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Introduccion general

Los primeros ecdlogos reconocieron en sus trabajos la necesidad de documentar los
procesos y funciones geomorfoldgicas que pudieran explicar la distribucion y abundancia
de especies (Cowles 1901, Clements 1916). En el mismo sentido, las primeras teorias
dentro del campo geomorfoldgico (Gilbert 1877, Davis 1899) y ecoldgico (Cowles 1901,
Clements 1916, Gleason 1926) fueron casi contemporaneas; y en esos tiempos, las ideas
dentro de cada uno de los campos fueron profundamente afectadas e influenciadas
mutuamente (Hupp et al. 1995). Sin embargo, en el desarrollo posterior de ambas
disciplinas durante el siglo XX se encuentran muy pocos trabajos que relacionen procesos
ecoldgicos y geomorfolégicos con solo algunas excepciones (Hack y Goodlett 1960).
Recién durante las dos ultimas décadas de ese siglo se realizaron una gran cantidad de
trabajos que relacionaban los procesos bidticos con la geomorfologia y viceversa (Garéfalo
1980, van Eerdt 1985, Viles 1988). Con la aparicion de estos estudios, el reconocimiento de
la interaccion biota-geomorfologia tomo un nuevo impulso que lleg6 al desarrollo de lineas
de investigacion propias actualmente abordadas por grupos de investigacion de caracter
interdisciplinario.

Hacia mediados del siglo XX y basandose en la premisa de integrar las
aproximaciones biogeograficas y ecoldgicas se acufid el término de “Geobiologia” (Koch
1957); sin embargo, se ha dado poca importancia a esta nueva disciplina hasta afos
recientes (Naylor 2005). Béasicamente, la geobiologia se basa en el concepto de que las
actividades bioldgicas y geoldgicas estan integradas, mediante interacciones complejas que
ocurren entre sistemas bioticos y abidticos en un amplio rango de escalas espaciales y
temporales (Nealson y Ghiorse 2001). Asi, las aproximaciones geobioldgicas abordan las

complejas interacciones entre la biosfera y la gedsfera (Nealson y Ghiorse 2001). Una de



las sub-disciplinas que actualmente contribuyen al campo geobioldgico es la denominada
“biogeomorfologia”, rama de la geomorfologia que hace foco en la interaccion entre
procesos geomorfologicos y ecoldgicos (Viles 1988a). Este campo, también reciente, se
basa en la premisa de que la distribucion, abundancia y funcion ecologica de especies estan
a menudo relacionadas con la geomorfologia; mientras que de manera reciproca, la
morfologia del paisaje puede ser alterada por estas especies debido a su impacto sobre los
procesos geomorfologicos. La mayor parte de la informacion generada hasta el momento
refleja principalmente la naturaleza del ligamiento reciproco entre los procesos
geomorfoldgicos y ecoldgicos (ver Naylor et al. 2002, Naylor 2005). Estos estudios
exploraron una gran variedad de ambientes y organismos, y algunos ejemplos de ellos
pueden ser el rol de: liquenes en la erosion de rocas sedimentarias (Carter y Viles 2004);
marismas como amortiguadoras de la energia de olas (Mdler et al. 1999); bivalvos,
moluscos y equinodermos como agentes de la erosion de rocas sedimentarias en playas
(Vita-Finzi y Cornelius 1973, Kleeman 1996, Andrews y Williams 2000); diques
construidos por castores en las tasas de sedimentacion (Butler y Malanson 1995). De esta
forma, existe una amplia gama de aproximaciones y objetos de la investigacion en
biogeomorfologia que intentan establecer conexiones entre sistemas bidticos y
geomorfoldgicos; refiriéndose y definiendo un conjunto de procesos como bioerosion,
bioconstruccion, bioestabilizacion, y bioproteccion.

Las marismas, asi como el resto de las zonas intermareales, son ambientes
altamente dindmicos que suelen responder rapidamente a cambios en las condiciones
ambientales (Adam 2002). Usualmente se definen como &reas vegetadas en costas
protegidas de climas templados (Chapman 1960), las cuales se desarrollan entre el nivel

medio de mareas altas ordinarias y el nivel medio de mareas altas extraordinarias. Durante



el ultimo siglo las marismas han sido objeto de muy diversos estudios acerca de su
funcionamiento ecoldgico (Ranwell 1972, Chapman 1960, Jefferies y Davy 1979, Pomeroy
y Wiegert 1981, Adam 1990, Allen y Pye 1992, Bertness 1999, Bortolus e Iribarne 1999,
Weinsteing y Krieger 2000, Bortolus et al. 2002). Asimismo, su dinamica geomorfologica
ha sido objeto de un gran ndmero de investigaciones (Pethick 1992, Allen y Pye 1992,
Perillo et al. 1996, Allen 2000, Hughes y Paramor 2004, van del Wal and Pye 2004,
Wolters et al. 2005). Los escasos estudios focalizados en la interaccion biota-
geomorfologia dentro de marismas tuvieron por objetivo primario la relacion entre la
vegetacion y la geomorfologia (Garéfalo 1980, Letzsch y Frey 1980, Zeff 1988, Allen y
Pye 1992, Allen 2000, Marani et al. 2003). Sin embargo, algunos trabajos recientes
muestran que los animales bioturbadores pueden tener algin impacto indirecto en la
geomorfologia de marismas ya sea por su efecto disminuyendo la supervivencia de plantas
(Hughes 1999) o por afectar las caracteristicas fisicas y movilidad del sedimento (Letzsch y
Frey 1980, Talley et al. 2001). Dos grupos de organismos suelen diferenciarse por el efecto
geomorfolégico que se les atribuye en marismas: por un lado la vegetacion se ha
relacionado principalmente a los procesos de depositacion de sedimento que llevan luego a
la acrecion y crecimiento de la marismas (Yapp et al. 1917, Allen y Pye 1992, Allen 2000),
y por otra parte muchos animales (particularmente los denominados “bioturbadores™) son
generalmente relacionados con procesos de remocion de sedimentos que generarian erosion
(Letzsch y Frey 1980, Hughes 1999, Talley et al. 2001, Paramor y Hughes 2004).
Actualmente, el problema de incorporar las posibles interacciones entre el funcionamiento
ecolégico y geomorfoldgico de estos sistemas intermareales esta generando intensas
discusiones (Adam 2002, Murray et al. 2002, Hughes y Paramor 2004, Wolters et al. 2005),

en las que se destaca la necesidad de generar estudios base para predecir el posible abanico



de interacciones operando a diferentes escalas (Allen 2000, Hughes 2001, Murray et al.
2002, van del Wal y Pye 2004, Wolters et al. 2005). Sin embargo, debido a las diferencias
regionales y demas contingencias entre distintas marismas la generalizacion de estos
procesos es dificil de lograr (Wolters et al. 2005).

Tomando principalmente como area de estudio las marismas dentro del estuario de
Bahia Blanca, esta tesis se halla enmarcada dentro de un programa de investigacion mas
general, el cual intenta comprender los procesos fisicos y bioldgicos que regulan la
dinamica ecoldgica y geomorfolégica de las marismas presentes en el Atlantico
Sudoccidental. En este contexto, el objetivo principal de la presente tesis fue investigar los
procesos biogemorfoldgicos que operan en un tipo particular de marismas presentes en
estas costas. Entendiéndose por estos procesos tanto a aquellas actividades bioldgicas que
producen efectos directos o indirectos en la dinamica geomorfolégica de la marisma, como
a los efectos que la geomorfologia del ambiente produce en el funcionamiento ecoldgico.
Particularmente, los trabajos para la presente tesis se desarrollaron en marismas dominadas
por la planta hal6fita Sarcocornia perennis (Miller) A. J. Scott, y por el cangrejo cavador
Chasmagnathus granulatus Dana (ver seccion Area de estudio). Los muestreos y
experimentos se centraron en los efectos de este cangrejo bioturbador y de su interaccién
con S. perennis en la dinamica y caracteristicas geomorfoldgicas dentro de la zona
intermareal, y en sus consecuencias sobre los otros organismos que componen la
comunidad. Particularmente se trabajo con una serie de hipétesis que seran abordadas en
cada capitulo: (1) La actividad de bioturbacion en marismas dominadas por S. perennis es
dependiente de las condiciones ambientales del area afectada, y esta actividad puede afectar
el balance sedimentario de estos ambientes; (2) Las interacciones y actividad bioldgica

pueden modular —interactuando con procesos fisicos- la dindmica geomorfoldgica de estas



marismas; y (3) los procesos biogeomorfoldgicos que ocurren en las marismas vegetadas
por S. perennis afectan la estructura y funcionamiento de la comunidad bentonica de la
marisma.

Cada capitulo de esta tesis posee el formato general de un articulo cientifico,
incluyendo introduccién, materiales y métodos, resultados, discusion, tablas y figuras. Por
razones practicas, el area general de estudio se halla descrita una sola vez en la seccién
siguiente a esta Introduccion general, ya que todas las tareas de campo fueron realizadas en
un mismo tipo de marisma dentro del estuario de Bahia Blanca. Luego, dentro de cada uno
de los capitulos, una breve seccidn detalla las areas de estudio especificas en las que se
realizaron las observaciones, muestreos y/o experimentos para cada caso. De la misma
manera, siguiendo a la descripcion general del area de estudio, se detallan las generalidades
de los procedimientos estadisticos, y luego en el desarrollo de los capitulos se describen los
analisis realizados para evaluar las hip6tesis alli planteadas. A pesar de estas secciones que
intentan descripciones generales comunes a toda la tesis, en cada capitulo se intentd
mantener un minimo de independencia l6gica y por ello algunas descripciones tal vez
resulten repetidas en cada capitulo. La literatura citada durante la tesis se encuentra en una
Unica seccion final con el fin de evitar su repeticion dentro de los capitulos. Esta
introduccién presenta de manera resumida el marco teérico general que contiene a la tesis,
y se resume ademas la estructura y contenido de cada capitulo.

En el Capitulo | se evalla y cuantifica el aporte de la actividad de cangrejos al
balance sedimentario de la marisma y de la planicie de marea circundante. Se investigo la
importancia relativa de la actividad de excavacion por cangrejos en microambientes sujetos
a diferentes condiciones hidroldgicas dentro de la marisma y planicie. En particular se

evaluaron para esos micrositios, las tasas de entrampado de sedimentos en cuevas, las tasas



de remocion de sedimento durante el excavado, las tasas de transporte de sedimento a partir
del sedimento excavado, y se calculé el balance neto de sedimento para cada micrositio y
durante diferentes estaciones del afio. La discusion en este capitulo se centra en los posibles
efectos de la actividad bioldgica en el balance sedimentario y movilidad de sedimentos
intermareales, particularmente resaltando como esos efectos pueden variar entre zonas
gobernadas por diferentes condiciones ambientales, y con diferentes intensidades de
actividad.

En el Capitulo Il se exponen aspectos ecoldgicos de la interaccion entre Sarcocornia
perennis y Chasmagnathus granulatus y se evalua el rol de esa interaccién en la formacion
de una de las estructuras fisiograficas mas comunes en marismas (i.e., cuencos salinos)
generada por erosion superficial de la marisma (Pethick 1974, Allen 2000). En primer
término se evalud la distribucion espacial de las plantas en la marismay la relacion entre la
distribucion de plantas y cangrejos. Ademas, se investigaron los mecanismos que regulan la
interaccion entre plantas y cangrejos, particularmente se consideré el efecto de las plantas
en la colonizacién de la marisma por cangrejos y el efecto posterior de la actividad de los
cangrejos en el desarrollo de las plantas. Finalmente, se evalué el rol de las interacciones
entre plantas y cangrejos en la formacion de cuencos salinos en la marisma.

En el Capitulo Il se evalGan los efectos directos e indirectos de la actividad de
cangrejos en el crecimiento y formacion de otra de las caracteristicas fisiogréficas
distintivas de marismas (i.e., canales de marea), cuyo crecimiento tierra adentro constituye
un mecanismo comun de erosion de marismas (Allen 2000). Se investigo el efecto directo
de la actividad de excavado en las tasas de crecimiento de canales, realizando mediciones
de la tasa de crecimiento de canales en relacion a la actividad de cangrejos y experimentos

de exclusién de cangrejos en las cabeceras de los canales. Ademas se evaluo



experimentalmente el efecto indirecto de la actividad de cangrejos (i.e., mediado por la
formacion de cuencos salinos) en el establecimiento de nuevos canales de marea en la
superficie de la marisma. En este capitulo se discute el rol de la actividad bioldgica en la
erosion de la marisma debida al crecimiento y formacion de canales de marea. Ademas,
sumado a los procesos evaluados en el Capitulo 11, se discute como la actividad biologica
puede afectar directa e indirectamente la geomorfologia en estas marismas, debido al efecto
que la biota podria tener en el desarrollo de las dos geoformas mas comunes en marismas
(i.e., cuencos salinos y canales de marea).

En el Capitulo IV se evalla el efecto de una de las estructuras generadas como
resultado de la accidn bioldgica en la estructura de la comunidad benténica de la marisma.
Se evalu6 como los cuencos salinos generados por la interaccion planta-cangrejo pueden
introducir heterogeneidad ambiental en la marisma; y cdmo esa heterogeneidad produciria
cambios en la distribucion y abundancia de organismos bentdnicos. Adicionalmente, se
exploro el efecto que los cambios la abundancia de organismos bentdnicos pueden tener en
el uso de hébitat por aves predadoras. En este capitulo se discute la importancia de la
heterogeneidad ambiental —biol6gicamente generada- en la estructuracién de comunidades

y de los procesos biogeomorfoldgicos como generadores de heterogeneidad.



Descripcion general del area de estudio.

Las tareas de campo de esta tesis se realizaron enteramente en marismas ubicadas
dentro del Estuario de Bahia Blanca (Fig. 1). Este estuario ocupa un area total de 2.300
km?, de los cuales 410 km? corresponden a islas y 1.150 km? corresponden a planicies de
marea (Perillo y Piccolo 1999). Es un sistema mesomareal (mareas de hasta 4 m de
amplitud, Perillo y Piccolo 1999) con rios de baja descarga cubierto por grandes planicies
de marea y marismas bajas dominadas por Spartina alterniflora. Estas planicies, marismas
e islas estan separadas por redes de canales de marea de diversos ordenes (Fig. 1), y los
canales mayores tienen direcciones NO-SE como dominantes. Las marismas presentes en
climas aridos o semiéridos alrededor del mundo, son a menudo dominadas por plantas
suculentas de la familia Chenopodiaceae (Chapman 1960, Adam 1990), y las ubicadas
dentro del estuario de Bahia Blanca no son la excepcion (Isacch et al. 2006). Marismas de
gran extension (un total de 20.300 ha, Isacch et al. 2006) y niveles de inundacion medio
dentro del estuario son dominadas por la planta hal6fila Sarcocornia perennis
(Chenopodiaceae, conocida previamente como Salicornia ambigua) (Isacch et al. 2006).
Esta es una planta con baja capacidad de entrampamiento de sedimentos, en comparacion
con las especies - comunes en marismas — del genero Spartina (Lambert 1964, Ranwell
1972, Leonard y Croft 2006), y generalmente es considerada una planta pionera en la
sucesion vegetal de marismas alrededor del mundo (Davy et al. 2006). Particularmente, la
marisma donde se realizaron las tareas de campo (Fig. 2) es una marisma media vegetada
exclusivamente por S. perennis (4,5 km?, se encuentra en las inmediaciones de la ciudad de
Bahia Blanca, en la zona interna del estuario cerca de su cabecera, Fig. 2), donde las plantas
se distribuyen espacialmente formando clones generalmente circulares de diferentes

didmetros y estados de desarrollo (Fig. 3), debido a que luego de alcanzado cierto tamafio
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las plantas ya no pueden ser reconocidas como un clon, se utilizara el término mas genérico
de “parche” para referirse a los agregados circulares de plantas. Las planicies de marea
abiertas, las cabeceras y laterales de los canales de marea y la mayor parte del area interna
de las marismas estan dominados por el cangrejo cavador Chasmagnathus granulatus; el
macroinvertebrado cavador dominante en las planicies de marea y marismas del Atlantico
Sudoccidental (Spivak et al. 1994, Iribarne et al. 1997, Bortolus e Iribarne 1999, Botto et al.
2006). La marisma media dominada por S. perennis es también habitada por el cangrejo
cavador Chasmagnathus granulatus cuyas cuevas se encuentran debajo de las plantas y
dentro de los parches de S. perennis, no encontrdndose cuevas en los espacios entre parches
(Perillo y Iribarne 2003a, b). Durante el desarrollo de cada capitulo se expondra con mayor
detalle los aspectos de la biologia y ecologia de estas especies dominantes pertinentes a
cada problema abordado. Desde el punto de vista fisico, la marisma presenta una topografia
muy suave de escasa pendiente, esto hace que el viento sea el factor preponderante en la
regulacion del hidroperiodo de la marisma causando desviaciones de la marea astronomica.
Vientos del Norte y Noroeste (con velocidades promedios de 24 km h™) que soplan el 40 %
del afo (Piccolo y Perillo 1999), tienden a retirar el agua de la marisma. Con menor
frecuencia vientos del S y SE generan el efecto opuesto, mientras que los vientos del SO
tienen un efecto particular cuando soplan con marea alta, produciendo una sobreelevacion
similar a los vientos S y SE, mientras que en marea baja el efecto es despreciable. El
principal aporte de agua dulce esta dado por las precipitaciones que alcanzan unos 650 mm
afio™. Los bordes marisma-planicie de marea estan representados por un gran nimero de
canales de marea cuyas cabeceras se distribuyen con una separacién media de 10 m (Fig. 4,
Minkoff et al. 2006). Las cabeceras de estos canales presentan un ancho de hasta 1 my

entre 3y 30 cm de profundidad y los canales crecen desarrollando meandros con longitudes

11



de entre 5y 50 m (Minkoff et al. 2006). Estos canales son tributarios de otros mayores que
también quedan expuestos durante la marea baja y en la superficie de la marisma se pueden
reconocer sus cuencas de drenaje (i.e., area de la superficie de la marisma que descarga
hacia el canal durante la fase bajante de la marea). Estas cuencas aparecen en este tipo de
marismas como areas generalmente sin vegetacion, levemente deprimidas (obs. pers.) de

formas y tamafios diversos (Minkoff et al. 2006) y densamente excavadas por cangrejos.
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Figura 1. Mapa del Estuario de Bahia Blanca mostrando la ubicacion de las marismas

estudiadas (recuadro negro).
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Figura 2. Fotografia aérea mostrando la marisma dominada por Sarcocornia perennis,

notese los bordes densamente surcados por pequefios canales de marea. El recuadro negro

muestra la marisma en la que se realizaron los experimentos y mediciones de campo.
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Figura 3. (A) Fotografia aérea de la marisma (aproximadamente 50 m de altura) mostrando
la distribucion espacial de Sarcocornia perennis en forma de parches circulares de
diferentes tamafios y, (B) detalle de un parche de S. perennis, ndtese la acumulacién de
agua en el interior del circulo; y la presencia de cuevas de cangrejos en el interior del

parche y debajo de las plantas.
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Figura 4. Fotografia aérea de la marisma (150 m de altura) mostrando el detalle del borde
marisma-planicie de marea surcado por una red dendritica de canales de marea. Los puntos
y circulos negros corresponden a parches de Sarcocornia perennis, las zonas claras en la

superficie son areas de sedimento desnudo.
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Generalidades del analisis de datos y disefio experimental.

Trabajos recientes destacan la necesidad de generar informacion contrastable entre
los diversos sistemas de estudio utilizados para las investigaciones en biogeomorfologia
(Murray et al. 2002, Naylor 2005). La ausencia de este tipo de datos hasta el presente hace
casi imposible la generalizacion de los resultados obtenidos respecto del rol de los
organismos como agentes biogeomorfoldgicos (Murray et al. 2002). En ese contexto, y con
el fin de aumentar el rigor metodolégico de la investigacion de campo en
biogeomorfologia, se propone actualmente (Naylor et al. 2002, Carter y Viles 2004, Naylor
2005) la utilizacion de la metodologia de uso comun y probada eficiencia en ecologia. Esta
metodologia contempla disefios robustos, repetibles y asigna gran importancia al nimero e
independencia de réplicas de las variables medidas, y al disefio de experimentos que
permitan la explicacién de los mecanismos generadores de algin patron observado
(Underwood 1997). En este ultimo sentido, referido al disefio experimental, cabe destacar
que entre las inquietudes de la investigacion ecoldgica esté la identificacion de procesos
que expliquen patrones de distribucién espacial y temporal. Los trabajos ecoldgicos
descriptivos contribuyeron a la documentacion de esos patrones asi como los trabajos
experimentales suelen ser el mejor modo de evaluar los procesos y mecanismos que los
generan (Hairston 1992). Estas dos metodologias de estudio son complementarias y cada
una otorga validez a la otra. Durante el desarrollo de los capitulos de la presente tesis la
deteccion de patrones se antepondra a la realizacion —de ser esto posible- de experimentos
que intenten elucidar los procesos que generan esos patrones.

El tratamiento estadistico de los datos obtenidos en muestreos y experimentos de la
presente tesis fue realizado procurando obtener la mayor robustez posible. En ese sentido

los muestreos y experimentos fueron siempre uni- o bi-factoriales (Underwood 1997). Para
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el caso de comparaciones de grupos de datos dentro de un factor con solo dos niveles se
utilizo test de t (Zar 1999), la homogeneidad de varianzas entre grupos de datos fue
evaluada utilizando el test de Cochran (Underwood 1997), si la hipotesis nula de
homogeneidad de varianzas fuera rechazada se intentaron transformaciones lineales y
monotdnicas de los datos siguiendo a Underwood (1997). En el caso de lograr
homocedasticidad entre grupos de datos se tested su normalidad utilizando el test de
Shapiro-Wilk (Zar 1999). En el caso de lograr no lograr homocedasticidad con datos
distribuidos normalmente se utilizo el test de t para varianzas desiguales (Zar 1999), y si los
datos no cumplieron con ninguno de los supuestos (i.e., normalidad y homocedasticidad) se
utilizé el test no-paramatrico de Mann-Whitney (Conover 1980). Para analizar las hipotesis
nulas de ausencia de diferencias entre grupos de datos dentro de un factor con tres 0 mas
niveles se utilizd6 andlisis de la varianza ANOVA (Zar 1999). Este analisis también es
paramétrico y los grupos de datos deben cumplir con los supuestos de homocedasticidad y
normalidad, para testear ambos supuestos se utilizaron los test mencionados anteriormente.
De no cumplirse estos supuestos se realizaron transformaciones lineales usuales siguiendo a
Underwood (1997), testeando que las mismas fueran monotdnicas. Si aun utilizando
transformaciones no se logré homocedasticidad se utilizd el test no-paramétrico de
comparacion de medianas Kruskal-Wallis (Conover 1980) en reemplazo del ANOVA. Para
los casos en los que las comparaciones fueron entre grupos de datos de mas de un factor
(i.e., comparaciones multiples) y méas de dos niveles por factor se utilizaron ANOVAs con
tantas vias como factores fueran comparados. En todos los disefios de este tipo se utilizaron
niveles fijos (no-aleatorios) para los factores considerados (Zar 1999). Los supuestos de
este andlisis fueron testeados como se menciond anteriormente. Test LSD de

comparaciones multiples (Day y Quinn 1989) fueron realizados para aquellos términos de
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interaccion significativa dentro de los ANOVA. Siempre los niveles de significancia de los
test de LSD fueron sometidos a ajustes de Bonferroni de manera de controlar y fijar la
probabilidad de cometer error de Tipo | debido al gran nimero de contrastes (Underwood
1997). En el caso de encontrar interacciones significativas entre factores, los efectos
principales de los factores que componian dicha interaccion no fueron tenidas en cuenta
para las comparaciones maltiples, dado que la ocurrencia de interaccién indica que los
factores implicados no son independientes (Underwood 1997), para esos casos se utilizaron
comparaciones planeadas solo entre los términos de interaccion de interés utilizando el test

de LSD.
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Capitulo |

Efecto del cangrejo cavador Chasmagnathus granulatus en el balance

sedimentario de planicies de marea y marismas del Atlantico SO
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1. Introduccién

La actividad biologica tiene efectos importantes en la estructura de sedimentos
terrestres, marinos e intermareales, estabilizando o desestabilizando estos ambientes
(Meysman et al. 2006). Por ejemplo, en sistemas marinos e intermareales, los organismos
meiofaunales secretan mucus mientras se alimentan (p.e., Riemann y Schrage 1983, Klause
1986), y otros organismos producen una capa de materia organica en las paredes de sus
cuevas que aumenta la cohesion del sedimento (p.e., Aller 1983, Watling 1991). Estos
procesos de bioestabilizacion afectan la resistencia del sedimento aumentando la cohesion
generalmente mediante la secrecién de polimeros (Dade et al. 1991, Paterson 1997). Sin
embargo, la desestabilizacion de sedimentos cohesivos puede ser promovida por la
bioturbacion ejercida por la macrofauna, que afecta la porosidad y permeabilidad del
sedimento (Widdows et al. 1998). Asi, la actividad bioldgica puede estabilizar o
desestabilizar los sedimentos intermareales, puede afectar el transporte del sedimento (p.e.,
Nowell et al. 1981, Wood y Widdows 2002) y eventualmente la geomorfologia de estos
ambientes (Murray et al. 2002).

Entre los procesos bioldgicos, la actividad de excavado (p.e., construccién y
mantenimiento de cuevas) puede afectar la erosién de sedimentos, su transporte, y los
patrones de sedimentacion (p.e., Cadée 2001). Una cueva puede ser una excavacion
temporal hecha por un organismo mientras se mueve a través del sedimento o mientras se
asienta desde la columna de agua (p.e., Jones y Jago 1993). En ambos casos, la
construccion de cuevas afecta significativamente la estructura del sedimento ya que la
naturaleza cohesiva de la matriz organica del sedimento es destruida durante este proceso
(Jumars y Nowell 1984a). Las especies cavadoras activas pueden aumentar las tasas de

erosion y la movilidad del sedimento, particularmente cuando ocurren en altas densidades
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(Posey 1987, Talley et al. 2001). Durante la construccion de cuevas, estos organismos
transportan sedimentos profundos a la superficie, donde estaran disponibles para el
transporte por corrientes (Murray et al. 2002). Por otro lado, muchos decapodos
intermareales construyen sus cuevas con entradas en forma de embudo, que permanecen
abiertas facilitando el entrampado de materia organica y sedimento (p.e., Nowell et al.
1981, Suchanek 1983, Botto e Iribarne 2000, Botto et al. 2006). Ademas, es esperable que
la actividad de bioturbacién tenga diversas consecuencias dependiendo de las condiciones
hidrodinamicas del sitio donde ocurre esta actividad (ver Murray et al. 2002). Asi, en los
habitats en donde la energia del flujo de agua es baja, es de esperar que las cuevas de
animales produzcan entrampado neto de sedimentos; mientras que en los habitats con altas
energias de flujo, las tasas de remocién de sedimentos podrian ser incrementadas por la
actividad de bioturbacion.

En los estuarios y bahias del Atlantico SO, las planicies de marea y las marismas
vegetadas por especies de Spartina y Sarcocornia son dominadas por el cangrejo cavador
Chasmagnathus granulatus (Spivak et al. 1994, Iribarne et al. 1997, Bortolus e Iribarne
1999, Iribarne et al. 2005). Este cangrejo construye cuevas de hasta 10 cm de didmetro
(Iribarne et al. 1997, Botto e Iribarne 2000) que alcanzan hasta 1 m de profundidad en la
marisma (Iribarne et al. 1997). En la marisma, los cangrejos son mayormente herbivoros, a
diferencia de lo que ocurre en las planicies de marea, donde tienen habitos detritivoros
(Iribarne et al. 1997). Sus cuevas permanecen abiertas durante los periodos de marea alta y
el sedimento dentro de las mismas presenta alto contenido de la materia organica y altas
abundancias de organismos meiofaunales (Iribarne et al. 1997, Botto e Iribarne 2000).
Ademas, en las planicies de marea, las cuevas actiian como trampas pasivas de sedimento y

detritos (Botto e Iribarne 2000, Botto et al. 2006). Dependiendo de su morfologia (p.e.,
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entradas en forma de embudo o entradas tubulares), estas cuevas entrampan mayor cantidad
de material suspendido o de material transportado como carga de fondo respectivamente
(Botto et al. 2006). Las entradas en forma de embudo de las cuevas y la rugosidad generada
en el sedimento son responsables de este efecto de entrampado (Botto et al. 2006). Los
cangrejos remueven grandes cantidades de sedimento (hasta 5 kg - dia™ - m; Iribarne et al.
1997) mientras construyen y mantienen sus cuevas, depositando el sedimento removido en
forma de monticulos cerca de la entrada de sus cuevas (Botto e Iribarne 2000) y
exponiéndolo asi a la erosién (Murray et al. 2002). Asi, dada la gran diversidad de habitats
en la que esta especie puede ocurrir, es posible evaluar las relaciones entre la actividad de
excavado y las condiciones ambientales dominantes en términos de la movilidad de
sedimentos.

Investigar la importancia relativa del entrampado y remocion de sedimentos
promovidos por Chasmagnathus granulatus en habitats sujetos a diferentes condiciones
hidroldgicas constituyd el principal objetivo de este capitulo. Con este propdsito (1) se
evalud la distribucion, arquitectura y la densidad de cuevas cangrejo en diferentes habitats
intermareales habitados por los cangrejos, (2) se cuantifico el entrampado de sedimento en
cuevas de cangrejos en los diferentes habitats, (3) se cuantificé la cantidad de sedimento
que es transportado debido a la actividad de cangrejos, y (4) se estimo el balance neto entre
el sedimento entrampado y transportado debido a la actividad de cangrejos en los diferentes

habitats.

2. Materiales y métodos

Area de estudio
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Las tareas de campo se realizaron en la marisma descrita en la secciéon “Descripcion
del area de estudio” y en las planicies de marea que circundan la marisma. Con el fin de
contrastar el efecto de la actividad del cangrejo en el balance sedimentario en microhabitats
dentro del la zona intermareal sujetos a diversas condiciones hidrodinamicas, cuatro tipos
de microhabitats fueron caracterizados en términos de su velocidad media de corriente
usando un medidor de corriente manual (situado 10 cm por encima del fondo; precision 0.5
cm - s ), veinte lecturas independientes fueron realizadas durante la primera hora de la
marea bajante en cada habitat. Asi, los habitats seleccionados fueron: planicies de marea
abiertas (velocidad de corriente durante mareas regulares: x = 10 cm - s, de = 3, n = 20; de
aqui en adelante indicado como “planicie’), marisma interna (x = 8 cm - s, de = 3.5, n =
20; llamado ‘marisma’), fondos de canales de marea (entre 1 y 3 m corriente abajo desde la
cabecera del canal; x = 40 cm - s™, de = 8, n = 20; llamado ‘canal’), y cuencas de drenaje de
canales de marea (areas no vegetadas de la marisma que drenan hacia canales de marea; X =
34cm - s™, de = 15, n = 20; llamado ‘cuenca’).

2.1. Densidad y distribucion de cuevas de cangrejos en el intermareal

Se realizaron relevamientos de campo con el proposito de determinar la distribucion
espacial de cuevas de cangrejo en los diferentes habitats hidrodindmicamente definidos
(i.e., ‘planicie’, *‘marisma’, ‘canal’, ‘cuenca’). Se determinaron densidades de cuevas y
distribucion de tamafios usando cuadrados (0.5 m lado) asignados aleatoriamente en todos
los sitios (n = 20 muestras en cada sitio), se contaron las cuevas dentro de cada cuadrado y
se midieron sus diametros. También se identificaron y cuantificaron las cuevas activas (i.e.,
cuevas con sedimento recientemente removido, huellas, o presencia de cangrejos). Este
muestreo fue realizado durante enero de 2003 y repetido en agosto-2003, enero-2004, y

agosto-2004. Estas fechas de muestreo fueron seleccionadas para contrastar el verano,
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momento en el que los cangrejos son muy activos, con el invierno cuando los cangrejos
presentan menor actividad de excavado (ver Resultados), y permanecen dentro de sus
cuevas que si persisten durante todo el afio. La hipotesis nula de ausencia de diferencia en
la densidad de cuevas entre habitats y estaciones fue evaluada con ANOVA de dos vias,
considerando habitats y estaciones como factores fijos (Zar 1999). Los efectos dentro de los
factores no fueron considerados ni reportados para los ANOVAs de dos vias cuando fue
detectada interaccion significativa entre los factores, ya que esta interaccion indica que los
factores no son independientes (ver Underwood 1997). En el caso de obtener efecto de
interaccion significativo se realizaron comparaciones planeadas a posteriori entre grupos
(Underwood 1997). La frecuencia de distribucion de tamafos fue evaluada entre habitats
usando el test de Kolmogoroff-Smirnov (Zar 1999). La arquitectura de las cuevas también
fue evaluada para cada hébitat, caracterizando las cuevas dentro de las unidades de
muestreo en dos categorias: cuevas con entradas en forma de embudo (i.e., profundidad de
embudo/diametro de entrada < 1) y cuevas tubulares (profundidad de embudo/diametro de
entrada > 1; sensu Botto et al. 2006). La hipétesis nula de ausencia de diferencias entre el
porcentaje de cuevas con entrada en forma de embudo entre los diferentes habitats fue
evaluada usando ANOVA (Zar 1999).
2.2. Efecto de las cuevas de Chasmagnathus granulatus en el entrampado de sedimento
Las cuevas de Chasmagnathus granulatus permanecen abiertas durante los periodos de
marea alta. Para evaluar el efecto de las cuevas individuales en el entrampado de sedimento
en sitios sujetos a diferentes condiciones hidrodindmicas, se realizaron imitaciones de
cuevas en cada habitat descrito anteriormente (‘marisma’, ‘canal’, ‘cuenca’, y ‘planicie’).
Cinco imitaciones de cuevas con entrada en forma de embudo fueron colocadas en el

substrato en cada tipo de habitat (10 cm de didmetro y de 5 cm de profundidad de embudo,
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profundidad de embudo/diametro de entrada = 0.5). Ademas, cinco imitaciones de cuevas
tubulares (5 cm de diametro y 20 cm de profundidad, profundidad de embudo/didametro de
entrada = 4) fueron insertadas en el substrato en cada tipo de habitat. En la base del
embudo, fue colocado un tubo PVC (4 cm didmetro, 30 cm profundidad) para colectar el
sedimento entrampado. Todas las imitaciones fueron colocadas durante marea baja y
llenadas con agua del estuario filtrada para evitar la sedimentacion por el agua entrante
(siguiendo a Botto et al. 2006). El sedimento acumulado en las imitaciones fue colectado
después de 2 ciclos de marea (i.e., ~24 h) y el experimento fue repetido en 5 ciclos de
marea consecutivos en enero-2003 y otras cinco ocasiones en agosto-2003. El sedimento
colectado en las imitaciones fue secado a 60 °C hasta peso constante (~ 5 dias) y pesado
(precision 10 g). La hipétesis nula de no diferencia en la masa del sedimento entrampada
entre los diferentes habitats y tipo de cueva fue evaluada usando ANOVA de dos vias (Zar
1999) independientemente para cada estacion del afio.

El sedimento entrampado por metro cuadrado y ciclo de marea (g - m™- ciclo de marea
"1y también fue calculado como

TSTi=STi-BDi 1)
donde TST es el sedimento total entrampado (g - m™ - ciclo de marea™), i representa el tipo
de cueva (i.e., tubular o embudo), STi es el sedimento entrampado en un ciclo de marea
individual para cada tipo de cueva (g - imitacion de cueva™ - ciclo de marea™); BDi es la
densidad de cuevas tubulares o en forma de embudo (cuevas - m?). Para resolver la
ecuacion (1) para cada tipo de cueva se usaron técnicas estadisticas de remuestreo (Manly
1998) donde se tomaron independientemente los datos observados de todas las variables
medidas para cada microhdbitat y estacion sin reemplazo. Este procedimiento permite una

combinacidn libre de los valores usados en la ecuacion que constituye un buen reflejo de la
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variabilidad natural de estos patrones. La hipotesis nula de no diferencia en el sedimento
entrampado entre los distintos habitats y tipos de cueva fue evaluada usando ANOVA de
dos vias (Zar 1999) por estacion, los grados de libertad utilizados fueron calculados a partir
del nimero de muestras originales, siguiendo una aproximacion conservativa (Manly
1998).
2.3. Tasa de remocion de sedimento

El sedimento removido por los cangrejos podria estar disponible para el transporte, ya
que los cangrejos depositan este material en la superficie. Asi, si en los diferentes habitats
se estan depositando diferentes cantidades de sedimento, se podrian producir cambios en la
cantidad de sedimento disponible para la erosion. Para explorar esta posibilidad, se
determiné la cantidad de sedimento removida por dia para cada una de las categorias de
cuevas (i.e., forma tubular o de embudo) en todos los tipos de habitat. Se seleccionaron
aleatoriamente y se marcaron (utilizando estacas de acero de 10 cm de alto y 1 mm de
didmetro insertadas a 10 cm de las cuevas) veinte cuevas de cada categoria en cada tipo de
habitat. Se colectd (durante marea baja) el sedimento depositado en la entrada de cada
cueva, y se lo peso después de secarlo a 60 °C hasta peso constante. Este procedimiento fue
repetido para cada cueva durante 3 ciclos de marea en enero-2003 y repetido en agosto-
2003. Se calculé la tasa de remocién de sedimento (i.e., peso seco - cueva™ - ciclo de marea’
1) y los valores medios fueron comparados entre hébitats y estaciones usando ANOVA de
dos vias (Zar 1999) para ambas categorias de cuevas.

Se calcularon también las tasas de remocion de sedimento por metro cuadrado por
ciclo de marea (g - m? - ciclo de marea™) como

SRR;=SRi-ABDi ()
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donde SRR es la tasa de remocién de sedimento (g - m™ - ciclo de marea™), i representa tipo
de cueva, SRi es el sedimento removido en un ciclo de marea individual para cada tipo de
cueva (g - cueva™ - ciclo de marea™) y ABDi es la densidad cuevas activas tubulares o en
forma de embudo (cuevas - m™). Para resolver la ecuacién (2) para cada tipo de cueva se
utilizaron metodos de remuestreo (Manly 1998) donde se tomaron independientemente los
datos de las variables medidas para cada microhébitat y estacién sin reemplazo. La
hipotesis nula de no diferencia en las tasas de remocion de sedimento entre habitats y
estaciones fue evaluada usando ANOVA de dos vias (Zar 1999) para cada categoria de
cueva.
2.4. Sedimento transportado a partir de monticulos

Dado que el sedimento removido por los cangrejos es expuesto a la erosion por flujo
del agua, se realiz6 un muestreo de campo para evaluar la proporcion del sedimento
expuesto por la actividad del cangrejo que es transportado por las corrientes. Se
seleccionaron 20 monticulos frescos (~15 cm de didmetro y 5 cm de altura) en cada tipo de
habitat, la mitad (10) de estos monticulos fueron recogidos y procesados para obtener pesos
secos. Los cangrejos correspondientes a los otros 10 monticulos fueron extraidos, y se
instalaron cajas de exclusion de cangrejos rodeando cada monticulo (40 cm de diametro,
cajas de malla plastica de 1 cm insertadas 5 cm en el substrato, 20 cm de alto) para evitar
que los cangrejos entren a las cuevas correspondientes y remuevan mas sedimento. Después
de dos ciclos de marea completos, se colectaron los monticulos excluidos dentro de las
cajas, para ser secados y pesados segun lo descrito previamente. Este experimento fue
realizado en enero-2003 y repetido en agosto-2003. Se calcul6 la diferencia entre los pesos
secos de monticulos expuestos y no-expuestos a las corrientes de marea, y esto represento6

la cantidad de sedimento perdido por erosion de monticulos. La hipdtesis nula de no
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diferencia entre el peso seco de monticulos expuestos y no-expuestos a las corrientes de
marea y los habitat fue evaluada usando ANOVA de dos vias (Zar 1999) para cada
estacion.

Otra situacion comun ocurre cuando los monticulos no son expuestos al flujo del agua
por varias horas. En este caso se deshidratan y comienzan a agrietarse; formando bloques
elipsoidales (Fig. 1, obs. pers.). Estos bloques se encuentran a menudo lejos del area de
cuevas donde fueron generados, lo que implica que fueron transportados. Este mecanismo
adicional de erosion en el intermareal también fue descrito y comparado entre habitats. Para
estimar la cantidad de sedimento que representan los bloques, se determind la densidad de
blogues en cada habitat, contando dentro de cuadrados aleatoriamente distribuidos de 0.5 m
de lado (n = 20 para cada héabitat). Se colectaron veinte bloques en cada habitat y se
procesaron para obtener pesos secos. Para determinar si los bloques generados a partir de
los monticulos fueron transportados por las corrientes, se marco la ubicacion de 10 bloques
en cada habitat. Una pequefia estaca coloreada (5 cm de alto, 0.5 mm didmetro) fue
insertada en el substrato adyacente (0.5 cm) al blogue para indicar la posicién inicial del
bloque, y una aguja coloreada (1.5 cm de alto, 0.3 mm diametro) fue insertada en el bloque;
cada bloque y su punto de partida fueron marcados con el mismo color para individualizar
bloques y posiciones. Después de un ciclo de marea, se localizaron los bloques marcados,
se registro la proporcion de blogues que sufrieron transporte y la distancia a la estaca
correspondiente. Este procedimiento fue repetido durante cuatro ciclos de marea completos
en febrero-2003 y otros cuatro ciclos de marea durante agosto-2003. Las hipétesis nula de
no diferencia en la proporcion de bloques que sufrieron transporte y el desplazamiento
medio de los bloques en los diferentes héabitats fueron evaluadas usando ANOVA (Zar

1999).
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2.5. Balance entre el sedimento entrampado y removido debido a la actividad de
cangrejos

El balance entre sedimento importado (por entrampamiento en las cuevas) o exportado
(erosionado de los monticulos) fue estimado para cada microhabitat donde los cangrejos
habitan y para las dos estaciones contrastantes (i.e., verano e invierno), combinando las
ecuaciones (1) y (2) como sigue:

NSB j = (TSTt + TSTf) ; — (SRRt + SRRf); - pSE j (3)
donde NSB es el balance neto de sedimento, | representa las combinaciones de
microhabitat y estaciones (i.e., ocho combinaciones), TSTty TSTf representan el sedimento
total entrampado para cuevas tubulares y en forma de embudo respectivamente, SSRt y
SRRf son las tasas de remocion de sedimento para cuevas tubulares y en forma de embudo
respectivamente, y pSE es la proporcion de sedimento que fue erosionado de los monticulos
por las corrientes (ver seccion 2.4 “Sedimento transportado a partir de monticulos™). Todas
estas variables fueron remuestreadas y combinadas aleatoriamente para resolver la ecuacion
(3), se tomaron independientemente los datos de cada microhabitat, estacion y afio. Asi, el
NSB (g - m™? - ciclo de marea™) fue comparado entre hébitats y estaciones del afio usando

ANOVA de dos vias.

3. Resultados
3.1. Densidad y distribucion de cuevas de cangrejos en el intermareal

Las densidades de cuevas fueron diferentes cuando se compararon los distintos habitats
(ANOVA: F3 312 = 51.39, p < 0.01). Las densidades fueron mayores en la marisma interna
y en las planicies de marea que en las cuencas de drenaje y en los canales de marea, donde

fueron registradas las densidades méas bajas (Fig. 2A). Las densidades de cuevas
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disminuyen en invierno en todos los habitat analizados (ANOVA: F; 31, = 31.67, p < 0.01,
Fig. 2A). Esta reduccion de la densidad de cuevas en invierno ocurrié en todos los habitats,
ya que los efectos de interaccion entre habitat y estaciones no fueron significativos
(ANOVA interaccion: F3 312 = 2.05, p > 0.05). EI nimero de cuevas activas también
cambid entre los habitats y estaciones (ANOVA interaccion: Fs 31, = 8.96, p < 0.01, Fig.
2B). El nimero de cuevas activas fue mas alto en las marisma y en la planicie de marea que
en las cuencas y canales, y el nimero de cuevas disminuy6 durante el invierno, pero esta
disminucion fue mas pronunciada en la marisma (Fig. 2B). La frecuencia de distribucion de
tamafios de entradas de cuevas también fue diferente entre los hébitats, las cuevas tuvieron
entradas mas grandes en la planicie de marea que en los otros habitats (Kolmogorof-
Smirnof test: p < 0.05; planicie: x = 10.2 cm, de = 3.4, n = 305; canal: x = 6.5 cm, de = 2.9,
n = 298; marisma: x = 6.2 cm, de = 3.2, n = 312; cuenca: X = 6.1 cm, de = 2.5, n = 322). El
porcentaje de cuevas con entradas en forma de embudo fue mayor en la planicie y en los
canales que en las cuencas de drenaje y marisma interna, donde la mayor parte de las
cuevas presentaron entradas tubulares (ANOVA: Fy, 146= 147.4, p < 0.01).
3.2. Efecto de cuevas de Chasmagnathus granulatus en el entrampado de sedimento

La tasa de entrampado de sedimento (peso seco - dia™) durante la marea alta para
imitaciones de cuevas individuales fue més alta para imitaciones en forma de embudo que
para las tubulares en todos los habitats (ANOVA interaccion: Fs 19, = 4.62, p < 0.05, Fig.
3A). Las imitaciones en forma de embudo entramparon mas sedimento en los canales y en
la planicie de marea que en la marisma y cuencas de drenaje, donde se observan las
menores tasas de entrampado (Fig. 3A). En contraste, las imitaciones tubulares
entramparon la misma cantidad de sedimento en todos los habitat (Fig. 3A). Cuando estos

datos fueron expresados por metro cuadrado (i.e., ecuacion (1)), las cuevas con forma de
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embudo mostraron tasas de entrampado de sedimento mas altas que cuevas en forma
tubular en las planicies de marea, canales y cuencas; sin embargo, en la marisma no se
hallaron diferencias en la cantidad total de sedimento entrampado por metro cuadrado entre
las dos formas de cuevas (ANOVA interaccion: F3 19, =69.42, p < 0.01, Fig. 3B).

3.3. Tasa de remocion de sedimento

La tasa de remocion de sedimento de cuevas individuales con forma de embudo fue
mas alta en las cuencas de drenaje y en los canales que en la marisma y planicie durante
invierno y verano (ANOVA interaccion: Fs 23 = 3.32, p < 0.05, Fig. 4A). Ademas, para
este tipo de cuevas la cantidad de sedimento removida por los cangrejos fue
significativamente méas alta en verano que en invierno (Fig. 4A). Sin embargo, la tasa de
remocion de sedimento en cuevas tubulares no fue diferente entre los habitat (ANOVA: F;,
192 = 2.01, p > 0.05, Fig. 4B) pero fue siempre més alta durante el verano que durante el
invierno (ANOVA: F1, 192 = 25.46, p < 0.05, Fig. 4B).

Las tasas de remocion de sedimento (g - m? - ciclo de marea™) para cuevas en forma de
embudo fueron mas altas en la planicie que en las cuencas, y ambos héabitats registraron
tasas mas altas que los canales y la marisma (Fig. 4D). Para cuevas en forma de embudo en
un mismo habitat, las tasas de remocion fueron siempre mas altas en verano que en invierno
(ANOVA interaccion: Fs 23 = 4.3, p < 0.01, Fig. 4C), pero la reduccion de las tasas de
remocion en invierno fue diferente en los diversos héabitats (Fig. 4C). Un patron similar fue
obtenido para las tasas de remocidn de sedimento de cuevas tubulares, las tasas fueron mas
altas en verano que en invierno para todo los tipos de habitats (ANOVA: F; 3= 18.01, p <
0.01, Fig. 4D), y la reduccién de estos valores en invierno fue la misma para todos los
habitats. Sin embargo, para este tipo de cuevas, las tasas méas altas fueron registradas en la

marisma y cuencas de drenaje (ANOVA: F3 235 = 10.19, p < 0.01, Fig. 4D), dada la mayor
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proporcidn de cuevas tubulares en estos ambientes. Cuando se reagruparon los datos (i.e.,
tasas de remocion de sedimento por cuevas en forma de embudo y tubulares) usando datos
del verano, los dos componentes muestran tasas mas altas de remocion en la planicie y en
las cuencas (planicie: x = 2.4 kg - m™ - dia™, de = 1.1, n = 30; cuenca: x = 1.9, de = 1.3, n=
30) que en la marisma y canales (marisma: x = 1.4 kg - m? - dia*, de = 1.0, n = 30; canal: x
= 0.8, de =0.34, n = 30; ANOVA: F3 235 =27.96, p < 0.01).
3.4. Sedimento transportado a partir de monticulos

Durante verano, el peso seco de los monticulos que no fueron expuestos a corrientes
fue més alto que el peso seco de los monticulos expuestos en las cuencas y canales, pero no
se encontrd ninguna diferencia entre el peso de los monticulos en la marisma y la planicie
de marea (ANOVA interaccion: F3 15, = 4.57, p < 0.05, Fig. 5A). Ademas, los pesos medios
de monticulos no-expuestos no fueron diferentes entre los habitats (Fig. 5A). La cantidad
total de sedimento transportado a partir de monticulos expuestos fue mas alta en los canales
(61 % del sedimento expuesto fue transportado luego de un ciclo de marea) y en las
cuencas (46 %) que en la marisma (12 %) y en la planicie de marea (13 %). Invierno y
verano mostraron el mismo patrén (Fig. 5B), cuencas y canales mostraron las diferencias
mas grandes entre monticulos expuestos y no-expuestos a las corrientes (ANOVA
interaccion: Fj 15, = 3.53, p < 0.05, Fig. 5B); pero en este caso, los porcentajes de
sedimento removido aumentaron durante el verano para todos los hébitats (canal = 74 %,
cuenca = 71 %, marisma = 24 %, planicie = 25 %).

La densidad de los bloques generados por desecacion de monticulos fue diferente entre
los habitats (ANOVA: F3 76 = 22.61, p < 0.01). Las cuencas mostraron una densidad de
bloques mas alta (x = 80 bloques - m?, de = 30, n = 20) que los canales (x = 58.5, de = 18,

n = 20); las menores densidades fueron registradas en la marisma y planicie de marea
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(marisma: x = 36.2, de = 12, n = 20; planicie: x = 39.3, de = 6, n = 20). El peso seco de
estos bloques también fue diferente entre los habitat (ANOVA: F3 76 = 3.68, p < 0.05). Los
bloques fueron més grandes en la marisma (x = 20.9 g - bloque™, de = 7.98, n = 20) que en
los otros habitat (cuenca: x = 16.5, de = 5.1, n = 20; canal: x = 14.2, de = 4.9, n = 20;
planicie: x = 16.9, de = 5.3, n = 20). El desplazamiento neto de los blogues de sedimento
fue mayor en las cuencas y los canales (verano; cuenca: X = 6.9 cm, de = 3.9, n = 40; canal:
x =8.9, de =6.1, n = 20) que en la marisma y planicie de marea (marisma: x = 0.3 cm, de =
0.48, n = 20; planicie: x = 0.67, de = 0.5, n = 20; ANOVA: F3 31, = 167.9, p < 0.01). El
desplazamiento neto no difiere comparando datos de verano y de invierno (ANOVA: F1 312
= 2.45, p > 0.05). El porcentaje de los bloques marcados que fueron transportados por las
corrientes también fue diferente entre los habitats (cuenca: x = 96 %, de =5, n = 4; canal: X
=97,de =4.1, n = 4; marisma: X = 45, de = 14.1, n = 4; planicie: x = 77, de = 15, n = 4;
ANOVA: F3 3= 38.49, p < 0.05).
3.5. Balance entre el sedimento entrampado y removido debido a la actividad de
cangrejos

La masa de sedimento importada (por entrampado dentro de cuevas) o exportada (por
erosion de los monticulos biogénicos) cambid entre los habitats analizados y entre las
estaciones del afio (ANOVA interaccién: Fs 15, = 26.05, p < 0.05, Fig. 5). En las partes
internas de la marisma y en la planicie de marea, el balance fue siempre positivo (Fig. 5).
Aproximadamente 380 g de sedimento seco - m™ fue depositado cada dia en cuevas de
cangrejos en la marisma, y 1200 g fueron depositados en cuevas en la planicie de marea. En
contraste, los fondos de canales de marea y las cuencas de drenaje de estos canales tuvieron
balances negativos durante el verano, indicando que los cangrejos promueven la remocion

de sedimento (i.e., erosién) en esos hébitats. Entre 10 y 500 g de sedimento seco - m - dia
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"I fueron exportados de los canales y cuencas de drenaje durante esta estacion del afio. Sin
embargo, este patron se invierte durante el invierno para estos habitats: la cantidad de
sedimento entrampando en las cuevas es mayor a la cantidad de sedimento exportado desde

los monticulos, promoviendo asi un balance positivo (Fig. 6).

4. Discusion

Los resultados muestran que las cuevas y la actividad excavadora de Chasmagnathus
granulatus tiene importantes efectos en la movilidad y dindmica de sedimentos
intermareales. Esta especie habita todos los microhabitats intermareales analizados en este
estudio, pero la arquitectura de sus cuevas cambia entre habitats. Las cuevas actian como
trampas pasivas de sedimento, pero dependiendo de la combinacién entre densidad y
arquitectura de cuevas, se generan diferentes tasas de entrampado en los distintos habitat
dentro del intermareal. Al mismo tiempo, la actividad excavadora del cangrejo expone
sedimento a las corrientes, principalmente por la formacion de monticulos biogénicos.
Aunque estos monticulos estan presentes en todos los microhabitats, estos fueron
diferencialmente transportados en cada habitat. El efecto resultante de esta especie en el
balance sedimentario también cambia entre habitats: en los bordes de marisma (i.e.,
pequefios canales y cuencas de marea), los cangrejos promueven la exportacion neta de
sedimento, pero en las zonas con baja velocidad de corriente (i.e., en la parte interna de la
marisma y en las planicies de marea) los cangrejos promueven el entrampado neto de
sedimento.

Estudios anteriores han demostrado el rol de cuevas construidas por invertebrados
actuando como trampas pasivas de sedimento (p.e., Nowell et al. 1981, Botto e Iribarne

2000, Botto et al. 2006). Sin embargo, poco se sabe acerca de como la plasticidad en la
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construccion de cuevas por una misma especie puede afectar las tasas de movilidad del
sedimento (ver Botto et al. 2006). Particularmente, se ha mostrado cémo esa plasticidad en
la construccion de cuevas de Chasmagnathus granulatus afecta el entrampado de
sedimentos y detritos en planicies de marea del Atlantico SO (Botto e Iribarne 2000, Botto
et al. 2006). Los resultados aqui presentados amplian aquellos al resto de las zonas
intermareales donde C. granulatus habita. Cuevas con entrada en forma de embudo fueron
mas frecuentes en las zonas intermareales bajas (planicies de marea abiertas y fondos de
canales de marea), y el sedimento entrampado en este tipo de cuevas fue dos veces mayor
que para cuevas con entradas tubulares. La plasticidad en las formas de alimentacion de
este cangrejo es probablemente responsable de este patron. Esta especie es principalmente
detritivora cuando ocurre en planicies de marea (Iribarne et al. 1997), y es herbivoro-
detritivora dentro de las marismas (Iribarne et al. 1997, Bortolus e Iribarne 1999). Para
cuevas construidas en planicies no vegetadas, las entradas en forma de embudo, que son
colectoras mas eficientes de sedimentos ricos en materia organica y detritos de la columna
de agua (Botto et al. 2006) pueden aumentar la tasa de detritivoria (Iribarne et al. 1997). De
hecho, cuevas con entradas tubulares son més frecuentes dentro de la marisma, donde la
actividad detritivora es mayormente reemplazada por la hervivoria sobre tallos y hojas
vivas de plantas vasculares (Iribarne et al. 1997, Bortolus e Iribarne 1999).

Dado que la proporcion de estas dos arquitecturas de cuevas y las densidades de cuevas
cambian entre los habitats estudiados, la cantidad total de sedimento entrampado por
unidad de &rea cambia en los diversos habitats. Las planicies tienen relativamente altas
densidades de cuevas con alta proporcion de cuevas con entradas en forma de embudo,
Ilevando entonces a una alta eficiencia de entrampado de sedimentos. Las partes internas de

la marisma también muestran altas tasas de entrampado de sedimento, pero en ese caso el
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mecanismo ultimo parece ser diferente. Cuevas con entradas tubulares (i.e., menor
entrampado individual) son las méas frecuentes en la marisma; pero en este caso, la
ocurrencia de plantas puede ayudar en el proceso de entrampado. Existe mucha evidencia
acerca del rol de la vegetacion de marismas en la deposicion de sedimentos transportados
con las corrientes (Frey y Basan 1985, Leonard y Luther 1995, Leonard y Croft 2006). Asi,
las altas densidades de cuevas junto con el aumento de deposicion promovido por las
plantas, pueden explicar las altas tasas de entrampado de sedimento en cuevas de la
marisma interna. Consecuentemente, los sitios no vegetados y con menores densidades de
cuevas (i.e., fondos de canales y cuencas de drenaje) mostraron las menores tasas de
entrampado de sedimento por unidad de area. La rugosidad del sedimento es también una
explicacién plausible para este patrén contrastante; ya que se ha demostrado que la
rugosidad del sedimento podria aumentar la deposicién del sedimento dentro de las cuevas
(Yager et al. 1993). Chasmagnathus granulatus aumenta la rugosidad del sedimento
cuando construye y mantiene sus cuevas debido a que transporta sedimento subsuperficial a
la superficie formando monticulos (Botto e Iribarne 2000). Asi, los monticulos mismos
podrian actuar como barreras para el sedimento transportado por las corrientes,
produciendo zonas de baja turbulencia las entradas de las cuevas y favoreciendo asi la
deposicién del sedimento dentro de las mismas. Esta rugosidad generada por los cangrejos
es frecuentemente suavizada por las corrientes en los fondos de canales y cuencas de
drenaje, donde fueron registradas las menores tasas de entrampado de sedimento. La
interaccion entre estos mecanismos probablemente sea responsable de la gran eficiencia de
las cuevas de C. granulatus en el entrampado de sedimentos (este estudio, Botto et al.

2006) y finalmente el patron de entrampado es altamente dependiente de la densidad de
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cuevas y de su arquitectura. Ademas, el efecto de estas cuevas en el entrampado de
sedimentos es continuo durante el afio, ya que las cuevas persisten aun durante el invierno.

Tradicionalmente se ha sugerido que los monticulos generados por especies
bioturbadoras tienen alta resistencia a la erosion (Murray et al. 2002). Algunos estudios han
argumentado que la colonizacién microbiana del sedimento en los monticulos puede
promover su resistencia a ser erosionado (p.e., Rhoads y Young 1970, Meadows y Tufail
1986, Palomo e Iribarne 2000, Levinton 2001). Nuestros resultados muestran que
monticulos generados por Chasmagnathus granulatus son erosionados por las corrientes en
los hébitats donde éstas tienen altas velocidades (i.e., canales de marea y cuencas de
drenaje), mientras que en hébitats con bajas velocidades de corrientes la erosion de
monticulos es mucho menor, e incluso menor a la tasa de entrampado de sedimentos. Como
otras especies bioturbadoras, este cangrejo remueve grandes cantidades de sedimento
(Iribarne et al. 1997, Botto e Iribarne 2000), afectando en gran proporcion el sustrato
intermareal habitado y sujeto a bioturbacién (hasta 80 %, Iribarne et al. 2005). Estas altas
tasas de movilidad de sedimentos, podria afectar la colonizacién microbiana de monticulos
debido a la falta de estabilidad y al continuo enterramiento que sufririan esas especies (ver
Smith et al. 1996). Ademas, extensas areas excavadas C. granulatus poseen alto contenido
de agua durante marea baja (Botto e Iribarne 2000, Escapa et al. 2004). Esto constituye una
explicacién alternativa para la erosién sufrida por los monticulos ya que el sedimento que
contiene mayor cantidad de agua es mas facilmente transportado por las corrientes (Aller y
Dodge 1974).

Los resultados aqui presentados, muestran un mecanismo adicional de erosion no
descrito previamente: monticulos desecados que generan bloques que son luego

transportados por corrientes. Este proceso (i.e., remocion de sedimento en masa a partir de
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estructuras biogénicas), no ha sido descrito hasta el momento. Sin embargo, el transporte y
la erosion de sedimentos cohesivos estan generalmente vinculados a procesos de
desecacion (i.e., poligonos de desecacion) y a altas velocidades de corrientes (ver Metha
1986). Este ultimo proceso (i.e., transporte asociado a poligonos de desecacion) es muy
comdn en el estuario de Bahia Blanca, donde la mayoria de los finos sedimentos
intermareales son material proveniente de un antiguo delta actualmente expuesto (Perillo y
Sequeira 1989). En las zonas de borde de marismas (i.e., canales de marea y cuencas de
canales), se registraron altas tasas de transporte para estos bloques elipsoidales, mientras
que en las planicies de marea y partes internas de la marisma estos bloques no fueron
trasportados por las corrientes generadas por mareas ordinarias. Los fondos de canales y
cuencas de drenaje concentran corrientes de marea principalmente durante la fase bajante,
generando importantes flujos unidireccionales caracterizados por altas velocidades de
corrientes (hasta 50 cm - s™). Estas corrientes pueden mover y transportar los blogues
generados por los cangrejos. En contraste, las corrientes que se generan en la marisma y
planicie de marea son demasiado bajas y no suficientes como para mover estos bloques.

Los analisis a pequefia escala (i.e., a escala de cueva) presentados aqui muestran que la
actividad de un organismo puede llevar a diferentes consecuencias, dependiendo
principalmente de las condiciones hidrodinamicas del &rea afectada. Existe mucha
evidencia acerca del rol de la interaccion entre los procesos bioldgicos y fisicos en la
determinacion de la erodabilidad de sedimentos cohesivos en intermareales (p.e., Amos et
al. 1998, Widdows et al. 1998, 2000). Diferentes organismos bentonicos que interactlan
con procesos fisicos locales, afectan una amplia variedad de pardmetros sedimentolégicos
(ver Murray et al. 2002). Sin embargo, existe menos evidencia acerca del efecto que

diferentes actividades realizadas por el mismo organismo podria tener sobre esos
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parametros. Por ejemplo, el crustaceo cavador Corophium volutator estabiliza el sedimento
estuarino desecando el sedimento excavado (Meadows y Tait 1989), no obstante la activa
resuspension por esta misma especie puede llevar al transporte de sedimento (Daborn et al.
1993, de Deckere et al. 2000). Para el caso de Chasmagnathus granulatus, el efecto de la
actividad bioldgica en el balance sedimentario fue modulado en gran parte por las
condiciones fisicas que dominan el area que la actividad bioldgica afecta. Sin embargo, el
efecto neto de la actividad bioldgica en el balance sedimentario puede depender también de
variaciones espacio-temporales en esas actividades. La densidad de cuevas y la intensidad
de excavacién cambian entre habitats y estaciones del afio, afectando el balance neto de
sedimentos mediante el incremento del entrampado de sedimentos en invierno y el
incremento de la remocién durante el verano (i.e., en canales de marea y cuencas de
drenaje). En este sentido, se ha encontrado evidencia de que las variaciones temporales
(inter-estacionales) en la abundancia del bivalvo Macoma balthica en el estuario de
Humber (Inglaterra) conducen a cambios en las tasas de erosion/acrecion en planicies de
marea (Widdows et al. 2000). A mayor escala, es de esperar que cambios temporales a
largo plazo en comunidades bentdnicas afecten las caracteristicas y movilidad del
sedimento (Beukema 1990, Beukema et al. 1998). Por otra parte, esto puede ocurrir en
escalas geograficas grandes (Widdows et al. 2000, Murray et al. 2002). A nivel de paisaje,
la actividad de Chasmagnathus granulatus produce balances negativos de sedimento en los
bordes de marismas. El resultado geomorfolégico de estos balances negativos seria la
aceleracion del crecimiento de canales de marea y el desarrollo de redes dendriticas de
canales en marismas (ver Minkoff et al. 2006).

En conclusion estos resultados muestran que la actividad excavadora de

Chasmagnathus granulatus cambia el balance sedimentario de los intermareales de fondos
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blandos. No obstante, su efecto neto depende de las condiciones del habitat, variando desde
la sedimentacion neta hasta la remocidn neta de sedimentos, demostrando que la misma
actividad ejercida en habitats contrastantes puede producir efectos opuestos. Por otra parte,
el impacto neto de este cangrejo cavador en el balance sedimentario cambia entre las
estaciones del afio como resultado de diferencias estacionales en la intensidad de excavado.
Asi, la actividad de bioturbacion fue afectada diferencialmente al combinar habitats y
estaciones, produciendo efectos contrastantes en el balance sedimentario cuando todos los

factores son considerados.
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Leyendas de las figuras.

Figura 1. Fotografia mostrando los bloques elipsoidales generados por desecacion de
monticulos producidos durante el excavado y mantenimiento de cuevas de
Chasmagnathus granulatus, flechas blancas sefialan algunos de los blogues.

Figura 2. (A) Densidad de Chasmagnathus granulatus expresada como nimero de cuevas
(cuevas - m™) para los diferentes habitats y estaciones del afio. (B) Actividad de los
cangrejos expresada como numero de cuevas activas para los diferentes habitats y
estaciones del afio. Aqui y en todas las figuras siguientes, los limites de las cajas
representan el 75y 25 percentil de los datos, las lineas fuera de las cajas el 1y 99
percentil y las lineas dentro de las cajas representan la mediana.

Figura 3. (A) Masa de sedimento entrampada por ciclo de marea en imitaciones de cueva
para imitaciones de cuevas con forma de embudo y tubulares en los diferentes
habitats. (B) Tasa de entrampado de sedimento (g sedimento seco - m™ - ciclo de
marea™) dentro de las imitaciones de cuevas con forma de embudo y tubulares en los
diferentes habitats.

Figura 4. Tasa de remocion de sedimento para cuevas individuales en los diferentes
habitats, estimadas para: (A) cuevas con entrada con forma de embudo y (B) cuevas
con forma tubular. (C) y (D) muestran las tasas de remocion de sedimento (g
sedimento seco - m™ - ciclo de marea ™) para cuevas con forma de embudo y forma
tubular, respectivamente.

Figura 5. Peso seco de monticulos de sedimento expuesto y no expuesto al flujo de agua

durante el verano (A) e invierno (B) para los diferentes habitats.
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Figura 6. Balance sedimentario neto debido a la actividad de cangrejos, expresado como
peso seco de sedimento entrampado (valores positivos) o erosionado (valores

negativos) por ciclo de marea, durante las estaciones de invierno y verano.
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Capitulo 11

Interacciones entre Sarcocornia perennis y Chasmagnathus granulatus y

formacion de cuencos salinos en la marisma
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1. Introduccion

Las interacciones entre la vegetacion y los procesos que afectan la depositacion de
sedimentos son bien conocidas (Leonard y Luther 1995, Marani et al. 2006), y han sido
histéricamente consideradas como las precursoras de las marismas (Reed 2000) e incluso
modeladoras de su geomorfologia (p.e., Garéfalo 1980, Minkoff et al. 2006). Se ha
demostrado que la vegetacion puede directamente disminuir la turbulencia del flujo y asi
aumentar la tasa de depositacion de sedimentos (Leonard y Luther 1995). Ademas, las
raices pueden fijar sedimentos incrementando la resistencia de éstos a ser erosionados por
flujos de marea (Reed 2000). Muchas especies, incluyendo Spartina spp. (van Eerdt 1995,
Bruno et al. 2000, Leonard y Croft 2006) y Sarcocornia spp. (Collins et al. 1987), producen
estos efectos en las marismas. El efecto neto de las plantas dependerd de su morfologia y
densidad (p.e., Spartina alterniflora, Leonard y Croft 2006), pero la capacidad de las
plantas de entrampar sedimentos puede también depender de su interaccidon con otras
especies. Muchas especies bioturbadoras pueden afectar indirectamente (i.e. via cambios en
las caracteristicas fisico-quimicas de la matriz de sedimento) la estructura y produccion de
la vegetacion (p.e., Uca pugnax, Bertness y Miller 1984; Chasmagnathus granulatus,
Bortolus e Iribarne 1999). También, las especies herbivoras pueden afectar directa o
indirectamente la densidad y morfologia de las partes aéreas de la vegetacion (Silliman y
Bortolus 2002). De esta manera, mediante la regulaciéon de pardmetros de la estructura
vegetal, los organismos que interactian con la vegetacion podrian regular de manera
indirecta la interaccion vegetacion-“dinamica de sedimentos”-geomorfologia.

Los cuencos salinos (i.e., “saltpans”, sensu Yapp et al. 1917), junto con los canales de
marea, estan entre las caracteristicas fisiograficas tipicas de las marismas de todo el mundo

(Chapman 1960, Pethick 1974, Boston 1981, Adam 1990). Estos cuencos son depresiones
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en la superficie del sustrato, que carecen de vegetacion y generalmente retienen agua
durante la marea baja (Reidenbaugh y Banta 1980, van Huissteden y van de Plassche 1998).
Los primeros estudios acerca de la formacion de estas estructuras, concluyeron que son
generadas durante las primeras etapas de formacion de la marisma (Yapp et al. 1917). Asi,
ciertas zonas de la planicie de marea original podian quedar sin cobertura vegetal
generando areas de menor depositacion de sedimentos que luego se transforman en cuencos
salinos (Yapp et al. 1917, Steers 1960, Pestrong 1965, Verger 1968). Sin embargo,
recientemente se ha demostrado que estos cuencos pueden formarse en marismas maduras
(Pethick 1974, Reidenbaugh y Banta 1980, Boston 1983, Perillo et al. 1996). El origen de
los cuencos salinos en marismas maduras ha sido principalmente relacionado con procesos
fisico-quimicos (p.e., acumulacion de nieve, Chapman 1938; congelamiento de la
superficie, Dionne 1968; drenaje subterraneo diferencial, Kesel y Smith 1978; erosion
superficial por olas, Perillo et al. 1996). Sin embargo, los procesos bioldgicos también
pueden modular la formacién y mantenimiento de cuencos. Por ejemplo, el decaimiento de
plantas en areas topograficamente bajas y la acumulacion de detrito vegetal en la superficie,
producen muerte de la vegetacion (Redfiled 1972), luego por las tasas diferenciales en
depositacion de sedimentos los parches sin vegetacion se deprimen. También, la herbivoria
y el disturbio de sedimentos destruyen la vegetacion dentro de areas homogéneamente
vegetadas generando parches desnudos (McLaren y Jefferies 2004). De esta manera, los
procesos bioldgicos podrian ser responsables de la generacion y mantenimiento de cuencos
salinos.

Las marismas del SO Atlantico son dominadas principalmente por plantas halofilas
tales como Sarcocornia perennis, Spartina densiflora y Spartina alterniflora (Costa y Davy

1992, Bortolus e Iribarne 1999, Isacch et al. 2006). S. perennis es la especie pionera
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dominante de estas marismas y crece formando clones circulares en sedimentos no-
vegetados. Esta especie se caracteriza por presentar tallos suculentos, articulados, y
carentes de hojas. Puede formar arbustos de hasta 30 cm de altura, las ramas principales son
postradas, y el enrraizamiento ocurre principalmente en los nodos de los tallos (Adams y
Bate 1994). Estas marismas son también habitadas por el cangrejo cavador Chasmagnathus
granulatus (Spivak et al. 1994, Iribarne et al. 1997). Esta especie habita todo el intermareal
desde planicies de marea hasta marismas vegetadas por S. perennis, S. densiflora y S.
alterniflora (Iribarne et al. 1997). Los cangrejos construyen cuevas semipermanentes
removiendo grandes cantidades de sedimento durante la excavacion y mantenimiento de
cuevas (Iribarne et al. 1997, Botto e Iribarne 2000). Estas cuevas pueden tener hasta 15 cm
de ancho de entrada, se extienden hasta 1 m de profundidad en la marisma y su densidad
puede llegar hasta 60 cuevas - m™ (Iribarne et al. 1997). Particularmente en marismas
dominadas por S. perennis y S. densiflora, las plantas facilitan la colonizacion de la
marisma alta por estos cangrejos debido a la amortiguacion de variables ambientales
estresantes (i.e., desecacion y altas temperaturas superficiales, Bortolus e Iribarne 2002).
Asi, la colonizacion de la marisma por cangrejos es fuertemente dependiente de la
presencia de plantas.

El estuario de Bahia Blanca presenta extensas marismas medias habitadas casi
exclusivamente por clones de Sarcocornia perennis. Estos clones tienen forma circular y
los nuevos tallos crecen siguiendo un patrén centrifugo (Perillo e Iribarne 2003a, b). A
medida que el clon aumenta de tamafio, las plantas centrales mueren y los tallos vivos se
restringen a los bordes. Los clones son ademas densamente excavados por cangrejos, que
construyen cuevas debajo de las plantas y las partes centrales del clon aparecen deprimidas

respecto de la superficie circundante, acumulando agua durante la marea baja. Estos
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cuencos poco profundos, son comunes en esta area (Perillo e Iribarne 2003b, Minkoff et al.
2006) y cubren mas del 50 % de la superficie de la marisma. Debido a que al alcanzar
tamafos grandes los clones no pueden ser identificados como tales, se utilizara de aqui en
mas el nombre genérico de “parches”. La interaccion entre S. perennis y C. granulatus
aparece como responsable de la generacion de estos cuencos salinos en estas marismas
(Perillo e Iribarne 2003a). Examinar esta hipotesis constituye el principal objetivo de este
capitulo. Se incluyeron tres objetivos particulares: (1) describir la morfologia y distribucion
de los cuencos, (2) evaluar como las plantas facilitan la colonizacion de la marisma por
cangrejos, (3) evaluar como afectan los cangrejos la supervivencia y crecimiento de las
plantas, produciendo la formacion de cuencos a partir de parches Sarcocornia-

Chasmagnathus.

2. Materiales y Métodos
Area de estudio

Los muestreos y experimentos de campo se realizaron en la marisma descrita en la
seccion “Descripcion del area de estudio”. En ella, las plantas de Sarcocornia perennis
crecen de manera centrifuga formando parches circulares y los cangrejos excavan
activamente las areas de sedimento justo debajo de las plantas. Varios tipos de parches son
reconocibles en la superficie de la marisma basandose en la distribucion interna y
arquitectura de las plantas y la presencia/ausencia de cuevas de cangrejos. La interaccion
entre estas dos especies se ha sugerido como responsable de la generacion de depresiones
circulares —asociadas a los parches- en la superficie de la marisma (de aqui en mas
nombrados como: “cuencos salinos” y/o “parches en forma de anillo”; Perillo e Iribarne

2003a). Los parches de S. perennis — C. granulatus pueden llegar a los 12 m de diametro
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(obs. pers.) e incluso colapsar con otros parches cercanos formando configuraciones
espaciales mas complejas.
2.1. Distribucion, morfologia y dindmica de parches Sarcocornia-Chasmagnathus.

Estudios recientes muestran que S. perennis se distribuye en las marismas formando
parches circulares, y varias etapas de desarrollo de estos parches pueden ser reconocidas
basandose en su tamafio (Perillo e Iribarne 2003a). A partir de esta informacion, se
realizaron muestreos bimensuales durante cuatro afios (abril-2002 a abril-2006) para
determinar la distribucion y ocurrencia de parches de S. perennis, se registrod el tipo de
parche, aparicion de nuevos parches (i.e., plantulas de S. perennis), presencia/ausencia de
cangrejos, y colonizacién de parches por cangrejos. Los muestreos se realizaron en 16
transectas fijas (10 m de ancho, 100 m de largo), ocho de ellas estaban localizadas cerca del
borde de la marisma (no mas de 20 m del borde marisma-planicie de marea), y las restantes
en la zona interior de la marisma. Los tipos de parche registrados fueron: (a) parches
jovenes de S. perennis sin cangrejos; (b) parches de S. perennis con cangrejos, con
cobertura total de vegetacion (i.e., circulo), (¢) parches con plantas vivas en los bordes,
presencia de cangrejos y centro desnudo (i.e., parches en forma de anillo) (Fig. 1). Las
hipdtesis nulas de ausencia de diferencias en el nimero total de parches de cada tipo y tasa
de aparicion de nuevos parches entre zonas de borde e interior se evaluaron con test de t
(Zar 1999).

Para evaluar la tasa de crecimiento de parches se realizaron muestreos mensuales
(junio-2002 a julio-2005) de parches marcados. Treinta parches de cada tipo (definidos en
el parrafo anterior) fueron marcados al azar (estacas de madera numeradas) y el diametro
principal fue determinado y marcado con dos estacas de acero, mensualmente se corrieron

(de ser necesario) las estacas de acero a su nueva posicion y el diametro fue nuevamente
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medido. La hipétesis nula de no diferencia en la tasa de crecimiento (cm - mes™) entre tipo
de parche se evaluaron con ANOVA (Zar 1999). Debido a que los parches con centros
desnudos (i.e., forma de anillo) estan topograficamente deprimidos en su parte central
(Perillo y Iribarne 2003a), se realizé un relevamiento topografico de los parches. Los
parches usados para determinar tasas de crecimiento fueron también examinados para
determinar su topografia. Veinte parches de cada tipo fueron seleccionados a azar, dos
estacas de referencia se colocaron en el sedimento (las estacas fueron fijadas a 1 m del
borde externo de los parches). Una cuerda tensa y horizontalmente nivelada se instald (20
cm de altura) entre estacas, la distancia vertical desde la cuerda hasta el suelo fue medida a
intervalos de 20 cm, cruzando el parche por su diametro mayor, este muestreo se realizd
bimensualmente durante tres afios (junio-2002 a julio-2005). El nivel vertical medio
(elevacion relativa) de cada parche fue calculado y comparado entre tipo de parches usando
ANOVA (Zar 1999). Las tasas verticales (cm - mes™) de erosion/acrecion fueron también
estimadas y la hipotesis nula de no diferencia en estas tasas entre los tipos del parche fueron
evaluadas usando ANOVA (Zar 1999). Adicionalmente se utilizé6 un modelo de analisis de
correlacion (Zar 1999) para evaluar si hubo relacion entre tamafios de parche y elevacion
relativa.

Ademas, se evaluo el estado de las plantas, la actividad de cangrejos y la elevacion
relativa en las diferentes zonas dentro de los parches. Para esto se seleccionaron al azar 10
parches de cada tipo, en cada parche seleccionado se establecieron cuatro zonas: borde
externo, borde interno, medio y centro. En cada zona se dispusieron cuadros (20 cm de
lado), en los que se estimo la cobertura de la vegetacion y densidad de tallos para cada
cuadrado, discriminando entre suculentos (fotosintéticamente activos) y lefiosos. Ademas,

se estimo la densidad de cuevas totales y cuevas activas (i.e., cuevas con sedimento fresco
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removido, huellas o presencia de cangrejos), y se determind la elevacion relativa dentro de
cada cuadro. Las hipotesis nulas de ausencia de diferencias en el nimero total de tallos,
densidad de cuevas y elevacion relativa en diferentes zonas dentro de los parches de cada
tipo se evalu6 utilizando ANOVA de dos vias (Zar 1999) tomando zonas y tipo de parche
como factores fijos.
2.2. Efecto de los parches de S. perennis en la colonizacion y supervivencia de
cangrejos

La presencia de plantas de Spartina densiflora y Sarcocornia perennis pueden
modificar variables fisicas del sedimento determinantes para el establecimiento y
supervivencia de Chasmagnathus granulatus en marismas vegetadas por ambas especies
(Bortolus et al. 2002). Para determinar si la presencia de parches de S. perennis favorece la
colonizacion y supervivencia de cangrejos se cuantificaron estas variables fisicas durante
dos veranos consecutivos (2002/2003 — 2003/2004). Las caracteristicas del sedimento
examinadas fueron: contenido de agua, penetrabilidad, percolacidn, resistencia a la torsion
y contenido de materia orgdnica. Estas variables fueron medidas en el sedimento: (a) fuera
de parches S. perennis (i.e., sustrato desnudo), (b) dentro de parches S. perennis sin
cangrejos, (¢) parches S. perennis con cangrejos y cobertura total de vegetacion (i.e.,
circulo), y (d) parches con plantas vivas en los bordes, presencia de cangrejos y centro
desnudo (i.e., parches en forma de anillo). Diez parches de cada tipo fueron seleccionados
al azar en la marisma (n = 40). La penetrabilidad fue medida usando un penetrémetro de
mano, y se calculd como la presiéon (kg - cm™) necesaria para introducir un piston en el
sedimento hasta una profundidad estdndar (siguiendo a Brown y McLachaln 1990). Un
torsiometro manual fue utilizado para medir la resistencia a la torsion (i.e., cantidad de

fuerza de torsidon necesaria para cortar 1 cm de sedimento). La tasa de percolacion fue
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medida con un cilindro graduado (5 cm de diametro, volumen 600 ml) de acrilico
transparente inserto 2 cm en el sedimento que fue posteriormente llenado con agua filtrada.
El volumen de agua percolada al sedimento por unidad de tiempo (ml - min™) se registrd
constantemente durante un periodo de 10 minutos para cada ensayo. Para determinar
contenido de agua se tomaron muestras de sedimento (cilindros de 5 cm de didmetro, 10 cm
de profundidad), se determin6 su peso humedo y seco y la diferencia entre peso himedo y
seco fue considerada como contenido de agua. Para determinar materia organica, una
submuestra (~10 g) fue extraida del sedimento colectado para determinar contenido de
agua, estas submuestras se tamizaron (2 mm de malla) separando raices y rizomas, luego
fueron incineradas (a 550 °C durante 8 h) y pesadas para obtener porcentaje de peso seco
libre de ceniza como una estimacion del contenido de la materia organica. Para todas las
variables analizadas se tomaron un total de 3 lecturas y/o muestras, estos tres valores fueron
luego promediados para obtener un Unico valor por cada parche. La hipotesis nula de no
diferencias en los valores medios de las variables fisicas entre los tipos del parche fue
evaluada usando ANOVA (Zar 1999). La temperatura del aire en superficie (0.5 cm por
encima del nivel del suelo) fue medida a intervalos de 1 h (16 h por dia) con termometro de
mercurio. Se estimd entonces la variacion diurna de la temperatura. La hipotesis nula de
ausencia de diferencias en la variacion diurna de temperatura entre horas y tipo de parche
se estim6 con ANOVA de dos vias (Zar 1999).

Para evaluar el rol de la cobertura vegetal en la colonizacidon y supervivencia de
cangrejos en la marisma (i.e., facilitacion) se realizdO un experimento de campo entre
agosto-2002 y septiembre-2004. Las unidades experimentales fueron colocadas en areas no
vegetadas de la marisma. Se dispusieron cuatro tratamientos: (a) Sombra: Estructuras de

sombra (mallas plasticas de densidad neutra) fueron colocadas 20 cm por encima de la
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superficie del terreno (cuadrados de 50 cm de lado, n = 10); (b) Estructuras en sedimento:
Tallos de Sarcocornia perennis fueron insertados en ¢l sedimento hasta 1 cm por encima de
este, y hasta una profundidad media de 20 cm (cuadrados de 50 cm de lado, n = 10); (¢)
Sombra + Estructura: cuadros en los que se agregd sombreado como en (a) y estructuras en
el sedimento como en (b) (cuadrados de 50 cm de lado, n = 10); (d) Control: cuadrados (50
cm) marcados en la marisma sin adicién de sombra o estructura. La ocurrencia de cuevas de
cangrejos fue mensualmente monitoreada, las cuevas fueron contadas en caso de aparicion
y se discriminé actividad de cangrejos de las mismas. La hipotesis nula de ausencia de
diferencias en la tasa de colonizacion por cangrejos (cuevas - mes” - m™~) y la supervivencia
de cangrejos (numero total de cuevas activas al finalizar el experimento) entre los
tratamientos fue comparada usando ANOVA (Zar 1999).
2.3. Efecto de la actividad de C. granulatus en la supervivencia de S. perennis

Veinte parches solidos (i.e., circulos completamente cubiertos de plantas) sin presencia
de cangrejos fueron seleccionados al azar en la marisma; todos los parches tuvieron al
menos 0.6 m de didmetro. Estos parches fueron cercados con mallas plasticas (50 cm de
altura, 1 cm de abertura, insertada 20 cm en el sustrato). Al comienzo del experimento, se
agregaron cangrejos en la mitad (10) de las unidades experimentales (septiembre-2002).
Para esto, se colectaron individuos adultos de C. granulatus en la marisma (ancho medio de
caparazon 25 mm). La densidad de cangrejos anadida en las inclusiones (40 individuos - m’
%) fue igual a la densidad media en la marisma, y para facilitar la supervivencia de
cangrejos se construyeron pequefios agujeros en el sedimento dispuestos al azar dentro de
todos los cercados (4 cm de diametro, 10 de profundidad) utilizando un cafio de PVC. En
las unidades experimentales restantes (10) no se agregaron cangrejos, sirviendo de

controles (los controles se mantuvieron sin cangrejos hasta el fin del experimento, abril del
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2005). En marzo de 2003, 2004 y 2005 se registr6 el nimero y largo de todos los tallos de 5
plantas seleccionadas al azar en cada cercado. El indice de canopeo ([largo medio total /
maximo largo total] + [nimero medio de tallos / maximo nimero de tallos]) fue estimado
en cada caso, este método permite evaluar en conjunto parametros de la arquitectura y
tamafo de las plantas de forma relativa. Para estimar la biomasa final de plantas, en abril de
2005 se cortaron y pesaron (se utilizd peso seco, luego de secado en estufa a 60 °C hasta
peso constante) plantas dentro de las unidades experimentales, discriminando entre tallos
suculentos (fotosintéticamente activos) y lefiosos. Las plantas cortadas fueron aquellas
encontradas en el centro de las unidades (circulo de 50 cm de didmetro). Para evaluar si la
presencia de cangrejos afecta la topografia de los parches, se determind bimensualmente la
elevacion relativa (ver metodologia en 2.1) para la zona central de las unidades
experimentales. Las hipotesis nulas de ausencia de diferencia en los valores medios de
indice de canopeo y elevacion relativa entre tratamientos y fechas fueron analizadas
utilizando ANOVA de medidas repetidas (Zar 1999). La hipotesis nula de ausencia de
diferencias en la biomasa total de tallos suculentos y lefiosos fue evaluada con test de t (Zar
1999) para cada caso.

El enraizamiento de S. Perennis ocurre a menudo en los nodos de tallos, si el
sedimento perdiera complejidad estructural debido al resultado de la actividad de cangrejos
(ver Resultados) es esperable que el éxito en el enraizamiento de tallos radicantes sea
afectado. Para obtener una medida directa de la aptitud del sedimento para el anclaje de
tallos, se realizd un experimento en la marisma. En cada unidad experimental de descriptas
en el parrafo anterior, se presionaron tallos (n = 10 en cada unidad experimental) hasta
lograr el enterramiento (0.5 cm de profundidad) de al menos dos nodos. Después de un

ciclo de la marea completo fue contado el numero de tallos que permanecieron anclados en
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el sedimento, la experiencia se repitido durante 4 ciclos de marea completos en diciembre de
2004. La hipotesis nula de ausencia de diferencia en el numero de tallos que permanecieron
enterrados luego de un ciclo de marea entre tratamientos con y sin cangrejos fue evaluada

con test de t (Zar 1999).

3. Resultados
3.1. Distribucién, morfologia y dindmica de parches Sarcocornia-Chasmagnathus

La distribucion porcentual de parches de Sarcocornia sin cangrejos no fue diferente
para las transectas ubicadas en el borde o interior de la marisma (Xporge = 16.2 %, de = 2.68;
Xinterior = 15.6, de = 1.58; t = 0.55, gl =14, p > 0.05), tampoco se encontraron diferencias
significativas en el porcentaje de parches soélidos de Sarcocornia con cangrejos (Xporde =
35.6 %, de = 1.51; Xinterior = 37, de = 1.8; t = 1.6, gl = 14, p > 0.05), ni en los el porcentaje
de parches en forma de anillo (Xperde = 49.52 %, de = 1.21; Xinterior = 47.84, de = 2.71; t. =
1.59, gl = 13, p > 0.05). El numero total de parches no difirié entre estas dos zonas (Xporde =
2100 parches - ha™, de = 151; Xinterior = 2047 parches - ha”, de = 340; t. = 0.79, gl =43, p >
0.05). Nuevos parches aparecieron siempre formados a partir de plantulas durante la
primavera, y la germinacion exitosa de estas plantulas se produjo siempre en espacios entre
parches. La tasa de aparicion de nuevos parches fue mayor en las transectas
correspondientes al borde de la marisma (borde: x = 52 parches - ha” - afio”, de 20.1;
interior: x = 25 parches - ha' - afio”, de = 10.3; t = 3.29, gl = 11, p < 0.05). Un bajo
porcentaje de estos parches nuevos fue colonizado por cangrejos durante el primer afo (< 3
%, n = 128). Para el segundo afio a partir de la formacién del parche, el porcentaje de éstos
colonizados por cangrejos fue del 60 % (n = 119) y el 90 % de los parches fueron

colonizados luego de tres estaciones de crecimiento (n = 112). El tamafo medio de parche

61



para el inici6 de la colonizacion por cangrejos vario entre las transectas ubicadas en el
borde e interior de la marisma (borde: x = 25 cm, de = 7.6; interior: x = 34 cm, de = 10.1; t
=-4.5,gl=98, p<0.05).

La tasa de crecimiento no difiri6 entre tipos de parche (ANOVA: F, 27 = 0.80, p >
0.05) durante los meses de crecimiento (septiembre-marzo, obs. pers.) alcanzando valores
maximos de 16 cm - mes™ (x = 5.1 cm - mes™, de = 4.5). Luego de la aparicién de espigas
portadoras de semillas (i.e., durante marzo), el crecimiento vegetativo fue practicamente
nulo hasta la siguiente primavera (x = 0.5 cm - mes ™, de = 1.1).

La elevacion relativa fue diferente para cada tipo de parche, los parches solidos de S.
perennis con y sin cangrejos mostraron sobreelevacion (x = 2.8 cm, de = 3.1, n = 60)
respecto del nivel medio de la marisma, mientras que los parches con forma de anillo
estaban deprimidos respecto de ese nivel (ANOVA: F; g7 = 24.18, p < 0.05; Fig. 2A). Las
tasas de erosion/acrecion tuvieron valores casi nulos para parches de S. perennis sin
cangrejos (Fig. 2B), fueron mas variables para parches so6lidos con cangrejos pero la
mayoria de los casos presentd valores que indican erosion (Fig. 2B), los parches en forma
de anillo tuvieron siempre tasas negativas indicando erosion (Kruskall-Wallis: H,, 60 = 8.67,
p < 0.05; Fig. 2B). Se comprobd una correlacion negativa (r = -0.84, n = 80) entre la
elevacion vertical de los parches y su diametro (Fig. 3).

La cobertura vegetal dentro de los parches se mantuvo constante para parches de
Sarcocornia sin cangrejos, en parches soélidos con cangrejos disminuyo solamente en la
parte central, mientras que los parches en forma de anillo tuvieron baja cobertura en las
zonas medias, y practicamente no presentan cobertura vegetal en la parte central (Tabla 1;
Fig. 4A). La relacion tallo suculento/tallo lefioso fue siempre mayor en las zonas de borde

para todos los tipos de parche, disminuy¢ significativamente en la zona central de parches
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solidos con cangrejos, y en las zonas media y central de parches se registraron los menores
valores (Tabla 1; Fig. 4B). La densidad de cuevas totales y activas no varié dentro de los
parches para el caso de parches solidos con cangrejos (Tabla 1; Fig. 4C-D), pero disminuy6
significativamente en las zonas media y central de parches en forma de anillo; en este caso,
la densidad de cuevas totales disminuy6 cuatro veces en las zona central respecto de los
bordes y la densidad de cuevas activas llegd a valores casi nulos en la zona central de los
parches (Fig. 4C-D). Todos los tipos de parche mostraron sobreelevacion respecto del nivel
medio de la marisma en las zonas de borde exterior e interior (Tabla 1; Fig. 4E). Los
parches sin cangrejos y los parches solidos con cangrejos tuvieron mayor elevacion en la
zona media y central (Fig. 4E). Las zonas medias de parches en forma de anillo tuvieron
mayor variabilidad para estos valores, en algunos casos sobreelevados y en otros
deprimidos (Tabla 1; Fig. 4E). Las zonas centrales de parches en forma de anillo siempre
mostraron valores negativos, alcanzando valores de hasta 6 cm por debajo de la elevacion
media en la marisma (Fig. 4E).
3.2. Efecto de los parches de S. perennis en la colonizacion y supervivencia de
cangrejos

El contenido de agua en sedimento fue mayor en parches solidos con cangrejos y
parches en forma de anillo que en parches so6lidos sin cangrejos y fuera de parches
(ANOVA: F3 36=7.35, p <0.05; Fig. 5A ), en estos ultimos sitios el porcentaje de agua en
sedimento no superd el 20 % (x = 10.42 %, de = 4.1, n = 10), valor casi tres veces menor al
registrado en los parches en forma de anillo (x = 30.3 %, de = 12.1, n = 10). La dureza del
sustrato fue menor en parches habitados por cangrejos (tanto para parches so6lidos como en
forma de anillo) que para el sedimento desnudo entre parches y parches de Sarcocornia sin

cangrejos (Kruskal-Wallis: Hs 36 = 23.09, p < 0.05; Fig. 5B). La resistencia a torsion fue
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mayor en sedimentos desnudos fuera de los parches y en parches solidos no habitados por
cangrejos que en parches solidos habitados por cangrejos y parches en forma de anillo
(Kruskal-Wallis: Hs 36= 27.83, p < 0.05; Fig. 5C), los valores registrados para los dos tipos
de parche con presencia de cangrejos (x = 0.32 kg - cm?, de = 0.17, n = 20) fueron mas de
tres veces menores a los parches sin cangrejos (x = 1.19 kg - cm™, de = 0.33, n = 20). El
contenido de materia organica no vari6 entre los distintos tipos de parches (ANOVA: F3, 34
=2.05, p > 0.05, Fig.; 5D) registrandose valores medios del 3 % (de = 1.2, n = 40).

La variacion en las temperaturas diurnas a 0.5 cm por encima del sustrato fue diferente
para cada tipo de parche (Fig. 6). La temperatura no difiri6 entre tipos de parche cuando sus
valores son minimos (i.e., mafiana y noche), pero para el horario en el que se registraron los
maximos valores (14-15 hs) las temperaturas fueron menores en los parches con cobertura
vegetal que dentro de los parches en forma de anillo y en areas de sedimentos desnudos
(ANOVA interaccion: Fus 612 = 5.1, p < 0.05). Las temperaturas maximas registradas
durante el dia en verano fueron siempre mayores en los parches carentes de cobertura
vegetal (i.e., sedimento desnudo y parches en forma de anillo, x = 37.98 °C, de = 3.1, n =
40) que en los parches con cobertura (i.e., parches de Sarcocornia con y sin cangrejos, x =
29.2,de=4.1,n=40,t.=12.3, gl =78, p < 0.05).

La tasa de colonizacion de cangrejos fue mayor para los tratamientos con agregado de
sombra y sombra + estructura que para el tratamiento en el que solo se adicionaron
estructuras en el sedimento, y los menores valores se registraron en el tratamiento control
(ANOVA: F3, 36 = 18.34, p < 0.05; Fig. 7A). La supervivencia de cangrejos mostré un
patrén similar a las tasas de colonizacion en este experimento. La supervivencia fue

maxima en los tratamientos con agregados de sombra (sombra y sombra + estructura), en el
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tratamiento con agregado estructural la supervivencia fue mas baja y comparable a la de las
pocas cuevas establecidas en los controles (ANOVA: F3 3= 29.85, p <0.05; Fig. 7B).
3.3. Efecto de la actividad de C. granulatus en la supervivencia de S. perennis

Durante el primer afio de experimentacidon no se detectaron diferencias en el indice de
canopeo entre tratamientos, a partir del segundo afio las plantas dentro del tratamiento de
inclusion de cangrejos mostraron una fuerte disminucion en ese indice, y esa tendencia se
mantuvo luego de transcurrido el ultimo afio (ANOVA medidas repetidas: F» 27 =44.42, p
< 0.05; Fig. 8A). Las plantas dentro de los tratamientos en los que se excluyeron cangrejos
mantuvieron valores similares durante todo el experimento (Fig. 8A). La elevacion relativa
en las unidades experimentales se mantuvo constante durante todo el experimento para el
tratamiento de exclusion de cangrejos (Fig. 8B), registrandose una sobreelevacion
promedio de 3 cm respecto del sustrato adyacente. En el tratamiento de inclusion de
cangrejos la elevacion relativa se mantuvo en ese mismo nivel (~3 cm) durante el primer
afio, pero a partir del segundo afo disminuy6 significativamente (ANOVA medidas
repetidas: F», »7="7.01, p <0.05; Fig. 8B).

Al finalizar el experimento, la biomasa total de tallos lefiosos disminuyo
significativamente en el tratamiento con cangrejos (t. = -2.19, gl = 18, p < 0.05; Fig. 9),
siendo en promedio dos veces menor que en el tratamiento sin cangrejos. También, la
biomasa final de tallos suculentos (i.e., fotosintéticamente activos) fue menor para el
tratamiento de inclusion (t; = -5.25, gl = 18, p < 0.05; Fig. 9), pero en este caso la
disminucién fue mucho mas pronunciada reduciéndose cuatro veces respecto del valor
obtenido en las exclusiones. La relacion biomasa parte lefiosa/parte fotosintética fue
también diferente para los dos tratamientos, siendo mayor para los tratamientos con

cangrejos (relacion biomasa parte lefiosa/parte fotosintética = 3.43, de = 3.93, n = 10) que
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en los tratamientos de exclusion (relacion biomasa parte lefiosa/parte fotosintética = 1.06,
de = 0.65, n = 10, t; = 1.85, gl = 18, p < 0.05). El niamero de tallos que permanecieron
enterrados luego de un ciclo de marea fue mayor para los tratamientos sin cangrejos (x =
6.97 tallos, de = 2.28) que para los tratamientos donde se excluyeron cangrejos (x = 1.12,

de = 0.96; t, = -14.96, gl = 53, p < 0.05).

4. Discusion

Los parches de Sarcocornia perennis se distribuyen homogéneamente en la marisma
estudiada ocupando aproximadamente el 50 % de la superficie. Varios estados de desarrollo
pudieron reconocerse para estos parches, desde pequefios clones de S. perennis sin
presencia de cangrejos hasta grandes parches con sus zonas centrales densamente
excavadas por Chasmagnathus granulatus. Los diferentes tipos de parches también se
distribuyen en forma homogénea en la marisma, la misma proporcion de parches de cada
tipo fue encontrada para zonas cercanas al borde marisma—planicie de marea que para las
zonas interiores de la marisma. Las plantas de S. perennis facilitaron la colonizacion por
cangrejos y su supervivencia a lo largo del tiempo, mediante la amortiguacion de variables
ambientales estresantes para la supervivencia de cangrejos y el aumento en la complejidad
estructural del sustrato. Cuando los parches son colonizados por cangrejos, y el parche
crece en tamano, las plantas de la zona central mueren debido a la actividad de bioturbacion
y al posterior hundimiento del parche. Asi, por la perdida de cobertura vegetal, sumada a la
excavacion permanente por cangrejos, las zonas centrales de los parches se deprimen
generando cuencos salinos que generalmente acumulan agua de forma permanente.

La distribucion y proporcion relativa para los distintos tipos de parches de S. perennis

no cambio para las distintas zonas de la marisma (i.e., borde e interior). Generalmente, el
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desarrollo de la vegetacion de marismas estd fuertemente ligado a las caracteristicas
topograficas y geomorfoldgicas de estos ambientes (Chapman 1960, Adam 1990, Silvestri
et al. 2000). Esto genera una fuerte conexion entre la geomorfologia y la distribucion de la
vegetacion halofita, y de hecho, las plantas halofitas suelen distribuirse en franjas paralelas
a la linea de costa formando zonas de dominancia de distintas especies (i.e., zonacion,
Chapman 1960, Adam 1990, Bertness 1999). Esta distribucion espacial tipica de plantas de
marismas ha sido mayormente atribuida a las diferencias en los tiempo de inmersion,
generadas por diferentes elevaciones del suelo, que cada especie puede tolerar (Adam 1990,
Levine et al. 1998, Bertness 1999). La marisma estudiada aqui presenta una topografia muy
suave de escasa pendiente, y cuando su nivel es alcanzado por la marea se inunda
completamente en unos pocos minutos (obs. pers.). Asi, la geomorfologia de esta marisma
no permitiria la generacion de patrones diferenciales en los tiempos de inundacion, y como
consecuencia la distribucion de parches de S. perennis es similar para las distintas zonas
dentro de la marisma. Sin embargo, el establecimiento exitoso de plantulas fue mayor en las
zonas de borde de la marisma (i.e., borde marisma-planicie de marea) que en las zonas
interiores. La germinacion de semillas y la supervivencia de plantulas de esta especie son
altamente afectadas por el contenido de sal del suelo, altas salinidades impiden la
germinacion y afectan negativamente el crecimiento de plantulas germinadas (Adams y
Bate 1994). Ademas, la supervivencia de S. perennis es afectada por el drenaje del terreno
(Davy et al. 2006), las plantas tienen mayor supervivencia en suelos con altos potenciales
redox y bien drenados en comparacioén con suelos generalmente anegados (Castellanos et
al. 1994). El patron diferencial en el drenaje de las zonas de borde e interior de la marisma
podria explicar estos resultados. Aunque no existan diferencias topograficas grandes, es

razonable pensar que las zonas de borde de la marisma estan mejor drenadas que las zonas
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interiores. Asi, el estancamiento de agua en la zona interior puede producir aumentos en el
contenido de sal del agua intersticial debido a la evaporacion durante las horas de
exposicion al aire. De esta manera, pequenias diferencias en la salinidad del suelo entre esas
zonas podrian ser responsables de las diferentes tasas de germinacidon encontradas.

El establecimiento de parches de Sarcocornia perennis facilitd la colonizacion por
cangrejos y su supervivencia tal como fue descrito previamente (Bortolus et al. 2002). La
distribucion espacial de cuevas en la marisma estuvo sesgada siempre a las zonas con
cobertura vegetal independientemente del tipo de parche analizado. La amortiguacion de
condiciones estresantes para la supervivencia de cangrejos parece ser el principal
mecanismo actuando en este caso. Debajo de las plantas, las temperaturas maximas
alcanzadas son mucho menores que en areas sin cobertura y; generalmente, la distribucion
y supervivencia de especies intermareales es regulada por el estrés por calor y desecacion
(Bertness 1999). En marismas mixtas vegetadas por Spartina densiflora y S. perennis los
cangrejos pueden morir rapidamente cuando son expuestos a las altas temperaturas
maximas (Bortolus et al. 2002). En esas marismas al igual que en las estudiadas aqui, la
amortiguacion de temperaturas extremas y la consecuente reduccion en la evaporacion de
agua del sedimento parecen ser los causantes de la mayor tasa de colonizacion registrada
debajo de las plantas (Bortolus et al. 2002). Los cangrejos seleccionaron ademas sitios sin
cobertura pero con agregados estructurales en el sedimento (i.e., trozos de plantas
insertados en el sustrato) para el asentamiento. Esta complejidad estructural puede ser
determinante de la distribucion de organismos intermareales (Bertness 1999); en marismas
del Hemisferio Norte la presencia de raices y rizomas que aportan estructura al suelo
pueden facilitar la colonizacion de las marismas por cangrejos (Bertness 1985). Sin

embargo, las cuevas establecidas en areas con agregados estructurales pero sin cobertura
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tuvieron menor supervivencia final. En otros ambientes, inicamente la construccion de las
cuevas ha sido favorecida por la cobertura vegetal, y una vez establecidas, el refugio que
¢éstas ofrecen es suficiente para atenuar las condiciones ambientales estresantes (Bortolus et
al. 2002). Sin embargo, en las marismas estudiadas aqui, las cuevas establecidas fuera de
areas con cobertura no son funcionales y son abandonadas luego de un corto periodo. De
esta manera, la cobertura vegetal seria el factor determinante en este ambiente para la
exitosa colonizacion y la supervivencia de cangrejos en la marisma.

Luego de la colonizacion del sustrato por Sarcocornia perennis el nivel del sedimento
debajo de las plantas se eleva algunos centimetros. Esto ha sido descrito para esta especie
en marismas del Hemisferio Norte (Castellanos et al. 1994) y esta sobreelevacion esta
estrictamente restringida al area de canopeo de las plantas (Castellanos et al. 1994, ver
también Resultados seccion 3.1). Como se menciond anteriormente, cuando los parches
crecen en tamafo son colonizado por cangrejos, a partir de la colonizacion las plantas de la
zona central pierden estructura, se reduce la densidad de tallos y eventualmente mueren; y
el sustrato se hunde respecto del nivel de la marisma. La intensa bioturbacion por
Chasmagnathus granulatus podria ser responsable de estos patrones en la evolucion
temporal de los parches. Los resultados experimentales presentados aqui demuestran que la
presencia de cangrejos afecta negativamente el crecimiento de la plantas disminuyendo la
biomasa total de tallos suculentos (i.e., fotosintéticamente activos) y lefiosos, y ademas
produce un descenso en la elevacion relativa de los parches. Estos cangrejos remueven
grandes cantidades de sedimento durante la excavacion y mantenimiento de cuevas (hasta 5
kg - m™ - dia™; Iribarne et al. 1997, Capitulo I) transportando sedimentos desde los niveles
profundos hacia la superficie (i.e., “bioturbacidon regenerativa”; sensu Solan y Wigham

2005). Estos sedimentos son depositados en forma de monticulos (ver Capitulo I) cerca de
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las entradas de las cuevas y producirian la transformacién de tallos fotosintéticamente
activos a tallos lefiosos debido al enterramiento. Por otro lado, la continua actividad de
cangrejos disminuye la dureza del sedimento (Botto e Iribarne 2000, Escapa et al. 2004) y
esto afectaria la capacidad de fijacion de los tallos radicantes. Estos tallos no podrian
entonces fijarse en el sedimento impidiendo asi el crecimiento asexual de la planta, que
luego de un afio de coexistencia con cangrejos pierde estructura aérea, como lo demuestra
la reduccidn observada en el indice de canopeo. Sin embargo, las plantas que ocurren en los
bordes de los parches pueden fijar sus tallos en las zonas exteriores donde los cangrejos no
estan presentes, esto mantiene el crecimiento centrifugo del parche y explicaria la forma de
“anillo” -con las plantas vivas solo en los bordes del parche- de los parches de gran tamafio.
Por otro lado, las plantas maduras de S. perennis pueden tolerar salinidades altas en el
sedimento (Waisel 1972) pero siempre que ocurran en sedimentos bien drenados y con
altos potenciales redox (Castellanos 1994, Davy et al. 2006). Asi, el estado casi permanente
de inundacidon que sufren las plantas centrales a partir de la pérdida de los primeros
centimetros de sustrato podria eventualmente generar la muerte de las plantas en esas zonas
debido a la continua anegacion y consecuente disminucién del potencial redox del
sedimento.

Tanto la pérdida de la estructura aérea de las plantas, como la remocién de sedimentos
por cangrejos podrian ser los procesos que expliquen el hundimiento de los parches y la
formacion de cuencos salinos. Sarcocornia perennis es una planta con baja capacidad de
entrampamiento de sedimentos comparada con las plantas del género Spartina (Leonard y
Luther 1995); sin embargo, se ha demostrado que la presencia de plantas de esta especie
incrementa las tasas de depositacion de sedimentos y promueve la fijacion del sustrato con

sus raices llevando a un incremento en el nivel del sustrato (Davy et al. 2006). Por otro
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lado, el efecto neto de las plantas en la atenuacioén de flujos horizontales y el consecuente
incremento en las tasas de depositacion serd mayor para plantas mas densas y altas
(Leonard y Croft 2006). Asi, la disminucion de la cobertura vegetal debida a la actividad de
cangrejos podria llevar a menores tasas de entrampamiento de sedimentos por las plantas
afectadas, produciendo patrones de sedimentacién contrastantes entre zonas con mayor o
menor cobertura (p.e., borde vs. centro de los parches). Ademas, el ligamiento por raices
también incrementa la resistencia del sedimento a la erosion (Reed 2000), de esta manera la
muerte de las plantas en las zonas centrales de los parches colonizados por cangrejos podria
generar zonas con menor resistencia a la erosion. El efecto de la actividad de cangrejos
dentro de los parches es la rapida reduccion de dureza del sedimento, lo cudl transformaria
a esas areas excavadas en menos resistentes a la erosion. Ademas, el mencionado transporte
de sedimentos a la superficie expone sedimentos de capas profundas que sin esta actividad
no estarian disponibles para el transporte por corrientes (ver Capitulo I). De esta manera, la
muerte de las plantas en la zona central, la disminucion en la dureza del sedimento, y la
remocion continua de sedimento promoverian la erosion en la zona central de los parches,
que se deprime y genera entonces cuencos salinos. Sin embargo, en las zonas centrales de
los parches maduros (i.e., pérdida de la cobertura vegetal en la zona central) la densidad de
cangrejos disminuye al igual que su tasa de actividad, y el hundimiento de los parches se
detiene. De esta manera, las interacciones entre Sarcocornia perennis y Chasmagnathus
granulatus serian responsables de la generacion de cuencos salinos en la marisma, un
modelo conceptual ilustrando la evolucion temporal de los parche se muestra en la Figura

10.
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Tabla 1. Resultados resumidos de ANOVA de dos vias, evaluando diferencias en las
caracteristicas de los parches (“Fuente de variacion”), entre diferentes tipos de parche y
zonas dentro de ellos. Asteriscos luego de los valores observados de F representan

diferencias significativas (**p < 0.01; *p < 0.05; ns = diferencias no significativas).

Fuente de variacion Ol efecto ol error M Sgfecto F
Cobertura
Tipo parche (T) 2 108 7852.2 37.3%*
Zona parche (Z) 3 108 10170 48.4%%*
T-Z 6 108 3456.6 16.4%%*
Radio Suc./Lefioso
Tipo parche (T) 2 108 28.9 4.1*
Zona parche (Z) 3 108 114.3 16.4%*
T-Z 6 108 4.35 0.62™
Num. Cuevas
Tipo parche (T) 2 108 56.5 5.8%
Zona parche (Z) 3 108 2092.1 217.4%*
T-Z 6 108 135.3 14.1**
Num. Cuevas activas
Tipo parche (T) 2 108 67.8 7.4%
Zona parche (Z) 3 108 1370.1 151.5%*
T-Z 6 108 181.36 20%*
Elevacion relativa
Tipo parche (T) 2 108 12 4.19%
Zona parche (Z2) 3 108 165.4 57.9%*
T-Z 6 108 81.8 28.6%*
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Leyendas de las figuras

Figura 1. Fotografias mostrando distintos tipos de parches (A) Parche sélido de
Sarcocornia perennis —vegetacion presente en todo el parche- excavado por cuevas de
cangrejos, notese la ausencia de cuevas en el sustrato fuera del parche, y (B) parche
de S. perennis en forma de anillo -con vegetacion solo en los bordes del parche-.

Figura 2. Elevacion relativa al nivel medio del terreno circundante (A) para parches solidos
de Sarcocornia perennis sin cangrejos (S — C), parches de S. perennis con cangrejos
(S + C) y parches en forma de anillo (Anillo) y tasas de erosion/acrecion para los
mismos tipos parche. Aqui y en todas las figuras siguientes, los limites de las cajas
representan el 75 y 25 percentil de los datos, las lineas fuera de las cajas el 1 y 99
percentil y las lineas dentro de las cajas representan la mediana, circulos fuera de las
cajas representan outliers. Diferentes letras arriba de las cajas indican diferencias
significativas entre medias halladas con test de Tuckey (o = 0.05).

Figura 3. Relacion entre el diametro de los parches y su elevacion relativa al nivel medio
del terreno circundante, las lineas punteadas verticales indican el diametro minimo
para la colonizacion por cangrejos (a) y didmetro para el cual el 95 % de los parches
estuvieron colonizados por cangrejos (b).

Figura 4. Caracteristicas internas de los parches discriminando el borde externo de los
parches (Borde externo), el borde interno (Borde interno), zonas contiguas interiores
al borde interno (Media) y zonas centrales (Centro). Las caracteristicas representadas
son: (A) cobertura vegetal, (B) relacion biomasa tallos suculentos/lefiosos, (C)
numero total de cuevas, (D) numero de cuevas activas, y (E) elevacion relativa del

terreno.

73



Figura 5. Caracteristicas fisico-quimicas en: zonas exteriores inter-parche (Afuera),
parches sélidos de S. perennis sin cangrejos (S - C), parches de S. perennis con
cangrejos (S + C) y parches en forma de anillo (Anillo). Las variables corresponden a:
(A) contenido de agua en sedimento, (B) penetrabilidad del sedimento, (C) resistencia
a la torsién y (D) contenido porcentual de materia orgénica.

Figura 6. Variacion en la temperatura a 0.5 cm por encima de la superficie del terreno para
los distintos tipos de parche y horas del dia.

Figura 7. (A) Tasa de colonizacién por cangrejos (cuevas - m™ - mes™') para tratamientos
con agregado de sombra (Sombra), agregado de estructuras en el sedimento
(Estructura), agregado de sombras y estructuras (S + E) y controles (Control). (B)
Supervivencia final de cangrejos, estimada como niimero total de cuevas activas (m™)
para los mismos tratamientos.

Figura 8. Variacion temporal en el indice de canopeo de plantas de S. perennis en
tratamientos con y sin agregados de cangrejos (A), y (B) variacion temporal en la
elevacion relativa para los mismos tratamientos.

Figura 9. Biomasa final de tallos lefiosos (Lefioso) y suculentos (Suculento) de plantas de
S. perennis en los tratamientos con y sin cangrejos. Asteriscos sobre las cajas
representan diferencias significativas entre tratamientos con y sin cangrejos (test de t).

Figura 10. Modelo conceptual mostrando la evolucion temporal conducente a la formacion

de cuencos salinos.
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Figura 10
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Capitulo 111

Efectos directos e indirectos de la actividad excavadora de Chasmagnathus
granulatus en la formacién y crecimiento de canales de marea en marismas

dominadas por Sarcocornia perennis.
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1. Introduccién

Las marismas son consideradas protectoras de la erosion en la linea de costa (van Eerdt 1985,
Adam 1990) e importantes disipadoras naturales de corrientes y de ondas de marea (Moller y
Spencer 2002); sin embargo, trabajos recientes muestran que la erosion de estos ambientes es un
fendmeno creciente y comun adn cuando las plantas estan presentes (DeLaune et al. 1990, Allen
2000, Cooper et al. 2001, Hughes y Paramor 2004). Los factores fisicos como la accion del viento,
la energia de las olas y mareas, y el aumento relativo del nivel del mar aparecen como principales
responsables de las crecientes tasas de erosion en marismas (Pye 2000, van der Wal y Pye 2004).
Sin embargo, procesos bioldgicos que interacttan con las fuerzas fisicas (Talley et al. 2001,
Hughes y Paramor 2004) podrian también desempefiar importantes roles en la erosién de marismas
(Wolters et al. 2005). La actividad de organismos infaunales puede remover grandes superficies en
bancos de sedimento en canales de marea (p.e., cangrejos: Letzsch y Frey 1980; poliquetos:
Hughes 1999). También, la herbivoria por poliquetos, anfipodos y gasteropodos puede afectar
negativamente el establecimiento de plantas pioneras, aumentando asi la erodabilidad del
sedimento (Hughes et al. 2001). Otros grupos de organismos, como los isopodos cavadores pueden
también reducir la estabilidad del sedimento e inducir la erosion de marismas (Talley et al. 2001).
Estas evidencias muestran que por mecanismos directos o indirectos, los invertebrados que habitan
las marismas podrian favorecer procesos erosivos; aunque las evidencias sean aln escasas. De esta
manera, se ha sugerido recientemente que los procesos biolégicos deberian considerarse junto a los
procesos fisicos cuando se evalla su rol en la erosion de marismas (Hughes y Paramor 2004,
Paramor y Hughes 2004).

Un mecanismo erosivo comun en marismas es el crecimiento de canales de marea (Allen
2000). Muchos estudios investigaron los procesos hidrodinamicos y de transporte dentro de redes

de canales (p.e., Davidson-Arnott et al. 2002), pero solo pocos estudios procuraron entender la
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génesis y el desarrollo de estos canales (Shi et al. 1995, Perillo et al. 1996, Allen 2000, Le Hir et
al. 2000, Perillo e Iribarne 2003b, Perillo et al. 2005). Tanto trabajos antiguos (Chapman 1960,
Pethick 1969) como recientes (Fagherazzi y Furbish 2001), tratan de entender la formacion de
canales como la resultante de procesos puramente fisicos. Sin embargo, hay evidencias de que la
génesis de canales de marea podria estar influenciada por factores tanto fisicos como biologicos
(p-e., marismas del Atlantico SO; Perillo e Iribarne 2003a). En algunos casos, los canales formados
inicialmente por el agua que drena desde la marisma podrian ser rdpidamente colonizados por
invertebrados, y bajo ciertas circunstancias, estos invertebrados pueden aceleran la erosién
(Hughes 1999). Estos animales —generalmente cavadores- pueden alterar las caracteristicas
geotécnicas de la matriz del sedimento en ambientes intermareales (Meadows y Meadows 1991,
Murray et al. 2002), incrementando su erodabilidad (Widdows et al. 2000, Murray et al. 2002).
Ademas, la actividad de excavacién puede debilitar los bancos de sedimentos finos en marismas,
haciéndolos asi mas susceptibles a la erosion por la accion de olas y flujos de canales de marea
(Talley et al. 2001). Los cangrejos forman las mas permanentes (y activas) estructuras de cuevas
(Montage 1980, Iribarne et al. 1997, Bertness 1999, Bortolus e Iribarne 1999, Botto e Iribarne
2000) en muchas marismas, y debido a esto son los organismos que podrian tener mayores efectos
en la dinamica sedimentaria y geomorfoldgica de estos ambientes.

Las marismas del Atlantico SO (desde 28° S en Brasil hasta los 44° S en Argentina) son
dominadas por Spartina spp y Sarcocornia perennis (Isacch et al. 2006). El cangrejo cavador
Chasmagnathus granulatus domina la zona intermareal (Iribarne et al. 1997), habitando tanto
planicies de marea como marismas vegetadas por Spartina ssp y Sarcocornia perennis (D'Incao et
al. 1992, Spivak et al. 1994, Iribarne et al. 1997, Bortolus e Iribarne 1999). Los cangrejos
construyen y mantienen cuevas permanentes, y su actividad oxigena el sedimento de la marisma

(Fanjul et al. en prensa), incrementando el drenaje y alterando las propiedades del sedimento
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(Botto e Iribarne 2000). Mientras construyen y mantienen sus cuevas, estos organismos remueven
grandes cantidades de sedimento (hasta 5 kg - m™ - dia™, Iribarne et al. 1997, ver Capitulo 1), que
es depositado en superficie en la forma de monticulos susceptibles a ser erosionados por corrientes
(Botto e Iribarne 2000, ver Capitulo I). Los cangrejos estan ampliamente distribuidos tanto en la
marisma como en los margenes de los canales alcanzando altas densidades de cuevas (hasta 60
cuevas - m’, Iribarne et al. 1997). Algunos estudios recientes sugieren que estos cangrejos podrian
facilitar la formacion de canales en estas marismas (Perillo e Iribarne 2003a, Perillo et al. 2005).
Sin embargo, esto no ha sido cuantificado hasta el momento, aunque todo sugiere que su efecto
sobre la erosién de marismas (por formacion y crecimiento de canales de marea) puede ser
importante.

Procesos fisicos y bioldgicos han sido relacionados con la formacion de cuencos salinos en
marismas (Steers 1977, Pethick 1986, Perillo et al. 1996, Perillo e Iribarne 2003b, Capitulo II).
Aunque éstas son estructuras comunes en las marismas, han sido raramente relacionadas con la
formacion de canales de marea (Perillo et al. 1996, Perillo e Iribarne 2003a). Por ejemplo, en las
marismas del estuario de Bahia Blanca dominadas por Sarcocornia perennis (Isacch et al. 2006), la
interaccion de esta planta con Chasmagnathus granulatus conduce a la formacién de cuencos
salinos (Capitulo II). Estos cuencos acumulan agua durante la marea alta y la retienen durante la
marea baja, el agua atrapada en los cuencos puede drenar hacia canales de marea cercanos si se
disturba y rompe el borde del cuenco (p.e., remocion de plantas durante tormentas, pérdida de
sustrato; obs. pers.). Asi, nuevas areas de flujo permanente son creadas en la superficie de la
marisma, estas areas contindan drenando el agua retenida en el cuenco hacia los canales, incluso
durante marea baja. Estos flujos estan considerados como los principales forzantes del crecimiento

retrocedente de canales en marismas (Chapman 1960, Pethick 1969). De esta forma, los flujos que
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se producen por el drenado de agua acumulada en cuencos generarian zonas donde la erosion
podria ser mayor.

En este contexto, el objetivo principal de este Capitulo fue investigar el rol del cangrejo
cavador Chasmagnathus granulatus en la formacion y crecimiento de canales de marea en
marismas. Con este proposito, se abordaron las siguientes preguntas: (1) Como es la distribucion
espacial de los cangrejos en la marisma? (2) Hay diferencias en la arquitectura de las cuevas entre
diversos sitios hidrodinamicamente definidos de la marisma? (3) Qué pardmetros geotécnicos del
sedimento de marisma alteran los cangrejos? (4) Puede la actividad del cangrejo afectar la erosion
de la marisma por canales de marea? (5) Pueden los cangrejos afectar indirectamente (p.e., por la

generacion de cuencos salinos) la génesis de canales de marea en la marisma?

2. Materiales y métodos
Area de estudio

Los muestreos y experimentos de campo se realizaron en la marisma descrita en la seccion
“Descripcion del area de estudio”. Las cabeceras y laterales de canales de marea (ubicadas en el
borde marisma-planicie de marea) y la mayor parte de la superficie de la marisma esta dominada
por la presencia del cangrejo cavador Chasmagnathus granulatus (p.e., Iribarne et al. 1997,
Bortolus e Iribarne 1999, Botto et al. 2006). La marisma estudiada esta caracterizada por redes
dendriticas de canales de marea de bajo orden (Fig. 1A), y estd vegetada por la haléfila
Sarcocornia perennis, esta especie interactia con los cangrejos generando parches con forma de
anillos (“cuencos salinos’; Perillo e Iribarne 2003a, Capitulo 1) que acumulan agua (Fig. 1B).
Estos cuencos cubren aproximadamente el 50 % de la superficie de la marisma (Minkoff et al.
2006).

2. 1. Densidad, distribucién espacial y arquitectura de cuevas en la marisma

89



Se realiz6 un relevamiento de campo con el proposito de determinar la distribucion espacial de
cuevas de cangrejos en diferentes habitats definidos por sus condiciones hidrodinamicas dentro de
la marisma (i.e., cabeceras de canales de marea, cuencas de drenaje de canales de marea, marisma
interna y cuencos salinos); los diferentes sitios fueron identificados visualmente. Se determinaron
densidades de cuevas usando cuadrados (0.5 m lado) colocados aleatoriamente en todos los sitios
(n = 10 muestras en cada sitio) donde se contaron las cuevas dentro de cada cuadrado; ademas se
identificaron y cuantificaron las cuevas activas (i.e., cuevas con sedimento recientemente
removido, huellas, o presencia de cangrejos). Este procedimiento fue repetido estacionalmente
durante dos afios (10 veces desde abril-2002 a agosto-2004). La hipétesis nula de no diferencia en
las densidades medias de cuevas entre sitios y estaciones del afio fue evaluada usando ANOVA de
dos vias, con los sitios y las estaciones como factores fijos (Zar 1999). Los efectos dentro de los
factores no fueron considerados para los ANOVAs de dos vias cuando se detectd interaccion
significativa entre los factores, ya que esta interaccion indica que los factores no son
independientes (Underwood 1997). Se realizaron comparaciones planeadas a posteriori entre
grupos en el caso de obtener efecto de interaccion significativo (Underwood 1997).

Dos ensayos fueron realizados para describir la arquitectura de las cuevas en la marisma. Para
determinar la arquitectura de las cuevas en relacion con su ubicacién en la marisma, 15 cuevas de
cada sitio definido anteriormente fueron seleccionadas aleatoriamente y se rellenaron con espuma
de poliuretano expansible, dejando endurecer la espuma al menos durante 3 h antes de la
extraccion. Los moldes de las cuevas fueron entonces extraidos manualmente, y en ellos se midio
la longitud y el ancho méaximo, el numero de entradas, el nimero de conexiones, y el volumen total
(por desplazamiento de agua) de cada cueva. La hip6tesis nula de ausencia de diferencias entre las
variables de la arquitectura de la cueva entre los diferentes sitios fue evaluada usando ANOVA

(Zar 1999). Finalmente, para determinar el grado de conexion entre cuevas, 10 cuadrados de 1 m
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de lado fueron ubicados aleatoriamente en la superficie de cada sitio, registrandose el numero total
de cuevas en cada cuadrado. En la parte central de cada unidad, la entrada de una cueva fue llenada
con una solucién de rodamina disuelta en agua filtrada (3 litros para cada caso). Después de diez
minutos, fue cuantificado el nimero de cuevas donde la rodamina era visible. El porcentaje de
interconexion entre cuevas fue calculado como el nimero de cuevas con contenido de rodamina /
namero total de cuevas, de esta manera el valor de 100 % indica que todas las cuevas estaba
conectadas. La hipdtesis nula de ausencia de diferencias en los porcentajes medios de
interconexidn entre los diferentes sitios fue evaluada usando ANOVA (Zar 1999).
2. 2. Efectos de las cuevas en las propiedades fisicas del sedimento

Las propiedades fisicas del sedimento pueden ser modificadas por la actividad de organismos
(p-e., bioturbadores) y alguna de estas propiedades podrian afectar la resistencia del sedimento a la
erosion (Widdows et al. 2000). Chasmagnathus granulatus promueve cambios en las
caracteristicas fisicas de sedimentos de planicies de marea (Botto e Iribarne 2000, Escapa et al.
2004) y de marismas (Bortolus e Iribarne 1999). En esas éareas, el sedimento excavado tiene una
mayor penetrabilidad, menor resistencia a la torsiéon y mayor contenido de agua que el sedimento
no excavado (Escapa et al. 2004). Por ello, es esperable que C. granulatus afecte también las
caracteristicas fisicas del sedimento de los bordes de la marisma donde ocurren las cabeceras de
canales. Para evaluar el efecto de la actividad del cangrejo en las caracteristicas fisicas del
sedimento, se midieron penetrabilidad, esfuerzo de corte, velocidad de percolacién, contenido de
agua y contenido de materia organica (ver metodologia en Capitulo Il). Se seleccionaron
aleatoriamente zonas de la marisma cerca de las cabeceras de los canales (entre 1 y 2 m desde las
cabeceras) con Yy sin presencia de cangrejos. Se tomaron 20 replicas para cada zona (con o sin
cangrejos) y variable medida. La hipdtesis nula de no diferencia en los valores medios de las

variables analizadas entre zonas con y sin cangrejos fue evaluada usando test de t (Zar 1999).
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Adicionalmente, se realizdé un experimento de campo para evaluar si los cangrejos afectan las
caracteristicas fisicas del sedimento que habitan. Se marcaron 20 cuadros (1 m de lado) en areas
desprovistas de cuevas en la zona de borde de la marisma, a no mas de 2 m desde los taludes de
canales de marea. Se excavaron cuevas artificiales (60 cuevas - m™, distribucién homogénea) en la
mitad de los cuadrados usando un cafio de PVC (60 mm diametro, 10 cm profundidad) y se
incluyeron cangrejos en cada cueva artificial (ver Iribarne et al. 2005). La otra mitad de los
cuadrados no fue excavada y sirvié como control. Después de un afio, se midieron las propiedades
del sedimento previamente detalladas en las inclusiones y en los controles. Se utiliz6 test de t
apareado (Zar 1999) para evaluar la hipétesis nula de ausencia de diferencias en las caracteristicas
fisicas del sedimento entre tratamientos con y sin cangrejos.

2. 3. Relacidn entre la actividad del cangrejo y elongacion de canales

Si la actividad de bioturbacién modifica propiedades fisicas del sedimento de la marisma, es de
esperar que cambie su resistencia a la erosion y entonces afecte también los patrones de
crecimiento de los canales de marea. Para evaluar esta relacion entre la actividad de excavacion del
cangrejo y el crecimiento de canales de marea, se eligieron aleatoriamente 50 cabeceras de canales.
Se registr6 mensualmente durante 2 afios (desde marzo-2002 a abril-2004) el crecimiento lineal de
los canales (i.e., elongacién). Dos estacas de madera fueron colocadas alrededor de las cabeceras
de los canales (Fig. 2). La posicion de cada estaca de referencia se determino mediante
relevamientos con un sistema de GPS diferencial y un teodolito. Ademas, se insert6 en el borde de
la cabecera de cada canal una barra de acero de 50 cm largo y 4 mm didmetro. La distancia de esta
barra a las estacas control fue determinada mensualmente. En el caso de que la cabecera se hubiera
retraido, la barra se acero fue removida y colocada en su nueva posicién, y se determind
nuevamente su posicion con relacion a las estacas de referencia fijas. Las tasas de crecimiento de

los canales de marea fueron calculadas y expresadas como el crecimiento lineal por mes. Al mismo
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tiempo de la medicion de crecimiento de canales, se registraron también las densidades de cuevas
totales y activas en cada cabecera. La relacion entre las tasas de crecimiento de los canales de
marea (expresadas en cm - afio™) y la densidad media de cuevas totales y activas fue evaluada
usando modelos de regresion lineal simple (Zar 1999).

2. 4. Experimentos de erosion

Se realiz6 un experimento de campo desde septiembre de 2002 hasta agosto de 2004 para
evaluar si la presencia de cangrejos en las cabeceras de los canales puede afectar las tasas de
crecimiento de los mismos. Se seleccionaron aleatoriamente 20 cuencas de drenaje de canales de
marea, en el area contigua inmediata a la cabecera del canal se colocaron cajas de malla plastica de
60 cm lado (1 cm abertura de malla, 1 caja por cabecera). La mitad de estas cajas fueron
introducidas 10 cm en el sedimento para excluir cangrejos, y fueron mantenidas sin cangrejos ni
cuevas durante el experimento; mientras que el resto de las cajas fueron colocadas en el substrato
con aberturas en sus bases para permitir la colonizacién de cangrejos sirviendo como cajas control.
El crecimiento de los canales fue determinado mensualmente usando la metodologia anteriormente
descrita; al término del experimento, se calcularon las tasas de crecimiento y el crecimiento total
de los canales. La hipotesis nula de ausencia de diferencias en las tasas de crecimiento medias y en
el crecimiento neto en cabeceras con y sin cangrejos fue evaluada usando test de t (Zar 1999).

Los cuencos salinos presentes en estas marismas (i.e., generados por la interaccion cangrejo-
Sarcocornia, ver Capitulo I1) pueden servir como reservorios de agua durante periodos de marea
baja. Ademas, la iniciacion de nuevas cabeceras de canales puede depender de la disponibilidad de
flujos del agua escurriendo desde la superficie de la marisma (Chapman 1960). Asi, los cuencos
salinos podrian ser responsables de la generacion de nuevas cabeceras de canales en el borde de la
marisma, dado que el agua retenida puede drenar a hacia canales preexistentes (p.e., perdida de

plantas o pérdida de sustrato del borde del cuenco). Para poner a prueba esta hipétesis, se realiz6
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otro experimento en la marisma. Veinte cuencos salinos fueron drenados artificialmente hasta el
borde del canal mas cercano. El drenaje artificial fue generado quitando los dos centimetros
superficiales (20 cm ancho) del sustrato desde el borde del cuenco hasta el borde del canal mas
cercano. Luego se instalaron cajas de malla plastica (60 cm de alto, 1 cm abertura de malla) en
estas zonas drenadas artificialmente. La mitad de estas cajas fueron enterradas 10 cm en el
sedimento para excluir cangrejos, mientras que el resto de las cajas fueron colocadas en el sustrato
con aberturas en sus bases para permitir la colonizacion de cangrejos sirviendo de controles. En
cada caja, se contaron mensualmente las cuevas de cangrejos determinando también el porcentaje
de cuevas activas. La erosion de las zonas drenadas artificialmente fue monitoreada mensualmente
midiendo la profundizacion de los surcos creados y el crecimiento lineal de las nuevas cabeceras
de canales en el caso que estas aparecieran. La hipdtesis nula de ausencia de diferencias en las
tasas de crecimiento medias y en el crecimiento neto entre las zonas de drenadas artificialmente

con y sin cangrejos fue evaluada usando test de t (Zar 1999).

3. Resultados
3. 1. Densidad, distribucién espacial y arquitectura de cuevas en la marisma

La densidad de cuevas fue mas alta en sitios del borde de la marisma (i.e., cabeceras de canales
y cuencas de drenaje) que en los sitios del interior de la marisma (i.e., marisma y cuencos salinos)
durante todo el afio (ANOVA interaccion: Fg 464 = 2.82, p < 0.05; Fig. 3A). Las densidad de
cuevas disminuy6 durante el otofio y alcanz6 valores minimos durante el invierno; este patron fue
menos acentuado para las cabeceras de canales, que mantuvieron altas densidades de cuevas
incluso durante el invierno (Fig. 3A). En los sitios de marisma, las densidades de cuevas de
cangrejos no variaron durante el afio y durante todas las estaciones mostraron valores mas bajos

que en los otros sitios (Fig. 3A). Los porcentajes de cuevas activas también mostraron diferencias

04



entre sitios y estaciones (ANOVA interaccion: Fg 464 = 2.18, p < 0.05; Fig. 3B). Para todos los
sitios, la actividad de cuevas mostrd los valores mas altos durante el verano. En el interior de la
marisma, la actividad de los cangrejos fue siempre menor que en los otros sitios. Las cabeceras de
canales y cuencas de drenaje mostraron alto porcentaje de cuevas activas durante todo el afio; sin
embargo, los valores maximos para ambos sitios fueron registrados durante el verano (Fig. 3B).

La arquitectura de las cuevas mostrd algunas diferencias para los sitios analizados. Las cuevas
fueron méas profundas en la marisma y en los cuencos salinos que en las cabeceras de canales y
cuencas de drenaje (ANOVA: F3 56 = 3.80, p < 0.05; Fig. 4A). Ademas, las cuevas también fueron
de mayor diametro en la marisma y en los cuencos salinos que en las cabeceras de canales y
cuencas de drenaje (ANOVA: F3 56 = 3.28, p < 0.05; Fig. 4B). Los menores didmetros de cuevas
fueron registrados en las cuencas de drenaje. EI volumen de las cuevas en la marisma y en los
cuencos fue mayor que el registrado en las cabeceras y cuencas de drenaje (ANOVA: F3 56 = 4.75,
p < 0.05; Fig. 4C). Las cuevas construidas en los sitios de borde de marisma (cabeceras de canales
y cuencas de drenaje) tuvieron mayor nimero de conexiones con las cuevas vecinas que las cuevas
presentes en la marisma y en los cuencos salinos (ANOVA: F; 55 = 17.0, p < 0.05; Fig. 4D).
Similarmente, el ensayo con rodamina mostré que el porcentaje de conexion entre cuevas fue mas
alto en las cabeceras (x = 76.5 %, de = 29.9 %) que en los otros sitios, alcanzando sus valores mas
bajos en los cuencos salinos (x = 30.7 %, de = 17.7 %; ANOVA: F;, 7= 3.76, p < 0.05).

3. 2. Efectos de las cuevas en las propiedades fisicas del sedimento

Tanto las medidas directas como las manipulaciones experimentales mostraron que la
actividad excavadora de Chasmagnathus granulatus afectd algunas caracteristicas fisicas del
sedimento. La penetrabilidad fue mas alta (i.e., menor dureza) en los sitios naturales habitados por
cangrejos que en zonas sin cangrejos (t. = -7.97; gl = 38; p < 0.05; Fig. 5A). Ademas, el

experimento de inclusion de cangrejos mostré que los cangrejos pueden cambiar la penetrabilidad
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del sedimento. En los tratamientos de inclusion, la penetrabilidad media fue mas de cinco veces
menor que en los controles (t. = -3.74; gl = 18; p < 0.05; Fig. 5A). El resistencia a la torsién fue 4-
5 veces mas alta en zonas sin cangrejos que zonas con cangrejos (t. = -20.65; gl = 38; p < 0.05;
Fig. 5B). Similarmente, después de un afio de experimentacion la resistencia a la torsién fue menor
en los tratamientos de inclusion de cangrejos que en los controles (t. = -6.28; gl = 18; p < 0.05; Fig.
5B). La velocidad de percolacion no cambié entre zonas con y sin cangrejos (t. = -1.64; gl = 38; p
> 0.05; Fig. 5C), y tampoco cambié cuando se compararon tratamientos de inclusién de cangrejos
con controles (t; = 0.25; gl = 18; p > 0.05; Fig. 5C). Tanto el contenido de agua del sedimento
como el contenido de materia organica fueron mas altos en zonas con cangrejos (contenido de
agua: t;= 3.02; gl = 38; p < 0.05, ADWF: t. = 5.27; gl = 38; p < 0.05; Fig. 5D-E). Sin embargo, no
hubo diferencias en la humedad del sedimento entre los tratamientos de inclusién de cangrejos y
controles (t. = 1.8; gl = 18; p > 0.05), pero el contenido de materia orgénica difirid
significativamente entre tratamientos luego de un afio (t.= 3.7; gl = 18; p > 0.05, Fig. 5D-E).
3. 3. Relacidn entre la actividad del cangrejo y elongacion de canales

Se encontrd una relacion positiva entre la densidad media de cuevas y la tasa de crecimiento de
los canales (r? = 0.49; b = 0.68; dep = 0.13; Fy .5 = 27.02; p <0.05; Fig. 6A). Ademas, hubo una
relacion positiva entre el porcentaje de cuevas activas y las tasas de crecimiento de los canales (b =
0.53; dep = 0.10; F1 25 = 24.32; p < 0.05; Fig. 6B), en este caso la variacion en el porcentaje de
cuevas activas explicd el 46 % (r? = 0.46) de la variacion en las tasas de crecimiento de los canales
de marea.
3. 4. Experimentos de erosion

El primer experimento revel6 un fuerte efecto de la presencia y la actividad del cangrejo en las
tasas de crecimiento de canales. Estas tasas fueron mas altas en las cajas control que en las cajas de

exclusién de cangrejos (Xeontrol = 3.18 cm - mes™, de = 1.47; Xexclusion = 0.34 cm - mes™, de = 0.36; t,
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=5.94; gl = 10; p < 0.05). Ademas, al término del experimento, los canales que terminaban en las
cajas de exclusion mostraron menor elongacion total que las cajas control habitadas por cangrejos
(Xcontrot = 79.9 cm, de = 37.5; Xexciusion = 8 ¢m, de = 8.69; t.= 5.99; gl = 10; p< 0.05).

Nuevas cabeceras de canales de marea se generaron cuando los cuencos salinos fueron
drenados a bordes laterales de canales ya existentes. En los tratamientos control, los cangrejos
colonizaron rapidamente las zonas drenadas artificialmente. Las velocidades de colonizacion por
cangrejos fueron del orden de 11 cuevas - m? - mes™ (de = 5, n = 10), y alcanzaron densidades
finales de hasta 90 cuevas - m? en ese tratamiento. Nuevas cabeceras de canales completamente
funcionales fueron observadas en los tratamientos control después del primer verano; el 90 % de
las réplicas desarrollaron nuevas cabeceras. Las zonas artificialmente drenadas se hicieron méas
profundas (x = 2.6 cm - mes™, de = 0.85 cm - mes ™, n = 10) cerca de los bordes de los canales
originales e incrementaron luego su longitud hacia adentro (x = 5.2 cm - mes ™, de = 1.94 cm - mes
1 'n = 10). Sin embargo, en zonas drenadas donde se excluyeron los cangrejos, las cabeceras de
canales aparecieron solamente después de 19 meses en el 30 % de los casos (n = 10) y se
extendieron hacia adentro a menores velocidades que los tratamientos control (x = 0.33 cm - mes ™,
de =0.1cm - mes™; tc =84, gl =9, p<0.001). Al final del experimento, las zonas control (i.e.,
con cangrejos) fueron capaces de desarrollar nuevos tributarios de hasta 1.5 m de longitud (x =

1.10 m, de = 0.3 m, n = 10).

5. Discusion

Los resultados muestran que el cangrejo Chasmagnathus granulatus se distribuye
extensamente dentro de marismas dominadas por Sarcocornia. Dentro de estos ambientes, la
construccion de cuevas por C. granulatus fue mas intensa en las cabeceras de canales de marea y

sus cuencas de drenaje. Ademas, la arquitectura de las cuevas es diferente entre los habitats

97



estudiados, y la actividad excavadora modifica las propiedades geotécnicas del sedimento. La
erosion de la marisma mediada por el crecimiento de canales de marea fue acelerada por la
actividad de estos organismos. Ademas, los efectos directos de los cangrejos en las tasas de
crecimiento de los canales, y los efectos indirectos de las actividades del cangrejo en la generacién
de nuevos canales fueron demostrados experimentalmente.

Las cuevas de Chasmagnathus granulatus estan presentes tanto en marismas dominadas por
Sarcocornia perennis, como en planicies de marea y marismas dominadas por Spartina spp.
(Iribarne et al. 1997). Sin embargo, la distribucion local de cuevas en marismas de S. perennis
presenta algunas particularidades. La densidad de cuevas fue més alta en los bordes de la marisma
(i.e., cabeceras de canales y cuencas de drenaje) que en la marisma interna. Los sitios preferidos
por los cangrejos se inundan mas con frecuencia que la marisma interna, renovando de manera
regular el agua retenida en las cuevas, lo cual puede considerarse ventajoso para estos organismos.
Ademas, las observaciones aqui presentadas sugieren que los cangrejos prefieren los sitios que
tienen flujos permanentes de agua tales como cabeceras y cuencas de drenaje de canales marea
donde el agua continta fluyendo incluso durante marea baja o después dias lluvias (obs. pers.).

La arquitectura de las cuevas difiriere entre los sitios de la marisma influenciados por distintas
condiciones hidrodinamicas. Cuevas de hasta 1 m largo fueron encontradas en la marisma interna,
mientras que las cuevas solo alcanzaron los 60 cm en los bordes de la marisma. Similarmente,
Chasmagnathus granulatus construye cuevas mas profundas en marismas de Spartina que en
planicies de marea (Iribarne et al. 1997), mostrando que los cangrejos cambian la profundidad de
sus cuevas para alcanzar los niveles de agua freatica (Bortolus e Iribarne 1999). EI volumen de las
cuevas fue més alto en la marisma interna que en los bordes de marisma. Asi, es razonable pensar
que la diferencia en la profundidad de las cuevas entre estos sitios puede explicar este patron de

cambios en el volumen (lribarne et al. 1997). La marisma interna estudiada se inunda
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completamente unas 40 veces por afio (Minkoff et al. 2006), asi cuevas mas profundas y con
volumenes mas grandes permiten la retencion de agua durante periodos de marea baja. Como otros
crustaceos (Montague 1980), Chasmagnathus granulatus necesita renovar el agua utilizada para
respiracion perdida por evapotranspiracion y actividades de alimentacion. Ademas, las cuevas
pueden proporcionar refugio para las temperaturas ambientes extremas (Powers y Cole 1976,
Bortolus et al. 2002) y con cuevas que acumulen mayor cantidad de agua la amortiguacion de las
temperaturas extremas sera mayor. Las cuevas también muestran un alto nimero de conexiones en
el borde de la marisma; lo que permite el flujo de agua a través de ellas. Estos flujos a través de
cuevas se han documentado para otras especies de crustaceos (Allanson et al. 1991). Para
Chasmagnathus granulatus, hay evidencia de que en asentamientos muy densos de cuevas, la gran
cantidad de cuevas laterales puede inducir un flujo dindmico de agua subterranea y formar
pequefios canales cuando el agua freatica intercepta la superficie (i.e., taludes de canales) que
descargan hacia el fondo del canal (Perillo et al. 2005). Asi los asentamientos densos de cuevas
pueden concentrar flujos de agua subterranea promoviendo la formacion de corrientes superficiales
en los bancos de canales de marea.

Las caracteristicas fisicas del sedimento, importantes al definir su resistencia a la erosion (de
Deckere et al. 2001), fueron afectadas por la actividad de Chasmagnathus granulatus. Este
resultado es un efecto comdn de los invertebrados cavadores que habitan intermareales (Levinton
1995, Davis 1993, de Deckere et al. 2001, Andersen et al. 2002). Las zonas habitadas por C.
granulatus muestran alta penetrabilidad y baja resistencia a la torsion. Los cangrejos podrian estar
afectando directamente estos parametros por las altas tasa de movimiento de sedimentos (Capitulo
1), que no permite la consolidacion de los mismos (Meadows y Meadows 1991, Widdows et al.
2000). La actividad de construccion de cuevas puede ademas romper la naturaleza cohesiva de la

matriz organica del sedimento (Jumars y Nowell 1984b), generalmente asociada a su estabilidad
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(Andersen et al. 2002). Ademas, es también posible que el efecto de los cangrejos en las
caracteristicas fisicas del sedimento sea indirecto (p.e., Daborn et al. 1993), afectando la
colonizacion y supervivencia de microalgas y bacterias por el permanente enterramiento. El
sedimento en las marismas puede ser rapidamente colonizado por microalgas, algas filamentosas y
plantas vasculares (Hughes 2001). La secrecion de sustancias poliméricas extracelulares (EPS) por
estos microorganismos permiten el desarrollo de biofilms que incrementan la cohesiéon del
sedimento (DeFlaun y Mayer 1983, Austen et al. 1999) y su estabilidad incrementando Su Tocrit
(Paterson 1997, Paterson y Black 1999). Muchos trabajos muestran los efectos negativos de
especies bioturbadoras sobre este tipo de organismos (Olivier et al. 1996, Smith et al. 1996,
Hughes 2000). Asi, es esperable que como otros bioturbadores, C. granulatus pueda afectar
negativamente la abundancia microfitobentonica, promoviendo indirectamente la inestabilidad del
sedimento.

Existen escasas evidencias del rol de la actividad biolégica en la erosion de sedimentos de
marismas (Letzsch y Frey 1980, Hughes et al. 2000, Talley et al. 2001). Trabajos recientes
destacan la falta de informacidn sobre las contribuciones relativas de procesos fisicos 6 bioldgicos
en la formacion y crecimiento de canales de marea (Hughes y Paramor 2004, Wolters et al. 2005),
incluso cuando el crecimiento de canales es uno de los principales mecanismos de erosion de
marismas (Allen y Pye 1992). Particularmente, los estudios experimentales de campo son raros en
la literatura (Wolters et al. 2005). Los resultados experimentales presentados aqui demuestran,
independientemente de los procesos fisicos, que la actividad de cangrejos afectd positivamente el
crecimiento de los canales de marea acelerando la erosion de la marisma. Incluso cuando los
procesos fisicos son los responsables ultimos del crecimiento de canales (p.e., erosion

retrocedente, flujos subterraneos), la actividad de excavacion realizada por cangrejos puede
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acelerar las tasas crecimiento més de 20 veces. La modificacion de las caracteristicas del
sedimento por C. granulatus parece ser en gran parte responsable de estos efectos. Los resultados
muestran que el sedimento habitado por los cangrejos es mas erodable, como indican las
disminuciones en resistencia a la torsion y el aumento en la penetrabilidad y contenido en agua; asi
este sedimento excavado podria ser erosionado mas facilmente por las corrientes. Ademas, durante
la construccion y el mantenimiento de cuevas se transporta sedimento a la superficie (i.e., en forma
de monticulos) que puede ser facilmente removido por las corrientes de marea (ver Capitulo 1). De
esta forma, tanto la alteracion de las caracteristicas del sedimento como la exposicion de
sedimentos podrian producir el aumento registrado en la tasa de crecimiento de canales.

Hay escasas evidencias acerca de la génesis de canales de marea en las marismas. Algunas
revisiones recientes de trabajos realizados en estos ambientes discuten respecto a sus
caracteristicas morfolégicas (Frey y Basan 1985, Pethick 1992, Amos 1995, Luternauer et al.
1995, Allen 2000) y sus funcién ecosistémica (Mitsch y Gosselink 2000, Mallin 2004), pero
raramente se abordan los procesos que conducen a la génesis de canales (Chapman 1960, Perillo et
al. 1996, Perillo y Iribarne 2003, Perillo et al. 2005). La mayoria de los autores consideran que los
canales son formados exclusivamente por procesos fisicos, como la erosién retrocedente
(Chapman 1960, Pethick 1969) 6 la erosion por olas generadas por viento (Perillo et al. 1996). Sin
embargo, algunos trabajos han relacionado la influencia de la vegetacion con el crecimiento y/o
estabilidad de canales de marea (Yapp et al. 1917, Pestrong 1965, Gar6falo 1980, Zeff 1988,
Marani et al. 2003). En general ellos han mostrado que la vegetacion tiene una profunda influencia
en las tasa de movimiento y profundizacién estos canales (Gar6falo 1980, Marani et al. 2003). Por
un lado la vegetacion impide el crecimiento lateral del canal (Garéfalo 1980) mediante la fijacion
por raices, pero acelera su profundizacion debido a la mayor depositacion de sedimentos en las

areas vegetadas (Allen 2000, Marani et al. 2003, Leonard y Croft 2006). Un concepto que
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generalmente parece ser aceptado es que la mayoria de los canales encontrados en marismas
fueron heredados de la planicie de marea que la precedio (Chapman 1960). Sin embargo, la
formacion de canales en marismas maduras debida a la interconexion de cuencos salinos y su
posterior conexion a un canal pre-existente ha sido recientemente descrita (Perillo et al. 1996). Los
resultados obtenidos para marismas dominadas por Sarcocornia perennis demuestran que
Chasmagnathus granulatus genera indirectamente nuevos canales de marea en la superficie de la
marisma. Cuencos salinos son generados como resultado de la interaccion entre C. granulatus y S.
perennis (ver Capitulo Il), estos cuencos retienen agua y eventualmente generan flujos de agua
(por drenado hacia alguna canal cercano) en la superficie de la marisma. Cuando los cuencos son
drenados, los cangrejos colonizan rapidamente la zona aumentando la erosién. El resultado final es
la formacion de nuevos tributarios que descargan en canales de marea pre-existentes, generando
redes méas dendriticas de canales en la superficie de estas marismas (Minkoff et al. 2006). Asi, la
génesis de canales de marea en marismas dominadas por S. perennis es fuertemente influenciada
por procesos bioldgicos (i.e., interaccion cangrejo-planta como generadora de cuencos salinos),
constituyendo otro ejemplo donde los organismos desempefian un rol importante en el desarrollo
de canales y geomorfologia de marismas.

En resumen, los resultados presentados en este Capitulo demuestran que la actividad de
bioturbacion ejercida por los cangrejos (i.e., construccion y mantenimiento de cuevas) puede
modelar la geomorfologia de la marisma y tiene efectos directos en su erosion, debido a la
aceleracion del crecimiento de canales, y efectos indirectos (i.e., mediando la generacién de

cuencos salinos) debido a su potencial de iniciar nuevos canales en la marisma.
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Leyendas de las figuras

Figura 1. Fotografias de una marisma del estuario de Bahia Blanca: (A) fotografia aérea
vertical mostrando los canales de marea, cuencos salinos y cuencas de drenaje de
canales de marea; y (B) fotografia de un cuenco salido intensamente excavado por
Chasmagnathus granulatus y delimitado por plantas de Sarcocornia perennis.

Figura 2. Esquema de la marisma en la zona de la cabecera de un canal de marea,
indicando la posicion de estacas de referencia (Estacas de madera) y de las estacas
(Estaca) utilizada para marcar la cabecera efectiva del canal.

Figura 3. (A) Numero de cuevas de cangrejos; y (B) porcentaje de cuevas activas en
cabeceras de canales de marea, cuencas de drenaje, marisma interna y cuencos salinos
durante el afio. Las lineas dentro de las cajas representan los valores medios, los limites
de cajas reprendan el error estandar y las barras de error representan el rango sin
outliers. Las diferentes letras denotan diferencias significativas (p < 0.05) entre medias
de grupos de datos.

Figura 4. Variables morfométricas de las cuevas medidas en los moldes de poliuretano
para cuevas presentes en: cabeceras de canales, cuencas de drenaje, marisma interna, y
cuencos salinos. Las diferentes letras denotan diferencias significativas (p < 0.05) entre
sitios.

Figura 5. Caracteristicas fisicas del sedimento. Cajas vacias representan propiedades
fisicas de sedimentos en areas naturales con y sin presencia de cangrejos; y cajas
rayadas representan las mismas propiedades en el experimento de exclusion, luego de la
inclusion de cangrejos (con) y en cajas control (sin). En todos los casos las cajas
contienen el 50 % de los datos (percentiles 25 a 75), las barras verticales indican el 1y

99 percentil, y las lineas dentro de las cajas representan la mediana de los datos.
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Figura 6. Relacion entre la tasa de crecimiento de los canales de marea y densidades de

cuevas (A), y porcentaje de cuevas activas (B) en las cabeceras de los canales de marea.
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Figura 6
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Capitulo IV

La interaccién Sarcocornia-cangrejo como generadora de heterogeneidad
ambiental: efecto en la estructura y funcionamiento de la comunidad

bentonica
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1. Introduccion

La generacion de heterogeneidad ambiental por organismos y sus efectos en los
sistemas ecologicos son sumamente importantes y generan una linea central de
investigacion en ecologia de comunidades (Kolasa y Rollo 1991) y sistemas (Pickett y
Rogers 1997). Esta heterogeneidad puede ser deterministica, azarosa o cadtica en su origen,
lo que refleja el hecho de que muchos agentes y procesos pueden ser promotores de
heterogeneidad, siendo estos agentes fisicos (p.e., fuego e inundaciones) o bioldgicos
(Pickett et al. 2000). La conversion de un estado fisico a otro dentro de un sistema
constituye la dindmica basica por la cual los organismos o la actividad biologica pueden
afectar la heterogeneidad ambiental (Raphaél y Frangois 2001). Asi, los organismos pueden
modular la generacion de heterogeneidad mediante la creacion de nuevos estados fisicos, el
mantenimiento de estados existentes, o la transformaciéon de estados existentes (Pickett et
al. 2000, Rapha€l y Francois 2001, McLaren y Jefferies 2004). En este contexto, el
concepto de ingenieria ecosistémica (Jones et al. 1994) es de mucha utilidad para entender
los procesos y mecanismos por los cuales los organismos pueden generar heterogeneidad.

Los ingenieros ecosistémicos han sido definidos como organismos que directa o
indirectamente modulan la disponibilidad de recursos para otros organismos (Jones et al.
1994). Entendida en este sentido, la ingenieria ecosistémica es el mecanismo basico por el
cual los organismos pueden afectar la heterogeneidad ambiental (Pickett et al. 2000). Los
ingenieros pueden generar cambios en los estados fisicos de un sistema de dos maneras
basicas, los “autogénicos” trasforman directamente el ambiente mediante sus propias
estructuras (p.e., Gutierrez et al. 2003, Daleo et al. 2006), y los “alogénicos” cambian el
ambiente trasformando materiales bidticos o abidticos desde un estado fisico a otro.

Diversos grupos de organismos han sido considerados como ingenieros ecosistémicos
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alogénicos actuando en una gran variedad de ambientes (ver Jones et al. 1994, 1997).
Siguiendo la propuesta inicial de este concepto, un gran numero de trabajos han reportado
ejemplos de plantas (van Breemen 1995, Wardle et al. 2001) y animales (Flecker 1996)
actuando como ingenieros ecosistémicos. Particularmente en ambientes marinos, los
organismos bioturbadores han sido presentados como ejemplos de ingenieros ecosistémicos
alogénicos (Levinton 1995), dado que ellos afectan las propiedades fisicas (Widdows et al.
2000) y biogeoquimicas (Kristensen y Blackburn 1987, Kotska et al. 2002) del sedimento
impactando en la dindmica y estructura de las comunidades benténicas (p.e., de Wilde
1991, Botto e Iribarne 1999, Escapa et al. 2004). Por otro lado, las plantas hal6filas también
son consideradas como ingenieras en ambientes intermareales ya que producen profundos
cambios en las caracteristicas fisicas y estructurales del sedimento (Talley y Levin 1999,
Angradi et al. 2001) afectando la distribucion, abundancia y riqueza de especies bentonicas
(Zimmerman et al. 1991, Wardle et al. 2001, Bortolus et al. 2002).

En las marismas dentro del estuario de Bahia Blanca la interaccidon entre la planta
halofita Sarcocornia perennis y el cangrejo cavador Chasmagnathus granulatus genera
depresiones circulares en la superficie del terreno (i.e., cuencos salinos, ver Capitulo II),
que luego aceleran la tasa de aparicion de nuevos canales de marea (ver Capitulo III). Estas
depresiones o cuencos salinos acumulan agua durante la marea baja (obs. pers.) debido al
hundimiento relativo de la zona central de los cuencos (ver Capitulo II). Considerando la
ampliamente reportada uniformidad topografica y biologica de las marismas (ver Adam
1990, Mitsch y Gosselink 1993), estas depresiones constituirian una fuente importante de
heterogeneidad ambiental. Si este fuera el caso, es esperable que como en otros sitios, la
estructura de la comunidad asociada a la marisma cambie (p.e., Levin y Talley 2000). En

particular los invertebrados que habitan ambientes sujetos a altos niveles de estrés son muy
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susceptibles a las modificaciones ambientales —fisicas o biologicas- que amortigiien esas
condiciones adversas (p.e., Bertness 1999, Bortolus et al. 2002). Por otro lado, los
predadores terrestres mas comunes para estas especies bentdnicas en ambientes
intermareales son las aves costeras (Ferns 1992, Goss-Custard 1984), y su patron de
distribucion y actividad depende de la abundancia de presas (Goss-Custard 1984, Botto et
al. 2000) y de las caracteristicas del sustrato (Pienkowski 1981). Por ello, si cambios en el
grado de heterogeneidad ambiental dentro de la marisma conducen a cambios en la
disponibilidad de presas es también esperable que la distribucion y actividad de predadores
sea afectada.

En ese contexto, evaluar el rol de la heterogeneidad ambiental generada por cangrejos
(i.e., cuencos salinos) en la estructura de las comunidades de la marisma fue el principal
objetivo de este capitulo. Considerando los siguientes objetivos particulares: 1) evaluar la
magnitud de los cambios en parametros fisicos producidos dentro de los cuencos, 2) evaluar
el efecto de los cuencos en la diversidad y abundancia de especies bentonicas, 3) evaluar si
cambios en la estructura de la comunidad benténica conduce a cambios en el uso de habitat

por aves.

2. Materiales y Métodos
Area de estudio.

El trabajo de campo se realizo dentro del estuario de Bahia Blanca, en una marisma
(4.5 km?) vegetada por Sarcocornia perennis (ver Capitulo I) y densamente excavadas por
Chasmagnathus granulatus. La interaccion entre estas dos especies es responsable de la
generacion de depresiones circulares en la superficie de la marisma (i.e., cuencos salinos,

Capitulo II), estos cuencos se encuentran distribuidos uniformemente en la marisma con
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diametros desde 1 a 12 m. La marisma es bordeada por extensas planicies de marea también
habitadas por C. granulatus, que al igual que la marisma, quedan expuestas durante la
marea baja.
2.1. Modulacion de recursos: caracteristicas fisico-quimicas de los cuencos salinos.
Dado que los cuencos salinos generados por cangrejos presentan sus zonas centrales
deprimidas respecto de la superficie de la marisma, es esperable que las propiedades fisico-
quimicas dentro de ellos sean diferentes a las del resto de la marisma, como consecuencia
de la mayor frecuencia de inundacién y de la bioturbacion por cangrejos. Algunas variables
abidticas son de importancia primaria para la supervivencia de organismos en marismas.
Estos organismos dependen directamente del tiempo de inundacioén, de la dureza del
sedimento, la temperatura, el contenido de agua y, la salinidad y materia organica. Dado ese
antecedente, se cuantificaron estas variables en cuatro tipos de ambientes contrastantes: (1)
zona central de los cuencos, (2) borde vegetado de los cuencos, (3) sedimentos desnudos en
la marisma, y (4) planicies de marea. Para esto se seleccionaron diez sitios para cada tipo de
ambiente y en ellos se midieron las variables descritas previamente (ver metodologia
Capitulo II), para estimar la salinidad se tomaron muestras de sedimento con un cilindro de
PVC (3 cm de diametro, 5 cm de profundidad). El sedimento fue luego centrifugado (5 min,
5.000 x g) vy la salinidad fue determinada en el agua sobrenadante con un refractémetro de
mano (precision, 0.5). Ademas, se estimo el tiempo de inundacidn efectivo de cada tipo de
ambiente dentro de la marisma (i.e., zona central de los cuencos, bordes vegetados y
sedimentos desnudos) registrando el tiempo que permanecieron inundados (como horas
desde la marea plena), este procedimiento se repitido durante 5 ciclos de marea completos
durante el verano 2002/2003. La hipodtesis nula de ausencia de diferencias en los valores

medios de las variables medidas fue evaluada con ANOVA (Zar 1999).
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2.2. Efecto de los cuencos en la comunidad bentonica

Muchos trabajos muestran codmo cambios en las caracteristicas fisico-quimicas de
sedimentos intermareales conducen a cambios en los ensambles bentonicos (Rhoads 1974),
y en general la amortiguaciéon de variables estresantes es el principal mecanismo que
produce estos cambios (Bertness 1999, Bortolus et al. 2002). Asumiendo que los cuencos
salinos constituyen una fuente de variacion para esas variables (ver resultados, seccion 3.1),
es esperable que se produzcan cambios en la diversidad y abundancia de organismos
bentonicos. Para evaluar esta posibilidad, se colectaron muestras de sedimento de los
mismos 40 sitios utilizados en la seccion 2.1 (n = 10, para cada tipo de ambiente).
Utilizando cilindros de PVC (10 cm de diametro, 15 cm de profundidad) se extrajo
sedimento de estos sitios, las muestras fueron divididas en el campo en 4 niveles de
profundidad (0-2 cm, 2-5 cm, 5-10 cm, 10-15 cm). Las muestras de sedimento fueron
tamizadas con una malla de 500 um, y los organismos retenidos fueron identificados (hasta
el nivel taxonémico mas bajo posible) y contados bajo lupa binocular (40X). Ademas, se
realizO un muestreo para detectar organismos epifaunales contando los organismos
presentes dentro de un cuadrado de 30 cm de lado, dispuesto al azar dentro de los sitios de
muestreo (n = 10 para cada tipo de ambiente). La hipdtesis nula de ausencia de diferencias
en la abundancia de cada especie encontrada entre ambientes y profundidades fue evaluada
con ANOVA de dos vias (Zar 1999), tomando ambientes y profundidades como factores
fijos. Ademas, se estimé el niimero de cuevas de organismos infaunales visibles en
superficie contando la cantidad de cuevas presentes dentro de un cuadrado de 25 cm de
lado (n = 20 por cada ambiente). La hipotesis nula de ausencia de diferencias en el nimero

de cuevas de organismos infaunales se evalu6 con ANOVA (Zar 1999).
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2.3. Simulacion de cuencos salinos

Experimentalmente se evaluo si las depresiones en la marisma son responsables de la
presencia de especies tipicas de ambientes intermareales con mayor tiempo de inundacion
(ver resultados, seccion 3.2). En septiembre de 2003 se seleccionaron areas de suelo
desnudo, en circulos de 2 m de diametro se removieron los 2 cm superficiales de sedimento
(n =10) y 5 cm fueron removidos de otros 10 circulos de igual didmetro, produciendo asi
depresiones de diferente profundidad. Ademads, se marcaron 10 circulos del mismo
didmetro en los que no se removid sedimento, sirviendo de controles. Mensualmente se
registrd la ocurrencia de cuevas de organismos infaunales, y de organismos epifaunales (ver
metodologia en seccion 2.2). Luego de un afo, se estimo6 (ver metodologia en seccion 2.2)
la abundancia total de organismos infaunales y epifaunales dentro de todas las unidades
experimentales. La hipdtesis nula de ausencia de diferencias en la tasa de aparicion de
cuevas de organismos infaunales, nimero de organismos epifaunales, y abundancia final de
cada especie entre tratamientos fue evaluada con ANOVA (Zar 1999).
2.4. Uso de habitat por aves

Entre las presas mds comunes y frecuentes de aves costeras en los estuarios del SO
Atlantico se encuentran los poliquetos, cangrejos y gasteropodos (Iribarne y Martinez 1999,
Botto et al. 2000). Estos predadores terrestres son muy activos en las planicies de marea
durante la marea baja, y utilizan frecuentemente las marismas como sitio de reposo. La
heterogeneidad ambiental generada por cangrejos en la marisma produce parches con altas
abundancias de estas presas (ver resultados, seccion 3.2 -3.3). Asi, es esperable que las aves
hagan un uso preferencial de esos parches.

Se realizaron transectas (100 m de largo, 20 m de ancho) para estimar la presencia de

aves, las transectas se ubicaron en zonas desde donde los cuatro hébitats (i.e. zona central
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de los cuencos, borde vegetado de los cuencos, sedimentos desnudos en la marisma,
planicies de marea) pudieran identificarse con claridad. En esas transectas se realizaron
censos de aves (n = 5 dia™) durante tres dias consecutivos. El procedimiento fue repetido
durante 15 dias entre septiembre de 2003 y marzo de 2004, y otros 15 dias entre septiembre
de 2004 y marzo de 2005. Los periodos del dia en los que se realizaron las transectas
variaron con el objetivo de cubrir de manera homogénea diferentes horarios y estados del
ciclo de marea. Se estimo en cada caso la abundancia de cada especie de ave para cada tipo
de ambiente y su actividad (i.e., alimentacion o reposo). Para determinar actividad, las aves
avistadas fueron observadas durante 20 segundos y la actividad dominante durante ese
periodo fue registrada. La hipotesis nula de ausencia de diferencias en el numero total de
aves entre los distintos ambientes fue evaluada con ANOVA (Zar 1999). La hipoétesis nula
de ausencia de diferencias en el numero de aves realizando una actividad en los distintos

ambientes fue evaluada con ANOVA (Zar 1999).

3. Resultados
3.1. Modulacion de recursos: caracteristicas fisico-quimicas de los cuencos salinos.
Exceptuando la salinidad del agua intersticial (ANOVA: F3 36 = 1.68, p > 0.05, Fig.
1A), las variables restantes variaron entre los diferentes habitats. La dureza del sustrato
(i.e., definida aqui por la penetrabilidad y la resistencia a la torsién) fue mayor en
sedimentos desnudos y bordes de cuencos que en las partes centrales de los cuencos y
planicies de marea (ANOVA penetrabilidad: F3 3= 13.52, p < 0.05; ANOVA torsion: F3 36
=134.55, p < 0.05; Fig. 1B-C). La maxima temperatura para todos los sitios fue registrada
al mediodia. Las temperaturas maximas fueron mayores en el sedimento desnudo que en

planicies de marea y dentro de los cuencos, las menores temperaturas fueron registradas
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debajo de la vegetacion en el borde de los cuencos (ANOVA: Fs 36=53.25, p < 0.05, Fig.
1D). Los menores valores para el contenido de agua en sedimento fueron los de sedimentos
desnudos, mientras que no se encontraron diferencias entre el resto de los ambientes, donde
las contenido de agua fue mayor (ANOVA: F; 35 = 8.68, p < 0.05, Fig. 1E). Para el
contenido de material organica el patron hallado fue inverso al anterior, el contenido de
material organica fue mayor en sedimentos desnudos que en los otros habitats (ANOVA:
F3. 36 = 8.68, p < 0.05, Fig.1F). El tiempo de inundacién difirié entre los ambientes, los
centros de los cuencos salinos permanecieron mas tiempo inundados (x = 7.1 horas, de =
3.4, n = 50) que los bordes vegetados (x = 2.2 horas, de = 1.9, n = 50) y los sedimentos
desnudos (x = 1.99 horas, de = 1.68, n = 50, ANOVA: F;, 147=68.8, p <0.05).
3.2. Efecto de los cuencos en la comunidad bentonica

Se identificaron 6 taxa de organismos infaunales, los organismos diferenciados fueron:
tres especies de poliquetos, una especie de gasteropodo, nematodos sin identificar, y
copépodos harpacticoideos sin identificar (Fig. 2). Laeronereis acuta (el poliqueto mas
abundante en las muestras) fue mas abundante en las planicies de marea y en el centro de
los cuencos que en los bordes vegetados, y se registraron las menores densidades en el
sedimento desnudo de la marisma (Tabla 1, Fig. 2A). Su distribucion en profundidad fue
similar para los distintos hébitats, encontrandose las mayores abundancias en los primeros
centimetros de la columna de sedimento disminuyendo en los niveles mas profundos, y las
densidades fueron practicamente nulas por debajo de los 10 cm de profundidad. Para el
poliqueto Neanthes succinea (Tabla 1, Fig. 2B) el patron encontrado fue muy similar al
anterior; densidades mayores de poliquetos fueron registradas en las planicies de marea y
en el centro de los cuencos que en los bordes vegetados, y las mas bajas correspondieron al

sedimento desnudo (Fig. 2B). Las densidades también fueron mayores en los niveles
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superficiales que en los niveles profundos (Fig. 2B). El poliqueto Heteromastus similis se
encontro solamente en las planicies de marea y en el centro de los cuencos, y las densidades
fueron casi nulas para los bordes de los cuencos y el sedimento desnudo fuera de ellos
(Tabla 1, Fig. 2C). Su densidad fue mayor en el primer nivel de profundidad, y las
densidades fueron casi nulas por debajo de los 5 cm en la columna de sedimento (Fig. 2C).
La abundancia de nematodos fue menor en los sedimentos desnudos que en los otros tres
ambientes para el nivel superficial, el mismo patroén se repitié para el segundo nivel de
profundidad, y solo se encontraron nematodos debajo de las plantas (borde vegetado) en los
niveles de mayor profundidad (Tabla 1, Fig. 2D). Los copépodos harpacticoideos fueron
mas abundantes en el nivel superficial en las planicies de marea, centro y bordes de cuencos
que en el sedimento desnudo (Tabla 1, Fig. 2E). La abundancia disminuyé en el segundo
nivel, y en los niveles mas profundos no se hallaron copépodos (Fig. 2E). El gasterépodo
hidrébido Heleobia australis fue mas abundante dentro de los cuencos que en la planicie de
marea y bordes vegetados para el nivel de profundidad mas superficial (Tabla 1, Fig. 2F), y
algunos individuos fueron también registrados en el siguiente nivel solamente en el centro
de los cuencos y en los bordes vegetados. Para los demds niveles de profundidad, la
densidad de H. australis fue casi nula (Fig. 2F).

Los organismos epifaunales identificados en la marisma fueron 4caros, arafias y un
gasteropodo. Tanto acaros como arafias fueron mas abundantes en los bordes vegetados de
los cuencos (x = 125.2 ind - m™; de = 30.5, n = 10) que en los sedimentos desnudos (x =
21.8 ind - m'z; de = 15, n = 10) y centros de los cuencos salinos (x = 15.4 ind - m'z; de =
9.6, n = 10), y en la planicie de marea se hallaron densidades atin mas bajas (x = 4.5 ind -
m?; de =5.2, n=10; ANOVA F3.36=66.41, p < 0.05). El gasteropodo Heleobia australis,

el otro organismo epifaunal hallado en los muestreos, presentd densidades mayores en la
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zona central de los cuencos (x = 131.9 ind - m?; de = 35.2, n = 10) y en la planicie de
marea (x = 157.5 ind - m™; de = 40.5, n = 10) que en los bordes vegetados (x = 75.6 ind - m’
2; de =20.3, n = 10) y sedimentos desnudos (x = 7.5 ind - m'z; de=11,n=10; ANOVA F;,
36= 101.2, p <0.05), donde la densidad de H. australis fue la mas baja registrada.

El nimero total de cuevas de organismos infaunales visibles desde la superficie fue
mayor en el centro de cuencos salinos (x = 158.5 cuevas - m™; de = 22.2, n = 20) que en las
planicies de marea (x = 110.5 cuevas - m”; de = 35.2, n = 20) y los bordes vegetados (x =
57.5 cuevas - m~; de = 24.4, n = 20) y sedimentos desnudos presentaron las menores
densidades de cuevas en superficie (x = 1.5 cuevas - m'z; de =2.2,n=20; ANOVA F3 7=
230.9, p <0.05).

3.3. Simulacion de cuencos salinos

La tasa de aparicion de cuevas de organismos infaunales vario entre los tratamientos
sujetos a diferentes tiempos de inundacion. Estas fueron mayores en los circulos mas
profundos construidos en la marisma (x = 15.2 cuevas - m~- mes ™, de = 4.2, n = 10) que en
los circulos menos profundos (x = 5.2 cuevas - m™ - mes ™, de = 2.2, n = 10), en los circulos
control la tasa de aparicion de nuevas cuevas fue la mas baja (x = 0.3 cuevas ‘m™ - mes’,
de= 0.9, n = 10; ANOVA F;, 36= 95.35, p < 0.05). El tinico organismo epifaunal registrado
en los tratamientos fue el gasteropodo H. australis, su tasa de aparicion fue similar en los
circulos de 5 cm de profundidad (x = 10.2 ind - m™ - mes™, de = 7.2, n = 10) y en los de 2
cm de profundidad (x = 5.3 ind - m™ - mes™, de = 4.9, n = 10), sin embargo la misma tasa
para los circulos control fueron significativamente més bajas (x = 0.8 ind - m™ - mes™', de =
1.2, n = 10; ANOVA F,, 3= 11.29, p < 0.05). En las muestras de infauna se encontraron
poliquetos (Laeronereis acuta, Heteromastus similis y Neanthes succinea), nematodos, y el

gasteropodo H. australis. La abundancia total de organismos infaunales (i.e., agrupando
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todas las especies) al finalizar el tiempo de experimentacion fue mayor en los circulos mas
profundos (x = 45.5 ind - 100 cm™, de = 10.2, n = 10) que en los circulos de 2 cm de
profundidad (x = 28.8 ind - 100 cm™, de = 9, n = 10) y en los circulos marcados como
controles las densidades fueron las menores (x = 2.1 ind - 100 cem”, de = 42, n = 10;
ANOVA F; 36=47.31, p <0.05).
3.4 Uso de habitat por aves

Varias especies de aves fueron observadas utilizando el area intermareal (planicie de
marea y marisma) como sitios de alimentacion y reposo. Estas especies utilizaron
diferencialmente los ambientes estudiados dependiendo del estado de la marea (Tabla 2).
Generalmente las aves observadas utilizaron la planicie de marea como sitios de
alimentacion durante la marea baja. Durante la marea alta, las aves se movieron hacia la
marisma, utilizando las areas con vegetacion (borde de cuencos) mayormente como sitios
de reposo y las zonas interiores de los cuencos como sitios de alimentacién. El ambiente
menos utilizado por aves correspondié al de sedimentos desnudos (inter-cuencos) en la
marisma, areas en las que solo unas pocas aves fueron observadas durante los muestreos. El
numero total de aves que utilizaron los diferentes ambientes también varid entre estos y los
diferentes estados de la marea. Durante la marea alta la presencia de aves fue mayor en las
zonas centrales de los cuencos y en sus bordes vegetados que en los otros dos ambientes
(Kruskal-Wallis: Hs_ 120=41.87, p < 0.05, Fig. 3). En los periodos de marea baja la cantidad
de aves fue mayor en las planicies de marea que en el resto de los ambientes (Kruskal-
Wallis: Hsz 120=57.11, p < 0.05, Fig. 3), mostrando un patrén inverso al encontrado durante

marea alta.

4. Discusion
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Los resultados muestran que los cuencos salinos generados a partir de la interaccion
entre Sarcocornia perennis y Chasmagnathus granulatus constituyen una fuente importante
de heterogeneidad en la marisma. Debido a la amortiguacion de condiciones estresantes se
facilita dentro de los cuencos la colonizacidon y posterior supervivencia de organismos
benténicos tipicos de ambientes mas bajos dentro del intermareal (i.e., poliquetos y
gasteropodos). El incremento en el tiempo de inundacion dentro de los cuencos sumado a
otros cambios en las caracteristicas fisicas del sustrato aparecen como los factores
determinantes para la ocurrencia de esos organismos. De esa manera, la modulacion de
recursos abioticos en el sedimento de la marisma, afect6 directamente la composicion de la
comunidad benténica. Ademas, el incremento en la abundancia de presas en la marisma
afecto el uso de habitat por aves predadoras de organismos bentdnicos. Durante la marea
baja estos predadores permanecieron alimentandose en las planicies de marea, pero en los
periodos en los que la onda de marea inunda las planicies se trasladaron hacia la marisma
haciendo uso de los cuencos como sitios de alimentacion.

En ambientes sujetos a estrés abidtico, los organismos suelen ser altamente
dependientes de la heterogeneidad, discreta o continiia, que produce cambios (p.e.,
amortiguacion) en los estados de esas variables estresantes (Pickett et al. 2000). Por
ejemplo, la presencia de vegetacion origina heterogeneidad ambiental, cambiando las
condiciones edaficas y creando un gran numero de microhabitats que pueden ser ocupados
por especies dependientes de esa heterogeneidad (Angradi et al. 2001, Wardle et al. 2001).
Asi, la vegetacion de la marisma rompe la homogeneidad del ambiente y la abundancia de
organismos dentro de este habitat puede ser afectada por cambios a pequena escala en la
superficie de la marisma asociados a la presencia de vegetacion (Wardle et al. 2001). En

este sentido, una abundante cantidad de trabajos muestran que los cambios en la
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microtopografia producidos por organismos (ej., plantas) puede afectar la abundancia de
meiofauna (Sun et al. 1993), nekton (Kneib 1984), algas epifitas (Jones 1980), y
macrofauna (Covi y Kneib 1995, Whaley 1997). A gran escala, se ha demostrado que los
cambios en los caracteristicas sedimentologicas debidos a la ocurrencia de diferentes
especies vegetales pueden afectar la distribucion y abundancia de infauna en ambientes
intermareales (Talley y Levin 1999). A este nivel, los cambios en las caracteristicas fisicas
del sedimento de la marisma como resultado de la generacion de cuencos salinos parecerian
ofrecer una fuente importante de heterogeneidad ambiental en las marismas vegetadas por
Sarcocornia perennis. Gran parte de las variables fisicas del sustrato que fueron evaluadas
en este trabajo fueron diferentes para el sedimento dentro de los cuencos salinos cuando sus
valores son comparados con los obtenidos en sedimentos fuera de los cuencos o en sus
bordes. Ademas, los valores para algunas de estas variables fueron estadisticamente iguales
en el centro de los cuencos salinos y en las planicies de marea. De esta manera, la
interaccion planta-cangrejo estaria generando parches dentro de la marisma dominados por
condiciones fisicas similares a las de niveles mas bajos del intermareal, y en suma la
heterogeneidad ambiental de la marisma seria entonces mayor.

Particularmente los invertebrados benténicos que habitan marismas son afectados
directa e indirectamente por las caracteristicas sedimentologicas e hidroldgicas de estos
ambientes (Bolduc y Afton 2003). El contenido de materia orgénica y la turbidez afectan
directamente la productividad de bacterias y microalgas, y los invertebrados bentonicos
suelen alimentarse de esos organismos, por lo que son entonces afectados indirectamente
por las caracteristicas abidticas del ambiente. Ademas, los niveles de salinidad, anoxia y
temperatura afectan directamente los niveles de estrés, osmoregulacion y metabolismo de

estos invertebrados (Bolduc y Afton 2003), aunque muchos de ellos tienen amplios rangos
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de tolerancia a cambios en esas variables (Perkins 1974). No obstante, el estrés por calor y
desecacion suele ser determinantes en la distribucién y abundancia de los organismos
intermareales (Bertness 1999). También, la dureza del sedimento y la penetracion relativa
de oxigeno afectan la supervivencia de organismos infaunales (Rhoads 1974). En la
marisma estudiada aqui, la generacion de cuencos salinos produce ambientes discretos (i.e.,
parches) donde estas caracteristicas del entorno abidtico se asemejarian a las de las
planicies de marea. De esta manera, la introduccioén de heterogeneidad ambiental generada
por procesos bioldgicos, promueve cambios en la disponibilidad de recursos (p.e., espacio
para asentamiento exitoso) creando nuevos microhdbitats en un ambiente originalmente
homogéneo. Asi, muchos organismos tipicos de las planicies de marea (p.e., poliquetos,
gasteropodos) pueden asentarse y vivir en la marisma directamente asociados a los cuencos.
Debido a que estas especies no estarian presentes en la marisma sin esta heterogeneidad
producida por otros organismos, la estructura de la comunidad bentonica (epifauna e
infauna) estaria siendo afectada por este proceso de creacion de habitats favorables
mediado en este caso por la interaccion planta-cangrejo (ver Capitulo II).

Entre las especies que usan transitoriamente las marismas, el caso de las aves costeras
ha recibido particular atencion en los ultimos afnos (Erwin et al. 2004, Hughes 2004). La
mayoria de ellas usan las marismas de manera temporal durante paradas en la migracion y
como sitios de reposo. Generalmente las aves utilizan las marismas como sitios de reposo,
ya que la cobertura de la vegetacion provee refugio contra los predadores y el clima
(Hughes 2004). Las marismas no han sido reportadas como sitios primarios de alimentacion
para aves costeras (Ferns 1992), siendo las planicies de marea los sitios mayormente
elegidos para esta actividad (Goss-Custard y Moser 1988, Morrison y Ross 1989, Hughes

2004). Esto ha sido atribuido a que las presas primarias de estas aves son los invertebrados
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bentonicos que habitan las planicies de marea (Goss-Custard 1984) y no estadn presentes en
las marismas. Por otro lado, mucha evidencia demuestra que los patrones de distribucion de
aves costeras dentro de humedales es muy influenciada por la distribucién y disponibilidad
de presas (Goss-Custard 1984, Botto et al. 2000, Escapa et al. 2004, Iribarne et al. 2005).
Estudios previos realizados en planicies de marea dentro de estuarios del SO Atlantico
demostraron que el cangrejo cavador Chasmagnathus granulatus genera heterogeneidad
ambiental debido a cambios en las caracteristicas sedimentoldgicas (Botto e Iribarne 2000),
fisicas (Botto e Iribarne 2000, Escapa et al. 2004) y quimicas (Fanjul et al. en prensa) de las
areas de la planicie impactada. Consecuentemente, los cangrejos afectan indirectamente la
abundancia y distribucion de presas bentdnicas para aves (Botto et al. 2000) e incluso su
disponibilidad (Escapa et al. 2004, Iribarne et al. 2005). Los resultados presentados aqui
confirman y extienden estos resultados obtenidos en planicies de marea. Las aves costeras
utilizaron durante la marea baja las planicies donde la abundancia de presas fue mayor,
pero durante la marea alta (cuando las planicies estdn inundadas) gran parte de los
individuos se mueven hacia la marisma, utilizando los cuencos salinos como sitios
alternativos de alimentacion. Asi, la heterogeneidad ambiental producida por la interaccion
planta-cangrejo puede modular la disponibilidad de recursos para organismos bentonicos
(i.e., habitats favorables para el asentamiento) y para sus predadores debido a la oferta de
presas. De esta manera, el consenso general respecto del uso de marismas por aves deberia
ser reconsiderado en términos de la heterogeneidad ambiental propia de cada marisma. Los
pocos trabajos que han evaluado recientemente los patrones de distribucion de aves en
distintos micrositios dentro de marismas, concluyen que las marismas tendrian el potencial
de ser sitios para alimentacion ademas de sitios de reposo o nidificacion para aves (Hughes

2004, Erwin et al. 2006).
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En resumen, los resultados indican que las heterogeneidad ambiental generada por la
interaccion Sarcocornia perennis-Chasmagnathus granulatus puede modular los recursos
(p.e., habitat favorable para el asentamiento, amortiguacion de estrés) para organismos
tipicos de planicies de marea dentro de los estuarios del SO Atlantico. Asi, muchas de estas
especies pueden soportar las condiciones ambientales extremas de la marisma, asociandose
a los ambientes generados por la mencionada interaccion. Esto se traduce en un aumento de
la abundancia de presas para aves costeras, que entonces utilizan estos ambientes para
alimentarse cuando las planicies de marea estan inundadas. Un modelo conceptual
ilustrando los procesos propuestos como explicacion a los patrones encontrados se muestra

en la Figura 4.
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Tabla 1. Resultados resumidos de ANOVA de dos vias, evaluando diferencias entre
abundancias medias de organismos infaunales entre diferentes ambientes y profundidades
en la columna de sedimento. Asteriscos luego de los valores observados de F representan

diferencias significativas (**p < 0.01; *p < 0.05).

Fuente de variacion gl efecto gl error M Skfecto F
Laeronereis acuta

Ambientes (A) 3 144 301.2 78.62%*

Profundidad (P) 3 144 186.79 48.78%*

A-P 9 144 59.13 15.44%*
Neanthes succinea

Ambientes (A) 3 144 9.09 8.92%*

Profundidad (P) 3 144 6.89 6.75%*

A-P 9 144 1.99 1.95%
Heteromastus similis

Ambientes (A) 3 144 15.9 18.03**

Profundidad (P) 3 144 10.31 11.69%**

AP 9 144 3.39 3.84%
Nematodes

Ambientes (A) 3 144 4487.31 2602.5%*

Profundidad (P) 3 144 95.85 5.55%%

AP 9 144 37.68 2.18%*
Copépodos

Ambientes (A) 3 144 85.16 33.82%*

Profundidad (P) 3 144 13.78 5.47%*

A-P 9 144 10.44 4.14%*
Heleobia australis

Ambientes (A) 3 144 1036.7 114.05%*

Profundidad (P) 3 144 317.76 34.95%*

A-P 9 144 301.91 33.21%*
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Tabla 2. Abundancia media de aves (nimero medio de aves - dia™ (+ de)) en reposo (R) o
alimentandose (A), en los diferentes ambiente y estados del ciclo de marea. Asteriscos
representan diferencias significativas (p < 0.05) encontradas con test de Kruskal-
Wallis, comparando medianas de grupos de datos para una misma especie y actividad

entre los diferentes ambientes y estados del ciclo de marea.

.. Sedimento Bordes con Centro de
Planicie de marea o
desnudo vegetacion cuencos
Especie Alta Baja Alta Baja  Alta Baja Alta Baja
Charadrius A ~  152(52) 1.2(0.5) - 32(1.1) -  12(3.5) 43(1.2)*
falcklandicus g . 51025 08(1) - 21015 - - Lo
Pluvialis A — 10832 - - 121 - 6(23) -
dominica R . . . . 4.2(2) - - - %
Charadruis A 37(12) 522) - ~ 31012 -  52(13) -
semipalmatus - 6.72.4)  -- -- 1.5(1) - 380.7) - *
A 2.5(1.5) 4.2(1.1) -- -- -- -- 2.1(1) - %
Tringa flavipes
R - - - - - - - -
A - 8(2.3) 1.4(0.7) - 1.1(003) - 3227 - *
Charidris alba
R - 6141 1.105) - — - - o
Milvagp A - —  52(23)4.83.1) 85(3.2) 9.54) 63(3) 5(2.1) *
chimango g 33012) - ~ o 23(15) 21Q2) - ~w
A - 22026) - — 41(2) 2.9(1.9)3.2(1.2) 2.5(2) *
Larus atlanticus
R 32(19) - 23(1.8) - 1.1(008) - - o
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Leyendas de las figuras.

Figura 1. Caracteristicas fisico-quimicas del sedimento en los siguientes ambientes: “SD”
sedimento desnudo en la marisma, “PM” planicies de marea, “BV” borde vegetado de
los cuencos, “CS” parte central de los cuencos salinos. Las variables representadas
son: (A) Salinidad, expresada en Unidades Practicas de Salinidad; (B) Resistencia a la
penetrabilidad; (C) Resistencia a la torsion; (D) Temperatura maxima durante el dia
registrada a 0.5 cm por encima del sustrato; (E) Contenido de agua expresada como
porcentaje; (F) Contenido de materia organica, calculada a partir del peso seco libre
de cenizas. Aqui y en todas las figuras siguientes, los limites de las cajas representan
el 75y 25 percentil de los datos, las lineas fuera de las cajas el 1 y 99 percentil y las
lineas dentro de las cajas representan la mediana, circulos fuera de las cajas
representan outliers. Diferentes letras arriba de las cajas indican diferencias
significativas entre medias halladas con test de Tuckey (o = 0.05).

Figura 2. Abundancia de organismos benténicos (numero de individuos en 100 cm’)
encontrados en: “SD” sedimento desnudo en la marisma, “PM” planicies de marea,
“BV” borde vegetado de los cuencos, “CS” parte central de los cuencos salinos.

Figura 3. Numero total de aves observadas por dia en diferentes estados del ciclo de marea
en: “SD” sedimento desnudo en la marisma, “PM” planicies de marea, “BV” borde
vegetado de los cuencos, “CS” parte central de los cuencos salinos.

Figura 4. Diagrama de flujo mostrando el modelo conceptual de mecanismos de ingenieria
ecosistémica ejercida por Chasmagnathus granulatus en la marisma dominada por

Salicornia perennis.
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Conclusiones generales
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La actividad de cangrejos durante el verano promueve la remocién de sedimentos en
las zonas de borde marisma-planicie de marea, y el entrampamiento de sedimentos en zonas
interiores de la marisma y planicies de marea abiertas. Las altas tasas de actividad de
excavado durante este periodo parece explicar este patron, gran cantidad de sedimento es
removido hacia la superficie formando monticulos en todos los habitats; pero estos
monticulos sufren una mayor erosion en los ambientes donde las corrientes son mas
intensas. Durante el invierno, la presencia de cuevas promueve el entrampamiento neto de
sedimentos en todos estos habitats intermareales. Las cuevas actlan como trampas pasivas
de sedimento, depositandose mayores cantidades en cuevas con entradas en forma de
embudo que en entradas de forma tubular. Las diferentes proporciones de estas morfologias
de cuevas entre los habitats analizados explica las diferentes tasas de entrampado netas
halladas. La combinacion de estos dos efectos en los diferentes ambientes produciria los
efectos contrastantes en el balance sedimentario. De esta manera, la bioturbacion ejercida
por Chasmagnathus granulatus modifica el balance sedimentario de estos ambientes de
fondos blandos. No obstante, el resultado neto que la actividad de cangrejos tiene en este
balance depende de las condiciones hidroldgicas del habitat impactado, demostrando que la
misma actividad puede producir efectos variables dependiendo de la zona en que ésta
ocurre. Por otra parte, el resultado neto también varia temporalmente debido a las
diferencias en las tasas de bioturbacién entre estaciones del afio. Asi, al combinar los
factores espaciales y temporales, el efecto neto de la actividad bioldgica en la dindmica

sedimentaria variara dependiendo de la combinacion espacio-temporal.

Las parches formados luego del establecimiento de plantulas de Sarcocornia perennis

facilitan la colonizacion y supervivencia de cangrejos mediante la amortiguacién de
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variables ambientales estresantes para su supervivencia y el aumento en la complejidad
estructural del sustrato debido a raices y tallos. Estos parches retienen sedimento debajo de
ellos, y luego de establecidos se observa una sobreelevacion respecto al nivel medio de la
marisma, probablemente debida a esa retencion y a la conocida capacidad de las plantas de
aumentar las tasas de depositacion de sedimentos transportados con las corrientes. Cuando
la actividad de cangrejos se hace intensa dentro del parche, las plantas de la zona central
mueren, ya que esta actividad produce enterramiento de plantas y disminucion de la dureza
del sedimento impidiendo la fijacién de tallos radicantes. De esta manera, por la perdida de
cobertura vegetal, sumada a la remocion permanente de sedimento por cangrejos, las zonas
centrales de los parches se deprimen generando cuencos salinos que generalmente
acumulan agua de forma permanente, impidiendo la colonizacion por nuevas plantulas en
esas zonas centrales. Asi, la interaccion entre S. perennis y Chasmagnathus granulatus
afecta la geomorfologia de estas marismas por la generacion de cuencos salinos en su

superficie.

La presencia de Chasmagnathus granulatus incrementa directamente las tasas de
crecimiento tierra adentro de canales de marea en marismas dominadas por Sarcocornia
perennis. El balance neto de sedimentos producido por la actividad de cangrejos es
negativo en las zonas de las cabeceras de los canales (Capitulo I). Ademas, debido a la
actividad de excavado el sedimento pierde dureza (i.e., aumenta la penetrabilidad y
disminuye la resistencia a la torsién) en las cabeceras y cuencas de drenaje de los canales,
aumentando asi su erodabilidad. Estos dos efectos explicarian el aumento en las tasas de
erosion de canales donde los cangrejos estan presentes. Por otro lado, los cuencos salinos

generados a partir de la interaccion entre plantas y cangrejos promueven la generacion de
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nuevos tributarios de canales de marea, de esta manera la actividad bioldgica afecta
indirectamente la génesis de canales en la marisma. Dado que el crecimiento de canales de
marea es una de las formas mas comunes de erosion en marismas, los cangrejos estarian
afectando las tasas de erosion debido a que promueven indirectamente la formacion de
nuevos canales y aceleran su crecimiento. De esta manera, la actividad e interacciones
bioldgicas pueden promover cambios en la dinamica geomorfologica de estas marismas
(i.e., generacion de cuencos salinos, y formacion de canales de marea) acelerando su

erosion.

Los cuencos salinos generados a partir de la interaccion entre Sarcocornia perennis
y Chasmagnathus granulatus constituyen una fuente importante de heterogeneidad
ambiental en la marisma. Muchos organismos bentdnicos tipicos de zonas mas bajas del
intermareal (i.e., planicies de marea) logran asentarse Yy sobrevivir asociados
exclusivamente a estos cuencos. De esa manera, la modulacion de recursos abioticos en el
sedimento de la marisma afecto directamente la composicion de la comunidad bentdnica.
Este cambio en la estructura de la comunidad bentdénica produce un cambio en el uso de
habitat por predadores. Estos predadores de organismos bentonicos utilizan activamente los
cuencos como zonas de alimentacion durante la marea alta. Asi, la interaccion entre C.
granulatus y S. perennis puede considerarse un caso tipico de ingenieria fisica de
ecosistemas, ya que esta interaccion tiene como resultado la modulacién de recursos
abioticos (i.e., espacio para el asentamiento, amortiguacion de estrés ambiental) para otras
especies. En otras palabras, los procesos biogeomorfoldgicos producidos en la marisma por
la interaccion entre S. perennis, C. granulatus, y los componentes abidticos, afectan la

estructura y funcionamiento de la comunidad bentonica en estas marismas.
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La erosion de marismas €S un proceso creciente y comdn en muchas marismas
alrededor del mundo (Allen 2000, Adam 2002, Hughes y Paramor 2004, van del Wal y Pye
2004, Wolters et al. 2005). Las causas Ultimas que generan es0oS procesos erosivos son
actualmente objeto de debate. Las mas consideradas han sido el ascenso del nivel del mar
(Allen et al. 2000, Adam 2002), el impacto antrépico (Mason et al. 2003, Hughes y
Paramor 2004), y el cambio climético que incrementa la frecuencia de tormentas en algunas
costas (van der Wal y Pye 2004). Todas estas causantes son de caracter fisico, y la
variacion espacio-temporal registrada en ellas ha sido relacionada de diversas maneras con
la erosién de marismas (Allen y Pye 1992). Los mecanismos por los cuales las marismas
sufren erosion son multiples, las marismas pueden retroceder frontal o lateralmente, pueden
ser mas surcadas por canales, y estos canales se pueden ensanchar y profundizar (Allen y
Pye 1992, Allen 2000, Wolters et al. 2005).

Generalmente se asume que las marismas se desarrollan de manera completa por la
interaccion entre la vegetacion y la dindmica sedimentaria. Las plantas pioneras colonizan
sustratos desnudos, promueven su fijacion por raices y aumentan las tasas de depositacion
de sedimento, produciendo la acrecién vertical de la marismas debido a estos efectos
mencionados y la generacion de materia organica (Mitsch y Gosselink 1993, Allen 2000).
Sin embargo, otras interacciones entre el medio fisico y biol6gico han sido relacionadas
recientemente con la geomorfologia de marismas. En este sentido se sugirio que la
actividad de organismos bioturbadores puede aumentar las tasas de erosion de marismas
(p.e., Hughes 1999, Talley et al. 2001, Paramor y Hughes 2004). Sin embargo, estos
resultados tienen escasa utilidad debido a su bajo rigor metodolégico (Wolters et al. 2005),

ya que en ellos no se explican los mecanismos por los cudles la actividad desestabilizadora
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de sedimentos producto de la accidén de esos organismos promueve el incremento en la
erosion. Los resultados de muestreos y experimentos realizados en la presente tesis, apoyan
esos resultados previos demostrando que la actividad bioldgica puede acelerar las tasas de
erosion de marismas por diversos procesos. Particularmente la realizacion de experimentos
en el campo resultd ser de mucha utilidad para explicar los procesos biogeomorfologicos
que producen estos efectos.

Aunque la biogeomorfologia es una disciplina reciente resulta Gtil para abordar los
problemas acerca del funcionamiento eco-geomorfoldgico de marismas, ya que contempla
por definicion un marco de investigacion interdisciplinario, y mecanistico. Sin embargo,
este enfoque no ha sido utilizado hasta el momento para entender la complejidad funcional
de estos ambientes aun cuando éste puede proveer una base metodoldgica y tedrica amplia
y util para resolver las preguntas relacionadas al funcionamiento de estos sistemas. El
hecho de la incorporacion del componente bidtico a la dindmica fisica de marismas resulta
complejo debido a la naturaleza variable de esta componente bidtica, pero atendiendo a la
estrecha relacion existente entre los procesos bioldgicos y fisicos que operan en marismas
resultaria de gran utilidad. Por ejemplo, la ecologia de comunidades pareciera ser muy
importante en este contexto, si dentro de una comunidad, una especie es reemplazada por
otra y ellas difieren en su impacto geomorfoldgico y rol funcional, entonces la respuesta del
sistema a gran escala podria ser radicalmente diferente (Murray et al. 2002). En marismas,
la dominancia de especies con distintos roles funcionales sufre constantes cambios (Hughes
1999, Widdows et al. 2000, Angradi et al. 2001, Talley et al. 2001, Davy et al. 2006). Si
estas especies intervinieran activamente en procesos biogeomorfoldgicos, las respuestas del
sistema podrian ser diversas; y dificiles de predecir hasta tanto no se halla logrado la

postulacion de hipotesis sobre los aspectos de la dindmica biogeomorfoldgica con las que
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esas especies o funciones podrian interactuar. Por ello, y a pesar de la dificultad de postular
hipdtesis sobre la dominancia de un proceso respecto de los otros, es necesario generar
hipdtesis de mayor alcance sobre la base de estudios que involucren diferentes escalas
espacio-temporales, y la aproximacion desde la biogeomorfologia aparece como el marco
mas adecuado. Por el contrario, resulta obvio que el alcance de las inferencias realizadas a
partir de estudios con especies, procesos y escalas localizadas podria ser muy limitado.
Particularmente las marismas de la costa Argentina han sido poco estudiadas, aunque en la
actualidad muchos grupos de trabajo intentan comprender el funcionamiento ecoldgico y
geomorfoldgico de estos ambientes nativos y representativos de nuestras costas. A partir de
la realizacion de estos estudios base, y en la medida en que ellos sean analizados de modo
integral se lograr4 una mayor comprension de la dindmica eco-geomorfoldgica de estos

ambientes.
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