayor inconveniente se
hall6 en la localizacion de boletines int?mos de Institutos y dependencias gubernamentales, y de tesis
de grado y postgrado. También se realizaron busquedas de informacién en Internet, pero dicha
informacion no se utilizé en este trabajo por ser redundante con la hallada por otros medios, por
mostrar poca estabilidad en el tiempo (no siendo segura su disponibilidad a lo largo del tiempo) y por
ser, en general, de fuente anénima. El andlisis del material bibliografico se acompafié con el analisis
del material correspondiente hallado en el Herbario Gray de la Universidad Harvard (Cambridge,

EEUU).

Sistematica de Spartina densiflora

Spartina (Gr. spartine: cuerda, soga tejida con esparto (Stipa tenacissima L.); Brown 1954;
Nicora y Rugolo 1987) es un género de pastos que debe su nombre probablemente a la semejanza de
sus rizomas con el esparto (Smith et al. 1981, Nicora y Rugolo 1987), y cuya sistematica siempre fue,
y sigue siendo, muy controvertida. Si bien, este género fue cambiado de familia y tribu (ej. Clapham et
- al. 1952, Chapman 1992), la posicion mas aceptada es en la tribu Chlorideae donde Hackel lo retuvo
: (ver Merrill 1902, p. 5), dentro de la familia Gramineae (Kunth 1829, Parodi 1919, Hutchinson 1944,

Mobberley 1956, Parodi 1967, Hubbard 1969). En la literatura mas utilizada se suele situar a la tribu

Tesis Doctoral. Alejandro Bortolus



Capitulo I 20
Chlorideae en la subfamilia Festucoideae (Parodi 1919, Mobberley 1956, Cabrera 1970, Watson y
Dallwitz 1992). Estas clasificaciones se basaron exclusivamente en caracteristicas de las estructuras
florales y derivadas (ej. N° de flores fértiles por espiguilla, estructura embrionaria, tamafio de las
glumas). Luego, mediante el analisis histolé_gico y anatoémico foliares se colocoé a Chlorideae en la
Subfamilia Panicoideae (Prat 1936). Finalmente, se situ6 a Spartina Schreber dentro de la Subtribu
Chloridinae, de la Tribu Cynodonteae, de la Subfamilia Chloridoideae, de la Familia Poaceae
{Renvoize y Clayton 1992, Zuloaga et al. 1994). Esta clasificacion aparte de estar actualizada segun el
Codigo Internacional de Nomenclatura Botanica, seria la mas adecuada por basarse no solo en
caracteristicas histologicas y anatémic.:as del embrién, flores y hojas, sino también por considerar
caracteres fisioldgicos (i.e. via fotosintética), analizando las relaciones filogenéticas entre grupos
anatomica y fisiologicamente similares (Renvoize y Clayton 1992).

Schreber establecio el género Spartina en 1789 (Schreber 1789), basado en ejemplares de
Spartina stricta (Curtis) Roth (= S. maritima; (Curtis) Fernald, Merrill 1902), aunque no cit6 ninguna
lista de especies comprendidas por €l. Poco después, Gmelin (1791) realizé un listado donde incluyo,
en honor a Schreber, la especie S. schreberi. No obstante, S. schreberi nunca fue considerada especie
tipo porque el nombre no fue acompafiado con una descripcion de los especimenes analizados, y
tampoco se dio la localizacién de un holotipo, causando confusiones taxonémicas (Merril 1902). Ast,
S. schreberi perdi6 su validez taxondmica para la mayoria los boténicos (Mobberley 1956). Ante la
necesidad de una especie de referencia del género, 165 afios mas tarde, Mobberley colocé a S.
cynosuroides L. (Roth) en esta posicién de referencia por “lo bien estudiada y su amplia distribucién”
(holotipo en el British Museum; Mobberley 1956). Esta especie habia sido descripta por Linneo en
1753 como Dactylis cynosuroides, e incluida en Spartina spp por Roth en 1806. La primera
descripcion especifica para el género, corresponde a Spartum essexianum, spica gemina clausa Petiver

(1716), ahora llamada Spartina maritima (Curtis) Fernald (1916) (Mobberley 1956).
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La cantidad de especies atribuidas al género Spartina fue muy variable en el tiempo (12-15:
il 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). Lps trabajos mas aceptados en la literatura por su analisis
exhaustivo son los de Mobberley (1956) y Watson y Dallwitz (1992), que proponen 16 especies. No
wbstante, debe considerarse que el listado de Mobberley (1956) con 16 especies incluye al menos 3
Subridos. Algunos autores implicitamente consideran a los hibridos como especies (ej. Mistch y
Gosselink 1993, Gray et al. 1990), mientras que otros no los integran a sus listados de especies (ej.
Dachler y Strong 1996). Un ejempl(.) de esto lo aporta S. anglica C.E. Hubb. (probablemente
confundida con S. rowsendii por Mobberley), originada por doblamiento cromosémico del hibrido
estéril S. x towsaendii (Hubbard 1984, Gray et al. 1990). Si bien la nominacion de esta especie es
estrictamente invalida y no cumple con las normas dictadas en el Codigo Internacional de
Nomenclatura Botanica (CINB), es ampliamente aceptada y utilizada (Hubbard 1968 citado por Gray
etal. 1990).

Durante la expedicion comandada por el Capitan de fragata M.L.I. Duperrey (1822-1825), el
botanico A.D. Brongniart colecté en una localidad “cercana a Concepcion de Chile”, ejemplares
vegetales a los que clasificoé como Spartina densiflora (Brongniart 1829). Brongniart realizé una
descripcion anatomica general de las plantas acompafiada de una buena descripcioén de sus estructuras
reproductoras. La abundancia de estas estructuras reproductoras en las plantas observadas debe haber
sido grande, ya que Brongniart le confirié el adjetivo especifico “densiflora” (i.e. “con muchas
flores™), a pesar de haber descripto y clasificado durante el mismo viaje a su congénere S. ciliata
Brongn., la cual posee espigas cilindricas de tamafio mucho mayor (Parodi 1919. Fig. p. 28).
Lamentablemente, si bien esta publicacion presenta varias ilustraciones (ej. de S. ciliata), ninguna

corresponde a S. densiflora, pudiendo compararse solo sus descripciones.
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Actualmente Spartina densiflora es el binomio mas aceptado en relacion al resto de los

snonimos especificos (Mobberley 1956, Cabrera y Zardini 1978, Valdés et al. 1987). No obstante,
Zurante el ultimo siglo y medio, la literatura botanica fue confusa y a veces incoherente con respecto a
12 posicion taxondmica de esta especie, extendiéndose el inconveniente a trabajos de tipo ecologico (ej.
West 1977 Spicher y Josselyn 1985, Nieva 1996, Costa y Davy 1992). La mayoria de estas
confusiones provienen de la asignacion errénea (probablemente no intencional) de la sinonimia
especifica en bibliografias de prestigio reconocido. Un ejemplo claro se da en West 1977 (p. 196): “...
Ambos autores indican que Spartina brasiliensis (1lamada S. alterniflora por Molfino y S. densiflora
por Cabrera, 1970, II, p. 387) forman c.iensos...”; donde West involucra erréneamente a Spartina
densiflora como sindnimo de S. alterniflora 'y de S. brasiliensis, mientras que Cabrera (1970, pp. 387-
388) diferencia explicitamente ambas especies y sus respectivos sinoénimos (S. alterniflora = S.
brasiliensis y S. densiflora = S. montevidensis). Considerando las extremadamente diferentes aptitudes
competitivas, reproductivas y dispersivas de S. alterniflora y S. densiflora (ver mas abajo), el error de
intercambiarlas indistintamente, podria verse magnificado al afectar las interpretaciones de trabajos
ecologicos y las inferencias que de ellos se desprendan. Mas aun, este tipo de errores podria
desencadenar conflictos en trabajos de manejo ambiental en que se halle involucrada alguna de estas
especies, pudiendo desestabilizar de modo irreversible la composicion comunitaria nativa.

Otra fuente de confusion son las publicaciones que de modo contemporaneo utilizan diferentes
sinonimia en sus listados. Por ejemplo, Parodi (1967) en su listado de gramineas bonaerenses incluye a
Spartina montevidensis Arechav. (junto a S. brasiliensis). No obstante, Mobberley (1956) habia
validado a S. montevidensis como sindnimo de S. densiflora, como Parodi mismo habia sugerido en su
publicacion de las Chlorideas Argentinas (Parodi 1919). Cabrera también incluye en sus listados de

1953 a S. montevidensis, aunque en ediciones posteriores cambia la denominacién a S. densiflora
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‘Cabrera 1970). Estos cambios son normales en la clasificacién de organismos, por lo que su mencién
en trabajos que no sean estrictamente sistematicos debe ser actualizada para evitar mas confusiones .

A continuacion se enuncian y discute la validez de los sinénimos atribuidos a S. densiflora B. a
1o largo de 101 afios luego de su descripcion ipicial en orden cronoloégico.

Steudel (1855) describi6é una muestra colectada cerca de Concepcion de Chile y le atribuyo el
nombre de Chauvinia chilensis, separandola de Spartina densiflora por diferencias de tamafio general.
No obstante el analisis de los fragmentos de los especimenes tipo muestran que ambas pertenecen a la
misma especie, lo que invalida cualquier mencion de C. chilensis (Mobberley 1956). Las marcadas
similitudes halladas por Mobberley czntre C. chilensis y S. densiflora , y su estrecha relacion de
localizacion espacial sugieren que Steudel no pudo analizar el espécimen tipo de S. densiflora . La
ausencia de menciones de C. chilensis en la literatura internacional evidencia la falta de aceptacion que
tuvo esta clasificacion; no obstante esta denominacion aparece incluida en muchas de las listas de
sinonimia especifica.

Arechavaleta (1894) introdujo como especie nueva a Spartina montevidensis a partir del
analisis de unas muestras provenientes de parajes cenagosos de las costas del Rio de la Plata
(Uruguay). Esta nominacién tuvo gran repercusion y aceptacion en trabajos taxondmicos y no
taxondmicos realizados en América del Sur (ej. Ragonese y Covas 1947, Verettoni 1960) y en paises
del Hemisferio Norte (ej. West 1977), siendo durante muchos afios el sindnimo de mayor uso. Las
descripciones de morfologia, color y época de floracion, no muestran una clara separacion entre esta
especie y S. densiflora. Mas aun, las excelentes figuras que se incluyen en este trabajo la muestran
indistinguible de S. densiflora. Si bien Parodi (1919, 1967), incluye en sus listados de especies a S.
montevidensis, también menciona que podria ser una variedad de S. densiflora , y que solo mediante el
analisis minucioso de un mayor numero de muestras chilenas podria solucionarse este problema

(Parodi 1919). El analisis propuesto por Parodi (1919) fue realizado por Mobberley sobre especimenes
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seferidos como S. montevidensis, y no hallo nada que pueda justificar su separacion como nueva
especie (Mobberley 1956). El Catalogo de la Familia Poaceae de la Republica Argentina coincide con
este criterio subordinando S. montevidensis como sindnimo de S. densiflora (Zuloaga et al 1994).
Spegazzini (1897) describe como espepie nueva a Spartina patagonica baséndose en muestras
obtenidas en Isla de los Leones (Santa Cruz, Argentina). A pesar de que la descripcion que da
Spegazzini concuerda casi totalmente con la de S. densiflora , Parodi la reconoce como un grupo
discreto, por tener “inflorescencias mas cortas y espigas con espiguillas mas o menos flojas” (Parodi
1919). No obstante, estas caracteristicas de las inflorescencias no serian tan diferentes como para
| justificar una separacion clara de esp.ecies dada la gran plasticidad fenotipica de estas estructuras
| {capitulo 3).
Considerando la plasticidad fenotipica presente en el género Spartina (ej. Spartina alterniflora
| forma corta y forma alta; Valiela y Teal 1974), las variaciones fenotipicas mencionadas podrian
deberse a condiciones del ambiente (clima, disponibilidad de nutrientes) o interacciones bioldgicas
(Valiela 1995, Bortolus e Iribarne 1999a). El analisis de las estructuras reproductoras sobre las que se
Justifico la separacion de S. densiflora, S. patagonica y S. montevidensis, sugiere que no hay evidencia
suficiente para separarlas como especies diferentes (Mobberley 1956). Plantas provenientes de un
mismo pastizal, pueden adquirir formas mucho mas contrastantes que las halladas entre esas tres
clasificaciones (ver capitulos 3 y 4). Las leves variaciones descriptas entre los especimenes en
cuestion, asociadas a sus procedencias geograficas extremadamente diferentes, sugieren la presencia de
variaciones geograficas intraespecificas, mas que la existencia de especies diferentes. Estas variaciones
podrian conducir un proceso de especiacion por aislamiento geografico (Mayr 1999). No obstante, a
pesar de que el aislamiento llega a su maxima expresion con la cordillera de los Andes separando las
poblaciones de Chile de las de Argentina, aiin no existe evidencia concreta de que haya un proceso de

especiacion en marcha. La realizaciéon de estudios comparativos que se estan llevando a cabo
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mente en Espafia y Francia sobre las diferentes especies aportara informacion mucho mas precisa
respecto.

Saint-Yves (1932) diferencia en Spartina densiflora, 2 variedades (var. typica y junciformis) y
subvariedades para cada una (brongniartii, pauper'y genuina, argentinensis respectivamente). Este
el primer autor que establece criterios para la determinacion de grupos intraespecificos de Spartina.
criterios presentados por Saint-Yves, en esta clasificacion son débiles e involucran variables
ideradas actualmente como de escaso valor para este tipo de organismos cuando son consideradas
modo aislado (ej. distribucidon geografica, apariencia de las inflorescencias). El analisis de sus
ipciones, no muestra una separ.acién clara de la variedad junciformis con respecto a S.
‘argentinensis (Mobberley 1956), para la que el autor utiliza el nombre S. spartinae Trin., cuyo adjetivo
especifico es invalido por ser tautolégico, segun el codigo internacional de nomenclatura de botanica,
por lo que no habria razén para reducir esta especie a una variedad de la especie S. densiflora . Mas
aun, S. argentinensis es considerada una especie separada taxonémica y ecolégicamente de S.
densiflora en Argentina (Parodi 1919, Zuloaga et al. 1994). Un criterio similar presentado por Saint-
Yves para separar las subvariedades brongniartii y pauper, tampoco seria suficientemente
~representativo como para dar validez a esta separacion (Mobberley 1956). Lo mismo sucede cuando

Saint-Yves menciona Spartina juncea Willd. var. montevidensis (Arech.) St.-Yves (1932) y Spartina
ea Willd. var. laxiflora St.-Yves (1932), debiéndose considerar ambas como sinonimos de S.
densiflora (Mobberley 1956). Estas subdivisiones realizadas por Saint-Yves no tuvieron mayor
aceptacion entre los botanicos, y gran parte de ellas podrian ser atribuidas a variaciones
intraespecificas debidas a diferencias geograficas.

Saint-Yves (1932, p 86) mencioné en los comentarios de Spartina juncea Willd. var juncea St-
~ Yves subvar americana St-Yves la existencia de muestras de una especie nueva Spartina platensis

Mez, (herb. M. Berl. 3 p), de la que no habria descripcion ni diagnosis. Mas tarde Mobberley (1956)
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ién lo incluyod en la lista de sinénimos de S. densiflora. Sin embargo, con el espécimen aun en
acion, este autor no presentd argumentos ni comentarios sobre su condicion taxonémica. Segun
CINB este nombre es invalido. S. platensis no volvié a ser mencionada en la literatura, ni deberia
0 mientras no exista una diagnosis adec_uada del espécimen tipo. Considerando esta falta de
#videncia taxonOmica, en este capitulo sera considerada como no valida.

Saint-Yves (1932) considera una muestra determinada por Hitchcock (sin fecha registrada)
womo Spartina foliosa Trin., como S. densiflora Brongn. var. fypica St.-Yves subv. brongniartii St.-
Yves, forma acuta St.-Yves. Este autor diferencia la muestra en cuestion por tener una “estructura
foliar diferente” a la de S. foliosa, espi'guillas mas cortas (7-8 mm en lugar de 12-16 mm), y glumas
carenadas. Seglin Mobberley (1956) la descripcion presentada es considerada poco consistente para
Justificar su re-identificacion. Mas aun considerando que Saint-Yves menciona que la inflorescencia de
forma cilindrica de la muestra habria motivado su identificaciéon como S. foliosa por Hitchcock. Lo
raro de este comentario es que las inflorescencias de S. densiflora muy raramente poseen aspecto
cilindrico, siendo este uno de los caracteres utilizados para su diferenciacion de otras especies (ej. de S.
argentinensis y de S. ciliata). No obstante todas estas discusiones parecen disiparse cuando Kittelson y
Boyd (1997) mencionaron que las muestras en cuestion fueron comparadas con otras provenientes de
Chile, e identificadas como S. densiflora a pesar de que la comparacion en si, no se incluyo en el
trabajo.

Sobre la base de lo expuesto, la sinonimia especifica seria:

Spartina densiflora Brongn., Voy. Monde: 14. 1829. Tipo: Chile. VII Region: Concepcion,
D’Uprville s.n..

Chauvinia chilensis Steud. (1855)

Spartina montevidensis Arechav. (1894)

Spartina patagonica Speg.(1897)

Spartina densiflora Brongn. var. typica St.-Yves, nom inval. (1932)

Spartina densiflora Brongn. var. typica St.-Yves subv. brongniartii St.-Yves (1932)
Spartina densiflora Brongn. var. typica St.-Yves subv. pauper St.-Yves (1932)
Spartina juncea Willd. var. montevidensis (Arechav.) St.-Yves (1932)

Spartina juncea Willd. var. laxiflora St.Y .ves (1932)
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No hay duda de que los trabajos mas completos sobre Spartina densiflora fueron realizados por
int-Yves (1932) y Mobberley (1956). El primer autor género una serie de divisiones intraespecificas
en descripciones de tipo morfolégico y su localizacion geografica. No obstante, la mayoria de
veces estas descripciones son dificiles de comparar entre si por la falta de puntos en comun. El
segundo autor posee un criterio mas sélido y actualizado para analizar y describir de modo
womparativo las diferentes especies, acompafiando todos sus analisis con esquemas, tablas y (y para
wan parte de ellas) recuentos cromosoémicos. Ambos autores proveen claves de determinacion, pero
Saint-Yves ordena estas claves de modo clasico principalmente sobre la base de similitudes
especificas, mientras que Mobberley l.o hace separando grupos segin su localizacion geografica.
Actualmente y considerando el grado de invasion que han alcanzado varias de estas especies, la
sgrupacion geografica no es el modo mas adecuado para orientar en la determinacion especifica dentro
de este género.

Unificando criterios, a continuacion sigue la descripcion de Spartina densiflora considerando la
descripcion de sus diferentes sindnimos e incluyendo algunas observaciones personales realizadas
sobre pastizales de la laguna costera Mar Chiquita, desembocadura del Rio Samborombén y Bahia
Blanca (Pcia. de Buenos Aires) sobre coloracion, aspecto y época de floracion.

Spartina densiflora es una planta perenne, cespitosa, glabra, con rizomas cortos pero no
ausentes, rigidos y estoloniferos, a menudo con innovaciones extravaginales apretadas, de color rosado
violaceo. Tallos robustos, glabros y cilindricos, numerosos, erectos, rigidos, con aerenquima, con hojas
hasta su extremo, de 0.4-1.5 m de altura (hasta 2 m en Espafia; C. Costa com. pers.), principalmente de
color marrén pardo pero en la base estan usualmente tefiidos de color violeta, purpura o con tonos
anarajandos (A. Bortolus obs. pers.). Vainas planas bien ajustadas al tallo, ligula leve, transversal
ciliada, pestafiosa (1-2 mm). Laminas numerosas (7-11) y cercanas, convolutas o subconvolutas,

estrechas, agudas, rigidas, con aerenquima reducido, cominmente curvas y secas en el extremo
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1, escabrosas y algo estriadas en los bordes y en la cara axial y lisas glabras en la cara abaxial,
la region media del eje alcanzan su longitud maxima de 5-35 cm y 2-8 mm de ancho méaximo. En
pastizales maduros (i.e. de varios afios de edad sin ser quemados), la gran proporcion hojas muertas
0 pie da a la planta una coloracion entre amarillenta y pardo grisaceo que se torna mas verdosa solo
Zurante la primavera y el verano temprano (A. Bortolus obs. pers.). Panoja de 6-35 cm, pisciforme o
subcilindrica (cilindrica mucho menos frecuente) de 6-8 cm de ancho con 3-7 espigas, eje tri-angulado.
Espigas de 8-15 cm imbricadas, alternadas o subalternadas, un poco mas largas que la distancia a que
estan unas de otras adosadas al eje (3-4 cm), con raquis dorsiplano, disminuyen el tamafio desde la
base hasta el apice, raquis ondeado siguiendo el contorno de las espiguillas reflejando el numero de
espiguillas que portaba aun en la época post-liberacién, mas o menos prolongado luego de la ultima
espiguilla. Espiguillas lanceoladas (10-30), oblicuamente comprimidas, glabras o con asperezas,
sesiles, rigidas, unilaterales de 8-13 mm de largo y 1.5-2.3 mm de ancho, insertas a 5 mm unas de
otras. Gluma inferior de 3-6.5 mm lineal, alcanzando la parte mediana de la superior, apice a veces
bilobulado con carena escabrosa, gluma superior de 8.5-11 mm, aquillada, dorso escabroso y apice
obtuso, entero o apenas bilobulado, sobrepasa las glumelas, carina ciliada y nervio medio bien
pronunciado llegando al apice pero continuado en mucrén. Lemma aguda o subobtusa, de 8-10 mmm,
la carina ciliada. Padlea mayor o igual a su lemma e igual, menor o mayor que la gluma superior. citas
Anteras exertas, rojizo violaceas con partes blancas (A. Bortolus obs. pers.), dehiscentes, de 3-6 mm,
sostenidas por filamentos hialinos y anchos que terminan en un engrosamiento globoso. Cariopse
alargado de 6 mm, con la base de los estilos en su apice, embrion casi tan largo como el grano,
ombligo basilar aobado. En el Hemisferio Sur florece de Diciembre a Mayo (Mobberley 1956, Smith et
al. 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

respecto a un contexto ambiental, biologico y ecoldgico. Por ejemplo, las densidades de macollos, la
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@imension de los rizomas, o el tamafio de las espigas pueden variar dramaticamente en diferentes
sustratos o incluso bajo diferentes condiciones de herbivoria (capitulos 2, 3 y 4). La omision de estas

consideraciones interdisciplinarias pueden llevar a conclusiones confusas y erroneas.

Distribucion y drea de origen de Spartina densiflora

El género Spartina tiene una distribucion muy amplia, presentandose en todos los continentes, y
poblando generalmente franjas costeras (ej. S. alterniflora, S. ciliata, S. maritima), aunque también
ocupa regiones mediterraneas (¢j. S. densiflora, S. gracilis, S. pectinata). Su distribucion abarca ambos
hemisferios pero estd menos reportado entre los tropicos (10 especies fuera de los tropicos y 7 entre
cllos), donde las marismas podrian ser afectadas negativamente por competencia con manglares
‘Kangas y Lugo 1990), o por condiciones climaticas (Daehler y Strong 1996).

La distribucion de S. densiflora, fue considerada histéricamente como restringida al sur de
América del Sur (Brongniart 1829, Saint-Yves 1932, Mobberley 1956, Cabrera 1970, Cabrera y
Zardini 1978). No obstante, su distribucion actual ha sido reportada recientemente en el hemisferio
Norte, en Europa, Africa y América del Norte.

El primer reporte de Spartina densiflora fuera de América se dio en Espaiia (Tutin et al. 1980,
Nieva 1996). Si bien esta reportada como accidental, se desconoce tanto el origen como el momento de
12 introduccion de la especie en el continente europeo. Habiéndose sugerido como primer asentamiento
1as costas de Huelva (Espafia), S. densiflora, se dispers6 luego por todo el Sur de Espafia y Sudeste de
Portugal, llegando probablemente hasta Galicia (Espafia; Nieva 1996). La distribucion actual de esta
especie en Europa sigue siendo estudiada (Nieva 1996).

Diversos autores sugieren que S. densiflora se habria dispersado desde Espafia hasta Marruecos

{ Africa; Fennane y Mathez 1988, Nieva 1996). Plantas de esta especie fueron introducidas en el jardin
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anico del Instituto Cientifico de la Merja Zerga (Marruecos) conﬁndidm con S. versicolor Fabre
S. patens; ver Fennane y Mathez 1988). Por otro lado, Le Floc’h et al. (1990) consideran no
ional e inadvertido al modo de introduccién de esta especie. Su distribucion en el continente
o estaria restringida a la laguna Merja Zerga (Marruecos; Nieva 1996), en cuyo canal de
e habrian sido colectadas en 1978 las primeras muestras determinadas como S. densiflora
e y Mathez 1988), siendo éste, el primer y Unico registro de la especie para el continente
Africano. Por otro lado, no debiera descartarse que, como se sugirié para S. alterniflora en Europa del
este (Marchant 1967), la introduccion de S. densiflora en Espaia y Africa pudo haber sido accidental y
por medio del balasto de barcos provenientes de América.

Recientemente Spicher y Josselyn (1985) reportaron la existencia de S. densiflora en la Bahia
& San Francisco (California, USA), probablemente introducida a fines de 1800 como balasto sélido.
Estos autores sugieren que plantas determinadas anteriormente como S. foliosa en la Bahia de
Humboldt, pertenecerian a la especie S. densiflora. La idea nace al observar que plantas de la Bahia
Humboldt (USA) transplantadas a la Bahia de San Francisco mostraban diferencias fenoldgicas con las
mativas (Spicher y Josselyn 1985). Los criterios para la comparacion de las muestras en esa publicacion
=0 son robustos y carecen de analisis estadistico, aunque basa sus argumentos principalmente en
diferencias cuantitativas. No obstante las muestras en cuestion fueron comparadas con otras
provenientes de Chile (la comparacion no se incluy6 en el trabajo), e identificadas positivamente como
X densiflora (Kittelson y Boyd 1997). En la literatura se han mencionado algunos reportes aislados en
Bempo y espacio para S. densiflora en areas no nativas (ej. Costa y Davy 1992) que debieran ser
cuidadosamente verificados antes de considerarse como nuevas invasiones.

Tanto semillas como partes de rizomas y de tallos de Spartina densiflora son capaces de flotar
por largos periodos en el agua y permanecer vivos y capaces de generar nuevos tejidos una vez

establecidos en sustrato firme (Saint-Yves 1932, Daheler y Strong 1996, capitulo 3). Sobre la base de
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rutas de dispersion de varios invertebrados en agua de balasto (Carlton 1985; 1987), y asumiendo
semillas y porciones vegetativas podrian seguir las mismas rutas de dispersion, esta especie podria
sido introducida de este modo accidentalmente en California (USA) a fines de 1800, hallandose
la actualidad restringida a las bahias de Humboldt y San Francisco (entre 40° 50° y 37° 53" N;
scher y Josselyn 1985, Kittelson y Boyd 1997). :

Con respecto a su area de origen, Spartina spp son histéricamente consideradas americanas
bberley 1956, Chapman 1977). Antes de la introduccion de S. alterniflora y S. densiflora en
pa, solo S. maritima se hallaba en el Viejo Mundo. Del mismo modo, antes de la introduccion de
X densiflora en América del Norte, ha.bia 6 especies alli (S. x caespitosa, S. cynosuroides, S. gracilis,
foliosa, S. patens, y S. pectinata), 3 en América del Sur (S. ciliata, S. densiflora y S. longispica), y 2
especies compartidas (S. argentinensis y S. alterniflora). Esta distribucion sugiere un origen
Americano (probablemente en América del Norte) para Spartina spp.

Aunque la determinacion del 4rea de origen de S. densiflora es muy controvertida, la
sbundancia y extension que cubre esta especie en América del Sur sugieren que ese seria su area de
origen (Mobberley 1956, Spicher y Josselink 1985, Kittelson y Boyd 1997). Esta hipotesis de origen
sudamericano, concuerda con que tanto la primera cita (Brogniart 1829), como las inmediatamente
posteriores (considerando S. densiflora y sus sinénimos especificos) la localizaron en América del Sur
{Argentina: Spegazzini 1897, Parodi 1919, Hauman 1926; Brasil: Saint-Yves 1932; Chile: Steudel
1855, Saint-Yves 1932; Uruguay: Arechavaleta 1894). Solo luego de aproximadamente un siglo se
menciona la dispersion de la especie en América del Norte (Spicher y Josselyn 1985), Europa (Valdés
et al. 1987), y Africa (Fennane y Mathez 1988). Mas aun considerando su ausencia de los listados mas
completos de Spartina spp, reportados para otras partes del mudo (Merril 1902, Saint-Yves 1932,
Mobberley 1956). No obstante, no puede descartarse que pudo sufrir extinciones locales persistiendo

hasta la actualidad solamente en el América del Sur.
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En la actualidad la distribucion de Spartina densiflora es tan discutida como su sistematica y

ser actualizada. En el continente sudamericano S. densiflora, se distribuye de forma relativamente
continua a ambos lados de la cordillera de los Andes, poblando la mayoria de las costas (playas
abiertas, estuarios y lagunas costeras; Chapman 1977). Su distribucién actual en la costa atlantica es
mayor (de 25° 1” S a 51° 33’ S), que en la pacifica (desde un area al norte de Concepcién 36° 50° S
Basta 41° 28° Pto. Mont, 41° 37" Maullin). Esto quizas se deba a que las costas chilenas poseen una
menor disponibilidad de areas estuariales protegidas de la accion de las olas, pero afectadas por mareas
diarias todo el afio. Estas condiciones ambientales podrian ser las mas aptas para el establecimiento de
estas plantas (Daheler y Strong 1996). I\.Io obstante, estas diferencias en la distribucion también podrian
deberse a diferentes condiciones oceanograficas relacionadas con su trasporte o también a un menor
esfuerzo enfocado en el estudio de marismas chilenas en comparacion con las de Argentina por ser
ambientes poco abundantes. Otro factor que podria actuar aqui es una menor accesibilidad a dichas
marismas, generalmente cercadas por relieves bruscos, lo que podria dificultar la llegada de los
mvestigadores.

La mayor abundancia y amplitud de distribucion, asociada a la mayor representacion especifica
del género, sugieren que el origen de S. densiflora habria sido en la costa atlantica. No obstante, dada
la falta de registros fosiles y de un andlisis molecular comparativo adecuado seria incorrecto considerar
esto como conclusivo. Més aun, considerando el dinamismo (espacial y temporal) de la composicion
especifica de algunas marismas, es dificil concluir el origen de ésta especie sobre la base de su
distribucion actual o incluso desde el primer reporte para el género (i.e. 1753 por Carolus Linneo). El
pequeflo numero de especies y su relativamente restringida distribucion global, hacen de Spartina spp
un sistema ideal para el estudio de patrones de especiacion.

En diversas claves de determinacion es comun encontrar como caracteristica diagnostica la

localizacion de la especie. Como se vio en esta discusion, la localizacion de una especie puede variar
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¢! tiempo por migraciones naturales o por introducciones realizadas por el hombre. Esto hace
la utilizacion de las claves con esas caracteristicas incorporadas, quitandoles validez. Por eso
de evitarse su utilizacién como caracter diagnostico aislado. La mayor limitante para la
identificacion de estos organismos a escala global es la falta de una clave que abarque todas
especies del género juntas, de modo de identificar cualquiera de ellas independientemente de su
scacion geografica. No obstante, ante la sospecha de una invasion por S. densiflora en cualquier
pueden considerarse primero aquellos caracteres morfologicos presentes solo en sus congeneres
diendo de la/las especie/s nativas), pero se hallan ausentes en S. densiflora. La Tabla 1 muestra
menos tres caracteristicas morfolég'icas que no existen en S. densiflora pero que son tipicas de las

especies. Si como un primer paso el uso de esta tabla sugiere que la planta en duda podria ser S.

iflora, debiera recurrirse a las descripciones y claves de determinacion mas especificas.

Ecologia de Spartina densiflora

El género Spartina presenta una gran variabilidad en la biologia (ej. tipo de reproduccion,
dispersion, establecimiento, capacidad de hibridacion), y ecologia (ej. tolerancia a estrés ambiental,
aptitudes competitivas e invasoras) de sus especies. La reproduccion vegetativa es considerada la mas
importante para estos organismos y a veces la tnica (ej. S. bakeri, Mobberley 1956), principalmente
por permitir la integracion fisiologica de plantas establecidas en areas poco favorables (Adam 1993).
No obstante, el establecimiento de semillas de varias especies favorece la dispersion y colonizacion de
nuevas areas a mayor escala (Adam 1993).

Los pocos trabajos publicados en revistas de difusion internacional sobre Spartina densiflora se
refieren principalmente a aspectos ecologicos de esta especie (Spicher y Josselyn 1985, Kittelson y

Boyd 1997, Bortolus e Iribarne 1999, Menone et al. 2000, Bortolus et al. 2001) y los trabajos
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os en América del Norte consideran a esta especie como invasora (Spicher y Josselyn 1985,
1996, Kittelson y Boyd 1997). Esta especie parece tener bien desarrollada ambas estrategias
uctivas, sexual y asexual (Nieva 1996, Bortolus e Iribarne 1999b, capitulos 3 y 4). Es probable
pueda cambiar de una estrategia reproductiva a otra dependiendo del grado de estrés en que se
¢ (ej. Herbivoria; Bortolus e Iribarne 1999b). Su produccion de semillas pude variar
iderablemente cuando se halla bajo herbivoria comparada con areas libres de herbivoros (Bortolus
¢ Iribarne 1999b, capitulo 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
£omo especie invasora (capitulo 3).

Muchas veces no son las plantas invasoras las que generan dafios en un ambiente sino los
hibridos que generan al cruzarse con las especies nativas. Si bien la hibridacion ha sucedido
maturalmente dentro del género Spartina (€j. S. x caespitosa: S. patens x S. pectinata, S. X towsendii: S.
alterniflora x S. maritima, S. x longispica: S. alterniflora x S. densiflora), este proceso no siempre
sucede de modo obligado entre especies que habitan en un mismo area. La mayoria de los hibridos son
estériles (Mobberley 1956, Marchant 1968b), aunque algunos probablemente lo sean solo parcialmente
1e]. S. x longispica). Algunos hibridos, incluso, habrian favorecido la especiacion dentro del género.
Por ejemplo, S. anglica (el nombre invalido sensu stricto, segun el CINB, pero es comunmente
utilizado en la literatura cientifica; Gray et al. 1990) es un organismo fértil originado por doblamiento
cromosomico del hibrido estéril S. x fowsendii aproximadamente 20 afios mas tarde de su aparicion en
Inglaterra (Gray et al. 1990, Adam 1993). Si bien el hibrido S. x towsendii desplazé casi totalmente a
su antecesores S. maritima y S. alterniflora en Inglaterra (Lambert 1964), esto no es aceptado como
una regla ecolégica. 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 hibrido S.

longispica ya exista en las areas recientemente colonizadas por S. alterniflora en California, y sus

Tesis Doctoral. Alejandro Bortolus



35

iones con los parentales aun no han sido estudiadas. En este caso, a diferencia de lo que ocurrié
en Inglaterra, todas las especies involucradas son invasoras por lo que las consecuencias podrian ser
mas dramaticas.

La hibridacion no es una relacion obligada entre especies co-habitantes, no obstante, a pesar de
gue la fecundacion pueda no suceder algunas especies pueden interferir el sistema de apareamiento de

otras. En California (USA), Spartina alterniflora (invasora) obstaculiza activamente con sus granos de
polen -de mayor tamafio relativo- la fecundacién de S. foliosa (nativa). Esta interferencia genera una
disminucion en el éxito reproductivo de S. foliosa, desplazandola lentamente de los sistemas en que
conviven (Daheler y Strong 1996). Al. igual que con S. densiflora, no existe informacién sobre la
biologia y ecologia del hibrido S. longispica. Observaciones personales y comunicaciones de diversos
investigadores en la Argentina, sugieren que este hibrido podria haber desplazado a las especies
progenitoras en los lugares donde se establecio en las costas argentinas. Esta informacion debiera ser
cuidadosamente evaluada mediante muestreos y experimentos con el fin de averiguar si existe el
comportamiento agresivo que se observo con S. fowsendii en Inglaterra (Mobberley 1956). Si bien S.
densiflora podria no desarrollarse bien en presencia de competidores (Kittelson y Boyd 1997), es
probable que S. /longispica si lo haga. Estas consideraciones debieran tenerse en cuenta en areas fuera
de América del Sur antes de tomar medidas de conservacién que involucren cualquiera de estas
especies para prevenir dafios irreversibles en el ambiente.

El género Spartina incluye especies que pueden establecerse y vivir en ambientes costeros
dulceacuicolas, marinos o ambos (ej. S. gracilis, S. x towsendii, y S. pectinata respectivamente;
Mobberley 1956). La mayoria de estas especies muestran una alta tolerancia a la hipersalinizacion del
ambiente, pudiendo algunas de ellas incluso permanecer bajo el agua de mar por varias horas (S. x
towsendii). Hay especies que poseen notables habilidades competitivas (S. anglica: Scholten y Rozema

1990; S. alterniflora: Daheler y Strong 1996), y otras que aparentemente no (ej. S. foliosa: Daheler y
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1996). No obstante, las habilidades competitivas podrian ser condicionadas por las

ciones ecoldgicas operantes en el tiempo y espacio (Levine et al 1998). Considerando que S.
iflora no se desarrolla en areas con influencia marina directa como S. alterniflora (Cabrera 1970),
especie dependeria de una fuente de agua .dulce para establecerse y crecer. Esto podria ser también
principal causa de su ausencia en las areas hipersalinizadas de la marisma alta pobladas por
icornia spp y Distichlis sp (Cabrera y Zardini 1978).

No hay evidencia que sugiera que Spartina densiflora tenga o no habilidades competitivas que
12 favorezcan en Sudamérica. No obstante, basandose en estudios realizados en el hemisferio norte S.
“ensiflora podria no ser una especi:: eficaz como competidora sino como invasora de areas
‘recientemente disturbadas (Kittelson y Boyd 1997). Se cree que la capacidad de S. densiflora para
wnvadir areas recientemente disturbadas podria favorecer que esta especie colonice e invada zonas de
clima templado (Daheler y Strong 1996). No obstante, considerando que su distribucion en su area de
origen llega a zonas de clima frio (51° 33” S, Hauman 1926), su area de influencia podria involucrar las
costas pacificas de Canada. Por otro lado, si bien existe un espectro de condiciones para considerar un
iea dada como apta para ser invadida (Daheler y Strong 1996), son necesarios experimentos de
laboratorio y en el campo como evidencia concreta.

Si bien la introduccion de una especie en una comunidad podria ser inofensiva, usualmente
genera efectos no deseados e irreversibles como cambios en la composicion especifica nativa (Melvin
v Webb 1998), o la disminucion de la riqueza especifica (Kittelson y Boyd 1997). La restauracion de
marismas de Spartina es posible, no obstante la composicién especifica resultante no siempre se
asemeja a la nativa original (Chung 1993, Melvin y Webb 1998). Considerando que la relacion entre la
distribucion de Spartina y la fauna asociada puede ser muy alta (ej. Goss-Custard y Moser 1993,
Bortolus et al. 2001), las diferencias faunisticas generadas por la introduccion de esta especie

probablemente estén directamente relacionadas a las diferencias morfoldgicas, fisiologicas y
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logicas entre las especies nativas y la introducida. Especies fenotipicamente similares podrian ser
s indistintamente para recuperar marismas disturbadas e impedir su erosion acelerada y
rior perdida. No obstante, la consecuencias ecologicas de la introduccion de especies no nativas
impredecibles, aunque no por ello negativas (ej. Chung 1993). Spartina densiflora puede ser mas
para colonizar y establecerse en areas recientemente disturbadas en la costa oeste de EEUU
ittelson y Boyd 1997). Sin embargo, un estudio de recuperacion de areas disturbadas involucrando S.
wensiflora como especie a transplantar debe considerar posibles cambios irreversibles en la

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

Conclusiones

Spartina densiflora es una de las especies menos estudiada del género. Aunque su posicion
sistematica fue aclarada en 1956, sigue siendo tratada con confusion al igual que otras especies del
genero. Esto se debe principalmente a la falta de actualizacion de las sinonimias utilizadas en trabajos
gue no son estrictamente taxonomicos. Estas confusiones podrian generar un efecto cascada al originar
fallas en las interpretaciones de trabajos ecologicos, sobre los que se basa la toma de decisiones de
manejo ambiental en proyectos de recuperacion, mantenimiento y creacion de marismas. En cada una
de las etapas, el impacto del error y la imposibilidad de remediarlo podrian ser cada vez mayores.

Considerando la baja produccion de trabajos cientificos sobre Spartina densiflora, y que es una
especie que se halla actualmente en expansion sobre las costas del hemisferio norte, deberian
intensificarse las investigaciones comparativas sobre su biologia y ecologia tanto en areas nativas

como en las invadidas para facilitar la toma de decisiones en medidas de manejo ambiental.
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Aqui se proveen algunas caracteristicas comunes para cada especie del género, pero nunca presentes en S. densiflora.

Tabla 1. Caracteristicas morfologicas utiles para diferenciar entre cualquier planta del género Spartina, sospechada de ser S. densiflora.

S.alterniflora
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O DEL CANGREJO CAVADOR Chasmagnathus granulata SOBRE LA MARISMA DE Spartina
ra’

“El barro negro...parecia como
picado por viruelas. ...unos pocos
cangrejos paseaban de perfil..”

R. Giiiraldes

A Bin &
Hembra adulta de C. granulata entrando a
su cueva, en el espartillar.

* Este capitulo fue publicado en 1999 por la revista cientifica Marine Ecology Progress Series 178: 79-88
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Resumen

El objetivo de este capitulo fue investigar la relacion entre el cangrejo cavador Chasmagnathus
wranulata, Spartina densiflora y caracteristicas del sustrato del espartillar de la laguna costera Mar
Chiquita (Buenos Aires, Argentina). También'se evalu6 experimentalmente el efecto de C. granulata
2n la supervivencia foliar de S. densiflora asi como dureza y percolacion del sustrato. A los 20 dias de
12 quema controlada de un espartillar con cangrejal y mediante muestreos aleatorios, se determiné que
12 biomasa foliar de S. densiflora producida fue mayor fuera que dentro del cangrejal. La supervivencia
foliar fue hasta un 55% menor dentro del cangrejal que fuera de el, con una disminuciéon del 9% por
dia (sd= 5.5, n=7) en la supervivenc.ia foliar durante el periodo de muestreo. No se observaron
diferencias en la tasa de crecimiento foliar diario por la presencia de cangrejos. El perfil de suelo en el
espartillar presentd dos estratos bien diferenciados fuera del cangrejal y solo uno adentro de éste. La
dureza del sustrato fue mayor afuera (x= 65.13 N-cm™; 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 percolacién (afuera: x=8.91 ml'min™;
sd= 9.59; n= 21 y dentro: x= 0.38 ml'min™; 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 determiné que los cangrejos ejercen un
efecto de hasta el 65 % en la supervivencia foliar por herbivoria sobre los rebrotes de S. densiflora.
Durante el verano 1995-96, muestreos comparando partes del espartillar con y sin cangrejos mostraron
gue existe una mayor biomasa foliar de S. densiflora fuera del cangrejal, la supervivencia foliar fue
menor (55%) dentro del cangrejal y no hubo efecto en la tasa diaria de crecimiento foliar. La densidad
de cangrejos se relaciond directamente con la cobertura de S. densiflora pero inversamente con la
humedad superficial del sustrato. La abundancia de mesofauna (4caros e insectos), fue mayor fuera que
dentro del cangrejal. Se hallaron diferencias en la estratigrafia, perfiles de pH y de humedad relativa,
asi como en la dureza, tasa de percolacion y morfologia superficial del sustrato. Durante el lapso

mvernal (Junio-Agosto), la supervivencia foliar de S. densiflora alcanzé el 100%. Se determin6
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Imente que los cangrejos afectan: la supervivencia foliar, dureza, tasa de percolacion y

a superficial del sustrato. Estos resultados sugieren que C. granmulata juega un papel

en la produccion de marismas dominadas por S. densiflora.
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Introduccion

La produccion primaria de las marismas suele ser mas alta que en la mayoria de los otros

istemas y es considerada como la base de las cadenas alimentarias oceanicas (Day et al. 1989).
especies del género Spartina son dominantes en este tipo de ecosistemas, y su performance y
idad se relacionan con factores edaficos, abarcando patrén de drenaje, disponibilidad de nutrientes
ipalmente N) y concentracion de oxigeno (Mendelssohn et al. 1982). En algunos casos, la
ivoria (mayormente insectos y animales domésticos) genera disminuciones en la productividad de
halofitas (Adam 1993). No obstante, como los herbivoros suelen ser limitados por la calidad de su
nto (Valiela 1984), suelen afecitar una pequefia proporcion de produccion primaria de las
ismas (Adam 1993). Las plantas haléfitas maduras estan protegidas por espinas, pelos, y defensas
imicas (Valiela 1984), pero estas caracteristicas son poco comunes en los rebrotes, ricos en
dgeno, con poca fibra y con tejidos mas digestibles (Howe y Westley 1988, Wolcott y O’Connor
1992). Asi, si el bajo impacto de los herbivoros en las marismas se debe al bajo contenido en
ientes o a las defensas de las plantas (Valiela 1984, Day et al. 1989), su impacto en areas con gran
porcion de rebrotes podria ser mayor que el esperado para areas con plantas maduras.

Uno de los factores que pueden afectar la proporcion de rebrotes es el fuego. El fuego es una
& las pocas perturbaciones que pueden matar plantas maduras de modo regular, y es un importante
agente de estructuracion de comunidades (Bond y van Wilgen 1996). La recuperacion de un sistema
afectado por el fuego puede ser completamente diferente dependiendo del efecto de factores que
actien antes y después que el fuego (Bond y van Wilgen 1996). En las marismas del Atlantico
Sudoccidental, el fuego es una herramienta cada vez mas usada para renovar pasturas para el ganado,
para disminuir la probabilidad de fuegos accidentales y para controlar plagas (ej. roedores, insectos).

Dado que generalmente los bordes del pastizal son utilizados como limites naturales para la
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gacion del fuego, grandes extensiones habitadas por el cangrejo cavador Chasmagnatus
wlata son usualmente quemadas.

El cangrejo cavador Chasmagnathus granulata es uno de los macroinvertebrados (hasta 40
de ancho de caparazon; Boschi 1964) mas abundantes en las marismas de Atlantico Sudoccidental
2= Sur de Brasil hasta el norte de la Patagonia; Boschi 1964, Cabrera 1978, Iribarne et al. 1997). Se
ribuye en la mayor parte del intermareal de las marismas, tanto en las planicies de inundacion
semo en las areas pobladas por Spartina densiflora (Boschi 1964, Iribarne et al. 1997). Esta especie se
a bien adaptada a la exposicion al aire atmosférico, mostrando grandes camaras branquiales como
as especies de cangrejos semiterre.stres (Santos et al. 1987). Estas caracteristicas les permiten
las partes mas altas del intermareal, viviendo frecuentemente a grandes distancias (varios
@entos de metros) de la costa (Spivak et al. 1994). Como se ha sugerido con los cangrejos del género
, (e). Teal y Kanwisher 1961, Bertness 1985), su actividad cavadora podria oxigenar el suelo de la
risma, 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
can ejos-m'2 removiendo entre 2.5 kg-m'2 (en las areas vegetadas) y 6 kg-m'2 (en la planicie de
undacion) de sedimento por dia (Iribarne et al. 1997). La forma de las cuevas difiere entre areas,
wendo mucho mds cortas y con boca de mayor tamafio y en forma de embudo en la planicie de
ndacion. Los contenidos estomacales de cangrejos también difieren entre areas, siendo
principalmente partes de plantas en las dreas pobladas por S. densiflora, y sedimentos con partes de
poliquetos, diatomeas, ostracodos y nematodes en las planicies de inundacion (Iribarne et al. 1997).
Esto sugiere que los cangrejos serian comedores de depdsitos (“deposit feeders™) en las planicies, y
‘Berbivoros en las areas dominadas por Spartina (Iribarne et al. 1997). La especie vegetal dominante en
las areas pobladas por cangrejos es S. densiflora (Olivier et al. 1972, Cabrera 1978), una haldfita de

nzomas cortos y de 1-1,5 m de alto, que vive en dreas costeras salobres del Sur de América del Sur
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ra 1978, pero ver Capitulo 1). Dado que Spartina spp es probablemente la principal fuente de
ccion primaria en la mayoria de las marismas (Mitsch y Gosselink 1993), la alta densidad de los
jos y la importancia de los comedores de depésitos en la composicion sedimentaria (ej. Rhodes
967), estos cangrejos cavadores podrian ser una especie critica en la produccién e integridad de la
isma. A pesar de estos factores, se ha prestado poca atencion al entendimiento del impacto de sus
ividades sobre las comunidades y composicion sedimentaria en el Atlantico Sudoccidental.

El objetivo de este capitulo es evaluar mediante muestreo y experimentos el efecto del
ejo cavador Chasmagnathus granulata sobre las caracteristicas del sustrato, y sobre Spartina
wensiflora en pastizales maduros de l? laguna costera Mar Chiquita, y en areas donde el pasto se
‘hallaba en rebrote luego de un incendio. En particular se evalian las relaciones entre la abundancia de
cangrejos y: 1) permeabilidad y dureza del sedimento, perfiles de pH, contenido de agua, estructura
del suelo y abundancia de meiofauna; y 2) % de éareas cubiertas por S. densiflora, su biomasa aérea y
subterranea, densidad de tallos, contenido de agua de las estructuras aéreas vegetales. Los patrones

hallados son posteriormente evaluados mediante el disefio de experimentos en el campo.

Area de estudio

Todos los experimentos y muestreos presentados en esta tesis fueron realizados en diferentes
marismas (i.e. pastizales costeros) de la laguna costera Mar Chiquita (Argentina, de 37° 32'a 37°45'S,
y de 57° 19" a 57° 26' O). Esta laguna es un cuerpo de aguas someras (46 Km?) afectado por mareas
relativamente pequefias (< 1 m; Spivak et al. 1994), caracterizado por planicies de inundacion fangosas
rodeadas por pastizales de Spartina densiflora, con presencia de Salicornia ambigua en abundancia
variable (Olivier et al. 1972, Cabrera 1978, Fasano et al. 1982) de extension variable y habitados por el
cangrejo cavador Chasmagnathus granulata (Cabrera 1978, Spivak et al. 1994). En estas marismas, las

areas mas bajas (marisma baja) son dominadas por especies de plantas haléfilas mientras que las areas
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altas (marisma alta) son dominadas por plantas halo6filas e hiper-haléfilas (West 1977). En las
ismas argentinas, Spartina densiflora 'y S. alterniflora son generalmente las especies dominantes en
marisma baja (Mobberley 1956, Cabrera 1978, Davy y Costa 1992). Los cangrejos se hallan
ibuidos en el area entre la linea de mareas baja y alta (i.e. intermareal), desde las planicies de
i6n fangosas hasta las partes mas altas vegetadas que conforman la marisma (Olivier et al.
). Las areas sin cobertura vegetal son comunes en la marisma alta aunque también se las pueden
en la marisma baja. En la marisma alta, pueden hallarse pequefios parches de Spartina spp junto
la hiper-haldfila Salicornia spp (West 1977, Davy y Costa 1992). La marisma alta tiene sedimentos
ente salinos, compactos y deshic}ratados en comparacion a los de las marisma baja (Mitsch y
elink 1993). Como resultado de la creciente perdida de agua por evaporacion, el sustrato
superficial de la marisma alta suele estar constituido por un estrato duro de arcillas usualmente cubierto
por una conspicua lamina de sal (Bertness 1999, Bortolus e Iribarne 1999).

Los experimentos con manipulacion de cangrejos presentados este capitulo fueron realizados en
“un area de marisma poblada exclusivamente por S. densiflora y habitada por C. granulata. El area fue
seleccionada considerando su accesibilidad y su proteccion de la actividad turistica. Para la
investigacion de las relaciones entre la vegetacion de la marisma y los cangrejos se eligieron areas en
dos estados de madurez diferentes: uno maduro (i.e. con varios afios de crecimiento ininterrumpidos) y
otro rebrotando luego de un fuego rapido. Ambas areas son dominadas por S. densiflora y con areas
~ pobladas naturalmente por cangrejos (“areas con cangrejos™) y otras sin ellos (“areas sin cangrejos™).

Materiales y Métodos

Relaciones entre cangrejos, estructura del suelo y meiofauna.

Para evaluar la relacion entre la presencia de cangrejos y la calidad del suelo, se realizaron las
siguientes observaciones de caracteristicas fisicas y quimicas del suelo, dentro del espartillar poblado

por cangrejos y un area cercana (aprox. 10 m) pero sin cangrejos.
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La tasa de percolacion fue medida en ambas areas con un tubo cilindrico calibrado de acrilico
cm de diametro, 500 ml de volumen) que era enterrado 2 cm en el sustrato y llenado con agua del
10. Luego se midi6 el volumen de agua drenado en el sustrato por unidad de tiempo durante 5
in (21 repeticiones). La penetrabilidad del sustrato fue medida (con 20 repeticiones por sitio) como
presion (expresada en Newtons-cm™: N-cm™) necesaria para comprimir un pistén (2 cm diametro)
dolo a entrar en el sedimento hasta una profundidad estandarizada (siguiendo a Brown y
Lachlan 1990). Asi, la presion es mayor cuando mayor es la dureza del sustrato y por lo tanto de
or penetrabilidad.

El pH es una variable relativamente constante del suelo de las marismas que puede afectar la
produccion vegetal (Day et al. 1989). Las mediciones de pH se obtuvieron a diferentes profundidades:
superficie, 20, 40, 60, y 80 cm (volumen 393 cm®). Estas mediciones se obtuvieron de 4reas con y sin
cangrejos. La maxima profundidad de 80 cm fue determinada por la presencia de la tabla de agua, lo
gue constituye un indicador de la profundidad maxima alcanzada por los cangrejos en esas areas
(ribarne et al. 1997). Un proceso de muestreo similar fue realizado para evaluar el contenido de agua
del sustrato. El contenido de agua fue obtenido sobre la base de la diferencia entre peso inicial y final
de las muestras que fueron secadas a horno a 75 °C hasta alcanzar peso constante. El peso libre de
- cenizas (PLC) fue obtenido de las mismas muestras incineradas a 500 °C durante 24 hs.

Se tomaron muestras aleatorias de suelo (n = 63, 10 cm de diametro y 393 cm® de volumen) en
las areas monoespecificas de Spartina densiflora dentro del area de estudio. Antes de eso se estimo la

~ densidad de cangrejos para cada sitio donde fueron tomadas las muestras de suelo, considerando como

estimador el namero de cuevas'm™. Para estimar el espacio vacio producido por los cangrejos, se
estimoé el volumen de las cuevas dentro de areas de 0.5m x 0.5m escogidas aleatoriamente dentro del
area de estudio, llenandolas con arena seca y midiendo el volumen de arena necesario para ello. En las

mismas areas se contd el numero de cuevas. Para evaluar si los cangrejos afectan el color, textura y
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 estructura del suelo, se compararon perfiles de suelo (40 cm de profundo) dentro del espartillar con y
sin cangrejos. Se realizo una descripcion visual de la apariencia de la superficie del sustrato en
terminos de forma y apariencia (siguiendo a Strahler y Strahler 1994). Los colores de las capas de
suelo fueron clasificados usando la tabla de colores de Munsell (Munsell 1975).

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

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

(15 cm de diametro, y un volumen ~ 884 cm3), y los organismos fueron obtenidos mediante la técnica
de embudos Berlesse (Southwood 1975).
Relaciones entre los cangrejos y las caracteristicas de la vegetacion de la marisma madura.

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

la proyeccion vertical del canopeo), y densidad de ejes de S. densiflora se evalu6 eligiendo 62 sitios al

azar (1 m’ cada uno) dentro de areas monoespecificas de S. densiflora. Dentro de cada area se estimo 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 areas (1 m?) donde se corté al ras del suelo las
estructuras aéreas de las plantas, para luego ser secadas hasta peso constante a 75 °C. El contenido de
agua de estas muestras se obtuvo como la diferencias de peso entre las muestras himedas y luego de
secadas en estufa. Luego se colectaron cinco cilindros de 30cm de didmetro y 20 cm de profundidad,
de los que se separaron a mano las estructuras subterraneas (raices y rizomas), se las secé a estufa y se

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

Relaciones entre los cangrejos y las caracteristicas de la marisma recientemente quemada.
Esta éarea fue afectada por un fuego rapido de superficie que permite la recuperacion de las

plantas como Spartina, por no dafiar los tejidos que estan bajo el nivel del suelo (Barbour et al. 1987).
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No obstante, para corroborar este supuesto se desenterraron varias plantas tomadas al azar para
werificar que los rizomas no estuvieran dafiados por el fuego. Para comparar cambios en la biomasa de

S densiflora veinte dias luego del fuego, dos cilindros de metal (30 cm de didmetro y 20 cm de

profundo) fueron colectados en éreas con y sin cangrejos. De estas muestras se separaron las
estructuras aéreas y subterraneas para luego secarlas segin ya se explico y luego pesarlas.

Para evaluar la tasa de crecimiento y de supervivencia foliar de Spartina densiflora, se
siguieron durante diez dias 60 hojas (3-3.5 cm de largo) tomadas al azar (de 15 al 25 de Marzo de
1996) de plantas localizadas en lineas paralela a la costa. La mitad de ellas estaban en areas con
cangrejos y la otra mitad estaba en érea}s sin cangrejos. Durante ese periodo se obtuvieron mediciones
diarias del crecimiento y supervivencia de hojas. Para estimar la tasa de crecimiento foliar, se colocod
una marca permanente en la base de las hojas (zona fija) y otra a 3cm de esta tltima, de modo de ir
midiendo el alejamiento entre la marca fija y la que esta en el extremo de crecimiento foliar. El
crecimiento de cada hoja se estimé midiendo la distancia recorrida por la marca del extremo de
crecimiento cada 24 hs. La supervivencia foliar se cuantificé midiendo el porcentaje de supervivientes
diarios durante el periodo completo. Cada dia el numero total de hojas se mantuvo constante mediante

la incorporacion de tantas hojas nuevas como fuera necesario.

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

Se realiz6 un experimento manipulativo para examinar la hip6tesis de que los cangrejos afectan
el crecimiento de Spartina densiflora, la calidad del suelo y la fauna asociada. El experimento se
realizo en las areas de marisma afectadas por el fuego rapido (20 dias luego del fuego) dominadas por
S. densiflora y no pobladas por cangrejos, pero localizadas a escasos 3 metros de las areas pobladas por
ellos. Dicho experimento consistié en dos tratamientos: (1) inclusion: cajas de 1 x 1 m (2 cm de malla

y 40 cm de alto) disefiadas para incluir cangrejos sin que estos puedan escapar. En las cajas se
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n cuevas artificiales (13 por metro areal) que llegaban hasta la capa fredtica y distribuidas de
homogéneo dentro de cada caja. Luego, se agregd un cangrejo por cueva y el experimento fue
icamente observado para asegurar que los cangrejos siguieran vivos y activos durante todo el
. Dado que el experimento se realizé con cangrejos de mediana talla (tamafio de caparazén >
¢m) para mantenerlos dentro de las cajas, la densidad experimental fue mas baja que la hallada en
po. (2) control: areas de 1 x 1 m sin ninguna perturbacién fueron marcadas entre las réplicas del
iento. Cada tratamiento se repitid cinco veces. Para este experimento se realizaron dos
iciones para diferentes grados de actividad de los cangrejos. La primera fue el 3 de Abril de 1996
del verano) cuando los cangrejos se hallaban atn bien activos, y la segunda medicion se obtuvo
15 de Octubre de 1996 (final del invierno), siguiendo al periodo de menor actividad de los cangrejos.
evitar efecto de borde por el disefio de las cajas las mediciones se obtuvieron de un area central de
x 60 cm en cada réplica. En Octubre de 1996 también se obtuvo la tasa de percolacion y la dureza
suelo en todas las réplicas y como se explicé mas arriba.

Para evaluar si los cangrejos afectan el color, la textura y estructura del suelo se compararon
es de suelo provenientes de los tratamientos ya explicados. Las muestras se obtuvieron el 10 de
iembre de 1997 (final de la primavera) cuando los cangrejos comienzan a adquirir su mayor grado
actividad. También se realizé una descripcion visual de la superficie del suelo en término de forma
% apariencia (siguiendo a Strahler y Strahler 1994). Los colores de las estratificaciones del suelo se
ificaron con la tabla de colores de Munsell (1975). También se obtuvieron mediciones de pH a
mivel de superficie a 20,40, 60 y 80 cm de profundo (volumen de muestra de 393 cm’). Estos perfiles
para tratamiento y control de modo independiente.

Con el objetivo de evaluar si los cangrejos seleccionan entre ejes maduros y jovenes para
consumir se disefié un experimento de seleccion de 24 hs que consistié en 10 areas (50 cm x 50 cm)

tomadas al azar y en donde la vegetacion se cort6 al ras. Dentro de estas areas se intercalaron de modo
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atico 10 ejes jovenes (aprox. 10 cm de largo y totalmente verdes) con 10 ejes maduros (0.5-1 m
20) de Spartina densiflora (distancia entre ejes = 10 cm). Todos estos ejes fueron obtenidos de

eas circundantes a la de realizacion del experimento, descartando todos aquellos que tuvieran
mos de dafio alguno. Cada eje fue colocado en posicion natural, insertandolos en el sustrato (~ 6 cm

profundidad) y sosteniéndolos con finos alambres al sustrato.

palisis de datos: La hipotesis nula de no diferencias en cada variable entre areas con y sin cangrejos
alu6 mediante la aproximacion de Welch para el test de t (tc; Zar 1984). Cuando se hallaron
sanzas no homogéneas (F-test) las diferepcias entre valores promedios se evaluaron mediante el uso
, test no parametrico U (Zar 1984). La relacién entre cualquiera de las variables y la profundidad del
» se evalué mediante un andlisis de correlacion (Zar 1984). Se realizd ANOVA solo cuando las
nables fueron halladas independientes de la profundidad (i.e. sin correlacion). La relacién entre
msidad de cangrejos y el drea cubierta por las plantas y la densidad de ejes de Spartina densiflora se
aron independientemente mediante el uso de correlacion. Las hipdtesis de ausencia de efecto por
presencia de cangrejos sobre la tasa decrecimiento promedio y supervivencia foliar de S. densiflora
e evaluaron separadamente usando un test de t apareado (Zar 1984), donde cada par fue el promedio

% los datos obtenidos durante el mismo dia para cada area.

Resultados
acion entre cangrejos y la estructura del suelo y meiofauna.
La tasa de percolacion del suelo fue significativamente mayor en las areas no pobladas por
agrejos (x= 8.91 ml'min”', de= 9.59, n= 21) que en las 4reas con cangrejos (x= 0.38 ml'min”', de=

252, n= 21; te= 12.3, gl= 22, p< 0.05). La dureza del suelo fue también significativamente mayor
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de las areas pobladas por cangrejos (x= 90.03 N -cm?, de= 16.24, n= 20) que dentro de ellas (x=
13 N-em™, de= 14.49, n= 20; tc= 5.1, gl= 37, p< 0.05).

No hubo correlacion entre el pH y la profundidad en ningun sitio (con cangrejos: r’= 0.009, n=
15, p> 0.05; sin cangrejos: r’= 0, n= 15, p> 0.05; Fig. 1). El contenido de agua relativo del sedimento
‘mostré una tendencia a incrementar en el area con cangrejos desde 12 % a 25 % (r*= 0.9, n= 15, p<
2.05; Fig. 1). En el area sin cangrejos el mayor contenido de agua fue en la superficie (26.5 %)y ala
mayor profundidad (24 %), siendo minima a profundidades medias (17.6 %; Fig. 1). Sin embargo no
hubo correlacion con la profundidad (= 0.03, gl= 15, p> 0.05; ANOVA: F= 3.6, gl= 10, p> 0.05). El
contenido de agua en el sedimento fue significativamente mayor entre areas con y sin cangrejos a 0,20
~em de profundidad pero no a mayores profundidades (Fig. 1). La densidad de cangrejos mostr una
correlacion negativa con el contenido de agua del estrato superior del suelo (r*= 0.30, n= 54, p< 0.05;
Fig. 2B). Dentro de areas sin cangrejos PLC mostré una correlacion negativa con la profundidad (P=
0.5, n= 15, p< 0.05) pero no en areas con cangrejos (r*= 0.001, n= 54, p> 0.05; Fig. 1). Las areas sin
cangrejos mostraron valores de PLC significativamente mayor en las dos capas superficiales (0,20 cm
de profundidad) y a 60 cm de profundidad que en areas con cangrejos (Fig. 1).

La densidad media de cangrejos en el area de estudio fue 60 ind'm™ (de= 17.7, n= 30; max= 96
ind'm?) y las cuevas generaron un espacio vacio de 10.9 litros'm™ (de= 2.9, n= 10). El perfil del suelo
muestra dos estratos claros en el area no poblada por cangrejos, pero solamente una capa homogénea
donde los cangrejos estuvieron presentes (Tabla 1). El estrato superior en el area no poblada por
cangrejos es un suelo bien desarrollado, mientras que existe un alto grado de mezcla en areas donde
los cangrejos son abundantes. La textura y consistencia fueron similares entre areas. Los organismos
meiofaunales colectados dentro de 4reas pobladas y no pobladas por cangrejos fueron acaros
(oribatidos, prostigmatidos, astigmatidos, y mesostigmatidos), arafias, y unos pocas larvas y adultos de

mnsectos (Colémbolos, Dipteros y Coledpteros). El muestreo realizado al comienzo del experimento
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mostro que la abundancia total de organismos meiofaunales (aracnidos + insectos + larvas) fue mayor
» areas no pobladas por cangrejos (x= 480.8 ind'm?, de= 238.8, n= 10) que en éreas pobladas por
angrejos (x= 107.5 ind'm?, de= 72.8, n= 10; U= 2.5, p< 0.001). Al final del experimento las 4reas
sonde los cangrejos fueron adicionados mostraron un patron similar a dreas naturalmente pobladas por
agrejos (sin cangrejos: x= 1436.6 ind'm?, de= 571.3, n= 5; con cangrejos: x= 248.9 ind'm?, de=
35, n=5; U= 0, p< 0.05; Fig. 3A). Las abundancias meiofaunales fueron estimadas como un grupo

zbido al bajo numero de individuos por especies. Aracnidos, larvas y los datos agrupados mostraron
ferencias significativas (Fig. 3A).

'
elacion entre los cangrejos y las caracteristicas de la vegetacion en una marisma madura.

La densidad de cangrejos muestra una correlacion positiva con el porcentaje de sustrato
cubierto por Spartina densiflora (r’= 0.31, n= 63, p< 0.001; Fig 2A), no asi con la densidad de ejes de
8 densiflora (r*= 0.003, n= 63, p> 0.05; x = 63.68 ejes'm™, de= 5.6, n= 63). El peso seco aéreo de S.
densiflora dentro del area poblada por cangrejos (x= 1,335.84 g'm™, de= 458.56, n= 10) no fue
sgnificativamente diferente del 4rea no poblada (x=1,160.32 g-m'z, de=272, n= 10, tc= 1.01, gl= 18,
> 0.05). El peso seco de biomasa subterranea dentro del 4rea poblada por cangrejos (x= 7,728.57 g'm’
*_ gl=2,838.96, n= 5) no fue significativamente diferente del 4rea sin cangrejos (x= 7,994.29 g'm”,
de= 19172, n=5; tc= 0.17, gl= 8, p> 0.05). El contenido de agua de las estructuras aéreas de S.
densiflora (i.e.: peso humedo — peso seco) dentro del 4rea poblada por cangrejos ( x= 834.72 g'm?,
de= 335.1, n= 10) fue significativamente diferente de las areas no pobladas (x= 1,120.48 g'm™, de=
2542, n=10; tc=2.15, gl= 18, p< 0.05).
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ion entre los cangrejos y las caracteristicas de una marisma recientemente quemada.

El peso seco de biomasa aérea de Spartina densiflora dentro del area poblada por cangrejos (x=
gm?, de= 11.02, n= 2) fue significativamente diferente del 4rea no poblada (x= 103.06 g'm?,
17.75, n= 2; tc= 4.98, gl= 2, p< 0.05). Esto fue una diferencia de aproximadamente 87.5% en
acrea donde los cangrejos estuvieron presentes. El peso seco subterraneo dentro del area
ada por cangrejos (x= 7,646.82 g'm”, de= 1,260.44, n= 2) no fue significativamente diferente del
no poblada (x= 6,057.14 g'm™, de= 985.59, n=2; tc= 1.41, gl= 2, p> 0.05).

La tasa media de crecimiento de las hojas jovenes de Spartina densiflora no mostré diferencias
‘durante una semana) entre areas (t-test apareado= 1.03, gl= 6, p> 0.05; Fig 4A), mientras que su tasa
e supervivencia fue mucho mayor en el area no habitada por cangrejos (t-test apareado= 3.17, gl= 6,
p< 0.05; Fig. 4B). Durante el experimento de una semana, solamente el 55% de los ejes dentro del
area poblada por cangrejos sobrevivié mostrando un 9% (de= 5.5, n= 7) de tasa de mortalidad diaria

de hojas. No se observaron pérdidas en el area no habitada por cangrejos.

Evaluacion 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?, de= 269.6, n= 5;
tc= 6.2, gl= 4, p< 0.05) de las hojas por metro cuadrado murieron dentro de las areas tratamiento (i.e.
cortada a aproximadamente 1 cm del nivel del suelo). Las hojas no mostraron signos de herbivoria en
las areas control. El 15 de octubre, dentro del periodo que los cangrejos presentaron menor actividad,
las hojas no mostraron signos de herbivoria sobre las areas control y tratamiento. Durante el
experimento todas las cuevas artificiales mostraron una actividad similar a las naturalmente
construidas por los cangre;jos.

La tasa de percolacion fue significativamente mayor fuera de las cajas (x= 12.40 ml'min”, de=
8.66, n= 5) que dentro (x= 3.18 ml'min”, de= 1.97, n=5; te= 2.3, gl= 4.4, p< 0.05). La dureza del
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welo fue significativamente mayor fuera de las cajas (x= 119.84 N-cm?, de= 3.93, n=5; tc= 17.1, gl=

p< 0.05) que dentro (x= 81.18 N-cm?, de= 3.20, n= 5). El 15 de Octubre de 1996, cada 4rea
iento mostré una capa gris superficial y homogénea (x= 95% del area de la caja, de= 2.8, n=35),
pducto de la remocion por los cangrejos de sedimento limoso, mientras que el area control mostr6
| a superficie gris-amarronada rota debido a la contraccién del sedimento. Los organismos
meiofaunales colectados de las areas control y tratamiento fueron dcaros (oribatidos, prostigmatidos,
sstigmatidos, y mesostigmatidos), arafias, y unos pocos insectos (Colembolos, Dipteros y
Coledpteros). La abundancia total de organismos meiofaunales (ardcnidos + insectos + larvas) fue
mayor en areas control (x= 837.1 ind-m.'z, de= 73.5, n= 5) que en éreas tratamiento (x= 316.7 ind-m~,
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
inclusion de cangrejos mostraron que los cangrejos generan discontinuidad en la capa superior hecha
por pequefias raices y una alteracion de la capa superior negra-amarronada, principalmente a los
costados de las cuevas,

No hubo correlacién entre el pH y la profundidad en ningin sitio (4reas tratamiento: r’= 0.01,
o= 15, p> 0.05; 4reas control: = 0.01, n= 15, p> 0.05; Fig. 1). Las 4reas tratamiento no mostraron
tendencia en el contenido relativo de agua del sedimento (= 0.004, n= 15, p> 0.05; Fig. 1) pero si una
correlacion negativa significativa del PLC con la profundidad (r’= 0.7, n= 15, p< 0.05; Fig. 1). En las
areas control el mayor contenido de agua fue encontrado en la capa superficial mostrando una
tendencia negativa con la profundidad (r’= 0.4, n= 15, p< 0.05). Los resultados mostraron diferencias
entre areas 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 seleccion con ejes (maduros y rebrotes, insertados en el sustrato),
sta un 60% de los rebrotes fueron cortados aproximadamente a 1 cm del nivel del suelo dentro de

areas experimentales. No hubo signos de herbivoria sobre los ejes maduros (tc= 4.6, gl= 16, p<

tampoco se encontraron fragmentos de hojas sobre la superficie del suelo que sugirieran que las

was de Spartina densiflora podrian ser transportadas o comidas luego de ser cortadas.

Discusién
Relacion entre cangrejos y la estructura del suelo y meiofauna.

La acumulacion de limos y aycillas sobre la superficie ain no compactadas debido a la
ividad de los cangrejos relacionada con el mantenimiento de sus cuevas (que tienen hasta 1 m de
didad), disminuyo la dureza del suelo y la tasa de percolacion superficial. Esta disminucién de
dureza del sustrato superficial y resistencia a la percolacion concuerda con la relacion inversa entre
densidad de cangrejos y el contenido de agua en el sedimento superficial. Los resultados hallados
estran también que la acumulacion de limos y arcillas disminuye la cantidad de agua retenida en el
sedimento y puede favorecer la retencién de agua sobre la superficie del suelo, exponiéndolo a la
‘evaporacion antes de que ocurra la percolacion. En el area de estudio, los cangrejos pueden remover
Basta 3 kgm”-dia”’ de sedimento (Iribarne et al. 1997). Esta acumulacién de sedimento sobre la
superficie del suelo podria también favorecer la reduccion en el flujo de oxigeno al interior del suelo
debido al incremento en la cohesion del sedimento (Mendelssohn et al. 1982, Barbour et al. 1987) y al
anegamiento (Naidoo et al. 1992).

El drenaje subsuperficial es un factor importante en la determinacion de productividad primaria
(Chalmers 1982). Los cangrejos cavadores pueden favorecer la tasa total de percolacion de agua
dentro del suelo a través de sus cuevas de gran tamafio. Estas cuevas incrementan el area de

exposicion aérea superficial (i.e. rea de intercambio gaseoso) del suelo hasta un 290% (Iribarne et al.
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, un valor mucho mayor que el 22 % reportado en marismas de Georgia (USA; Teal y Kanwisher
51) v 59 % reportado en Massachusetts (USA; Katz 1980). Este incremento en la superficie puede
sorar el crecimiento vegetal a través de la remocion directa de toxinas desde la zona de raices
fowes et al. 1981, Chalmers 1982), o facilitar la circulacién de oxigeno disponible para las plantas.
1 embargo, la alteracion en el drenaje y la concentracion de agua puede resultar en la muerte de
especies de plantas, o en una alta produccion de nuevas raices con mayor proporcion de
enquimas (Adam 1993). Curiosamente, en el area con cangrejos la capa superficial de pequefias
ces no estuvo presente y el contenido de agua fue significativamente menor. Los resultados
erimentales hallados muestran que los cangrejos conducen a la desaparicion de pequeiias raices de
capa superficial del suelo y a un decrecimiento en la cantidad de agua retenida en el sedimento. Este
‘patron sugiere que las pequefias raices incrementan la retencion de agua. El color marrén y los valores
peso libre de cenizas en la capa superior en areas sin cangrejos, indican un mayor contenido de
materia organica comparado con las otras capas, ain mas que cuando se compara a la misma
profundidad del suelo en areas con cangrejos. Los resultados de los experimentos mostraron un patrén
similar en la distribucion de materia organica en el sedimento. El hecho que en areas pobladas por
cangrejos la materia organica estuvo dispersada homogéneamente en la columna sedimentaria, puede
ser debido a la remocidn generada por los cangrejos (ver Takeda y Kurihara 1987). En el borde entre
areas pobladas y no pobladas por cangrejos donde el horizonte del suelo comienza a aparecer, la
actividad de los cangrejos podria reorganizar los sedimentos limo-arcillosos desde la profundidad
hacia la superficie, recobrando el material eluviado desde los estratos superiores junto con los
nutrientes organicos asociados.

La concordancia entre los patrones y los resultados experimentales sugieren que los cangrejos
generan una disminucion en la abundancia de la meiofauna del suelo (principalmente detritivoros;

Seastedt 1984), y también en la capa de pequeiias raices. Este efecto sobre la meiofauna puede deberse
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disminucion en la disponibilidad de refugio y alimento por la ausencia de la capa de pequefias
(Seastedt 1984), o por la acumulacion de sedimentos limo-arcillosos sobre la superficie al
er la disponibilidad de oxigeno libre (Mendelssohn et al. 1982). Los resultados hallados también
ieren que los cangrejos pueden cubrir con spdimento la capa de detritos superficiales y con ellos la
iofauna asociada en lugares donde ellos habitan. Los disturbios generados por Chasmagnathus
ulata pueden también retardar el proceso de recolonizacion por meiofauna debido a una baja
nibilidad de recursos. Todos estos cambios en la forma superficial del suelo, dureza y tasa de
lacion generada por los cangrejos luego de los experimentos fueron similares a aquellos

riptos aqui en areas naturales pobladas por cangrejos, lo cual ejemplifica la habilidad para alterar

ambiente en un tiempo relativamente corto.

Relacion entre los cangrejos y las caracteristicas de la vegetacion en una marisma madura
Estudios extensivos han demostrado que los herbivoros mas comunes en las marismas son
msectos, aracnidos y muy pocos crustaceos (ej. Crawley 1983, Adam 1993, Mitsch y Gosselink 1993)
pero la herbivoria es muy baja (hasta 4.6 % de la produccion neta aérea; Teal 1962). El cangrejo
Sesarma reticulatum es capaz de reducir pastizales maduros de Spartina alterniflora a rastrojos
(Pfeiffer y Weigert 1981 citado por Adam 1993). Sin embargo, el mismo patrén no fue visto sobre
otros sitios relacionados donde los cangrejos también ocurren. El bajo consumo relativo de plantas de
las marismas por herbivoros pueden estar relacionados a baja calidad nutritiva de estas plantas y a una
relativamente alta concentracion de sustancias secundarias de las plantas (Valiela 1984).
Spartina densiflora madura no mostré variacion en biomasa seca aérea o subterranea en
relacion a la presencia de cangrejos. No hubo variaciones en la densidad de ejes en relacion a la
densidad de cangrejos. De todas formas, la cobertura de S. densiflora mostré una correlacion positiva

con la densidad de cangrejos. Como la biomasa y la densidad de ejes es la misma entre areas con y sin
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ejos, la mayor cobertura de S. densiflora se debe a cambios en la ereccion de ejes y hojas
ucidas por cambios en el contenido de agua. Las plantas pueden ajustar el tamafio y la
ibucion del canopeo en respuesta a los cambios externos en el aporte de recursos (Campbell et al.
1). Esto sugiere que el drenaje del suelo y variabilidad en anegamiento generada por la actividad
los cangrejos afecta la arquitectura de S. densiflora alterando la disponibilidad de los recursos
wes et al. 1981). La presencia de una capa de pequefias raices de S. densiflora en el area sin
grejos evidencia los cambios en la morfologia de la planta. La diferencia en el contenido de

materia organica del sedimento superficial entre areas con y sin cangrejos fue debida a esta capa de

raices.

Relacion entre los cangrejos y las caracteristicas de una marisma recientemente quemada
Estudios previos (Iribarne et al. 1997) basados sobre el analisis del contenido estomacal
sugirieron que el cangrejo cavador Chasmagnathus granulata es principalmente herbivoro en el
pastizal dominado por Spartina, mientras que filtra los nutrientes (ej. materia organica, sales) del
sedimento cuando vive en areas fangosas. Aqui se muestra que este cangrejo se alimenta de ejes
jovenes de S. densiflora causando una disminucion de 87.5% en su biomasa aérea. El efecto observado
sobre los ejes luego de una quema en S. densiflora fue probablemente debido a su relativamente alta
palatabilidad, comparada con las hojas mas viejas y mas fortificadas con silice y menos digeribles
(Howe y Westley 1988). Esta conclusién concuerda con la seleccion de ejes jovenes y totalmente
verdes por los cangrejos durante el experimento de campo. Sin embargo, en los pastizales maduros de
S. densiflora la cantidad de nuevos ejes es baja y protegida por hojas mas viejas, por lo tanto la
disponibilidad de herbivoria directa es baja (aunque la herbivoria podria ocurrir). No obstante, es
probable que bajo estas condiciones los cangrejos cavadores puedan alimentarse de detritos de S.

densiflora, que si ellos estan en proceso de descomposicion pueden tener mayor digestibilidad (Halupa
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'+ Howes 1995). Es interesante que la cantidad de produccion primaria de esta marisma consumida in
situ puede variar en funcién a la disponibilidad de nuevos ejes.

El efecto de los cangrejos cavadores sobre Spartina densiflora puede ser variable en modo y
‘magnitud produciendo cambios fisicos en el ambiente o comiendo hojas. El estado de los ejes (i.e.
‘maduro vs. joven) también podria afectar a los cangrejos generando diferentes comportamientos
woficos, desde detritivoria a herbivoria (mayormente comiendo hojas). Bien sabido es que la baja
acumulacion de detritos en descomposicion es uno de las fuentes mds importantes de recursos en
ambientes estuariales (Valiela 1984, Mitsch y Gosselink 1993). Los cangrejos pueden afectar tanto los
detritos de plantas como los rebrotes .(cuando ellos estan disponibles), pero solo afectan restos de
plantas en dreas de marisma madura donde los rebrotes estan en baja disponibilidad. Por lo tanto, los
cangrejos cavadores pueden usar la produccién primaria en el ambiente de marisma adoptando
‘diferentes estrategias dependiendo del estadio de la planta (i.e. madura vs. rebrote), probablemente
optimizando la incorporacion de nutrientes de la fraccion vegetal.

Como conclusion general, los resultados muestran que los cangrejos pueden tener un fuerte
efecto sobre la estructura del suelo de la marisma y su calidad principalmente removiendo el
sedimento, afectando la arquitectura de Spartina densiflora madura. Los cangrejos también comen
nuevos ejes de S. densiflora causando un importante efecto sobre la produccion de estructuras aéreas
cuando las plantas estan en rebrote. Sin embargo, para realizar conclusiones globales e inferencias (i.e.
sobre marismas del Atlantico Sudoccidental), se requieren experimentos a gran escala (Hulbert 1984).
La flexibilidad trofica del cangrejo cavador (Iribarne et al. 1997) combinada con su alto endemismo,
puede permitirles tener fuertes efectos localizados sobre la produccion de la marisma. Estos efectos
podrian variar a través del tiempo dependiendo de la frecuencia de los factores como fuego, o cortes

de la vegetacion capaces de generar la gran disponibilidad de nuevos ejes.
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Considerando todas estas evidencias, la conclusion de Teal (1962) que postula que en
as de Spartina solamente una pequefia proporcion de la produccién primaria es consumida in

tu, podria no ser aplicable a las marismas de Spartina del Atlantico Sudoccidental habitadas por

121€j0S.
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Figuras y Tablas
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1: Caracteristicas del suelo en el espartillar de Spartina densiflora en areas con y sin cangrejos
gnathus granulata. La clasificacion por colores esta basada en la Tabla de Colores Munsell.

paréntesis se hallan los valores especificos de identificacion de colores de la tabla.

SITIO PROFUNDIDAD | CARACTERISTICAS
SIN 0a20cm textura arcilla (> 40%)

color marrén [10 YR, 3/1]

consistencia levemente pegajoso,
plastico, o levemente
plastico

estructura sin

estructuras organicas  abundancia raicillas

’ (capa superficial de
aproximadamente 5
cm de espesor de
color negra-marrdon)
y valvas de moluscos
20240 cm textura arcillas (> 40%)

color gris a verde [10YR,
4/1]

consistencia pegajoso, plastico

estructura masivo

estructuras organicas  raices y valvas de
moluscos

CON 0a40cm textura ~arcilla (> 40%)

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

consistencia adhesivo, pléstico

estructura masivo

estructures organica raices y valvas de
moluscos
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MUESTREO EN EL CAMPO EXPERIMENTO
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PROFUNDIDAD DEL SUSTRATO (cm)

Figura 1: pH, contenido relativo de agua y peso libre de cenizas (PLC) a 0, 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 estan expresados como x + SD. Los

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

2: Relacién entre la densidad de cangrejos Chasmagnathus granulata (individuos'm™), y el
porcentaje de area 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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3: Abundancia de meiofauna en éreas naturales del espartillar (A) y en areas experimentales (B) con

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

expresados como x + SD. Los asteriscos indican los valores significativos (gl = 4, p < 0.05).
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Figura 4: Tasa de crecimiento (cm-dia™) y de supervivencia foliar (porcentage) de Spartina densiflora en areas
con (cajas y barras negras) y sin (cajas y barras blancas) cangrejos Chasmagnathus granulata durante
un periodo de 7 dias en verano. Los limites de las cajas enmarcan los 75 y 25 percentiles, las lineas

representan el 10 y los 90 percentiles y las lineas dentro de las cajas son las medias.
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O III

O DEL CANGREJO Chasmagnathus granulata SOBRE LA REPRODUCCION SEXUAL DE

densiflora

“Si deseamos pensar de manera
inteligente acerca de cémo el
crecimiento de la poblacién es
controlado por la natalidad,
encontramos,  paraddjicamente,
que es mejor empezar pensando
en la muerte”

G.E. Hutchinson

Experimentando en el espartillar de Spartina densiflora.
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Resumen

Mediante descripciones de patrones naturales, asociadas a experimentos de exclusion e
dusién de cangrejos, se evalud el efecto de Chasmagnathus granulata sobre la produccion de
y semillas en plantas jovenes y en plantas maduras de Spartina densiflora. También se
estigo el efecto de C. granulata sobre la dispersion y la germinacién de semillas de S. densiflora.
resultados sugieren que los cangrejos favorecen la produccion de estructuras reproductivas
ales de S. densiflora. Los cangrejos incrementan hasta un 665% la produccion de semillas de S.
ensiflora y retienen en sus cuevas hasta un 24% de las semillas producidas, afectando su dispersion a
zala regional y local. En el pastizal Ipaduro (i.e. con plantas de varios afios sin haber sido afectadas
disturbios como los incendios, que poseen gran acumulacion de hojas y ejes muertos en pie) no
ubo herbivoria mientras que en el pastizal en rebrote si. Las plantas maduras con inclusion de
grejos generan semillas mas pesadas que el resto con una tendencia a incrementar su cantidad. La
oduccion de semillas fue mucho menor que la de las plantas maduras. Considerando las semillas

nas, se hallé un 7-3 % de germinabilidad neta, considerando condiciones ideales. El tamafio de los
=es reproductivos fue mayor en los tratamientos con inclusion de cangrejos en plantas inmaduras. La
a de diferencias entre tratamientos con plantas maduras sugiere que el efecto aislado de los
cangrejos es mayor cuando se combina con disturbios que induzcan el rebrote. Los resultados
mostraron que las semillas de S. densiflora tienen una buena capacidad de flotacion bajo condiciones
contrastantes de turbulencia en el agua que las transporta. La distribucion de semillas en el pastizal fue
agrupada y estrechamente relacionada a las cuevas de cangrejos. Estos resultados sugieren que los
cangrejos podrian afectar no solo la estructura de la comunidad local, sino que al favorecer la

dispersion de una especie potencialmente invasora, podria estar afectando comunidades distantes.
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Introduccion
Los pastizales de Spartina spp (marismas) han sido muy estudiados en el mundo entero,

e con especial énfasis en los EEUU (ej. Merrill 1902, Mobberley 1956, Valiela y Teal 1974,

endelsshon 1979, Silander 1979, Pomeroy y Wiegert 1981, Mitsch y Gosselink 1993, Bertness
J1) y el Reino Unido (ej. Clapham et al 1952, Marchant 1967, Marchant 1968 a,b, Hubbard 1969,
et al. 1990). La produccion de las marismas suele ser mas alta que la de la mayoria de los
psistemas, y son consideradas como la base de las cadenas alimenticias estuariales (Day et al. 1989).
=bido a su amplia distribucién en el mundo, desde hace mucho tiempo se trata de determinar cuales
2 los factores que determinan su crecimiento, desarrollo y dispersion (Chapman 1977). Los
mesultados de gran parte de los trabajos realizados al respecto no concuerdan entre si (Dai y Wiegert
1996a), por lo que no existe aun un patron claro. No obstante, el estado fisiologico de Spartina parece
relacionado a factores edaficos relacionados con el drenaje, disponibilidad de nutrientes
incipalmente N) y la concentracién de oxigeno (Mendelssohn et al. 1982, Valiela 1995).
Usualmente, en estos ambientes la vegetacion no es dafiada por los herbivoros quienes limitados por la
‘ calidad de las plantas de las que se alimentan (Valiela 1995), afectarian solo una pequefia porcion de
la produccion primaria (Adam 1993). Esto podria deberse a que las plantas haldfilas se protegen con
espinas, pelos, y defensas quimicas cuando son maduras (Valiela 1995), no obstante, estas
caracteristicas no son comunes en los rebrotes (ricos en nitrégeno, pobres en fibras y con tejidos mas
digeribles; Howe y Westley 1988, Wolcott y O’Connor 1992).
Los herbivoros mas comunes en las marismas son insectos y unos pocos crustaceos (Crawley
- 1983, Adam 1993, Mitsch y Gosselink 1993), y los dafios por herbivoria directa sobre plantas de
Spartina 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 remosion del sedimento lo que

indirectamente puede afectar a las plantas (Bertness 1985, Bortolus e Iribarne 1999).
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En el Atlantico Sudoccidental el cangrejo cavador Chasmagnathus granulata afecta la dureza
erficial, contenido relativo de agua, la estructura general y la distribucidon vertical de materia
peznica en el suelo de la marisma (Bortolus y Iribarne 1999). Este cangrejo fue también mencionado
riendo hojas jovenes de S. densiflora causando disminuciones importantes en la produccion de
cturas aéreas cuando las plantas estan rebrotando (Bortolus e Iribarne 1999). De modo similar el
grejo Sesarma reticulatum es capaz de reducir altos pastizales de Spartina alterniflora a rastrojos
eiffer y Weigert 1981). Mas aun, este tipo de cangrejos podrian consumir detritos vegetales y
=brotes cuando estan disponibles, pero solo detritos en pastizales maduros donde la disponibilidad de
sbrotes es muy baja (Bortolus y Irib?rne 1999). Asi, el estado de las plantas (madura vs rebrote)
adria condicionar los habitos troficos del cangrejo, variando entre detritivoros y herbivoros (Bortolus
= Iribarne 1999). Todos estos efectos mencionados pueden fluctuar en intensidad a lo largo del tiempo,
ependiendo de factores como frecuencia de incendios o poda indiscriminada, que regulan la
‘@isponibilidad de rebrotes (Whelan 1995, Bond y van Wilgen 1996). Dado que plantas del género
Spartina son probablemente la principal fuente de produccion primaria de la mayoria de las marismas,
12 alta densidad de cangrejos y la importancia de estos invertebrados en la caracteristicas edaficas y la
produccion de Spartina, los cangrejos estuariales serian especies criticas para la integridad de estos
“ambientes (Bertness 1985, Bortolus e Iribarne 1999).

En la mayoria de las especies del género Spartina, las estructuras reproductivas asexuales
poseen una gran tasa de desarrollo, facilitando la persistencia de un individuo en el area en que se
establecié (Adam 1993, Scholten y Rozema 1990, Bertness 1999). Si bien la reproduccién sexual
pareceria jugar un papel menos critico en estos procesos (Adam 1993), hay pocos estudios al respecto
en relacion a los que hay sobre produccion y reproduccion vegetativa (ej. Silander y Antonovics 1979,
Bertness y Ellison 1987, Vieira-Cordazzo y Davy 1991). Esto podria deberse a la baja produccion de

semillas viables histéricamente atribuida al género Spartina (Schreber 1789, Mobberley 1956).
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e por otro lado, la ecologia reproductiva de Spartina es especialmente importante dado que en
paises existen especies de este género que son consideradas como invasoras agresivas (ej.
ecos: Fennane y Mathez 1988; Inglaterra: Levaseurr et al. 1993; EEUU: Daehler y Strong 1996;
a: Nieva 1996).

Las plantas pueden responder a la herbivoria alterando la proporcién de estructuras
oductivas (Howe y Westley 1988, Crawley 1993). Considerando el efecto que los cangrejos
n tener sobre la produccion de Spartina (Pfeiffer y Wiegert 1981, Bertness 1985, Bortolus e
€1999), es posible que estos cangrejos también afecten (directa o indirectamente) su
oduccion sexual generando variacis)nes en la produccion de espigas y semillas. El objetivo de este
jo es evaluar descriptiva y experimentalmente el efecto del cangrejo cavador Chasmagnathus
ulata sobre la produccion de espigas y semillas en plantas jovenes y en plantas maduras
damente. También se investiga el efecto de C. granulata sobre la dispersion y la germinacion de

illas de S. densiflora.

Materiales y Metodos

Area de estudio: el estudio se realizo en un area de marisma la laguna costera Mar Chiquita (ver
capitulo 1) de 400 m” poblada exclusivamente por S. densiflora y habitada por C. granulata. El area
fue seleccionada considerando su homogeneidad especifica y estructural, accesibilidad y su proteccion

de la actividad turistica.

Relaciones entre la presencia de cangrejos y la produccion de estructuras reproductivas sexuales,
dispersion y germinacion de semillas de Spartina densiflora
Para evaluar la relacion entre la presencia de cangrejos y la produccion de estructuras

reproductivas sexuales de Spartina densiflora, se realizaron las siguientes observaciones dentro de un
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I poblado por cangrejos y en otro distanciado aproximadamente por 10 m de similares

eristicas pero sin cangrejos:

Se estim¢ la densidad de inflorescencias de Spartina densiflora arrojando un cuadro al azar (1 x
), dentro de areas con y sin cangrejos (n = 15, en cada area). La biomasa de los ejes reproductivos
ejes culminados por una inflorescencia) hallados se estimd, al igual que en la secciéon experimental
abajo), mediante una metodologia indirecta evitando la cosecha.

Se estimo6 la densidad de espigas y sus semillas, contando las espigas y semillas de cada eje
uctivo hallado por metro cuadrado durante los censos de inflorescencias. Luego, se estim¢ el
taje semillas viables como la Proporcién de embriones tefiidos de rosa con Cloruro de

lio. Dicha tincion identifica positivamente a los embriones que consumen O, y liberan CO,.
realizar la tincion se colectaron al azar semillas dentro de las areas con y sin cangrejos (n = 15 en
area). Se estimo la biomasa promedio de las semillas en areas con y sin cangrejos, secandolas en
a (70° C hasta peso constante), pesandose grupos de 10 con una balanza digital (+ 0.0001 g).
Se estim¢ la densidad de semillas sobre la superficie del sustrato (n° de semillas por m?),
realizando un muestreo aleatorio arrojando un cuadrado (1 x 1 m) al azar dentro del que se contaron
todas las semillas de Spartina densiflora. Durante este muestreo, también se determin6 su distribucion
espacial dentro del pastizal comparando las frecuencias de abundancia observadas con las esperadas
seglin una distribucion aleatoria (Poisson), regular (Binomial Positiva) y agrupada (Binomial Negativa;
Barbour et al 1987). Luego, para evaluar la relacion entre la presencia de cuevas de cangrejos y la
abundancia de semillas sobre el sustrato del pastizal, se comparo la cantidad de semillas entre areas sin
cuevas y en las cuevas. Considerando que este muestreo es dentro del pastizal con cuevas, se llamo
“areas sin cuevas” a las ubicadas entre cuevas. La cantidad de semillas promedio por cueva se estimo
contando las semillas que estuvieran en torno a la boca (dist. <5 cm) o en los primeros 2 cm dentro de

cuevas elegidas al azar. El mismo muestreo se realizo en areas entre cuevas, pero de superficie similar
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diametro aprox.: 10 cm). En este caso, la densidad de semillas por area sin cueva se estimd
ando las semillas dentro de un aro de alambre del tamafio promedio de cueva en el pastizal
mojado al azar y descartando las veces que el aro cayera sobre una cueva. Considerando una situacion
azar, la densidad de semillas no debiera ser significativamente diferente entre las cuevas y las areas
medias.

Mediante un muestreo aleatorio se determiné la densidad de plantas reclutas (N° individuos por
dentro del pastizal. Se consideraron reclutas a las plantas de altura < 10 cm, sin tejidos secos y sin
miones rizomatosas con plantas vecinas. Es probable que los reclutas pudieran ser depredados
pidamente (Bortolus e Iribarne 1999), por lo que se realizaron muestreos periddicos (cada 15-30
5) para minimizar la subestimacién de su densidad. En cada caso se verifico cuidadosamente si
ovenia de una planta cercana, manteniendo conexiones subterraneas. Sobre la base de lo hallado se
sstimaria la biomasa aportada por estos reclutas utilizando regresiones como se explica en la seccion

sperimental (mas abajo).

valuacién experimental del efecto de los cangrejos sobre la produccion de estructuras
reproductivas sexuales, dispersion y germinacion de semillas de Spartina densiflora

Con el objeto de evaluar el efecto de los cangrejos sobre la reproduccion sexual de Spartina
densiﬂora se realiz6 un experimento manipulando la abundancia de cangrejos generando tratamientos
con densidades contrastantes. Los tratamientos fueron: (1) Inclusion: cajas de 1 x 1 m (2 cm malla, 40
cm de alto y sostenidas por cuatro estacas de PVC de 3 cm diametro), donde se construyeron cuevas

artificiales hasta la capa freatica dentro de cada caja incrementando la densidad del lugar en

aproximadamente 15-20 cuevas, partiendo de un momento inicial con 57.4 + 14.9 cuevas'm>. Luego

se agregaron cangrejos en las cuevas realizadas, revisando y manteniendo las densidades
experimentales periodicamente. (2) Exclusion: todos los cangrejos fueron removidos a mano y
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ante el uso de trampas de alambre (malla de 2 cm). Las trampas utilizadas (de forma prismatica),
znian restos de carne como cebo y poseian una entrada plastica especial que impedia que los
merejos pudieran salir nuevamente. Las trampas eran vaciadas periédicamente hasta observarse
encia total de cangrejos o signos de su actividad (ej. monticulos de sedimento nuevos en la entrada
las cuevas). En las exclusiones, se observé que las cuevas desalojadas se obturaban en pocos dias
sablemente debido al entrampamiento de sedimento transportado por el agua entrante durante las
eas altas 0 a su colapso por falta de mantenimiento (aprox. 3 dias; A. Bortolus obs. pers.), por lo
no fue necesario realizar el rellenado periddico. (3) Control: cajas sin disturbio alguno fueron
glizadas como control de las inclusiones y exclusiones. Todo a lo largo del perimetro de las cajas se
aron los rizomas hasta una profundidad de 20 cm con el objetivo de evitar la redistribucion de
rientes por clones vecinos no incluidos en el tratamiento. Los tratamientos fueron repetidos cuatro
sees y se dispusieron maximizando su dispersion dentro del area escogida segun se recomienda hacer
ando se trabaja con un bajo nimero de réplicas (Hulbert 1984).
En cada tratamiento, se cuantifico el ancho basal de los ejes reproductivos, el largo de los ejes
sta la base de la inflorescencia y el largo total (i.e. hasta el extremo de la flores). Luego se estimo su
“momasa mediante el uso linea de regresion,
y =0,1624x + 0,0337, r* = 0,9189
@onde la variable de respuesta “y” es el peso en gramos del eje reproductivo, “x” expresa la medida del
@ v “r*” el coeficiente de determinacion de la ecuacion.

Esta curva se construyé mediante la medicién de 100 ejes reproductivos elegidos al azar a los
gue se les midi6 el ancho basal, el largo hasta la base de la espiga, y considerando como una
aproximacion de la dimension del eje reproductivo al producto de estas dos medidas (siguiendo a Dai y
Wiegert 1996a). Los ejes escogidos fueron primero medidos y luego cortados a ras del suelo para su

posterior secado en estufa a 70 °C hasta peso constante y pesado (+ 0.01 g). Luego se obtuvo la
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10n entre la biomasa (peso seco) y la dimension de los ejes, con y sin transformacion logaritmica
hallar la ecuacion de regresion matematica que mejor se ajuste a estos datos (siguiendo a Dai y
rt 1996a).

La densidad de espigas por tratamiento se determin6 cuantificando el numero de espigas por
La cuantificacién directa de la densidad de semillas en el experimento no fue posible dado que el
imento siguié en marcha por un afio mas y la cosecha de las semillas podia generar cambios
s0logicos inesperados en las plantas. Por lo tanto, el nimero de semillas se estimé a partir de la
idad de espigas y considerando el nimero de semillas promedio por espiguillas obtenidas en 212
igas elegidas al azar del mismo es.partillar del cual se obtuvieron las plantas para construir la
ion. Se estimo el porcentaje de viabilidad de las semillas (n total = 60 para cada area) utilizando
técnica de Cloruro de Tetrazolio antes descripta. Se obtuvo el peso seco de semillas (70° hasta peso
te), pesandose grupos de 10 con una balanza digital (+ 0.0001 g, n= 10).

Con el objeto de evaluar si los cangrejos afectan el momento de floracion y liberacion de
illas se estim6 el nimero de espigas en flor y en etapa de liberacion de semillas en un momento
edio 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
pero en plantas rebrotando (i.e. no maduras) se realizé un experimento similar al disefiado para plantas
maduras, pero partiendo de la condicién inicial en la que se cortaron a ras del suelo todas las plantas
dentro de cada caja. El nimero y la disposicion relativa en el espacio de las réplicas fueron las mismas
gue en el experimento con plantas maduras descrito arriba.

Con el objeto de evaluar el efecto de las cuevas de cangrejos en la dispersion de semillas de
Spartina densiflora se realiz6 un experimento con cuevas artificiales. Dentro del pastizal se colocaron
cuevas artificiales que consistieron en tubos de PVC (n = 12) de 40 cm de profundo y de didmetro

similar al didmetro promedio de las cuevas naturales (aprox. 3.5 cm). Los tubos tenian el extremo
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ior cerrado con un tapdn hermético que impedia la perdida del material una vez que entrara. Al
de una semana se colectaron las cuevas artificiales, se tamiz6 su contenido (malla: 0.5 mm) y se
ificaron las semillas de S. densiflora halladas. Luego se estimé el numero de semillas por metro
o retenidas en el espartillar dentro de las cuevas segin: (A + B) x C. Donde A es el niimero
edio de semillas retenidas en una cueva, B el nimero promedio de semillas retenidas en torno a la
de una cueva (Bortolus e Iribarne 1999) y C el numero promedio de cuevas por metro cuadrado.
Se evalu6 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. Pa'ra evaluar la capacidad de germinacion de las semillas de S.
“ensiflora en el campo, se realizé un experimento excluyendo los cangrejos con cajas de 25cm x 15¢cm
% 10cm (malla: 4 mm), dispuestas al azar dentro del pastizal. Los tratamientos fueron: (1) germinacion
superficial: semillas sobre la superficie del suelo. Periodicamente se cuido que no fueran cubiertas por
sedimento luego de las mareas o removidas por el viento, (2) germinacién sub-superficial: se
enterraron las semillas a 0.5 cm de profundidad, y (3) controles: areas en las que no se colocaron
semillas con el objetivo de no subestimar la germinacion de semillas preexistentes. Cada tratamiento
fue repetido 9 veces. Los tratamientos fueron revisados cada 15-30 dias durante un afio.
Como los cangrejos estuariales podrian favorecer la germinacion de semillas mediante el aporte

de sedimentos ricos en nutrientes provenientes del fondo de sus cuevas, se evalud también el efecto de

los monticulos de sedimento generados por C. granulata, marcando diez monticulos en los que se

hayan visto semillas atrapadas. Los monticulos fueron cercados por cajas de 25cm x 15¢cm x 10cm
(malla de 4 mm) para evitar que los cangrejos u otros organismos las destruyan durante el experimento.
Como control se marcaron pequefias areas sin monticulos pero también lindantes a cuevas. Luego se
cuantificé el nimero de germinaciones de S. densiflora. Cada tratamiento fue repetido 9 veces. Los

tratamientos fueron revisados cada 15-30 dias durante un afio.
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Con el objeto de evaluar el potencial de germinacion de las semillas de S. densiflora se
naron en capsulas de Petri semillas obtenidas al azar y provenientes de plantas de areas con y sin
I grejos. Las semillas se incubaron en grupos de 35 por capsula (5 capsulas por area) y las
adiciones de la camara de germinacion fueron 12 hs de luz alternadas con 12 hs de oscuridad a una
peratura de 15 °C, segin se recomienda para otros miembros de la tribu Chloridae. Las semillas
won previamente esterilizadas externamente con Hipoclorito de Sodio al 0.05% para evitar la

aminacion por hongos. Al cabo de 12 dias se cuantifico el porcentaje de semillas germinadas.

spersion de semillas de Spartina deysiﬂora
Se evalu6 la hipdtesis de emigracion de semillas del pastizal colocando redes (40cm alto, 1m
20 y 0.2mm de malla) en la salida de arroyos vaciaderos de pastizales inundados, durante la época
% dispersion de semillas por S. densiflora. Las redes se colocaron en zigzag de modo de facilitar la
eccion de semillas transportadas por el agua. Al cabo de una semana se cuantificé el nimero de
smillas de S. densiflora del lado interno de la red para estimar si existe migracion de semillas desde el
pastizal. Debido a restricciones legales para colocar redes dentro de la reserva, solo se pudo realizar
a evaluacion parcial de estas variables, contando con dos réplicas en canales internos. Esta
pservacion se complementd con la cuantificacion de semillas de S. densiflora en la linea de resaca
pstera cercana a la boca de la laguna. Para esto se tomaron 4 muestras (20cm x 10cm) distanciadas 10
m unas de otras sobre la linea de resaca en la costa. Luego, se separaron y contaron las semillas de S.
ensiflora y se estim6 su densidad por metro lineal de resaca. El muestreo se realizé sobre el lado de
deposicion sedimentaria del canal principal de la laguna en su parte mas cercana a la boca. Dicho
muestreo se realizo al final de la etapa dispersion de semillas de S. densiflora (15 de Marzo 2000),

tomando las muestras en la linea 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 areas
nas a las de donde provienen, transportadas por el agua de mar (Saint Yves 1932). Para investigar
capacidad de las semillas para mantenerse a flote luego de ser liberadas de la planta madre, se
aron semillas de S. densiflora en recipientes de 300 em® (10 recipientes con 10 semillas por
=cipiente) y se cuantifico el tiempo promedio al que se hundia el 100% de las semillas. La duracion
%=1 experimento fue hasta el hundimiento de la ultima semilla. Los recipientes fueron esterilizados con
poclorito de Sodio al 5 % para impedir la formacién de hongos, llenados con agua destilada y
ados herméticamente luego de colocar las semillas con el mismo objetivo. También se esterilizaron
ernamente las semillas con una ssﬂucién de Hipoclorito de Sodio al 0.05%. Para evaluar la
sapacidad de las semillas para permanecer a flote bajo condiciones de turbulencia se colocaron dos
semillas en un tubo de vidrio (3 cm de diametro y 12 cm de largo) con agua de la laguna, que fue
sesto en un agitador y controlado cada 5 minutos hasta que las semillas se hundieran. Luego se
estimo6 el tiempo promedio que tarda una semilla en hundirse. El procedimiento se repiti6¢ 10 veces con

semillas obtenidas al azar en el campo.

Analisis estadistico: Las hipdtesis nulas de ausencia de diferencias de cada variable entre areas con y
sin cangrejos se evalué mediante el uso de Test de t con aproximacion de Welch (Zar 1984). Cuando se
detecto heterosedasticidad (F-test), las diferencias fueron evaluadas mediante de un test no paramétrico
(Zar 1984). Las diferencias entre mas de dos variables fueron evaluadas mediante el uso de ANOVA.
Dado el relativamente bajo nimero de replicas (4 en cada tratamiento), las diferencias entre los
tratamientos de inclusion, exclusion, y control provenientes de areas con pastos maduros y en rebrote

se evaluaron por separado (Zar 1984).
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Resultados
es entre la presencia de cangrejos y la produccion de estructuras reproductivas sexuales,
ion y germinacion de semillas de Spartina densiflora

No se hallaron diferencias en la densidad de inflorescencias entre areas con cangrejos (x = 16.5
de = 10.3) y sin cangrejos (x = 9.8, de = 8.4, t = 1.58, gl =9, p > 0.05). La dimension de las
encias (i.e. ancho basal x alto) fue mayor en areas con cangrejos (x = 28.3 cm’, de = 6.3) que
sin cangrejos (x = 16.9 cm’, de =4.3; t = 6.2, gl = 14, p<0.05). El mismo patr6n fue observado
1a altura de los ejes de las inflorescencias (con cangrejos: x = 67.47 cm, de = 10.3; sin cangrejos: X
36cm,de=6.1t=6.14,g1 =28, p< .0.05), y también en el peso de estos ejes (con cangrejos: X =
g 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 areas con (x = 2.3mg, de
0.4) y sin cangrejos (x = 1.8mg, de = 0.6; t = 1.93, gl = 18, p > 0.05). La viabilidad de semillas fue
or en areas pobladas por cangrejos (33%) que en las otras (8%). La densidad de semillas sobre la
cie fue mayor en areas con cangrejos (x = 74.9, de = 36.4) que en areas sin cangrejos (x = 0.3,
=1;t=4.29, gl =29, p<0.05).

Dentro de las areas pobladas por cangrejos la distribucion espacial de las semillas fue agrupada
'x = 9,36 semillas, de= 11,4, n= 30). En torno a las cuevas seleccionadas se hallé un promedio de 4.3
illas (de = 2.9, n = 20; maximo: 12). En las areas entre cuevas no se hallaron semillas.
iderando que hay 70 cuevas por metro cuadrado (hasta 100; Iribarne et al., 1997), los resultados
tran que en un primer muestreo hubo 74.9 semillas por m’ sobre el suelo de las 4reas con
cangrejos luego de un periodo de liberacion de semillas, mientras que en las areas sin cangrejos casi no
hallaron semillas. Luego de cuatro dias se hallé una mayor concentracion de semillas en las cuevas con
una incorporacion promedio de 102 semillas por metro cuadrado. No se hallaron reclutas de S.

densiflora ni en areas con cangrejos ni en areas sin ellos en ninguno de los muestreos realizados.
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cion experimental del efecto de los cangrejos sobre la produccion de estructuras
uctivas sexuales, dispersién y germinacion de semillas de Spartina densiflora

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; maduro: F = 0.3, gl =2, p > 0.05) de los ejes reproductivos se
tra en la Figura 1. El experimento con plantas en rebrote no mostrd diferencias significativas en el
ero de espigas (control: x = 73, de = 62.8, exclusion: x = 95, de = 21.6, inclusién: x = 146, de =
8. F=1.8, gl =2, p>0.05). En el experimento con pasto maduro tampoco se hallaron diferencias
ificativas (control: x = 20.3, de = 6.9; exclusion: x = 41, de = 61.1, inclusion: x = 272.7, de =
S5, F=1.1,g1=2, p>0.05).
No se hallaron diferencias en el nimero de inflorescencias en flor entre tratamientos (rebrote: x
6, 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 liberacion (rebrote: x =4, de = 3.3, n =4, F = 1.67, p> 0.05; madura: x
425 de =32, n=4; F=0.005 p> 0.05). En el experimento con rebrote, los ejes reproductivos
fueron de mayor tamafio en las inclusion (x = 23.5 cm?, de = 4.9) que el control (x = 16.7 cm?, de =
16) y exclusion (x = 17.4 cm’, de = 2.9; F = 4.9, gl = 2, p <0.05; Tukey: p< 0.05). Sin embargo no
hubo diferencias entre estos dos ultimos. En el experimento con plantas maduras no se hallaron
diferencias significativas pero la tendencia fue similar (inclusién: x = 21.3 cm?, de = 7.4; control: x =
19.1 cm?, de= 1.9; exclusién: x =21.1 cm?, de =2.5; F=0.27, gl=2,p>0.05).
Las comparaciones entre tratamientos del nimero (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
viabilidad (rebrote: F = 0.5, gl = 2, p < 0.05; maduro: F = 0.9, gl = 2, p > 0.05) de semillas de S.
densiflora 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

Tesis Doctoral. Alejandro Bortolus



m 81

amientos de mayor produccion de semillas (inclusion de cangrejos: 4637 semillasim?).

“ensiderando los valores maximos del nimero de semillas dentro de las cuevas, nimero de semillas en

0 a las cuevas y nimero de cuevas por metro cuadrado ([4 + 12] x 70 respectivamente) la cifra

menta a 1120 semillasim?, que constituye el 24% de lo producido en las inclusiones de cangrejos. Al

al del periodo experimental no se detecté germinacion de semillas en ninguno de los tratamientos de

aguno de los experimentos.

ispersion de semillas de Spartina densiflora

El nimero promedio de semilla's retenidos en las redes fue 9.5 (de = 4.5, n = 2). La densidad

promedio 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 dias. En ese
omento se comenzaron a formar hongos en la parte superior de las semillas que quedaban sobre la

superficie del agua uniendo semillas vecinas, por lo que se dio por terminado el experimento. Todas las

semillas colocadas en el agitador con turbulencia maxima, conservaron su flotabilidad por dos dias. En

‘minguno de los experimentos se hallaron reclutas, ni germinacion de S. densiflora.

Discusion
Spartina es un género de plantas haléfilas que pueblan zonas costeras regularmente bafiadas por
<l mar en todo el mundo con excepcion de las areas ecuatoriales donde serian reemplazadas por
manglares (Bertness 1999). En general, la razén de su éxito en las areas en que habita se relaciona
principalmente con su alta plasticidad fenotipica y fisiologica que le permiten tolerar las condiciones
fisicas extremas del ambiente. Este género se caracteriza por poseer un bajo (o nulo; Schreber 1789)

esfuerzo reproductivo sexual creciendo principalmente mediante el desarrollo de tallos subterraneos
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) de los que surgen los ejes foliares y florales (Parodi 1919, Moberley 1956, pero ver Silander
novics 1979). Este tipo de crecimiento podria favorecer su tolerancia a la herbivoria, al corte
ificial 6 incendio de las estructuras aéreas, asi como colonizar areas desnudas circundantes (Daehler
Strong 1996). Asi, Spartina spp pueden colonizar areas que se tornan inaccesibles para otras plantas
una vez instaladas, hay relativamente pocos factores fisicos o bioldgicos que las puedan perjudicar
hler y Strong 1996). La concordancia entre los patrones observados y los resultados
rimentales hallados en este trabajo sugieren que los cangrejos favorecen la produccion de
cturas para la reproduccion sexual de S. densiflora. Este efecto seria mayor cuando la actividad de
cangrejos es combinada con disturlzios que induzcan el rebrote de las plantas (ej. cortes, incendios,
ivoria). Los cangrejos también incrementan la retencion de semillas en el sustrato hasta un 24%
las semillas producidas), afectando su dispersion a escala local, € incrementan un 665% la
uccion de semillas favoreciendo la dispersion de S. densiflora a escala regional.

La respuesta a la actividad de los herbivoros podria ser modificada por el estado de madurez de
1as plantas (Crawley 1997). En el pastizal maduro no hubo herbivoria mientras que en el pastizal en
rebrote si (capitulo 4). Las plantas que estan recuperandose del corte, distribuyen los nutrientes
adquiridos a la formacion de las nuevas hojas, indispensables para fotosintesis (capitulo 4). Este tipo de
redistribucion de nutrientes requiere un gasto de energia y no puede hacerse por tiempo indefinido
{Crawley 1997). Es posible que este esfuerzo sumado a la herbivoria de los cangrejos, pueda generar
una situacion de estrés que induzca una mayor produccion de estructuras reproductivas. La asignacion
de recursos a las semillas se divide entre numero y tamafio (Harper et al. 1970). Los resultados
muestran que las plantas maduras con inclusion de cangrejos generan semillas mas pesadas que el resto
con una tendencia a incrementar su cantidad también lo que podria estar indicando una enorme
flexibilidad fisiologica para la generacion de semillas. Por otro lado, en los tratamientos con plantas en

rebrote, la produccion de semillas fue mucho menor que la de las plantas maduras, observandose la
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ssma tendencia en las dimensiones de los ejes reproductivos. Estos resultados sugieren que las
entas mas estresadas (cortas + herbivoria) asignan los recursos principalmente al restablecimiento de
estructuras fotosintetizadoras. El incremento del tamafio de los ejes reproductivos sugiere que la
persion de las semillas seria mayor en los tratamientos con inclusién de cangrejos. No obstante, la
ta de diferencias entre tratamientos con plantas maduras sugiere que el efecto aislado de los
mngrejos es mayor cuando se combina con disturbios que induzcan el rebrote.

La gran produccion de semillas registrada en este trabajo sugiere que Spartina densiflora posee
estrategia de reproduccion sexual bien desarrollada, lo que podria hacer particularmente exitosa su
spersion hacia areas costeras favorabl.es y disponibles para su colonizacion (Daehler y Strong 1996 ).
Flantas con mayor numero de semillas podrian 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

Harper et al. 1970). Este mecanismo podria ser especialmente importante para plantas como S.
gensiflora, de rizomas relativamente cortos (Cabrera y Zardini 1978). Cualquier forma de depredacion
‘podria reducir substancialmente la eficacia de la reproduccion de una planta (Harper et al. 1970). No
obstante, las plantas pueden responder a la herbivora incrementando la particion a érganos de
reproduccion sexual (Howe y Westley 1988). Estos resultados no sugieren diferencias en la sincronia
floral ni en la abundancia de ejes florales, pero muestran una tendencia general a incrementar el
numero y el peso de semillas en los tratamientos con inclusion de cangrejos.

Si bien el porcentaje de germinacion en laboratorio de semillas aptas para la germinacion (i.e.
llenas) en Spartina densiflora, puede ser elevado (hasta el 69 %), la proporcion de semillas vanas
también lo es (90-95 %, Nieva 1996). En este estudio se trabajo con semillas obtenidas al azar en el
campo lo que permite evaluar los porcentajes de germinabilidad real de las semillas de S. densiflora,
evitando la seleccion artificial de semillas aptas que podria dificultar la interpretacion ecolégica de los

resultados cuando son analizados fuera de un marco de “aptitudes potenciales™ para la germinacion de
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semillas. Considerando porcentajes de 90-95 % de semillas vanas y 65 % de germinabilidad, el
centaje de germinabilidad real seria 7-3 % respectivamente. Por lo que germinaria 1 de cada 14-33
nillas respectivamente, considerando condiciones ideales y en el campo. A pesar del gran niimero
simado de semillas producidas, en este trabajo no se registré germinacion ni establecimiento de
xclutas tanto en condiciones naturales como en las experimentales. Esta baja incorporacién de reclutas
dria deberse a que las condiciones ambientales locales (ej. fotoperiodo, salinidad, temperatura) no
1 favorables (Marks y Mullins 1990, Nieva 1996). Incluso podrian existir mecanismos regulacion
lopatica en la incorporacion de reclutas a la poblacion establecida (Lovett Doust y Lovett Doust
288). No obstante, la germinacion y, supervivencia de los reclutas podria ser mayor en areas que
setinan condiciones mas propicias (Daehler y Strong 1996). Por otro lado, tanto las semillas como los
sclutas establecidos momentaneamente podrian morir rapidamente antes de salir del sustrato por
estrés térmico, deshidratacion y compactacion del sustrato arcilloso, comunes en estos ambientes
‘Nieva 1996; ver capitulo 5).

La dispersion es conocida como una estrategia evolutivamente estable, que tiende a disgregar a
los integrantes de una poblacion incrementando sus posibilidades de sobrevivir (Maynard Smith 1972).
El incremento del largo de los ejes reproductivos favorece la dispersion respecto de la planta madre a
pequeiia escala. Luego de desprenderse y caer sobre el suelo, la esperanza de vida de una semilla
podria ser inversamente proporcional a la distancia de la planta madre. No obstante, en los casos en
gue la planta madre es afectada por un disturbio, la posibilidad de caer en un sitio seguro para una
semilla podria ser directamente proporcional a la distancia a la que ésta es dispersada. Bajo el efecto de
los cangrejos, y dado que Spartina densiflora posee rizomas cortos (Cabrera y Zardini 1978), un eje
mas alto maximizaria la distancia a la que la semilla caera de la planta madre, incrementando sus
posibilidades de colonizar sitios seguros a pequefia escala. La produccion estimada de ejes mas

robustos se relaciona directamente con un mejor sostén de espigas con mas semillas y de mayor peso.
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Variaciones en el nimero y forma de las semillas y frutos pueden constituir mecanismos que
ecen la persistencia en el tiempo de especies de plantas que son temporalmente sometidas a un
ss fisico o biologico (Howe y Westley 1988; Lovett Doust y Lovett Doust 1988). Spartina
iflora podria colonizar més exitosamente areas sin plantas mediante el establecimiento de semillas
echler y Strong 1996). Se sabe que semillas de Spartina spp podrian permanecer en flotacién en
de mar durante un periodo de al menos 9 dias. Como las semillas de estas plantas poseen un
sentaje maximo de germinacion a salinidad bajas (Ungar, 1978; Nieva 1996), el agua de mar podria
un excelente medio de transporte disminuyendo la probabilidad de germinacién durante la
persion. Como sucede con otras plantas halofilas (Ungar 1978), las semillas de S. densiflora podrian
ar en el agua de mar por largos periodos y luego establecerse y germinar. La gran capacidad de
acion de las semillas analizadas favoreceria su transporte por corrientes superficiales como sucede
larvas de varios invertebrados. Asi, dependiendo de la velocidad y direccion de las corrientes, las
mmillas de estas plantas podrian dispersarse a grandes distancias por agua de mar y luego establecerse
areas favorables. Cuando mayor sea el nimero de semillas que se liberen, mayor seria el
wobabilidad 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
superficie (Parodi 1919), lo que les permite quedar retenidas por la tension superficial del agua
zvoreciendo su dispersion (Vivian-Smith y Stiles 1994). Los resultados mostraron que las semillas de
densiflora tienen una buena capacidad de flotacion bajo condiciones contrastantes de turbulencia.
or otro lado, las semillas con textura aspera, cilios, pueden adherirse a la piel y plumas de animales
e sirven de agente transportador durante sus migraciones entre ambientes pudiendo favorecer su
@ispersion a escala regional (Vivian-Smith y Stiles 1994).

La distribucion agrupada de semillas en torno a las cuevas del pastizal podria ser consecuencia

los procesos hidrodinamicos de los que participan las cuevas de cangrejos en la marisma. En estas
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s, luego de cada marea, se forman pozas (depresiones del terreno que suelen ser inundadas por
y/o mareas) que acumulan agua aun luego de la bajante (Bertness 1999). Luego, mientras la
as se deshidratan el agua residual se va acumulando en las partes mas deprimidas, acumulando alli
las particulas que estaban en suspensipn (Bertness 1999; A. Bortolus obs. pers.). Del mismo
do que las particulas de sedimento y detritos vegetales. son entrampadas dentro ae las cuevas de
agnathus granulata (Iribarne et al 1997, Bortolus e Iribarne 1999), las semillas fueron
: sorporadas al sustrato o reunidas en torno a la boca de estas cuevas. En este estudio, las cuevas
ificiales atraparon semillas de Spartina densiflora en solo cuatro dias, lo que muestra la velocidad
poseen las cuevas para alterar la dir.lémica de dispersion. 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
cangrejos podrian favorecer su retencion en el banco de semilla local (en la magnitud mencionada
arriba), incrementando la probabilidad de la poblacion de persistir en el drea aun luego de
bios extremos (ej. fuego).

El efecto de las interacciones indirectas sobre la estructuracion de comunidades es una materia
relativamente nueva de estudio (ej. Wootton 1992, Wootton 1993), asi como el estudio de las
sendencias no significativas estadisticamente pero de relevancia ecoldgica (ej. Below 1999). Muchas
weces es dificil describir el mecanismo preciso mediante el cual se produce un cambio en una
comunidad, pero se pueden individualizar los organismos que los generan y la magnitud relativa de su
efecto. Tanto por mecanismos directos (herbivoria) como indirectos (i.e: remocion de sedimento,
alteracion de la dureza, percolacion, y distribucion de la materia organica; Bortolus e Iribarne 1999) los
cangrejos podrian afectar la estructura de la comunidad local. Méas aun, al favorecer la dispersion de

una especie potencialmente invasora, podrian estar afectando comunidades distantes.
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Figura 1: Biomasa y altura de ejes reproductivos de Spartina densiflora en tratamientos con exclusion, control e
inclusiéon de Chasmagnathus granulata, en areas donde las plantas fueron inicialmente cortadas y no
cortadas. En todos los casos: n = 4. Lineas 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 lineas el 10 y 90 percentil, y las marcas dentro de las cajas constituyen la mediana.
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TRATAMIENTOS

2: Densidad, peso y viabilidad de semillas de Spartina densiflora en tratamientos con exclusion, control e
inclusién de Chasmagnathus granulata, en 4reas donde las plantas fueron inicialmente cortadas y no
cortadas. En todos los casos: n = 4. Lineas 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 lineas el 10 y 90 percentil, y las marcas dentro de las cajas constituyen la mediana.
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CTO DEL CANGREJO Chasmagnathus granulata SOBRE LA PRODUCCION DE Spartina

“fbamos por un pajal descolorido
y duro que los caballos
husmeaban despreciativamente...”
R. Giiiraldes

& > o o

Plantas “maduras” ora
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Resumen

Los pastizales costeros dominados por Spartina spp, cumplen un rol importante en el flujo de

mirientes de los ambientes estuariales. El objetivo de este capitulo fue evaluar durante un lapso de dos
y mediante el uso de una metodologia no-destructiva, el efecto del cangrejo cavador
“hasmagnathus granulata sobre: la produccion de biomasa en pie, altura, densidad, reclutamiento y
alidad de macollos; asi como superficie potencialmente fotosintética de pastizales de Spartina
wsiflora en dos estados de madurez contrastantes. También se evalud si los cangrejos afectan la
zgradacion de detritos vegetales en el sustrato. Para esto se trabajo en areas de pastizal maduro y en
de pastizal rebrotando luego de cortar al ras todas las estructuras aéreas. También se evalu¢ el
rado de degradacion de detritos vegetales en el sustrato de la marisma, mediante la técnica con bolsas
detritos. Los resultados sugieren que C. granulata puede afectar la produccion de S. densiflora a
sorto y mediano plazo cuando la proporcién de rebrotes es alta. No obstante, este efecto disminuye
ando las plantas alcanzan su madurez. En las areas sin cortar, no se observaron diferencias entre
ientos para la mayoria de las variables analizadas durante el tiempo de experimentacion. En las
areas cortadas, los cangrejos afectaron la biomasa en pie total de S. densiflora llegando a ser 31 %
mayor donde los cangrejos fueron excluidos experimentalmente que en los otros tratamientos (i.e.
inclusion y contol). Este efecto se mantuvo hasta un afio después de iniciado el experimento,
haciéndose incluso mas marcado. Los efectos mas notorios se observaron en el tratamiento de
exclusion donde el niimero de hojas vivas, el area foliar fotosintética, y la densidad de macollos vivos
mostraron los mayores valores, sin embargo la densidad de macollos muertos en pie fue menor. La
densidad de macollos vivos para cada cohorte analizada tendié a disminuir cuando la densidad de
cangrejos era mayor. Utilizando el método de las bolsitas de detritos, se determind que la biomasa de
| detritos vegetales perdida luego de un afio fue un 10 % mayor en las exclusiones de cangrejos a los 15

c¢m de profundidad pero no se observaron cambios en los detritos subsupeficiales (a los 5 cm). Los
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os muestran que los mecanismos ecoldgicos operantes en el lugar de estudio pueden ser muy
es e incluso opuestos a los informados para las marismas de EEUU, a pesar de su similitud

1 y paisajistica.
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Introduccion
Los pastizales costeros dominados por Spartina spp, cumplen un rol importante en el flujo de

ientes (Odum 1972, Day et al. 1989, Adam 1993, Mitsch y Gosselink 1993) aportando al sistema

propia materia muerta y reteniendo detritos organicos ingresados con los movimientos mareales (ej.
1972). Dado que estos pastizales se hallan en terrenos bajos, los detritos transportados por agua
lluvia desde terrenos mas elevados, también quedarian retenidos en el espartillar disminuyéndose
i la perdida de este material fuera del sistema (de Cabo et al. 1995). Si bien es una idea discutida,
tipo de ambientes suelen ser considerados como uno de los mas productivos, proveyendo alimento
las tramas troficas estuariales del mundo (Day et al. 1989). Por otro lado, el follaje de Spartina spp
si constituye el habitat de numerosos organismos macro y meso-faunales (Adam 1993, Mitsch y
link 1993), y tanto la complejidad de su estructura espacial como su calidad nutritiva regulan la
gbundancia de invertebrados herbivoros y predadores (Kirchner 1977, Vince et al 1981).

Las plantas halofilas, como Spartina spp, son cominmente consideradas resistentes a la accion
de muchos herbivoros, los que generalmente carecen de un papel importante en la regulacion de su
distribucion y/o produccion (Valiela 1984, Day et al. 1989). No obstante, estudios recientes muestran
que en marismas del Atlantico Sudoccidental el cangrejo cavador Chasmagnathus granulata puede
afectar la morfologia y la biomasa de S. densiflora a corto plazo (capitulo 2, Bortolus e Iribarne 1999).
Este cangrejo es una especie muy activa que domina y caracteriza las comunidades denominadas
cangrejales (Boschi 1964). Se lo puede hallar en muchos ambientes costeros-estuariales incluyendo
tanto las areas no vegetadas (i.e. planicies barrosas de inundacién), como en las areas vegetadas
(Boschi 1964, Santos et al. 1987, Spivak et al. 1994). Por medio de la remocion del sedimento estos
cangrejos puede cambiar las caracteristicas fisico-quimicas del suelo (Iribarne et al. 1997, Bortolus e

Iribarne 1999, Botto ¢ Iribarne 2001).
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Dada la importancia de estos pastizales como productores y distribuidores de nutrientes a escala
obal (Day et al. 1989, Mitsch y Gosselink 1993), se han invertido grandes esfuerzos a lo largo de los
imos 30 afios, en estimar su produccion de modo preciso. Las técnicas destructivas (i.e. cosechado,
scado y pesado de muestras), involucran deﬁciencias metodoldgicas que generalmente derivan en la
bestimacion (por pérdida de material) o la sobreestimacion (por adicion de material exégeno) del
etro de interés (Dai y Wiegert 1996a). Durante los ultimos afios, los estudios de produccion
zgetal en los ambientes estuariales se comenzaron a realizar utilizando metodologias no destructivas
5. Morris y Haskin 1990, Dai y Wiegert 1996a,b). Al menos a nivel de poblaciones ya establecidas, la
ica de la mayoria de las espec.ies que componen los pastizales costeros depende mas del
erecimiento vegetativo (i.e. propagacion clonal) que del reclutamiento por reproduccion sexual (Adam
1993). En las plantas con capacidad de propagacion clonal es dificil determinar individuos verdaderos
¥ por eso las poblaciones que integran pueden ser vistas como poblaciones de hojas o de macollos (ejes
wegetativos). Asi, los cambios en la natalidad, crecimiento y mortalidad de estos macollos, pueden
wasladarse a niveles de produccion poblacional (Dai y Wiegert 1996a,b). Si bien estas técnicas
‘tuvieron buena aceptacion, la precision en la estimacion de la produccion de estas plantas sigue siendo
cuestionada (de Leeuw et al. 1996).

La estimacion de la produccién en ambientes fragmentados podria ser errénea sino involucra
una ponderacion de las areas contrastantes. Por ejemplo, el uso del fuego sin control en la laguna
costera Mar Chiquita genera grandes parches en diferentes estados de recuperacion (Bortolus et al.
1999). En este ambiente, la productividad estimada en cualquiera de estas areas no seria representativa
de las otras. La estimacion de la biomasa neta en pie y su arquitectura (ej. altura, grado de inclinacion
de la planta) constituye una buena herramienta para evaluar el efecto relativo de los herbivoros sobre la
produccion y estructura del ambiente (ej. Bertness 1985, Bortolus e Iribarne 1999). La estimacion de

~ estas variables podria optimizarse mediante el uso de técnicas no destructivas, facilitando las
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ediciones y evitando el deterioro de las areas bajo estudio, muchas veces localizadas en reservas o
as naturales en conservacion. Este tipo de metodologias son especialmente aptas para plantas como
Swartina que tiene macollaje no solo extra- sino intravaginal, minimizando la posibilidad de que haya
clutas solamente en la periferia de las unidades experimentales estudiadas.

Si bien las marismas del Atlantico Noroccidental han sido muy estudiadas (ej. Teal 1962,
Odum y Fanning 1973, Hopkinson et al. 1980, Dai y Wiegert 1996a,b); hay relativamente pocos
abajos basados en la produccion primaria y su relaciéon con los herbivoros en las marismas del
demisferio Sur (ej. Lana et al. 1991, Costa y Davy 1992, Bortolus e Iribarne 1999). El objetivo de este
capitulo es evaluar durante un lapso .de dos afios, el efecto del cangrejo cavador Chasmagnathus
granulata sobre una marisma Argentina de Spartina densiflora. Especificamente, este estudio se centra
en el efecto de los cangrejos sobre: (1) la produccion de biomasa en pie, (2) altura, densidad,
reclutamiento y mortalidad de macollos; y (3) superficie potencialmente fotosintética de pastizales en
dos estados de madurez contrastantes. Las variables analizadas son relevadas mediante el uso de una
metodologia no-destructiva de muestreo. Con el objetivo de evaluar si los C. granulata afecta la
degradacion in situ de la biomasa producida por S. densiflora, también se evalia experimentalmente el
efecto de los cangrejos sobre la degradacion de detritos vegetales a diferentes profundidades en el

sustrato de la marisma.

“ Materiales y Métodos
Area de estudio: Los experimentos con manipulacién de cangrejos fueron realizados en un é4rea de
marisma baja (i.e. pastizal costero inundado dos veces por dia) de 400 m” poblada exclusivamente por
1 S. densiflora y habitada por C. granulata. El area 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 ind-m”) que concordaron con los reportados por Iribarne et al. (1997),
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lus e Iribarne (1999), y Bortolus et al. (2001). También se consider6 su buena accesibilidad y su
cion de la actividad turistica.

o experimental: Se dispusieron doce cajas permanentes en el pastizal maduro de Spartina
iflora homogéneo y poblado por cangrejos Chasmagnathus granulata. Cada caja fuede I mx 1 m
0.6 m de alto (trama pléstica; malla = 2 mm) para impedir que los cangrejos salgan o entren,
nida en las esquinas por tubos de PVC (2 cm de didmetro). Los lados de las cajas estaban 10 cm
rrados en el sustrato para prevenir el paso de cangrejos cavando por debajo. El disefio de las cajas
das fue seleccionado sobre la base de estudios preliminares con dos modelos diferentes,
iderando su eficacia para retener .los cangrejos y disminuir los costos, tiempo de elaboracion y
tenimiento. Mediante el uso de estas cajas se realizaron los siguientes tratamientos: (1) inclusién
cangrejos (n = 4): se agregaron cuevas artificiales (n = 15-20 por caja) en cada una de las cuales se
loco un cangrejo. Cada caja fue controlada periddicamente verificando que las cuevas se
anezcan activas (i.e. con remocion de sedimento nuevo en superficie). (2) exclusion de cangrejos
= 4): dada la profundidad de las cuevas en estos pastizales y lo compacto del sustrato, los cangrejos
fueron removidos a mano asi como mediante la utilizacion de trampas en la superficie para minimizar
2l disturbio en el sedimento (Bertness 1985). Se realizaron controles periddicos para verificar que las
cuevas se mantengan inactivas (i.e. sin remocion nueva de sedimento sobre la superficie). Al cabo de
una semana aproximadamente, las cuevas de donde los cangrejos fueron removidos estaban obturadas,
probablemente debido al sedimento ingresado en suspension con las mareas. Esto optimizd el
funcionamiento del tratamiento y el facil monitoreo. Durante todo el resto del experimento no se
detectaron cangrejos ni sus cuevas en este tratamiento; (3) control (n = 4): para homogeneizar
condiciones como intensidad de luz y viento entre tratamientos, en los controles también se colocaron
cajas de trama plastica, pero la densidad de cangrejos se dejé sin alteraciones. Estas cajas control

tenian aberturas en la base que permitian el paso de cangrejos hacia adentro y hacia afuera. La
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cion de un ordenamiento al azar de las unidades experimentales podria ser poco ventajoso, ya
se incrementan la probabilidad de agrupar réplicas de un mismo tratamiento, pudiendo ser poco
sentativo del area total experimentacion (Hulbert 1984). Por esta razén, las unidades
rimentales se intercalaron de modo homogéneo en el pastizal estudiado, maximizando el
ciamiento entre ellos. Las densidades de cangrejos logradas por manipuleo en todas las
ticiones para cada tratamiento fueron homogéneas de modo de generar condiciones iniciales
ticas para ese atributo.

Con el objetivo de evaluar el efecto de los cangrejos sobre plantas jovenes, mas tiernas y
itivas, todo el experimento descrito arriba se realizo también dentro de un area de pastizal en
rote. Esta condicion se logr6 cortando a ras de tierra todas las estructuras vegetales de cada unidad
rimental y luego colocando las cajas de trama plastica con los diferentes tratamientos como se
describio arriba. Es importante considerar que si bien el corte a ras no imita fielmente el modo en que
los herbivoros pueden afectar fisica y quimicamente a las plantas de las que se alimentan (Hendrix
1988), esta técnica permite generar un escenario contrastante con el pastizal maduro y manipular la
localizacion de los tratamientos de modo controlado. De aqui en adelante se llamara “area madura™a la
correspondiente a plantas sin cortar y “area rebrote”a la cortada al inicio del experimento.

Censos: En cada caja se demarcé un area de muestreo central de 90 cm” (30 x 30 cm) con el fin de
evitar efectos de borde (ej. sombreado, manipulacion durante la confeccion de las cajas). Al comenzar
el estudio (1° de Enero de 1998), en las areas madura se colocaron anillos plasticos del mismo color en
la base de todos los macollos existentes. Luego, en cada muestreo posterior todos los macollos nuevos
(reclutas vegetativos) fueron medidos, cuantificados y anillados con un color diferente cada vez. Del
mismo modo se marcaron los macollos ya anillados en la fecha anterior que fueran hallados muertos.
Asi, para cada momento de muestreo se podia individualizar los macollos sobrevivientes desde la

ultima fecha de muestreo, asi como los que murieron y también los que fueron reclutados desde el
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imo periodo de muestreo. Se consideraron como muertos todos los macollos con mas de tres cuartos

su superficie seca. Todos los macollos anillados fueron individualmente medidos en cada visita
ilizando un calibre digital (+ 0.0001 mm) en alto, didmetro basal (i.e. a ras del sustrato) y namero de
jas 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

izados en este ambiente (capitulo 3) las mediciones se realizaron a los cuarenta dias, a los 12 meses
a los 24 meses de iniciado el experimento. La primera fecha se determind considerando que las

tas ya habian crecido luego del corte y tomando arbitrariamente el doble de duracion que la

nsiderada en el estudio descrito en el capitulo 2 de modo de obtener informacién complementaria.
Estimacion de biomasa: Para estimar la biomasa aérea se tomaron muestras de plantas al azar
cortandolas a ras del suelo, se midieron con calibre digital en alto (de la base hasta el apice del eje) y
ancho basal, y finalmente se secaron en estufa (70 °C hasta peso constante) y se pesaron (+ 0.0001 g).
De este modo se obtuvieron los datos morfométricos de los macollos de Spartina densiflora de todas
las tallas y peso seco con el fin de construir la ecuacion de regresion que mejor se ajuste a los datos
{ver capitulo 3). Esta ecuacion fue empleada para estimar la produccion aérea a partir de las futuras
| mediciones en el campo durante los experimentos. El mismo procedimiento se realizé para estimar el
peso seco de las hojas. La estimacion de biomasa viva en la poblacion considerada fue calculada como
la suma del peso seco de todos los macollos vivos muestreados dentro de cada caja, menos el peso de
sus hojas muertas. La biomasa muerta fue estimada como la suma de todos los macollos muertos en pie
y las hojas muertas de los macollos vivos durante cada intervalo de muestreo.

Se evaludé también el efecto de la densidad de los cangrejos en la degradacion de detritos
vegetales mediante el uso de bolsas para detritos (20cm x 2cm x 8cm; malla: 2 mm). Se colocaron dos
bolsas por cada caja (n= 4 cada tratamiento), una a 5 cm (sub-superficial) y la otra a 15 cm de

profundidad. Cada bolsa contenia 10 g de detritos de S. densiflora colectados en el pastizal. Luego de
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2 meses, se desenterraron todas las bolsas, se seco su contenido en estufa a 70 °C hasta peso
ante. La degradacion de restos vegetales en cada bolsa se estim6 como la diferencia entre su peso
scial y final (+ 0.0001 g).

a potencialmente fotosintética: La superficie fotosintética dentro de cada tratamiento fue
stimada cuantificando la superficie verde de cada hoja de los macollos medidos y haciéndola relativa
2 Im areal. Para estimar la superficie foliar de las plantas, se midieron el alto y el ancho medio de
las hojas verdes en 10 macollos elegidos al azar dentro de cada caja. Luego la superficie
stosintética se estimd como la sumatoria de la superficie de todas las hojas medidas en relacion a la
ensidad total de macollos. Con el objetivo de evaluar si existen diferencias en la produccion foliar
sntre tratamientos al cabo de dos afios de experimento se colectaron 10 macollos al azar provenientes
de la primera cohorte del area rebrote y se cuantificé el nimero de hojas producidas en esos dos afios.
Para esto se contaron las hojas en pie y las vainas de las que pudieran haberse desprendido del eje en

ese lapso.

Andlisis estadistico: Para realizar analisis multifactoriales (ej. medidas repetidas para ambas
condiciones de cortado de plantas) con este tipo de disefio experimental, es recomendable incluir un
gran numero de réplicas por tratamiento (Hulbert 1984, Underwood 1997). Por consiguiente, la
hipétesis nula general de ausencia de efecto en cada variable entre tratamientos, fue evaluada mediante
¢l uso de analisis de la varianza simple para cada tipo de area (i.e. areas rebrote y madura) y para cada
momento de muestreo por separado (i.e. a los 40 dias, 12 meses y 24 meses de iniciados los
experimentos). Para identificar diferencias entre medias detectados con ANOVA se utiliz6 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 4reas maduras, no se observaron diferencias entre tratamientos para la mayoria de las
les analizadas durante el tiempo de experimentacion (Figs. 1-6 y 8-11 ). La tinica variable que
6 cambios fue la superficie fotosintética, que fue mayor en la inclusion de cangrejos con respecto
control (Fig. 6). Sin embargo esta variable tampoco mostré diferencias entre la exclusion y los otros
ientos (Fig. 6).

En las areas rebrote, los cangrejos afectaron la biomasa total en pie de Spartina densiflora
do a ser 31 % mayor en la exclusion que en los otros tratamientos (Figs. 1-3). Este efecto se
tuvo hasta un afio después de iniciado el experimento, haciéndose incluso mas marcado luego. Si
tras dos afios de experimentacién ninguna variable mostré diferencias significativas entre
fratamientos, a los 12 meses de iniciado el experimento los cangrejos habian disminuido la abundancia
de tejidos vivos, e incrementado los muertos (Fig. 10). Los efectos mas notorios se observaron en el
tratamiento de exclusion donde el nimero de hojas vivas (Fig. 4), el area foliar fotosintética (Fig. 6), y
la densidad de macollos vivos (Figs. 7 y 9) mostraron los mayores valores, pero la densidad de
macollos muertos en pie (Fig. 10), fue menor. La densidad de macollos vivos para cada cohorte
analizada tendi6 a disminuir con la densidad de cangrejos (Fig. 7). A diferencia de lo observado en las
areas maduras, el tratamiento con exclusion de cangrejos mostrd los valores maximos de densidad
(Fig. 7). Los cangrejos no afectaron el nimero 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 areas rebrote fue mayor en el
tratamiento de exclusion (x = 12.2, SD = 0.5) que en el control (x = 9.5, SD = 1.9) y la inclusion (x =
9.2, SD = 1.3), pero no hubo diferencias entre estas ultimas (F = 6.04, gl = 2, p < 0.05; Tukey: p <

0.05). La cantidad de biomasa de detritos vegetales perdida al cabo de un afio 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).
Discusion

Las plantas pueden afectar la dinamica de nutrientes en los lugares donde se establecen
mediante varios mecanismos (Bazzaz 1997), asi 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). Aqui se muestra como los
organismos faunales asociados al sustrato de la marisma pueden afectar la produccion de Spartina
densiflora a corto y mediano plazo cuando la proporcion 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 jovenes con alta disponibilidad de rebrotes a corto plazo (Whelan
1995). Tanto cortar plantas como quemarlas son técnicas comunmente 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 digestion por la mayoria de los
herbivoros (Crawley 1983, Howe y Westley 1988, Wolcott y O’Connor 1992). Por esta razon, la
disponibilidad de estadios juveniles de estas plantas suelen estar directa y positivamente relacionados
con el efecto de los herbivoros sobre su produccion (Crawley 1997). El cangrejo cavador
Chasmagnathus granulata puede reducir hasta el 87.5 % la produccion de estructuras aéreas de S.
densiflora en solo veinte dias, cuando la disponibilidad de rebrotes es maxima luego de la acciéon de

factores como las quemas o cortes a gran escala (Bortolus e Iribarne 1999). No obstante, los resultados
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muestran que este efecto sobre la produccion de S. densiflora disminuye hasta hacerse nulo en
aproximadamente dos afios. En ese lapso, esta planta supera la perdida de biomasa aérea, la
disminucion de la superficie fotosintética, asi como el incremento de la mortalidad de macollos
generada por los cangrejos cuando el pastizal esta rebrotando.

Cuando estan bajo presion de herbivoria, muchas plantas compensan su crecimiento
redistribuyendo nutrientes previamente almacenados en estructuras subterraneas (ej. rizomas, raices;
Oesterheld 1992, Bortolus et al. 1998). Este tipo de mecanismos de compensacion son comunmente
considerados como adaptativos (Bazzaz 1997). Las estructuras subterraneas de S. densiflora no
muestran un mayor desarrollo en areas en donde estan bajo efecto de los cangrejos y la disminucién de
estructuras foliares llega a ser dramatica (Bortolus e Iribarne 1999). Estos resultados, sugieren que la
recuperacion de S. densiflora bajo el efecto combinado de herbivoria y el corte al ras (o incendios)
podria involucrar factores diferentes a la redistribucion de nutrientes almacenados. Considerando el
fuerte impacto que estos cangrejos pueden tener sobre la produccion de S. densifora (Bortolus e
Iribarne 1999) es llamativo que se recupere en dos afios. Esta recuperacion podria ser favorecida por un
desfasaje de los periodos de actividad de los cangrejos y de las plantas. Como la mayoria de los
organismos poiquilotermos, los cangrejos poseen una tasa de actividad metabdlica concordante con las
variaciones térmicas estacionales (Begon et al. 1988). Por otro lado, el grado de actividad metabolica
de Spartina spp puede ser mucho mas estable a lo largo del afio (Seeliger 1992, Lana et al. 1991),
pudiendo recuperarse de los dafios causados por los herbivoros durante los periodos en los que estos
organismos tienen menor actividad.

Los resultados muestran que los cangrejos generaron una disminucion en la produccion de
hojas y un incremento en la cantidad de macollos muertos durante el primer afio en las areas rebrote.
Estos tejidos muertos son comunmente convertidos en biomasa microbiana (Fallon y Newell 1986,

Day et al. 1989, Adam 1993) y al igual que para los organismos detritivoros (Day et al. 1989, Adam
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1993), probablemente sean la principal fuente de nutrientes para los cangrejos en los pastizales
maduros (Teal 1962, Bortolus e Iribarne 1999) donde los tejidos tienen menor disponibilidad de
nutrientes. De este modo las plantas estarfan funcionando como una importante fuente de alimento para
los cangrejos que habitan los espartillares a lo largo del afio. Estos resultados sugieren también que la
flexibilidad trofica de estos cangrejos les permite mantenerse independientes de las fluctuaciones
temporales de produccion primaria asi como de las variaciones en la proporcion de tejidos maduros.
Los organismos cavadores generalmente favorecen una mayor oxigenacion del sustrato que
beneficia a las plantas del lugar (Chalmers 1982, Takeda y Kurihara 1987, Bertness 2001). Durante el
mantenimiento de sus cuevas, C. grazzulata remueve sedimento de los estratos inferiores hacia la
superficie destruyendo la estratificacion vertical del suelo de la marisma, afectando sus caracteristicas
quimicas 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 areas colonizadas por cangrejos queda rapidamente tapizada por arcillas que disminuyen la
precolacion y dureza superficial, el contenido de materia organica y los espacios intersticiales del
sedimento (Mendelssohn et al. 1982, Bortolus e Iribarne 1999). Estos cambios generan una
disminucion de la abundancia de raicillas de Spartina densiflora y de la infauna que fragmenta y
degrada los detritos y la materia orgdnica 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, capitulo 5), este tipo de cambios en las caracteristicas del sustrato
podria ser mayor en las areas vegetadas. La mayor degradacion de detritos vegetales en las exclusiones
experimentales podria deberse a un disminucion de los cambios generados por la actividad de los
cangrejos. La exclusion de cangrejos (y de su actividad de remocién permanente) podria disminuir
también la acumulacién de arcillas superficiales favoreciendo la recolonizacién de organismos

infaunales y su actividad de degradacion.
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Si bien los organismos cavadores suelen favorecer a gran escala la entrada de diversos
nutrientes en el sustrato (normalmente anéxicos) de la marisma (Takeda y Kurihara 1987, Bertness
2001), los cambios podrian ser opuestos a una escala menor. En las planicies barrosas de inundacién, a
medida que un cangrejo remueve sedimento de las paredes para alimentarse mediante su filtrado o para
liberar de obstaculos su cueva, genera un desplazamiento espacial de la cueva (Iribarne et al. 1997),
alterando la distribucion horizontal del sedimento. No obstante, en las cuevas establecidas dentro de la
marisma esta traslacion es aproximadamente nula, probablemente por la mayor dureza del sustrato y
debido a que su alimentacion en esas areas es predominantemente herbivora-detitivora (Iribarne et al.
1997). Esto favorece que los espacios ehtre 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 Iribarne 1999). En estas areas,
los espacios entre cuevas no tendrian buena oxigenacion ni recibirian agua de superficie y la
abundancia de infauna degradadora es pobre (Bortolus e Iribarne 1999). Estas condiciones, poco
favorables para la degradacion, explicarian la menor pérdida de detritos registrada en las inclusiones de
cangrejos y en los controles. Estos resultados sugieren que la dindmica de degradacion en el sustrato de
estos ambientes puede variar dependiendo del grado de fragmentacién micro-ambiental (ej. densidad
de cangrejos y plantas, grado de agrupamiento de las cuevas).

Al finalizar el experimento en las areas 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 macollos sean arrastrados por la marea hacia fuera del pastizal. No fue posible determinar a que
grupo pertenecian estos macollos por no haber retenido el anillo en su base, no obstante, la magnitud
de la disminucion 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 podrian sugerir una renovacion 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 duracion para evaluar

n mayor precision esta variable.

Los macollos muertos y los restos de hojas que pueden caer de las plantas vivas suelen ser
rapidamente colonizados por hongos (Torzilli y Andrykovitch 1986) y nematodes (Alkemade et al
1994) que incrementan su valor nutritivo para los organismos detritivoros. Si bien C. granulata se
alimenta selectivamente de rebrotes de S. densiflora (Bortolus e Iribarne 1999), el analisis del
contenido estomacal de estos cangrejos sugiere que se alimentan casi exclusivamente de ésta planta
ain en pastizales maduros (Iribarne et al. 1997), donde la abundancia de rebrotes es minima. Es
probable que el reclutamiento registre.ldo en la ultima medicion 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 degradacion y de gran valor nutritivo
(Torzilli y Andrykovitch 1986, Alkemade et al 1994).

En las marismas de Nueva Inglaterra (EEUU), la producciéon de los pastizales costeros de
Spartina alterniflora es favorecida por los cangrejos dominantes (Uca spp), mediante la alteracion de
variables fisicas y quimicas del sustrato generada por su actividad cavadora (Bertness 1985, Adam
1993, Bertness 2001). En estos ambientes, la exclusion experimental de cangrejos disminuyo6 un 47%
la produccion aérea de estas plantas en una estacion de crecimiento (Bertness 1985). No obstante, a
pesar de las similitudes paisajisticas y de biodiversidad con las marismas de Argentina, los procesos
ecologicos operantes no siempre coinciden con los hallados en el EEUU (Bortolus et al. 2001). Los
resultados de este trabajo muestran que la exclusion de cangrejos genera un incremento en la biomasa
aérea vegetal y la produccion de hojas, mientras que la inclusion no gener6 diferencias en comparacion
con el control. Las cuevas de Chasmagnathus granulata, si bien tienen un fuerte efecto en las
caracteristicas fisicas y quimicas del sustrato de la marisma, parecen no afectar el crecimiento de S.

densiflora (Bortolus e Iribarne 1999). Esta hipétesis se ve reforzada por la ausencia de efecto en el
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tratamiento con inclusion de cangrejos, donde el numero de cuevas fue maximo. Mientras que en
Nueva Inglaterra la interaccion predominante entre cangrejos y Spartina en la marisma baja y media es
una interaccion positiva (facilitacion), en este trabajo el mecanismo predominante es una interaccion
negativa (herbivoria, aunque la herbivoria no siempre actia como una interaccion negativa; Crawley
1983). Los resultados muestran que el efecto de C. granulata disminuye gradualmente a corto plazo
mediante la recuperacion de las plantas, mientras que la ausencia de cangrejos en las marismas de
Nueva Inglaterra tenderia a incrementar el efecto con el tiempo. Por ultimo, la actividad cavadora de
los cangrejos en Nueva Inglaterra incrementa la oxigenacion del sustrato, favoreciendo un aumento en
la biodiversidad (Bertness 1985, Adam, 1993), mientras que la actividad cavadora de C. granulata
generaria un efecto opuesto probablemente debido a las caracteristicas sedimentarias del lugar
(Bortolus e Iribarne 1999), o a la mayor escala de la bioturbacién que generan (Iribarne et al. 1997).
~ Todo esto sugiere que, ain en sistemas muy similares como las marismas de Spartina de Nueva
Inglaterra y Mar Chiquita (Argentina), los mecanismos ecoldgicos operantes pueden ser muy diferentes
e incluso opuestos. Por eso, la aplicacion de los conocimientos basados en cierto tipo de marismas no
debieran ser libremente asumidos como equivalentes para el resto de estos ambientes sin evidencias

empiricas.
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Figura 1. Biomasa total (viva + muerta) en pie de Spartina densiflora en tratamientos con exclusion, control e
inclusion de Chasmagnathus granulata, en éareas donde las plantas fueron inicialmente cortadas y no
cortadas. En todos los casos: n = 4. En esta figura y en las siguientes: Valores entre paréntesis son las
significancias del test a posteriori Tukey. Lineas continuas indican probabilidades <0.05, lineas
punteadas indican probabilidades entre 0.075 y 0.05, y con valores de poder estadistico <0.6. Los
limites de las cajas representan el 75 y 25 percentil de los datos, las lineas el 10 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 exclusion, control e inclusion de

Chasmagnathus granulata, en 4reas 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 exclusion, control e inclusion de

Chasmagnathus granulata, en 4reas 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 exclusion, control e inclusién de
Chasmagnathus granulata, en 4reas 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 exclusion, control e inclusion de
Chasmagnathus granulata, en areas 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 exclusion, control e inclusiéon de

Chasmagnathus granulata, en areas donde las plantas fueron inicialmente cortadas y no cortadas. En

todos los casos: n = 4.
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Figura 7. Densidad de macollos vivos de tres cohortes de Spartina densiflora durante 24 meses bajo el efecto de
Chasmagnathus granulata en tratamientos con exclusion, control e inclusiéon de cangrejos, en areas

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 macollos vivos de tres cohortes de Spartina densiflora durante 24 meses bajo el efecto de
Chasmagnathus granulata en tratamientos con exclusion, control e inclusiéon de cangrejos, en areas
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 macollos vivos de Spartina densiflora bajo el efecto de Chasmagnathus granulata

en tratamientos con exclusion, control e inclusion de cangrejos, en éareas donde las plantas fueron

inicialmente cortadas y no cortadas. En todos los casos: n = 4.

Tesis Doctoral. Alejandro Bortolus



Capitulo IV

‘r
e
-] 200
=
w
w g 160
& & 120
8 ~
2 ~ @80
&
=y 40
s
1]
@ 0
-
0 200
Q
b % 160
w
=]
=i 120
E

80
o
., 40
(=]
(%]
2 0
w
fa)

F=7.31;p=001 (<0.05) L F=1.33;p031 _I_
L | ST -
! 1
— — o
3 o )
o o
[N —
=}
| I
F=36,p>0.069 [ F=151,p>0.05
I
F
L
N —— R N, R [ . S S — v — .
exclusiéon  control inclusion exclusiéon  control inclusién
REBROTE MADURO

117

Figuras 10. Densidad total de macollos muertos de Spartina densiflora bajo el efecto de Chasmagnathus

granulata en tratamientos con exclusion, control e inclusion de cangrejos, en areas donde las plantas

fueron inicialmente cortadas y no cortadas. En todos los casos: n = 4.
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Figura 11. Altura de macollos de Spartina densiflora bajo el efecto de Chasmagnathus granulata en
tratamientos con exclusion, control e inclusion de cangrejos, en areas donde las plantas fueron

inicialmente podadas y no podadas. En todos los casos: n = 4.
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Figura 12, Biomasa de detritos de Spartina densiflora perdidos luego de 12 meses de experimento con “bolsitas

de detritos” a dos profundidades en un pastizal maduro con 12 meses previos de efecto de cangrejos en

tres tratamientos con manipulacion de densidades de cangrejos: exclusion, control e inclusion (n = 4).
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CAPITULO V

EL ESTRES FiSICO Y LAS INTERACCIONES POSITIVAS ENTRE Spartina densiflora Y

Chasmagnathus granulata EN LA MARISMA ALTA®

"Positive or negative interactions,
...it could be a matter of time"
H. Brownie

Vista de una marisma alta en la laguna costera Mar Chiquita

3 Este capitulo se halla definitivamente aceptado, con modificaciones menores, para ser publicado préximamente en la revista cientifica
Ecology
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Resumen

El objetivo general de este capitulo fue investigar la importancia de los cambios micro-
ambientales generados por la cobertura vegetal, sobre la distribucion de Chasmagnathus granulata en
la marisma alta. Especificamente, se atienden las siguientes preguntas: (1) Existe alguna relacion entre
la distribucion espacial de la vegetacion dominante y/o distancia a la costa con la distribucion 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 criticas para el establecimiento de los cangrejos? (4) Cuan criticas son las
condiciones micro-ambientales en areas sin cobertura del pastizal alto para la supervivencia de los
cangrejos?

Los resultados muestran una estrecha relacion entre la distribucion de los cangrejos y la
cobertura vegetal en la marisma alta. Se obtuvieron resultados similares para el tamaifio y la densidad
de cangrejos, los cuales disminuyeron desde la costa hacia las partes mas altas de la marisma. La
calidad de la cobertura no fue un factor critico para el establecimiento inicial de cangrejos. Coberturas
vivas e inertes (imitaciones experimentales) amortiguaron altas temperaturas, deshidratacion 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 °C con respecto a la
temperatura del aire sobre la superficie del sustrato. Experimentos de atado y confinamiento 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 regulacion de su establecimiento, supervivencia y
permanencia especialmente durante las estaciones céalidas. Los resultados no mostraron ningun efecto
por parte de predadores potenciales. Como conclusién general los resultados sugieren que, a pesar de

la poca relevancia atribuida a las interacciones positivas en la estructuracion de comunidades, la
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bertura vegetal conduce la distribucion del macro-invertebrado dominante mediante la facilitacion en

la marisma alta de modo predecible.
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Introduccién

Las interacciones positivas (i.e. mutualismo, facilitacion, incluyendo relaciones tréficas y no
woficas, directas e indirectas) son muy numerosas a pesar de estar ausentes en la mayoria de las
discusiones sobre dinamica de comunidades (Bertness y Leonard 1997). Esta renuencia de los ecélogos
de comunidades a incorporar las interacciones positivas, quizas se deba a la influencia de los estudios
realizados por MacArthur y sus seguidores sobre las interacciones competitivas y su importancia en la
estructuracion de comunidades (Kareiva y Bertness 1997). No obstante, es probable que las
interacciones positivas sean mucho mas numerosas € importantes en la estructuracion de comunidades
de lo que se cree hasta el momento en 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 freaticas, la incidencia de la luz solar o la evaporacion superficial (Crawley 1997). Las
nuevas condiciones microambientales creadas por la vegetacion 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 inundacién como en los bordes costeros poblado por plantas
(Chapman 1977, Adam 1993, Day et al. 1989). Estos invertebrados también pueden ser hallados en las
areas altas de la marisma distanciada de la linea de costa en dreas supuestamente no favorables para
ellos (Adam 1993, Bertness y Leonard 1997). En estas areas la talla de los cangrejos terrestres suele
ser mayor y sus densidades pueden disminuir dramaticamente comparado con los que viven mas cerca
del agua (Botto e Irigoyen 1979, Spivak et al. 1994). Las variaciones en tamaifio suelen relacionarse a
una mayor tolerancia a las condiciones desfavorables, como la deshidratacion y dificultad respiratoria,
que aumentan con la distancia a la costa (Olivier et al. 1972, Spivak et al. 1994, Halperin et al. 1999).

Por otro lado, la distribucion espacial de los organismos intermareales ha sido histéricamente
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considerada como el producto de limitaciones fisicas (€j. Olivier et al. 1972, Pennings ¥ Callaway
1992), o de interacciones negativas como competencia (Connell 1961, Snow y Vince 1984) y
depredacion (Paine 1966, Bertness 1991). No obstante, la analogia y extrapolacion de las conclusiones
de experimentos sobre diferentes zonas dentro de un mismo ambiente, puede conducir a conclusiones
erradas (Hulbert 1984, Nomann y Pennings 1998). El riesgo de realizar extrapolaciones erroneas €3
mayor, considerando que las interacciones positivas y la magnitud de su influencia en la estructura de
las comunidades intermareales es pobremente conocida en la actualidad (Kareiva y Bertness 1997).
Entre el Sur de Brasil y el Norte de la Patagonia (Argentina) hay varias marismas ubicadas en
estuarios con grandes descargas sgdimentarias y con aguas de poca profundidad (Adam 1993). En estas
marismas, las areas mas bajas son dominadas por juncales y pastizales haléfilos, mientras que las altas
por especies hiper-haléfitas como Salicornia spp (West 1977). Las comunidades halofiticas costeras €n
estas areas son generalmente dominadas por Spartina densiflora B. 'y S. alterniflora L. (Mobberley
1956, Cabrera y 7ardini 1978, Davy y Costa 1992). La marisma alta esta formada por sustratos mas
salinos, compactos, expuesto a una mayor deshidratacion, y con una menor influencia de las mareas
(Mistch y Gosselink 1993). Su composicion vegetal suele diferir levemente de la hallada en las areas
.mé,s cercanas a la costa (i.e. marisma baja), siendo los géneros predominantes Spartina spp ¥
Salicornia spp (West 1977, Davy y Costa 1992). La superficie del sustrato suele estar mas expuesta al
sol aumentando su temperatura media y tasa de evaporacion. Como resultado de la continua
desecacion, el suelo posee una capa superficial de arcilla endurecida que puede estar cubierta por una
lamina de sal precipitada de espesor variable (Bortolus e Iribarne 1999, Bertness 1999). Estas
condiciones disminuyen la probabilidad de supervivencia de los organismos que viven en zonas
intermareales, como la mayoria de los crustaceos (anfipodos, isopodos, decapodos) y que dependen del

agua para la obtencién de oxigeno.
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Si bien las planicies de inundacion en las marismas suelen estar pobladas por cangrejos, en las
areas relativamente elevadas de la marisma las condiciones microambientales no favorecerian la
construccion de cuevas (Spivak et al. 1994). Hay cangrejos semiterrestres que poseen disefios
especiales en el caparazon que les permiten obtener agua para respirar, sin embargo, la mayoria de los
cangrejos estuariales dependen de las mareas para obtener el agua respiratoria (Palmer 1995). En los
niveles altos de la marisma, el problema se acentiia porque el agua s6lo llega en mareas extraordinarias
o inundaciones ocasionales, incrementando el riesgo de desecacion. Valores extremos en variables
criticas como la tasa de desecacion, la dureza superficial del sustrato y las altas temperaturas podrian
condicionar el tipo de flora y fauna .asociada (Bortolus e Iribarne 1999, Bertness 1985), y afectar
negativamente a los cangrejos semiterrestres (Seiple 1979, Palmer 1995). Existen muchos antecedentes
sobre el efecto de la salinidad en diferentes partes del ciclo de vida de los cangrejos estuariales (g;j.
Mafie-Garzon et al. 1974, Seiple 1979, D’Incao et al. 1992, Anger et al. 1994, Genovese et al. 1999),
pero el efecto de la temperatura sobre la biologia y ecologia de estos organismos no ha sido tan
investigada con trabajos experimentales en el campo (Nomann y Pennings 1998).

El objetivo general de este trabajo es investigar la importancia de los cambios
microambientales generados por la cobertura vegetal, sobre la distribucion de Chasmagnathus
granulata en la marisma alta mediante el analisis de patrones y procesos ecologicos. Especificamente,
se atienden las siguientes preguntas: (1) Existe alguna relacion entre la distribucion espacial de la
vegetacion dominante y/o distancia a la costa con la distribucién 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 criticas para el
establecimiento de los cangrejos? (4) Cuén criticas son las condiciones microambientales en 4reas sin
cobertura del pastizal alto para la supervivencia de los cangrejos? Estas preguntas son abordadas

mediante muestreos y experimentos en el campo.
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Materiales y Métodos
Area de estudio: Los muestreos y experimentos presentados en este trabajo se realizaron en la
marisma alta de la laguna Mar Chiquita. La determinacion de las dreas de marisma alta podria no estar
relacionada con la distancia a la costa en marismas que han sido disturbadas por el hombre. El
dragado, la construccion de muelles, y otras alteraciones antropicas pueden cambiar geomorfologia de
un lugar fragmentandolo y generando “marismas bajas™ en 4reas relativamente lejanas a la costa (A.
Bortolus obs. pers.). En la laguna Mar Chiquita existen evidencias de la existencia de disturbios
antropicos en diversas zonas como el dragado parcial en areas internas de la marisma alta, construccion
de canales y espigones y puentes que alteran la dinamica de mareas (A. Bortolus obs. pers.). Por esta
razon, la seleccion de marisma alta se realizd con especial atencidn sobre la base de su composicion
botanica mixta, mayor altura relativa con respecto al nivel del mar (y la marisma baja), y considerando

solo aquellas areas que fueran bafiadas por mareas extraordinarias (Mitsch y Gosselink 1993).

Existe alguna relacion entre la distribucion espacial de la vegetacion dominante y/o la distancia a
la costa con la del cangrejo cavador C. granulata?

Con el objeto de evaluar la relacion entre la densidad de cangrejos y el tipo de cobertura vegetal
se determinaron las densidades de cangrejos en areas cubiertas por Spartina densiflora y Salicornia
ambigua (especies dominantes) y en areas sin cobertura. Los muestreos fueron al azar dentro de las
areas con las diferentes coberturas, asi como areas sin cobertura vegetal dentro de la marisma alta (n =
20). También se realiz6 una descripcion visual de la asociacién espacial entre la distribucion de
cangrejos y de la cobertura vegetal. Se compararon las tallas promedio de los cangrejos para tres
distancias diferentes de la costa, colocando trampas (n = 10 por nivel) a tres niveles desde la linea de la
costa distanciadas 20 m. Se conté y midié el ancho maximo del caparazon de los cangrejos atrapados

al cabo de tres dias. Este plazo se considerd apto por incluir al menos un ciclo de mareas (que dentro
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de la laguna son de caracter irregular), pero minimizar a la vez la posibilidad de error por mezcla de
cangrejos pertenecientes a niveles distantes que pudieran estar trasladandose momentdneamente. En
cada uno de los niveles mencionados se realizé una transecta lanzando cuadros al azar (Im x Ilm; n =
20), para estimar la proporcion de sexos y la_densidad de cangrejos a diferentes distancias de la costa,

incluyendo las areas sin cobertura.

Es indispensable la cobertura vegetal para el establecimiento y permanencia de cangrejos en la
marisma alta?

Para evaluar el efecto de la cob.ertura vegetal sobre el establecimiento de cuevas de cangrejos se
inici6 un experimento en diciembre de 1997 (comienzo del verano) colocando coberturas en areas de la
marisma alta donde no habia cobertura vegetal, ni cuevas de cangrejos. Con el fin de diferenciar el
efecto entre una cobertura inerte y otra viva se realizaron los siguientes tratamientos: a) cobertura
inerte: se colocaron parches (80 cm x 40 cm) de estructuras similares a la parte aérea de S. ambigua en
forma y dimensiones pero de material inerte (nylon y pldstico) y sin estructuras subterraneas (n = 9), b)
cobertura viva; parches de estructuras aéreas de S. ambigua colectada en areas cercanas sostenidas al
suelo por pequefios alambres (n = 9) y ¢) control: se tomaron areas de igual tamafio pero sin cobertura
(n = 10). Los canopeos vivos fueron mantenidos de modo que la parte seca no superara las 1/4 partes
de la estructura aérea, agregando partes verdes cuando fuera necesario. Al cabo de un afio se cuantificé
el numero de cuevas en cada tratamiento y en el control. Como en el control no se asentaron cangrejos
ni se construyeron cuevas, se evalu6 la hipdtesis nula de ausencia de diferencia entre los numeros de
cuevas entre los otros dos tratamientos. También se evalu6 la hipétesis nula de ausencia de diferencia
en el nimero de cuevas entre las condiciones inicial y final para cada tratamiento.

Para evaluar el efecto de la cobertura vegetal sobre la permanencia de las cuevas de cangrejos

se realizé un experimento con los siguientes tratamientos: (a) corte a ras: se podaron las estructuras
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aéreas de parches de S. ambigua (aprox. 80 cm x 40 cm; n = 9) dejando intactas las estructuras
subterraneas y (b) control: se utilizaron como control parches que se mantuvieron intactos (n = 5). Al
cabo de un afio se contaron las cuevas en cada unidad experimental y se obtuvo la diferencia con el
namero inicial para cada uno. Debido a las diferencias naturales en las dimensiones entre las diferentes
réplicas, la hipétesis nula de ausencia de efecto de la presencia de cobertura vegetal sobre las
diferencia entre el numero inicial y final de cuevas se evalué mediante el uso de un test de t apareado.
En este analisis, cada par de datos corresponde a los momentos inicial y final para cada réplica. Este
analisis se realizo por separado para cada tratamiento (ay b).

Con el objeto de evaluar si log cangrejos consumen Salicornia como se sabe que lo hacen con
Spartina densiflora (Bortolus e Iribarne 1999), se le ofrecieron hojas de Salicornia ambigua a
cangrejos colocados en recipientes plasticos aislados (vol: 10 Its; n = 30) con agua salobre. El agua se
obtuvo en el lugar donde se colectaron los cangrejos, y €stos fueron purgados 24 hs para estandarizar
su estado de saciedad entre recipientes. Para evaluar si la manipulacion y el confinamiento tienen
efecto sobre la alimentacion de los cangrejos se realizé el mismo experimento pero ofreciéndoles S.
densiflora.

Todos los experimentos con manipulacion de la cobertura vegetal se realizaron con Salicornia
ambigua por poseer, a diferencia de Spartina densiflora, una estructura compacta y resistente,
formando pequefios parches que facilitaron su poda y traslado. No fue posible realizar estos
experimentos con S. densiflora, ya que para lograr una buena fijacion de los transplantes habia que
disturbar mucho el sustrato y atin asi duraban pocos dias en pie.

Afecta la cobertura vegetal de la marisma alta variables fisicas criticas para el establecimiento de
los cangrejos?

Con el objeto de identificar patrones de relacion entre la cobertura vegetal y la temperatura,

humedad, dureza y deshidratacion superficial del sustrato se compararon estas variables entre areas con
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y sin cobertura. La temperatura del aire superficial (a 0.5 cm sobre el suelo), se estimé usando
termometros (°C; n = 10) en cada tipo de 4rea. De este modo se describio la variacion en la temperatura
cada una hora. Inicialmente se plane6 realizarlo durante 24 hs pero por inclemencias climaticas no se
pudieron considerar los datos tomados entre las 4 hs y las 6 hs inclusive. Se estim6 también la
temperatura del aire a 1.5 m de altura del sustrato con el objeto de evaluar los posibles cambios
debidos al pastizal. Se compararon estadisticamente las temperaturas entre tratamientos en los
momentos de mayor y menor temperatura registrada durante el experimento. La humedad del sustrato
superficial se evalué tomando muestras de sedimento al azar de cada tipo 4reas (28 mm didmetro, 6
mm profundo; 5 para cada area). El co.ntem'do relativo de agua se estimo por diferencia de peso luego
de ser secada en estufa a 70 °C hasta temperatura constante. La deshidratacion para cada una de las
areas se estim6 colocando 10 tubos de vidrio graduados de (6 ml; superficie de evaporacion: 16.45

mm) con una cantidad constante de agua y comparando la cantidad evaporada al cabo de 12 hs. La

dureza del sustrato se estim6 como la presion (expresada en Newtons-cm™”: N-cm™) necesaria para
comprimir un piston (didmetro: 2 cm) que era forzado a entrar en el sedimento hasta una profundidad
standard (siguiendo a Brown y McLachlan 1990). Dado que los valores de esta compresion disminuian
en forma inversamente proporcional a la dureza del sustrato, altos valores en las figuras indican
sustratos mas duros.

Para evaluar el efecto de la cobertura sobre la temperatura del aire, deshidratacion y dureza
superficial del sustrato se realizd un experimento con a) cobertura inerte: estructuras similares a la
parte aérea de S. ambigua (n = 9), y b) control: las areas sin cobertura, del mismo modo que se
menciona arriba (n = 9). Todas las unidades experimentales se ubicaron al azar dentro de la marisma.
Al cabo de 1 afio de montado el experimento se tomaron muestras para estimar la temperatura del aire,

deshidratacion y dureza del sustrato del modo descrito arriba.
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Con el objeto de evaluar si las cuevas de cangrejos constituyen un refugio bajo posibles
condiciones desfavorables de temperatura, se cuantifico la temperatura del aire dentro de las cuevas (a
10 cm de profundidad bajo la superficie), condicionados por la cobertura. También se estimé la
deshidratacién colocando tubos de vidrio a 10 cm de profundidad en el interior de las cuevas y
cuantificando el agua evaporada al caer el sol en 4reas con y sin cobertura.

Se evalué la relacion entre la presencia de cobertura y la actividad superficial de los cangrejos
durante las horas de mayor temperatura. Para esto se determiné la proporcién de cuevas activas en
4reas con y sin cobertura. El muestreo se realizo eligiendo cuevas al azar sobre cada una de las areas (n
= 50 para cada area). Como los cangre'jos mantienen sus cuevas removiendo sedimento de su interior
impidiendo su desmoronamiento, se consideraron como activas aquellas cuevas que tuvieran

sedimento recientemente removido en la salida.

Cué4n criticas son las condiciones microambientales en areas sin cobertura del pastizal alto para
la supervivencia de los cangrejos?

Para evaluar el efecto de las condiciones microambientales del pastizal alto, con y sin cobertura
arbitrario y al obtenerse una diferencia totalmente contrastante al finalizar el experimento, no fue
necesario incrementar el nimero de cangrejos para poner a prueba esta hipotesis. Los cangrejos fueron
atados con hilo de nylon fino (0.5 mm) y sostenidos por el otro extremo del hilo a una estaca. Asi
fueron confinados en a) areas sin cobertura (vegetacion a una distancia no menor a los Sm del
cangrejo), y b) en dreas con cobertura. La longitud de las tanzas con que se ataron los cangrejos fue de
20 cm para no impedir la actividad excavadora. Los tratamientos fueron repetidos 10 veces con un
cangrejo por repeticion y dispuestos en el espacio maximizando su interspersion (sensu Hulbert 1984).

El experimento se repiti6 a media noche, al atardecer y al amanecer (ver figura 3) para evaluar la
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supervivencia de los cangrejos durante momentos de baja incidencia solar y con mayor grado de
actividad de la fauna potencialmente depredadora (i.e. aves y mamiferos). Con el fin de detectar si hay
depredacion o intento de depredacion los cangrejos atados fueron observados desde una distancia de 10

m con binoculares.

Analisis de datos: Las hipotesis nulas de ausencia de diferencias de cada variable entre areas con y sin
cangrejos se evalué mediante el uso de test de t con aproximacién de Welch (Zar 1984). Los analisis
de diferencias entre condiciones iniciales y finales se analizaron con test de t apareado siguiendo las
recomendaciones de Zar (1984). Cuz.mdo se detectd heteroscedasticidad, las diferencias fueron
evaluadas mediante un test no paramétrico. Las diferencias entre mas de dos variables fueron
evaluadas mediante el uso de ANOVA. Las proporciones obtenidas en los experimentos de dieta y de
actividad de cuevas bajo diferentes coberturas, se evaluaron mediante un test binomial (test P; Zar
1984). Otros resultados expresados con proporciones fueron transformados (transformacion arcoseno)

antes de ser analizados paramétricamente (Zar 1984).

Resultados
Existe alguna relacién entre la distribucién espacial de la vegetacién dominante y la distancia a
la costa con la del cangrejo cavador C. granulata?

La densidad de cangrejos en &reas sin cobertura (x = 0.2 indm?, de = 04) fue
significativamente méas baja que en éreas con Spartina densiflora (x = 61 ind'm’, de = 17.8) y
Salicornia ambigua (x = 62 ind'm?, de =21.6; F =42.9, p < 0.05; Tukey: p < 0.05). La talla promedio
de los cangrejos fue significativamente mayor en el nivel mas cercano a la costa (i.e. nivel 1; F=11.3,
p < 0.001, Tukey: p < 0.05; Fig. 1). El niimero de cangrejos capturados en el nivel 3 fue menor que en

los niveles 1y 2 (F = 4.5, p <0.05, Tukey: p = 0.05; Fig. 1). La proporcién de hembras no difiri6 entre
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niveles (ANOVA de datos transformados: p > 0.05). No obstante se observé una tendencia a disminuir
a medida que la distancia a la costa es mayor (max: 19%, min: 9%). La distribucion de tallas fue mas
amplia en los niveles bajos que en los otros (Fig. 2). En el muestreo en que se incluyeron las areas sin
cobertura, la densidad de cangrejos mostr6 un gradiente con los mayores valores en los niveles 1y 2,
para descender de modo significativo al 18% en el nivel 3 (F = 461.3, gl = 2, p < 0.05, Tukey: p <
0.05; Fig. 1). Cuando las coberturas fueron removidas cortandolas a ras del sustrato, se observé un alto

solapamiento entre la distribucion de cuevas y la cobertura (Fig. 3).

Es indispensable la cobertura vegetal para el establecimiento y permanencia de estos cangrejos
en la marisma alta?

La cantidad de cuevas fue mayor bajo las coberturas vivas (x = 7.4, de = 1.3) que en las inertes
(x=57,de=1.1;t=3.1, gl = 16, p < 0.05). En el control no se registro la apariciéon de cuevas. Con
excepcion del control, el nimero de cuevas de todos los tratamientos fue significativamente mayor al
terminar el experimento con respecto a la condicion inicial sin cuevas (tinere = 15.2, tyiva= 16.7, gl = 16,
p < 0.05). No se hallaron diferencias entre el numero de cuevas inicial y final en el control (x = 16, de
=29;,t=1.8, p>0.05, n=35), pero fue mayor en el tratamiento con poda de la cobertura (x =9, de =
3;t=2.7,p<0.05,n=29). Los cangrejos consumieron Salicornia ambigua en el 76.7 % de las réplicas
(p < 0.05), y Spartina densiflora en el 70% (p < 0.05). Al finalizar el experimento se observé la

aparicion de numerosas fecas entre los restos de las plantas.

Afecta la cobertura vegetal de la marisma alta variables fisicas criticas para el establecimiento de
los cangrejos?
Las mayores temperaturas del aire se registraron a la hora 14:00 (Figs. 4A y 5). En este

momento la mayor temperatura se registr6 en las areas sin cobertura (x =43.1°C,de=1.3,n=4)y las
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minimas en el interior de las cuevas con (x = 23 °C, de = 1.5, n=4) y sin cobertura (x = 23.2 °C, de =
2.1,n=4;Fig4By5).

La humedad superficial del sustrato no mostré grandes variaciones a lo largo del dia, no obstante el
suelo sin cobertura siempre present6 la menor'humedad (Fig 4C; Tabla 1). En el momento mads célido
del dia la humedad superficial del suelo desnudo fue significativamente menor que en las otras areas (F
=973, gl = 2, p < 0.05; Tukey: p < 0.05). Durante el periodo experimental solo se registro
deshidratacion superficial del sustrato en las areas sin cobertura. La valores mayores de dureza
superficial del sustrato fueron registrados en las 4reas sin cobertura a la hora 21:00 (F =40.5, gl =2, p
< 0.05; Tukey: p < 0.05; Fig.4D; Tab}a 1). No se hallaron diferencias en ninguna de las variables
medidas en el interior de cuevas con diferente cobertura. La proporcion de cuevas activas en areas con

cobertura (84%, p < 0.05) fue mayor que en éareas sin cobertura (8%, p < 0.05).

Cuén criticas son las condiciones microambientales en dreas sin cobertura del pastizal alto para
la supervivencia de los cangrejos?

El experimento de supervivencia de cangrejos mostré una mortalidad del 100% para los
cangrejos que fueron confinados a areas sin cobertura. En este tratamiento, todos los cangrejos habian
muerto al cabo de una hora de comenzado el experimento. Por otro lado, todos los cangrejos
confinados en 4reas con cobertura sobrevivieron sin mostrar evidencias de dafio. En las repeticiones
realizadas durante la noche, mafiana y tarde, no se registr6 porcentaje de mortalidad en ninguno de los
tratamientos. A diferencia del experimento realizado durante el dia, al finalizar el experimento
nocturno (12 hs después) todos los cangrejos permanecieron humedecidos externamente.

Discusion
La conclusion mas importante de este capitulo es que las interacciones positivas entre planta y

animales pueden tener importantes consecuencias en la estructura y dinamica de las comunidades de
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marismas. Especificamente, en las marismas altas de la laguna costera Mar Chiquita, la disminucién de
las condiciones de estrés fisico juega un rol importante en la determinaciéon de los patrones de
abundancia y distribucion del invertebrado dominante, Chasmagnathus granulata.

Los resultados hallados muestran una fuerte relacién entre la cobertura vegetal y la distribucion
y supervivencia del cangrejo cavador Chasmagnathus granulata en la marisma alta. Esto estaria
regulado por la amortiguacion de ciertas variables criticas en la supervivencia de los cangrejos
realizada por la cobertura vegetal. Por otro lado, cuando los cangrejos se hallan en el interior de las
cuevas quedan protegidos de las altas temperaturas y de la desecacién, independientemente de la
cobertura. Asi, la permanencia de los cangrejos ya establecidos en la marisma alta pareceria ser

'
independiente de la cobertura, mientras que el establecimiento y la supervivencia de cangrejos en la
marisma alta son regulados principalmente por la presencia de cobertura.

En la marisma alta la distribucion de los cangrejos se vio estrechamente relacionada a la
distribucién de Spartina densiflora y Salicornia ambigua. Los canopeos inertes regularon del mismo
modo que los vivos la supervivencia y distribucion de los cangrejos sugiriendo que la seleccion del
microambiente para establecerse no depende estrictamente de la calidad de la cobertura. Al igual que el
patron general costero (involucrando intermareal bajo, medio y alto; Spivak et al. 1994) el tamafio y la
densidad de los cangrejos disminuyo6 al alejarse del intermareal medio. A pesar de que las diferencias
de tamafio parecen pequefias, la caida de los valores de densidad en la parte alta de la marisma sugiere
una mayor capacidad de permanencia de los cangrejos de mayor tamafio en las zonas de mayor stress
fisico. Bajo condiciones desfavorables, la distancia a la costa regula la capacidad de autonomia para
respirar de un cangrejo en la marisma alta (Palmer 1995; Halperin et al. 1999). Las incursiones tierra
adentro (alejandose de la costa) suelen realizarse durante las mareas altas extraordinarias que cubren la
marisma hasta su limite superior (Adam 1993, Mistch y Gosselink 1993). La evaporacion de agua en

los experimentos con diferentes coberturas no mostré grandes diferencias. No obstante, como esta
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variable se halla estrechamente relacionada a la superficie expuesta a la evaporacion, la deshidratacion
que sufren los cangrejos estaria subestimada por los tubos utilizados. Més atin, los resultados hallados
muestran que la permanencia prolongada de cangrejos en areas sin cobertura vegetal les causa la
muerte en solo una hora, mientras que durante momentos de menor stress (i.e. durante la noche) no son
afectados.

El estrés por calor y desecacion suelen regular la distribucion y supervivencia de los
organismos intermareales (Nomann y Pennings 1998; Bertness 1999). Por otro lado, las interacciones
positivas suelen aminorar el stress fisico favoreciendo la supervivencia de los organismos que alli
viven (Hay 1981). Los resultados hallac.ios sugieren que los sustratos endurecidos por la acumulacion
de arcillas deshidratadas y compactas en la marisma alta dificultan el cavado de cuevas cuando no hay
cobertura vegetal. La alta dureza del suelo, las altas temperaturas y el riesgo de desecacion estarian
disminuyendo la colonizacién de la marisma alta por cangrejos. Si bien en areas sin cobertura las
cuevas amortiguan la magnitud del stress térmico, los cangrejos mueren antes de construir una cueva
para refugiarse. Esto podria deberse a una combinacion de alta temperatura y mayor dureza del suelo
generada por las altas temperaturas, sobre la capacidad excavadora de los cangrejos. En los
experimentos de confinamiento, los cangrejos que murieron en areas sin cobertura no fueron
depredados antes de morir. Tampoco fueron depredados en los experimentos nocturnos, ni en los
realizados en los momentos de mayor actividad de posibles depredadores. Esto sugiere que la presion
selectiva de depredacion (intra e interespecifica) ejercida sobre estos organismos es débil. Asi, la
temperatura funciona como el factor fisico de mayor importancia en la regulacién de la distribucion de
los cangrejos en la marisma alta, condicionado por la cobertura vegetal.

Bajo estas condiciones la cobertura vegetal seria un recurso indispensable para los cangrejos en
estas areas (especialmente durante épocas calidas) y probablemente existan interacciones negativas

densodependientes, entre los cangrejos establecidos, ain no descriptas. Si bien durante varias décadas
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se atribuy® la estructuracién de la mayoria de las comunidades intermareales al efecto de interacciones
negativas, la mayoria de las veces son combinaciones de interacciones positivas y negativas las que
tienen lugar (Callaway y Walker 1997). No obstante la fécilitacién y el mutualismo suelen ser tanto o
mas comunes que las interacciones negativas, aunque no tan estudiadas en el marco de la
estructuracion de comunidades (Jones et al. 1997). Los resultados hallados muestran como los macro-
invertebrados dominantes de una comunidad intermareal condicionan su presencia en la marisma alta a
la amortiguacion, realizada por las plantas dominantes, de la variable fisica critica que limita su
llegada, establecimiento y supervivencia.

Las caracteristicas fisicas descri;.)tas mas arriba, sugieren que el sustrato de la marisma alta es
un sitio poco apto para el establecimiento de cangrejos (Seiple 1979). La cobertura fragmenta el
ambiente generando parches con condiciones microambientales favorables para los cangrejos ya que
disminuyen la evaporacién de agua, incrementando su concentracién en el sustrato por mas tiempo.
Los experimentos de dieta mostraron que Chasmagnathus granulata puede alimentarse tanto de hojas
de Spartina densiflora como de Salicornia ambigua. No obstante, la seleccion de coberturas inertes y
vivas sugiere que en la marisma alta los cangrejos no buscarian alimento sino refugio. La permanencia
de las cuevas ya establecidas sugiere que una vez construidas, los cangrejos son capaces de permanecer
en el lugar de modo independiente a la presencia y al tipo de cobertura. Esto quizas se deba a la
proteccion ante desecacion, a las altas temperaturas y también a la obtencion de agua respiratoria en el
interior de la cueva. Las diferencias de temperatura y evaporacion a solo 10 cm de profundidad con
respecto a la superficie muestran que las cuevas amortiguan las temperaturas letales, disminuyendo la
deshidratacion igual que las coberturas, y son también fuente de agua respiratoria. Como las cuevas de
C. granulata funcionan también como trampa de nutrientes (Iribarne et al. 1997), constituirian un

excelente refugio mientras las condiciones desfavorables persistan.
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Las caracteristicas estructurales del ambiente pueden ser determinantes en la distribucion y
abundancia de los organismos que alli viven (Orth et al. 1984). Por ejemplo, la cantidad de raices y
rizomas pueden facilitar el establecimiento y la permanencia de diversos organismos en las marismas
del Hemisferio Norte (Bertness 1985). Las raices y rizomas podrian aportar estructura al sustrato que
favorezca el asentamiento y permanencia de infauna, aunque se sabe que una cantidad excesiva de
estas estructuras pueden tener el efecto contrario sobre cangrejos cavadores impidiendo su
asentamiento (Bertness 1985). Los resultados hallados sugieren que la distribucién de cangrejos en la
marisma alta esta regulada por organismos bioingenieros, que incrementan la disponibilidad de areas
habitables (Bertness 2001). No obstante, los cangrejos seleccionan tanto las coberturas sin estructuras

’
subterraneas, por lo que raices y rizomas no serian un factor limitante para su establecimiento y
supervivencia en esta zona de la marisma.

Chasmagnathus granulata puede alterar la distribucion de materia orgénica, incrementar la
entrada de oxigeno, y de diversos nutrientes que podrian favorecer el desarrollo del parche donde se
establecieron (Bortolus e Iribarne 1999). Incluso estructuras similares a cuevas pueden favorecer a las
comunidades vegetales incrementando la oxigenacion y el flujo de nutrientes en el sustrato (Chalmers
1982). Es probable que C. granulata modifique el sustrato del mismo modo, beneficiando a las plantas
bajo las cuales se instalan. No obstante, la cobertura vegetal estaria ampliando la distribucion de los
cangrejos en la marisma alta favoreciendo su expansion local y relajando interacciones negativas
densodependientes (ej. depredacién, canibalismo y competencia), de mayor importancia en areas mas
costeras. Si bien los patrones de zonacion en las marismas son asumidos como mas 0 menos constantes
a escala global, no existen aun suficientes datos empiricos como para acreditarlo (Adam 1993). Dicha
zonacion pareceria presentarse en forma de bandas paralelas a la costa, con interrupciones debidas a
variaciones microtopograficas (West 1977). Los cangrejos cavadores generan cambios en las

comunidades del sustrato en que se establecen (Bortolus ¢ Iribarne 2000), pudiendo también cambiar el
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estado fisiolégico de los vegetales que alli hubiera (Pfeifer y Weigert 1981, Bortolus e Iribarne 1999).
Tradicionalmente se le otorgé mayor protagonismo a las interacciones negativas en la estructuracion
comunidades (McIntosh 1995). No obstante, Los resultados hallados muestran que la marisma alta
estaria principalmente regulada por intgracciones positivas entre la vegetacion y los
macroinvertebrados epibenténicos dominantes, siendo las interacciones negativas (i.e. competencia y
depredacion) subordinadas a las positivas.

En las marismas medias de Nueva Inglaterra (USA) se describié un patrén similar de
asociacion entre cangrejos y plantas, pero el mecanismo propuesto fue que Spartina alterniflora
facilitaba la construccion de cuevas por los cangrejos violinistas mediante la estabilizacion del
sedimento (Bertness 1985). Nomann y Pennings (1998) también hallaron un patrén similar de
asociacion entre plantas y cangrejos dentro de las marismas altas de Georgia (USA), pero el
mecanismo propuesto otra vez fue diferente, sugiriendo que los cangrejos se asociaban con las plantas
para evitar a los predadores. Aqui se muestra que en las marismas altas de Mar Chiquita la cobertura
vegetal regula y determina la distribucion y abundancia de los cangrejos mediante la disminucion de
las condiciones estresantes del ambiente. Esto sugiere que las interacciones positivas afectan
draméaticamente la estructura de las comunidades intermareales y que, por lo tanto, estos efectos no

debieran ser ignorados en discusiones sobre su ecologia.
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Figuras y Tablas
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Tabla 1. Valores de F correspondientes a los ANOVA realizados para evaluar diferencias en el

contenido de agua y dureza del sustrato superficial entre 4reas experimentales sin cobertura, con

cobertura viva y con cobertura inerte mostradas en la figura 4C y 4D. En todos los casos: gl=2y

p < 0.05. Entre paréntesis se hallan las horas a las que se realizaron las medidas. ns: no

significativo.
CONTENIDO DE AGUA DUREZA
(10:00) F = 15.42 (12:00) F = 2.52 ns

(13:00) F = 9.73
(16:00) F = 3.58
(19:00) F = 10.06
(22:00) F = 9.71
(01:00) F = 2.30

ns

ns

(15:00) F = 12.86
(17:00) F = 26.57
(21:00) F = 40.53
(23:00) F = 24.16
(02:00) F = 22.27
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Figura 1. Relacion entre la distancia a la costa y la talla (ancho de caparazon), abundancia relativa (cangrejos
capturados con las trampas) y densidad de Chasmagnathus granulata. El nivel 1 es el mas cercano a la
costa. Las barras indican valores promedios con desvio estandar. Las lineas indican diferencias

significativas (p < 0.05).

Tesis Doctoral. Alejandro Bortolus




Capitulo V 142

50 _ NIVEL 1
40

30 -
20 4 I

10

0 4

50 - NIVEL 2
40 - ]

30 A
204
10 -

0 Ll R I_l T I 1

FRECUENCIA RELATIVA

50 -
40 - NIVEL 3
30 -
20 1
10 -

0 L Ll 1 |

<18
18-20
32-34 |
34-36
36-38

> 38

20-22
22-24
24-26
26-28
28-30
30-32

TALLA DE CANGREJOS (mm)

Figura 2. Tallas de Chasmagnathus granulata a tres distancias del borde del pastizal de Spartina densiflora. El

nivel 1 es el mas cercano al borde.
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Figura 3. Foto mostrando el alto solapamiento entre la distribucion de las cuevas de Chasmagnathus granulata
y la cobertura de Salicornia ambigua en la marisma alta. La parte baja de la cobertura fue removida (en
lineas blancas) para mostrar las cuevas establecidas abajo. La flecha indica una de las cuevas que alli se

encuentran (~15 en total).
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Figura 4. Variaciones de temperatura durante 24 hs en la marisma alta luego de dos afios de experimentacién

. con los siguientes tratamientos: (A) sin cobertura (barras vacias), 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 afios de experimento sin (cajas

vacias), 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 lineas el 10 y 90 percentil, y las marcas dentro de las

cajas constituyen la mediana. Letras diferentes significan diferencias estadisticas (p < 0.05)
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Figura 5. Diferencias de temperatura maxima del aire entre tratamientos: sin cobertura (WC), con cobertura
(LC), con cobertura inerte (IC), 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 el 10 y 90 percentil, y las marcas dentro de las cajas constituyen la mediana. Letras diferentes

significan diferencias estadisticas (F = 21.89, gl = 5, p < 0.05).
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“...it takes all the running you 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 taxonomia como una disciplina ajena a la ecologia, existe una
estrecha relacion empirica entre ambas. La taxonomia no suele ser discutida ni mencionada en la
mayoria de los trabajos de tipo ecolégico, no obstante la falta de actualizacion en la determinacion de
los organismos involucrados en un estudio ecqlégico puede generar errores de interpretacién que son
mas tarde transferidos a la toma de deciciones para el manejo ambiental, causando dafios ambientales

irreversibles.

La distribucion espacial de cangrejos y plantas en la marisma presenta una estrecha relacion
con variables fisicas (ej. altura relativa c.iel terreno, temperatura, salinidad, granulometria del sustrato).
A diferencia de lo que sucede en la marisma baja y media, la distribucion espacial de los cangrejos en
la marisma alta es principalmente condicionada por la vegetacion a causa de la amortiguacion que ésta
hace de variables fisicas ambientales criticas para la supervivencia de los cangrejos. Por otro lado, la
distribucion espacial de Spartina densiflora podria 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 podrian afectar la distribucion de esta planta a escala regional tras afectar la

produccion, dispersion y exportacion 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 especifica y abundancia de
organismos asociados a estas plantas (insectos, ardcnidos, crustaceos), y también la degradacion 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 analisis. En el ambiente estudiado, la
importancia de las interacciones ecoldgicas positivas y negativas fue muy diferente dependiendo de
variaciones micro-ambientales. Con predominancia de condiciones micro-ambientales estresantes para
plantas y crustaceos, la facilitacion se observé 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 serian mas favorables para los organismos.

La postulacion de hipotesis sobre lg predominancia de algun proceso con respecto a los otros es
un algo delicado, considerando que su importancia en la estructuracién de la marisma varia en el
tiempo y espacio dentro del mismo ambiente. Mas aun, a pesar de las similitudes ambientales y
paisajisticas entre las marismas de diferentes partes del mundo, los procesos ecoldgicos que
determinan los patrones de distribucion de los organismos en tiempo y espacio, no son necesariamente
los mismos. Para generar hipétesis 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, podria ser muy limitado. Las marismas en Latinoamérica, son
ambientes relativamente poco estudiados. A medida que el numero de estudios regionales sean
analizados de modo integral, mejor se comprendera cuales son los procesos ecoldgicos que tienen

mayor relevancia en su estructuracion y bajo que circunstancias ambientales actian.

Muchas de las marismas Argentinas han sido modificadas por el hombre con la intencion de ser
transformadas en tierras de cultivo o para pastoreo. Contradictoriamente, a pesar del (infructuoso)
esfuerzo invertido en generar estos cambios, no existen estudios cientificos dirigiditos a optimizar este

tipo de tareas. Mas autn, al dia de la fecha solo esta tesis y las publicaciones cientificas que de ella
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surgieron constituyen las primeras evidencias experimentales sobre la importancia de las interacciones
ecologicas en la determinacion de los patrones de distribucion espacial y temporal de los organismos
en este ambiente tan productivo. No obstante, considerando que la marisma constituye una de las
comunidades nativas mas representativas de las costas Argentinas, éste hecho no debe ser valorado
como un mérito sino como una evidencia de la imperante necesidad de intensificar la investigacion de

estas comunidades para mejorar la comprension de su dindmica evolutiva y garantizar su preservacion.
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