
 i

 
 
 
 
 
 
 
 
 

EFECTOS DEL CANGREJO CAVADOR CHASMAGNATHUS GRANULATUS EN 

LAS INTERACCIONES BIOLÓGICAS Y EL USO DE HABITAT DE CANGREJOS Y 

PECES JUVENILES  

 
 

 
 
 
 
 

Tesis para optar al título de Doctor en Ciencias (área Biología) 

 
Lic. Paulina Martinetto 

Director: Dr. Oscar Osvaldo Iribarne 

Universidad Nacional de Mar del Plata 

Facultad de Ciencias Exactas y Naturales 

Abril de 2006



 ii

TABLA DE CONTENIDOS 
 
 Página 
RESUMEN……………………………………………………………………… 
 
INTRODUCCION GENERAL………………………………………………… 
 
DESCRIPCION DEL AREA DE ESTDIO……………………………………... 
 
CAPITULO I: Uso de hábitat del cangrejo Cyrtograpsus angulatus en 
intermareales de fondos blandos habitados por el cangrejo cavador 
Chasmagnathus granulatus ……………………………………………………. 
Introducción …………………………………………………………………….. 
Materiales y métodos …………………………………………………………… 
Resultados ………………………………………………………………………. 
Discusión ……………………………………………………………………….. 
Tablas…………………………………………………………………………… 
Figuras…………………………………………………………………………… 
 
CAPITULO II: Actividad cavadora y efectos de Cyrtograpsus angulatus 
sobre las características del sedimento y la infauna en intermareales 
habitados por el cangrejo Chasmagnathus granulatus: interacciones y 
posibles mecanismos de competencia…………….…………………………… 
Introducción …………………………………………………………………….. 
Materiales y métodos……………………………………………………………. 
Resultados………………………………………………………………………... 
Discusión………………………………………………………………………… 
Tablas……………………………………………………………………………. 
Figuras…………………………………………………………………………… 
 
CAPITULO III: Cambios en la distribución y abundancia de peces juveniles 
en áreas intermareales de fondos blandos dominadas por el cangrejo 
cavador Chasmagnathus granulatus ………………………………………….. 
Introducción……………………………………………………………………… 
Materiales y métodos……………………………………………………….……. 
Resultados………………………………………………………………………... 
Discusión…………………………………………………………………………. 
Tablas………………………………………………………………………...…... 
Figuras………………………………………………………………………………
 
CAPITULO IV: Efectos de la presencia de cangrejales de Chasmagnathus 
granulatus sobre la interacción entre peces juveniles y sus presas 
bentónicas ……………………………………………………………………… 
Introducción……………………………………………………………………... 
Materiales y métodos……………………………………………………………. 
Resultados………………………………………………………………………... 
Discusión………………………………………………………………………… 

1

3

9

12
13
14
18
21
27
31

38
39
41
45
49
55
61

68
69
70
75
80
87
90

97
98

100
104
108



 iii

Tablas……………………………………………………………………………. 
Figuras…………………………………………………………………………… 
 
CONCLUSIONES GENERAL………………………………………………….. 
 
BIBLIOGRAFIA………………………………………………………………… 
 

115
117

123

127

 
 

  



 iv

INDICE DE TABLAS 
 
 
CAPITULO I 
Tabla I. 1. Proporción de machos de Chasmagnathus granulatus y 
Cyrtograpsus angulatus de los individuos capturados dentro y fuera de 
cangrejales de C. granulatus………………………………………………… 
Tabla I. 2. Porcentajes de Chasmagnathus granulatus y Cyrtograpsus 
angulatus con estómagos vacíos dentro y fuera de cangrejales de 
Chasmagnathus granulatus………………………………………………….. 
Tabla I. 3. Frecuencia de ocurrencia de ítems presa encontrados en 
estómagos de Cyrtograpsus angulatus dentro y fuera de cangrejales de 
Chasmagnathus granulatus………………………………………………….. 
Tabla I. 4. Resultados del análisis comparando proporciones de ítems 
alimenticios encontrados en contenidos estomacales de Cyrtograpsus 
angulatus dentro y fuera de cangrejales de Chasmagnathus granulatus……. 
 
CAPITULO II 
Tabla II. 1. Resultados del ANOVA de tres vías para contenido de agua y 
de materia orgánica………………………………………………………….. 
Tabla II. 2. Resultados del ANOVA de tres vías para granulometría 
(categorías grava, arena fina y limo)………………………………………… 
Tabla II. 3. Resultados del ANOVA de tres vías para poliquetos………….. 
Taba II. 4. Resultados del ANOVA de tres vías para meiofauna…………... 
 
CAPITULO III 
Tabla III. 1. Abundancias absolutas y relativas de peces capturados entre 
enero de 2000 y julio de 2002 dentro y fuera de cangrejales de 
Chasmagnathus granulatus………………………………………………….. 
Tabla III. 2. Resultados de ANOVAs de dos vías de medidas repetidas 
evaluando el efecto de área, mes e interacción entre área y mes de las 
abundancias de peces total y de las cuatro especies más abundantes……….. 
Tabla III. 3. Modelos lineales y parámetros estandarizados estimados 
evaluando la variación en la abundancia de peces bentívoros y planctívoros 
en relación a la concentración de materia orgánica particulada, densidad de 
poliquetos, densidad de cuevas de C. granulatus y estado de la marea 
(subiendo y bajando)………………………………………………………… 
 
CAPITULO IV 
Tabla IV. 1. Porcentaje de peces juveniles con estómagos vacíos 
capturados dentro y fuera de cangrejales de Chasmagnathus 
granulatus……………………………………………………………………. 
Tabla IV. 2. Resultados del análisis de varianza (ANOVA) de dos vías de 
medidas repetidas comparando las abundancias de Laeonereis acuta, 
ostrácodos y copépodos harpacticoides entre hábitats (cangrejales de 
Chasmagnathus granulatus vs. áreas sin cuevas) y meses………………….. 
 

 
 
 
27 
 
 
28 
 
 
29 
 
 
30 
 
 
 
55 
 
56 
57 
59 
 
 
 
 
87 
 
 
88 
 
 
 
 
89 
 
 
 
 
115 
 
 
 
116 



 v

INDICE DE FIGURAS 
 
DESCRIPCION DEL AREA DE ESTUDIO 
Fig. 1. Ubicación geográfica y mapa de la laguna costera Mar Chiquita 
donde se indican las áreas de cangrejales de Chasmagnathus granulatus y 
las áreas adyacentes sin cuevas de cangrejos donde se realizaron los 
muestreos y experimentos para esta tesis…………......................................... 
Fig. 2. Fotografía de un cangrejal de Chasmagnathus granulatus, una cueva 
de C. granulatus y áreas intermareales adyacentes sin cuevas……………… 
 
CAPITULO I 
Fig. I. 1. Densidad de cuevas de Chasmagnathus granulatus en diferentes 
niveles del intermareal………………………………………………………. 
Fig. I. 2. Diámetros de cuevas de  Chasmagnathus granulatus en diferentes 
niveles del intermareal………………………………………………………. 
Fig. I. 3. Abundancias de Chasmagnathus granulatus y Cyrtograpsus 
angulatus dentro y fuera de cangrejales de C. granulatus…………………... 
Fig. I. 4. Distribuciones de tallas de Chasmagnathus granulatus dentro y 
fuera  de cangrejales de C. granulatus………………………………………. 
Fig. I. 5. Distribuciones de tallas de Cyrtograpsus angulatus dentro y fuera 
de cangrejales de C. granulatus……………………………………………... 
Fig. I. 6. Número de machos versus número de hembras de Chasmagnathus 
granulatus y Cyrtograpsus angulatus dentro y fuera de cangrejales C. 
granulatus…………………………………………………………………… 
Fig. I. 7. Relación entre el número de Cyrtograpsus angulatus machos y 
hembras con y sin autotomías capturados dentro y fuera de cangrejales de 
Chasmagnathus granulatus………………………………………………….. 
 
CAPITULO II 
Fig. II. 1. Fotografías de cuevas de Chasmagnathus granulatus y 
Cyrtograpsus angulatus……………………………………………………... 
Fig. II. 2. Porcentaje de cajas con cuevas de Cyrtograpsus angulatus luego 
de 5 y 15 días………………………………………………………………... 
Fig. II. 3. Contenido de agua, de materia orgánica y de clorofila en 
diferentes tratamientos de inclusión de Cyrtograpsus angulatus…………… 
Fig. II. 4. Contenido de agua y de materia orgánica en diferentes 
tratamientos en el experimento de manipulación de cangrejos en sedimentos 
fangosos y arenosos ………………………………………………………… 
Fig. II. 5. Resultados del análisis de granulometría en diferentes 
tratamientos en el experimento de manipulación de cangrejos en sedimentos 
fangosos y arenosos..………………………………………………………... 
Fig. II. 6. Abundancias de poliquetos en diferentes tratamientos en el 
experimento de manipulación de cangrejos en sedimentos fangosos y 
arenosos……………………………………………………………………… 
Fig. II. 7. Abundancia de organismos meiofaunales en diferentes 
tratamientos en el experimento de manipulación de cangrejos en sedimentos 
fangosos y arenosos…………………………………………………………. 

 
 
 
 
10 
 
11 
 
 
 
31 
 
32 
 
33 
 
34 
 
35 
 
 
36 
 
 
37 
 
 
 
61 
 
62 
 
63 
 
 
64 
 
 
65 
 
 
66 
 
 
67 



 vi

 
CAPITULO III  
Fig. III. 1. Concentración de materia orgánica particulada en la laguna 
costera de Mar Chiquita dentro y fuera de cangrejales de Chasmagnathus 
granulatus con marea subiendo y bajando…………………………………... 
Fig. III. 2. Abundancia del poliqueto Laeonereis acuta dentro y fuera de 
cangrejales de Chasmagnthus granulatus…………………………………… 
Fig. III. 3. Precipitaciones medias mensuales y promedios históricos (entre 
1961 y 1990) entre julio de 1999 y diciembre de 2002……………………... 
Fig. III. 4. Abundancia de cuevas de Chasmagnathus granulatus  y 
salinidad (línea punteada) en la laguna costera de Mar Chiquita, y 
abundancias de Odontesthes argentinensis, Micropogonias furnieri, 
Brevoortia aurea, Ramnogaster arcuata y Pimelodella laticeps dentro y 
fuera de cangrejales de C. granulatus……………………………………….. 
Fig. III. 5. Abundancia total de peces capturados dentro y fuera de 
cangrejales de Chasmagnathus granulatus………………………………….. 
Fig. III. 6. Abundancias de peces planctívoros y bentívoros, dentro y fuera 
de cangrejales de Chasmagnathus granulatus con la marea subiendo y 
bajando………………………………………………………………………. 
Fig. III. 7. Tallas medias de Odontesthes argentinensis, Micropogonias 
furnieri, Brevoortia aurea y Ramnogaster arcuata dentro y fuera de 
cangrejales de Chasmagnthus granulatus…………………………………… 
 
CAPITULO IV 
Fig. IV. 1. Porcentaje de presas betónicas y pelágicas encontradas en 
contenidos gástricos de Odontesthes argentinensis y Micropogonias 
furnieri capturados dentro y fuera de cangrejales de Chasmagnathus 
granulatus…………………………………………………………………… 
Fig. IV. 2. Abundancia de presas infaunales dentro y fuera de cangrejales 
de Chasmagnathus granulatus………………………………………………. 
Fig. IV. 3. Indices Wi ± limites de confianza para selección de presas 
bentónicas por peces juveniles dentro y fuera de cangrejales de 
Chasmagnathus granulatus………………………………………………...... 
Fig. IV. 4. Distribución de frecuencia de tallas de Laeonereis acuta 
encontrados en contenidos gástricos de peces y en el sediemento dentro y 
fuera de cangrejales de Chasmagnathus granulatus………………………… 
Fig. IV. 5. Abundancia del poliqueto Laeonereis acuta dentro y fuera de 
cangrejales Chasmagnathus granulatus en tratamientos de exclusión de 
peces, control de caja y control del experimento……………………………. 
Fig. IV. 6. Número de poliquetos (Laeonereis acuta) encontrados en los 
contenidos gástricos de Odontesthes argentinensis, Micropogonias furnieri 
y Pimelodella laticeps capturados dentro y fuera de cangrejales de 
Chasmagnathus granulatus………………………………………………….. 
 

 
 
 
 
90 
 
91 
 
92 
 
 
 
 
93 
 
94 
 
 
95 
 
 
96 
 
 
 
 
 
117 
 
118 
 
 
119 
 
 
120 
 
 
121 
 
 
 
122 

 
 
 



 1

Efectos del cangrejo cavador Chasmagnathus granulatus sobre las interacciones biológicas y el uso de 
hábitat del necton en ambientes estuariales de fondos blandos. Tesis Doctoral. Paulina Martinetto. 
 
 

RESUMEN 

En esta tesis se estudiaron las interacciones y el uso de hábitat del necton en 

intermareales de fondos blandos con respecto a la presencia de cangrejales de 

Chasmagnathus granulatus. En particular, se evaluaron los efectos de la presencia de 

cangrejales sobre el uso de hábitat y las interacciones con el cangrejo submareal 

Cyrtograpsus angulatus y con peces juveniles. En el Capítulo I se analizó el uso de 

hábitat de C. angulatus comparando abundancias, tallas, proporción sexual, incidencia de 

autotomías y dieta de ambos cangrejos en áreas con y sin cangrejales de C. granulatus. 

Los resultados indicaron que C. angulatus es más abundante en áreas sin cangrejales y 

que solo aquellos cangrejos con tallas mayores, menos autotomías y en mayor proporción 

los machos utilizan las áreas con cangrejales. Además, este patrón se invirtió cuando C. 

granulatus estuvo ausente o en muy bajas densidades. En el Capítulo II se evaluaron las 

hipótesis de que en ausencia de C. granulatus, C. angulatus construiría cuevas, y que 

ambas especies tiene efectos similares en la modificación del sedimento y en los efectos 

sobre  infauna y meiofauna. Los resultados mostraron que C. angulatus no utiliza las 

cuevas de C. granulatus pero si construye sus propias cuevas en ausencia de C. 

granulatus.  Las especies mostraron tener efectos similares sobre las características del 

sedimento y las abundancias de infauna pero no de meiofauna. En el Cpítulo III se 

estudió la distribución y abundancia de peces juveniles en relación a la presencia de 

cangrejales. Se encontraron más especies de peces en las áreas de cangrejales. Las 

abundancias de peces bentívoros y planctívoros también fueron mas altas en el cangrejal 
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con marea subiendo, pero con la marea bajando los planctívros fueron más abundantes 

fuera del cangrejal mientras que los bentívoros no mostraron diferencias entre áreas. En 

el Capítulo IV se evaluó si la presencia de cangrejales de C. granulatus afecta la 

interacción predador-presa entre peces juveniles y sus presas bentónicas. Los resultados 

mostraron que el porcentaje de peces con estómagos vacíos fue mas bajo y el número de 

poliquetos consumido por individuo fue más alto en el cangrejal. Un experimento de 

exclusión en ambas áreas mostró que la predación por peces decreció la abundancia de 

poliquetos solamente en el cangrejal. Estos resultados muestran en conjunto que C. 

granulatus tiene importantes efectos sobre la distribución y abundancia de organismos 

nectónicos. Estos efectos pueden ocurrir por medio de interacciones directas, como las 

observadas con C. angulatus, o indirectas a través de sus efectos sobre el sedimento y la 

infauna, como las observadas con los peces juveniles.  
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INTRODUCCION GENERAL 

Dos procesos físicos caracterizan la naturaleza de un estuario: en primer término el 

agua dulce proveniente de sistemas terrestres es más liviana que el agua de mar y esto 

frecuentemente da origen a un sistema bi-estratificado (Day et al. 1989). Esta capa 

superior de agua dulce que se dirige hacia el mar puede arrastrar parte del agua salada 

generando un intercambio de masas de agua. La segunda característica es que los aportes 

de agua dulce generalmente traen partículas de sedimento en suspensión hacia el estuario 

que cambian su carga cuando se encuentran con el agua salada (de Boer 1998). Esto 

causa agregación o floculación de las partículas en el estuario en una zona conocida como 

máximo de turbidez. Posteriormente, estas partículas se asientan y forman un sedimento 

rico en nutrientes. La doble circulación mencionada al principio también puede traer 

sedimentos desde el mar lo cual aumenta la deposición del agua dulce (Mann 2000). Este 

sedimento es un suelo fértil para el crecimiento de plantas vasculares como los pastos 

característicos de las marismas, los pastos marinos y los manglares, los cuales dan a los 

estuarios características biológicas especiales.  

De esta manera, los estuarios funcionan como trampas de sedimento con planicies de 

marea (delimitadas por la marea máxima y mínima) usualmente formadas por depósitos 

arcillosos o arenosos (de Boer 1998). El mayor aporte de materia orgánica en estos 

sistemas bentónicos proviene del asentamiento de materia orgánica de la columna de 

agua. En un contexto amplio, los sistemas bentónicos parecen tener dos funciones 

principales como parte de los estuarios: estas áreas son importantes sitios de regeneración 

de nutrientes y de la mayor parte de la producción secundaria que es utilizada por 

predadores como peces, cangrejos y aves playeras entre otros (Little 2000).  
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Los ambientes interamareales se caracterizan, además, por las amplias fluctuaciones 

de los factores físicos y químicos (Raffaelli y Hawkins 1996). Las variaciones de 

salinidad, temperatura, oxigeno y flujo de nutrientes tienen importantes efectos sobre la 

estructura de las comunidades en estos ambientes (Valiela 1995, Knox 2000). Sin 

embargo, las interacciones biológicas también modifican los patrones de abundancia y 

diversidad (Bertness 1999). Debido a que estas áreas soportan gran parte de la producción 

secundaria de los estuarios la predación es una de las interacciones directas mas frecuente 

en estos ambientes (Lenihan y Michelli 2001). Por otro lado, estudios de las interacciones 

entre organismos bentónicos y el ambiente sedimentario han demostrado 

consistentemente que la bioturbación tiene un importante impacto sobre las propiedades 

del sedimento (Cadée 1998, Murray et al. 2002). Esta modificación de las características 

del sedimento tiene efectos directos e indirectos sobre los organismos infaunales, por lo 

tanto es también un factor importante en la estructuración de comunidades intermareales 

de fondos blandos. 

El cangrejo cavador Chasmagnathus granulatus es uno de los macroinvertebrados 

mas abundantes de los estuarios comprendidos entre el sur de Brasil y el norte de la 

Patagonia argentina (Boschi 1964). Este cangrejo habita tanto la planicie de marea como 

las marismas vegetadas por Spartina densiflora (Spivak et al. 1994). Los agregados de 

cuevas de C. granulatus forman áreas discretas denominadas “cangrejales”, que en 

algunos casos pueden ser de varias hectáreas (Spivak et al. 1994, Iribarne et al. 1997, 

Iribarne et al. 2003). C. granulatus modifica la microtopografía y la granulometría del 

sedimento promoviendo la acumulación de partículas finas (Botto e Iribarne 2000). El 

sedimento de los cangrejales es altamente cohesivo y poco transportable y tiene un mayor 

contenido de agua y penetrabilidad y menor permeabilidad que áreas similares sin cuevas 
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(Botto e Iribarne 2000). De esta manera, la actividad de C. granulatus genera una 

distribución de recursos en parches para los organismos que habitan estas áreas. Por 

ejemplo, la presencia de cangrejales afecta la distribución de meiofaua (Botto e Iribarne 

1999, Rosa y Bemvenuti 2005), el comportamiento de alimentación de poliquetos y su 

distribución vertical (Palomo et al. 2004, Escapa et al. 2004),  la distribución del cangrejo 

violinista Uca uruguayensis (Daleo et al. 2003), y el uso de hábitat y comportamiento de 

forrajeo de aves migratorias playeras (Botto et al. 2000, Palomo et al. 2003c, Escapa et 

al. 2004, Iribarne et al. 2005).  

Hasta el momento, los estudios sobre las interacciones entre C. granulatus y otros 

organismos estuariales han estado focalizados sobre organismos infaunales o sobre 

aquellos que utilizan el intermareal durante la marea baja, como las aves playeras. Pero 

los posibles efectos sobre aquellos organismos que habitan la columna de agua han sido 

muy poco explorados (Martinetto 2001). Las condiciones físicas y biológicas que se 

encuentran en los estuarios los convierten en muy buenos hábitat para aquellos peces e 

invertebrados nadadores adaptados para sobrellevar las fluctuaciones de las condiciones 

físicas y químicas típicas de los estuarios (Mann 2000). Existen una variedad de 

interacciones directas (e.g. predación, Peterson 1979) e indirectas (e.g. cascada trófica –

Konishi et al. 2001–, facilitación  –de Goeij et al. 2001) que vinculan a los organismos 

nectónicos con los bentónicos (Snelgrove et al. 2000). Por lo tanto, dada la gran 

abundancia y distribución de C. granulatus en las áreas intermareales del Atlántico 

sudoccidental y la magnitud de los efectos descritos al momento es probable que sus 

efectos se transmitan también a la columna de agua.  

El cangrejo Cyrtograpsus angulatus es uno de los macroinvertebrados submareales 

más abundantes en los estuarios de la costa argentina. Su distribución se solapa con la de 
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C. granulatus aunque rara vez comparten el mismo microhábitat. Además de la 

distribución, estas especies presentan características de historia de vida semejantes lo que 

hace suponer que interacciones directas como competencia por recursos puedan tener 

lugar entre ambos cangrejos. En este sentido existen evidencias que muestran que ciertas 

poblaciones de C. angulatus construyen cuevas y forman densos cangrejales pero este 

comportamiento es raro cuando coexiste con C. granulatus (Iribarne et al. 2003, Palomo 

et al. 2003a). En las áreas donde ambas especies coexisten, los cangrejales de C. 

angulatus se encuentran restringidos a pequeñas áreas más arenosas. Sin embargo, un 

trabajo experimental mostró que cuando C. granulatus fue excluído dentro de sus 

cangrejales, juveniles de C. angulatus se asentaron y formaron cuevas superficiales 

(Botto e Iribarne 1999). En diversos sitios ubicados al sur del límite de la distribución de 

C. granulatus sobre la costa patagónica, áreas intermareales de fondos blandos son 

dominadas por cangrejales de C. angulatus y de Cyrtograpsus altimanus (Iribarne et al. 

2003). Además, en un trabajo previo se mostró que la distribución de C. angulatus en el 

submareal podría estar condicionada por la presencia de C. granulatus (Martinetto 2001). 

En base a toda esta información, es posible pensar que la interacción entre estas dos 

especies de cangrejos sea fuerte en los ambientes donde ambas especies conviven. 

Otro importante componente del necton en los estuarios son los peces juveniles. 

Como ha sido ampliamente reconocido, los estuarios son importantes áreas de 

alimentación y cría de peces (Demers et al. 2000). Muchos peces estuariales consumen 

exclusivamente presas infaunales y su distribución se encuentra íntimamente ligada a la 

distribución del bentos (Little 2000). Las presas bentónicas son más importantes en la 

dieta de peces que habitan estuarios de fondos blandos que en otros intermareales 

(Norton y Cook 1999). Por lo tanto, cualquier efecto sobre el comportamiento, 
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disponibilidad o abundancia de organismos infaunales podría afectar la dieta, y 

probablemente el uso de hábitat, de los peces que utilizan estas áreas. Es posible que los 

parches producidos por organismos cavadores, tales como cangrejos, puedan afectar el 

uso de hábitat de peces. 

Para esta tesis se planteo el objetivo general de evaluar el efecto sobre el uso de 

hábitat y las interacciones entre el cangrejo cavador Chasmagnathus granulatus y el 

cangrejo Cyrtograpsus angulatus y los peces juveniles en áreas intermareales de fondos 

blandos de la laguna costera Mar Chiquita. La tesis consta de cuatro capítulos que se 

describen a continuación: 

Capítulo I: En este capítulo se estudió como la presencia de Chasmagnathus 

granulatus y de sus cuevas afectan el uso de hábitat de Cyrtograpsus angulatus. Con este 

fin, se compararon las abundancias, distribuciones de tallas, proporción sexual, incidencia 

de autotomías y dietas de áreas de cangrejales de C. granulatus versus áreas adyacentes 

sin cuevas a lo largo del tiempo.  

Capítulo II: El objetivo de este capítulo fue evaluar si en ausencia del competidor 

dominante, C. angulatus cambia su comportamiento de utilización del espacio y los 

recursos. Las hipótesis de que el efecto de C. angulatus sobre el sedimento y los 

organismos infaunales es similar al de C. granulatus, y de que C. angulatus puede 

construir cuevas en ausencia de C. granulatus se evaluaron mediante experimentos de 

exclusión/inclusión de cangrejos en sedimentos blandos en áreas donde habitan ambas 

especies. 

Capítulo III: En este capítulo, se evaluó si la presencia y actividad del cangrejo 

cavador C. granulatus afecta la distribución y abundancia de peces juveniles. Con este 

propósito se analizó la composición, abundancia y tallas de peces juveniles en áreas 
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apareadas con y sin cuevas de cangrejos. Además, se realizó un análisis agrupando los 

peces en bentívoros y planctívoros y se relacionó su distribución y abundancia con la 

concentración de materia orgánica particulada (MOP) en la columna de agua y la 

disponibilidad de presas bentónicas en ambas áreas. 

Capítulo IV: Por último, en este capítulo se evaluó si la presencia y actividad del 

cangrejo cavador C. granulatus afecta la interacción predador presa entre peces juveniles 

y sus presas bentónicas. Con este objetivo, se analizaron los contenidos estomacales y la 

selección de presas por peces juveniles en áreas de cangrejal y en áreas adyacentes sin 

cuevas. Además se realizó un experimento para comparar el efecto de predación por 

peces sobre organismos bentónicos entre áreas con y sin cuevas de cangrejos.  
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DESCRIPCION DEL AREA DE ESTUDIO 
 

Todos los muestreos y experimentos de esta tesis se realizaron en la laguna costera 

Mar Chiquita (Argentina, 37º 32' S y 57º 19' O, Fig. 1). Esta laguna costera es un cuerpo 

de agua salobre (~ 46km2) afectado por un régimen de micro mareas (≤1 m) y 

caracterizado por planicies de marea de fondos blandos rodeados por marismas de 

Spartina densiflora (Fasano et al. 1982, Eisma 1998, Bortolus y Iribarne 1999). La 

contribución de agua dulce proviene de diversos canales y arroyos de la Provincia de 

Buenos Aires finalizando en la laguna costera (Eisma 1998, Piccolo y Perillo 1999). 

Aunque Chasmagnathus granulatus habita tanto en espartillares como en las planicies de 

marea, este estudio se realizó en la zona de planicies de marea por ser la única zona 

inundada periódicamente por la marea. En ambas áreas C. granulatus genera áreas 

discretas de cangrejales (Fig. 2) que son fácilmente identificables y espacialmente 

estables por períodos de años (ver Iribarne et al. 1997, Botto y Iribarne 1999, Escapa et 

al. 2004).  Las densidades dentro de estas áreas pueden variar dependiendo de la 

estación, períodos de reclutamiento y variaciones ambientales, pero sus ubicaciones 

permanecen estables. Los muestreos y experimentos se realizaron en el intermareal bajo 

cercano a la boca de la laguna, en áreas similares apareadas con cuevas de C. granulatus 

(de aquí en adelante cangrejales) y sin cuevas (de aquí en adelante fuera del cangrejal; 

Figs. 1 y 2; ver Iribarne et al. 1999, 2000). Las áreas seleccionadas presentan similares 

alturas de marea y características generales, y han sido utilizadas en trabajos previos para 

contrastar efectos de cangrejal (e.g. Botto y Iribarne 1999, Escapa et al. 2004). 
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Fig. 1. Ubicación geográfica de la laguna Mar Chiquita y mapa de la laguna costera Mar 

chiquita donde se indican las áreas de cangrejales de Chasmagnathus granulatus (C) y las 

áreas adyacentes sin cuevas de cangrejos (A) donde se realizaron los muestreos y 

experimentos para esta tesis.    
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Fig. 2. Fotografía de un cangrejal de Chasmagnathus granulatus (a), una cueva de C. 

granulatus (b) y áreas intermareales adyacentes sin cuevas (c) en la laguna costera Mar 

Chiquita en donde se realizó el trabajo de campo para esta tesis. Fotos: Paulina 

Martinetto (a y b) y Florencia Botto (c).  
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CAPITULO I 

Uso de hábitat del cangrejo Cyrtograpsus angulatus en intermareales de fondos 

blandos habitados por el cangrejo cavador Chasmagnathus granulatus 
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 INTRODUCCION 

La competencia por espacio y la interferencia directa entre especies no es un proceso 

usualmente dominante en hábitat de fondos blandos (e.g. Peterson1991, Wilson 1991), aunque la 

competencia por la explotación de recursos alimenticios limitados puede ser importante (Lenihan 

y Micheli 2001). La explicación frecuentemente dada es que en sedimentos blandos el alimento 

más que el espacio es el recurso limitante (Peterson 1992). La estructura tridimensional de los 

sedimentos blandos permite una partición vertical y horizontal del espacio, minimizando las 

oportunidades para la competencia directa por el espacio mediante la ubicación de los 

organismos a diferentes profundidades (Wilson 1991). Otro posible mecanismo que previene la 

saturación, y por lo tanto la exclusión, puede ser la carencia de suficiente disponibilidad de 

larvas para asentarse y saturar el espacio disponible (teoría de “supply-side” Lewin 1986, Valiela 

1995). Cualquiera sea el factor involucrado, la coexistencia de muchas especies competidoras es 

un área que permanece poco explorada en comunidades de fondos blandos. 

Aunque existen estudios que muestran que la competencia potencialmente puede volverse 

importante cuando el recurso es espacio (Wilson 1991), el desplazamiento de hábitat ha sido 

reportado en muy pocos casos (e.g. Peterson 1977, Peterson y Andre 1980, Wilson 1980, 

Brenchley y Carlton 1983, Kurihara et al. 1989). Los ejemplos de interacción competitiva en 

general involucran organismos con relativamente poca movilidad, como gasterópodos y 

poliquetos, que comparten el acceso al sedimento (Woodin 1974, 1976, Levin 1981). Pero el 

desplazamiento de hábitat por competencia podría existir también entre organismos con mayor 

movilidad como los cangrejos Chasmagnathus granulatus y Cyrtograpsus angulatus.  

Estas especies son comunes en áreas intermareales del Atlántico Sudoccidental (e.g. Spivak 

1997a, b, Iribarne et al. 1997), aunque raramente se encuentran compartiendo el mismo micro 
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hábitat (Spivak et al. 1994, Iribarne et al. 2003). La distribución geográfica de C. angulatus se 

solapa con la de C. granulatus, pero además habita áreas mas al sur (norte y centro de la 

Patagonia Argentina, ver Spivak 1997a, b, Boschi 2000). Hay agrupaciones de C. angulatus que 

construyen cuevas y forman densos cangrejales pero este comportamiento es raro cuando 

coexiste con C. granulatus (Iribarne et al. 2003, Palomo et al. 2003a). En las áreas donde ambas 

especies coexisten, los cangrejales de C. angulatus se encuentran restringidos a pequeñas áreas 

más arenosas. Sin embargo, un trabajo experimental mostró que cuando C. granulatus fue 

excluído dentro de sus cangrejales individuos de C. angulatus se asentaron y formaron cuevas 

superficiales (Botto e Iribarne 1999). Otros experimentos de campo mostraron que los adultos de 

C. granulatus siempre desplazan a C. angulatus de las cuevas (Iribarne et al. 2003). Incluso en 

diversos sitios ubicados al sur del límite de la distribución de C. granulatus sobre la costa 

patagónica, áreas intermareales de fondos blandos son dominadas por cangrejales de C. 

angulatus y de Cyrtograpsus altimanus (Iribarne et al. 2003). A pesar de toda esta información 

poco se conoce sobre los mecanismos de competencia y cómo las características poblacionales 

de C. angulatus pueden ser afectadas por la competencia con C. granulatus.  

En este capítulo se estudió cómo la presencia de C. granulatus y de sus cuevas afectan el uso 

de hábitat de C. angulatus. Con este fin, se compararon las abundancias, distribuciones de tallas, 

proporción sexual, incidencia de autotomías y dietas de áreas de cangrejales de C. granulatus 

versus áreas adyacentes sin cuevas. 

MATERIALES Y METODOS 

Sitio de estudio 

El estudio se llevó a cabo en la parte baja del intermareal de la laguna costera Mar Chiquita 

debido a que éste es el único sector que es inundado diariamente y que puede ser utilizado por C. 
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angulatus. Dado que el principal objetivo de este estudio fue comparar densidades, proporciones 

sexuales, distribuciones de tallas, incidencia de autotomías y dieta de cangrejos entre áreas, el 

muestreo se realizó en áreas apareadas con cuevas de  C. granulatus (de aquí en adelante 

“cangrejales”) y sin cuevas (de aquí en adelante “fuera del cangrejal”, ver Iribarne et al. 1997, 

2000, introducción general en esta tesis). 

Para el muestreo dos sectores de la laguna con áreas apareadas (cangrejal/fuera del cangrejal) 

fueron seleccionados. Las muestras fueron obtenidas durante diciembre de 2000, junio, julio y 

diciembre de 2001 y enero, febrero y marzo de 2002. Cada mes fue muestreado durante 3 a 5 

días consecutivos. El número de días varió debido a limitaciones climáticas, especialmente 

durante los meses de invierno. Para obtener un conjunto de datos mas completo, en los análisis se 

incluyeron datos de enero, febrero y marzo de 2000 y enero y febrero de 2001 obtenidos en las 

mismas áreas y con la misma metodología en un estudio previo (Martinetto 2001). La inclusión 

de estos datos permitió una comparación a largo plazo.  

Abundancia y diámetro de cuevas de C. granulatus 

Para evaluar la actividad de C. granulatus se obtuvieron medidas de abundancia y de 

diámetros de las cuevas en cada área para cada mes. En base al nivel de marea, el intermareal fue 

dividido en 4 zonas paralelas a la costa con diferencias en la amplitud de marea de 20 cm. La 

abundancia de cuevas se determinó durante la marea baja contando el número de cuevas dentro 

de diez cuadrados (0.5 m de lado) distribuídos al azar en cada zona. Para determinar el tamaño 

de las cuevas se midieron 20 cuevas en su apertura máxima en cada zona. Diferencias en la 

abundancia de cuevas y en la distribución de tallas entre zonas y meses fueron evaluadas usando 

un ANOVA de dos vías de medidas repetidas, con el factor mes como medida repetida (Zar 

1999). En caso de que se encontrara interacción significativa se utilizaron comparaciones 
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planeadas (planned comparisons, Underwood 1997) para identificar la naturaleza de la 

interacción. 

Abundancias, tallas y proporciones sexuales de C. granulatus y C. angulatus en áreas 

submareales dentro y fuera de cangrejales de C. granulatus 

Para evaluar si las abundancias, distribuciones de tallas y proporciones sexuales de C. 

granulatus y C. angulatus en el submareal varían entre áreas y entre meses, se colectaron 

cangrejos utilizando una red de playa (malla 1 cm) que fue arrastrada por 50 m paralelos a la 

costa durante la marea alta. De esta manera, se pudieron capturar aquellos individuos de C. 

granulatus que se encontraban fuera de las cuevas y aquellos C. angulatus que utilizan estas 

áreas cuando quedan cubiertas con agua. Para mantener una apertura constante de la red una soga 

de 7 m separaba los dos extremos, y de esta manera se cubría un área de 350 m2 con cada 

arrastre. Luego de cada arrastre, los cangrejos eran separados por especie y sexo, contados y 

medidos (ancho máximo del caparazón, precisión 0.5 mm). Debido a que el número de días 

consecutivos muestreados en cada mes no fue constante, los datos no fueron balanceados. Por lo 

tanto, se utilizó un ANOVA de dos vías de medidas repetidas Tipo III para datos no balanceados 

(Shaw y Mitchell-Ods 1993) para evaluar la hipótesis nula de no diferencias en la captura de 

cada especie entre áreas y meses. La prueba de Kolmogorov-Smirnov (Hollander y Wolfe 1999) 

se utilizó para evaluar diferencias en las distribuciones de tallas entre áreas para cada mes. Para 

comparar si la proporción sexual de C. granulatus y C. angulatus se encontraba sesgada de 1:1, 

se calcularon las proporciones de machos y hembras para cada especie en cada área y cada mes. 

Diferencias en las proporciones sexuales entre áreas fueron evaluadas usando una prueba de Chi-

cuadrado (Zar 1999). En caso de que la hipótesis nula de falta de diferencias entre proporciones 
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fuera rechazada, se aplicó una prueba tipo Tukey de comparaciones múltiples entre proporciones 

para identificar aquellos meses en los que la proporción sexual difería entre áreas (Zar 1999).  

Dieta de C. granulatus y C. angulatus dentro y fuera de cangrejales de C. granulatus 

Para examinar la dieta de C. granulatus y C. angulatus, se colectaron entre 10 y 25 cangrejos 

de cada especie dentro y fuera del cangrejal en junio y diciembre de 2001 y enero, febrero, 

marzo, junio y julio de 2002. Nuevamente, los cangrejos fueron colectados con una red de 

arrastre, por lo tanto el análisis se realizó con cangrejos que no se encontraban en sus cuevas y 

que se encontraban dentro o fuera de cangrejales durante la marea alta. Dado que durante los 

meses de invierno las abundancias de C. granulatus fueron muy bajas o incluso nulas (ver 

resultados abajo), la dieta para esta especie fue analizada desde diciembre de 2001 a marzo de 

2002. Los cangrejos fueron fijados en formalina al 5%. Posteriormente, se les extrajo el tracto 

digestivo y se lo almacenó en etanol al 70%. El material dentro de los tractos digestivos fue 

examinado bajo lupa y los ítems presa fueron separados por grupo taxonómico. Diferencias en el 

porcentaje de individuos con estómagos vacíos fueron evaluadas utilizando la prueba Z (Devore 

2000). La frecuencia de ocurrencia (FO) de cada ítem se calculó dividiendo el número de 

cangrejos en la muestras conteniendo una determinada presa por el número total de cangrejos en 

la muestra. Las proporciones de los ítems alimenticios fueron comparadas entre hábitat con una 

prueba de Chi-cuadrado para más de dos proporciones (Zar 1999).  

Incidencia de autotomías en C. angulatus dentro y fuera de cangrejales de C. granulatus 

Debido a que C. angulatus presenta una alta incidencia de autotomía de patas (Spivak y 

Politis 1989), se calculó el porcentaje de cangrejos con autotomías para machos y hembras por 

separado en cada área. El tipo de miembro autotomizado (pata caminadora, 2do a 5to pereiópodo, 

o quelípedo, 1er pereiópodo) también fue registrado. Para comparar si el porcentaje de cangrejos 
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con autotomías difería entre áreas, sexo y tipo de miembro autotomizado se utilizó una prueba de 

Z (Devore 2000). 

RESULTADOS 

Abundancia y diámetro de cuevas de C. granulatus 

La densidad de cuevas de C. granulatus mostró una interacción significativa entre las zonas 

del intermareal y los meses (F= 54,287, gl= 30, P< 0,001). Desde enero del 2000 a julio de 2001, 

la densidad de cuevas fue mayor en el intermareal alto y decreció hacia los niveles más bajos del 

intermareal (Fig. I. 1). A partir de diciembre de 2001 hasta marzo de 2002 las densidades fueron 

más bajas que en los otros meses y no se observaron diferencias entre zonas (Fig. I. 1). 

La distribución de tamaños de cuevas también mostró una interacción significativa entre 

zonas y meses (F= 2,897, gl= 27, P< 0,001). Desde enero de 2000 a junio de 2001, los diámetros 

de las cuevas mostraron un incremento en el tamaño desde el intermareal alto hacia el 

intermareal bajo. A partir de julio de 2001, los diámetros de las cuevas en el intermareal alto 

fueron mayores que los meses precedentes alcanzando el mismo tamaño de las cuevas de los 

niveles más bajos (Fig. I. 2). 

Abundancias, tallas y proporciones sexuales de C. granulatus y C. angulatus dentro y fuera 

de cangrejales de C. granulatus 

Las abundancias de C. granulatus mostraron una interacción significativa entre áreas y meses 

tanto en hembras (F= 23,296, gl= 8, P< 0,001; Fig. I. 3a) como en machos (F= 12,328, gl= 9, P< 

0,001; Fig. I. 3b). En ambos casos, desde enero de 2000 a febrero de 2001, y en marzo 2002 las 

abundancias fueron más altas en las áreas de cangrejal. A partir de junio de 2001 a febrero de 

2002, las abundancias fueron más bajas que los meses precedentes y no se observaron 
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diferencias entre áreas. En julio de 2001 ningún individuo de C. granulatus fue capturado dentro 

o fuera del cangrejal. 

C. angulatus también mostró una interacción significativa en la abundancia entre meses y 

áreas en hembras (F= 7,304, gl= 10, P< 0,001; Fig. I. 3c) y machos (F= 2,598, gl= 10, P= 0,016; 

Fig. I. 3d). Las abundancias de machos y hembras fueron más altas fuera del cangrejal desde 

enero de 2000 a febrero de 2001 y en marzo de 2002. En junio y diciembre de 2001 fueron más 

abundantes en el cangrejal, y en julio 2001 y enero y febrero de 2002 no se observaron 

diferencias entre áreas. 

La proporción de tallas en los machos de C. granulatus mostró diferencias entre áreas en 

enero de 2000, enero y febrero de 2001 y marzo de 2002, con individuos pertenecientes a las 

tallas mas grandes mas frecuentes fuera del cangrejal (Fig. I. 4). Las hembras de C. granulatus 

también mostraron un patrón similar durante enero de 2000, febrero de 2001 y marzo de 2002 

(Fig. I. 4).  

Los machos de C. angulatus mostraron diferencias en las distribuciones de tallas entre áreas 

en enero, febrero, julio y diciembre de 2001 y febrero de 2002, siendo las tallas más grandes más 

frecuentes en el cangrejal (Fig. I. 5). Las hembras también mostraron una mayor proporción de 

tallas grandes en el cangrejal durante enero y febrero de 2000 y enero y junio de 2001 (Fig. I. 5). 

La proporción sexual de C. granulatus en los cangrejales estuvo sesgada hacia machos en 

enero y marzo de 2002 y hacia hembras en marzo de 2000 (Tabla I. 1; Fig. I. 6a). Fuera del 

cangrejal la proporción sexual estuvo sesgada hacia machos en enero de 2000 y marzo de 2002 y 

hacia hembras en marzo de 2000 y enero y febrero de 2001 (Tabla I. 1; Fig. I. 6a). Durante todo 

el período de estudio no se encontraron diferencias en la proporción sexual entre áreas (Fig. I. 

6a). 
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La proporción sexual de C. angulatus estuvo sesgada hacia machos únicamente en el 

cangrejal en enero de 2002. El resto de los meses la proporción sexual estuvo sesgada hacia 

hembras excepto en junio de 2001, febrero y marzo de 2002 en ambas áreas y en el cangrejal en 

julio de 2001 que no fue sesgada (Tabla I. 1; Fig. I. 6b). El sesgo hacia hembras fue mayor fuera 

del cangrejal desde enero de 2000 hasta febrero de 2001 y enero de 2002 (Fig. I. 6b). 

Dieta de C. granulatus y C. angulatus dentro y fuera de cangrejales de C. granulatus 

En diciembre ningún individuo de C. granulatus fue capturado fuera del cangrejal. Dentro 

del cangrejal el porcentaje de individuos con estómagos vacíos fue mayor para hembras que para 

machos (Tabla I. 2). En verano de 2002, el porcentaje de individuos con estómagos vacíos fue 

mayor afuera del cangrejal y mayor para machos que para hembras (Tabla I. 2). Los estómagos 

contenían en su mayoría microalgas y sedimento. Solo tres cangrejos (2 machos y 1 hembra) 

capturados en el cangrejal tuvieron restos de poliquetos en sus estómagos. 

El porcentaje de estómagos vacíos de C. angulatus fue mayor en el cangrejal para machos 

durante la primavera de 2001 y verano de 2002, y para hembras en verano e invierno de 2002 

(Tabla I. 2). El porcentaje de estómagos vacíos fue mayor fuera del cangrejal en invierno de 

2002 para machos y en invierno y primavera de 2001 para hembras (Tabla I. 2). Al igual que en 

C. granulatus, los estómagos de C. angulatus mostraron una alta frecuencia de microalgas y 

sedimento, pero otros ítems como poliquetos, restos de cangrejos, ostrácodos y foraminíferos 

fueron también usualmente encontrados (Tabla I. 3). La proporción de los ítems alimenticios no 

fue diferente entre áreas tanto para machos como para hembras (Tabla I. 4). 

Incidencia de autotomías en C. angulatus dentro y fuera de cangrejales de C. granulatus 

La incidencia de autotomías en C. angulatus mostró diferencias entre sexos, áreas y tipo de 

autotomías (Fig. I. 7). El porcentaje de individuos autotomizados fue mas alto fuera del cangrejal 
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tanto para machos como para hembras (Z= -2,987, P= 0,001; Z= -2,353, P= 0,009 

respectivamente). El porcentaje de hembras con autotomías fue mayor que el de machos tanto 

dentro como fuera del cangrejal (Z= 3,579, P= 0,001; Z= 2,223, P= 0,023 respectivamente). El 

porcentaje de hembras con autotomías de patas caminadoras fue mayor que en machos (Z= 

5,555, P< 0,001), mientras que los machos mostraron una incidencia mas alta en la pérdida de 

quelípedos que las hembras (Z= -5,105, P< 0,001). 

DISCUSION 

Los resultados presentados en este capítulo muestran que la presencia de Chasmagnthus 

granulatus limita la distribución y modifica los rasgos poblacionales de Cyrtograpsus angulatus. 

Las diferencias encontradas en abundancia, distribución de tallas, proporción sexual, dieta e 

incidencia de autotomías entre áreas dentro y fuera del cangrejal son evidencias de esta 

modificación. 

Dentro de los cangrejales de C. granulatus, C. angulatus presentó bajas abundancias, tallas 

mayores y un porcentaje de machos mayor que fuera del cangrejal sugiriendo una partición del 

hábitat dominada por C. granulatus. Este patrón cambió a lo largo del período de estudio cuando 

las densidades de C. granulatus y de sus cuevas fueron muy bajas o nulas. Este decrecimiento en 

las densidades de C. granulatus en la planicie de marea ha sido relacionado a un largo período de 

lluvias con precipitaciones que excedieron el promedio para esta región (ver Capítulo III), en el 

cual C. granulatus migró desde la planicie de marea hacia la marisma (Iribarne et al. 2003). 

Durante este período la planicie de marea permaneció inundada afectando la actividad de cavado 

de los cangrejos (ver Iribarne et al. 2003). El decrecimiento en las densidades de C. granulatus 

fue correspondido con un incremento en las densidades de C. angulatus dentro de las áreas de 

cangrejal, y no se observaron diferencias de tallas o en la proporción sexual entre áreas.  
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El análisis de dieta también parece sugerir que C. granulatus controla el uso del cangrejal por 

C. angulatus. C. angulatus parece ser muy flexible en su dieta. Los individuos analizados 

mostraron un amplio rango de ítems, incluyendo sedimento y microalgas así como poliquetos y 

cangrejos. Una población de C. angulatus analizada en la laguna Dos Patos, al sur de Brasil, ha 

sido descripta como omnívora, consumiendo preferentemente el pasto marino Zostera marina y 

en menor proporción pequeños moluscos (Heleobia australis y Erodona mactroies) y crustáceos 

peracáridos (Capitoli y Ortega 1993). En Caleta Valdez (Patagonia Argentina) esta especie es 

mayormente “comedor de depósitos” y construye y vive en cuevas formando cangrejales 

similares a los de C. granulatus (Palomo et al. 2003a). En un trabajo realizado en la parte interna 

de la laguna Mar Chiquita, el análisis de contenidos estomacales de C. angulatus asociados a los 

arrecifes del poliqueto Ficopomatus enigmaticus también mostró una gran variedad de ítems 

consumidos por esta especie. El 45% de los cangrejos consumieron algas pero también se 

encontraron foraminíferos, huevos de C. angulatus, nematodes, poliquetos (Leonereis acuta, 

Neanthes succinea y Nephtys fluviatilis), restos del gasterópodo Heleobia conexa, ostrácodos, 

larvas de dípteros y detritos (Schwindt et al. 2001). Aunque los ítems consumidos en el cangrejal 

no difirieron de los consumidos fuera del cangrejal el porcentaje de estómagos vacíos sí difirió. 

Los machos de C. angulatus tuvieron una alta frecuencia de estómagos vacíos en el cangrejal, 

pero este patrón se revirtió con una frecuencia más alta fuera del cangrejal durante el verano y el 

invierno de 2002 cuando C. granulatus estuvo casi ausente. Por lo tanto, la presencia de C. 

granulatus parece interferir con la actividad de alimentación de C. angulatus, al menos en 

machos. 

La diferencia entre áreas encontrada en la incidencia de autotomías en C. angulatus podría 

ser un resultado indirecto de la dominación de C. granulatus sobre C. angulatus. Las autotomías 
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son consideradas una adaptación para reducir la mortalidad (a un costo de predación parcial) y 

limitar lesiones, aunque también tienen consecuencias ecológicas negativas (e.g. Lawrence y 

Larrain 1994). Altos niveles de autotomías en poblaciones naturales sugiere importantes 

beneficios en el “fitness” aunque también surgen preguntas que tienen que ver con los costos 

potenciales que puede tener (e.g. Kuris y Mager 1975, Smith y Hines 1991, Smith 1992, 1995, 

Garvey et al. 1994). La pérdida de miembros especializados puede incrementar el tiempo de 

manipulación de presas, también el crecimiento puede verse reducido debido al costo de 

regeneración de un nuevo miembro. La reproducción puede verse a su vez afectada por un 

decrecimiento en la habilidad para atraer parejas, por un bajo desempeño competitivo, por 

obstaculizar físicamente la copulación o por reducir la fecundidad (Juanes y Smith 1995). En C. 

angulatus la alta incidencia de autotomías en hembras incrementa la epibiosis por bacterias y 

hongos filamentosos y ciliados coloniales, así como incrementa la acumulación de detritos en 

embriones y pleópodos. Como resultado de esto, la posibilidad de que los embriones completen 

el desarrollo exitosamente en hembras con autotomías múltiples es más baja que en hembras 

intactas (Silva et al. 2003). Las hembras que han perdido cuatro o más pereiópodos poseen una 

fecundidad media significativamente mas baja que la de hembras intactas (Luppi 1999). 

Mediante experimentos de campo se demostró además que la tasa de mortalidad de C. angulatus 

con tallas entre 2,5 y 3 cm aumenta con la presencia de autotomías y que la mayor parte de la 

mortalidad ocurrida puede ser adjudicada a canibalismo (Gavio e Iribarne 1994). La predación 

intraespecífica también ha sido observada en laboratorio con cangrejos adultos y principalmente 

juveniles consumiendo reclutas  (Luppi 1999), y ha sido propuesta como un posible mecanismo 

para explicar la alta incidencia de autotomías en C. angulatus en la laguna costera Mar Chiquita 

(Spivak y Politis 1989). Los resultados presentados en este capítulo muestran que C. angulatus 
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tiene una incidencia de autotomías más alta fuera del cangrejal en donde también se observaron 

abundancias más altas lo que aumenta la probabilidad de encuentros intraespecíficos. De esta 

manera, el límite en la distribución de C. angulatus impuesto por C. granulatus podría 

indirectamente afectar el éxito poblacional de C. angulatus al incrementar la incidencia de 

autotomías que, a su vez, afecta el éxito del desarrollo embrionario. 

Aunque la presencia de cangrejos braquiuros, en general pertenecientes a las familias 

Varunidae (e.g. especies de los géneros Pachygrapsus, Helice y Hemigrapsus) y Ocypodidae 

(e.g. Macrophthalmus y Uca) es muy común en estuarios, sólo unos pocos estudios han 

reportado interacciones entre estas especies (e.g. Willason 1981, Jones y Simons 1982, Kurihara 

et al. 1989, Daleo et al. 2003, Iribarne et al. 2003). La segregación de hábitat entre cangrejos ha 

sido generalmente explicada por diferentes tolerancias a la desecación, hábitos alimenticios y 

adaptaciones vinculadas con la actividad de cavado en relación a los distintos sustratos, y sólo 

muy pocos trabajos se refieren a interacciones tales como competencia (Kurihara et al. 1989) y 

predación directa (Daleo et al. 2003). En el caso de C. granulatus y C. angulatus una 

combinación de factores podrían estar generando la segregación de hábitat. Aunque ambas 

especies tienen la capacidad para construir cuevas, éstas juegan un rol clave en la vida de C. 

granulatus. En cambio, para C. angulatus, las cuevas no parecen ser tan importantes. Evidencia 

de esto es que existen poblaciones de C. angulatus que forman cangrejales similares a los de C. 

granulatus (e.g. en Caleta Sara y Caleta Valdés en la Patagonia Argentina, Iribarne et al. 2003) 

pero también existen poblaciones que no viven en cuevas como la de Mar Chiquita estudiada 

aquí y la de laguna Dos Patos en Brasil (Capitoli y Ortega 1993). El requerimiento de una cueva 

permanente para C. granulatus convierte al sedimento estable y compacto en un recurso 

limitante que podría promover un comportamiento territorial. Los resultados presentados aquí 
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muestran que C. angulatus está limitado a habitar áreas donde C. granulatus construye sus 

cuevas. Un comportamiento territorial en C. granulatus ha sido inferido en un estudio previo 

(Iribarne et al. 2003), y encuentros agresivos entre machos de ambas especies han sido 

observados en los límites de las áreas de cangrejales (Martinetto obs. per.). Los resultados aquí 

muestran que solo pocos individuos de C. angulatus entran a los cangrejales de C. granulatus, y 

aquellos que fueron encontrados dentro del cangrejal son en general los individuos mas grandes, 

con una mayor proporción de machos y con menos autotomías que los encontrados fuera del 

cangrejal. Sin embargo, este patrón se revirtió cuando la abundancia de C. granulatus fue muy 

baja o incluso nula. Durante este período, la abundancia de C. angulatus fue mayor en el 

cangrejal y no se observaron diferencias ni en la distribución de tallas, ni en la proporción sexual, 

ni en la incidencia de autotomías o en el porcentaje de estómagos vacíos. De esta manera, el área 

usualmente dominada por C. granulatus se convirtió en un área sin impedimentos para ser 

habitada por C. angulatus. Los mecanismos de competencia operando entre estas especies son 

evaluados con más detalle en el Capítulo II de esta tesis.  

En hábitat de sedimentos de fondos blandos otros factores, tales como disturbio y predación, 

mas que competencia limitan la distribución de los organismos (Peterson 1979, 1991) aunque 

existen algunos estudios de interacciones competitivas entre organismos de fondos blandos que 

afecta la distribución espacial (ver Wilson 1991). La explicación generalmente propuesta para 

esto es que, en contraste a la epifauna sésil de los intermareales rocosos, las especies bentónicas 

en fondos blandos son lo suficientemente móviles como para reducir la intensidad de la 

competencia local (Peterson y Andre 1980). Los resultados obtenidos aquí, consistentemente 

demuestran que la competencia por sustrato puede ocurrir en intermareales de fondos blandos, y 

este es un buen ejemplo para ilustrar cómo un factor externo, en este caso un período largo de 
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precipitaciones, puede afectar el resultado de la interacción dependiendo de la respuesta que cada 

especie tenga hacia un factor determinado.  
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Tabla I. 1. Proporción de machos de Chasmagnathus granulatus y Cyrtograpsus angulatus de 

individuos capturados dentro y fuera de cangrejales de C. granulatus. Los asteriscos indican 

sesgo de la proporción 1:1 (Z-test; *: p< 0,050, **: p< 0,010, ***: p< 0,001). 

 

 

 Chasmagnathus granulatus Cyrtograpsus angulatus 

 Cangrejal Fuera Cangrejal Fuera 

 N 
Proporción 

de machos 
N 

Proporción 

de machos 
N 

Proporción 

de machos 
N 

Proporción 

de machos 

Enero 2000 1794 0,54 52 0,61* 168 0,28*** 1876 0,13*** 

Febrero 2000 1133 0,51 26 0,48 148 0,25*** 1588 0,17*** 

Marzo 2000 379 0,35** 13 0,31** 133 0,23*** 857 0,07*** 

Eenero 2001 1280 0,52 22 0,40** 123 0,44* 1321 0,10*** 

Febrero 2001 1278 0,48 31 0,42** 141 0,28*** 1588 0,17*** 

Junio 2001 4 0,50 1 0 242 0,49 56 0,49 

Julio 2001 0  0  113 0,49 140 0,36** 

Deciembre 2001 20 0,52 1 0 948 0,34*** 147 0,45* 

Enero 2002 38 0,76** 8 0,5 702 0,58* 1012 0,41* 

Febrero 2002 57 0,49 101 0,54 427 0,50 390 0,50 

Marzo 2002 195 0,61* 32 0,72** 153 0,51 308 0,49 
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Tabla I. 2. Porcentajes de Chasmagnathus granulatus y Cyrtograpsus angulatus con estómagos 

vacíos para individuos capturados dentro (C) y fuera (F) de cangrejales de Chasmagnathus 

granulatus. 

 

 

 Machos Hembras 

 N analizado % vacío N analizado % vacío 

 C F C F C F C F 

Chasmagnathus granulatus 

Primavera 2001 11 0 18,18 0 13 0 23,08 0 

Verano 2002 15 8 20 37,5 19 12 5,26 8,33 

Cyrtograpsus angulatus 

Invierno 2001 9 17 0 0 31 57 0 3,51 

Primavera 2001 14 4 14,29 0 30 16 3,33 25 

Verano 2002 30 37 33,33 29,73 30 41 20 14,63 

Invierno 2002 33 11 6,06 9,09 20 12 10 0 
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Tabla I. 3. Frecuencia de ocurrencia de ítems presa encontrados en estómagos de Cyrtograpsus angulatus capturados dentro (C) y fuera 

(A) de cangrejales de Chasmagnathus granulatus. 

 

 Machos Hembras 

 
Invierno 

2001 

Primavera 

2001 
Verano 2002 

Invierno 

2002 

Invierno 

2001 

Primavera 

2001 
Verano 2002 

Invierno 

2002 

Items C A C A C A C A C A C A C A C A 

Sedimento 0,89 0,88 0,86 0,25 0,43 0,65 0,82 0,73 1,00 0,92 0,93 0,62 0,63 0,76 0,90 0,92 

Microalgas 0,44 0,41 0,29 0,50 0,10 0,19 0,54 0,64 0,55 0,32 0,27 0,19 0,37 0,39 0,60 0,50 

L. acuta 0,11 0 0,36 0,50 0,07 0,11 0,06 0,09 0,32 0,03 0,27 0,31 0,10 0,07 0.10 0,42 

N. succinea 0 0 0 0 0 0,05 0,06 0 0 0,02 0 0,06 0,10 0 0,10 0 

Cangrejos 0,22 0 0 0 0,33 0,30 0,24 0,18 0,16 0,09 0 0,06 0,10 0,10 0 0 

Foraminíferos 0,67 1,00 0,36 0,25 0,03 0,11 0 0 0,77 0,96 0,67 0,19 0,07 0,17 0 0 

Ostrácodos 0,11 0,47 0,36 0 0,07 0,13 0 0 0,39 0,40 0,60 0,12 0,13 0,19 0,05 0 

Huevos 0,67 0,94 0 0 0 0 0 0 0,64 0,60 0 0 0 0,02 0 0 

Otros 0,22 0,06 0,14 0,25 0,03 0 0 0 0,29 0,12 0,17 0,12 0,03 0,02 0 0,08 

29 
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Tabla I. 4. Resultados del análisis comparando proporciones de ítems alimenticios 

encontrados en contenidos estomacales de Cyrtograpsus angulatus capturados dentro y 

fuera de cangrejales de Chasmagnathus granulatus. 

 

 

 
 Machos Hembras 

 gl χ2 p gl χ2 p 

Invierno 2001 5 4,180 0,524 7 6,785 0,452 

Primavera 2001 3 2,341 0,505 5 5,509 0,357 

Verano 2002 7 2,778 0,905 8 0,059 1,000 

Invierno 2002 5 1,431 0,921 4 5,285 0,259 
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Fig. I. 1. Densidad de cuevas de Chasmagnathus granulatus en cuatro niveles del 

intermareal.  Los límites de los gráficos de cajas indican el 75to y el 25to percentil, las 

líneas representan el 10mo y el 90mo percentil, los puntos dentro de las cajas son medianas, 

y los círculos indican datos por encima del 90mo percentil (outliers). Las líneas 

horizontales conectan valores no diferentes. 
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Fig. I. 2. Diámetros de cuevas de  Chasmagnathus granulatus en cuatro niveles del 

intermareal. Las líneas horizontales conectan valores no diferentes. 
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Fig. I. 3. Abundancias de Chasmagnathus granulatus y Cyrtograpsus angulatus dentro 

(cajas grises) y fuera (cajas blancas) de cangrejales de C. granulatus. Letras diferentes 

indican diferencias en las abundancias de cangrejos entre áreas y meses. 
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Fig. I. 4. Distribuciones de tallas de Chasmagnathus granulatus dentro (barras grises) y 

fuera (barras blancas) de cangrejales de C. granulatus.  Los asteriscos indican diferencias 

entre áreas (prueba Kolmogorov-Smirnov; ***: p< 0,001, **: p< 0,010, *: p< 0,050).  
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Fig. I. 5. Distribuciones de tallas de Cyrtograpsus angulatus dentro (barras grises) y 

fuera (barras blancas) de cangrejales de C. granulatus.  Los asteriscos indican diferencias 

entre áreas (prueba Kolmogorov-Smirnov; ***: p< 0,001, **: p< 0,010, *: p< 0,050).  
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Fig. I. 6. Número de machos versus número de hembras de Chasmagnathus granulatus 

(a) y Cyrtograpsus angulatus (b) dentro (puntos y barras en negro) y fuera (puntos y 

barras en blanco) de cangrejales C. granulatus. Note que los ejes se encuentran en escala 

logarítmica. Los gráficos de barras muestran el porcentaje de machos en el tiempo de 

muestreo. Los asteriscos muestran diferencias entre áreas.  
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Fig. I. 7. Relación entre el número de Cyrtograpsus angulatus machos y hembras con y 

sin autotomías capturados dentro (C) y fuera (A) de cangrejales de Chasmagnathus 

granulatus. Diferentes letras indican diferencias en la proporción entre áreas y sexos. Las 

patas caminadoras incluyen del 2do al 5to pereiópodo y los quelípedos al 1er pereiópodo. 
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CAPITULO II 
 

Actividad cavadora y efectos de Cyrtograpsus angulatus sobre las 

características del sedimento y la infauna en intermareales habitados por el 

cangrejo Chasmagnathus granulatus: interacciones y posibles mecanismos 

de competencia. 
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 INTRODUCCION 

En una comunidad ecológica, la fuerza de la competencia interespecífica es afectada 

por la similitud entre las especies (Abrams 1983). La coexistencia requiere que las 

especies difieran en la manera en la que afectan y son afectadas por sus recursos 

(Chesson 2000). Por lo tanto la coexistencia requiere que la fuerza de la competencia 

intra-específica se incremente en relación a la competencia inter-específica (Amarasekare 

2003). Para reducir la competencia inter-específica, las diferencias ecológicas entre 

especies pueden distinguirse evaluando cómo y qué recursos utilizan, cuándo los explotan 

o dónde experimentan limitaciones (Amarasekare 2003).  

Los rasgos de historia de vida u otras diferencias intrínsecas entre especies les 

permiten escapar o minimizar la competencia a través de diferentes mecanismos 

(Chesson 2000). Uno de esos mecanismos, en ambientes espacialmente homogéneos 

donde la competencia es posible, involucra alguna forma de agrupamiento intra-

específico y segregación inter-específica (Bolker y Pacala 1999). El competidor superior 

no puede explotar todos los recursos o espacios disponibles dejando intervalos en el 

paisaje que son ocupados por el competidor inferior (Murrell y Law 2003). Este 

mecanismo es llamado competencia por desplazamiento, donde la coexistencia es 

mantenida creando diferencias espaciales en el nicho entre especies (Amarasekare 2003). 

Un segundo mecanismo de competencia recientemente propuesto que involucra 

agrupamiento intra-específico y segregación inter-específica es la heteromiopía1 (sensu 

Murrell y Law 2003). Se denomina heteromiopía (traducido del inglés “heteromyopia”) a 
                                            
1 El término heteromiopía se construye en base a que el espacio puede promover la coexistencia de los 
competidores pero solo si la distancia a la cual los individuos perciben sus vecinos heteroespecíficos es más 
corta que la distancia a la cual ellos perciben sus conespecíficos. Murray y Law (2003) propusieron en 
forma de metáfora el término heteromiopía en relación a los individuos que son “cortos de vista” o 
“miopes” en la detección de individuos de otra especie en relación a los de su propia especie. 
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la situación en la que la competencia intraespecífica ocurre a distancias mas cortas que la 

competencia interespecífica, de manera que la segregación espacial se vuelve lo 

suficientemente fuerte como para promover la coexistencia.  

Las interacciones competitivas son fuertes entre aquellas especies que poseen 

funciones similares que operan a la misma escala (Peterson et al. 1998). Sin embargo, 

esta similitud de funciones entre las especies debe tener un límite de manera de permitir 

la coexistencia de los competidores (Abrams 1983). Los roles que las distintas especies 

tienen en la regulación de los procesos a nivel de comunidad han motivado diversas 

hipótesis que relacionan la vulnerabilidad de los sistemas con la presencia de especies 

con funciones similares (Johnson et al. 1996). Una de las hipótesis más discutidas es la 

de especies redundantes (sensu Walker 1992). Sin embargo, existen evidencias que 

sugieren que los roles funcionales que las especies poseen están sujetos a las influencias 

de las condiciones ambientales locales y las especies pueden parecer desempeñar la 

mismo función bajo condiciones restringidas, pero sus funciones pueden variar en 

ambientes naturalmente heterogéneos (Wellnitz y Poff 2001). Otra crítica al tratar de 

calificar a las especies como redundantes es que cuanto menos variables sean medidas es 

más probable calificarlas como redundantes (Rosenfeldt 2002). Recientemente se ha 

propuesto que la redundancia de efectos podría ser rara, y por esto sería más conservativo 

hablar de similitud entre especies (Chalcraft y Resetarits 2003). 

En el Capítulo I se observó que una fuerte interacción competitiva, en la que el 

recurso en juego sería el sustrato, podía tener lugar entre Chasmagnathus granulatus y 

Cyrtograpsus angulatus. En tal interacción, C. granulatus sería la especie dominante ya 

que limita la distribución y modifica algunas características poblacionales de 
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Cyrtograpsus angulatus. Además, si la competencia es fuerte también podría 

hipotetizarse que estas especies son similares en algunas funciones ecológicas 

relacionadas con uso del sustrato.   

En base a esto, en este capítulo se evaluó si en ausencia de C. granulatus, el 

competidor dominante, C. angulatus cambia su comportamiento de utilización del 

espacio y los recursos. En particular, se realizaron dos experimentos de 

inclusión/exclusión de cangrejos en áreas donde habitan ambas especies para evaluar las 

siguientes hipótesis: (a) en ausencia del competidor dominante C. angulatus puede 

utilizar las cuevas de C. granulatus o generar sus propias cuevas si éstas no se encuentran 

disponibles, (b) las tallas grandes de C. angulatus poseen una capacidad inferior para 

formar cuevas que las tallas pequeñas, y (c) el efecto de C. angulatus sobre el sedimento 

y la abundancia de organismos infaunales es similar al de C. granulatus. 

MATERIALES Y METODOS 

Lugar de estudio 

Los experimentos se realizaron en áreas del intermareal bajo de la laguna de Mar 

Chiquita en donde habitan ambas especies. El cangrejo Chasmagnathus granulatus vive 

en cuevas asociadas a sedimentos blandos con alto porcentaje de limo mientras que 

Cyrtograpsus angulatus vive libre en el submareal en sedimentos arenosos y fangosos 

pero evitando las áreas dominadas por C. granulatus (ver Capítulo 1 por detalles).  

Utilización y formación de cuevas por Cyrtograpsus angulatus en el cangrejal de 

Chasmagnathus granulatus 

Para evaluar si Cyrtograpsus angulatus puede construir cuevas en áreas de 

cangrejales de Chasmagnathus granulatus cuando éste está ausente, y si existen 
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limitaciones para construir y/o mantener cuevas con respecto a la talla de los cangrejos, 

se realizó un experimento de inclusión de C. angulatus en áreas de cangrejales de C. 

granulatus durante febrero de 2006. Debido a que las poblaciones de C. angulatus que 

forman cangrejales en Caleta Valdés y asociados a los parches de Rupia maritima en el 

interior de la laguna Mar Chiquita presentan en general tallas de entre 2 y 3 cm (Iribarne 

et al. 2003) y la población analizada en este trabajo puede llegar hasta más de 4 cm 

(Capítulo I), se diseñó un experimento que permitiera evaluar si las tallas mayores se ven 

limitadas para construir y/o mantener cuevas. Para ello se seleccionaron dos sitios con 

cangrejales de C. granulatus y en cada uno se dispusieron 20 cajas de tejido plástico 

(malla 1 cm, 40 cm x 40 cm de lado, con techo y sin fondo). Durante este período, estas 

áreas se encontraban ocupadas por altas densidades de cuevas de Chasmagnathus 

granulatus (similares a las de los veranos de 2000 y 2001, ver Capítulo I). Los 

tratamientos asignados al azar a las cajas fueron: (a) inclusión de Cyrtograpsus angulatus 

de tallas chicas (< 2,7 cm) con una cueva de Chasmagnathus granulatus, (b) inclusión de 

Cyrtograpsus angulatus de tallas chicas sin cueva de Chasmagnathus granulatus, (c) 

inclusión de Cyrtograpsus angulatus de tallas grandes (> 3,3 cm) con una cueva de 

Chasmagnathus granulatus y (d) inclusión de Cyrtograpsus angulatus de tallas grandes 

sin cueva de Chasmagnathus granulatus. Para estandarizar se incluyeron solamente 

cangrejos machos (1 por caja) debido a que los machos incrementan sus proporciones, en 

comparación a las hembras, en áreas de cangrejales (Capítulo I). Las cajas fueron 

revisadas luego de 5 días de comenzado el experimento y a los 15 días. En cada unidad 

experimental se registró la formación de nuevas cuevas y la utilización de las cuevas de 

C. granulatus en los tratamientos correspondientes. Para evaluar si la cantidad de cuevas 
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construidas por los cangrejos difería entre tratamientos se utilizó una prueba de Chi-

cuadrado (Zar 1999) comparando la proporción de cajas con cuevas entre tratamientos.  

Para analizar diferencias entre tratamientos en el contenido de agua y de materia 

orgánica se obtuvieron 2 muestras de sedimento de 5 cm de diámetro y 10 cm de 

profundidad. El contenido de agua del sedimento fue obtenido como la diferencia entre el 

peso húmedo y el peso seco luego de secar las muestras a 70°C durante 72 hs. El 

contenido de materia orgánica se determinó como el porcentaje del peso seco libre de 

cenizas (incinerando submuestras de 10 g a 550°C durante 8 hs, Crisp 1971). Debido a 

que las microalgas son ítems frecuentemente encontrados en contenidos estomacales de 

C. angulatus en estas áreas (Capítulo I), también se determinó el contenido de clorofilas 

del sedimento superficial (muestras de 1 cm de profundidad, 3 cm de diámetro). Las 

muestras fueron tratadas para extraer los pigmentos con 10 ml de acetona al 90% durante 

24 hs, zonicadas (durante 5 minutos) y centrifugadas (5000 rpm durante 3 minutos). El 

contenido de clorofila a fue determinado utilizando análisis espectrofotométrico. El 

contenido de clorofila a en el sedimento fue calculado utilizando la siguiente fórmula:  

Clorofila a (mg/cm2)= 11,4 mg*cm/ml*(A665-A750)*10ml/1cm/área (cm2) (Lorenzen 

1967). 

 Para evaluar la hipótesis de falta de diferencias entre cangrejales y tratamientos en 

los contenidos de agua, materia orgánica y clorofila se utilizó un ANOVA de dos vías 

(Zar 1999) con área (cangrejales) y tratamiento como factores. En caso de no encontrar 

diferencias entre áreas los datos se agruparon y se analizaron diferencias entre 

tratamientos con ANOVA de una vía.  
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Efectos de Chasmagnathus granulatus y Cyrtograpsus angulatus sobre el sedimento y 

la infauna 

Para evaluar el efecto de Cyrtograpsus angulatus sobre el sedimento y su rol 

funcional en presencia o ausencia de Chasmagnathus granulatus se desarrolló un 

experimento en Mar Chiquita durante febrero y marzo de 2003. Se seleccionaron dos 

áreas, una con sedimento arenoso-limoso (área fangosa; 21% de limo, 75% de arena fina, 

y 4% de grava) y otra con sedimento arenoso (área arenosa; 8% de arcillas, 90% de arena 

fina y 2% de grava). El área de sedimento fangoso es comúnmente habitada por C. 

granulatus y ha sido referida como cangrejal en diversos trabajos (e.g. Botto e Iribarne 

2000, Escapa et al. 2004, Martinetto et al. 2005) y en los demás capítulos de esta tesis. 

En esta área, C. granulatus puede formar cangrejales con densidades de hasta 40 

cuevas.m-2 (ver Capítulo I), sin embargo durante el período del experimento las 

densidades de cuevas fueron inferiores a 1 cueva.m-2. En cada una de estas áreas se 

colocaron 36 cajas de alambre tejido con techo y sin fondo (tamaño de la malla 5 cm, 1 x 

1 m de lado, 20 cm de alto) en las cuales se asignaron al azar los siguientes tratamientos: 

(a) inclusión de 6 C. granulatus, (b) inclusión de 6 C. angulatus, (c) inclusión de ambas 

especies (3 cangrejos de cada especie) y (d) control de caja sin cangrejos. Para evaluar si 

el efecto cambiaba a través del tiempo se obtuvieron 5 réplicas después de un mes y las 4 

restantes luego de dos meses. De cada réplica se obtuvieron 2 muestras de sedimento 

durante la marea baja de 5 cm de diámetro y 10 cm de profundidad para analizar el 

contenido de agua, contenido de materia orgánica y granulometría del sedimento. Para 

determinar los contenidos de agua y de materia orgánica las muestras de sedimento 

fueron procesadas como se describió anteriormente. La granulometría del sedimento se 
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determinó siguiendo a Carver (1971) tamizando las muestras por tamices de 2000 μm, 

500 μm y 63 μm, separando las muestras en grava, arena fina y limo. Para evaluar efectos 

de los diferentes tratamientos sobre organismos infaunales se tomaron dos muestras en 

cada unidad experimental, una para meiofauna (5 cm de diámetro, 2 cm de profundidad) 

y otra para macrofauna (10 cm de diámetro y 5 cm de profundidad). De cada muestra de 

meiofauna previamente homogeneizada se obtuvo una submuestra de 2 cm de diámetro 

por 2 cm de profundidad que fue tratada con rosa de bengala para teñir los individuos 

vivos y así permitir una mejor visualización (Higgins y Thiel 1988). La muestra fue 

tamizada (0,1 mm de malla) y todos los organismos retenidos en el tamiz fueron 

preservados en formalina al 5%. Los organismos meiofaunales fueron identificados y 

cuantificados bajo lupa (4x). Las muestras para organismos macrofaunales fueron 

tamizadas (0,5 mm de malla) y los individuos retenidos en el tamiz fueron identificados y 

contados. 

Para el análisis estadístico se utilizó ANOVA de tres vías (Zar 1999) comparando 

entre tratamientos, tiempo y área. Aunque algunas varianzas no fueron homogéneas para 

contenido de agua y de materia orgánica no se aplicaron transformaciones debido a que 

ninguna de las transformaciones intentadas pudo homogenizar las varianzas y el análisis 

de varianza es relativamente robusto para varianzas heterogéneas (Underwood 1997). Los 

datos para infauna fueron transformados cuando fue necesario con log10 o con raíz 

cuadrada. Cuando las interacciones fueron significativas los datos se analizaron con la 

prueba a posteriori de Tukey (Zar 1999) para determinar cómo los factores interactuaban.  

RESULTADOS 
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Utilización y formación de cuevas por  Cyrtograpsus angulatus en el cangrejal de 

Chasmagnathus granulatus 

No se encontraron diferencias entre cangrejales para ninguna de las variables 

medidas, por lo tanto los datos de los dos sitios fueron agrupados en un solo grupo de 

datos con 10 réplicas por tratamiento. 

Ninguno de los cangrejos incluidos en las cajas con cuevas utilizó las cuevas de 

Chasmagnathus graulatus. Las cuevas de Chasmagnathus granulatus fueron fácilmente 

distinguibles de las de Cyrtograpsus angulatus ya que las primeras tenían una entrada 

con forma de embudo que penetraba el sedimento en dirección aproximadamente 

perpendicular a la superficie y con una acumulación de sedimento característica (Fig. II. 

1a). Las cuevas de C. angulatus tenían la entrada en forma de una depresión superficial 

del sedimento que se continuaba angostándose y penetrando el sedimento en forma 

oblicua casi paralela a la superficie y sin acumulación de sedimento en la entrada (Fig. II. 

1b). Luego de 5 días el 50% de las cajas con cangrejos chicos sin cuevas y el 20% con 

cangrejos grandes sin cuevas de C. granulatus tenían cuevas de C. angulatus (Fig. II. 2). 

No se observaron cuevas en ninguno de los tratamientos de inclusión de cangrejos con 

cuevas de C. granulatus. Luego de 15 días al menos 1 de las cajas en cada tratamiento 

tuvo cuevas de C. angulatus, 4 de las cuevas formadas a los 5 días se mantuvieron, 3 se 

perdieron y 6 se formaron en el período de entre 5 y 15 días. Sin embargo, gran parte de 

los cangrejos incluidos en todos los tratamientos se encontraron muertos a los 15 días de 

experimento (42,9% de los que habían construido cuevas y 65,5% de los que no habían 

construido cuevas). Los cangrejos chicos tendieron más a mantener las cuevas que los 

cangrejos grandes, aunque no se encontraron diferencias. La proporción de cajas del 
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tratamiento de inclusión de cangrejos chicos sin cuevas de C. granulatus con presencia de 

cuevas de C. angulatus fue mayor que la de los otros tratamientos (Fig. II. 2).  

No se observaron diferencias en el contenido de agua, en el contenido de materia 

orgánica ni en contenido de clorofila entre tratamientos (p> 0,050 en todos los casos, Fig. 

II. 3). 

Efectos de Chasmagnathus granulatus y Cyrtograpsus angulatus sobre el sedimento y 

la infauna 

Durante las ocho semanas que duró el experimento los cangrejos construyeron cuevas 

en ambas áreas en todos los tratamientos de inclusión. En tres ocasiones individuos de C. 

granulatus fueron observados dentro de las cuevas de C. angulatus en el tratamiento de 

inclusión de ambas especies.  

El experimento mostró interacción entre áreas y tratamientos y entre áreas y tiempos 

en el contenido de agua del sedimento (Fig. II. 4a, Tabla II. 1). Las comparaciones 

múltiples mostraron que para el tratamiento control en el área fangosa, el contenido de 

agua fue más alto que en los otros tres tratamientos en el mismo área y en los cuatro 

tratamientos del área arenosa. Además el contenido de agua mostró un incremento 

durante marzo en el área fangosa en comparación con febrero y el área arenosa en ambos 

meses.  

El contenido de materia orgánica del sedimento mostró una interacción significativa 

entre áreas y tratamientos y entre áreas y tiempos (Fig. II. 4b, Tabla II. 1). Las 

comparaciones múltiples mostraron que el contenido de materia orgánica del tratamiento 

control en área fangosa fue más alto que otros tratamientos en ambas áreas. Los 

tratamientos del área fangosa tuvieron mayor contenido de materia orgánica que los 
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tratamientos del área arenosa, y el contenido de materia orgánica del tratamiento control 

del área fangosa fue más alto que todos los otros tratamientos en ambas áreas. En el área 

fangosa hubo una diferencia en el contenido de materia orgánica entre meses, pero estas 

diferencias no fueron observadas en el área arenosa.  

Los resultados del análisis para grava mostraron que ésta tuvo una mayor proporción 

en el área fangosa y en los tratamientos de inclusión en febrero en el área fangosa  (Fig. 

II. 5a, Tabla II. 2). También se encontraron diferencias entre meses mostrando una mayor 

proporción de grava en febrero. Para la categoría de arena fina se observó una interacción 

entre áreas y tratamientos y entre áreas y tiempos (Fig. II. 5b, Tabla II. 2). Las 

comparaciones múltiples mostraron que la proporción de arena fue menor en el control 

del área fangosa. No se observaron diferencias en la proporción de arena entre meses. 

Para la categoría limo se observó una interacción entre áreas y tratamiento (Fig. II. 5c, 

Tabla II. 2). Las comparaciones múltiples mostraron que la proporción de limo fue mas 

alta en el tratamiento control del área fangosa y esta diferencia fue mayor durante marzo. 

En el área arenosa no se observaron diferencias.  

Las abundancias del poliqueto Heteromastus similis mostraron diferencias entre áreas 

(Fig. II. 6a, Tabla II. 3).  La abundancia de marzo en el área arenosa fue mayor que las 

del área fangosa en febrero y en marzo. La abundancia  del poliqueto Nephtys fluviatilis 

fue mayor en las áreas arenosas (Fig. II. 6b, Tabla II. 3). El análisis de abundancia del 

poliqueto Laeonereis acuta no mostró diferencias entre áreas, meses o tratamientos (Fig. 

II. 6c, Tabla II. 3). Neanthes succinea mostró interacción entre área y tiempo (Fig. II. 6d, 

Tabla II. 3). Las comparaciones múltiples mostraron que las abundancias en el área 

fangosa en marzo fueron mayores que en febrero en ambas áreas y que en marzo en el 
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área arenosa. El análisis para abundancias de poliquetos totales mostró una interacción 

entre área y tiempo (Tabla II. 3) en la que las abundancias en el área arenosa en marzo 

resultaron ser mayores que en el área fangosa en febrero y marzo.  

El análisis sobre organismos meiofaunales mostró, para nematodes diferencias entre 

tratamientos y una interacción entre área y tiempo (Fig. II. 7a, Tabla II. 4). Las 

comparaciones múltiples indicaron que las abundancias de nematodes fueron mayores en 

el tratamiento de exclusión que en el de inclusión de C. granulatus en febrero en el área 

fangosa, y en el área arenosa mayor que en la fangosa en el mes de marzo. Los 

foraminíferos mostraron una interacción entre área y tiempo (Fig. II. 7b, Tabla II. 4). Las 

abundancias en el área fangosa en febrero fueron mayores que en la arenosa y que en 

ambas áreas en marzo, y las abundancias en el área arenosa en febrero fueron mayores 

que en ambas áreas en marzo. Los ostrácodos también mostraron una interacción entre 

área y tiempo (Fig. II. 7c, Tabla II. 4). Las abundancias de ostrácodos en marzo en el área 

arenosa fueron mayores que en la fangosa. Los copépodos también mostraron una 

interacción significativa entre área y tiempo (Fig. II. 7d, Tabla II. 4), con abundancias en 

el área fangosa en febrero mayores a las del área arenosa en febrero y a las del área 

fangosa en marzo. Además las abundancias en el área arenosa en marzo fueron mayores 

que las del área fangosa en el mismo mes. 

DISCUSION 

Los resultados indican que Cyrtograpsus angulatus no utiliza las cuevas de C. 

granulatus incluso cuando éste fue previamente removido de las cuevas y que las tallas 

chicas tienden a forman y mantener cuevas más rápidamente y en mayor proporción que 

las tallas grandes. El segundo experimento demostró además que C. angulatus modifica 
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los contenidos de agua y de materia orgánica, la granulometría, y la abundancia de 

poliquetos de la misma manera que Chasmagnathus granulatus. Ambas especies 

decrecieron los contenidos de agua y de materia orgánica y modificaron la granulometría 

de sedimentos fangosos de igual forma cuando las especies se encontraron juntas o por 

separado. Estas especies también tuvieron el mismo efecto sobre las abundancias de 

poliquetos. Sin embargo, el efecto no fue el mismo sobre nematodes: la inclusión de C. 

granulatus por separado fue el único tratamiento en el que las densidades de nematodes 

disminuyeron con respecto al control. Los demás organismos meiofaunales no mostraron 

cambios en sus abundancias bajo ningún tratamiento. 

Los resultados obtenidos con el experimento de inclusión de ambas especies 

sustentan la hipótesis planteada de que en ausencia del competidor dominante C. 

angulatus tendría un comportamiento cavador y afectaría las características del sedimento 

de la misma manera que C. granulatus. Los dos cangrejos construyeron cuevas y tuvieron 

el mismo efecto sobre el sedimento. La presencia de cangrejos decreció el contenido de 

agua, de materia orgánica y de limo del sedimento en el área fangosa. El efecto sobre 

poliquetos también fue similar entre ambas especies, sin embargo los efectos sobre 

meiofauna, en particular sobre nematodes fueron diferentes. La coexistencia de especies 

con roles ecológicos similares convierte al ecosistema menos vulnerable al disturbio o a 

la extinción de especies (Walker 1995). Este concepto ha sido abordado bajo diferentes 

hipótesis (ver Peterson et al. 1998). La mayor crítica que han recibido estas hipótesis, en 

especial la de especies redundantes (Walker 1992), ha sido que las especies que son 

redundantes en algunos aspectos o funciones en un ecosistema pueden no serlo en las 

respuestas hacia cambios ambientales (Wellnitz y Poff 2001) o en el efecto sobre otros 
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aspectos o en todas las interacciones en la trama trófica (Rosenfeld 2002). Por tales 

razones se ha propuesto recientemente que sería más conservativo hablar de similitud 

entre especies que de redundancia (Chalcraft y Resetarits 2003). Este sería un buen 

ejemplo de como una especie puede ser similar a otra en algunas funciones (efectos sobre 

el sedimento y sobre la abundancia de poliquetos) pero en otras funciones no (abundancia 

de nematodes). 

En el experimento de inclusión de C. angulatus en cangrejales de C. granulatus no se 

observaron diferencias en los contenidos de agua, de materia orgánica y de clorofila, esto 

puede deberse al corto tiempo del experimento, pero por otro lado indica que las 

condiciones del sedimento fueron iguales para todos los tratamientos. El hecho de que C. 

angulatus no utilice las cuevas de C. granulatus puede ser evidencia de C. granulatus 

como el competidor dominante. En las cajas de exclusión del segundo experimento en 

donde se incluyeron ambas especies, se observó a C. granulatus desplazando a C. 

angulatus de sus cuevas y ocupando las mismas, sin embargo nunca se observó lo 

opuesto. En el experimento sobre la utilización de cuevas por C. angulatus el resultado 

fue mas contundente al mostrar que C. angulatus no utilizó las cuevas de C. granulatus 

incluso cuando este había sido removido. Además, en el tratamiento de inclusión de C. 

angulatus en cajas con cuevas de C. granulatus, C. angulatus no construyó cuevas en los 

primeros 5 días como sí lo hizo en el tratamiento sin cuevas, pero tampoco utilizó las 

cuevas de C. granulatus. Esto además podría ser evidencia de que C. angulatus inhibe su 

comportamiento cavador ante la presencia de C. granulatus o incluso ante elementos que 

indiquen su actividad como las cuevas. Cuando el experimento fue revisado luego de 15 

días C. angulatus había construido cuevas en los tratamientos de inclusión con cuevas de 
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C. angulatus, pero en este momento las cuevas de C. granulatus dentro de las cajas se 

encontraban completamente cubiertas por sedimento y las cuevas nuevas formadas por C. 

angulatus se encontraban en un lugar diferente. Cuando el mecanismo involucrado en la 

competencia es el desplazamiento, la superioridad competitiva se define en términos de la 

habilidad de una especie para desplazar a otra especie de un parche ocupado y de la 

habilidad de la otra especie para colonizar (Amarasekare 2003). La coexistencia requiere 

que las especies que están compitiendo exhiban una dominancia jerárquica estricta (i.e. el 

competidor superior puede desplazar al competidor inferior de parches ocupados, pero el 

competidor inferior no puede desplazar al superior; Nee y May 1992, Tilman 1994). Esta 

es la característica que permite la diferenciación de nichos entre especies. Como la 

competencia involucra desplazamiento, el competidor inferior no puede ocupar los 

parches ocupados por el competidor superior. Debido a su habilidad de colonización 

superior, el competidor inferior puede establecerse en parches que no han sido 

colonizados por el competidor superior. Es así, que un compromiso entre las habilidades 

de desplazar a una especie y la de colonización permite a las especies involucradas en la 

competencia por medio de desplazamiento partir el espacio u otro factor limitante (e.g. 

alimento, enemigos naturales) que varía en el espacio (Amarasekare 2003). Aunque 

existen algunos estudios que muestran que las interacciones competitivas pueden afectar 

la distribución de organismos de fondos blandos (ver Wilson 1991), factores tales como 

disturbio y predación, mas que competencia parecen regular la distribución de estos 

organismos (Peterson 1979, 1991). La explicación generalmente propuesta para esto es 

que, en contraste a la epifauna sésil de los intermareales rocosos, las especies bentónicas 

en fondos blandos son lo suficientemente móviles como para reducir la intensidad de la 
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competencia local (Peterson y Andre 1980). Por ejemplo, la segregación de hábitat entre 

cangrejos ha sido generalmente explicada por diferentes tolerancias a la desecación, 

hábitos alimenticios y adaptaciones vinculadas con la actividad de cavado en relación a 

los distintos sustratos (Willason 1981, Hawkins y Jones 1982, Jones y Simons 1982), y 

solo muy pocos trabajos se refieren a interacciones tales como competencia (Kurihara et 

al. 1989) y predación directa (Daleo et al. 2003). La competencia por desplazamiento 

podría ser uno de los mecanismos que explique los patrones de uso de hábitat observados 

entre C. angulatus y C. granulatus en Mar Chiquita. En este caso, C. granulatus tendría 

una habilidad para desplazar a C. angulatus mayor que la de C. angulatus para desplazar 

a C. granulatus, como es evidente en los resultados de los experimentos, y C. angulatus 

tendría una capacidad de colonización mayor que C. granulatus pudiendo ocupar los 

parches que no son ocupados por C. granulatus (ver Capítulo I).  

Por otro lado, las variaciones latitudinales en el comportamiento cavador de C. 

angulatus reportadas en trabajos anteriores, con formación de cangrejales al sur de la 

distribución de C. granulatus (Iribarne et al. 2003, Palomo et al. 2003a), podría 

explicarse por otro mecanismo de competencia interespecífica con dispersión limitada de 

la especie dominante y segregación espacial del competidor inferior, un proceso llamado 

heteromiopía (Murrell y Law 2003). Cuando el ambiente competitivo es espacialmente 

homogéneo, la coexistencia de los competidores es probable que involucren un 

compromiso inter-específico entre atributos de historia de vida que influencian la 

competencia (e.g. fecundidad, longevidad) y aquellos que permiten a las especies escapar 

o minimizar la competencia (e.g. dispersión; Amarasekare 2003). Esto requiere algún tipo 

de agrupamiento intra-específico (debido a reproducción y dispersión localizada) y 
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segregación inter-específica. La coexistencia vía heteromiopía no requiere diferencias en 

la dispersión entre especies, sino que la coexistencia es argumentada por la inclusión de 

un compromiso entre competencia y dispersión tal que el competidor inferior pueda 

dispersarse a distancias mayores (Murrell y Law 2003). Aunque al momento no hay 

evidencia empírica que muestre que este mecanismo influencie la distribución a gran 

escala de estas dos especies de cangrejos, podría hipotetizarse que C. granulatus, el 

competidor dominante, tendría una capacidad de dispersión limitada y estaría segregando 

espacialmente a C. angulatus, el competidor inferior.  

Estos resultados muestran que Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnathus angulatus 

utilizan el hábitat y sus recursos de formas similares, aunque cuando coexisten en el 

mismo hábitat como resultado de la intereacción entre estas dos especies, C. angulatus es 

desplazado y utiliza las áreas que no son habitadas por C. granulatus.  
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Tabla II. 1.  Resultados del ANOVA de tres vías para contenido de agua y de materia 

orgánica. Areas: sedimento fangoso y arenoso, tiempo: febrero y marzo, Tratamientos: 

inclusión de Chasmagnathus granulatus, inclusión de Cyrtograpsus angulatus, inclusión 

de ambas especies y exclusión de ambas especies.  

 

 gl MS F P 

Contenido de agua     

Area x Tratamiento 3 1,458 3,829 0,010 

Area x Tiempo 1 7,780 20,431 < 0,001 

Tratamiento x Tiempo 3 0,355 0,934 0,430 

Area x Tratamiento x Tiempo 3 0,238 0,626 0,601 

Error 56 0,346   
Contenido de material orgánica     

Area x Tratamiento 3 4,865 14,049 < 0,001 

Area x Tiempo 1 18,694 53,978 < 0,001 

Tratamiento x Tiempo 3 0,809 2,337 0,083 

Area x Tratamiento x Tiempo 3 0,546 1,579 0,204 

Error 56 0,346   
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Tabla II. 2. Resultados del ANOVA de tres vías para granulometría (categorías grava, 

arena fina y limo). Areas: sedimento fangoso y arenoso, tiempo: febrero y marzo, 

Tratamientos: inclusión de Chasmagnathus granulatus, inclusión de Cyrtograpsus 

angulatus, inclusión de ambas especies y exclusión de ambas especies. 

 
 gl MS F P 

Grava     

Area 1 88,267 56,694 < 0,001 

Tratamiento 3 4,343 2,869 < 0,001 

Tiempo 1 20,794 13,740 < 0,001 

Area x Tratamiento 3 2,924 1,932 0,140 

Area x Tiempo 1 3,874 2,560 0,115 

Tratamiento x Tiempo 3 1,053 0,695 0,558 

Area x Tratamiento x Tiempo 3 1,385 0,915 0,439 

Error 55 1,513   

Arena fina     

Area x Tratamiento 3 236,773 9,333 < 0,001 

Area x Tiempo 1 1119,692 44,135 < 0,001 

Tratamiento x Tiempo 3 28,059 1,106 0,354 

Area x Tratamiento x Tiempo 3 32,216 1,269 0,293 

Error 55 25,369   

Limo     

Area x Tratamiento 3 283,002 9,569 < 0,001 

Area x Tiempo 1 1255,305 42,447 < 0,001 

Tratamiento x Tiempo 3 33,498 1,132 0,343 

Area x Tratamiento x Tiempo 3 36,246 1,225 0,309 

Error 55 29,572   
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Tabla II. 3. Resultados del ANOVA de tres vías para poliquetos. Areas: sedimento 

fangoso y arenoso, tiempo: febrero y marzo, Tratamientos: inclusión de Chasmagnathus 

granulatus, inclusión de Cyrtograpsus angulatus, inclusión de ambas especies y 

exclusión de ambas especies. Los datos para Heteromastus similis fueron transformados 

con log10 y los de poliquetos totales con raíz cuadrada. 

 

 gl MS F P 

Heteromastus similis     

Tiempo 1 0,386 0,337 0,564 

Tratamiento 3 0,510 0,524 0,668 

Area 1 7,618 6,650 0,013 

Tratamiento x Tiempo 3 0,601 0,524 0,667 

Area x Tiempo 1 2,414 2,107 0,152 

Area x Tratamiento 3 0,950 0,829 0,483 

Area x Tratamiento x Tiempo 3 1,187 1,037 0,383 

Error 56 1,145   

Nephtys fluviatilis     

Tiempo 1 2,178 0,528 0,470 

Tratamiento 3 1,006 0,244 0,865 

Area 1 37,378 9,069 0,004 

Tiempo x Tratamiento 3 2,339 0,567 0,639 

Area x Tiempo 1 11,378 2,761 0,102 

Tratamiento x Area 3 2,950 0,716 0,547 

Area x Tratamiento x Tiempo 3 1,172 0,284 0,836 

Error 56 4,121   

Leonereis acuta     

Tiempo 1 0,069 0,182 0,671 

Tratamiento 3 0,297 0,778 0,511 
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Area 1 0,003 0,007 0,932 

Tiempo x Tratamiento 3 0,260 0,681 0,567 

Area x Tiempo 1 0,336 0,879 0,352 

Tratamiento x Area 3 0,138 0,361 0,781 

Area x Tratamiento x Tiempo 3 0,768 2,009 0,123 

Error 56 0,382   

Neanthes succinea     

Tratamiento 3 0,302 1,036 0,384 

Tiempo x Tratamiento 3 0,580 1,988 0,127 

Area x Tiempo 1 5,751 19,697 < 0,001 

Tratamiento x Area 3 0,325 1,112 0,352 

Area x Tratamiento x Tiempo 3 0,380 1,303 0,283 

Error 56 0,292   

Poliquetos totales     

Tratamiento 3 0,179 0,194 0,900 

Tiempo x Tratamiento 3 0,517 0,560 0,644 

Area x Tiempo 1 0,774 0,839 0,015 

Tratamiento x Area 3 0,829 0,899 0,447 

Area x Tratamiento x Tiempo 3 1,470 1,594 0,201 

Error 56 0,922   
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Tabla II. 4. Resultados del ANOVA de tres vías para organismos meiofaunales. Areas: 

sedimento fangoso y arenoso, tiempo: febrero y marzo, Tratamientos: inclusión de 

Chasmagnathus granulatus, inclusión de Cyrtograpsus angulatus, inclusión de ambas 

especies y exclusión de ambas especies. Los datos para nematodes fueron transformados 

con para homogeneizar las varianzas con log10. 

 

 gl MS F P 

Nematodes     

Tratamiento 3 2855 1,349 0,034 

Area x Tiempo 1 1172 0,554 0,046 

Tratamiento x Tiempo 3 3163 1,494 0,226 

Tratamiento x Area 3 1059 0,500 0,683 

Area x Tratamiento x Tiempo 3 482.3 0,228 0,876 

Error 56 2116.3   

Foraminíferos     

Tratamiento 3 0,103 1,037 0,383 

Area x Tiempo 1 8,220 82,355 < 0,001 

Tratamiento x Tiempo 3 0,198 1,981 0,127 

Tratamiento x Area 3 0,058 0,580 0,630 

Area x Tratamiento x Tiempo 3 0,043 0,435 0,729 

Error 56 0.100   

Ostrácodos     

Tratamiento 3 0,031 0,319 0,811 

Area x Tiempo 1 4,307 43,649 < 0,001 

Tratamiento x Tiempo 3 0,059 0,600 0,617 

Tratamiento x Area 3 0,189 1,917 0,137 

Area x Tratamiento x Tiempo 3 0,047 0,479 0,698 

Error 56 0,099   
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Copépodos     

Tratamiento 3 0,615 0,509 0,678 

Area x Tiempo 1 12,077 10,001 0,002 

Tratamiento x Tiempo 3 2,400 1,987 0,126 

Tratamiento x Area 3 0,560 0,463 0,709 

Area x Tratamiento x Tiempo 3 1,144 0,947 0,424 

Error 56 1,208   
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Fig. II. 1. Detalle de cueva de Chasmagnathus granulatus (a) y de Cyrtograpsus 

angulatus (b). Fotos: Martín Bruschetti (b) y Paulina Martinetto (a).    
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Fig. II. 2. Porcentaje de cajas donde se encontraron cuevas de Cyrtograpsus angulatus 

luego de 5 y 15 días de comenzado el experimento con los siguiente tratamientos: 

inclusión de Cyrtograpsus angulatus grandes (> 3,3 cm) en cajas con o sin cuevas de 

Chasmagnathus granulatus, e inclusión de C. angulatus chicos (< 2,7 cm) en cajas con o 

sin  cuevas de C. granulatus. El porcentaje de cajas con cuevas fue mayor para cangrejos 

chicos en cajas sin cuevas de C. granulatus. Letras diferentes indican diferencias entre 

porcentajes (prueba de χ2, p< 0,001).  
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Fig. II. 3. Contenido de agua (a), de materia orgánica (b) y de clorofila (c) en cuatro 

tratamientos: inclusión de Cyrtograpsus angulatus grandes (> 3,3 cm) en cajas con o sin 

cuevas de Chasmagnathus granulatus, e inclusión de C. angulatus chicos (< 2,7 cm) en 

cajas con o sin  cuevas de C. granulatus. No se observaron diferencias en ninguna de las 

variables medidas (ANOVA de 1 vía, p> 0,001). De aquí en adelante los gráficos están 

construidos con las medias + error estándar.  
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Fig. II. 4. Contenido de agua (a) y de materia orgánica (b) para febrero y marzo en el 

experimento de manipulación de cangrejos en sedimentos fangoso y arenoso. Ch: 

inclusión de Chasmagnathus granulatus, Cy: inclusión de Cyrtograpsus angulatus, Ch-

Cy: inclusión de C. granulatus y C. angulatus, Exclusión: exclusión de cangrejos. 

Asteriscos indican diferencias (ANOVA de tres vías, prueba de Tukey p< 0,001).  
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Fig. II. 5. Resultados del análisis de granulometría de febrero y marzo en el experimento 

de manipulación de cangrejos en sedimentos fangosos y arenosos. Ch: inclusión de 

Chasmagnathus granulatus, Cy: inclusión de Cyrtograpsus angulatus, Ch-Cy: inclusión 

de C. granulatus y C. angulatus, Exclusión: exclusión de cangrejos. Letras diferentes 

indican diferencias entre tratamientos (ANOVA de tres vías, prueba de Tukey p< 0,001). 
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Fig. II. 6. Poliquetos por muestra (10 cm diámetro, 5 cm profundidad) en los 

experimentos de febrero y marzo en sedimentos fangosos y arenosos para los cuatro 

tratamientos. Ch: inclusión de Chasmagnathus granulatus, Cy: inclusión de 

Cyrtograpsus angulatus, Ch-Cy: inclusión de C. granulatus y C. angulatus, Exclusión: 

exclusión de cangrejos.  
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Fig. II. 7. Organismos meiofaunales por muestra (2 cm diámetro, 2 cm profundidad) en 

los experimentos de febrero y marzo en áreas fangosas y arenosas para los cuatro 

tratamientos. Ch: inclusión de Chasmagnathus granulatus, Cy: inclusión de 

Cyrtograpsus angulatus, Ch-Cy: inclusión de C. granulatus y C. angulatus, Exclusión: 

exclusión de cangrejos. Letras diferentes indican diferencias entre  tratamientos 

(ANOVA de tres vías, prueba de Tukey p< 0,001). 
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CAPITULO III 
 

Cambios en la distribución y abundancia de peces juveniles en intermareales 

de fondos blandos dominados por el cangrejo cavador Chasmagnathus 

granulatus 
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 INTRODUCCION 

La estructura de hábitat juega un rol importante en el uso de hábitat de peces. 

Estudios realizados en diferentes estuarios han mostrado que la presencia de estructuras 

es importante como áreas de refugio y forrajeo para peces juveniles (Rozas y Minello 

1998, Rozas y Zimmerman 2000). Estos estudios de uso de hábitat son en su mayoría a 

pequeña escala y han documentando el rol de los pastos marinos y las marismas como 

áreas de cría comparando áreas vegetadas versus no vegetadas (e.g. Rozas y Minello 

1998, Hindell et al. 2000, Rozas y Zimmerman 2000, Jackson et al. 2001). Sin embargo, 

hay escasa información acerca de cómo los peces utilizan los estuarios de fondos blandos 

carentes de vegetación donde existe una gran heterogeneidad ambiental frecuentemente 

debida a la bioturbación del sedimento (ver Snelgrove et al. 2000). 

La actividad bioturbadora del cangrejo Chasmagnathus granulatus lleva a profundos 

cambios en la estructura, calidad y dinámica del sedimento, generando una distribución 

en parches de los recursos con efectos en toda la comunidad bentónica (ver introducción 

general de esta tesis, Botto e Iribarne 1999). En los capítulos anteriores  se observó que 

estos efectos también se transmiten a la columna de agua, afectando, mediante 

interacciones competitivas, la distribución, algunas características poblacionales y el 

comportamiento cavador de una de las especies más abundantes del necton, el cangrejo 

Cyrtograpsus angulatus. En este sentido, es posible pensar en posibles efectos sobre otro 

importante componente del necton: los peces juveniles. 

Los estuarios del Atlántico Sudoccidental, así como muchos estuarios del mundo, 

son  importantes áreas de alimentación y cría de peces (e.g. Díaz de Astarloa et al. 1999, 

Cousseau et al. 2001), y la presencia de cangrejales podría afectar el uso de hábitat de 
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estos peces. Se conoce que la distribución de peces en un estuario está asociada con la 

respuesta de los peces a las características físicas y químicas de su hábitat. Algunos 

peces estuariales se alimentan exclusivamente de organismos bentónicos y sus 

distribuciones dependen de la distribución del bentos (Little 2000). Incluso, las especies 

bentónicas son presas mas importantes en la dieta de peces colectados en estuarios de 

fondos blandos que en otros intermareales (Norton y Cook 1999). Así, cualquier efecto 

sobre el comportamiento, disponibilidad o abundancia de organismos infaunales podría 

afectar la dieta, y probablemente el uso de hábitat, de peces que forrajean en estas áreas. 

Es posible que los parches producidos por especies cavadoras, tales como cangrejos, 

puedan afectar el uso de hábitat de peces. 

En este capítulo, se evalúa si la presencia y actividad del cangrejo cavador C. 

granulatus afecta el uso de hábitat de peces juveniles en un ambiente estuarial de fondos 

blandos. Con este propósito se analizó la composición, abundancia y tallas de peces 

juveniles en áreas apareadas con y sin cuevas de cangrejos, y se relacionaron estas 

variables con la concentración de materia orgánica particulada (MOP) en la columna de 

agua y la disponibilidad de presas bentónicas en ambas áreas. 

MATERIALES Y METODOS 

Lugar de estudio 

Las muestras se colectaron en el intermareal bajo cercano a la boca de la laguna Mar 

Chiquita, en áreas similares apareadas con presencia activa de C. granulatus 

(cangrejales) y sin la presencia de estos cangrejos (fuera del cangrejal). Las áreas 

seleccionadas presentan similares alturas de marea y características generales, y han sido 
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utilizadas en trabajos previos para contrastar los efectos de cangrejal (e.g. Botto y 

Iribarne 1999, Escapa et al. 2004). 

Dado que este trabajo se focaliza sobre las variaciones en abundancias de peces 

dependiendo de la presencia o ausencia de cangrejales todo el diseño de muestreo y 

posterior análisis estadístico fue planeado sobre las bases de una comparación entre dos 

hábitats. Con este propósito, dos áreas apareadas similares (cangrejal/fuera) fueron 

muestreadas durante diciembre de 2000, junio, julio y diciembre de 2001 y enero, 

febrero y marzo de 2002. Dada la imposibilidad de encontrar más de dos áreas apareadas 

similares lo suficientemente grandes como para muestrear con una red playera y ser 

utilizadas como réplicas, las muestras fueron tomadas durante tres a cinco días 

consecutivos (una muestra por día) por mes. Los días fueron considerados dentro de un 

mes como réplicas y todos los análisis fueron llevados a cabo usando ANOVA de 

medidas repetidas con tiempo (meses) como la medida repetida (Zar 1999). El número 

de días muestreados por mes varió debido a limitaciones climáticas, especialmente 

durante los meses de invierno. Al igual que en el Capítulo I, en el análisis se incluyeron 

datos de enero, febrero y marzo de 2000 y enero y febrero de 2001 obtenidos en las 

mismas áreas y con la misma metodología en un estudio previo (Martinetto 2001) con el 

fin de aumentar la escala temporal y poder realizar una comparación a más largo plazo.  

Heterogeneidad espacial y temporal de factores ambientales y alimento para peces 

en relación a la presencia de cangrejales de Chasmagnathus granulatus 

En ambos hábitats se midió materia orgánica particulada (MOP) filtrando 1l de agua 

del estuario a través de un filtro Whatman GF/C previamente incinerado por 2 horas a 

500°C. Los filtros con las muestras fueron secados hasta peso constante a 60°C, pesados, 
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incinerados a 500°C por 6 horas, y pesados nuevamente. El contenido de MOP fue 

medido como peso seco libre de cenizas (Crisp 1971). En todos los casos las muestras de 

agua fueron colectadas a 50 cm de profundidad y 50 cm por encima del sedimento con la 

marea subiendo y con la marea bajando en el mismo día que los peces fueron colectados. 

Diferencias en el contenido de MOP entre meses y hábitats fueron evaluadas usando 

ANOVA  de medidas repetidas de 2 vías (Zar 1999). De aquí en adelante, en los casos en 

los que no se cumplieran los supuestos del ANOVA, los datos fueron transformados 

(log10(x + 0,01)) siguiendo a Underwood (1997). Diferencias entre las varianzas de 

MOP entre hábitats fueron analizadas con prueba F (Zar 1999). 

Para evaluar la disponibilidad de presas infaunales, 10 muestras de sedimento de cada 

área (10 cm de diámetro x 10 cm de profundidad) fueron tamizadas a través de un tamiz 

de 0,5 mm de malla entre junio de 2001 y julio de 2002. Los organismos retenidos en el 

tamiz fueron identificados y contados. Para evaluar diferencias en la abundancia de 

organismos entre meses y hábitats, un ANOVA  de medidas repetidas fue utilizado (Zar 

1999). Cuando la interacción entre factores fue significativa se utilizaron comparaciones 

planeadas (“planned comparisons”) para identificar cómo interactuaban los factores (Zar 

1999). Cuando el efecto de interacción no fue significativo se analizaron los factores 

principales. 

Debido a que diferencias en las precipitaciones pueden afectar la presencia y 

abundancia de las especies de peces (Garcia et al. 2003), mayormente como 

consecuencia de los efectos sobre la salinidad (Reta et al. 2001), se obtuvieron datos de 

precipitaciones para el área de Mar del Plata (por ser el punto de registro de lluvias más 

cercano a Mar Chiquita) entre julio de 1999 y diciembre de 2002 y los promedios 
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históricos (calculados con los datos desde 1961 a 1990). Los datos fueron obtenidos del 

Servicio Meteorológico Nacional (Argentina). 

La salinidad fue medida en cada muestreo en las diferentes áreas y estados de marea. 

Debido a que no se encontraron diferencias en la salinidad entre áreas y mareas, los 

datos fueron agrupados por mes.  

Para evaluar si la densidad de cuevas variaba a través del tiempo, la abundancia de 

cuevas fue medida cada mes de muestreo en el cangrejal durante la marea baja contando 

el número de cuevas dentro de 10 cuadrados (1 m x 1 m) distribuidos aleatoriamente. 

Diferencias en la abundancia de cuevas entre meses fueron evaluadas con ANOVA  de 

medidas repetidas de 1 vía (Zar 1999). 

Variaciones temporales en abundancia de especies de peces juveniles dentro y fuera 

de cangrejales de Chasmagnathus granulatus 

Los peces fueron capturados con una red de playa (1 cm de malla) que fue arrastrada 

por 50 m paralelos a la costa. La red fue arrastrada por dos personas separadas por una 

soga de 7 m para mantener una apertura constante de la red y cubriendo así 350 m2 con 

cada arrastre. Las muestras fueron tomadas con la marea subiendo (1 h antes de la marea 

alta) y con la marea bajando (1 h después de la marea alta) para comparar la abundancia 

relativa de cada especie entre estados de marea en ambas áreas. Luego de cada arrastre 

los individuos capturados fueron identificados, contados y medidos (largo total, 

precisión 0,5 mm). Dado que el número de días muestreados varió entre meses los datos 

fueron desbalanceados, por tal motivo se utilizó un ANOVA de medidas repetidas de 2 

vías tipo III para datos no balanceados (ver Shaw y Mitchell-Olds 1993) para evaluar la 

hipótesis nula de no diferencias en la abundancia de cada especie de peces entre hábitat y 
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meses. Este análisis fue únicamente realizado para las especies numéricamente 

dominantes y entre los meses en que cada especie en particular estuvo presente. 

Abundancia de grupos tróficos de peces en relación a la presencia de cangrejales de 

Chasmagnathus granulatus y a la marea 

Para evaluar si los principales grupos tróficos de peces diferían en la respuesta a las 

variaciones de hábitat y marea, los peces fueron agrupados en: planctívoros (Brevoortia 

aurea; Giangiobe y Sánchez 1993; Ramnogaster arcuata; Cousseau et al. 2001; 

Odontesthes argentinensis < 8 cm LT; Martinetto et al. 2005) y bentívoros 

(Micropogonias furnieri; Hozbor y Garcia de la Rosa 2000; Pimelodella laticeps y O. 

argentinensis > 8 cm TL; Martinetto et al. 2005). Diferencias entre hábitat y marea en la 

abundancia de peces planctívoros y bentívoros fueron evaluadas con ANOVA de 

medidas repetidas de 2 vías (Zar 1999). 

Heterogeneidad ambiental y uso de hábitat por peces 

Para evaluar si la densidad de poliquetos, densidad de cuevas, concentración de MOP 

y estado de marea, explicaban la variación en las abundancias de planctívoros y 

bentívoros, se construyeron modelos lineales siguiendo a Neter et al. (1991). La 

densidad de poliquetos, densidad de cuevas y concentración de MOP fueron 

incorporadas como variables continuas y el estado de marea como una variable 

categórica. El análisis fue restringido  a los meses durante los cuales los peces estuvieron 

presentes en el área (en base a los análisis previos), y los diferentes días fueron 

considerados como muestras independientes. Los datos fueron transformados con 

logaritmo.  
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Variaciones en las tallas de peces juveniles en relación a la presencia de cangrejales 

de Chasmagathus granulatus 

Para evaluar si las tallas medias de las especies mas abundantes diferían entre hábitat  

se utilizaron pruebas de t-student (Zar 1999). En el caso particular en que la distribución 

presentara una clara forma bimodal sin solapamiento de sus extremos, la distribución fue 

separada en dos y evaluada independientemente.  

RESULTADOS 

Heterogeneidad espacial y temporal de factores ambientales y alimento para peces 

en relación a la presencia de cangrejales de Chasmagnathus granulatus 

La concentración de MOP con la marea subiendo no mostró diferencias entre hábitats 

(F= 2,926, gl= 1, P= 0,491; Interacción: F= 0,270, gl= 7, P= 0,924), pero sí entre meses 

(F= 0,492, gl= 7, P= 0,038; Fig. III. 1a). Tampoco se observaron diferencias entre hábitat 

con la marea bajando (F= 0,001, gl= 1, P= 0,970; interacción: F= 0,158, gl= 7, P= 

0,975), pero fueron diferentes entre meses (F= 7,306, gl= 7, P< 0,005; Fig. III. 1b). Las 

variaciones entre meses mostraron el mismo patrón con ambos estadios de marea: en 

julio de 2001 y marzo de 2002 la concentración de MOP fue mas baja que en junio y 

diciembre de 2001, enero, febrero, junio y julio de 2002. Las varianzas fueron diferentes 

entre hábitats (marea subiendo: F= 0,175, gl= 21, P< 0,001; marea bajando: F= 1,930, 

gl= 21, P= 0,047), mostrando un consistente patrón en las variaciones entre mareas y 

hábitat. Las varianzas fueron mayores en el cangrejal con la marea subiendo y fuera del 

cangrejal con la marea bajando (Fig. III. 1). 

El único organismo bentónico lo suficientemente abundante como para realizar un 

análisis estadístico fue el poliqueto Laeonereis acuta. Las abundancias de L. acuta 
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mostraron interacción entre meses y áreas (F= 4,417, gl= 6, P= 0,001; Fig. III. 2). En 

junio de 2001, las abundancias fueron más altas que en otros meses y fueron más altas en 

el cangrejal, mientras que en febrero y marzo de 2002 fueron más altas fuera del 

cangrejal.  

Los datos de precipitaciones mostraron un aumento con respecto al promedio histórico 

particularmente importante entre los meses de agosto y diciembre de 2001 (Fig III. 3). 

Aunque hubo otros meses en  los que se observaron precipitaciones superiores (e.g. enero 

de 2000 y mayo y octubre de 2002) o inferiores (e.g. julio y diciembre de 2000 y junio de 

2002) al promedio histórico, las observadas entre agosto y diciembre del 2001 tuvieon la 

particularidad de ser superior durante 5 meses consecutivos. Este aumento sostenido en 

las precipitaciones fue además evidente  por un aumento en la descarga de agua dulce en 

la laguna con un consecuente aumento en su nivel (P. Martinetto obs. per.). 

La salinidad varió a través del tiempo (F= 1,945, gl= 14, P= 0,022; Fig. III. 4a). En 

junio y julio de 2001 y de 2002, y marzo de 2002 la salinidad fue más baja que otros 

meses. En diciembre de 2001 y enero y febrero de 2002 las salinidades fueron más bajas 

que en los mismos meses de veranos anteriores. 

La densidad de cuevas varió entre meses (F= 5,480, gl= 12, P< 0,010; Fig. III. 4a) 

pero los cangrejales permanecieron en el mismo lugar y fácilmente identificables a través 

del período de estudio. Durante febrero y marzo de 2000 las densidades de cuevas fueron 

mas altas que en otros meses. En invierno de 2001 la abundancia de cuevas decreció y 

permaneció baja durante el 2002. 

Variaciones temporales en abundancia de especies de peces juveniles dentro y fuera 

de cangrejales de Chasmagnathus granulatus 
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El cangrejal mostró una riqueza de especies de peces mayor que las áreas sin cuevas 

de C. granulatus. En total fueron identificadas 11 especies de peces, 9 de las cuales 

fueron comunes a ambas áreas y 2 (el lenguado estuario dependiente Paralichthys 

orbignyanus y el cíclido de agua dulce Cichlasoma facetum) exclusivas del cangrejal 

(Tabla III. 1). Las abundancias de P. orbignyanus fueron constantes a través del tiempo 

pero fueron demasiado bajas como para aplicar un análisis estadístico. C. facetum fue 

únicamente capturada en dos muestreos, marzo y julio de 2002 durante un período de 

baja salinidad. Juveniles de Mugil platanus (LT medio= 26,7 mm, DE= 3,54 mm) fueron 

capturados solo fuera del cangrejal durante un solo arrastre en marzo de 2000, por lo 

tanto ningún análisis posterior fue aplicado. 

Odontesthes argentinensis, Brevoortia aurea, Ramnogaster arcuata y Micropogonias 

furnieri, fueron las especies más abundantes y comúnmente capturadas en ambas áreas 

(Tabla III. 1). O. argentinensis fue la especie más común, capturada durante todo el 

período de muestreo. B. aurea, R. arcuata y M. furnieri mostraron altas densidades 

durante el verano pero estuvieron casi ausentes en otras estaciones. Estas 4 especies 

fueron individualmente analizadas. En el verano de 2002 la especie más abundante fue el 

bagre Pimelodella laticeps, sin embargo, esta especie no fue encontrada en otros meses. 

En el invierno de 2002 las capturas fueron casi nulas para todas las especies. Únicamente 

dos pejerreyes fueron capturados en junio (uno en cada hábitat), y en julio solamente un 

cíclido en el cangrejal. 

Las abundancias de peces totales fueron más altas en el cangrejal. La comparación del 

número total de  peces mostró que las abundancias fueron más altas en el cangrejal 
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(Tabla III. 2) y durante los meses de verano (principalmente en febrero, Tabla III. 2, Fig. 

III. 5). 

Las abundancias de todas las especies variaron significativamente en el tiempo (Tabla 

III. 2). O. argentinensis fue capturado durante todo el período de estudio, pero en enero y 

febrero de 2000 y enero, febrero, junio y diciembre de 2001 las abundancias fueron mas 

altas que en los otros meses (Fig. III. 4b).  

M. furnieri fue capturada únicamente durante los meses de verano. En enero y febrero 

de 2002 las abundancias fueron más altas que en febrero de 2000, febrero y diciembre de 

2001 y enero y marzo de 2002 (Fig. III. 4c). 

B. aurea fue capturada únicamente en verano. Su abundancia no fue diferente entre 

estos meses pero si fue más abundante en el cangrejal (Tabla III. 2, Fig. III. 4d).  

R. arcuata fue únicamente encontrada en enero y febrero de 2000, y enero, febrero y 

junio de 2001. Esta especie tuvo altas abundancias en febrero de 2000 y febrero de 2001. 

El análisis de ANOVA mostró una interacción entre hábitat y meses (Tabla III. 2). En 

febrero de 2000 y 2001 las abundancias fueron más altas en el cangrejal, mientras que en 

otros meses no se observaron diferencias entre hábitat (Fig. III. 4e). 

Durante el verano de 2002 P. laticeps fue la especie más abundante. En marzo su 

abundancia fue significativamente más alta que en enero y febrero (Tabla III. 2) pero no 

mostró diferencias entre hábitat (Fig. III. 4f). 

Abundancia de grupos tróficos de peces en relación a la presencia de cangrejales de 

Chasmagnathus granulatus y a la marea 

El análisis de ANOVA para abundancias de peces planctívoros mostró interacción 

entre hábitat y meses (F= 2,419, gl= 7, P= 0,039). En enero y febrero de 2000 no hubo 
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diferencias entre hábitat, mientras que desde septiembre de 2000 a marzo de 20002 las 

abundancias fueron más altas en el cangrejal (Figs. III. 6a y 6b). Las abundancias de 

planctívoros con la marea subiendo fueron mas altas que con la marea bajando tanto en 

el cangrejal (F= 24,448, gl= 1, P= 0,016) como fuera (F= 14,898, gl= 1, P= 0,061). Con 

la marea subiendo las abundancias de planctívoros fueron más altas en el cangrejal (Fig. 

III. 6a; F= 8,722, gl= 1, P= 0,048), mientras que con la marea bajando se observó una 

interacción entre hábitat y meses (F= 2,866, gl= 10, P= 0,022). Con la marea bajando las 

abundancias de planctívoros fueron mas altas fuera que dentro del cangrejal en todos los 

meses, excepto en marzo de 2000 y febrero de 2002 que se observó el patrón opuesto 

(Fig. III. 6b). 

La abundancia de peces bentívoros también mostró interacción entre hábitat y mes (F= 

3,683, gl= 12, P= 0,001). En septiembre de 2000, enero de 2001 y marzo de 2002 las 

abundancias fueron más altas fuera del cangrejal, en enero, febrero y diciembre de 2000 y 

julio de 2001 no hubo diferencias, mientras que en febrero, junio y diciembre de 2001 y 

enero, febrero y marzo de 2002 las abundancias fueron más altas en el cangrejal (Fig. III. 

6c y 6d). El efecto de la marea fue diferente dependiendo del hábitat. En el cangrejal las 

abundancias de bentívoros fueron más altas con la marea subiendo que con la marea 

bajando (F= 12,413, gl= 1, P= 0,042), mientras que fuera del cangrejal no hubo 

diferencias (F=1,050, gl= 1, P= 0,413). Durante la marea alta, las abundancias de 

bentívoros fueron mas altas en el cangrejal que fuera (F= 2,416, gl= 1, P= 0,044; Fig. III. 

5c), mientras que con marea bajando no hubo diferencias (F= 0,794, gl= 1, P= 0,467; Fig. 

III. 6d). 

Heterogeneidad ambiental y uso de hábitat por peces 
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La abundancia de bentívoros estuvo positivamente relacionada a la densidad de 

poliquetos y de cuevas de cangrejos (Tabla III. 3) y no estuvo relacionada ni a la 

concentración de MOP ni a la marea. La abundancia de planctívoros no estuvo 

relacionada a ninguna de las variables consideradas (Tabla III. 3). 

Variaciones en las tallas de peces juveniles en relación a la presencia de cangrejales 

de Chasmagathus granulatus 

La talla media de las especies más abundantes fue variable entre meses en los 

diferentes hábitats. O. argentinensis mostró diferencias entre hábitat en febrero de 2000 y 

enero, junio y diciembre de 2001. Los peces presentaron longitudes mayores fuera del 

cangrejal excepto en enero de 2000 que se observó lo opuesto (Fig. III. 7a). M. furnieri 

mostró diferencias de tallas en febrero de 2000 y de 2002. En febrero de 2000 los peces 

fueron longitudes mayores en el cangrejal mientras que en el 2002 las tallas mayores 

estuvieron fuera del cangrejal (Fig. III. 7b). B. aurea tuvo tallas más grandes en el 

cangrejal en enero de 2000, mientras que en enero de 2001 se verificó lo contrario (Fig. 

III. 7c). R. arcuata mostró diferencias en las tallas en febrero de 2001 cuando fueron 

mayores en el cangrejal (Fig. III. 7d). 

DISCUSION 

 Los resultados presentados en este capítulo muestran que los peces juveniles usan 

diferencialmente áreas del intermareal dominadas por el cangrejo cavador C. granulatus. 

Se observaron diferencias en la composición de especies, abundancias y tallas entre 

hábitat. Las áreas con cangrejales más especies y mayores abundancias que las áreas 

adyacentes sin cuevas.  
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Las mayores abundancias de peces y de cuevas de cangrejos en Mar Chiquita fueron 

durante el verano. Sin embargo, tanto las abundancias de peces como las de cuevas 

variaron durante el período de estudio, declinando a partir de diciembre de 2001. Este 

decrecimiento en la abundancia de cuevas de C. granulatus ha sido relacionado con el 

extenso período de lluvias observado entre agosto y diciembre de 2001 en el cual los 

individuos de C. granulatus migraron de la planicie de marea hacia la marisma (Iribarne 

et al. 2003). Durante este período la planicie de marea permaneció mayormente cubierta 

por agua dulce, afectando la actividad cavadora del cangrejo (ver Iribarne et al. 2003). 

Este incremento en las precipitaciones aumentó consecuentemente la descarga de agua 

dulce desde los canales y arroyos hacia la laguna, modificando el nivel del agua, la 

salinidad, temperatura, y cargas de materiales suspendidos y nutrientes. La composición 

de peces varió luego de este período de lluvias. Especies estuario-dependientes como B. 

aurea, R. arcuata y O. argentinensis (Cousseau et al. 2001) estuvieron casi ausentes. Sin 

embargo, M. furnieri una especie con un amplio rango de tolerancia a la salinidad 

(Cousseau et al. 2001) tuvo altas abundancias en el verano de 2002. Incluso, organismos 

típicos de agua dulce, tales como P. laticeps, aparecieron únicamente en el verano de 

2002. Muchos de los peces costeros, como B. aurea y R. arcuata, desovan en las áreas 

costeras adyacentes al estuario durante el final de la primavera y principio del verano 

(Cousseau et al. 2001). Las larvas y los juveniles son transportados por las corrientes o 

migran activamente hacia el estuario en donde encuentran refugio y alimento. Bajo 

condiciones de altas descargas de agua dulce y limitada intrusión de agua marina al 

estuario, los peces juveniles estuario-dependiente aparentemente se mueven del estuario 

(Garcia et al. 2003). Los juveniles tolerantes a variaciones en la salinidad en general 
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permanecen en el estuario, pero las larvas planctónicas provenientes de la costa podrían 

no ser transportadas hacia el estuario por intrusión de agua marina y consecuentemente 

no se observarían nuevos individuos juveniles. Este podría ser el caso de M. furnieri, ya 

que solo individuos de las tallas más grandes fueron capturados a partir de diciembre de 

2001. En contraste, con altas descargas de agua dulce y la consecuente declinación en la 

dominancia de especies eurihalinas, especies de agua dulce como P. laticeps y C. facetum 

pueden temporalmente expandir sus rangos a lo largo del estuario hasta un nuevo período 

de alta salinidad. Por otro lado, durante el verano de 2000 las abundancias de peces 

fueron más altas que en otros veranos, en especial para B. aurea, R. arcuata y O. 

argentinensis y algunas especies marinas asociadas a altas salinidades como Pomatomus 

saltatrix (Cousseau et al. 2001). Las precipitaciones entre octubre y diciembre de 1999 

estuvieron por debajo del promedio histórico y es durante períodos de sequía que el agua 

proveniente de la costa rica en nutrientes entra a los estuarios y mejora la producción 

fitoplanctónica (Dyer 1997). De esta manera, el reciclado de nutrientes en el sedimento 

combinado con la intrusión de agua marina rica en nutrientes podría haber estimulado la 

producción primaria en el estuario en el verano 1999-2000, resultando en un crecimiento 

y supervivencia de peces estuario-dependientes. 

Las diferencias en el uso de hábitat por peces han sido generalmente explicadas por 

diferencias en la disponibilidad de alimento (Rozas y Zimmerman 2000) y de refugio 

(Rozas y Minello 1998, Halpin 2000, Hindell et al. 2000, Rozas y Zimmerman 2000). En 

este estudio se encontró que los peces bentívoros utilizaron más frecuentemente el 

cangrejal.  Las tallas de estas especies, aunque variables, fueron también mayores en el 

cangrejal. Incluso el lenguado P. arbignyanus fue capturado únicamente en el cangrejal. 
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Estudios previos realizados en Mar Chiquita mostraron que estos peces se alimentan 

principalmente de crustáceos (pequeños cangrejos y camarones, anfípodos) y poliquetos 

(Hozbor y Garcia de la Rosa 2000, Rivera Prisco et al. 2001). Estas presas bentónicas son 

fuertemente influenciadas por C. granulatus. Las megalopas de C. granulatus han sido 

encontradas en el interior de las cuevas donde tiene lugar la metamorfosis y el 

crecimiento (Luppi et al. 2002), de esta manera pequeños cangrejos pueden alcanzar altas 

densidades en el cangrejal. Las densidades de poliquetos no mostraron diferencias entre 

áreas, pero la tasa de alimentación del poliqueto L. acuta es mayor en el cangrejal 

resultando en una mejor condición corporal de los poliquetos en estas áreas (Palomo et 

al. 2004). Además, el sedimento en el cangrejal es más blando (Escapa et al. 2004), con 

una proporción más baja de arena que fuera del cangrejal y homogéneo a través del 

intermareal lo cual podría afectar la captura de poliquetos. Existen estudios en 

intermareales de fondos blandos que muestran que algunos peces prefieren áreas con baja 

proporción de arena (Quammen 1984, Capitulo IV). Las abundancia de peces y el efecto 

de predación es más alto en estas áreas y el lenguado Paralichthys californicus ha sido 

capturado únicamente en estas áreas (Quammen 1984). Aunque la implicancia del tipo de 

sedimento en la disponibilidad de presas no ha sido determinada, los granos de arena 

podrían interferir con la captura de las presas bentónicas como ha sido demostrado en 

aves playeras (Quammen 1982) y cangrejos (Seitz et al. 2001). De esta manera, los 

cangrejales podrían ser áreas preferidas por los peces bentívoros dada una mayor cantidad 

(e.g. pequeños cangrejos, Luppi et al. 2002) y calidad (e.g. poliquetos de mejor condición 

corporal, Palomo et al. 2004) de presas bentónicas, pero también porque el costo de 

capturar estas presas podría ser menor en sedimentos más blandos (Escapa et al. 2004). 
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En el Capítulo IV se analizará en detalle el efecto de C. granulatus sobre la interacción 

entre los peces juveniles bentívoros y sus presas bentónicas.  

Las abundancias de peces bentívoros fueron mas altas con la marea subiendo que con 

la marea bajando. El acceso de los peces al intermareal es en gran parte controlado por la 

marea. A medida que la marea va subiendo mas presas bentónicas se encuentran 

disponibles, cuando la marea va bajando la cantidad de presas disponible disminuye en 

parte porque muchas ya han sido consumidas y en parte porque el área inundada por la 

marea es menor (Rozas 1995). Además, los organismos bentónicos realizan movimientos 

verticales con el ciclo de marea (Joint et al. 1982, Zwarts y Wanink 1991, Alve y 

Bernhard 1995, Escapa et al. 2004, Palomo et al. 2004). En la laguna de Mar Chiquita, el 

poliqueto mas abundante L. acuta se mueve hacia la superficie del sedimento mientras la 

marea sube en respuesta a requerimientos alimenticios y riesgo de predación por aves 

(Escapa et al. 2004). La distribución de infauna es homogénea a través del intermareal en 

los cangrejales mientras que las abundancias de infauna decrecen en los niveles altos del 

intermareal cercanos a la marisma en áreas sin cangrejales (Escapa et al. 2004). De esta 

manera, los peces podrían seleccionar los cangrejales  durante la marea alta en respuesta 

a una alta disponibilidad de presas.  

Los peces planctívoros también mostraron densidades más altas e individuos más 

grandes en el cangrejal. No se observaron diferencias en la concentración de MOP entre 

áreas, sin embargo las varianzas fueron más grandes en el cangrejal con la marea 

subiendo y fuera del cangrejal con la marea bajando (Fig. III. 2). Este patrón puede 

deberse a una alta rugosidad del sustrato en los cangrejales. La microtopografía del 

sustrato de los cangrejales promueve cambios en la dinámica de los fluidos, y las cuevas 
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actúan como trampas de material suspendido incrementando el contenido de materia 

orgánica en el sedimento (Botto e Iribarne 2000). Cuando el intermareal es inundado por 

la marea, las irregularidades del sustrato podrían incrementar la turbulencia cerca del 

fondo, lo cual podría resuspender la materia orgánica y pequeños organismos bentónicos. 

En este sentido, los organismos planctónicos y bentoplanctónicos han mostrado también 

una mayor diversidad en los cangrejales (Martinetto 2001). Las altas varianzas en la 

concentración de MOP y el incremento en la diversidad de organismos bento-

planctónicos en la columna de agua sobre el cangrejal podrían ser evidencia de este 

proceso (Martinetto 2001). De esta manera, la disponibilidad de alimento para peces 

planctívoros podría ser más alta en el cangrejal, lo cual podría permitir altas abundancias 

de peces en estas áreas. 

El rol que cumplen las estructuras presentes en el ambiente a una escala de  

microhábitat ha sido central para comprender los mecanismos que contribuyen a las 

variaciones en la composición y abundancia de la ictiofauna. En los estuarios, la mayoría 

de las comparaciones entre hábitat han contrastado densidades de necton entre zonas 

vegetadas y no vegetadas, mostrando asociaciones especie-específicas entre la 

heterogeneidad espacial y los peces juveniles (e.g. Gray et al. 1998, Rozas y Minello 

1998, Rozas y Zimmerman 2000, Snelgrove et al. 2000, Jackson et al. 2001). Los 

resultados presentados en este capítulo muestran que la presencia de cangrejos cavadores 

puede también afectar el uso de hábitat por peces. Este puede ser un fenómeno común en 

otros estuarios con similares características. Los crustáceos cavadores son en general un 

importante componente de diversas comunidades bentónicas de ambientes templados y 

tropicales (e.g. los camarones Neotrypaea (Callianassa) y Upogebia, Callianassidae; 
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Posey 1986, Dobbs y Guckert 1988, Posey et al. 1991). Por ejemplo, el camarón 

Neotrypaea (Callianassa) californiensis domina intermareales estuariales desde Alaska a 

Baja California. Este camarón vive en cuevas de hasta 0,5 m de profundidad y puede 

formar densos ensambles de hasta 500 ind.m-2 (Possey 1986). Estos organismos también 

tienen fuertes efectos sobre las características del sedimento y la comunidad bentónica 

(Dobs y Guckert 1988). El efecto de estos organismos probablemente puede ser más 

amplio, influenciando organismos que habitan en la columna de agua. Los resultados 

presentados en este trabajo podrían ser un fenómeno común en sistemas similares. 
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Tabla III. 1. Abundancias absolutas y relativas de peces capturados entre enero de 2000 

y julio de 2002 en cangrejales de Chasmagnathus granulatus y áreas adyacentes sin 

cuevas (Fuera) en la laguna costera de  Mar Chiquita.  

 

Familia 
Nombre científico 

 
Nombre común 

Cangrejal 
N          % 

Fuera 
N            % 

 
Engraulidae 

Lycengraulis grossidens 
Clupeidae 

Brevoortia aurea 
Ramnogaster arcuata 

Heptapteridae 
Pimelodella laticeps 

Mugilidae 
Mugil platanus 

Atherinopsidae 
Odontesthes argentinensis 

Anablepidae 
Jenynsia multidentata 

Pomatomidae 
Pomatomus saltatrix 

Sciaenidae 
Micropogonias furnieri 

Cichlidae 
Cichlasoma facetum 

Paralichthyidae 
Paralichthys orbignyanus 

 
Total 

 
 

Anchoíta 
 

Saraca 
Saraquita 

 
Bagre 

 
Lisa 

 
Pejerrey 

 
Madrecita 

 
Anchoa de banco 

 
Corvina rubia 

 
Chanchita 

 
Lenguado 

 
 
8 

 
1819 
433 

 
92 

 
6 

 
1667 

 
2 

 
1 

 
489 

 
4 

 
54 
 

4575 

 
 

0,17 
 

39,76 
9,46 

 
2,01 

 
0,13 

 
36,44 

 
0,04 

 
0,02 

 
10,69 

 
0,09 

 
1,18 

 

 
 
8 

 
365 
170 

 
96 

 
677 

 
1404 

 
12 

 
2 

 
146 

 
0 

 
0 
 

2880 

 
 

0,28 
 

12,64 
5,89 

 
3,32 

 
23,44 

 
48,61 

 
0,41 

 
0,07 

 
5,05 

 
0 

 
0 
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Tabla III. 2. Resultados de ANOVAs de medidas repetidas (Tipo III) evaluando el efecto 

de área, mes e interacción entre área y mes de las abundancias de peces total y de las 

cuatro especies más abundantes. Las áreas son cangrejal y fuera del cangrejal. 

 

 
Fuente de variación gl MS F P 

Peces totales 
Area 
Mes 

Area x Mes 

 
1 
14 
14 

 
1616,27 
2175,81 
951,84 

 
41,189 
1,945 
0,851 

 
0,020* 
0,035* 

          0,614 
Odontesthes argentinensis 

Area 
Mes 

Area x Mes 

 
1 
13 
13 

 
416,29 
925,52 
741,15 

 
3,282 
2,411 
1,589 

 
0,211 
0,027* 
0,152 

Micropogonias furnieri 
Area 
Mes 

Area x Mes 

 
1 
6 
6 

 
20,22 
130,33 
46,6 

 
0,097 
7,865 
0,949 

 
0,768 

< 0,001* 
0,475 

Brevoortia aurea 
Area 
Mes 

Area x Mes 

 
1 
7 
7 

 
1050 

353,81 
311,89 

 
0,273 
0,837 
0,890 

 
0,038* 
0,564 
0,525 

Ramnogaster arcuata 
Area x Mes 

 
4 

 
8,86 

 
6,101 

 
0,001* 

Pimelodella laticeps 
Area 
Mes 

Area x Mes 

 
1 
2 
2 

 
3,63 

122,58 
29,71 

 
0,017 
14,238 
14,238 

 
0,898 

< 0,001* 
0,229 
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Tabla III. 3. Modelos lineales y parámetros estandarizados estimados evaluando la 

variación en la abundancia de peces bentívoros y planctívoros en relación a la 

concentración de material orgánica particulada (MOP), densidad de poliquetos, densidad 

de cuevas de C. granulatus y estado de la marea (subiendo y bajando). 

 

 SS gl MS F P β SE 
Bentívoros        

MOP 1,927 1 1,927 1,653 0,206 -0,17 0,14 
Poliquetos 14,895 1 14,895 12,781 0,001 0,51 0,14 

Cuevas 9,669 1 9,669 8,297 0,006 0,40 0,14 
Marea 1,504 1 1,504 1,290 0,263 0,15 0,13 
Error 46,616 40 1,165     

Planctívoros        
MOP 5,365 1 5,365 3,768 0,062 0,35 0,18 

Poliquetos 2,134 1 2,134 1,499 0,231 -0,23 0,19 
Cuevas 0,073 1 0,073 0,051 0,822 0,04 0,19 
Marea 2,402 1 2,402 1,688 0,204 0,24 0,18 
Error 39,860 28 1,424     
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Fig. III. 1. Concentración de materia orgánica particulada (MOP) en la laguna costera de 

Mar Chiquita en áreas disturbadas por Chasmagnathus granulatus (cangrejal) y no 

disturbadas (afuera), con marea subiendo y bajando. En todas las figuras los gráficos de 

cajas fueron construidos con los límites representando el 25to y 75to percentil, las líneas 

representan el 10mo y el 90mo percentil, los puntos dentro de las cajas son medianas y los 

círculos son “outliers”. Las líneas horizontales indican no diferencia entre los meses 

muestreados (P> 0,05, ANOVA, comparaciones planeadas). Líneas paralelas (//) en el eje 

horizontal muestra intervalos de tiempo no muestreados. 
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Fig. III. 2. Abundancia del poliqueto Laeonereis acuta en la laguna costera de Mar 

Chiquita en áreas disturbadas por Chasmagnthus granulatus (cangrejal, cajas grises) y sin 

disturbar (fuera, cajas blancas).  Las líneas horizontales indican ausencia de diferencias 

(P> 0,05, ANOVA, comparaciones planeadas). 
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Fig. III. 3. Precipitaciones medias mensuales y promedios históricos (entre 1961 y 1990) 

entre julio de 1999 y diciembre de 2002. Datos para Mar del Plata del Servicio 

Meteorológico Nacional, Argentina.
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Fig. III. 4. (a) abundancia de cuevas de Chasmagnathus granulatus  y salinidad (línea 

punteada) en la laguna costera de Mar Chiquita. La flecha indica un cambio en la 

abundancia de cuevas y la salinidad. Abundancias de (b) Odontesthes argentinensis, (c) 

Micropogonias furnieri, (d) Brevoortia aurea, (e) Ramnogaster arcuata y (f) Pimelodella 

laticeps dentro (cajas rayadas) y fuera (cajas blancas) de cangrejales de C. granulatus en 

la laguna de Mar Chiquita. 
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Fig. III. 5. Abundancia total de peces capturados dentro (cajas grises) y fuera (cajas 

blancas) de cangrejales de Chasmagnathus granulatus en la laguna de Mar Chiquita. 
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Fig. III. 6. Abundancias de peces planctívoros con la marea subiendo (a) y bajando (b), y 

abundancias de peces bentívoros con marea subiendo (c) y bajando (d). Planctívoros son: 

Brevoortia aurea, Ramnogaster aruata y Odontesthes argentinensis< 8cm. Bentívoros 

son: Micropogonias furnieri, Pimelodella laticeps y O. argentinensis> 8cm.  Asteriscos 

indican diferencias entre hábitat en las abundancias (ANOVA, “planned comparisons”).
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Fig. III. 7. Tallas medias de (a) Odontesthes argentinensis, (b) Micropogonias furnieri, 

(c) Brevoortia aurea y (d) Ramnogaster arcuata capturados dentro (cajas rayadas) y 

fuera (cajas blancas) de cangrejales de Chasmagnathus granulatus en la laguna Mar 

Chiquita. Asteriscos indican diferencias entre áreas en la talla media (prueba t).  
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CAPITULO IV 
 
 

Efectos de la presencia de cangrejales de Chasmagnathus granulatus sobre la 

interacción entre peces juveniles y sus presas bentónicas 
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 INTRODUCCION 

La predación tiene importantes efectos sobre la estructuración de comunidades 

bentónicas (Lenihan y Micheli 2001). En ambientes intermareales de fondos blandos, los 

organismos infaunales son predados por una variedad de organismos, incluyendo cangrejos 

y peces durante la marea alta (e.g. Virnstein 1977), y aves playeras (e.g. Quammen 1984; 

Botto et al. 1998; Palomo et al. 2003c), hormigas (e.g. Palomo et al. 2003b) y mamíferos 

terrestres (e.g. Sheldon 1991; Navarrete y Castilla 1993) durante la marea baja. Los trabajos 

experimentales realizados sobre los efectos de la predación en ambientes intermareales de 

fondos blandos (Wilson 1991) han mostrado que el impacto de la predación depende de la 

abundancia y el comportamiento de las presas (Seitz et al. 2001), la estructura del hábitat 

(e.g. Micheli 1997, Corona et al. 2000) y tipo de sedimento (Quemen 1982, 1984, Micheli 

1996, Seitz et al. 2001). El rol potencial de los bioturbadores como modificadores de la 

interacción predador-presa ha sido raramente estudiado (ver Palomo et al. 2003c). 

Existen una variedad de mecanismos por los que una especie bioturbadora podría 

afectar la interacción entre predadores y sus presas infaunales. Ellos pueden directa o 

indirectamente modificar las abundancias (Posey 1986, Dobs y Guckert 1988), la 

distribución vertical en el sedimento (Escapa et al. 2004), la condición física y la actividad 

superficial de organismos bentónicos (Palomo et al. 2004), y podrían consecuentemente 

modificar su disponibilidad para los predadores. Además, cambios en la turbidez 

promovida por bioturbadores (Murray et al. 2002) puede afectar la detección de las presas 

(Blaber y Blaber 1980, Macia et al. 2003), y modificaciones en la granulometría (Botto e 

Iribarne 2000) pueden afectar la eficiencia de captura (Quammen 1982, Seitz et al. 2001). 

La presencia de cangrejales podría también afectar los patrones de forrajeo de los 

predadores (Iribarne et al. 2005). A pesar de todas estas posibilidades, el rol de los 
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bioturbadores como modificadores de la interacción predador-presa no ha sido muy 

estudiado. 

La presencia de Chasmagnathus granulatus se sabe que afecta la interacción predador-

presa entre aves playeras y poliquetos (Palomo et al. 2003c, Escapa et al. 2004), y 

hormigas y poliquetos (Palomo et al. 2003b). En ambos casos, el efecto del predador es 

significativamente mayor en áreas no dominadas por cuevas de cangrejos que en áreas 

similares con cuevas, indicando que la presencia de cangrejos cavadores interfiere con 

alguna de las habilidades del predador (e.g. desplazamiento en el hábitat, detección de la 

presa, eficiencia de captura de presas). Se desconoce, sin embargo, si este efecto es 

aplicable a la predación por peces. Los peces son importantes predadores en intermareales 

de fondos blandos y las presas infaunales son importantes en sus dietas (Norton y Cook 

1999). Algunos peces estuariales se alimentan exclusivamente de presas infaunales (Little 

2000). De esta manera, cualquier efecto sobre la disponibilidad y abundancia de presas 

bentónicas podría afectar también la interacción predador-presa entre los peces forrajeando 

en esas áreas y sus presas bentónicas. En este sentido, en el Capítulo III se mostró que los 

peces juveniles bentívoros utilizan más frecuentemente las áreas dominadas por C. 

granulatus y se hipotetizó que este uso de hábitat diferencial podría estar vinculado a una 

facilitación del consumo de presas en estas áreas mediada por los efectos de C. granulatus 

sobre el sedimento y la comunidad bentónica. 

En base a esta información, en este Capítulo se evaluó si la presencia del cangrejo 

cavador C. granulatus afecta la interacción predador presa entre peces juveniles y sus 

presas bentónicas. Con este objetivo, se analizaron los contenidos estomacales y la 

selección de presas por peces juveniles en áreas de cangrejal y en áreas adyacentes sin 
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cuevas. Además se comparó experimentalmente el efecto de predación por peces sobre 

organismos bentónicos entre áreas con y sin cuevas de cangrejos.  

MATERIALES Y METODOS 

Area de estudio 

Tanto los muestreos como el experimento se realizaron sobre las planicies de marea de 

la laguna Mar Chiquita descritas en los capítulos anteriores. Para comparar la dieta de peces 

y la predación por peces los muestreos y el experimento se realizaron en áreas apareadas de 

cangrejal/no cangrejal. Asumiendo las limitaciones sobre la inferencia, se seleccionaron dos 

áreas apareadas principalmente debido a limitaciones logísticas y a que estas áreas 

presentan las mismas alturas de marea y características ambientales similares 

extensivamente descritas en trabajos previos contrastando otros efectos de los cangrejos 

(e.g. Botto e Iribarne 1999, Botto et al. 2000, Escapa et al. 2004). Peces e infauna fueron 

muestreados en estas áreas en junio y diciembre de 2001 y enero, febrero y marzo de 2002. 

Especies de peces y dietas dentro y fuera del cangrejal 

Los peces fueron colectados en áreas similares apareadas (cangrejal/fuera) usando una 

red playera que fue arrastrada paralela a la costa cubriendo un área de 350 m-2 durante la 

marea alta. Las especies de peces más abundantes fueron preservadas en formalina al 5%. 

Los peces fueron medidos (largo total, precisión 0,05 mm) y sus tractos digestivos 

diseccionados y analizados bajo una lupa (20 x). Únicamente las especies con presas 

bentónicas en sus tractos digestivos fueron analizadas. Cada ítem presa fue identificado y 

contado. Diferencias entre áreas en el porcentaje de peces con estómagos vacíos fueron 

evaluadas con una prueba Z (Devore 2000). 

Algunos peces presentan cambios ontogenéticos en el comportamiento de alimentación, 

cambiando de presas planctónicas a bentónicas a lo largo del crecimiento (Caillet et al. 
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1996). Para evaluar cambios en los ítems presa de acuerdo al tamaño de los peces, los peces 

fueron divididos en clases de tallas (<6; 6,1-8; 8,1-10; 10,1-12; >12 cm) y se calcularon las 

proporciones de peces consumiendo cada ítem para cada clase. Diferencias en la proporción 

de peces en las diferentes clases consumiendo presas bentónicas y pelágicas fueron 

evaluadas usando una prueba de Chi-cuadrado (Zar 1999). Cuando la hipótesis nula de falta 

de diferencias entre las proporciones fue rechazada, se utilizó una prueba tipo-Tukey de 

comparaciones múltiples para proporciones (Zar 1999). 

Selección de presas infaunales 

Para determinar si existe predación selectiva de presas infaunales por peces, la 

disponibilidad de presas dentro y fuera del cangrejal fue estimada mediante un muestreo de 

infauna durante las mismas semanas que los peces fueron colectados. Diez muestras (10 cm 

de diámetro, 5 cm de profundidad) fueron obtenidas de cada área y tamizadas a través de un 

tamiz de 0,5 mm de malla. Los organismos retenidos fueron identificados y cuantificados 

vivos bajo lupa (20 x). Para estimar la disponibilidad de presas pequeñas (e.g. copépodos 

harpacticoides, ostrácodos) 10 muestras de 2 cm de diámetro y 2 cm de profundidad fueron 

tomadas en cada área (dentro y fuera del cangrejal) y tamizadas con un tamiz de 0,1 mm de 

malla. Los organismos retenidos fueron preservados en formalina al 5% y teñidos con rosa 

de bengala para facilitar su visualización (Higgins y Thiel 1988). Las presas meiofaunales 

fueron identificadas y cuantificadas bajo lupa (40 x). Las densidades fueron comparadas 

entre meses y áreas con ANOVA de 2-vías de medidas repetidas (Zar 1999), usando tiempo 

(meses) como medida repetida. Cuando los supuestos de normalidad y homocedasticidad 

no se cumplían, se utilizaron transformaciones lineales (Underwood 1997). En caso de que 

se encontrara interacción significativa se utilizaron comparaciones planeadas (“planned 

comparisons”, Underwood 1997) para identificar la naturaleza de la interacción. La 
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selección de presas fue evaluada calculando índices de selección Wi (la relación del 

porcentaje consumido dividido por el porcentaje disponible para cada ítem particular), con 

sus respectivos límites de confianza de Bonferroni (Manly et al. 1993) para cada especie de 

pez y de presa. Se determinó el significado de la selección por debajo o por encima de lo 

esperado bajo la hipótesis de no selección. Cuando Wi ± límite de confianza se encontraba 

por encima o debajo de 1 se consideró que la presa fue consumida en proporciones más 

altas (positivamente seleccionada) o más bajas (negativamente seleccionada) que lo 

esperado por azar respectivamente. 

Selección de tallas de poliquetos 

Debido a que el poliqueto Laeonereis acuta es la presa infaunal más importante en el 

intermareal de Mar Chiquita (Palomo 2002, Palomo et al. 2004, resultados en éste 

Capítulo), se evaluó si los peces seleccionaban los poliquetos por tallas. Para ello se midió 

el largo total de los poliquetos de las muestras de infauna (precisión 0,01 mm). En el caso 

de que los individuos se encontraran rotos se procedió a medir sus mandíbulas bajo lupa 

(40 x, precisión 0,001 mm) y el largo total fue estimado utilizando los siguientes modelos 

de regresión lineal que relacionan el largo del poliqueto (LT) con el largo de sus mandíbulas 

(M):  

Fuera: LT= -8,37 (± 2,06) + 92,76 (± 4,15).M       r2= 0,87  

Cangrejal: LT= -14,95 (± 2,09) + 109,22 (± 4,1).M   r2= 0,90 (de Escapa et al. 2004). 

Estos mismos modelos fueron utilizados para estimar el largo de los poliquetos 

consumidos por los peces por medio de mediciones de pares de mandíbulas encontrados en 

los estómagos. La distribución de frecuencias de tallas de los poliquetos ingeridos por los 

peces en un área en particular (dentro o fuera del cangrejal) y mes de muestreo fue 

comparada con las distribuciones de tallas de los poliquetos disponibles en la misma área y 
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mes mediante una prueba de Kolmogorov-Smirnov (Hollander y Wolfe 1999). Además, las 

tallas de los poliquetos consumidos en el cangrejal fueron comparadas con las de los 

poliquetos consumidos fuera utilizando la misma prueba estadística.  

Efecto de la predación de peces sobre la infauna 

Para evaluar diferencias en la predación de peces sobre organismos infaunales 

dependiendo de la presencia de cangrejales, se realizó un experimento de exclusión de 

peces dentro y fuera del cangrejal entre febrero y marzo de 2002. Dada la imposibilidad de 

encontrar mas de dos áreas similares apareadas lo suficientemente grandes como para 

establecer las clausuras y ser utilizadas como réplicas, el experimento se llevó a cabo 

usando una sola área apareada de cangrejal/fuera. El experimento consistió de tres 

tratamientos (con 5 réplicas cada uno): (1) exclusión de peces (cajas con 4 paredes), (2) 

control del efecto de caja (cajas con 2 paredes) y (3) control de experimento (áreas 

delimitadas sin cajas). Las clausuras (4 m2 de área, 1,5 m de altura, sin fondo ni techo) 

fueron construidas utilizando red con malla de 1 cm de diámetro unidas en las esquinas por 

medio de argollas a varillas de PVC (3 cm de diámetro). Los bordes inferiores de las 

paredes de red se enterraron 20 cm en el sedimento y los superiores fueron equipados con 

boyas con el fin de mantener las cajas extendidas durante la marea alta pero bajas con la 

marea baja. Este diseño de clausura permitió el acceso y predación por aves durante la 

marea baja dentro de las clausuras (obs. per.) por lo que cualquier efecto observado pudo 

atribuirse a la predación por peces.  

Al cabo de un mes se tomaron muestras de infauna de cada unidad experimental 

utilizando el método descrito arriba. Diferencias en las abundancias de poliquetos entre 

tratamientos dentro y fuera del cangrejal fueron avaluadas con ANOVA de una vía (Zar 

1999).  
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Debido a que la densidad de peces es mayor en el cangrejal (ver Capítulo III), las 

diferencias en el número de poliquetos consumidos por individuo dentro y fuera del 

cangrejal fueron evaluadas con prueba de t (Zar 1999). De esta manera fue posible 

identificar si las diferencias en el efecto de predación entre áreas eran debidas a las 

diferentes densidades de peces, las tasas de consumo o a ambos factores. 

RESULTADOS 

Especies de peces y dietas dentro y fuera del cangrejal 

Las especies de peces numéricamente más importantes que fueron encontradas 

consumiendo organismos infaunales fueron juveniles de pejerrey (Odontesthes 

argentinensis), de corvina rubia (Micropogonias furnieri) y de bagre (Pimelodella laticeps).  

O. argentinensis estuvo presente en el área de estudio desde junio de 2001 a enero de 

2002. El porcentaje de individuos con estómagos vacíos fue menor dentro del cangrejal que 

fuera (Tabla IV. 1). Además, se observó un cambio en la dieta con la talla (cangrejal χ2= 

33,588, df= 4, P < 0,001; fuera χ2= 24,576, df= 4, P< 0,001). Las comparaciones múltiples 

mostraron que en el cangrejal la proporción de peces menores a 8 cm consumiendo presas 

bentónicas difería de aquellos mayores a 8 cm, mostrando un incremento en la proporción 

con la talla (Fig. IV. 1a). Fuera del cangrejal una diferencia similar fue observada con peces 

mayores a 12 cm (Fig. IV. 1a). 

M. furnieri, fue capturada desde diciembre de 2001 a marzo de 2002. Ninguno de los 

individuos colectados en el cangrejal presentó el estómago vacío, mientras que el 

porcentaje de individuos con estómagos vacíos fuera del cangrejal varió entre 0% y 14,9% 

(Tabla IV. 1). No se observaron cambios en la dieta en relación a la talla (cangrejal χ2= 
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8,537, df= 4, P= 0,156; fuera χ2= 5,631, df= 4, P= 0,257),  el 85% de los peces analizados 

consumió presas bentónicas independientemente de la talla (Fig. IV. 1b). 

P. laticeps estuvo presente en febrero y marzo 2002. El porcentaje de individuos de esta 

especie con estómagos vacíos fue siempre mayor fuera del cangrejal (Tabla IV. 1). Dado el 

estrecho rango de tallas (4,5 a 7,9 cm) de los peces capturados, no se evaluaron cambios en 

la dieta con el tamaño. Sin embargo sus estómagos sólo contuvieron presas bentónicas.  

Selección de presas infaunales 

Los ítem presa infaunales mas comúnmente disponibles fueron los poliquetos L. acuta y 

Neanthes succinea, ostrácodos y copépodos harpacticoídes. Durante junio de 2001 se 

encontraron además anfípodos. El ANOVA de medidas repetidas indicó una interacción 

entre hábitat y meses en las densidades de L. acuta (Tabla IV. 2). Las comparaciones 

múltiples mostraron que esta especie fue más abundante en junio de 2001 que en los otros 

meses (Fig. IV. 2a). Mientras que en junio de 2001 y enero de 2002 las abundancias de esta 

especie fueron más altas en el cangrejal, en diciembre de 2001 y febrero y marzo de 2002 

fueron más altas fuera del cangrejal. N. succinea se encontró solo ocasionalmente y en muy 

bajas densidades como para realizar un ANOVA (Fig. IV. 2b). Las abundancias de 

ostrácodos y copépodos variaron entre meses (Tabla IV. 2). Las abundancias de ostrácodos 

fueron más altas en febrero de 2002 (Fig. IV. 2c), mientras que las de copépodos fueron 

máximas en enero de 2002 (Fig. IV. 2d).  

Debido a que O. argentinensis presentó un cambio en la dieta a los 8 cm (Fig. IV. 1a), 

la selección de dieta fue analizada para individuos mayores y menores a 8 cm por separado. 

Los índices de selección de dieta (Wi) de O. argentinensis menores a 8 cm capturados en 

junio de 2001 indicaron selección positiva de anfípodos, negativa de ostrácodos y 

copépodos y no selección para L. acuta y N. succinea dentro y fuera del cangrejal. En 
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diciembre de 2001 y enero de 2002 todos los ítems presa fueron consumidos en 

proporciones más bajas que las esperadas por azar (Fig. IV. 3a). 

Los índices Wi para O. argentinensis mayores a 8 cm capturados en junio de 2001 

indicaron una selección positiva para L. acuta y anfípodos dentro y fuera del cangrejal, 

selección positiva de N. succinea fuera del cangrejal pero no selección para esta especie 

dentro del cangrejal. Todos los otros ítems no fueron seleccionados ni dentro ni fuera del 

cangrejal (Fig. IV. 3b). En diciembre de 2001, la selección sobre L. acuta y N. succinea no 

fue significativa, pero hubo selección negativa de ostrácodos y copépodos dentro y fuera 

del cangrejal (Fig. IV. 3b). En enero de 2002 hubo selección negativa de todos los ítems 

excepto de L. acuta que no mostró selección fuera del cangrejal (Fig. IV. 3b). 

Para los individuos de M. furnieri colectados en diciembre de 2001 no se observó 

selección significativa de L. acuta pero si de N. succinea, ostrácodos y copépodos que 

fueron consumidos por debajo de los valores esperados (Fig. IV. 3c). En enero de 2002, sin 

embargo, se observó una selección positiva sobre L. acuta fuera del cangrejal, no selección 

de N. succinea y selección negativa de ostrácodos y copépodos. En febrero de 2002 la 

selección de presas fue igual dentro y fuera del cangrejal: L. acuta fue positivamente 

seleccionado, ostrácodos y copépodos fueron negativamente seleccionados, y N. succinea 

no fue seleccionado. En marzo de 2002, L. acuta fue positivamente seleccionado en el 

cangrejal, mientras que N. succinea, ostrácodos y copépodos fueron negativamente 

seleccionados (Fig. IV. 3c). 

La selección de presas por P. laticeps en febrero de 2002 fue analizada solamente en  el 

cangrejal debido al bajo número de individuos capturados fuera del cangrejal (n= 2). Este 

análisis mostró no selección de L. acuta, selección positiva de copépodos y negativa de 

ostrácodos y N. succinea. En marzo, ostrácodos, copépodos y N. succinea fueron 
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negativamente seleccionados, mientras que L. acuta fue positivamente seleccionado en el 

cangrejal y no seleccionado fuera (Fig. IV. 3d). 

Selección de tallas de poliquetos 

O. argentinensis se alimentó de poliquetos más grandes que las tallas disponibles en 

ambas áreas y los poliquetos ingeridos en el cangrejal fueron más chicos que los ingeridos 

fuera del cangrejal (Fig. IV. 4a). M. furnieri consumió poliquetos más largos que los 

disponibles en diciembre y febrero fuera del cangrejal, y en enero en el cangrejal (Fig. IV. 

4b). Durante diciembre, enero y febrero los poliquetos consumidos por esta especie en el 

cangrejal fueron más largos que los consumidos fuera, pero en marzo se observó el patrón 

opuesto (Fig. IV. 4b). En marzo, P. laticeps consumió poliquetos de longitudes mayores 

fuera del cangrejal que en el cangrejal y no se observaron diferencias entre  las tallas de los 

poliquetos consumidos y los disponibles en ninguna de las dos áreas (Fig. IV. 4c).  

Efecto de la predación de peces sobre la infauna 

L. acuta fue la única especie de poliqueto lo suficientemente abundante en ambas áreas 

como para permitir un análisis estadístico de los efectos del experimento. La predación por 

peces tuvo un efecto significativo sobre L. acuta en el cangrejal (F= 8, gl= 2, P= 0,006). La 

abundancia de L. acuta fue mayor en las cajas de exclusión de peces que en los controles 

(Fig. IV. 5a) mientras que no hubo evidencias de efecto de cajas. En contraste la predación 

por peces no tuvo efectos fuera del cangrejal (F= 0,315, gl= 2, P= 0,736; Fig. IV. 5b). 

Durante el período de este trabajo, una mayor abundancia de L. acuta fue observada en 

los estómagos de O. argentinensis y P. laticeps capturados en el cangrejal que fuera del 

cangrejal (t0,05; 101= 1,984, P< 0,001; t0,05; 83= 1,989, P< 0,001; respectivamente; Fig. IV. 6). 

La cantidad de poliquetos ingeridos por M. furnieri durante este período no difirió entre 

áreas (t0,05; 278= 1,968, P= 0,080; Fig. IV. 6). 
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DISCUSION 

Los resultados presentados en este capítulo muestran que la interacción entre peces 

juveniles y sus presas bentónicas es modificada por la presencia de cangrejos cavadores. 

Diferencias en el porcentaje de estómagos vacíos, selección de presas, selección de tallas de 

poliquetos, cantidad de poliquetos consumida por peces y el efecto de predación entre áreas 

con y sin cuevas de cangrejos son evidencias de esta modificación. 

Estudios previos han mostrados que la predación sobre presas infaunales durante la 

marea baja decrece en áreas con cangrejos. Tanto las aves playeras como las hormigas 

(Solenopsis richteri) tienen efectos negativos sobre las densidades y distribución de 

frecuencia de tallas de poliquetos mayormente en áreas intermareales sin cuevas (Palomo et 

al. 2003b, c, Escapa et al. 2004). Pero los resultados presentados en este Capítulo muestran 

el patrón opuesto cuando el intermareal es inundado por la marea y los peces son los 

predadores. Mas allá de que las especies de peces analizadas tienen diferentes morfologías 

y posición de la boca, y consecuentemente sus habilidades para alimentarse y penetrar el 

sedimento son diferentes (Wooton 1991) todos mostraron un mayor consumo de presas 

bentónicas en el cangrejal. El porcentaje de peces con estómagos vacíos fue más bajo y el 

número de poliquetos consumido por individuo fue más alto en el cangrejal. O. 

argentinensis y P. laticeps consumieron poliquetos más grandes fuera del cangrejal, 

mientras que M. furnieri consumió poliquetos más grandes en el cangrejal. Además, el 

experimento de exclusión mostró que la predación por peces decreció significativamente la 

densidad de poliquetos solamente en el cangrejal. Este efecto es probablemente debido a 

que la densidad de peces es más alta en el cangrejal (Capítulo III) pero también porque el 

consumo per capita es más alto dentro del cangrejal. Así, la presencia de cangrejos, cuevas 

de cangrejos o disturbio generado por la actividad de los cangrejos parecen interferir con 
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algunas de las habilidades para predar (e.g. movimiento a través del hábitat, detección de 

presas, captura de presas) en aves playeras y hormigas pero facilita alguna de estas 

habilidades en los peces.  

El efecto de la predación por peces también es diferente entre especies de peces. O. 

argentinensis y P. laticeps consumieron mas poliquetos en el cangrejal y consumieron 

preferentemente poliquetos más pequeños dentro que fuera del cangrejal, pero su 

ocurrencia no estuvo solapada en el tiempo. La ocurrencia de M. furnieri estuvo solapada 

con ambas especies y, aunque la cantidad de poliquetos consumidos por pez no varió entre 

áreas, en el cangrejal todos los peces tuvieron presas en sus estómagos y consumieron 

poliquetos más largos que fuera del cangrejal. De esta manera, los recursos parecen estar 

partidos entre especies de peces y tallas de poliquetos; mientras que las especies de peces 

que predan sobre las mismas tallas de poliquetos no se solapan en el tiempo, las especies 

que predan sobre diferentes tallas sí.  

Además, el análisis de selección no estuvo relacionado con la abundancia de presas. O. 

argentinensis de ambas tallas seleccionaron anfípodos durante junio en ambas áreas, el 

único mes en el que esta presa fue encontrada. O. argentinensis mayores a 8 cm también 

seleccionaron L. acuta en ambas áreas y N. succinea fuera del cangrejal. Todos los otros no 

se alimentaron selectivamente de ninguna presa. Ostrácodos y copépodos parecen ser ítems 

ocasionales, ya que la mayoría de los meses fueron seleccionados en contra. M. furnieri 

mostró selección positiva sobre L. acuta, pero este patrón varió entre hábitat y meses. Este 

predador también consumió ostrácodos y copépodos pero de nuevo parecen ser presas 

ocasionales. Finalmente, P. laticeps seleccionó copépodos en febrero y L. acuta en marzo, 

ambos en el cangrejal. Los tres predadores seleccionaron positivamente diferentes presas en 
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diferentes áreas y meses y ninguno de ellos tuvo relación con la disponibilidad de presas, 

excepto con los pejerreyes y anfípodos en junio.  

La pregunta que surge ahora es cómo C. granulatus puede facilitar la predación por 

peces sobre presas bentónicas? Diversas hipótesis han sido propuestas para explicar 

diferencias de predación entre hábitat. A continuación se discutirán: (1) diferencias en las 

densidades de presas, (2) diferencias en el comportamiento de presas, (3) disrupción por 

infauna durante la marea alta, (4) calidad de las presa, y (5) diferencias en la dureza del 

sedimento, como posibles mecanismos para explicar los resultados. 

La abundancia de presas es uno de los factores que pueden alterar las tasas de consumo 

del predador (e.g. Seitz et al. 2001). Durante este estudio las densidades de presas no 

fueron diferentes entre áreas, sin embargo algunos estudios han reportado altas abundancias 

de poliquetos en el cangrejal (Botto e Iribarne 1999; Palomo et al. 2003c). Este aumento en 

las abundancias de poliquetos en el cangrejal ocurre frecuentemente después del verano 

cuando grandes cantidades de aves migratorias, las cuales utilizan el área como sitio de 

descanso y forrajeo durante su migración hacia el hemisferio norte, han disminuido las 

densidades de poliquetos fuera de cangrejal (Palomo et al. 2003c). Dado que los 

cangrejales contienen abundancias de peces más altas que fuera del cangrejal 

independientemente de la estación (Capítulo III) y el efecto de predación por peces es más 

alto en el cangrejal independientemente de la densidad de poliquetos este factor no parece 

determinar el efecto de predación más alto en el cangrejal.  

El comportamiento de las presas también puede influenciar la eficiencia del predador 

(e.g. Sih y Ziemba 2000). El comportamiento de alimentación de los poliquetos es diferente 

entre areas con y sin cuevas de cangrejos. Sus movimientos verticales durante el ciclo de 

marea son de mayor magnitud fuera que dentro del cangrejal. L. acuta migra hacia una 
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posición mas profunda durante la marea baja y retorna a las capas superiores del sedimento 

con la marea alta (Escapa et al. 2004), dejando largas huellas de alimentación en el 

sedimento fuera del cangrejal (Palomo et al. 2004). En el cangrejal pasan la mayor parte del 

tiempo enterrados a profundidades intermedias. Este comportamiento ha sido interpretado 

como una respuesta para evitar la desecación (Escapa et al. 2004) y maximizar su eficacia 

como comedor de depósito dada las diferencias en la distribución a profundidad de la 

materia orgánica entre áreas (Palomo et al. 2004). En base a este comportamiento no se 

puede predecir que la predación durante la marea alta fuera a ser más alta en el cangrejal. 

La disrupción de la infauna durante la marea alta y su consecuente incremento en la 

disponibilidad para los predadores cuando la planicie se encuentra bajo agua puede ser otra 

posible explicación. Los fondos blandos de los estuarios pueden experimentar diversas 

fuerzas erosivas, así, muchos organismos infaunales que viven cerca de la superficie 

pueden ser arrastrados fuera del sedimento (Little 2000). En estuarios con macro mareas 

esta erosión es mayormente causada por erosión por el oleaje. En estuarios con 

micromareas, la presencia de organismos cavadores en algunos casos puede contribuir a la 

erosión del sedimento por eyección de sedimento a la columna de agua (Posey 1990, 

Rowden et al. 1998). Sin embargo C. granulatus parece estabilizar el sedimento y, además, 

Mar Chiquita se encuentra dominado por un régimen de micro mareas y es un sitio muy 

reparado. Así, este mecanismo no parece determinar una alta predación por peces en el 

cangrejal.  

Diferencias en la calidad de presas podría ser otra causa. La calidad nutricional del 

alimento es de importancia obvia, y la necesidad de mantener una dieta de suficiente 

energía fuerza a los consumidores a desplegar una remarcada selectividad en la 

alimentación (Stephens y Krebs 1986). Sin embargo muy pocos estudios han indagado 
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sobre la selección por peces de presas con diferentes calidades nutricionales o ganancia 

energética (Norton y Cook 1999). Hay algunos ejemplos sobre el forrajeo de peces 

gasterósteos (e.g. Gasterosteus aculeatus y Spinachia spinachia) en donde las presas con 

mayores beneficios energéticos fueron seleccionadas (Kislalioglu y Gibson, 1976; Ibrahim 

y Huntingford, 1989), y con dos peces herbívoros, Cebidichthys violaceus y Xiphister 

mucosus (Sticheidae), donde las algas con alto valor energético eran preferidas (Neighbors 

y Horn 1991). Los cangrejales ofrecen presas de mejor calidad, al menos esto se ha 

encontrado en poliquetos menores a 4,5 cm (Palomo et al. 2004). La bioturbación por parte 

de los cangrejos lleva a un incremento del contenido de materia orgánica en la columna de 

sedimento, así los poliquetos que se alimentan en el sedimento del cangrejal tienen mejor 

condición física (Palomo et al. 2004), y consecuentemente resultan en presas de mejor 

calidad. Esto podría explicar porque los poliquetos pequeños fueron consumidos en mayor 

porcentaje en el cangrejal, pero ninguna predicción puede hacerse sobre poliquetos más 

grandes. De esta manera, la predación por peces podría ser mayor en el cangrejal debido a 

que estas áreas ofrecen presas de mejor calidad pero, al momento, esto es únicamente 

aplicable a poliquetos pequeños. 

Finalmente, la dureza del sedimento puede también afectar la presión de predación 

sobre organismos infaunales. La reducción en la penetrabilidad del sedimento puede reducir 

la tasa de encuentro de presas comparando la misma densidad de presas en un sedimento 

fácilmente penetrable (Seitz et al. 2001). Por ejemplo las aves playeras evitan forrajear en 

intermareales de fondos blandos con altos contenidos de arena pero se alimentan 

eficientemente en áreas cercanas con bajos contenidos de arena (Quammen 1982). La 

almeja Mya arenaria está sujeta a una alta mortalidad por predación por el cangrejo 

Callinectes sapius en sedimentos más barrosos que arenosos (Lipcius y Hines 1986). La 
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abundancia de peces y la predación también se ha observado más alta en áreas con baja 

proporción de arena (Quammen 1984). En el cangrejal el sedimento es más blando (Escapa 

et al. 2004) con una proporción de arena más baja que fuera del cangrejal y homogénea a 

través del intermareal (Botto e Iribarne 2000). Así la predación por peces podría ser más 

alta en el cangrejal debido a que el costo de capturar presas es más bajo en sedimentos más 

blandos. 

Sobre la base de estas evidencias, la mayor predación por peces sobre presas bentónicas 

encontrada en el cangrejal podría deberse a que en el cangrejal habría presas de mejor 

calidad y por eso los peces preferirían forrajear en estas áreas, y además porque en el 

cangrejal el sedimento es más blando y el costo de capturar una presa en estas áreas sería 

menor. El efecto indirecto sobre la calidad de las presas  a través de modificaciones en la 

materia orgánica del sedimento combinado con el efecto en la granulometría y 

consecuentemente sobre la penetrabilidad del sedimento, podrían llevar a la bioturbación 

por cangrejos a facilitar la predación de presas bentónicas por peces. Este podría ser un 

fenómeno común en otros estuarios con similares características. Los crustáceos cavadores 

son comúnmente un importante componente de diversas comunidades bentónicas marinas 

(e.g. Callianassa y Upogebia; Callianassidae; Posey 1986; Dobbs y Guckert 1988; Posey et 

al. 1991). Ellos también tienen fuertes efectos sobre las características del sedimento y la 

comunidad bentónica (Dobbs y Guckert 1988, Murray et al. 2002). De esta manera, estos 

organismos  podrían estar influenciando las interacciones entre los predadores y sus presas 

bentónicas. 

El efecto de los organismos bioturbadores puede ser más amplio y más complejo de lo 

esperado, afectando las interacciones predador-presa con diferente magnitud y dirección. 

En la laguna costera de Mar Chiquita, la presencia de cuevas de cangrejo interfiere la 
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predación por aves y hormigas, pero parece facilitar la predación por peces. Así las fuerzas 

de predación en el intermareal cambian espacialmente a través del ciclo de marea 

dependiendo de las especies de predadores y también sobre la presencia de cuevas de 

cangrejos. Este es un buen ejemplo para ilustrar que las interacciones predador-presa son 

potencialmente modificadas por la actividad de organismos bioturbadores, pero el resultado 

de esta modificación es variable dependiendo de los mecanismos mediados por los 

bioturbadores entre cada especie particular de predador y presa. 
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Tabla IV. 1. Porcentaje de peces juveniles con estómagos vacíos capturados dentro y fuera 

de cangrejales de Chasmagnathus granulatus en junio y diciembre de 2001 y enero, febrero 

y marzo de 2002. El porcentaje de peces con estómagos vacíos fue mayor fuera del 

cangrejal en todos los casos (Z0,01= 2,33), excepto para M. furnieri en diciembre y enero. 

 
 CANGREJAL FUERA 
 n 

analizado
Estómagos 
vacíos (%) 

n 
analizado 

Estómagos 
vacíos (%) 

Odontesthes argentinensis     
Junio 120 8,3 195 20,5 

Diciembre 78 30,8 33 57,6 
Enero 30 16,7 15 40,0 

Micropogonias furnieri     
Diciembre 11 0 21 0 

Enero 27 0 5 0 
Febrero 74 0 64 6,25 
Marzo 11 0 74 14,9 

Pimelodella laticeps     
Febrero 25 12 3 33,3 
Marzo 57 0 36 2,8 
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Tabla IV. 2. Resultados del análisis de varianza (ANOVA) de dos vías de medidas 

repetidas comparando las abundancias de Laeonereis acuta, ostrácodos y copépodos 

harpacticoides entre hábitats (cangrejales de Chasmagnathus granulatus vs. áreas sin 

cuevas) y meses muestreados. 

 

Fuentes de variación gl MS F P 

Laeonereis acuta     

Habitat x Mes 4 2,881 6,838 < 0.001 

Ostrácodos     

Habitat 1 264.004,200 2,620 0,144 

Mes 4 35.920,180 4,010 0,009 

Habitat x Mes 4 12.902,420 1,440 0,243 

Copépodos     

Habitat 1 2,880 1,175 0,310 

Mes 4 5,320 3,129 0,028 

Habitat x Mes 4 2,280 1,341 0,276 
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Fig. IV. 1. Porcentaje de presas betónicas (barras lisas; poliquetos, ostrácodos, copépodos 

harpacticoides) y pelágicas (barras rayadas; cladóceros, larvas de cangrejos) encontradas en 

contenidos gástricos de (a) Odontesthes argentinensis y (b) Micropogonias furnieri 

capturados dentro (barras grises) y fuera (barras blancas) de cangrejales de Chasmagnathus 

granulatus. Letras diferentes indican diferencias en la proporción de peces de diferentes 

tallas predando sobre organismos bentónicos (prueba tipo-Tukey de comparaciones 

múltiples entre proporciones). 
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Fig. IV. 2. Abundancia de presas infaunales (Laeonereis acuta, Neanthes succinea, 

ostrácodos, y copépodos harpacticoides) dentro (cajas grises) y fuera (cajas blancas) de 

cangrejales de Chasmagnathus granulatus. De aquí en adelante los límites en las cajas 

indican el 75to y el 25to percentil, las líneas representan el 10mo y el 90mo percentil, los 

cuadrados dentro de las cajas indican medianas y los círculos indican valores superiores al 

90mo percentil (outliers). Las líneas indican ausencia de diferencias (p> 0,05, prueba de 

Tukey). 
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Fig. IV. 3. Indices Wi ± limites de confianza para selección de presas bentónicas por peces juveniles de (a) Odontesthes argentinensis< 

8 cm., (b) Odontesthes argentinensis> 8 cm., (c) Micropogonias furnieri y (d) Pimelodella laticeps capturados dentro (cuadrados 

negros) y fuera (cuadrados blancos) de cangrejales de Chasmagnathus granulatus. Las presas bentónicas son: L. a.: Laeonereis acuta, 

ost: ostrácodos, amp: amfípodos, N. s.: Neanthes succinea, cop: copépodos. 
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Fig. IV. 4. Distribución de frecuencia de tallas de Laeonereis acuta encontrados en contenidos gástricos de (a) Odontesthes 

argentinensis, (b) Micropogonias furnieri y (c) Pimelodella laticeps y encontrados en el sedimento (d). Las barras grises representan 

tallas de poliquetos encontrados dentro de cangrejales de Chasmagnathus granulatus o en el contenido gástrico de peces capturados en 

estas áreas y las barras blancas representan poliquetos encontrados fuera de cangrejales o en contenidos gástricos de peces capturados 

dentro de estas áreas. Los asteriscos indican diferencias en las distribuciones de tallas entre áreas (prueba de Kolmogorov-Smirnov). 
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Fig. IV. 5. Abundancia del poliqueto Laeonereis acuta dentro (cajas grises) y fuera (cajas 

blancas) de cangrejales Chasmagnathus granulatus bajo tres tratamientos: exclusión de 

peces (cajas completas con 4 paredes), control de caja (cajas incompletas con 2 paredes) 

y control del experimento (áreas sin cajas). Letras diferentes indican diferencias entre 

tratamientos (ANOVA de una vía). 
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Fig. IV. 6. Número de poliquetos (Laeonereis acuta) encontrados en los contenidos 

gástricos de Odontesthes argentinensis, Micropogonias furnieri y Pimelodella laticeps 

capturados dentro (cajas grises) y fuera (cajas blancas) de cangrejales de Chasmagnathus 

granulatus. Letras diferentes indican diferencias entre áreas (prueba de t). 
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CONCLUSIONES GENERALES 
 
 

Los resultados de esta tesis muestran que los efectos de los organismos bioturbadores 

pueden transmitirse a la columna de agua modificando la distribución y abundancia de 

los organismos nectónicos. Tanto las interacciones directas observadas entre 

Chasmagnathus granulatus y Cyrtograpsus angulatus, así como las indirectas entre C. 

granulatus y los peces juveniles son evidencia de esto. 

Los resultados de los Capítulos I y II mostraron que existe una fuerte interacción 

competitiva entre C. granulatus y C. angulatus. En esta interacción, C. granulatus parece 

ser la especie dominante, ya que limita la distribución de C. angulatus y afecta sus 

características poblacionales. Como se hipotetizó, estas especies demostraron ser 

similares en sus efectos sobre el sedimento y sobre las abundancias de infauna. Esta 

similitud en la utilización y modificación de los recursos, además de la semejanza en sus 

historias de vida, crea el escenario propicio para que la competencia entre estas dos 

especies tenga lugar. Es interesante destacar que hay muy pocos ejemplos que muestran 

que la competencia por espacio pueda ser una interacción importante en intermareales de 

fondos blandos. En general, se argumenta que la tridimensión de los sedimentos blandos 

relaja la intensidad de la competencia debido a que los organismos pueden ocupar 

diferentes profundidades aumentando el espacio disponible. En este caso, C. angulatus 

queda limitado a utilizar aquellas áreas que no son ocupadas por C. granulatus en el 

submareal y sin formación de cuevas. Este estudio, es un ejemplo de que si existen 

especies similares en la utilización del recurso espacio, y si ese espacio es limitado, la 

competencia por espacio puede tener lugar en intermareales de fondos blandos. En este 

caso, la tridimensionalidad del sedimento no ayuda a relajar la competencia. 
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Posiblemente, esto se deba a que dos o más individuos no pueden construir cuevas en una 

misma área a diferentes profundidades, por lo que el espacio por el que se compite para 

construir cuevas podría considerarse bidimensional.  

Los Capítulos III y IV mostraron que la bioturbación puede afectar la conexión entre 

el bentos y la columna de agua. Estos resultados resultan novedosos en dos sentidos. 

Primeramente, muestran que en ambientes no vegetados la presencia de organismos 

bioturbadores puede ser un factor importante que afecta la distribución y abundancia de 

de peces juveniles. En segundo lugar, los resultados del Capítulo IV, muestran como la 

dirección de los efectos indirectos pueden cambiar bajo distintos escenarios: la presencia 

de cuevas de C. granulatus interfiere la predación por aves y hormigas durante la marea 

baja, pero parece facilitar la predación por peces durante la marea alta. De esta manera, 

las fuerzas de predación en el intermareal que afectan la distribución y abundancia de las 

presas infaunales, en particular la del poliqueto Laeonereis acuta, cambian espacialmente 

a través del ciclo de marea dependiendo de las especies de predadores y también de la 

presencia de cuevas de cangrejos. Esto además resalta la importancia de considerar todas 

las interacciones predadores-presas en sistemas con múltiples predadores. Este es un buen 

ejemplo para ilustrar que las interacciones predador-presa pueden ser potencialmente 

modificadas por la actividad de organismos bioturbadores, pero el resultado de esta 

modificación es variable dependiendo de los mecanismos mediados por los bioturbadores 

entre cada especie particular de predador y presa. 

En base a lo estudiado durante esta tesis, surgen preguntas que serían interesantes 

responder. Con respecto a la interacción entre C. granulatus y C. angulatus sería 

importante realizar estudios de comportamiento que ayuden a esclarecer de manera 
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detallada los mecanismos por los que C. granulatus desplaza a C. angulatus. También 

sería interesante evaluar si el éxito reproductivo de C. angulatus difiere entre individuos 

que viven bajo diferentes situaciones: formando cangrejales monoespecíficos o de forma 

errante en el submareal compartiendo el hábitat con C. granulatus. Esto permitiría 

conocer cual sería el efecto de C. granultus en la regulación de del crecimiento 

poblacional de C. angulatus. 

En cuanto a las interacciones con los peces juveniles, sería interesante ahondar en los 

mecanismos que están involucrados en el uso de hábitat de peces planctívoros. Sería 

importante evaluar la hipótesis de que en el cangrejal hay una mayor oferta de alimento 

debido a la resuspensión de organismos bentónicos (e.g. otrácodos, copépodos) y de 

materia orgánica. Además, sería interesante estudiar la ocurrencia de los patrones 

encontrados en las distribuciones y abundancias de peces en Mar Chiquita en otros 

estuarios con cangrejales, donde otras variables que afectan la distribución de estos peces 

(e.g. amplitud de marea, salinidad, concentración de nutrientes) sean diferentes de 

manera de evaluar la fuerza de los distintos factores y, sobretodo, de las interacciones de 

los factores en la estructuración de la comunidad de peces juveniles en los estuarios.  

En resumen, los resultados presentados en esta tesis evidencian que el efecto de los 

organismos bioturbadores puede ser más amplio y más complejo de lo esperado, 

afectando también la distribución y abundancia de organismos nectónicos. Como 

consecuencia, estas interacciones tienen un rol importante en la estructuración de 

comunidades de intermareales de fondos blando y deben ser consideradas en estudios de 

estos ambientes.  
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