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INTRODUCCION GENERAL

Los organismos tienen la capacidad de modificar el habitat mediante su presencia, sus
actividades o ambas cosas, afectando la abundancia y/o distribucion de otros organismos (i.e.
“ecosystem engineering”, Jones et al. 1994, 1997). Debido al énfasis que se ha puesto en el
estudio de las interacciones troficas a lo largo de la historia de la ecologia, la modificacién del
habitat por organismos y su efecto sobre otros organismos no comenzd a ser incorporada al
cuerpo tedrico de la disciplina hasta afios recientes (ver Jones et al. 1994, 1997, Anderson 1995,
Levinton 1995, Lawton y Jones 1995, Wilby et al. 2000, Coleman y Williams 2002, Wright et al.
2002, Gutiérrez et al. 2003). No obstante, la importancia de la modificacion del habitat por parte
de organismos fué reconocida mucho mas tempranamente en estudios ecoldgicos realizados en
ambiente marinos de fondo blando (e.g. Rhoads y Young 1970, 1971, Wilson 1981) y es
considerada uno de los modos predominantes de interaccion en este tipo de ambientes (Peterson
1991, Wilson 1991).

La divergencia de la ecologia de ambientes marinos de fondo blando con respecto a otras
subdisciplinas de la ecologia queda reflejada en el hecho de que la modificacion del habitat por
parte de organismos fue tenida en cuenta en una serie de hipotesis, llamadas hipotesis de grupos
funcionales, las cuales fueron propuestas para explicar los patrones de segregacion especial entre
especies y para poder predecir los resultados de interacciones entre organismos benténicos (Por
ej. Rhoads y Young 1970, Woodin 1976, Brenchley 1981; 1982). Sin embargo, el debate acerca
de la validez de estas hipotesis se disipa hacia principios de la década del noventa debido a la
falta de generalidad de sus predicciones (ver Gray 1981, Jumars y Nowell 1984a, b, Posey 1987,
1989, Ertman y Jumars 1988, Snelgrove y Butman 1994). La observacion de patrones de
coexistencia entre especies opuestos a las predicciones de estas hipdtesis puede haber sido el
motivo por el que las mismas cayeron practicamente en desuso. Lamentablemente, los patrones

de coexistencia en contradiccion con las hipétesis de grupos funcionales no alentaron estudios



acerca de las implicancias de la coexistencia para las especies coexistentes, los cuales podrian
ayudar ya sea a identificar el dominio de aplicabilidad de dichas hipotesis o sentar las bases para
la creacion de un nuevo marco predictivo.

De acuerdo a cualquiera de las hipdtesis de grupos funcionales, no deberia esperarse la
coexistencia entre organismos cavadores moviles que se alimentan del sedimento depositado y
organismos filtradores sedentarios. La hipotesis del amensalismo entre grupos troficos (Rhoads y
Young 1970) predice que los organismos que se alimentan del sedimento depositado (“deposit
feeders”) excluirian a organismos que se alimentan del sedimento en suspension (“suspension
feeders”) al incrementar la cantidad de sedimento en suspension mediante su actividad
excavatoria y llevar a la saturacion del aparato filtrador de estos ultimos. La hipdtesis de
interaccion entre adultos y larvas (Woodin 1976) predice que la actividad excavatoria de los
organismos que se alimentan de sedimento depositado mataria a los organismos filtradores
recientemente asentados ya sea por dafo directo o enterrandolos a profundidades inadecuadas
para su sobrevivencia. Por su parte, la hipotesis relacionada a la movilidad (Brenchley 1981,
1982) propone que especies bentonicas moviles excluirian a formas mas sedentarias excavando
continuamente el sedimento y no permitiendo la manutencion de una ubicacion mas o0 menos
permanente en el sedimento.

Las planicies de marea de varios estuarios del Atlantico Sudoccidental proveen de un ejemplo
notable de coexistencia entre organismos cavadores maviles y organismos filtradores sedentarios,
debido a la superposicion de habitats entre el cangrejo cavador Chasmagnathus granulata y la
almeja navaja Tagelus plebeius (Gutiérrez e Iribarne 1998, 2003, Gutiérrez y Valero 2001). C.
granulata es uno de los macroinvertebrados dominantes en los estuarios ubicados desde Rio de
Janeiro (23° S, Brasil) al Golfo San Matias (41° S, Argentina; Boschi 1964, Spivak et al. 1994;
Iribarne et al. 1997). Esta es una especie gregaria que excava y mantiene cuevas
semipermanentes en el intermareal, tanto en planicies de marea como en marismas dominadas
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por la graminea Spartina densiflora (Spivak et al. 1994, Iribarne et al. 1997). En las planicies de
marea, los individuos de esta especie se alimentan en base al sedimento depositado (“deposit-
feeding”), excavando cuevas grandes (hasta 1,4 1) y moviles (hasta 5 cm dia™; Iribarne et al.
1997). Por su parte, T. plebeius es una especie eurihalina que habita ambientes estuariales desde
Carolina del Norte (34°N, Estados Unidos) hasta el Golfo San Matias (41°S, Argentina; ver
Holland y Dean 1977a, b, Viegas 1981, Gutiérrez e Iribarne 1998, 1999, Gutiérrez y Valero
2001). Esta es una especie filtradora que construye cuevas permanentes de hasta 50 cm de
profundidad y que carece de movilidad lateral (Holland y Dean 1977a, b, Gutiérrez y Valero
2001). Los distintos requerimientos troficos de ambas especies asi como el distinto modo en que
las dos especies usan el ambiente sedimentario, sugiere que la presencia de una especie podria
tener implicancias sobre el desenvolvimiento (o “performance”) de la otra. En particular, podrian
esperarse efectos negativos de C. granulata sobre T. plebeius en vistas de su extraordinaria
capacidad de remover sedimentos (5.9 kg (seco) m? d*; Iribarne et al 1997) los que acaso
podrian deberse a los mismos mecanismos postulados por las hipotesis de grupos funcionales,
dado que estos no necesariamente deberian llevar a la exclusién de T. plebeius por parte de C.
granulata y alternativamente podrian llevar a una baja tasa de mortalidad de T. plebeius o a
efectos no letales sobre esta almeja. Asimismo, no hay razén para pensar que la presencia de T.
plebeius no podria afectar a C. granulata. Por lo tanto, el objetivo general de esta tesis fue
evaluar distintas implicancias de la coexistencia entre Chasmagnathus granulata y Tagelus
plebeius tanto para una como para la otra especie.

En el Capitulo 1 se compard la relacion largo-peso de Tagelus plebeius entre localidades que
mostraban niveles opuestos de densidad de Chasmagnathus granulata. Se observaron variaciones
espaciales en la pendiente de la relacién entre el largo y el peso seco de las almejas en las tres
fechas de muestreo (Julio de 1999, Enero de 2000, y Abril de 2000). Sin embargo, el patron de
variacion espacial en la pendiente de esta relacion no mostré consistencia con el patron de
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variacion espacial en la densidad de cangrejos. Ademas, el patron de variacion espacial en la
pendiente de la relacion entre el largo de las valvas y el peso seco de carne de la almeja navaja no
fue consistente entre las tres fechas de muestreo. Estos resultados sugieren ya sea que (a) la
relacion largo-peso de la almeja navaja es afectada por caracteristicas del habitat que no estan
relacionadas con la densidad de cangrejos o, que (b) los efectos de C. granulata sobre la relacion
largo-peso de la almeja navaja se encuentran subordinados al efecto de otras caracteristicas del
habitat que varian en el espacio.

En el Capitulo 2 se evaluo el efecto de la remocion experimental de Chasmagnathus granulata
(mediante el uso de cajas de exclusion) sobre la relacion largo-peso de la almeja navaja. Los
resultados obtenidos indicaron la ausencia de efecto de los cangrejos sobre la relacion largo-peso
de las almejas, mas alla de que el experimento se realiz6 en un area con una densidad
relativamente alta de cangrejos y durante parte de su periodo de mayor actividad.

En el Capitulo 3 se describio la ocurrencia de juveniles de Chasmagnathus granulata en
orificios sifonales de la almeja navaja Tagelus plebeius luego de un evento de asentamiento. El
ancho de cefalopereion de los cangrejos colectados estuvo dentro del rango que va desde los 1,9 y
los 4,5 mm (Segundo a octavo estadio). Los orificios sifonales ocupados por cangrejos mostraron
un diametro mayor que los no ocupados por ellos y se encontré una correlacion positiva entre el
diametro del orificio sifonal y el ancho de cefalopereion de los cangrejos. Las galerias sifonales
habitadas por los cangrejos de mayor tamafio presentaron camaras laterales. No se observo
correlacion significativa entre la densidad de pares de orificios sifonales y la proporcion de pares
de orificios sifonales habitados por cangrejos. No obstante, la proporcion de pares de orificios
sifonales ocupados por cangrejos fue mayor en un sitio con baja densidad de cangrejos que en
uno de alta densidad. Todo esto sugiere que la presencia de orificios sifonales de almejas le
permite a C. granulata la colonizacion de habitats con poca estructura como aquellas donde la

densidad de cuevas de adultos es baja.



En el Capitulo 4 se investigo la influencia de depresiones en sedimentos intermareales
generadas por Tagelus plebeius sobre la distribucién de hoyos generados por Chasmagnathus
granulata al alimentarse del sedimento depositado. Los hoyos excavados por cangrejos durante
su alimentacion estuvieron asociados con los orificios sifonales de almejas a una frecuencia
mayor que la esperada por excavacion al azar, y la excavacion de hoyos de alimentacion ocurrio a
una mayor frecuencia en el sedimento de las depresiones generadas por almejas. La frecuencia de
excavacion de hoyos de alimentacion por parte de los cangrejos en las depresiones generadas por
almejas estuvo positivamente relacionada con el contenido de material organica de sus
sedimentos, pero fue significativamente mayor que la frecuencia de excavacion de hoyos fuera de
las depresiones solo luego de eventos de alto nivel de transporte de sedimentos como carga de
fondo, cuando el contenido de material organica en el sedimento de las depresiones alcanzé su
maximo. Mas alld de que el transporte de sedimentos como carga de fondo emerge como un
factor importante controlando esta interaccion, el disturbio selectivo de los cangrejos en las
depresiones generadas por almejas en combinacion con la persistencia espacial de las almejas en
el tiempo lleva a una asociacion a largo plazo entre la excavacion de hoyos de alimentacion por
cangrejos y puntos especificos de la planicie de marea donde ocurren estas almejas. Por lo tanto,
la modificacion del habitat por parte de las almejas incrementa la variacion especial en otro
proceso de modificacion del habitat como lo es la excavacion de hoyos de alimentacion por
cangrejos.

Finalmente, en el Capitulo 5 se evaluaron los efectos de la extraccion de almejas navaja sobre
Chasmagnathus granulata y otros organismos de la comunidad bentdnica, en localidades que
mostraban niveles opuestos de densidad de C. granulata. Los efectos de la extraccion de almejas
sobre C. granulata variaron temporalmente de positivos en areas con baja densidad de cangrejos
a negativos en areas con alta densidad de cangrejos, posiblemente debido a variaciones

temporales en la actividad de cangrejos. Los juveniles del cangrejo Cyrtograpsus angulatus
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mostraron respuestas positivas sitio-dependientes ante la extraccion experimental de almejas, las
cuales estuvieron asociadas a la cantidad de conchilla expuesta en la superficie como
consecuencia de la excavacion. La extraccion de almejas tambien afectd la densidad del poliqueto
Laeonereis acuta pero solo en unas pocas localidades y fechas de muestreo. Asimismo, luego de
eventos de reclutamiento de esta especie se observaron incrementos sitio-dependientes en su
densidad en parches disturbados por la extraccion de almejas. Estos resultados indican que la
extraccion de almejas puede alterar el habitat en forma significativa para C. granulata asi como
para otras especies bentdnicas y, al mismo tiempo, demuestran que es incorrecto extrapolar

resultados obtenidos en una localidad en particular, incluso cuando se trata de areas cercanas.



DESCRIPCION DEL AREA DE ESTUDIO

Este estudio fue llevado a cabo en la laguna costera Mar Chiquita (Argentina: 37° 32" a 37°
45" S, 57° 19’ a 57° 26’ W). Esta laguna ocupa un area de 46 km? y presenta una cuenca
tributaria de 10000 km? (Fasano et al. 1982). El estuario posee variaciones en salinidad entre el 6
y el 33% y la amplitud de marea varia entre 0.3 y 1 m (Isla 1997). La zona intermareal se
caracteriza por planicies de marea de composicion sedimentaria variable, las cuales se encuentran
rodeadas por marismas dominadas por la graminea hal6fita Spartina densiflora (Spivak et al.
1994; Iribarne et al. 1997). Tanto las marismas como las planicies de marea son el héabitat del
cangrejo cavador Chasmagnathus granulata, el macroinvertebrados benténico dominante en
ambientes estuariales del Atlantico Sudoccidental (Boschi 1964, Spivak et al. 1994). Las
planicies de marea, por su parte, se caracterizan por una muy baja diversidad de especies
macroinfaunales, de las cuales la almeja navaja Tagelus plebeius, y los poliquetos Laeonereis
acuta, Heteromastus similis, Neanthes succinea y Nephtys fluviatillis son las especies
numericamente dominantes (Olivier et al. 1972, Botto et al. 1998; Gutiérrez et al. 2000). Ademas
de C. granulata, otros organismos epibentonicos de importancia numérica en las planicies de
marea son los cangrejos Cyrtograpsus angulatus y Uca uruguayensis (Boschi 1964, Spivak et al.

1994).
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Figura 1. (A) Mapa de la laguna costera Mar Chiquita mostrando la ubicacion de las areas de
estudio. Los circulos rellenos indican localidades con alta densidad de cuevas de Chasmagnathus
granulata, mientras que los circulos blancos indican localidades con baja densidad de cuevas de

este cangrejo. (B) Localizacion de la laguna costera Mar Chiquita en la costa argentina.
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CAPITULO 1

VARIACIONES ESPACIALES EN LA RELACION LARGO-PESO DE LA ALMEJA

NAVAJA TAGELUS PLEBEIUS
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INTRODUCCION

La almeja navaja Tagelus plebeius es una especie eurihalina que habita ambientes estuariales
desde Carolina del Norte (34°N, Estados Unidos) hasta el Golfo San Matias (41°S, Argentina; ver
Holland y Dean 1977a, b, Viegas 1981, Gutiérrez e Iribarne 1998, 1999, Gutiérrez y Valero
2001). Esta es una especie filtradora que construye cuevas permanentes de hasta 50 cm de
profundidad y que carece de movilidad lateral (Holland y Dean 1977a, b, Gutiérrez y Valero
2001). En las planicies de marea de varios estuarios del Atlantico Sudoccidental esta especie
coexiste con el cangrejo cavador Chasmagnathus granulata (Gutiérrez e Iribarne 1998, Gutiérrez
y Valero 2001). C. granulata es uno de los macroinvertebrados dominantes en los estuarios
ubicados desde Rio de Janeiro (23° S, Brasil) al Golfo San Matias (41° S, Argentina; Boschi
1964, Spivak et al. 1994; Iribarne et al. 1997). Esta es una especie gregaria que excava y
mantiene cuevas semipermanentes en el intermareal, tanto en planicies de marea como en
marismas dominadas por la graminea Spartina densiflora (Spivak et al. 1994, Iribarne et al.
1997). En las planicies de marea, los individuos de esta especie se alimentan en base al sedimento
depositado (“deposit-feeding”), excavando cuevas grandes (hasta 1,4 1) y maéviles (hasta 5 cm dia’
L Iribarne et al. 1997).

No obstante, la coexistencia entre estas dos especies no seria esperable de acuerdo a una serie
de hipdtesis propuestas (hipotesis de grupos funcionales) que pretenden predecir el ensamble de
especies en ambientes marinos de fondo blando. A propésito, la hipotesis del amensalismo entre
grupos troficos (Rhoads y Young 1970) predice que los organismos que se alimentan del
sedimento depositado, como Chasmagnathus granulata, excluirian a filtradores como Tagelus
plebeius al incrementar la cantidad de sedimento en suspension mediante su actividad excavatoria
y llevar a la saturacion del aparato filtrador de estos Gltimos. La hipdtesis de interaccion entre
adultos y larvas (Woodin 1976) predice que la actividad excavatoria de los organismos que se

alimentan de sedimento depositado mataria a los organismos filtradores recientemente asentados
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ya sea por dafio directo o enterrandolos a profundidades inadecuadas para su sobrevivencia.
Asimismo, la hipdtesis relacionada a la movilidad (Brenchley 1981, 1982) propone que especies
bentonicas maviles, como C. granulata, excluirian a formas mas sedentarias, como T. plebeius,
excavando continuamente el sedimento y no permitiendo la manutencion de una ubicacion mas
permanente en el ambiente sedimentario. La coexistencia entre C. granulata y T. plebeius, sin
embargo, demuestra que los organismos filtradores sedentarios no siempre son excluidos de areas
habitadas por organismos moviles que se alimentan de sedimento depositado. De hecho, esto
ultimo no seria una novedad si se tiene en cuenta que mucha de la evidencia que sustenta a estas
hipdtesis refiere a efectos negativos pero no letales de un grupo de organismos sobre el otro (ver
revision en Posey 1989). Aun asi, mas alla de que C. granulata no excluya a T. plebeius todavia
podriamos esperar efectos negativos pero no letales de C. granulata sobre esta almeja.

La distribucion agregada de Chasmagnathus granulata en las planicies de marea de varios
estuarios del Atlantico Sudoccidental (ver Botto e Iribarne 1999, 2000) provee una excelente
oportunidad para explorar si existe alguna asociacion espacial entre la densidad de cangrejos y la
condicion en que se encuentran las almejas. En este capitulo se compara la relacion entre el peso
seco de carne y el largo de la valva entre almejas colectadas de areas con alta y baja densidad de
cangrejos. Si bien este enfoque comparativo no permite evaluar la relacion causa-efecto entre la
presencia de cangrejos y la forma de la relacion largo peso en Tagelus plebeius, al comparar esta
relacion entre areas replicadas mostrando alta y baja densidad de cangrejos permite discernir
entre las siguientes posibilidades logicas:

(1) La relacion largo-peso de la almeja navaja varia entre habitats coincidentemente con
variaciones en la densidad de cangrejos, lo que indica que (a) los cangrejos afectan la relacion
largo-peso de la almeja navaja o que (b) las caracteristicas del habitat que afectan la densidad de

cangrejos también afectan la relacion largo-peso en almejas.
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(2) La relacion largo-peso de la almeja navaja varia entre habitats pero independientemente de
la densidad de cangrejos, lo que indica que (a) la relacion largo-peso de la almeja navaja no es
afectada por la presencia de cangrejos sino por otras caracteristicas del habitat o (b) que los
efectos de los cangrejos sobre la relacion largo-peso de la almeja navaja se encuentran
subordinados al efecto de otras caracteristicas del habitat que varian en el espacio.
(3) La relacion largo-peso de la almeja navaja no varia entre habitats, lo que indica que (a) los
cangrejos no afectan la relacion largo-peso de la almeja navaja o (b) que el efecto neto de los
cangrejos es compensado por el efecto de otras fuentes de variacion espacial que afectan la
relacion largo-peso en almejas.
MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

Este estudio fue llevado a cabo en seis localidades intermareales de la laguna costera Mar
Chiquita (ver Descripcion del Area de Estudio: Fig. 1, Localidades 1-6), localizadas en un area
intermareal ubicada a aproximadamente 2,5 km de la desembocadura de la laguna en el mar.
Muestreos

Los muestreos de densidad de cangrejos y almejas navaja fueron llevados a cabo en Julio de
1999, Enero y Abril de 2000. La densidad de cuevas de cangrejos en cada localidad fue estimada
mediante muestreos al azar utilizando unidades muestrales de 1 x 1 m (n = 20). Tests de ANOVA
de un factor seguidos por tests de Tukey (Zar 1984) fueron usados para evaluar diferencias entre
localidades en la densidad de estos cangrejos en cada una de los fechas de muestreo. Sesenta
almejas por localidad fueron colectadas en cada fecha de muestreo mediante excavacion con
palas. El largo de las almejas fue medido a lo largo del eje anterio-posterior con una precision de
0.01 mm, y su carne fue removida de las valvas mediante una breve inmersion en agua hirviendo.
La carne de cada almeja individual fue secada por separado a 50°C durante 48 h y luego se
determind su peso seco.
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Anélisis de los datos

Se utilizo andlisis de correlacion (Zar 1984) para evaluar la existencia de relacion significativa
entre el peso seco de carne y el largo de la valva en almejas para cada localidad y cada fecha de
muestreo. Una vez que se observé correlacion significativa entre el peso seco de carne y el largo
de las valvas de Tagelus plebeius en cada una de las localidades y fechas de muestreo (ver
Resultados y Tabla 2) se utilizaron tests de paralelismo seguidos por tests de Tukey (Zar 1984)
para comparar la pendiente de dicha relacion entre las distintas localidades en cada fecha de
muestreo. Dado que almejas de tamafio menor a 50 mm fueron encontradas en poca cantidad y no
en todas las localidades, estas almejas fueron excluidas del anélisis de correlacion y paralelismo
de manera de cubrir el mismo rango de tamarios en las distintas localidades. Luego de remover
dichos datos, se procedié a descartar al azar datos de almejas mayores a 50 mm de manera de
obtener el mismo tamafio muestral en cada localidad (Julio 1999: n = 57; Enero 2000, n = 56,
Abril 2000, n = 52).
RESULTADOS

Los resultados de tests de ANOVA de un factor sugieren que la densidad de cangrejos difirid
significativamente entre las localidades en las tres fechas de muestreo (Tabla 1). Tests de Tukey
indicaron que las seis localidades pueden ser subdivididas en dos grupos claramente definidos:
localidades con una densidad relativamente alta de cuevas de cangrejos (Localidades 1,2y 3) y
localidades con baja densidad de cuevas de cangrejos (Localidades 4, 5y 6), siendo este patron
consistente en las distintas fechas de muestreo mas alla de variaciones temporales en la densidad
de cuevas de Chasmagnathus granulata. El analisis de correlacion indico la ocurrencia de una
relacion lineal significativa entre el peso seco de almejas mayores a 50 mm y el largo de sus
valvas, patron que se observo en todas las localidades y fechas de muestreo (Tabla 2). Tests de
paralelismo indicaron que la pendiente de la relacion entre el peso seco de carne de Tagelus

plebeius y el largo de sus valvas difirio significativamente entre localidades en las tres fechas de
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muestreo (Tabla 3, Fig. 1). Tests de Tukey indicaron que los patrones de variacion espacial en la
pendiente de la relacion entre el peso seco de carne de Tagelus plebeius y el largo de sus valvas
no fueron consistentes entre fechas de muestreo. Ademas, la variacion especial en la pendiente de
esta relacion no se ajusto al patron de variacion especial en la densidad de cangrejos en ninguno
de los dias de muestreo (Tabla 3).
DISCUSION

Teniendo en cuenta los posibles escenarios de variacion espacial en la relacion largo peso de
almejas propuestos en la introduccion, nuestros resultados indican que (a) la relacion largo-peso
de la almeja navaja no es afectada por la presencia de cangrejos sino por otras caracteristicas del
habitat o (b) que los efectos de los cangrejos sobre la relacion largo peso de la almeja navaja se
encuentran subordinados al efecto de otras caracteristicas del habitat que varian en el espacio.
Este es un resultado razonable debido a que las localidades abarcadas en este estudio difieren en
varios aspectos -como caracteristicas del sedimento u orientacion- las cuales son independientes
de la densidad local de cangrejos (ver Capitulo 5). Las caracteristicas del sedimento pueden
afectar directamente a las almejas (Por ej.: determinando el costo de excavar; Swan 1952, Newell
y Hidu 1982) asi como las caracteristicas y la magnitud de las modificaciones de habitat
derivadas de la actividad cavadora de Chasmagnathus granulata que puedan ser perjudiciales
para las almejas navaja (Por ej.: resuspension de sedimento; Turner y Miller 1991). Diferencias
en la orientacion de las localidades en relacion a los vientos pueden determinar, por ejemplo, la
frecuencia con que las almejas son expuestas a disturbios fisicos causados por corrientes u olas
(ver Turner y Miller 1991, Bock y Miller 1995) asi como el grado en que la remocion de
sedimento por parte de los cangrejos pueda verse superado por los disturbios fisicos que afectan
el ambiente sedimentario (ver Grant 1983).

La conclusion general de este trabajo es que los cangrejos por si solos no promueven un patron

espacial en la relacion largo-peso de las almejas a la escala de las localidades consideradas en
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este estudio. Sin embargo, como se dijo anteriormente, es posible que existan efectos de estos
cangrejos pero que estos sean irrelevantes a la hora de producir diferencias en la relacion largo-
peso de Tagelus plebeius entre las distintas localidades, debido a un efecto mayor de otras fuentes
de variacion espacial. Algunas evidencias sugieren que Chasmagnathus granulata podria tener
importantes efectos locales sobre la relacion largo-peso de la almeja navaja. Por ejemplo,
organismos capaces de excluir organismos filtradores de escasa movilidad, tales como los
crustaceos callianasidos (ver Posey 1989) excavan entre 2.7-3.5 kg (seco) m? d™ (Vaugelas 1984,
Swinbanks y Luternauer 1987, Witbaard y Duineveld 1989). C. granulata excava sedimentos a
tasas mayores ain (5.9 kg (seco) m? d*; Iribarne et al 1997), lo que sugiere que la actividad
cavadora de este cangrejo deberia tener un efecto negativo sobre T. plebeius.

Considerando las tasas a las que Chasmagnathus granulata y los crustaceos callianasidos
remueven sedimentos, emerge como pregunta por qué C. granulata no excluye a Tagelus
plebeius asi como los crustaceos calliandsidos lo hacen con varios organismos filtradores de
escasa movilidad. Es posible que la respuesta a esto esté en que C. granulata y los crustaceos
callianasidos excavan sedimento de distinto modo. Los crustaceos calliandsidos excavan y
expulsan sedimento de las cuevas en forma casi continua en busqueda de particulas alimenticias,
desestabilizando el fondo e incrementando la concentracion de sedimento en suspension (Aller y
Dodge 1974, Murphy 1985). Por su parte, C. granulata realiza gran parte de la actividad
excavatoria asociada al mantenimiento de sus cuevas durante la marea baja, depositando
eventualmente monticulos de sedimento fino y cohesivo sobre la superficie, el cual no seria
facilmente resuspendido por las corrientes de marea (Por ej. Iribarne et al. 1997, Botto e Iribarne
2000). Esto implica que algunos mecanismos por los que se predice la exclusion de organismos
filtradores poco mdviles por parte de organismos moviles que se alimentan del sedimento
depositado, tales como efectos nocivos de la resuspension de sedimento (ver Rhoads y Young

1970), no necesariamente estarian asociados a la actividad cavadora de C. granulata. Ademas,
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esto ultimo sugiere que la tasa de remocion de sedimentos no es un buen predictor del efecto real

de los organismos cavadores moviles sobre los organismos filtradores poco moviles.
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Tabla 1. Densidad media (DS) de Chasmagnathus granulata (ind . m?) en las localidades
estudiadas y resultados de ANOVA de un factor (gl = 114) utilizados para evaluar diferencias en
densidad de cangrejos entre las distintas localidades. Los datos fueron transformados
logaritmicamente log (x + 0.1) para cumplir con los supuestos de homocedasticidad y
normalidad. *p < 0.01. Resultados de los test de Tukey: (1 =2 =3) = (4 =5 = 6) en todas las
fechas de muestreo.

Fecha Localidad ANOVA

1 2 3 4 5 6 MS F

Julio1999  1.35 1.30 140 045 025 020 264 24.36*
(0.81) (0.86) (0.75) (0.37) (0.44)  (0.52)

Enero2000 315 335 360 045 050 060 685 53.87*
(1.35)  (1.50) (1.43) (051) (0.61)  (0.50)

Abril 2000  1.70 1.60 180 060 045 055 197  14.68*
(0.86) (0.99) (0.83) (0.60) (0.51)  (0.51)
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Tabla 2. Coeficientes de determinacion correspondientes a la relacion entre peso seco de carne y
largo de la valva en la almeja navaja Tagelus plebeius para cada localidad y fecha de muestreo. p
< 0.05 en todos los casos.

Localidad Julio 1999 Enero 2000 Abril 2000
1 0.39 0.38 0.38
2 0.56 0.28 0.24
3 0.36 0.18 0.54
4 0.45 0.09 0.33
5 0.28 0.33 0.32
6 0.55 0.27 0.41
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Tabla 3. Resultados de los tests de paralelismo y sus correspondientes tests de Tukey utilizados
para evaluar diferencias entre localidades en la pendiente de la relacion entre peso seco de carne
y largo de la valva en la almeja navaja Tagelus plebeius. Los nimeros entre paréntesis indican las
localidades que no difirieron significativamente en la pendiente de la relacion peso seco de carne-
largo de valva en T. plebeius luego de realizados los tests de Tukey. * p < 0.01.

Test de paralelismo

Fecha MS F Test de Tukey

Julio 1999 0.015 24.126* (1,2,4,6) (3,6) (5)

Enero 2000 0.021 20.418* (1,3,4) (3,4,6) (1,2) (2,5)
Abril 2000 0.014 14.194* (2,3,4,6) (1,2,4) (5)
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Figura 1. Relacién entre el peso seco de peso seco de carne y largo de la valva en la almeja
navaja Tagelus plebeius para cada localidad y fecha de muestreo lzquierda: Valores de peso seco
graficados en relacién al largo de las valvas Derecha: Ajuste lineal de los datos mostrados en la
izquierda. Curvas graficadas con el mismo color y/o patron de linea nos son significativamente
diferentes (p > 0.05) de acuerdo con tests de paralelismo seguidos por tests de Tukey. Los
numeros al lado de cada curva indican la localidad a la que corresponden. Localidades 1, 2, 3:
Alta densidad de cangrejos, Localidades 4, 5, 6: Baja densidad de cangrejos
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CAPITULO 2

AUSENCIA DE EFECTO DE LA EXCLUSION DEL CANGREJO CHASMAGNATHUS
GRANULATA SOBRE LA RELACION LARGO-PESO DE LA ALMEJA NAVAJA

TAGELUS PLEBEIUS
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INTRODUCCION

Entre los organismos infaunales, los bivalvos filtradores, por lo general, se caracterizan por su
escasa movilidad lateral, lo que contrasta con la alta movilidad de muchos de los organismos que
se alimentan de particulas depositadas (0 “deposit feeders”). La segregacion espacial entre estos
dos grupos de organismos es uno de los patrones mas tempranamente documentados durante el
desarrollo de los estudios ecoldgicos en ambientes marinos de fondo blando (e.g. Sanders 1958).
Diversas hipotesis fueron propuestas con el fin de explicar este tipo de patron (i.e. “hipotesis de
grupos funcionales”; Rhoads y Young 1970, Woodin 1976; Brenchley 1981, 1982, Posey 1987).
Sin embargo, este patron de segregacion espacial no es generalizable a todos los bivalvos
filtradores y los “deposit feeders” mdviles, dado que en muchos casos se observd coexistencia
entre estos dos grupos de organismos (e.g. Commito 1987, Capitulo 1; ver revisiones en Posey
1989, Snelgrove y Butman 1994).

En trabajos previos se ha observado que la coexistencia de bivalvos filtradores con “deposit
feeders” de alta movilidad puede tener efectos negativos, aunque no letales, sobre los primeros.
Por ejemplo, Murphy (1985) encontré6 que las tasas de crecimiento del bivalvo filtrador
Mercenaria mercenaria se ven negativamente afectadas en presencia del crustaceo thallasinideo
Callianassa californiensis, el cual construye cuevas y excava cantidades importantes de
sedimento durante su alimentacion. Esto sugiere que fendmenos de este tipo podrian también
esperarse en otros casos de coexistencia entre bivalvos filtradores y “deposit feeders” altamente
moviles.

La coexistencia entre la almeja navaja Tagelus plebeius y el cangrejo cavador Chasmagnathus
granulata es un hecho frecuente en planicies de marea de estuarios del Atlantico Sudoccidental
(Gutiérrez e Iribarne 1998, Gutiérrez y Valero 2001, Capitulo 1). La almeja navaja es una especie
filtradora que construye cuevas permanentes de hasta 50 cm de profundidad y que carece de

movilidad lateral (Holland y Dean 1977a, b, Gutiérrez y Valero 2001). C. granulata es uno de los
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macroinvertebrados dominantes en los estuarios de dicha region, la cual excava y mantiene
cuevas semipermanentes en el intermareal, tanto en planicies de marea como en marismas
(Spivak et al. 1994, Iribarne et al. 1997). En las planicies de marea, los individuos de esta especie
se alimentan en base al sedimento depositado, excavando cuevas grandes (hasta 1,4 1) y moviles
(hasta 5 cm dia™; Iribarne et al. 1997).

Si bien Chasmagnathus granulata ocurre a densidades relativamente altas y presenta una de
las mayores tasas de remocién de sedimento conocida para invertebrados bentonicos (hasta 5.9
kg (seco) m™? d*; Iribarne et al 1997), las variaciones espaciales en la relacion largo-peso de la
almeja navaja no estan asociadas a variaciones entre localidades en la densidad de este cangrejo
(Capitulo 1). Esto puede estar indicando que () la relacion largo-peso de la almeja navaja no es
afectada por la presencia de cangrejos sino por otras caracteristicas del habitat o que (b) los
efectos de los cangrejos sobre la relacion largo-peso de la almeja navaja se encuentran
subordinados al efecto de otras caracteristicas del habitat que varian en el espacio. La Unica
forma de poder discernir entre estas dos posibilidades es llevando adelante manipulaciones
experimentales donde se altere la densidad de C. granulata dentro de una misma localidad, es
decir, en ausencia de otras fuentes de variacion. En este capitulo se reportan las respuestas de
Tagelus plebeius (en términos de relacion largo-peso) ante la exclusion experimental de C.
granulata en una localidad densamente poblada por estos Gltimos.

MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

Este estudio fue llevado a cabo en un area intermareal de la laguna costera Mar Chiquita
caracterizada por presentar una alta densidad de cuevas de Chasmagnathus granulata (ver
Descripcion del Area de Estudio: Fig. 1, Localidad 3), la cual esta ubicada a aproximadamente
2,5 km de la desembocadura de la laguna en el mar.

Experimento y coleccién de los datos
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Para evaluar el efecto de Chasmagnathus granulata sobre Tagelus plebeius se realizd un
experimento de exclusion de cangrejos que consistio en los siguientes tratamientos: (1) cajas de
alambre tejido de 90 x 90 cm (1.5 cm de apretura de malla) y 30 cm de alto cuyas paredes fueron
enterradas 10 cm para evitar el ingreso de cangrejos y, (2) cajas del mismo tamafio y forma que
en (1) pero con aperturas en la malla que permitian el acceso de cangrejos, de manera de
controlar el efecto de caja. Se realizaron diez réplicas de cada tratamiento. La distancia entre
unidades experimentales fue de al menos 4 m. La densidad de cuevas de C. granulata en el area
de estudio no mostr6 mayor variacion varié durante el periodo experimental, siendo, en
promedio, de 4.73 (DS = 1.10) al comienzo del experimento (22 de Enero de 2003) y 4.27 (DS =
1.03) al final del mismo (29 de Marzo de 2003; n = 15 en ambos casos). Al final del periodo
experimental, las cajas de alambre fueron removidas y las unidades experimentales fueron
excavadas, colectandose entre tres y siete almejas por unidad experimental y dentro del rango de
largo de valva entre 60 y 65 cm. De dichas almejas, se tomaron tres de ellas de manera de tener el
mismo numero de almejas por cada unidad experimental. La distribucion de frecuencias de tallas
de las almejas analizadas no difirio significativamente entre tratamientos (Test de Kolmogorov-
Smirnov: Dpax = 0.09, n = 30, p > 0.05) El largo de las almejas fue medido a lo largo del eje
anterio-posterior con una precision de 0.01 mm, y su carne fue removida de las valvas mediante
una breve inmersion en agua hirviendo. La carne de cada almeja individual fue secada por
separado a 50°C durante 48 h y luego se determind su peso seco.

Andlisis de los datos

La comparacion de la media de dos tratamientos supone la utilizacién de un test de t (Zar
1984). No obstante, al haberse submuestreado cada unidad experimental de manera de colectar
tres almejas de cada una de las mismas, no resulta posible la realizacion de una prueba de t
utilizando cada almeja como réplica debido a la falta de independencia entre individuos
colectados de una misma unidad experimental. Por lo tanto, y de manera de poder realizar

27



inferencias estadisticas a partir de todos los individuos colectados, se realizO un remuestreo
iterativo de los datos (1000 iteraciones) y se gener6 una distribucion de los valores de t
observados para mil tests de t derivados de la toma al azar de un individuo por unidad
experimental en base a una técnica de Monte Carlo (Manly 1997). El percentil correspondiente al
valor critico de t dentro de la distribucion de valores de t observados generada mediante el
remuestreo se utilizo para determinar la probabilidad de rechazo de la hipotesis nula de ausencia
de diferencias entre ambos tratamientos en la relacion largo peso de las almejas. Se considero
como criterio para rechazo de la hipétesis nula un nimero de tests no significativos menor al 5 %.
RESULTADOS

Seiscientos setenta de los mil tests de t realizados mediante el remuestreo aleatorio de una de
las tres almejas colectadas en cada unidad experimental arrojaron un valora del estadistico t
menor al valor critico, lo que permite concluir que la relacion largo-peso de la almeja navaja no
se vio significativamente afectada por la exclusion de cangrejos.
DISCUSION

La carencia de movilidad lateral en Tagelus plebeius (Holland et al. 1977a,b, Gutiérrez y
Valero 2001) sugeriria a priori que esta especie podria verse altamente afectada por organismos
con una alta capacidad de remocion del sedimento, tal como es el caso de Chasmagnathus
granulata (Iribarne et al 1997). Para una densidad de cangrejos como la observada durante este
estudio (i.e. 5 ind . m?), una tasa de recambio de cuevas del 20 % por dia (ver Iribarne et al.
1997) y asumiendo que los disturbios (cueva mas monticulo de sedimento adyacente) realizados
por cangrejos individuales ocupan un area de 0.01 m? deberia esperarse que el disturbio por
cangrejos haya afectado el total del area estudiada en 100 dias. Mas adn, esto seria una
subestimacion dado que el area disturbada en asociacion a una cueva individual (esto es, cueva 'y
monticulo) puede alcanzar los 0.25 m? (obs. pers.) y que, a la vez, en dicha estimacién no se estan

teniendo en cuenta otros disturbios ocasionados por cangrejos, como los relacionados a la
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excavacion de particulas alimentarias, los cuales ocurren preferentemente en asociacion a los
orificios sifonales de las almejas y a tasas mayores que la excavacion de cuevas (ver Capitulo 4).
Todo esto sugiere que la totalidad de las almejas en el area de estudio se han visto afectadas por
la actividad cavadora de C. granulata al menos en una oportunidad durante los 66 dias que durd
el experimento.

Los resultados de este experimento indican que, a pesar de la relevancia espacial del disturbio
causado por Chasmagnatus granulata, la exclusion de este cangrejo no tiene efecto sobre la
relacion largo-peso de la almeja navaja. Sin embargo, es importante tener en cuenta la escala
espacial de este experimento a la hora de interpretar este resultado. La exclusion de cangrejos
mediante clausuras de tamafio similar al utilizado en este experimento permitiria remover
aquellos efectos de los cangrejos a la escala del disturbio individual, como por ejemplo los
mediados por mecanismos como la disrupcion de las galerias sifonales o las cuevas de las almejas
(Brenchley 1980, 1981) o la disminucion en el tiempo de alimentacion (Nakaoka 2000). No
obstante, posibles mecanismos de efecto asociados al efecto agregado de los cangrejos en el
habitat, como podrian ser los cambios en las caracteristicas y el transporte del sedimento (Botto e
Iribarne 2000) o en el nivel de sedimentos en suspension en la columna de agua (Rhoads y Young
1970, Aller y Dodge 1974), no serian removidos mediante la exclusion de cangrejos a una escala
espacial pequefia. En tal caso, debe considerarse que los efectos de la exclusion de cangrejos
Ilevada a cabo mediante este experimento afecta a una proporcion minima (aproximadamente el
1%) del area de estudio, por lo que el efecto colectivo de los cangrejos sobre el habitat (asi como
los mecanismos de efecto de los cangrejos sobre las almejas mediados por ellos) no se verian
mayormente afectados por la exclusion de cangrejos a la escala espacial en que fue llevada a cabo
en este estudio (i.e. efecto de dilucion, Hall 1994). Para evaluar este tipo de efectos seria
necesaria la remocién de cangrejos a una escala compatible con la escala a la que ocurren los

agregamientos de cuevas de cangrejos, lo que resultaria imposible debido a limitantes logisticas y
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acaso eticas. Por lo tanto, en esta instancia solo es posible concluir que Chasmagnathus
granulata no tiene efecto sobre Tagelus plebeius mediante mecanismos relacionados con la
escala a la que ocurren los disturbios individuales, lo que no implica en lo mas minimo la
imposibilidad de efectos a la escala de las agregaciones de cangrejos.

El resultado de este experimento tiene implicancias en términos de la aplicabilidad de las
hipdtesis de grupos funcionales a la coexistencia e interacciones entre Chasmagnathus granulata
y Tagelus plebeius. Mas precisamente, la ausencia de efectos de C. granulata sobre T. plebeius a
la escala de los disturbios individuales no se ajusta con lo propuesto por las hipotesis relacionadas
al modo de movilidad, las cuales indican la disrupcion de estructuras sedimentarias creadas por
organismos sedentarios (tal como es el caso de las galerias sifonales y cuevas en T. plebeius)
como el mecanismo responsable del efecto de los organismos cavadores moviles sobre los
organismos sedentarios (Brenchley 1980, 1981, Posey 1987). Asimismo, esto sugiere que la
reconstruccion de galerias sifonales y cuevas no tendria un costo energético significativo para T.
plebeius. Las predicciones de otras hipotesis como la del amensalismo entre grupos tréficos
(Rhoads y Young 1970) o la de interacciones adulto-larva (Woodin 1976), las cuales proponen la
resuspension del sedimento como mediador de los efectos de los “deposit-feeders” sobre los
organismos filtradores, no pueden ser descartadas debido el nivel de sedimentos en suspension en
este caso seria el resultado de la actividad agregada de los organismos a una escala espacial
mayor que la que puede ser analizada mediante el experimento realizado. No obstante, C.
granulata realiza gran parte de la actividad excavatoria asociada al mantenimiento de sus cuevas
durante la marea baja, depositando eventualmente monticulos de sedimento fino y cohesivo sobre
la superficie, el cual no seria facilmente resuspendido por las corrientes de marea (Por ej. Iribarne
et al. 1997, Botto e Iribarne 2000). Esto sugiere como poco probable la existencia de un efecto
sobre T. plebeius que esté mediado por altos niveles de sedimento en suspension debidos a la

actividad excavatoria de C. granulata.

30



CAPITULO 3

LAS GALERIAS DE SALIDA DE LOS SIFONES DE LA ALMEJA NAVAJA TAGELUS
PLEBEIUS COMO HABITAT PARA JUVENILES DEL CANGREJO CAVADOR

CHASMAGNATHUS GRANULATA
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INTRODUCCION

Los estadios juveniles de los crustaceos decapodos asi como las especies de escaso tamafio
pertenecientes a este grupo se encuentran comunmente asociadas a habitats que presentan una
compleja estructura tridimensional, tales como marismas (Zimmerman et al. 1983), praderas de
pastos marinos (Thomas et al. 1990), manglares (Wilson 1989), arrecifes (Gore et al. 1978),
bancos de valvas de moluscos (Gunderson et al. 1990), restos de vegetacion lefiosa (Everett y
Ruiz 1993) o gravas (Wahle y Steneck 1991). Esta tridimensionalidad del habitat provee refugios
ante predadores a la vez que minimiza los efectos de fuerzas ambientales responsables de stress
fisico o fisiologico (Kneib 1984) y, por lo tanto, disminuye el riesgo de mortalidad para estos
organismos (Heck y Thoman 1981, Fernandez et al. 1993a). Mas alld de que la mortalidad
diferencial suele determinar en gran medida la mayor densidad de decdpodos en habitats
estructuralmente complejos (Johns y Mann 1987, Fernandez et al. 1993a), a menudo las larvas de
decapodos seleccionan activamente estos habitats como sitios de asentamiento (Botero y Atema
1982, Fernandez et al. 1993a, Fernandez et al. 1994) en incluso decdpodos juveniles pueden
mostrar este comportamiento (Johns y Mann 1987, Fernandez et al. 1993a).

El cangrejo grapsido Chasmagnathus granulata Dana es uno de los macroinvertebrados
dominantes en estuarios del Atlantico Sudoccidental (Boschi 1964). Se distribuye entre Rio de
Janeiro (23° S, Brasil) y el Golfo San Matias (41° S, Argentina; Boschi 1964). Es una especie
gregaria que excava y mantiene cuevas semipermanentes en el area intermareal, tanto en
planicies de marea como en marismas (Spivak et al. 1994, Iribarne et al. 1997). Debido a sus altas
densidades (hasta 30 adultos m™; J. Gutiérrez obs. pers.) y el efecto de su actividad bioturbadora
en las caracteristicas del sedimento (Botto e Iribarne 2000) y la estructura de la comunidad
bentdnica (Botto e Iribarne 1999) esta especie podria jugar un rol sustancial como determinante
de la estructura y funcionamiento de los ecosistemas estuariales del Atlantico Sudoccidental. La
almeja navaja Tagelus plebeius Solander es una especie infaunal que habita a una profundidad
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considerable en el sedimento (hasta 80 cm de profundidad) mediante la construccion de cuevas
permanentes (Holland y Dean 1977). Esta especie se distribuye en ambientes estuariales de la
costa occidental del Atlantico desde Carolina del Norte (34° N, Estados Unidos; Holland y Dean
1977) hasta el Golfo San Matias (41° S, Argentina; Iribarne y Botto 1997) alcanzando densidades
de hasta 200 ind m™ (Holland y Dean 1977, Iribarne et al. 1998) y coexiste con C. granulata en
planicies de marea de ambientes ubicados dentro del rango de distribucion de estos dltimos. Este
patrén de coexistencia sugiere posibles interacciones entre ambas especies.

Tanto megalopas recientemente asentadas como juveniles de Chasmagnathus granulata se
encuentran a altas densidades en asociacion con las cuevas de adultos coespecificos (Spivak et al.
1994). Sin embargo, durante observaciones realizadas luego de un evento de asentamiento se
notd la presencia de juveniles de C. granulata habitando las galerias de salida de los sifones de
almejas navaja Tagelus plebeius. El objetivo de este trabajo es el de describir el patron de uso de
galerias de sifones de T plebeius por parte de C. granulata considerando: (1) tamafio de los
cangrejos que usan este microhabitat, (2) sifon correspondiente a la galeria ocupada por estos
(inhalante o exhalante), (3) diferencias entre galerias sifonales ocupadas y no ocupadas por estos,
y (4) proporcién de galerias sifonales ocupadas por cangrejos y densidad de cangrejos utilizando
galerias sifonales en areas con distinta densidad de cangrejos.

MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

Los muestreos fueron llevados a cabo hacia finales del verano de 1998 en dos areas
intermareales de la laguna Mar Chiquita (ver Descripcion del Area de Estudio: Fig. 1,
Localidades 3 y 6) , localizadas aproximadamente a 2,5 km de la desembocadura de la laguna en
el mar. Ambos sitios presentaban sedimentos limo-arenosos pero diferian marcadamente en la
densidad de cuevas de C. granulata (Localidad 3: x = 6.98 cuevas m™, DS = 5.41; Localidad 6: x

= 0.58 cuevas * m?, DS = 1.72) y en el porcentaje de area cubierta por depresiones del sedimento
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que mantienen agua durante la marea baja (L3: x = 51.2 %, DS = 25.4; L6: x = 3.2 %, DS =
3.01).
Muestreos de campo

Se realiz6 un muestreo al azar utilizando unidades muestrales cuadradas de 4 m? tanto en el
sitio de alta (n = 8) como el de baja densidad de cangrejos (n = 10). Se conto el nimero total de
orificios correspondientes a las galerias sifonales de Tagelus plebeius en cada unidad muestral.
En el sitio de baja densidad de cangrejos, diez pares de orificios sifonales fueron tomados al azar
de cada unidad muestral, se midi6 su diametro con una precision de 0.01 mm y se determiné -en
base a la posicion de la almeja en su cueva- si se trataba del orificio correspondiente al sifon
inhalante o exhalante. Luego, estos orificios sifonales fueron excavados cuidadosamente,
registrandose el ancho del cefalopereion de los cangrejos obtenidos (precision 0.01 mm), asi
como la galeria sifonal en la que estos fueron hallados (inhalante o exhalante) y la presencia o no
de cAmaras laterales a la galeria sifonal. Los restantes pares de orificios sifonales en cada unidad
experimental del sitio de baja densidad de cangrejos asi como todos los pares de orificios
sifonales encontrados en las unidades experimentales del sitio de alta densidad fueron excavados
pero solo para determinar presencia o0 ausencia de cangrejos.
Anélisis de los datos

La hipdtesis nula de ausencia de diferencias en el nimero de pares de orificios sifonales entre
los sitios de alta densidad y baja densidad fue evaluada con el test de Mann-Whitney (Conover
1980). El test binomial (Conover 1980) se usO para evaluar diferencias en la proporcion de
cangrejos ocupando galerias sifonales correspondientes al sifon inhalante o exhalante. El test de
Wilcoxon (Conover 1980) se utilizé para evaluar diferencias entre los didmetros del orificio
ocupado por el cangrejo y el complementario de su par, mientras que el test de Mann-Whitney
(Conover 1980) fue utilizado para evaluar diferencias en la relacion: didmetro del orificio sifonal

mayor/diametro del orificio sifonal menor entre pares de orificios sifonales en los que se ha
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hallado un cangrejo y pares de orificios sifonales vacantes. Se utilizé analisis de correlacion (Zar
1984) para evaluar la existencia de asociacion entre el tamafio de los cangrejos (ancho de
cefalopereion) y el diametro del orificio sifonal en el que estos fueron encontrados. La hipotesis
nula de ausencia de diferencias en el ancho de cefalopereion entre cangrejos ocupando galerias
con y sin camara lateral fue evaluada mediante un test de t (Zar 1984). La posible asociacion
entre el nimero de orificios sifonales en una unidad muestral y el nUmero de cangrejos por par de
orificios sifonales en la misma unidad muestral fue evaluada mediante analisis de correlacion
(Zar 1984). El test de Mann-Whitney (Conover 1980) se utilizé para evaluar diferencias entre los
sitios de alta y baja densidad en (1) la densidad de cangrejos ocupando orificios sifonales y, (2)
en la relacion: nimero de pares de orificios sifonales ocupados por cangrejos/nimero total de
pares de orificios sifonales. Se utilizaron tests de Shapiro-Wilk (Zar 1984) para evaluar
normalidad y tests de Levene (Underwood 1997) para evaluar homocedasticidad de los datos.
RESULTADOS

La densidad de pares de orificios de salida de los sifones de la almeja navaja Tagelus plebeius
difiri6 significativamente entre sitios (Alta densidad: x = 43.56 pares » m?, DS = 5.41; Baja
densidad: x = 12.86 pares « m?, DS = 10.06; test de Mann-Whitney: Z = - 6.42, p < 0.01). Los
cangrejos colectados presentaron un ancho de cefalopereion entre 1.9 y 4.5 mm (2° a 8° estadio;
de acuerdo con Rieger y Nakagawa 1995). Se encontrd una proporcion significativamente mayor
(86.67 %) de cangrejos ocupando el orificio correspondiente al sifon inhalante (Test binomial: t;
=26, t, =4, n =30, p <0.001). Los orificios sifonales ocupados por cangrejos se caracterizaron
por un diametro significativamente mayor que el orificio desocupado (Test de Wilcoxon: Z =
4.31, p <0.001, Fig. 1A), y la relacién entre los diametros del orificio mayor y del orificio menor
fue significativamente mayor en pares de orificios ocupados por cangrejos (Test de Mann-
Whitney: Z = -6.85, p < 0.001, Fig. 1B). Se encontrd una relacion positiva significativa entre el

ancho del cefalopereion del cangrejo y el diametro del orificio sifonal ocupado por estos (r* =
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0.80, gl =1, 28, p < 0.001, Fig. 2). El 36.67 % de los cangrejos colectados habia construido una
camara lateral a la galeria sifonal a una profundidad entre los 4.5 y los 8 cm y todas estas
camaras se encontraron asociada a la galeria correspondiente al sifén inhalante. Los cangrejos
encontrados en galerias sifonales con camara lateral fueron significativamente mas grandes que
aquellos colectados de galerias sifonales sin camara lateral (Test de t: t = -5.78, gl = 28, p <
0.001, Fig. 3). No se encontrd relacion significativa entre el niumero de pares de orificios
sifonales en las unidades muestrales y el nimero de pares ocupados por cangrejos (r* = 0.07, gl =
1, 19, p > 0.05). El porcentaje de pares de orificios ocupados por juveniles de Chasmagnathus
granulata fue significativamente mayor en el area con baja densidad de cangrejos (Baja densidad:
X = 31.24 %, DS = 5.38; Alta densidad: x = 8.52 %, DS = 2.34; Test de Mann-Whitney: Z = -
3.55, p < 0.001; Fig. 4), pero la densidad de cangrejos ocupando orificios sifonales no difirio
entre sitios (Baja densidad: x = 3.87 cangrejos m?, DS = 0.83; Alta densidad: x = 3.4 cangrejos
m?, DS =1.51; Testde t: t = 0.79, gl = 16, p > 0.05).
DISCUSION

El asentamiento de larvas de crustaceos decapodos es primariamente un proceso activo en el
cual las larvas eligen sitios de asentamiento en base a las caracteristicas del sedimento o
estimulos quimicos (Castro 1978, Botero y Atema 1982). Experimentos de laboratorio han
demostrado que las megalopas de Chasmagnathus granulata nada activamente bajo condiciones
de corriente similares a las que encontrarian en el campo, lo que sugiere que estas son capaces de
seleccionar sitios de asentamiento (Valero 1998). Ademas, altas densidades de megalopas recien
asentadas y cangrejos juveniles se encuentran asociados a cuevas de adultos (Spivak et al. 1994).
Asimismo, la metamorfosis de megalopas de C. granulata ocurre mas tempranamente en
presencia de estimulos quimicos derivados de sus coespecificos (Gebauer et al. 1997). Todas
estas evidencias sugieren que las megalopas de que esta especie es capaz de seleccionar su sitio

de asentamiento y que esta seleccion ocurriria a partir de estimulos quimicos derivados de sus
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coespecificos. En este contexto, la presencia de juveniles de C. granulata en las galerias sifonales
de la almeja navaja no puede ser entendida como el resultado del asentamiento selectivo de
megalopas. No obstante, podria establecerse una hipotesis alternativa en basada en la
competicion entre cohortes. El asentamiento de C. granulata ocurre entre diciembre y junio
mostrando picos en su intensidad (Luppi et al. 2001). Por lo tanto, existe un potencial para que
haya interacciones entre cohortes. Por ejemplo, las cohortes del cangrejo Cancer magister que se
asientan mas tempranamente reducen la abundancia de las cohortes subsiguientes en bancos
artificiales de valvas de ostras y promueven la migracion de los juveniles en estadios mas
tempranos de desarrollo hacia las planicies de marea adyacentes (Fernandez et al. 1993b). Los
juveniles de C. granulata en estadios tempranos de desarrollo son objeto de canibalismo por parte
de juveniles mayores a ellos (Luppi et al. 2002) y, por lo tanto, es probable que exista migracion
desde las cuevas de adultos hacia otros habitats (como las galerias sifonales de las almejas
navaja) por parte de los cangrejos que se asientan hacia finales del verano.

Sin embargo, la posibilidad de un asentamiento directo por parte de megalopas de
Chasmagnathus granulata en las galerias sifonales de la almeja Tagelus plebeius no puede ser
descartada. Sedimentos limo-arenosos - como los de nuestras areas de estudio - promueven una
metamorfosis mas temprana en las megalopas de C. granulata en comparacion con sedimentos
mas gruesos y mas alla de que - bajo condiciones de laboratorio - el tiempo minimo hasta la
muda metamorfica ocurra cuando el sustrato limo-arenoso se encuentra en combinacion con
estimulos quimicos de adultos, los sedimentos limo-arenosos por si solos tiene un efecto
importante (Gebauer et al. 1997). Asumiendo que el sustrato limo-arenoso por si solo puede
inducir el asentamiento de C. granulata, este no deberia estar restringido solamente a las cuevas
de adultos. Por otro lado, Gebauer et al. (1997) también encontraron que sustrato artificial del
tamafo de grano correspondiente a los sedimentos limo-arenosos no acelera el tiempo hasta la

muda metamorfica de la manera que lo hace el sustrato natural, lo que sugiere que las
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caracteristicas del sedimento que son relevantes para inducir la metamorfosis no tienen que ver
con el tamafio de grano (ver Pawlik 1992). Las cuevas de C. granulata y las depresiones en las
que se ubican los orificios sifonales de T. plebeius presentan sedimentos mas ricos en material
organica que aquellos de sus alrededores, debido a que funcionarian como trampas para el
material transportado por las corrientes (ver Capitulo 4). Teniendo en cuenta que estos cangrejos
se alimentan de particulas depositadas en el fondo (“deposit feeding”), no seria extrafio que altos
niveles de materia organica estimulen su asentamiento. Alternativamente, las larvas podrian
responder a factores hidrodinamicos (Pawlik 1992). Depresiones en el sustrato (como las cuevas
0 los orificios sifonales) se comportan como ambientes protegidos del flujo hidrodindmico
(DePatra y Levin 1989). Flujos de escasa intensidad se encuentran comunmente asociados a
habitats con una estructura tridimensional compleja (Por ej, bancos de ostras; Wright et al. 1991)
los cuales pueden proveer refugios a decapodos juveniles. Por ejemplo, las megalopas del
cangrejo C. magister son capaces de seleccionar positivamente condiciones de flujo de poca
intensidad (Por ej. Fernandez et al. 1994). Asimismo, la metamorfosis de megalopas del cangrejo
Callinectes sapidus es acelerada por la presencia de estimulos “texturales” debidos a la presencia
de pastos marinos (Forward et al. 1994). Tanto las cuevas como los orificios sifonales podrian
producir efectos similares sobre las megalopas de C. granulata.

Los orificios sifonales ocupados por los juveniles de Chasmagnathus granulata se encuentran
modificados respecto a su complementario. Los cangrejos agrandan el didmetro de los orificios
sifonales que ellos ocupan y los de mayor tamafio excavan cdmaras laterales. Esto podria ocurrir
como resultado de la provision de espacio tanto para el cangrejo como para el sifon extendido. De
la misma manera, el crustdceo thalassinideo Jaxea nocturna habita cuevas del equidrido
Maxmuelleria lankesteri modificandolas mediante la excavacion de ramificaciones laterales
(Nickell et al. 1994). Ademas, se propuso también que J. nocturna posiblemente se beneficie por

la actividad irrigatoria del equiurido, las cuales proveerian tanto oxigeno como alimento (Nickell
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et al. 1994). Del mismo modo, los cangrejos pinnotéridos Pinnixa schmitti y Scleroplax
granulata se comportan como comensales en cuevas del langostino Upogebia pugettiensis, el
cual se alimenta de las particulas en suspension que son llevadas a la cueva mediante su actividad
irrigatoria (Kozloff 1987). Por lo tanto, la mayor proporcion de juveniles de C. granulata en
orificios sifonales correspondientes al sifon inhalante podria deberse a seleccion por parte del
cangrejo en favor de un sitio con mayor cantidad de particulas alimenticias. Sin embargo, no es
sabido hasta que punto atributos de las almejas se verian afectados como para determinar si la
relacion es comensalistica o parasitica.

Es tambien para destacar que el porcentaje de orificios sifonales ocupados por juveniles de
Chasmagnathus granulata fue mayor en el sito de baja densidad de cuevas de adultos. Este
patron indica que cuando la estructura tridimensional del héabitat es escasa, estructuras
sedimentarias de pequefia escala pueden ser importantes como sitios de asentamiento o refugio
para estas especies. Es también probable que la estrategia de asentarse dentro de las galerias
construidas por bivalvos u otros invertebrados sea un fenomeno bastante comun. Por ejemplo,
juveniles del cangrejo Cancer magister fueron encontrados dentro de las galerias de langostinos
cavadores en el estuario de Grays Harbor (Washington, USA; O. Iribarne, obs. pers.). Sin

embargo, su importancia no ha sido nunca cuantificada.
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Figura 1. Box plots mostrando (A) el diametro de los orificios sifonales ocupados por juveniles
de Chasmagnathus granulata y su complementario del par, y (B) la relacion entre los didmetros
del orificio mayor y el orificio menor de pares de orificios ocupados y no ocupados por
cangrejos.
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Figura 2. Relacion entre el ancho de cefalopereion de Chasmagnathus granulata y el diametro
del orificio sifonal ocupado por ellos
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Figura 3. Box plots mostrando el ancho de cefalopereion de juveniles de Chasmagnathus
granulata encontrados en orificios sifonales de almejas con y sin cdmara lateral.
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Figura 4. Box plots mostrando la proporcion de pares de orificios sifonales de almejas navaja
ocupados por juveniles Chasmagnathus granulata en el sitio con alta y el sitio con baja densidad
de cuevas de adultos.
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CAPITULO 4

LA MODIFICACION DEL SEDIMENTO POR LA ALMEJA NAVAJA TAGELUS
PLEBEIUS AFECTA EL PATRON ESPACIAL DE EXCAVACION DEL CANGREJO

CHASMAGNATHUS GRANULATA
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INTRODUCCION

Los organismos son capaces de modificar el estado fisico de materiales bidticos o abioticos
mediante su presencia, sus actividades o ambos, afectando la disponibilidad de recursos para
otros organismos (i.e. ecosystem engineering, Jones et al. 1994, 1997). Los organismos que
actan como ingenieros de ecosistemas son ,al mismo tiempo, agentes de heterogeneidad que
generan variacion especial y temporal en la disponibilidad de recursos para otros organismos.
(Jones et al. 1997, Pickett et al. 2000). Mas alla de que el rol de los ingenieros de ecosistemas
como fuente de heterogeneidad ambiental esta recibiendo mayor atencion (Pickett et al. 2000,
Wright et al. 2002), las consecuencias de la heterogeneidad generada por un ingeniero de
ecosistemas sobre las actividades de otros organismos no ha recibido demasiada atencion.

En ambientes marinos de fondo blando, los organismos bentonicos suelen ser importantes
ingenieros de ecosistemas debido a su actividad excavatoria (Por ej. Levinton 1995). Las cuevas,
depresiones o monticulos resultantes de la actividad cavadora de estos organismos se encuentra
entre los elementos estructurales mas importantes en estos ambientes (Sebens 1991). Por si
mismos, estos constructos animales introducen heterogeneidad a escalas que van de milimetros a
metros, pero incluso a esa escala pequefia pueden influenciar los patrones de asentamiento,
reclutamiento o uso de habitat por parte de otros organismos (Por ej. DePatra y Levin 1989, Sun
y Fleeger 1994, Gutiérrez e Iribarne 1998). En particular, las depresiones funcionan como
trampas para particulas que son transportadas pasivamente en la columna de agua (Nowell y
Jumars 1984, Yager et al. 1993). A menudo, las depresiones acumulan particulas de detrito y
microalgas que son transportados en suspension o como carga de fondo (Por ej. Van Blaricom
1978, Botto e Iribarne 2000, Botto 2001). La variacién espacial y temporal en la disponibilidad
de particulas organicas afecta el comportamiento de organismos que se alimentan de particulas
depositadas (0 “deposit-feeders”). Los sedimentos marinos son tipicamente pobres en particulas

organicas (menos de 5 % en peso; Lopez y Levinton 1987).Los “deposit-feeders” sedentarios
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generalmente responden a la variacion espacial y temporal en la disponibilidad de particulas
alterando sus tasas de ingestion (Taghon y Jumars 1984, Jumars y Self 1986). No obstante, la
seleccion de parches aparece como la estrategia alternativa cuando se trata de “deposit-feeders”
de alta movilidad (ver Jumars 1993).

El cangrejo grapsido Chasmagnathus granulata es una especie cavadora que habita marismas
y planicies de marea de estuarios del Atlantico Sudoccidental desde Rio de Janeiro (Brasil; 28°S)
hasta el golfo San Matias (Argentina, 41°S; Spivak et al. 1994). Los cangrejos que habitan en
planicies de marea construyen cuevas semipermanentes con forma de embudo de una
profundidad menor a los 20 cm y sed alimentan de particulas depositadas (Iribarne et al. 1997,
Botto 2001). Altas densidades de cuevas de esta especie son encontradas con frecuencia en
planicies de marea donde los sedimentos son ricos en limo y arcilla (aproximadamente el 90% de
Su peso seco) y presentan un contenido de material organica que va del 3 al 5%. (Botto e Iribarne
2000). No obstante, se encontré que el sedimento entrampado en cuevas artificiales (embudos
plasticos de distintos tamafios) presenta un contenido de materia organica que va del 5 al 7%, lo
que indica que las cuevas de estos organismos son eficientes como trampas de materia organica
(Botto e Iribarne 2000, Botto 2001). Mediante analisis de isdtopos estables se constatd que las
particulas entrampadas en las cuevas de estos cangrejos corresponden a detritos vegetales
provenientes de las marismas adyacentes y que, por otro lado, esas particulas son una importante
fuente de alimento para estos cangrejos (Botto 2001). Por ultimo, al contrario que otros
invertebrados cavadores que no se alejan de sus cuevas para alimentarse (Por ej. algunos
cangrejos violinistas; Crane 1975), C. granulata se aparta de sus cuevas, particularmente durante
la marea alta (Martinetto 2001).

Durante observaciones previas a este trabajo, se detecto que Chasmagnathus granulata se
alimenta de los sedimentos superficiales de las planicies de marea al apartarse de sus cuevas, lo

que genera una pequefia hoyo rodeado por el sedimento removido. Un aspecto interesante de este
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comportamiento es que una proporcion significativa de estas depresiones se encuentra sobre los
orificios de salida de los sifones de la almeja navaja Tagelus plebeius. Esta almeja es un bivalvo
filtrador que excava cuevas de hasta 60 cm de profundidad y se distribuye en ambientes
estuariales desde Carolina del Norte (34°N, USA) hasta el Golfo San Matias (41°S, Argentina;
ver Gutiérrez e Iribarne 1999). Los orificios de salida de los sifones de esta almeja normalmente
se encuentran ubicados dentro de depresiones poco profundas, lo que sugiere que estos cangrejos
podrian estar aprovechando el mayor contenido organico del sedimento de estas depresiones. En
base a esta observacion se hipotetiza que la heterogeneidad en los sedimentos de la planicie de
marea debida a las depresiones asociadas a los orificios de salida de los sifones de T. plebeius
tendria efecto sobre el patron espacial de excavacion de C. granulata. Para evaluar esta hipotesis
asi como para elucidad distintos aspectos relacionados al mecanismo de esta interaccion
abordaremos las siguientes preguntas: (1) existe relacion causal entre la presencia de almejas y
las depresiones asociadas con sus orificios sifonales; (2) son estas depresiones sitios preferidos
para la excavacion por parte de C. granulata; (3) presentan estas depresiones un mayor contenido
de materia organica que los sedimentos de sus alrededores y (4) es la frecuencia de excavacion
por parte de este cangrejos afectada por el contenido de materia organica en el sedimento de
depresiones asociadas almejas y el sedimento fuera de estas?
MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

Este estudio fue llevado a cabo en un area intermareal de la laguna costera Mar Chiquita
caracterizada por presentar una alta densidad de cuevas de Chasmagnathus granulata (ver
Descripcion del Area de Estudio: Fig. 1, Localidad 1), la cual esta ubicada a aproximadamente 3
km de la desembocadura de la laguna en el mar.
Descripcion de las depresiones asociadas a las almejas y de los hoyos generados por
cangrejos durante su alimentacion
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Para comparar la morfologia de las depresiones asociadas con almejas (DAA) y los hoyos
derivados de alimentacion de cangrejos (HAC), se midio su diametro maximo y minimo, su
profundidad y su volumen (n = 31). En el caso de las DAA se consideraron solo aquellas que
estuvieran relacionadas con un solo par de orificios sifonales, descartandose depresiones mayores
que pudieran haberse originado como la fusién entre las depresiones asociadas con dos almejas
vecinas. La profundidad de ambos tipos de depresiones (DAA y HAC) fue medida con una
precision de milimetros mientras que su diametro mayor y menor se midié con una precision de
centimetros. Para estimar su volumen, se extrajo el agua retenida en las mismas mediante una
jeringa. En casos en que las depresiones no estaban completamente llenas con agua, se las llend
hasta el nivel de los sedimentos adyacentes. El area superficial de las depresiones fue estimada
como la superficie de un elipse. Andlisis de correlacion (Zar 1984) fue utilizado para evaluar
asociaciones entre: (1) area y profundidad; (2) area y volumen; y (3) didmetro mayor y diametro
menor tanto en el caso de DAA como de HAC. Tests de paralelismo seguidos por ANCOVA (Zar
1984) fueron utilizados para evaluar diferencias entre DAA y HAC en las ecuaciones de
regresion correspondientes a las relaciones mencionadas anteriormente.

Relacion causal entre las almejas y las depresiones asociadas a ellas

Experimento 1: Para investigar si las DAA son consecuencia de alguna actividad de parte de
las almejas, se realizd un experimento con los siguientes tratamientos: (1) DAAs (diametro
menor dentro del rango de 8 y 10 cm) fueron llenadas con sedimento hasta el nivel de los
sedimentos adyacentes; (2) depresiones (10 cm didmetro) fueron artificialmente creadas
removiendo sedimento con un sacabocado cilindrico hasta una profundidad de 1 cm y luego
fueron rellenadas con sedimento como en (1) para controlar los efectos de este rellenado, (3)
dado que se utilizaron estacas de alambre para demarcar la posicion de las unidades
experimentales correspondientes a los tratamientos (1) y (2), se introdujeron estacas en

sedimentos no disturbados a al menos 20 cm de la depresién mas cercana como controles del
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efecto de las mismas. En los tratamientos (1) y (2), las depresiones fueron rellenadas con
sedimentos extraidos de la capa superficial (hasta 1 cm de profundidad) de los alrededores de las
depresiones. Las estacas de alambre fueron clavadas en el sedimento de manera de que
presentaran un largo de 5 cm por encima de la superficie. Luego de dos ciclos de marea, la
profundidad, el volumen y el diametro maximo y minimo de estas depresiones fue medido como
se explicé anteriormente. Inicialmente, se instalaron doce réplicas de cada tratamiento pero, sin
embargo, algunas de ellas debieron ser descartadas debido a la ocurrencia de excavacion por
parte de los cangrejos. En consecuencia, el nimero de réplicas fue 8, 7, y 8 para los tratamientos
(1), (2) y (3) respectivamente. Se utilizaron tests de ANOVA (Zar 1984) para evaluar la hipotesis
nula de ausencia de diferencias entre tratamientos in el area, la profundidad, el volumen y la
relacion diametro menor:diametro mayor de las depresiones encontradas. Tests de Tukey (Zar
1984) se utilizaron para evaluar diferencias entre tratamientos cuando el ANOVA fue
estadisticamente significativo.

Experimento 2: La almeja navaja construye y mantiene cuevas permanentes de forma tubular
que se extienden desde los 5 a 15 cm por debajo de la superficie del sedimento hasta los 50-60
cm (ver Holland y Dean 1977). En este caso se hipotetizé que los sedimentos por encima de las
cuevas podrian colapsar dando lugar a las DAA. Para evaluar esta hipdtesis se llevo a cabo un
experimento que incluyo los siguientes tratamientos: (1) los 10 cm superficiales de sedimento
fueron removidos mediante un sacabocado cilindrico (10 cm de diametro), se realizd una
estructura similar a una cueva en el pozo realizado con el sacabocados insertando una vara de 2
cm de diametro hasta una profundidad de 50 cm vy, finalmente, el bloque de sedimento removido
con el sacabocados fue ubicado nuevamente en su posicion original, (2) lo mismo que en (1) pero
una almeja de 60-65 mm de largo fue introducida en la cueva, (3) el sedimento fue removido con
un sacabocado como en (1) y (2) y ubicado nuevamente en su lugar original pero sin realizar la

cueva, de manera de controlar cualquier efecto potencial de la manipulacion del sedimento, y (4)
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estacas de alambre (5 cm de largo emergente) fueron introducidas en sedimentos no disturbados
para controlar los efectos de las estacas que fueron utilizadas para demarcar las unidades
experimentales correspondientes a los tratamientos (1), (2) y (3). En el tratamiento (2) se
utilizaron almejas de 60-65 mm de largo dado que estas se encuentran en cuevas de tamafio
similar al de las cuevas artificiales realizadas en este experimento.

Luego de dos ciclos de marea se midio el la profundidad, volumen y el didmetro maximo y
minimo de las depresiones halladas. Como en el caso anterior, se instalaron doce réplicas por
tratamiento pero se debieron descartar algunas debido a excavacién por cangrejos, lo que llevo a
un disefio no balanceado de 6, 6, 7, y 10 réplicas para los tratamientos (1), (2), (3), y (4)
respectivamente. La hipotesis nula de ausencia de diferencias entre tratamientos en el area,
profundidad y volumen de las depresiones serd evaluada con ANOVA (Zar 1984). Tests de
Tukey (Zar 1984) fueron utilizadas para evaluar diferencias entre tratamientos en los casos que el
ANOVA fue estadisticamente significativo.

Distribucion de las depresiones generadas por cangrejos en relacion a los orificios sifonales
de las almejas

Un total de 250 HAC fueron relevados y la presencia o ausencia de orificios sifonales dentro
de ellos fue registrada. EI diametro mayor y menor de 50 HAC asociados con orificios sifonales
fue medido para luego estimar su area superficial. Al mismo tiempo, se realiz6 un muestreo al
azar utilizando unidades muestrales cuadrangulares de 5, 10, 15, 20, 25 y 30 cm de lado (n = 100
en cada caso) de manera de obtener datos acerca de la presencia/ausencia de orificios sifonales de
almejas a cada una de esas escalas espaciales. Estos datos nos permitieron identificar la relacion
funcional entre el area y la probabilidad de encontrar al menos una almeja. Mediante esta funcion
se estimo la frecuencia a la cual se esperaria que un HAC de un tamario de area dado estuviera
localizado sobre orificios sifonales de almejas en caso de que los cangrejos excavaran al azar. Se

utilizd un test de Kolmogorov-Smirnov para datos continuos (Zar 1984) para evaluar si la
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distribucion de frecuencias de valores de area observada para HAC localizados sobre orificios
sifonales de almejas difiere de distribucion de frecuencias de valores de area esperada bajo
excavacion al azar.
Frecuencia relativa de excavacion por cangrejos en depresiones asociadas a almejas y fuera
de ellas

En base a la observacion de que los cangrejos son atraidos hacia objetos que sobresalen de la
superficie del sedimento, se introdujeron estacas de alambre (30 cm largo, 10 cm largo
emergente) asociadas con: (1) orificios sifonales de almejas, (2) HAC asociadas a orificios
sifonales de almejas, (3) HAC no asociadas a orificios sifonales de almejas, (4) sedimentos
planos ubicados al menos a 30 cm del par mas cercano de sifones (n = 50). Se tomaron datos
acerca de la excavacion de HAC y cuevas por parte de cangrejos al lado de estas estacas durante
5 dias consecutivos. Las estacas fueron removidas una vez que se observo excavacion por parte
de cangrejos (ya sea de HAC o cuevas) en sus adyacencias. Tests de chi-cuadrado (Zar 1984)
fueron utilizados para evaluar la hipdtesis nula de ausencia de diferencias entre las frecuencias de
excavacion observadas y aquellas esperadas bajo excavacion al azar.
Intensidad del transporte de sedimentos como carga de fondo y su relacion con la
persistencia de las depresiones asociadas a almejas y aquellas generadas por cangrejos

Para evaluar el efecto del transporte de sedimentos sobre la persistencia de las DAA vy los
HAC, se realizo un seguimiento temporal del area cubierta por depresiones individuales en
simultaneo con mediciones del transporte de sedimento como carga de fondo. Se midio
diariamente el didmetro mayor y menor de DAA asi como de HAC no asociados a orificios
sifonales de almejas (n = 20). Todas estas depresiones se encontraban localizadas en un area de
15 x 4 m cuyo lado mayor era paralelo a la linea de costa. Tanto en el caso de las DAA como los
HAC, fueron seleccionadas para el seguimiento temporal aquellas con un diametro maximo < 12

cm y un didmetro minimo de > 6 cm de manera de tener valores iniciales de area dentro del
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mismo rango (30 a 110 cm?) para ambos tipos de depresiones, y evitar efectos debidos a distintos
tamarios iniciales. Se tomaron mediciones de profundidad, volumen y diametro maximo y
minimo de las DAA y HAC. Cuatro trampas de sedimento construidas con tubos de PVC de 3 cm
de diametro y 40 cm de profundidad y un tapon plastico cerrando una de sus aperturas fueron
enterradas en el sedimento con su apertura al ras de la superficie, de acuerdo a lo indicado por
Emerson (1991). Estas trampas fueron instaladas a 2 m una de la otra dentro del area donde se
ubicaban las depresiones bajo estudio. El sedimento entrampado fue muestreado diariamente,
secado a 50°C durante 72 h y pesado. Mediciones de las depresiones y del transporte de
sedimento como carga de fondo fueron realizadas en dos periodos de 4 dias consecutivos. (6 al 9
de Febrero y 20 al 23 de Febrero de 2001) Un ANOVA de medidas repetidas (Zar 1984) fue
utilizado para evaluar los efectos del tipo de depresion (i.e. DAA o HAC), dia de medicién, e
interaccion entre ambos factores en el area de las depresiones. Al observarse interacciones
significativas, se utilizaron comparaciones dirigidas (“planned comparisons”) (Underwood 1997)
para evaluar diferencias en los niveles de uno de los factores a niveles fijos del otro factor. Como
en casos anteriores, algunas réplicas debieron ser descartadas debido a la excavacion de
depresiones y cuevas por parte de cangrejos que derivd en un nimero desigual de réplicas por
celda (i.e. por combinacion de “tipo de depresiéon” y “tiempo”). Con el fin de hacer posible la
realizacién de un ANOVA de medidas repetidas, fue necesario descartar réplicas al azar de
aquellas celdas que excedieron en nimero de réplicas a las celdas donde la pérdida de replicas
fue mayor. A partir de 20 réplicas en el disefio inicial, se obtuvieron 10 réplicas para el primer
periodo experimental y 8 réplicas para el segundo de ellos.
Factores que influyen en la actividad cavadora de los cangrejos

Con el fin de identificar las variables que influyen en la actividad cavadora de los cangrejos,
se realizaron doce mediciones simultaneas de las siguientes variables durante Enero y Febrero de
2002:
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Frecuencia de excavacion de HAC y cuevas por parte de los cangrejos: Se introdujeron estacas

de alambre (30 cm largo, 10 cm largo emergente) en asociacion con orificios sifonales de almejas
y en porciones de sedimento no ocupadas por sifones ubicadas a al menos a 30 cm de distancia
del par de orificios sifonales mas cercano (n = 50 en cada caso). Las estacas fueron instaladas en
un area rectangular de 20 x 5 m, cuyo lado mayor se ubicaba en forma paralela a la linea de costa.
Se registro la presencia de cuevas o HAC ubicadas en forma adyacente a las estacas de alambre.

Numero de cangrejos gue se apartan de sus cuevas: Cuatro trampas que consistieron en baldes

de plastico (25 cm de didmetro, 40 cm de profundidad) equipados con una entrada en forma de
embudo (diametro de la entrada 10 cm) fueron enterradas en el sedimento con su borde superior
al nivel de la superficie. Estas trampas fueron instaladas dentro del area donde fueron ubicadas
las estacas conformando una misma linea con una orientacion paralela a la linea de costa. La
distancia entre trampas fue de 4 m. En experimentos preliminares estas trampas fueron eficientes
para entrampar todas las clases de talla de cangrejos y no se observd saturacion durante un
periodo de 24 horas.

Transporte de sedimentos como carga de fondo: Cuatro trampas de sedimento fueron

instaladas a dentro del area ocupada por las estacas y con un arreglo espacial semejante al de las
trampas para cangrejos. El sedimento entrampado fue colectado diariamente, secado a 50°C
durante 72 h pesado. El contenido de materia organica del sedimento entrampado fue
determinado mediante el calculo del porcentaje de peso seco libre de cenizas del sedimento,
basado en el método de Crisp (1971).

Contenido de materia orgéanica del sedimento asociado a orificios sifonales y el sedimento

apartado de ellos: Se colectaron cinco muestras de los sedimentos asociados con orificios

sifonales de almejas y otras tantas del sedimento apartado de ellas usando un sacabocados

cilindrico (2 cm de didmetro, 1 cm de profundidad) de modo apareado (50 cm de distancia entre
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muestras). El contenido de materia organica de dichas muestras fue determinado como se lo
indico anteriormente.

Las estacas de alambre asi como, las trampas de sedimento y cangrejos fueron muestreadas
dos ciclos de marea luego de su instalacion. Las muestras de sedimento para el analisis de materia
organica fueron tomadas al momento de relevar las estacas y las trampas. Todas las estacas
fueron removidas y relocalizadas luego de cada medicion.

Tests de chi-cuadrado (Zar 1984) fueron empleados para evaluar si la proporcion de HAC y
cuevas que aparecieron en asociacion a almejas y no asociados con estas diferia de lo esperado
por azar. Se utilizo un test de t apareado (Zar 1984) para evaluar diferencias en el contenido de
materia organica de los sedimentos asociados a orificios sifonales de almejas y los sedimentos
alejados de estas. Mediante regresion mdaltiple (Neter et al. 1990) se evalud el grado en que
variables relacionadas con la frecuencia de excavacion de HAC o cuevas por parte de los
cangrejos son explicadas por variaciones diarias en el nimero de cangrejos que se apartan de sus
cuevas (CANGREJOS), el transporte de sedimentos como carga de fondo (TRANSPORTE), el
contenido medio de materia organica en el sedimento transportado como carga de fondo (MO
TRANSPORTE), el contenido medio de materia organica en el sedimento DAA (MO DAA), el
contenido medio de materia organica en el sedimento fuera de las DAA y cualquier otro tipo de
depresiones (MO FUERA). Se evalué multicolinearidad calculando el valor de inflacion de la
varianza (FIV; Neter et al. 1990). Mediante el célculo de la suma de cuadrados extra se determind
cuando una variable independiente debia ser eliminada o retenida en el (Neter et al. 1990).
RESULTADOS
Descripcion de las depresiones asociadas a las almejas y de aquellas generadas por
cangrejos durante su alimentacion

Excepto en el caso de la relacion area-profundidad de las DAA, se encontrd que las relaciones

analizadas fueron significativas tanto en el caso de las DAA y los HAC (Tabla 1). Tanto la
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pendiente como el intercepto de la relacion entre diametro maximo y minimo no difirieron
significativamente entre las DAA y los HAC. La pendiente de la relacion entre area y volumen
difirié significativamente entre las DAA y los HAC (Tabla 1, Fig. 1).

Relacion causal entre las almejas y las depresiones asociadas a ellas

Experimento 1: Luego de dos ciclos de marea, se observaron depresiones en los tres
tratamientos. No obstante, las depresiones asociadas con el tratamiento (1) (i.e. depresiones
preexistentes asociadas a orificios sifonales de almejas que fueron rellenadas con sedimento)
mostraron area, profundidad y volumen significativamente mayores los observados en
depresiones asociadas con el tratamiento (2) (i.e. depresiones artificiales que fueron rellenadas
con sedimento) y (3) (i.e. control de efectos de estaca usada para demarcar unidades
experimentales). Por otro lado, no se encontraron diferencias significativas en el area,
profundidad y volumen de las depresiones asociadas a los tratamientos (2) y (3). La relacion entre
el didmetro mayor y el diametro menor de las depresiones no difirid significativamente entre
tratamientos (Tabla 2A).

Experimento 2: Se observaron depresiones en todos los tratamientos a excepcion del
tratamiento (4) (i.e. control de efectos de estaca usada para demarcar unidades experimentales).
Por lo tanto, este tratamiento fue excluido del analisis subsiguiente. El area, profundidad y
volumen de las depresiones asociadas con el tratamiento (1) (i.e. cuevas de almeja artificiales sin
almeja) y tratamiento (2) (i.e. cuevas de almeja artificiales con almeja) no difirieron
significativamente. Sin embargo, las depresiones asociadas con los tratamientos (1) y (2)
mostraron valores significativamente mayores de esas tres variables que las observados en las
depresiones asociadas al tratamiento (3) (i.e. control de manipulacion del sedimento). La relacién
entre el diametro mayor y el didmetro menor de las depresiones no difirio significativamente

entre tratamientos (Tabla 2B).
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Distribucion de las depresiones generadas por cangrejos en relacion a los orificios sifonales
de las almejas

De los 250 HAC que fueron muestreados, 144 (57.6%) se encontraban situados sobre orificios
sifonales de almejas. La relacion entre area (x) y la probabilidad de encontrar al menos una
almeja (y) fue descripta por la funcién: y = 0.2247 In(x) - 0.7236 (r* = 0.98, p < 0.01). la
distribucion de frecuencias de los valores de area observados para los HAC gue se encontraban
situados sobre orificios sifonales de almejas difirio significativamente de la distribucion de
frecuencias de valores de area esperada bajo excavacion al azar por parte de los cangrejos (Test
de Kolmogorov-Smirnov: Dpyax = 0.46, n = 50, p < 0.001; Fig. 3).
Frecuencia relativa de excavacion por cangrejos en depresiones asociadas a almejas y fuera
de ellas

La frecuencia de excavacion de HAC en los distintos tipos de depresiones y fuera de ellas
difirié significativamente de lo esperado bajo aleatoriedad (Test de chi-cuadrado: x* = 10.83, gl =
3, p < 0.025). De un total de 69 casos donde se observo excavacion de HAC, 21 (30.43 %)
tuvieron lugar sobre a orificios sifonales de almejas, 18 (26.09 %) sobre HAC preexistentes, 24
(34.78 %) sobre HAC preexistentes asociados con orificios sifonales y, 6 (8.70 %) sobre
sedimentos no asociados a ningun tipo de depresidn. En contraposicion a esto, la frecuencia de
excavacion de cuevas sobre los distintos tipos de depresiones y fuera de ellas no difiri6 de lo
esperado bajo azar (Test de chi- cuadrado: x* = 4.56, gl = 3, p > 0.05). De un total de 85 cuevas
excavadas por cangrejos, 22 (25.88 %) se situaron sobre orificios sifonales de almejas, 19 (22.35
%) sobre HAC preexistentes, 24 (28.23 %) sobre HAC preexistentes asociados con orificios

sifonales y, 20 (23.53 %) sobre sedimentos no asociados a ningun tipo de depresion.
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Intensidad del transporte de sedimentos como carga de fondo y su relacion con la
persistencia de las depresiones asociadas a almejas y aquellas generadas por cangrejos

Los resultados del ANOVA de medidas repetidas fueron similares para ambos periodos de
experimentacion (Tabla 3). En ambos casos, interacciones significativas se observaron entre el
tipo de depresion y el dia de medicion. Debido a la ocurrencia de interaccion significativa no se
tomo en cuenta el efecto tipo de depresion independientemente del efecto del tiempo debido a
que la presencia de una interaccion significativa indica que ambos factores no son independientes
(Underwood 1997). En el primer periodo de experimentacion, el pico mas alto en el transporte de
sedimentos tuvo lugar entre el tercero y el cuarto dia de medicién de las depresiones. Mediante
comparaciones dirigidas (“planned comparisons”) se detectd que existieron diferencias
significativas en los valores de area de las DAA y los HAC en el cuarto dia, cuando se observo
que la disminucion en el area de las DAA fue mayor que la observada en el caso de los HAC. En
el segundo periodo de experimentacion, el nivel mayor de transporte de sedimentos ocurrio entre
el primer y segundo dia de medicion de las depresiones. En este caso, las comparaciones
dirigidas, indicaron que la disminucién en area debida a este pico en el transporte de sedimentos
fue similar para las DAA y los HAC. No obstante, diferencias significativas entre el area de las
DAA y los HAC se observaron en el tercer y cuarto dia como consecuencia de una recuperacion
en el tamarfio de las DAA asi como una disminucion en el tamafio de los HAC (Fig. 4).
Factores que influyen en la actividad cavadora de los cangrejos

De los 70 HAC encontrados en asociacion con estacas en los 12 dias de muestreo, 55 (78.6%)
estaban asociadas a orificios sifonales de almejas. No obstante, el analisis de chi-cuadrado indico
que la proporcién de HAC asociados con orificios sifonales de almejas difirié de lo esperado por
azar en solo tres de los doce dias de medicién (30 de Enero: x* = 7; 31 de Enero: X* = 6.4; 8 de
Febrero: x> = 6; gl = 2 y p < 0.05 en todos los casos). En contraposicién, de 87 cuevas

establecidas durante el mismo periodo, solo 43 (49.4%) fueron situadas sobre orificios sifonales
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de almejas mientras que el analisis de chi-cuadrado indicé que la proporcion de cuevas
establecidas sobre orificios sifonales no difiri6 de lo esperado bajo excavacion aleatoria. El
contenido de materia organica en los sedimentos asociados a orificios sifonales de almejas fue
significativamente mayor que en el sedimento apartado de ellas solo en dos de los doce dias de
muestreo: 30 de Enero (Test de t apareado: t = 7.18, gl = 4, p < 0.01) y 31 de Enero (Test de t
apareado: t = 8.45, gl = 4, p < 0.01). Estas diferencias significativas en el contenido de materia
organica tuvieron lugar en asociacion a eventos de alto transporte de sedimentos (Fig. 5).

La tabla 4 muestra los modelos mas parsimoniosos a la hora de explicar la influencia de las
variables independientes sobre las distintas variables dependientes relacionadas con la
excavacion de HAC y cuevas por parte de los cangrejos. Se detecté multicolinearidad entre
TRANSPORTE y MO DAA (r* = 0.66, B = 0.04, VIF = 2.94), TRANSPORTE y MO
TRANSPORTE (r* = 0.74, B = 0.13, VIF = 3.81), y MO DAA y MO TRANSPORTE (r? = 0.63,
B = 1.23, VIF = 2.69). Por lo tanto, aquellos modelos que incluian dichas combinaciones de
variables independientes no fueron evaluados. Se encontraron modelos que explicaron de forma
bastante exitosa la variacion en casi todas las variables dependientes. Sin embargo, la variacion
en el nimero de cuevas establecidas sobre orificios sifonales como proporcion del nimero total
de cuevas establecidas no pudo ser explicada exitosamente por las variables consideradas en este
estudio. La informacion sobre el contenido de materia organica de los sedimentos (ya sea MO
DAA, MO FUERA o ambas) fue util para explicar la variacion en el niumero de HAC
establecidos sobre orificios sifonales de almejas, el numero de HAC establecidos en sedimentos
desprovistos de orificios sifonales, la proporcion de los HAC totales que fueron establecidos
sobre orificios sifonales y el nimero total de HAC establecidos por dia. Sin embargo, MO DAA
y MO FUERA influyeron en sentido opuesto la excavacion de HAC. MO DAA estuvo
positivamente relacionado con el ndmero de HAC establecidos sobre orificios sifonales de

almejas y la proporcion de los HAC totales que fueron establecidos sobre orificios sifonales,
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mientras que se relaciono negativamente con el nimero de HAC que se establecieron apartados
de los orificios sifonales. Por su parte, MO FUERA estuvo negativamente relacionado con el
numero de HAC establecidos sobre orificios sifonales y el niumero total de HAC establecidos por
dia. Sin embargo, la informacion acerca del contenido de materia organica del sedimento no fue
atil a la hora de explicar variaciones en la excavacion de cuevas. CANGREJOS por si solo fue
suficiente para explicar la variacion en el nimero de cuevas establecidas sobre orificios sifonales,
el numero total de cuevas establecidas fuera de los orificios sifonales, el nimero total de cuevas
establecidas y el numero total de cuevas y HAC establecidos.
DISCUSION
Consecuencias de la modificacion de habitat por almejas sobre la modificacion de habitat
por cangrejos

La heterogeneidad es el resultado de un proceso donde un estado inicial se convierte en un
estado alternativo como consecuencia de la actividad de un agente que actla bajo la influencia de
uno o mas controles (Pickett et al. 2000). En este trabajo se muestra que la almeja navaja es un
agente de heterogeneidad que actia como ingeniero de ecosistemas en ambientes intermareales
creando y manteniendo las depresiones que ocurren en asociacion a sus orificios sifonales (ver
Tabla 2). La creacion y mantenimiento de depresiones por parte de las almejas podria
considerarse como una consecuencia de la construccién y mantenimiento de sus cuevas.
Mediante la construccion de cuevas artificiales de almejas se demostré que el colapso de los
sedimentos superficiales dentro de las cuevas podria ser el mecanismo responsable de la
formacion de las depresiones asociadas a sus sifones. Luego de dos ciclos mareales depresiones
de tamafio y profundidad similar fueron encontradas en asociacion con cuevas artificiales
ocupadas y no ocupadas por almejas, lo que sugiere que la formacion de depresiones es resultado
de la presencia de cuevas independientemente de la presencia o no de almejas (ver Tabla 2B). Sin

embargo, la presencia de almejas podria ser importante a mas largo plazo. EI mantenimiento de
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las cuevas por parte de estas almejas (posiblemente la compactacion de sedimento en las paredes
de sus cuevas; obs. pers., Holland y Dean 1977) evitaria que las cuevas se llenen completamente
con sedimentos permitiendo la persistencia de las depresiones y su regeneracion una vez que
estas se llenan de sedimentos luego de eventos de alto transporte de sedimentos. Por lo tanto, un
mecanismo posible de creacion y mantenimiento de depresiones por parte de las almejas podria
consistir en la construccion de cuevas, el colapso de los sedimentos ubicados por encima de estas
cuevas y su caida dentro de las mismas, la reconstruccion de las cuevas mediante las actividades
de mantenimiento de las almejas, y subsiguientes ciclos de colapso y reconstruccion. De haber
mantenido nuestro experimento por mas tiempo podriamos haber obtenido algun indicio acerca
de la ocurrencia de estos ciclos de colapso y reconstruccion Desafortunadamente, fue imposible
mantener este experimento por un periodo de tiempo mayor, a causa de la rapida pérdida de
replicas debido a la excavacion por cangrejos.

La actividad de las almejas como ingenieros de ecosistemas mediante la creacion y
mantenimiento de depresiones tiene distintos tipos de consecuencias sobre la actividad de los
cangrejos como ingenieros de ecosistemas. Por ejemplo, el establecimiento de cuevas por parte
de los cangrejos no se vio influenciado por la heterogeneidad topografica generada por las
almejas. Los cangrejos establecieron cuevas en relacién a estacas pero independientemente de la
presencia o ausencia de orificios sifonales de almejas incluso en aquellos dias donde el contenido
de materia organica en las depresiones asociadas a almejas fue mayor que en los sedimentos no
asociados a ellos (ver Fig. 5). Esto se relaciona con el hecho de que las cuevas de estos cangrejos
no son una consecuencia de su alimentacion sino una trampa de particulas alimenticias (Iribarne
et al. 1997, Botto e Iribarne 2000, Botto 2001). Este resultado, sin embargo, se contradice con un
estudio previo donde se encontrd que estos cangrejos incrementan la excavacion de cuevas en
sedimentos enriquecidos en materia organica debido a la adicion experimental de guano (Palomo

et al. 1999). Teniendo en cuenta que las unidades experimentales correspondientes al
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experimento de adicién de guano fueron de un tamafio de 1 m?, esta contradiccién probablemente
esté indicando que la excavacion de cuevas por cangrejos es influenciada por variaciones en los
niveles de materia organica del sedimento pero a escalas espaciales mayores que las determinadas
por las depresiones asociadas a almejas.

En contraposicion a la excavacion de cuevas, el patron espacial de excavacion de hoyos de
alimentacion por parte de los cangrejos fue afectado por la heterogeneidad espacial generada por
las almejas. Esto quedd demostrado tanto por la falta de ajuste entre las frecuencias observadas
de excavacion por parte de cangrejos y la curva de frecuencias esperadas en el caso de
excavacion al azar (ver Fig. 3) como por la frecuencia significativamente mayor de excavacion de
hoyos por parte de cangrejos al lado de estacas asociadas con orificios sifonales de almejas.
Tanto el nimero hoyos de alimentacion de cangrejos excavados sobre orificios sifonales como la
proporcion de hoyos de alimentacion excavados sobre orificios sifonales en relacion al total
estuvieron positivamente correlacionados con el contenido de materia organica de las
depresiones, mientras que el niumero hoyos de alimentacion excavados fuera de orificios sifonales
estuvo negativamente correlacionado con este (ver Tabla 4). Todas estas evidencias sugieren que
los cangrejos estan respondiendo a variaciones en el patrén espacial de distribucion de la materia
organica. Sin embargo, la excavacion de hoyos de alimentacion por parte de cangrejos ocurrié a
una frecuencia mas alta en asociacion con los orificios sifonales de las almejas incluso en
aquellos dias en que el contenido medio de materia organica en las depresiones fue similar al del
sedimento por fuera de ellas (ver Fig. 5). Este fendmeno podria ser la consecuencia de que los
cangrejos estuvieran seleccionando aquellas depresiones donde el contenido orgéanico de los
sedimentos es el mayor en ves de tomarlas al azar como en el caso del muestreo realizado. Sin
embargo, es posible establecer explicaciones alternativas sin necesidad de recurrir a variaciones
espaciales en el contenido de materia organica de los sedimentos. Por ejemplo, el sedimento de

las depresiones podria diferir del de los alrededores en cuanto a su valor nutricional a partir de
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diferencias en su tamafio de particula, contenido de microalgas bentonicas o cantidad de materia
organica refractaria. Alternativamente, los cangrejos podrian estar usando las depresiones como

indicio de la disponibilidad potencial de altos niveles y/o alta calidad de materia organica.

Factores que controlan el grado de modificacion del habitat por parte de las almejas y su

efecto sobre la actividad de los cangrejos

A partir de la discusion anterior queda claro que, al excavar en busca de particulas
alimenticias, los cangrejos estan respondiendo de forma no aleatoria a un patron espacial
generado por las almejas y que dicha respuesta esta condicionada por la adquisicion de particulas
alimenticias. No obstante, el efecto de la heterogeneidad generada por las almejas en el patron
espacial de excavacion de hoyos por parte de los cangrejos varia de un dia a otro (Fig. 5). La
contingencia en un mecanismo de ingenieria de ecosistemas puede ser esperada en caso de que
exista variacion en los factores que controlan tanto el grado en que el habitat es modificado por
los organismos asi como el grado en que la modificacion del habitat afecta la disponibilidad de
recursos (ver Jones et al. 1994, 1997, Pickett et al. 2000). En este caso, se identificaron algunos
de los factores que controlan la presencia de depresiones generadas por almejas asi como el
contenido de materia organica dentro y fuera de ellas.

Un factor obvio en el control del patrén de heterogeneidad espacial debido a las presencia de
depresiones generadas por las almejas —o en otras palabras, en el control del grado en que las
almejas modifican el habitat— es su densidad y distribucion espacial, dado que determinan la
densidad y distribucion espacial de las depresiones. Sin embargo, el nimero de depresiones en un
area dada no necesariamente es equivalente al nimero de almejas en dicha area. Para este caso, se
demostro que el transporte de sedimentos como carga de fondo es un importante control sobre el
patron de heterogeneidad espacial generado por las almejas. Eventos de alto nivel de transporte
Ilevaron ya sea a una disminucién en el tamafo de estas depresiones o a su rellenado total con

sedimentos (Fig. 4).
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El transporte de sedimentos como carga de fondo parece ser un importante factor de control
sobre el contenido de materia organica del sedimento tanto dentro como fuera de las depresiones.
Mas alld de que las depresiones son comunmente reconocidas como trampas eficientes para
particulas de baja densidad, como los detritos, que son transportadas pasivamente por la columna
de agua (Nowell y Jumars 1984, Yager et al. 1993), los sedimentos de las depresiones mostraron
un mayor contenido organico que los sedimentos colectados fuera de ellas pero solo en dias en
que el transporte de sedimentos fue alto (ver Fig. 5). Esto no resulta extrafio si se consideran
algunos de los parametros que afectan la eficiencia de entrampado por parte de las trampas de
sedimento. La cantidad de particulas colectadas por una trampa de sedimentos puede ser
descripta como el balance entre el flujo total de particulas hacia el interior de la trampa y el flujo
total de particulas hacia el exterior de la misma (Butman et al. 1986). El flujo total de particulas
hacia el exterior de la trampa es causado por procesos de resuspension, cuya ocurrencia y
magnitud depende de la geometria de la trampa. La relacion de aspecto (“aspect ratio”; altura de
la trampa/didametrode la trampa) sirve para describir la eficiencia de entrampado en trampas de
sedimento dado que determina el grado en que una region de agua inmovil se desarrolla dentro de
la trampa de manera de permitir la sedimentacion de las particulas (Butman 1986, Butman et al.
1986). Conservadoramente, una relacion de aspecto de 5 es considerada como aquella a partir de
la cual se vuelve minima la resuspension y remocion por turbulencia de las particulas colectadas
por la trampa (Emerson 1991). En oposicion, el didmetro de las depresiones generadas por
almejas es mucho mas largo que su profundidad (i.e. valores de relacion de aspecto mucho
menores a 1). Esto indica que la eficiencia de entrampado de las depresiones generadas por
almejas es baja y que un aumento en la depositacion de particulas organicas dentro de esas
depresiones deberia ocurrir solo si el flujo de particulas organicas hacia las depresiones es lo

suficientemente grande como para sobrecompensar las pérdidas debidas a la resuspension.
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En base a lo dicho anteriormente, cabe preguntarse también si el flujo de particulas hacia las
depresiones se incrementa con eventos de alto transporte de sedimento como carga de fondo. Hay
dos razones que sugieren que si. Primero, los eventos de alto transporte de sedimento estan
asociados a altas velocidades de flujo (Por ej. Bock y Miller 1995), lo que implica que el
volumen de fluido que pasa por las depresiones es mayor que en condiciones mas calmas.
Segundo, se observo una relacion positiva entre el porcentaje de materia organica en los
sedimentos transportados y la cantidad total de sedimentos transportados como carga de fondo
(ver Tabla 4, Fig. 5), lo que indica que la concentracion de particulas organicas en el fluido
aument0 marcadamente durante los eventos de alto transporte de sedimento observados en este
estudio. Todo esto sugiere que las condiciones de alto transporte de sedimento promueven
incremento en el flujo de particulas organicas hacia las depresiones suficientemente grande como
para sobrecompensar las pérdidas debidas a resuspension, lo que genera un patron espacial en el
contenido de materia organica de los sedimentos. Si, tal como lo sugieren este y otros estudios
(Por ej. Turner y Miller 1991, Bock y Miller 1995), la relacion positiva entre el transporte como
carga de fondo y la concentracion de particulas organicas en el fluido es una regla general para
planicies de marea, el transporte de sedimentos como carga de fondo puede ser considerado
también como un factor de control del patron espacial de materia organica derivado de la
generacion de depresiones por almejas.

Consideraciones finales

La almeja navaja afecta el patron espacial de excavacion de hoyos de alimentacion por parte
de los cangrejos mediante la creacion y mantenimiento de depresiones en los sedimentos de la
planicie de marea. Las respuestas de los cangrejos dependen, sin embargo, de la magnitud de
factores de control, como el transporte de sedimentos como carga de fondo, el cual influye sobre
la presencia de las depresiones generadas por almejas asi como sobre la cantidad de materia

organica en las depresiones y fuera de ellas. Esto implica que los cangrejos deben responder a un
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mosaico en la disponibilidad de alimento, cuyo arreglo espacial presenta importantes variaciones
temporales. Fendmenos de dindmica de parches en los cuales la heterogeneidad esta dada por las
depresiones generadas por organismos, aparecen como bastante comunes en ambientes
bentonicos marinos de fondo blando. Por ejemplo, Van Blaricom (1982) observé que los hoyos
excavados por rayas durante la extraccion de presas infaunales acumulan detritos y, en estadios
tempranos de sucesion, sostienen altas densidades de organismos detritivoros moviles, los cuales
son bastante raros en sedimentos no disturbados. Son comunes en la literatura ejemplos similares
de dinamica de parches creadas y llevadas adelante por predadores epibentdnicos que se
alimentan de presas infaunales (Por ej. Oliver y Slattery 1985, Thrush 1986, Hall et al. 1991). Sin
embargo, hay algunos argumentos béasicos que indican que la dinamica de parches llevada
adelante por la creacién y mantenimiento de depresiones por almejas tiene caracteristicas
distintas que la dinamica de parches llevada adelante por predadores epibentdnicos que forrajean
sobre presas infaunales. Es predecible que la probabilidad de excavacion por parte de predadores
epibentonicos en un parche que fue previamente excavado sea la esperada por azar (0 incluso
menor a esta en caso de deplecion de presas en dicho parche). Al contrario, la depresiones
generadas por almejas navaja son regeneradas luego de su rellenado con sedimentos y, debido a
que estas almejas no presentan movilidad lateral (Holland y Dean 1977, obs. pers.), las
depresiones subsiguientes ocupan la misma posicion en el espacio. Mas aun, si bién no existen
estimaciones precisas de la longevidad de estas almejas, el analisis de sus anillos externos sugiere
una edad maxima de 10 afios para almejas de la laguna costera Mar Chiquita (Isla y Rivero
D’Andrea 1993), lo que indica que el proceso de mantenimiento y creacion de depresiones por
parte de las almejas tendria una extraordinaria persistencia espacial a lo largo del tiempo en
comparacion con otros disturbios del sedimento causados por organismos (ver Krager y Woodin

1993).
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Como se observo en otros casos (ver Thrush et al. 1986, Hall et al 1991), la excavacion por
parte de cangrejos suele tener efectos importantes sobre otros organismos a la escala de los hoyos
individuales. Los efectos de la excavacion por cangrejos y otros organismos epibentonicos a
escalas espaciales mayores son, a menudo, considerados como una funcion de la tasa de
excavacion y la tasa de recuperacion de los parches excavados (ver Van Blaricom 1978, Hall et
al. 1991, 1993). Sin embargo, esto Ultimo tiene como supuesto que una porcion de sedimento
disturbada no vuelve a ser excavada hasta que la recuperacion del parche tiene lugar. Por el
contrario, Chasmagnathus granulata excava sobre parches disturbados por ellos mismos y que se
en recuperacion. La excavacion selectiva por parte de los cangrejos en depresiones generadas por
almejas en combinacion con la persistencia espacial de estas ultimas a lo largo del tiempo
promueve una asociacion a largo plazo entre el disturbio asociado a la excavacion de hoyos de
alimentacion por parte de los cangrejos y los puntos de la planicie de marea donde almejas
individuales habitan. Toda esta evidencia indica que la ingenieria de ecosistemas por parte de las
almejas incrementa la variacion espacial en otro proceso de ingenieria de ecosistemas, como lo es
la excavacion de hoyos de alimentacion por parte de los cangrejos. Los efectos a escala mas
amplia de la excavacion de hoyos de alimentacion por parte de los cangrejos serian una funcion
de las tasas de excavacion y recuperacion de los parches solo en la ausencia de ingenieria de

ecosistemas por parte de las almejas.
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Tabla 1. Resultados del analisis de regresion (gl = 29) entre distintas mediciones tomadas de depresiones asociadas a almejas (DAA) y
hoyos de alimentacién de cangrejos (HAC), conjuntamente con resultados de tests de paralelismo (gl = 58) and ANCOVA (gl = 59)

utilizados para comparar las ecuaciones de regresion de cada relacion entre ambos tipos de depresion. * p < 0.01, ™ no se encontraron
diferencias significativas

Relacion R® F

DAA HAC Paralelismo ANCOVA
Area X Profundidad 0.06™ 0.79* B _
Area X Volumen 0.70* 0.24* 20.14* _
Diametro maximo X Didmetro minimo 0.64* 0.64* 0.09™ 0.31™
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Tabla 2. Valores medios (DS) y resultados de ANOVA para mediciones tomadas de las depresiones encontradas al final de los
experimentos realizados para investigar las relaciones causales entre la presencia de almejas y las depresiones asociadas a sus orificios
sifonales. Los valores medios (DS) subrayados no difirieron significativamente. Ver descripcion de tratamientos en el texto. * p <
0.05, ** p < 0.01, ™ no se encontraron diferencias significativas

Variable dependiente Media (DS) ANOVA

Tratamiento 1 Tratamiento 2 Tratamiento 3 MS F
A. Experimento 1 (gl = 20)
Area (cm?) 206.76 (39.16) 60.59 (26.15) 37.70 (31.37) 66411.67 61.13**
Profundidad (cm) 1.46 (0.63) 0.71 (0.30) 0.61 (0.63) 1.70 5.50*
Volumen (cm®) 79.75 (10.28) 20.57 (9.50) 16.62 (16.18) 9826.41 63.09**
Diametro menor/Didmetro mayor 0.73 (0.13) 0.79 (0.14) 0.85(0.11) 0.02 1.44"
B. Experimento 2 (gl = 16)
Area (cm?) 148.44 (16.47) 135.87 (26.59) 76.30 (49.64) 9825.52 7.99**
Profundidad (cm) 1.12 (0.15) 1.02 (0.20) 0.43 (0.23) 0.92 23.20**
Volumen (cm®) 36.90 (1.10) 36.00 (1.66) 32.41 (1.10) 37.33 22.00**
Diametro menor/Diametro mayor 0.92 (0.07) 0.84 (0.10) 0.58 (0.33) 0.38 3.39™
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Tabla 3. Resultados de ANOVA de medidas repetidas mostrando los efectos del tipo de
depresion (i.e. depresion asociada a almejas 0 hoyo de alimentacién de cangrejos), dia de
medicion o interaccion entre ambos factores durante dos sesiones de medicion de cuatro dias
consecutivos. * p < 0.05, ™ no se encontraron diferencias significativas

Fuente de variacién gl MS F
Primera sesion

Depresion 18 273.73 0.25™
Dia 54 4973.74 80.77*
Depresion X Dia 54 1061.13 17.23*
Segunda sesion

Depresion 14 1573.35 1.16™
Dia 42 116..97 25.84*
Depresion X Dia 42 116.97 22.22*
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Tabla 4. Modelos de regresion multiple de los factores que controlan la excavacion de hoyos de alimentacion y cuevas por parte de los
cangrejos. Variables independientes: Numero de cangrejos entrampados (CANGREJOS), Contenido medio de material organica en los
sedimentos de las depresiones generadas por almejas (MO DAA), Contenido medio de material organica en los sedimentos colectados

fuera de las depresiones (MO FUERA)

Variables de respuesta R Factor B p
Hoyos sobre orificios sifonales de almejas 0.67 CANGREJOS 0.021 0.014
MO DAA 2.630 0.014
MO FUERA -3.920 0.028
Hoyos fuera de orificios sifonales de almejas 0.40 MO DAA -1.296 0.028
Hoyos totales 0.57 CANGREJOS 0.029 0.011
MO FUERA -4.182 0.043
Hoyos sobre orificios sifonales de almejas/Total de hoyos 0.49 MO DAA 0.223 0.012
Cuevas sobre orificios sifonales de almejas 0.48 CANGREJOS 0.030 0.012
Cuevas fuera de orificios sifonales de almejas 0.35 CANGREJOS 0.029 0.041
Cuevas totales 0.43 CANGREJOS 0.059 0.020
Cuevas sobre orificios sifonales de almejas/Total de cuevas 0.01 CANGREJOS 0.000 0.824
Hoyos y cuevas totales 0.51 CANGREJOS 0.080 0.009
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Figura 1. relaciones entre distintas mediciones tomadas de depresiones asociadas a almejas
(DAA) y hoyos de alimentacion de cangrejos (HAC).
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Figura 3. Valores medios (DS) de area de depresiones asociadas a almejas (DAA) y hoyos de
alimentacion de cangrejos (HAC) y valores medios (DS) de transporte como carga de fondo para
las dos sesiones de medicion de cuatro dias consecutivos. Los asteriscos indican diferencias
significativas entre el &rea de las DAA y las HAC en un dia en particular. Letras diferentes
indican diferencias significativas entre los distintos dias ya sea en el area de las DAA
(mindsculas) o los HAC (mayusculas).
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Fig. 4. Patrones temporales de excavacion de HAC y cuevas por parte de Chasmagnathus granulata en asociacion con orificios
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maultiple. Los asteriscos indican diferencias significativas.
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CAPITULO 5

EFECTO DE LA EXTRACCION DE LA ALMEJA NAVAJA TAGELUS PLEBEIUS
SOBRE LA MACROINFAUNA Y SU INTERACCION CON LA HETEROGENEIDAD

AMBIENTAL DEBIDA A VARIACIONES EN LA DENSIDAD DEL CANGREJO

CHASMAGNATHUS GRANULATA
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INTRODUCCION

La biodiversidad de ambientes costeros marinos y estuariales depende en gran medida de
recursos como espacio, nutrientes o presas, los cuales pueden ser provistos por el ambiente
sedimentario. Sin embargo, los sedimentos marinos son también objeto de degradacion debido a
actividades humanas relacionadas con el desarrollo y el uso de recursos en areas costeras. En
particular, la degradacion del habitat debida a actividades pesqueras es una importante fuente de
disturbio en ambientes estuariales y costeros (Dayton et al. 1995). La zona intermareal de
estuarios y bahias a menudo sostiene importantes pesquerias de organismos macroinfaunales, los
cuales son colectados para consumo humano (Por ej. bivalvos; Beukema y Cadee 1995, Hall y
Harding 1997) o para su uso como carnada (Principalmente bivalvos y poliquetos; Olive 1993,
Brown y Wilson 1997). Dado que la extraccion de estos organismos implica la remocion de
sedimentos, el ambiente bentonico sufre de importante disturbio fisico como consecuencia de los
distintos métodos de extraccion, ya sean estos manuales (Anderson y Meyer 1986, Wynberg y
Branch 1994) o mecanicos (Kaiser et al. 1996, Ferns et al. 2000). Por lo tanto, mas alla{a de los
efectos de estas pesquerias sobre la densidad poblacional de las especies explotadas (ver
McLusky et al.1983, Cryer et al. 1987, Van den Heiligenberg 1987, Emerson et al. 1990, Olive
1993, Wynberg y Branch 1994, Beukema y Cadée 1995, Ferns et al. 2000), la extraccion de estos
organismos puede tener efectos importantes a nivel de comunidad (ver Jackson y James 1979,
Van den Heiligenberg 1987, Wynberg y Branch 1994, Beukema y Cadée 1995, Kaiser et al.
1996, Brown y Wilson 1997, Hall y Harding 1997, Ferns et al. 2000).

Pesquerias artesanales de la almeja navaja Tagelus plebeius Solander han comenzado a
desarrollarse recientemente en ambientes estuariales de la Provincia de Buenos Aires. Estas
almejas son utilizadas como carnada en la pesca deportiva, particularmente durante la primavera

y el verano coincidentemente con la temporada de pesca de la corvina rubia (Micropogonias
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furnieri) y la corvina negra (Pogonias cromis). La extraccion de estas almejas es llevada a cabo
mediante la excavacion con palas. Los pioneros de esta pesqueria fueron algunos pescadores
locales, quienes extraian estas almejas para su propio uso. No obstante, esta especie ha llegado a
ser objeto de comercializacion a pequefa escala (Gutiérrez y Valero 2001). Mas alla de que esta
pesqueria se encuentra en un estado incipiente de desarrollo y de que la extraccion de almejas se
encuentra restringida a unos pocos ambientes intermareales, la degradacion de ambientes
intermareales y el consiguiente cambio en la estructura comunitaria a escalas mayores seria
esperable en caso de que persitiera la tendencia hacia una mayor explotacion de esta especie.

Predecir el impacto que tendria un mayor desarrollo de esta pesqueria es necesario en vistas de
su manejo. La comparacion de areas que se encuentran bajo explotacion con areas no explotadas
no es Util dado que no permite establecer relaciones de causalidad. La alternativa es, por lo tanto,
realizar experimentos de campo, los cuales permiten establecer relaciones causa-efecto de un
modo inequivoco (Hairston 1989; Underwood 1997). Sin embargo, realizar experimentos de
campo a la escala a la que tienen lugar pesquerias intermareales mas desarrolladas resulta
prohibitivo debido a cuestiones logisticas y éticas (ver Thrush et al. 1999). Esta disparidad entre
las escalas a la que estas pesquerias pueden tener lugar y la escalas adecuadas para la
manipulacion experimental limita el poder predictivo de los experimentos. Por ejemplo, el tiempo
de recuperacion de una comunidad bentonica luego de un disturbio puede verse afectado por
pequefias variaciones en el tamafio del area disturbada (Thrush et al. 1996, 1999). Esto implica
que las consecuencias de disturbios de gran escala no necesariamente se pueden predecir
multiplicando el resultado de experimentos de menor escala (Thrush et al. 1999).

Mas alla de que de que lo dicho anteriormente sugiera que es imposible realizar experimentos
definitivos, la manipulacion experimental puede ser Util para entender algunos aspectos acerca

del impacto de estas pesquerias. Por ejemplo, el conocimiento actual acerca de la naturaleza y la
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magnitud del impacto de estas pesquerias a nivel de comunidad proviene de experimentos de
pequefia escala donde se compara la abundancia de organismos de las distintas especies en areas
disturbadas y no disturbadas (Jackson y James 1979, McLusky et al. 1983, Cryer et al. 1987, Van
den Heiligenberg 1987, Wynberg y Branch 1994, Kaiser et al. 1996, Brown y Wilson 1997, Hall
y Harding 1997, Ferns et al. 2000). Sin embargo, cual es el dominio en que estos experimentos
tienen valor predictivo (i.e. el dominio de generalidad; Dunham y Beaupre 1998)? Mas
especificamente, es el efecto de estas pesquerias tan consistente como para enmascarar
variaciones espaciales en factores bioticos y abioticos?

Dentro de la mesoescala (1 a 10° m?), las planicies de marea de estuarios del Atlantico
Sudoccidental muestran variaciones en la densidad del cangrejo cavador Chasmagnathus
granulata (Dana) (Botto e Iribarne 2000, Botto 2001). Variaciones espaciales en la densidad de
cangrejos podrian promover variaciones espaciales en el efecto de la extraccion de almejas. C.
granulata es un importante bioturbador que construye y mantiene cuevas semipermanentes de un
volumen de hasta 1500 cm®, removiendo sedimentos a una tasa de 5 kg m™? d™* (Iribarne et al.
1997). Experimentos de inclusion y exclusion de C. granulata demostraron que esta especie
puede tener un efecto importante sobre la comunidad (Botto e Iribarne 1999). Por otro lado, los
cangrejos tienden a colonizar y excavar nuevas cuevas en areas donde el sedimento ha sido
previamente disturbado (pers. obs.). Esto sugiere que algunos de los efectos de la extraccion de
almejas podrian ser la consecuencia del disturbio del sedimento asociado a la extraccién de las
almejas mas la bioturbacion subsiguiente por parte de los cangrejos. Si la recolonizacién de las
areas disturbadas por parte de los cangrejos dependiera de su densidad local, podrian esperarse
diferencias en el efecto de la extraccion de almejas entre localidades con alta y baja densidad de

cangrejos.
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En este estudio se investigaron las respuestas de las especies bentonicas dominantes ante el
disturbio ocasionado por la extraccion de la almeja navaja Tagelus plebeius en un area
intermareal donde la extraccion de almejas no tuvo lugar previamente. Con el fin de evaluar la
existencia de variacion especial en los efectos de la extraccion de almejas se realizaron
experimentos simultaneos en seis localidades distintas. Se seleccionaron localidades con niveles
contrastantes de densidad de cuevas de C. granulata para evaluar si los efectos de la extraccion
de almejas varian dependiendo de la densidad local de cangrejos. También se evaluaron
variaciones entre localidades en el efecto de la extraccion de almejas sobre caracteristicas del
sedimento, a los fines de inferir posibles mecanismos de efecto de la extraccion de almejas sobre
las especies bentonicas.

MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

Los experimentos fueron llevados a cabo en un area localizada aproximadamente a 2.5 km de
la boca de la laguna. En dicha area fueron elegidas seis localidades, tres de ellas mostraban alta
densidad de cuevas (ver Descripcion del area de estudio: Fig. 1, Localidades 1, 2y 3) y las tres
restantes mostraban baja densidad de cuevas (ver Descripcion del area de estudio: Fig. 1,
Localidades 4, 5 y 6). Las localidades agrupadas bajo un mismo nivel de densidad de cuevas de
C. granulata no mostraron diferencias significativas en relacion a dicha variable (Alta densidad:
Xip= 3.47, DS = 1.19, x;, = 3.00, DS, = 1.31, X3 = 3.53, DS 3 = 1.64, ANOVA: F =0.65, al =
42, p =0.53; Baja densidad: xj;= 0.33, DS 4 = 0.49, x;5 = 0.53, DS\ 5 = 0.64, X = 0.53, DS\ =
0.74, ANOVA: F = 0.50, al = 42, p =0.61). No se observé extraccion de almejas en dichas
localidades durante los cinco afos previos a este estudio (Obs. pers.).

Disefio experimental y toma de muestras
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Doce unidades experimentales cuadradas de 1 m? de superficie fueron establecidas en cada
localidad y separadas al menos 4 m una de otra. Todas las unidades experimentales estuvieron
situadas al mismo nivel del intermareal (aproximadamente 0.5 m sobre el nivel minimo de marea
baja). En cada localidad, la mitad de las unidades fue excavada mediante el uso de pala mientras
que la otra mitad se mantuvo sin disturbar para ser utilizada como control. La excavacion se llevo
a cabo solo donde la presencia de almejas era constatada a partir de la presencia de los orificios
de salida de los sifones en la superficie del sedimento, y las almejas fueron extraidas del
sedimento removido de forma manual. Cada excavacion individual presentaba la forma
aproximada de un cuadrado de 30 cm de lado y una profundidad de aproximadamente 40 cm. A
pesar de que las localidades asi como las unidades experimentales diferian en la densidad de
almejas, estas diferencias se vieron reflejadas en variaciones en la cantidad de almejas colectadas
por excavacion individual sin llevar a variaciones importantes en el nimero total de excavaciones
individuales realizadas en cada unidad experimental correspondiente al tratamiento (i.e. 6 a 8
excavaciones por unidad experimental). Una vez que la extraccion de almejas fue llevada a cabo,
la totalidad de la superficie de cada unidad experimental resulté disturbada como consecuencia de
la excavacion en si asi como del pisoteo asociado. Dadas las bajas tasas de transporte de
sedimento que caracterizan el area de estudio (Botto e Iribarne 2000, ver también Capitulo 4) y la
pequefia proporcion del area de estudio afectada por la extraccion experimental de almejas
(menos del 0.01%), es muy poco probable que el disturbio ocasionado en las unidades
experimentales correspondientes al tratamiento tenga algun tipo de influencia sobre el ambiente
sedimentario de los controles.

La primera extraccién de almejas se realizé el 15 de Enero de 1999. Luego se realizaron
extracciones sucesivas cada vez que se observé que el sedimento recobrd su topografia inicial, lo

que llevd a un patréon aproximadamente mensual (Dias de extraccion subsiguientes: 14 de
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Febrero, 16 de Marzo y 20 de Abril). Las muestras para examinar los efectos de la extraccion de
almejas sobre los distintos organismos fueron tomadas el 2 de Febrero, 3 de Marzo, 4 de Abril y
11 de Mayo. La toma de muestras para determinar el contenido de grava, arena, limo-arcilla, agua
y materia organica de los sedimentos asi como las mediciones de la penetrabilidad del sustrato
fueron llevadas a cabo solamente el 3 de Febrero. Las cuevas de Chasmagnathus granulata
fueron contadas en cada réplica. Las muestras para la extraccion de la macroinfauna asi como
aquellas destinadas al analisis granulométrico fueron tomadas con un sacabocados cilindrico de
10 cm de didmetro y 15 cm de profundidad. En ambos casos las muestras fueron subdivididas en
tres estratos de 5 cm de profundidad. Para determinar el contenido de agua y materia organica del
sedimento se tomaron submuestras a los 0, 2.5, 7.5, y 12.5 cm de profundidad a partir de las
muestras destinadas al analisis granulométrico. En el caso de las muestras para el anélisis de la
macroinfauna los datos de los tres niveles de profundidad fueron agrupados calculandose la
densidad de individuos para cada muestra de 15 cm y no para cada nivel de profundidad debido a
que fue raro encontrar organismos macroinfaunales por debajo de los 5 cm de profundidad tanto
en muestras del tratamiento como del control. Dado que juveniles del cangrejo Cyrtograpsus
angulatus fueron encontrados utilizando valvas superficiales como refugio durante Febrero,
Marzo y Abril, se conto la densidad de estos organismos se estimo la proporcion del area cubierta
por valvas en un cuadrado de 50 cm de lado localizado al azar dentro de cada unidad
experimental. La proporcion de area cubierta por valvas fue estimada mediante muestreo de
intercepcion de puntos utilizando una grilla de 50 x 50 cm subdividida en cuadrados de 5 x 5 cm.
Mediante un sacabocado cilindrico de 2 cm de didmetro y 2 cm de altura se tomaron submuestras
a distintas 0, 2.5, 7.5, y 12.5 cm de profundidad a partir de las muestras tomadas con sacabocados
de 10 cm de diametro y 15 cm de profundidad. La penetrabilidad del sedimento fue medida como

la presion (expresada en Newtons. cm™) necesaria para comprimir el resorte de un émbolo de 2

81



cm de diametro que fue hundido en el sedimento hasta una profundidad estandar (ver Brown y
McLachlan 1990).
Actividades de laboratorio

Los organismos macroinfaunales fueron colectados tamizando las muestras a través de una
malla de 0.5 mm, y fueron identificados y contados bajo lupa. Los sedimentos fueron separados
en tres fracciones (grava, arena y limo-arcilla) mediante tamizado en himedo a través de mallas
de 2 y 0.062 mm. Estas fracciones fueron secadas a 50°C durante 48 h y luego pesadas en
balanza analitica. El contenido de agua de las muestras fue determinado como la diferencia entre
el peso humedo Yy el peso seco luego de secar las muestras a 50°C durante 48 h. El contenido de
material organica del sedimento fue determinado como el porcentaje del peso seco libre de
cenizas (ver Crisp 1971).
Anélisis de datos

Los efectos de la extraccion de almejas, la densidad local de cangrejos, la localidad y la fecha
de muestreo sobre la densidad de cada especie bentonica fueron evaluados mediante un modelo
de ANOVA que consistio en la extraccion de almejas y la densidad local de cangrejos como
factores fijos, la localidad como factor al azar anidado dentro de la densidad local de cangrejos, y
la fecha de muestreo como medida repetida. Un andlisis similar fue utilizado para evaluar el
efecto de la extraccion de almejas, la densidad local de cangrejos, la localidad, y la profundidad
(i.e. distancia vertical por debajo de la superficie del sustrato) sobre el porcentaje de agua,
materia organica, grava, arena y limo-arcilla de los sedimentos, considerando la profundidad
como medida repetida. El efecto de la extraccion de almejas, la densidad local de cangrejos y la
localidad sobre la penetrabilidad del sedimento fué evaluado mediante un modelo de ANOVA

que consistio en la extraccion de almejas y la densidad local de cangrejos como factores fijos y la

82



localidad como factor al azar anidado dentro de la densidad local de cangrejos. Todos estos
analisis fueron llevados a cabo utilizando el paquete estadistico STATISTICA (StatSoft 2000).
Tests LSD de comparaciones multiples (Day and Quinn 1989) fueron llevados a cabo sobre
aquellos términos de interaccion significativos que incluyeron la extraccion de almejas como
variable, de modo de comparar las medias correspondientes al tratamiento de extraccion de
almejas y los controles no manipulados a cada nivel de la o las otras variables (Underwood
1997). EIl nivel de significancia de los tests de LSD fue sometido a ajustes de Bonferroni de
manera de controlar la alta probabilidad de error de Tipo I debido al gran nimero de contrastes
(Underwood 1997). Al observarse una interaccion significativa, los efectos principales de los
factores que componian dicha interaccion o las interacciones de orden menor constituidas por
factores implicados en interacciones significativas de mayor orden no fueron tenidas en cuenta,
dado que la ocurrencia de interaccion indica que los factores implicados no son independientes
(Underwood 1997).

La normalidad de los datos fue evaluada mediante tests de Shapiro-Wilk (Zar 1984). Tests de
Cochran (Underwood 1997) fueron utilizados para evaluar homocedasticidad. Transformaciones
monofonicas usuales fueron empleadas para remover heterogeneidad de varianzas en datos
heteroscedasticos (Underwood 1997).

RESULTADOS
Respuestas del cangrejo cavador Chasmagnathus granulata

Interacciones significativas de segundo orden se detectaron entre la extraccion de almejas (E),
la densidad local de cangrejos (C), y la fecha de muestreo (F; de ahora en mas se denota como
interaccion E x C x F), y entre la extraccion de almejas, la localidad (L), y la fecha de muestreo
(de ahora en mas: interaccion E x L x F; Tabla 1). Este resultado indica que el efecto de la

extraccién de almejas sobre Chasmagnathus granulata varia dependiendo de la densidad local de
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cangrejos asi como de caracteristicas especificas de las distintas localidades, y qué, ademas, esta
variacion espacial no es consistente en el tiempo. Los resultados de los tests LSD de
comparaciones multiples realizados sobre las interacciones E x C x Fy E x L x F indicaron que la
extraccion de almejas causé: (1) un incremento significativo en la densidad de cangrejos en las
localidades con densidad baja de cangrejos en Febrero, Marzo y Abril, y (2) una disminucion
significativa en la densidad de cuevas de cangrejos en las localidades con alta densidad de cuevas
en Abril y Mayo (Fig. 1).

Respuesta de los juveniles del cangrejo Cyrtograpsus angulatus y cambios en la cobertura
superficial de valvas

El efecto de la extraccion de almejas sobre la densidad de juveniles de Cyrtograpsus angulatus
varia entre localidades pero esta variacion especial fue consistente durante las fechas de muestreo
en que se encontraron juveniles de C. angulatus en las unidades experimentales (Febrero, Marzo
y Abril). Esto surge del hecho de que, si bien las interacciones de segundo orden (i.e. interaccion
E x C x F e interaccion E x L x F) no fueron significativas, existidé una interaccion significativa
entre la extraccion de almejas y la localidad (interaccion E x L, Tabla 2A). Los resultados del test
LSD de comparaciones multiples efectuados sobre la interaccion H x L indicaron que las
densidades de juveniles de C. angulatus fueron significativamente mayores en el tratamiento que
en el control en todas las localidades, con excepcion de la localidad 6, donde las medias no
difirieron significativamente (Fig. 2).

De modo similar, los efectos de la extraccién de almejas sobre la cobertura superficial de
valvas vario entre localidades y dicha variacion especial fue consistente en el tiempo, tal como lo
indica la interaccion E x L significativa y la interaccion E x L x F no significativa (Tabla 2B). El
test LSD de comparaciones multiples realizado sobre la interaccién E x L indicé un patrén de

variacion especial en el efecto de la extraccidn de almejas sobre la cobertura superficial de valvas
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similar al observado para los juveniles de Cyrtograpsus angulatus, esto es, la extraccion de
almejas promovid un incremento significativo en el porcentaje de area cubierta por valvas en
todas las localidades, con la excepcion de la localidad 6, donde las medias no difirieron
significativamente (Fig. 3).
Respuestas de los organismos macroinfaunales

El poliqueto Laeonereis acuta fue la dnica especie macroinfaunal que se encontro a
densidades lo suficientemente altas en las distintas localidades y fechas de muestreo como para
permitir el analisis estadistico de los efectos experimentales. El efecto de la extraccion de almejas
sobre la densidad de esta especie no fue consistente entre localidades y el patréon de variacion
espacial en el efecto de la extraccion de almejas no fue consistente en el tiempo, tal como lo
indica la interaccion E x L x F significativa (Tabla 3). El test LSD de comparaciones multiples
indico que la extraccion de almejas promovio: (1) una disminucion significativa en la densidad de
L. acuta en Febrero en la localidad 3 y en Marzo en las localidades 2 y 3, y (2) un incremento
significativo en la densidad de esta especie en Abril en la localidad 6 (Fig. 4).
Efectos en las caracteristicas del sedimento

Interacciones significativas entre el tratamiento de extraccion de almejas, la localidad y la
profundidad (P; de ahora en mas: interaccion E x L x P) se observaron para el contenido de agua
y material organica del sedimento (Tabla 4A, B). Este resultado indica que hubo variaciones en el
efecto de la extraccion de almejas sobre estas caracteristicas del sedimento dependiendo de la
profundidad a la que se tomaron las muestras, pero que estas variaciones no fueron consistentes
entre localidades. Tests LSD de comparaciones multiples llevados a cabo sobre la interaccion E x
L x P indicaron que la extraccion de almejas promovié una disminucién significativa en el
contenido de agua y materia organica del sedimento superficial en todas las localidades y que

incrementos significativos ocurrieron en capas mas profundas pero en unas pocas localidades
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(Fig. 5y 6). En el caso del contenido de agua, sin embargo, se encontré también una interaccion
significativa entre la extraccion de almejas, la densidad local de cangrejos y la profundidad (de
ahora en mas: interaccion E x C x P). Tests LSD de comparaciones multiples llevados a cabo en
relacion a la interaccion E x C x P indicaron que la extraccion de almejas promovio: (1) una
disminucion significativa en el contenido de agua de sedimentos superficiales tanto en areas con
alta y baja densidad de cuevas de Chasmagnathus granulata y, (2) incrementos significativos en
el contenido de agua del sedimento a una profundidad de 2.5 cm en areas con alta densidad de
cangrejos asi como a una profundidad de 2.5, 7.5, y 12.5 cm en areas con baja densidad de
cangrejos (Fig. 6).

La fraccion de gravas del sedimento estuvo mayormente compuesta por valvas de Tagelus
plebeius. El efecto de la extraccion de almejas sobre el contenido de gravas del sedimento
también mostré variaciones dependientes de la profundidad de muestreo las cuales tampoco
fueron consistentes entre localidades, tal como lo indica la ocurrencia de una interaccion E x L X
P significativa (Tabla 4C). En este caso, los tests LSD de comparaciones multiples efectuados en
relacion a la interaccion E x L x P indicaron que la extraccion de almejas produjo un incremento
en el contenido de gravas a los 0-5 y 5-10 cm de profundidad en algunas pero no todas las
localidades. Efectos significativos en el rango de profundidad entre los 10-15 cm se observaron
solamente en la localidad 4, donde tuvo lugar una disminucion en el contenido de grava debido a
la extraccion de almejas (Fig. 7). En contraposicion, la extraccion experimental de almejas no
tuvo ningun efecto sobre el contenido de arena y limo-arcilla de los sedimentos. Solo
interacciones significativas entre localidad y profundidad se observaron en ambos casos (Tabla 6,
D y E). La extraccion de almejas, sin embargo, promovié un incremento en la penetrabilidad del
sedimento que es general a todas las localidades (Tabla 6, F).

Conformidad con los supuestos del test
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La mayor parte de los casos de heterogeneidad de varianzas observados fueron corregidos
mediante transformaciones monotonicas de los datos (Tabla 5). Las unicas excepciones fueron
los porcentajes de arena y limo-arcilla de los sedimentos, casos en los que fue imposible remover
la heterogeneidad de los datos. Como es sabido, la heterogeneidad de varianzas incrementa la
probabilidad de error de Tipo I. Sin embargo, no se observaron efectos significativos de la
extraccion de almejas (ya sea efectos principales o interacciones) sobre el contenido de arena y
limo-arcilla de los sedimentos. Mas alla de que en ambos casos hay interacciones L x D
significativas que deben ser consideradas con precaucion, la ausencia de efectos principales o
interactivos de la extraccion de almejas indica que no seria posible incurrir en un error de Tipo |
en relacion a esta variable (ver Underwood 1997). En consecuencia, es valido concluir que la
extraccion de almejas no afecta el porcentaje de arena y limo-arcilla del sedimento.

Pocas desviaciones de la normalidad fueron observadas una vez que los datos cumplieron con
el supuesto de homocedasticidad. Los niveles de significancia correspondientes a esas
desviaciones estuvieron entre 0.02 y 0.05. Dado que el ANOVA es robusto ante la falta de
normalidad (Underwood 1997), es de esperar que las desviaciones de la normalidad observadas
no afecten nuestras conclusiones.

DISCUSION
Respuestas de las especies bentonicas

Las respuestas de los organismos bentdnicos ante la extraccion de almejas rara vez fueron
consistentes entre las distintas localidades, excepto en el caso de la ausencia de efectos
significativos de la extraccion de almejas sobre el poliqueto Laeonereis acuta observado en
Mayo. Distintas lineas de evidencia sugieren que el efecto neto de la extraccidon de almejas sobre
la comunidad bentonica podria ser la consecuencia del disturbio causado por la extraccién mas la

bioturbacién subsiguiente por parte de Chasmagnathus granulata, dado que estos cangrejos
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tienden a colonizar rapidamente los sedimentos disturbados excavando nuevas cuevas (ver
Introduccién). A partir de esto se hipotetizé que al menos alguno de los efectos netos de la
extraccion de almejas podria variar dependiendo de la densidad local de cangrejos, dado que esta
podria determinar el nivel de colonizacidn de las areas disturbadas. Al seleccionar las localidades
de estudio en base a niveles opuestos de densidad de cangrejos e introducir la densidad local de
cangrejos como una variable mas en nuestro modelo de ANOVA resultd posible considerar la
heterogeneidad debida a los agregamientos de cuevas cangrejos y evaluar su importancia como
determinante de efectos sitio-especificos. No obstante, al contrario de lo esperado, los cangrejos
colonizaron las unidades experimentales disturbadas a tasas similares en localidades con alta y
baja densidad de cangrejos. Efectos aditivos de la extraccion de almejas y la subsiguiente
bioturbacidn por cangrejos podrian haber estado ocurriendo en la misma magnitud en localidades
con alta y baja densidad de cangrejos, pero no es posible ser conclusivos en relacion a esto. En
consecuencia, las conclusiones generales que surgen de este experimento son: (1) los efectos de
la extraccion de almejas sobre los cangrejos varian dependiendo de su densidad local y, (2) las
respuestas de L. acuta y los juveniles de Cyrtograpsus angulatus son sitio-especificas.

Los efectos de la extraccion de almejas sobre Chasmagnathus granulata varian dependiendo
de su densidad local debido a que la colonizacion de areas disturbadas por parte de los cangrejos
ocurrié a tasas similares en localidades con alta y baja densidad de cuevas de cangrejos. Esto
indica que la densidad de cangrejos cavadores errantes, es decir, aquellos con el potencial de
colonizar las éreas disturbadas, no se relaciona directamente con la densidad local de cuevas, lo
que sugiere que el patron agregado de distribucion de las cuevas de cangrejos en el intermareal
estd dado por caracteristicas del habitat que restringen la construccién o mantenimiento de las
cuevas y no por una capacidad de dispersion limitada por parte de los cangrejos. Los cangrejos

cavadores son organismos altamente moviles que se dispersan en planicies de marea y marismas,
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particularmente durante periodos de inmersion mareal (Martinetto 2001, J. Gutiérrez pers. obs.).
En este contexto, puede interpretarse que el disturbio causado por la extraccion de almejas
modifica caracteristicas del habitat que limitan la construccion de cuevas por parte de
Chasmagnathus granulata en aquellas localidades en que las cuevas de esta especie ocurren a
bajas densidades. Sin embargo, el nivel de colonizacion de las unidades experimentales
disturbadas por parte de los cangrejos mostrd variacion entre los muestreos sucesivos. En Febrero
y Marzo, los cangrejos colonizaron las unidades experimentales disturbadas a una magnitud tal
que la densidad de cuevas igualé la de los controles en las areas de alta densidad de cangrejos y
superd significativamente la de los controles en las areas con baja densidad de cangrejos. No
obstante, las tasas de colonizacion de las areas disturbadas por parte de los cangrejos fueron
disminuyendo hacia el final del periodo experimental. En Mayo, la densidad de cuevas en las
unidades experimentales disturbadas fue similar a la observada en los controles en las areas con
baja densidad de cangrejos y, asimismo, fue significativamente menor a la observada en los
controles en aquellas areas con alta densidad de cangrejos. Esta disminucion en los niveles de
colonizacién de las unidades experimentales disturbadas por parte de los cangrejos podria ser el
resultado de una disminucion en la densidad de cangrejos dispersantes hacia el invierno
(Martinetto 2001).

La extraccion de almejas no llevé a ningin cambio en las caracteristicas del sedimento que sea
consistente a través de las tres localidades donde la densidad de Chasmagnathus granulata. Por
lo tanto, no fue posible identificar aquellas caracteristicas del habitat que, al interactuar con la
extraccion de almejas, permiten el establecimiento de un nimero mayor de cuevas en areas
donde, en principio, estds ocurren a bajas densidades. Sin embargo, este no fue el caso al
analizarse los efectos de la extraccidon de almejas sobre la densidad de juveniles de Cyrtograpsus

angulatus. En este caso, la remocion de sedimento asociada a la extraccion de almejas llevé a un
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incremento en la cobertura superficial de valvas en aquellas localidades donde las valvas
constituyen una proporcion importante de los sedimentos subsuperficiales, incrementando la
cantidad de refugios disponibles para juveniles de C. angulatus asi como su densidad en unidades
experimentales disturbadas. Es sabido que, durante sus estadios tempranos de desarrollo, C.
angulatus se distribuye en habitats estructuralmente complejos tales como agregados de
poliquetos tubicolas (Spivak et al., 1994) o bancos de valvas (Gutiérrez e Iribarne, 1999), donde
encuentran proteccion ante la predacion y el canibalismo (Gutiérrez e Iribarne, 1999, Luppi et al.,
2001). La cobertura superficial de valvas aumento significativamente en las localidades 1 a 5,
donde la cantidad de valvas en los sedimentos superficiales es alta (i.e. entre el 3 y el 12% en
peso seco de los sedimentos hasta los 15 cm de profundidad; ver datos de contenido de grava en
sedimentos de los controles), lo que indica que los incrementos en la cantidad de valvas
superficiales son el resultado de el volteo de sedimento causado por la extraccion de almejas.
Como fue observado en bancos de valvas naturales (Gutiérrez e Iribarne, 1999), los juveniles de
C. angulatus fueron encontrados tanto bajo las valvas como dentro de la cavidad de aquellas que
presentaban su articulacion intacta.

El predominio de resultados no significativos al comparar la densidad de Laeonereis acuta en
unidades disturbadas y controles, y al considerar localidades y fechas de muestreo especificas,
puede indicar que, en la mayor parte de los casos, la extraccion de almejas no promueve la
mortalidad o emigracién de estos organismos o, alternativamente, que el periodo de 15 dias entre
la extraccion de almejas y el muestreo fue suficiente para la recuperacion de la densidad de L.
acuta. Tanto la ausencia de efectos del disturbio (Por ej.: van den Heiligenberg 1987, Brown y
Wilson 1997, Hall y Harding 1997) asi como la rapida (< 15 dias) recuperacion luego del
disturbio (Por ej.: van den Heiligenberg 1987, Hall y Harding 1997) fueron previamente

observadas como respuestas de distintas especies de poliquetos ante el disturbio ocasionado
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debido a la extraccion de macrofauna. Debido a que no fueron evaluadas tendencias temporales
en la densidad de L. acuta, es imposible discernir entre ambas posibilidades.
Efectos sitio-dependientes y sus implicancias para el manejo

De la discusion anterior surge que las localidades difieren en atributos biologicos o fisicos que
determinan la ocurrencia de mecanismos especificos de efecto de la extraccion de almejas. Mas
alld de que no tiene demasiado valor predictivo concluir que los efectos de la extraccion de
almejas son sitio-dependientes, el solo hecho de identificar el impacto de dicha actividad como
sitio dependiente es importante a la hora de evitar generalizaciones prematuras (ver Beck, 1997).
Con frecuencia, experimentos de campo llevados a cabo en una sola localidad son utilizados para
inferir el efecto de una fuente de variacion a nivel de poblacion o comunidad. Sin embargo,
nuestros resultados sugieren que fuentes de variacion que son importantes en una localidad en
particular pueden no serlo mas alla de esta. Por lo tanto, sobregeneralizar la importancia de una
fuente de variacion a los fines de manejo puede llevar al desarrollo de medidas precautorias
cuando estas no serian necesarias. Por otro lado, si la no importancia de una fuente de variacion
fuera sobregeneralizada, la falta de conocimiento acerca de efectos criticos en ciertas localidades
Ilevaria a tomar peligrosas decisiones de manejo.

Los planes de manejo utilizados en relacion a la extraccion de organismos infaunales por parte
del hombre a menudo consisten en la designacion de areas intangibles y la rotacion de la
actividad a través de un nimero de areas de sacrificio (Frid y Evans, 1995). El éxito de estos
planes de manejo puede ser limitado si la ocurrencia de efectos sitio-dependientes no es
considerada en su disefio y ejecucion. Por ejemplo, el manejo exitoso de poblaciones de
poliquetos que se comercializan como carnada en Northumberland, Reino Unido, fue logrado al
incorporar conocimientos acerca de la dindmica poblacional sitio-especifica de estos organismos

a la hora de designar areas intangibles y areas de sacrificio (Olive, 1993). Incorporar
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conocimientos acerca de procesos sitio-dependientes surge también como importante en vistas de
un manejo a nivel de comunidad.

El manejo a nivel de comunidad parece como posible en teoria, pero seria muy complicado en
términos practicos (ver Sutherland, 1995). Si todas las especies presentaran el mismo patron
espacial de respuesta seria facil la designacion de areas intangibles y areas de sacrificio, pero esta
seria una situacion poco probable en vistas de las variaciones en las caracteristicas de las distintas
especies dentro de una comunidad y sus relaciones con el habitat. En este estudio se encontré que
los efectos de la extraccion de almejas varia entre localidades y que estas variaciones espaciales
no muestran consistencia entre las tres especies mas abundantes. En tal caso, la Unica alternativa
es identificar las caracteristicas del habitat que estan asociadas a la ocurrencia de efectos
importantes en cada una de las especies para luego sacrificar aquellos habitats donde el impacto
de la extraccion de almejas seria menor para la mayor parte de las especies (0 para aquellas que
se consideren prioritarias). Dado que con este trabajo se ha echado poca luz sobre las
caracteristicas del habitat que determinan variaciones en el efecto de la extraccion de almejas
sobre las distintas especies en particular, surgen como necesarios estudios adicionales donde se
eluciden los mecanismos por los cuales la extraccion de almejas puede afectar a las distintas
especies y, a la vez, cuantifiquen la relacion entre distintas caracteristicas de los habitats y la
magnitud de los efectos de la extraccion de almejas sobre las distintas especies en particular.
Identificar efectos sitio-dependientes no debe ser considerado como el punto final de proyectos
de investigacion orientados al disefio de programas de manejo. Por el contrario, este es el punto
donde la preguntas del tipo “Cual es el efecto de...?” deben ser reformuladas como “Qué factores

modulan el efecto de...?”.
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Tabla 1. Resultados de ANOVA utilizado para evaluar el efecto de la extraccion de almejas, la
densidad local de Chasmagnathus granulata, la localidad (anidada dentro de la densidad local de
cangrejos), la fecha de muestreo (medida repetida) y las distintas interacciones sobre la densidad

de cuevas de C. granulata en las unidades experimentales.

Fuente de variacion gl MS F p
Extraccion de almejas 1 6.07 12.06 0.0254*
Densidad de cangrejos 1 6.93 12.43 0.0243*
Localidad (Densidad de cangrejos) 4 0.56 6.75 0.0002***
Fecha de Muestreo 3 8.53 17.54 0.0001***
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos 1 19.62 39.00 0.0034**
Extraccion de almejas X Localidad 4 0.50 6.09 0.0004***
Extraccion de almejas X Fecha de muestreo 3 4.37 11.60 <0.0001***
Densidad de almejas X Fecha de muestreo 3 1.53 3.16 0.0645
Localidad X Fecha de muestreo 12 0.49 5.29 <0.0001***
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos X 3 1.40 3.71 0.0426*
Fecha de muestreo
Extraccion de almejas X Localidad X Fecha de 12 0.38 4.09 <0.0001***

muestreo

*p < 0.05, **p < 0.01, ***p < 0.001
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Tabla 2. Resultados de ANOVA utilizado para evaluar el efecto de la extraccion de almejas, la
densidad local de Chasmagnathus granulata, la localidad (anidada dentro de la densidad local de
cangrejos), la fecha de muestreo (medida repetida), y las distintas interacciones sobre (A) la
densidad de juveniles de Cyrtograpsus angulatus y (B) el porcentaje de area cubierta por valvas

Fuente de variacion gl MS F p

(A) Cyrtograpsus angulatus
Extraccion de almejas 1 32.72 19.37 0.0117*
Densidad de cangrejos 1 0.05 0.02 0.8854
Localidad (Densidad de cangrejos) 4 1.99 29.05 <0.0001***
Fecha de Muestreo 2 0.25 5.76 0.0282*
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos 1 0.03 0.02 0.9080
Extraccion de almejas X Localidad 4 1.69 24.70 <0.0001***
Extraccion de almejas X Fecha de muestreo 2 0.23 7.21 0.0162*
Densidad de almejas X Fecha de muestreo 2 0.15 3.57 0.0778
Localidad X Fecha de muestreo 8 0.04 0.77 0.6271
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos X 2 0.12 3.64 0.0753
Fecha de muestreo
Extraccion de almejas X Localidad X Fecha de 8 0.03 0.57 0.7993
muestreo

(B) Porcentaje de area cubierta por valvas
Extraccion de almejas 1 2.62 43.90 0.0027**
Densidad de cangrejos 1 0.02 0.14 0.7260
Localidad (Densidad de cangrejos) 4 0.14 51.53 <0.0001***
Fecha de Muestreo 2 <0.01 0.46 0.6466
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos 1 <0.01 0.09 0.7816
Extraccion de almejas X Localidad 4 0.06 21.24 <0.0001***
Extraccion de almejas X Fecha de muestreo 2 <0.01 0.25 0.7813
Densidad de almejas X Fecha de muestreo 2 <0.01 0.01 0.9884
Localidad X Fecha de muestreo 8 <0.01 0.84 0.5700
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos X 2 <0.01 0.43 0.6670
Fecha de muestreo
Extraccion de almejas X Localidad X Fecha de 8 <0.01 0.90 0.5173

muestreo

*p < 0.05, **p < 0.01, ***p < 0.001
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Tabla 3. Resultados de ANOVA utilizado para evaluar el efecto de la extraccion de almejas, la
densidad local de Chasmagnathus granulata, la localidad (anidada dentro de la densidad local de
cangrejos), la fecha de muestreo (medida repetida) y las distintas interacciones sobre la densidad

del poliqueto Laeonereis acuta

Fuente de variacion gl MS F p
Extraccion de almejas 1 6.98 5.18 0.0851
Densidad de cangrejos 1 10.34 5.27 0.0833
Localidad (Densidad de cangrejos) 4 1.96 3.02 0.0245*
Fecha de Muestreo 3 34.85 12.35 0.0006***
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos 1 2.67 1.98 0.2319
Extraccion de almejas X Localidad 4 1.35 2.08 0.0951
Extraccion de almejas X Fecha de muestreo 3 2.11 1.27 0.3279
Densidad de almejas X Fecha de muestreo 3 1.69 0.60 0.6284
Localidad X Fecha de muestreo 12 2.82 4,74 <0.0001***
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos X 2 0.33 0.20 0.8967
Fecha de muestreo
Extraccion de almejas X Localidad X Fecha de 12 1.66 2.79 0.0016**

muestreo

*p < 0.05, **p < 0.01, ***p < 0.001
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Tabla 4. Resultados de ANOVA utilizado para evaluar el efecto de la extraccion de almejas, la
densidad local de Chasmagnathus granulata, la localidad (anidada dentro de la densidad local de
cangrejos), la profundidad en el sustrato (medida repetida; no se considera en el caso de la
penetrabilidad del sustrato) y las distintas interacciones sobre distintas caracteristicas del
sedimento

Fuente de variacion gl MS F p

A) Porcentaje de agua
Extraccion de almejas
Densidad de cangrejos
Localidad (Densidad de cangrejos)
Profundidad
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos
Extraccion de almejas X Localidad
Extraccion de almejas X Profundidad
Densidad de almejas X Profundidad
Localidad X Profundidad
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos
X Profundidad
Extraccion de almejas X Localidad X 12 5.64 6.04 <0.0001***
Profundidad

611.34 22.83 0.0088**
44.04 0.27 0.6292
161.63 189.70  <0.0001***
1087.25 225.82 <0.0001***
56.57 211 0.2197
26.77 31.42 <0.0001***
994.07 176.36  <0.0001***
58.64 12.18 0.0006***
2 4.82 5.16 <0.0001***
95.21 16.89 0.0001***

WR WWRRPWARR

B) Porcentaje de materia organica
Extraccion de almejas
Densidad de cangrejos
Localidad (Densidad de cangrejos)
Profundidad 4.42 175.97 <0.0001***
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos 0.08 1.43 0.2977

1 1.19 21.49 0.0097**

1

4

3

1
Extraccion de almejas X Localidad 4 0.06 1.77 0.1464

3

3

1

3

0.04 0.06 0.8166
0.63 19.97 <0.0001***

Extraccion de almejas X Profundidad 2.28 35.23 <0.0001***
Densidad de almejas X Profundidad 0.04 1.57 0.2484
Localidad X Profundidad 2 0.03 1.04 0.4114
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos 0.10 1.54 0.2540

X Profundidad

Extraccion de almejas X Localidad X 12 0.06 2.69 0.0023**
Profundidad

C) Porcentaje de grava

Extraccion de almejas 1 7.54 33.96 0.0043**
Densidad de cangrejos 1 4.17 0.12 0.7483
Localidad (Densidad de cangrejos) 4 35.29 315.88  <0.0001***
Profundidad 2 0.48 0.38 0.6949
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos 1 3.60 16.21 0.0158*
Extraccion de almejas X Localidad 4 0.22 1.99 0.1077
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Extraccion de almejas X Profundidad 2 1.99 2.37 0.1557
Densidad de almejas X Profundidad 2 1.50 1.18 0.3553
Localidad X Profundidad 8 1.27 15.45 <0.0001***
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos 2 0.32 0.38 0.6930

X Profundidad
Extraccion de almejas X Localidad X 8 0.84 10.21 <0.0001***
Profundidad

D) Porcentaje de arena
Extraccion de almejas
Densidad de cangrejos
Localidad (Densidad de cangrejos)
Profundidad
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos
Extraccion de almejas X Localidad
Extraccion de almejas X Profundidad
Densidad de almejas X Profundidad
Localidad X Profundidad
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos
X Profundidad
Extraccion de almejas X Localidad X 8 27.70 1.42 0.1942
Profundidad

14.96 1.24 0.3275
584.86 0.21 0.6670
2774.64 91.16 <0.0001***
113.45 1.17 0.3570
19.89 1.65 0.2680
12.04 0.40 0.8110
56.73 2.05 0.1913
16.51 0.17 0.8459
96.59 4.96 <0.0001***
5.53 0.20 0.8229

NoONMNNMNEELPNBDREPRE

E) Porcentaje de limo/arcilla
Extraccion de almejas
Densidad de cangrejos
Localidad (Densidad de cangrejos)
Profundidad 84.03 1.06 0.3905
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos 2.38 0.21 0.6688

1 71.65 6.40 0.0647

1

4

2

1
Extraccion de almejas X Localidad 4 11.20 0.34 0.8465

2

2

8

2

129.45 0.02 0.8838
534290 164.61 <0.0001***

Extraccion de almejas X Profundidad 2.93 0.13 0.8832
Densidad de almejas X Profundidad 46.24 0.5832 0.5802
Localidad X Profundidad 789.28 4.10 0.0002***
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos 19.29 0.83 0.4708

X Profundidad

Extraccion de almejas X Localidad X 8 23.28 1.20 0.3022
Profundidad

F) Penetrabilidad del sustrato
Extraccion de almejas
Densidad de cangrejos
Localidad (Densidad de cangrejos)
Extraccion de almejas X Densidad de cangrejos
Extraccion de almejas X Localidad

4341.85 567.73 <0.0001***
107.88 2.10 0.2211
51.43 10.17 <0.0001***
11.23 1.47 0.2924
7.65 1.51 0.2098

N N N

*p < 0.05, **p < 0.01, ***p < 0.001
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Tabla 5. Niveles de significancia para el test de Cochran para homogeneidad de varianzas y
transformaciones utilizadas en casos en que los datos no fueron homoscedasticos. p: nivel de
significancia para los datos originales, p’: nivel de significancia para los datos transformados.
Transformaciones: Log: X’ = loge(X+0.1), Raiz: X’ = (X+1)*?, Arco: X’ = sin™* (X/100)*?, NP:
No fue posible remover la heterogeneidad de varianzas.

Variable dependiente p Transformacion  p’
Chasmagnathus granulata < 0.0001 Raiz 0.2156
Cyrtograpsus angulatus < 0.0001 Raiz 0.8322
Cobertura de valvas < 0.0001 Arco 0.8554
Laeonereis acuta < 0.0001 Raiz 0.0603
Porcentaje de agua 0.9972 _ _
Porcentaje de material orgénica <0.0001 Log 0.0529
Porcentaje de grava <0.0001 Raiz 0.2203
Porcentaje de arena 0.0002 NP _
Porcentaje de limof/arcilla <0.0001 NP _
Penetrabilidad del sustrato 0.4454
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Figura 1. Densidad (ind . m™) de cuevas de Chasmagnathus granulata en areas afectadas por la
extraccion de almejas (tratamiento) y controles en cada localidad y cada nivel de densidad local
de cangrejos. Las localidades 1, 2, and 3 presentan alta densidad de cangrejos mientras que las
localidades 4, 5 y 6 presentan baja densidad de los mismos. Los asteriscos indican diferencias
significativas a partir de tests LSD de comparaciones mdltiples. Las barras verticales representan
un desvio standard.
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Figura 2. Densidad (ind.0.25 m®) de juveniles de cangrejo Cyrtograpsus angulatus en areas
afectadas por la extraccion de almejas (tratamiento) y controles en cada localidad. Las
localidades 1, 2, and 3 presentan alta densidad de cangrejos mientras que las localidades 4, 5y 6
presentan baja densidad de los mismos. Los asteriscos indican diferencias significativas a partir
de tests LSD de comparaciones multiples. Las barras verticales representan un desvio standard.
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Figura 3. Porcentaje de cobertura superficial de valvas en areas afectadas por la extraccion de
almejas (tratamiento) y controles en cada localidad. Las localidades 1, 2, and 3 presentan alta
densidad de cangrejos mientras que las localidades 4, 5 y 6 presentan baja densidad de los
mismos. Los asteriscos indican diferencias significativas a partir de tests LSD de comparaciones
multiples. Las barras verticales representan un desvio standard.
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Figura 4. Densidad (ind.muestra) del poliqueto Laeonereis acuta en areas afectadas por la
extraccion de almejas (tratamiento) y controles en cada localidad. Las localidades 1, 2, and 3
presentan alta densidad de cangrejos mientras que las localidades 4, 5 y 6 presentan baja densidad
de los mismos. Los asteriscos indican diferencias significativas a partir de tests LSD de
comparaciones multiples. Las barras verticales representan un desvio standard.
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Figura 5. Contenido de agua del sedimento en &reas afectadas por la extraccion de almejas
(tratamiento) y controles en cada localidad y cada nivel de densidad local de cangrejos. Las
localidades 1, 2, and 3 presentan alta densidad de cangrejos mientras que las localidades 4,5y 6
presentan baja densidad de los mismos. Los asteriscos indican diferencias significativas a partir
de tests LSD de comparaciones multiples. Las barras verticales representan un desvio standard.
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Figura 6. Contenido de material organica del sedimento en areas afectadas por la extraccion de
almejas (tratamiento) y controles en cada localidad. Las localidades 1, 2, and 3 presentan alta
densidad de cangrejos mientras que las localidades 4, 5 y 6 presentan baja densidad de los
mismos. Los asteriscos indican diferencias significativas a partir de tests LSD de comparaciones
multiples. Las barras verticales representan un desvio standard.
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Figura 6. Contenido de material organica del sedimento en areas afectadas por la extraccion de
almejas (tratamiento) y controles en cada localidad. Las localidades 1, 2, and 3 presentan alta
densidad de cangrejos mientras que las localidades 4, 5 y 6 presentan baja densidad de los
mismos. Los asteriscos indican diferencias significativas a partir de tests LSD de comparaciones
multiples. Las barras verticales representan un desvio standard.
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Revision de los resultados obtenidos

La modificacion del habitat sedimentario es uno de los modos predominantes de interaccion
entre organismos bentonicos en ambientes marinos de fondo blando (Peterson 1991, Wilson
1991, Hall 1994) y, asimismo, es una fuente de importante de impacto humano en estos sistemas
(Hall 1994). Por lo tanto, seria de esperar que ocurrieran variaciones en la diversidad y/o
abundancia de organismos bentonicos, asi como en su performance, relacionadas a variaciones la
densidad de organismos con alta capacidad de modificar el habitat sedimentario (Por ej. Posey
1986, Posey et al. 1987, Botto e Iribarne 1999), o la intensidad de actividades humanas que
afectan el habitat sedimentario (Por ej. Hall 1994). Habida cuenta de los extraordinarios niveles
de disturbio del ambiente sedimentario cominmente asociados a la extraccion de organismos
infaunales por parte del hombre (Anderson y Meyer 1986, Hall 1994) deberiamos esperar que la
extraccion de almejas navaja Tagelus plebeius tuviera notables efectos sobre otros organismos, ya
sea a nivel de poblacién o comunidad. No obstante, los resultados obtenidos no confirman
mayormente esta prediccion. Si bién se observaron efectos de la extraccion de almejas sobre las
especies bentonicas dominantes, tanto la ocurrencia como la magnitud de estos efectos vario
entre las distintas localidades estudiadas (ver Capitulo 5), lo que indica que la prediccion anterior
no es de validez general.

En el caso de las interacciones entre Chasmagnathus granulata y Tagelus plebeius, los
resultados obtenidos no se ajustan a los esperados de acuerdo a distintos marcos predictivos
disponibles, los cuales son conocidos como “hipdtesis de grupos funcionales” (ver Rhoads y
Young 1970, Woodin 1976, Brenchley 1981, 1982; revision en Posey 1989). De hecho, la sola
coexistencia de estas dos especies no es de esperar de acuerdo a estas hipotesis. Tanto la
“hipétesis del amensalismo entre grupos troficos” (Rhoads y Young 1970) como la “hipétesis de

interaccion adulto-larva” (Woodin 1976) proponen que la excavacion del sedimento por parte de

107



“deposit feeders” como C granulata impide la colonizacion del habitat por parte de organismos
filtradores como T. plebeius. Por su parte, la hipétesis relacionada con el modo de movilidad
(Brenchley 1981, 1982) propone que organismos bentonicos moviles cavadores como C.
granulata excluirian a organismos sedentarios como T. plebeius mediante su actividad cavadora.
La coexistencia entre T. plebeius y C. granulata no quita la posibilidad de que los mecanismos
que, de acuerdo a estas hipotesis, deberian promover la exclusion de T. plebeius de éareas
densamente pobladas por C. granulata estén, en realidad, produciendo efectos negativos pero no
letales sobre T. plebeius. Aln asi, esta posibilidad también debe ser descartada a la luz de los
resultados obtenidos. La relacion largo peso de la almeja navaja no solo no presenta un patron de
variacion espacial relacionado con cambios en la densidad de C. granulata (Capitulo 1) sino que
tampoco muestra respuestas positivas ante la exclusion de C. granulata llevada a cabo en un area
densamente poblada por estos y durante su época de mayor actividad cavadora (Capitulo 2). Por
el contrario, se han identificado mecanismos por los cuales T. plebeius podria tener un efecto
positivo sobre C. granulata, como la provision de refugios para juveniles en sus galerias sifonales
(Capitulo 3), o la acumulacion de particulas alimenticias en las depresiones asociadas a sus
orificios sifonales (Capitulo 4). Dado que todas estas evidencias ponen en tela de juicio la
robustez de las hipdtesis de grupos funcionales, a continuacion se procede a su revision a la luz
de avances conceptuales mas recientes como las nociones de “ingenieria de ecosistemas”
(ecosystem engineering; Jones et al. 1994, 1997).
El componente mecanistico de las hipétesis de grupos funcionales

Las hipotesis de grupos funcionales discutidas aqui difieren en los mecanismos de
modificacion de hébitat a los que atribuyen exclusion entre grupos funcionales (Tabla 1). La
hipdtesis del amensalismo entre grupos troficos propone que los deposit-feeders modifican el

habitat al retrabajar el sedimento, llevando a la saturacion de las estructuras de filtrado de los
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organismos filtradores e impidiendo el asentamiento de epifauna sésil al desestabilizar el fondo
(Rhoads y Young 1970). La hipotesis de interaccion adulto-larva tiene un doble componente en
cuanto a modificacion de habitat. Primero, propone que la infauna tubicola reduce la capacidad
de las larvas de penetrar el sustrato y al mismo tiempo estabiliza el sedimento favoreciendo el
establecimiento de bivalvos epifaunales y epifauna tubicola. Por otro lado, propone que los
deposit-feeders facilitan la resuspension de sedimento y, al mismo tiempo, ingieren o disturban a
larvas que se asientan en las cercanias de la superficie, como las de los bivalvos filtradores,
organismos tubicolas o muchos deposit-feeders (Woodin 1976). En este dltimo caso, la
modificacion del habitat es invocada al proponer al disturbio como agente de mortalidad larval.
No obstante no se hace referencia explicita a ningiin mecanismo que pudiera causar la mortalidad
larval. Finalmente, las hipotesis relacionadas al modo de movilidad proponen que especies
bentonicas moviles, las cuales excavan el sedimento continuamente y depositan particulas en la
superficie, excluyen a la infauna tubicola y los organismos enterrados mediante enterramiento o
“sofocacion” debido a la resuspension del sedimento. Tal como la hipotesis de interaccion adulto-
larva, la hipotesis relacionada al modo de movilidad propone que especies sedentarias pueden
volver mas estable y duro el sedimento inhibiendo la excavacion por parte de los organismos
moviles, aunque en este caso se sugiere que tal tipo de interaccion podria ocurrir frecuentemente
entre adultos (Brenchley 1981, 1982, Posey 1987).

Muchos estudios muestran evidencia compatible con la ocurrencia de los mecanismos
postulados en las distintas hipotesis de grupos funcionales (ver revisién en Posey 1989). Sin
embargo, hay también una gran cantidad de evidencia que contradice las predicciones de estas
hipdtesis tal como es el caso de los resultados obtenidos en esta tesis (ver revisiones en Posey
1988, 1989, Snelgrove and Butman 1994). Ademas, gran parte de la evidencia que sostiene a

estas hipotesis es basada en patrones naturales o respuestas a manipulaciones experimentales
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donde se omite evaluar hipotesis alternativas acerca de mecanismos causales (ver ejemplos en
Posey 1989, Snelgrove y Butman 1994). En consecuencia, los patrones observados en la
naturaleza no pueden ser atribuidos en forma no ambigua a uno u otro de los mecanismos
postulados en las hipdtesis de grupos funcionales. Por ejemplo, estudios que muestran el efecto
negativo de crustaceos cavadores y “deposit-feeders” como Callianassa spp. sobre bivalvos
filtradores o correlaciones negativas entre la abundancia de ambos organismos (Por ej. Murphy
1985) son utilizados a menudo como evidencia de para cualquiera de las hipotesis de grupos
funcionales (ver Posey 1989). El problema aqui es que los diferentes mecanismos postulados por
estas hipotesis pueden llevar a una misma respuesta. Por su parte, estos mecanismos no
necesariamente son mutuamente exclusivos, por el contrario, algunos de ellos podrian estar
intimamente relacionados (Por ej. resuspension de sedimento y enterramiento) y, por lo tanto, no
solo uno sino multiples mecanismos actuando a un mismo tiempo podrian ser responsables de los
efectos observados.

El grado de incertidumbre acerca de los mecanismos de seleccion de habitat asociados a las
evidencias en favor de las distintas hipotesis de grupos funcionales lleva también a cuestionar
hasta que punto todos los resultados compatibles con estas hipotesis son realmente una
consecuencia de los mecanismos propuestos por ellas. De hecho, es realmente ingenuo pensar
que los efectos a de la modificacion del habitat sedimentario por parte de organismos en
comunidades bentdnicas estdn mediados solamente por los seis mecanismos postulados por las
hipdtesis de grupos funcionales (ver Tabla 1). Mas alla de que la cantidad de maneras en que los
organismos bentdnicos modifican los ambientes de fondo blando puede llegar a ser limitado (en
realidad esto dependeria del grado de variacién aceptado a la hora de clasificar las distintas
modificaciones del habitat) una modificacion del habitat en particular puede promover una

diversidad de mecanismos a través de los cuales otras especies podrian llegar a verse afectadas.
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El componente funcional de las hipotesis de grupos funcionales

Otro problema de las hipotesis de grupos funcionales es hasta que punto los grupos
funcionales postulados por ellas son realmente definidos en base a atributos funcionales comunes
a todo el grupo. Por ejemplo, todas las hipotesis de grupos funcionales asumen, de forma mas o
menos explicita, que sus predicciones se aplican a poblaciones densas de la especie modificadora
del habitat (ver Posey 1989). No obstante, definiciones cuantitativas de “denso” no fueron
provistas en ninguno de estos casos (ver Ertman y Jumars 1988). Mas alla de la naturaleza
tautologica de este supuesto (i.e. la definicion de “denso” esta basada en la ocurrencia o no del
efecto o los efectos esperados), esto implica también que los organismos solitarios tendrian
distintos efectos a los organismos que viven agregados mas all4 de que estos pertenezcan a un
mismo grupo funcional predefinido o incluso a una misma especie. Esta situacion esta bién
documentada para el caso de los organismos tubicolas infaunales quienes, de acuerdo con lo que
predice la hipdtesis de interaccion adulto-larva, estabilizan los sedimentos cuando ocurren a altas
densidades (ver Woodin 1976) pero los desestabilizan cuando ocurren en forma solitaria (ver
Eckman et al. 1981). Variacion en las caracteristicas funcionales de especies agrupadas dentro de
un mismo grupo funcional puede ser distinguida también cuando se revisan las particularidades
de cada hipotesis. Por ejemplo, es real que todas las especies sedentarias aumentan el
empaquetamiento del sedimento impidiendo la excavacion por parte de la macroinfauna y que
todos los organismos cavadores méviles excluyen especies sedentarias mediante resuspension del
sedimento o enterramiento, de acuerdo con lo esperado a partir de la hipétesis relacionada al
modo de movilidad? Posey (1987) reviso la literatura acerca de interacciones relacionadas al
modo de movilidad y no encontré evidencias de que las especies de menor tamafio excluyan a las

de mayor tamafio.
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En resumen, todas las clasificaciones de organismos postuladas en las hipotesis de grupos
funcionales tienen en comun el hecho de que se basan en caracteristicas morfoldgicas,
comportamentales o de historia de vida comunes a muchos organismos (Por ej. modo tréfico o
movilidad) en vez de mecanismos comunes a través de los cuales los organismos pueden afectar a
otras especies. Esto determina su escaso valor como herramienta de prediccion ante los efectos de
la modificacién del habitat por organismos. Tal como la funcion de las especies en ecosistemas
esta definida en base a lo que ellas hacen en términos de transformaciones de energia y ciclado de
materiales (Lawton 1994), la funcién de los organismos modificadores de habitat en relacion a su
impacto sobre otras especies debe ser entendida en funcién de lo que los organismos hacen en
términos de modificacion del habitat y de los que representa esta modificacion del habitat para el
éxito 0 no de otras especies. Caracteristicas comunes entre organismos no implican mecanismos
de efectos en comun ni siquiera efectos en comun. Esto Gltimo aparece como obvio, pero no fue
tenido en cuenta en el momento que las hipotesis de grupos funcionales fueron desarrolladas. Los
ejemplos dados demuestran que el modo tréfico, la movilidad o la capacidad o no de construir
tubos no son realmente indicadores de las funciones de modificacion de habitat que le fueran
adjudicadas. Esto indica que las hipotesis de grupos funcionales se basan en clasificaciones de
organismos que no son realmente funcionales.

Hipotesis de grupos funcionales e ingenieria de ecosistemas

La ingenieria de ecosistemas es definida como la modificacion, el mantenimiento y creacion
de hébitat por parte de los organismos (Jones et al. 1994, 1997). No obstante, esta difiere de la
nocion de modificacion de habitat implicita en las hipdtesis de grupos funcionales. Los
ingenieros de ecosistemas son definidos como organismos que controlan la disponibilidad de
recursos para otros organismos al causar cambios en el estado fisico de materiales bidticos y

abidticos (Jones et al. 1994, 1997). De esta definicion surge que la ingenieria de ecosistemas es
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un mecanismo que implica (1) la actividad de organismos que promueven (2) la modificacion del
habitat, la cual ejerce (3) controles sobre la disponibilidad de recursos y, en consecuencia,
produciendo (4) efectos sobre otros organismos (ya sea en términos de supervivencia,
crecimiento, reproduccion, etc.). Por el contrario, resulta bastante dificil reconocer estos
elementos en la idea de modificacion de habitat implicita en las hipotesis de grupos funcionales.
Como se muestra en la Tabla 1, las actividades de los organismos y las modificaciones de
habitats vinculadas a estas hipdtesis son identificadas a menudo utilizando términos imprecisos,
como “desestabilizacion del sedimento” o “remocion del sedimento”. Este bajo grado de
precision en la semantica relacionada a las hipdtesis de grupos funcionales lleva a perder de vista
mucho, si no todo, el detalle acerca de como actividades especificas de los organismos estan
ligadas a tipos especificos de modificacion del habitat. Ademas, mientras las hipétesis de grupos
funcionales tratan los efectos de la modificacion del habitat sobre organismos como una
consecuencia de la modificacion del habitat en si misma, la ingenieria de ecosistemas hace
referencia a la intervencion de controles sobre recursos, los cuales ocurren como resultado de la
modificacion del habitat y representan el vinculo entre la modificacion del habitat y su efecto
sobre otras especies.
Beneficios de una perspectiva de ingenieros de ecosistemas como herramienta para
entender la modificacion del habitat sedimentario en ambientes marinos

En el contexto de la ingenieria de ecosistemas, los organismos son capaces de modificar el
habitat afectando la disponibilidad de recursos para otros organismos. Por su parte, y como ya se
menciond anteriormente, las hipotesis de grupos funcionales omiten el vinculo entre actividades
especificas de los organismos y tipos o casos especificos de modificacion del habitat. En
particular, las hipdtesis de grupos funcionales no tienen en cuenta la gran variedad de

modificaciones del habitat que pueden derivar de una actividad en particular llevada adelante por
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un organismo. Consideremos como ejemplo la construccién de cuevas por parte de organismos
bentonicos. La sola actividad de construccion de cuevas por parte de organismos bentdnicos
puede tener una gran variedad de efectos en el habitat, ya sea asociados a la excavacion de la
cueva (Por ej. resuspension del sedimento, depositacion de particulas en la superficie del sustrato,
enterramiento mas rapido de las particulas superficiales, cambios en el tamafio de grano de los
sedimentos o en su contenido de agua 0 materia organica) o a la presencia fisica de la cueva (Por
ej. creacion de un ambiente hidrodindmicamente calmo en el interior de la cueva, incremento en
la superficie total disponible para el intercambio de gases y solutos entre el sedimento y el medio
circundante, incremento en la complejidad topogréfica del sustrato a escalas relevantes para
procesos hidrodindmicos, organismos benténicos o ambos; ver Montague 1982, Nowell and
Jumars 1984, Aller 1988). Sin embargo, todas estas modificaciones del habitat no estan
estrictamente ligadas a todos los organismos bentonicos cavadores. Por ejemplo, algunas cuevas
pueden presentar paredes de escasa permeabilidad y, por lo tanto, no incrementar el area
disponible para el intercambio de gases y solutos (Aller 1988). Ademas, las cuevas de algunas
especies intermareales, como es el caso de muchos cangrejos violinistas, son mantenidas cerradas
durante el periodo de inundacion mareal (Crane 1975), lo que implica que estas no ejercerian
efecto alguno sobre el ambiente hidrodindmico. Incluso incrementos en la complejidad
topografica del sustrato no serian una consecuencia necesaria de la excavacion por parte de
organismos bentdnicos. Si las cuevas introducen complejidad a la misma escala a la cual tiene
lugar la rugosidad del sustrato (Por ej. cuevas de 1 mm de didmetro en un sustrato de arena muy
gruesa), no deberiamos esperar una contribucion demasiado significativa de estas cuevas a la
complejidad general del sustrato. En consecuencia, la posicion mas realista en este caso es asumir

que hay ejemplos que servirian como excepcion ante cada una de las modificaciones del habitat
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que son comunmente identificadas como resultado de la construccion de cuevas por parte de
organismos benténicos.

En términos de ingenieria de ecosistemas es también necesario cuestionarse como estan
ligados causalmente las modificaciones del habitat y los controles sobre la disponibilidad de
recursos. Una pregunta necesaria en vistas de entender los efectos sobre otras especies de la
modificacion del habitat por parte de organismos es cuantos controles sobre la disponibilidad de
recursos pueden ser promovidos por una modificacion del habitat en particular. En principio, se
podria establecer que cualquier modificacion del habitat llevaria a cambios en una gran variedad
de recursos que serian potencialmente utilizables por otros organismos (ver Jones et al. 1994,
1997, Gutiérrez et al. 2003). Por ejemplo, el incremento en la complejidad topografica del
sustrato debido a la presencia de cuevas construidas por organismos bentdnicos, puede alterar el
flujo cercano al fondo afectando la disponibilidad de alimento para organismos filtradores, puede
proveer refugios ante la predacion o el stress fisico o fisiologico, puede alterar la tasa y el patron
espacial de depositacion de materia organica afectando a los deposit-feeders, puede incrementar
la disponibilidad de oxigeno capas de sedimento profundas afectando la abundancia relativa de
especies infaunales asi como grupos bacterianos, etc. Todas esta posibilidades, sin embargo, van
a depender de la medida de que haya o no especies que sean sensitivas ante el cambio en la
disponibilidad de un recurso en particular (Wright et al. 2002, Gutiérrez et al. 2003).

Las limitaciones de las hipétesis de grupos funcionales presentadas a lo largo de esta discusion
indican que ellas no son un marco adecuado para predecir las consecuencias sobre otras especies
de la modificacion del habitat por organismos y para explicar los patrones de coexistencia y
segregacion observados en la naturaleza. En lineas generales, la mayor debilidad de estas
hipdtesis es su simpleza. Esta simplicidad se refleja en el supuesto de que grupos amplios de

organismos se caracterizan por unas pocas funciones como modificadores del habitat comunes a

115



todo el grupo y que modificaciones del habitat en particular van a tener un efecto predecible y
comun a un grupo amplio de especies. En realidad, la variedad de modificaciones del habitat
derivadas de una actividad en particular llevada adelante por organismos asi como la variedad
potencial de controles sobre recursos que derivan de una modificacion del habitat en particular,
sugieren que el mundo real es d6rdenes de magnitud mas complejo y que la ingenieria de
ecosistemas es un marco conceptual mas adecuado para entenderlo. EI hecho de reconocer esta
complejidad podria ser entendido como una renuncia al desarrollo de predicciones generales
acerca de interacciones entre especies mediante la modificacion del habitat sedimentario en
ambientes marinos de fondo blando. En realidad, esto Gltimo es incierto dado que no se ha
realizado de desarrollar clasificaciones funcionales incorporando la complejidad que emerge al
analizar la modificacion del habitat en ambientes marinos de fondo blando desde una perspectiva

de ingenieria de ecosistemas.
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Tabla 1. Resumen de las hipdtesis especificas relacionadas con la modificacion del habitat por organismos dentro del enfoque de grupos

funcionales

Hipotesis

Actividad del organismo

Modificacion del habitat  Organismos excluidos

Mecanismo/s de efecto

Amensalismo entre
grupos troficos

Interacciones adulto-
larva

Remocion del sedimento
por deposit-feeders

Remocién del sedimento
por deposit-feeders
cavadores

Produccién de tubos por
la infauna

Resuspension del Filtradores y otros
sedimento suspension-feeders

Desestabilizacion del
sedimento

-~

Larvas de organismos
tubicolas, de bivalvos
filtradores, y de algunos
deposit-feeders

Ocupacidn de espacio por Larvas de organismos
los tubos y mayor infaunales
empaquetamiento del

sedimento

Estabilizacién del
sedimento

Los sedimentos
resuspendidos saturan las
estructuras de coleccién de
particulas de los
suspension-feeders

La inestabilidad del
sedimento previene el
asentamiento de
suspension-feeders
epifaunales

Disturbio (No explicito)

Disminucion en la
capacidad de las larvas de
penetrar el sustrato
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Tabla 1. Continuacion

Interacciones
relacionadas al modo de
movilidad

Remocién del sedimento
por organismos
cavadores moviles

Produccion de tubos,
conchilla o raices por
parte de organismos
sedentarios

Redistribucion del
sedimento

Resuspension del

sedimento

Empaquetamiento del
sedimento

Infauna sedentaria

Infauna movil

Enterramiento

“Sofocacion” debido al alto
nivel de sedimentos en
suspension

Inhibicion de la capacidad
de excavacion de la infauna
movil
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