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RESUMEN GENERAL 

Las especies filtradoras bentónicas tienen un rol ecológico fundamental en cuerpos de agua 

eutróficos, ya que pueden realizar un fuerte control de los productores primarios desde arriba 

hacia abajo (efecto top-down), y afectar de igual manera a los niveles tróficos superiores. En el 

primer y segundo capítulo de esta tesis se evaluó el impacto de pastoreo del poliqueto 

formador de arrecifes Ficopomatus enigmaticus sobre la biomasa fitoplanctónica y su efecto 

sobre la abundancia, diversidad y composición de la comunidad zooplanctónica de la laguna 

costera de Mar Chiquita. Experimentos de mesocosmos in situ mostraron que los arrecifes 

decrecen fuertemente la concentración de clorofila a (Cla) y la turbidez del agua. Por lo tanto, 

el pastoreo por este poliqueto afecta la producción primaria local, pudiendo regular las fuentes 

de carbono planctónica y bentónica para los niveles tróficos superiores y con potencial para 

mitigar efectos de eutroficación. El control de los productores primarios por este poliqueto 

generó también cambios en la comunidad zooplanctónica filtradora. El segundo capítulo 

mostró que los cladóceros fueron afectados negativamente por la disminución de la biomasa 

fitoplanctónica por los arrecifes durante el verano, aumentando la diversidad y equitatividad de 

la comunidad. La competencia directa por el recurso alimenticio entre estos dos grupos es la 

hipótesis que mejor explica este efecto. Este capítulo muestra que los efectos de control de 

arriba hacia abajo de un poliqueto filtrador pueden afectar indirectamente a otros componentes 

de la trama trófica y en este caso, causar cambios en la abundancia, diversidad y composición 

de la comunidad zooplanctónica. Por otro lado, gran parte del material que obtienen los 

poliquetos de la columna de agua es concentrado en las heces y pseudoheces, las cuales 

forman un biodepósito que es liberado al agua circundante hasta su final depositación. En el 

tercer capítulo de esta tesis se evaluó el efecto de la biodepositación sobre el contenido de 

materia orgánica (MO) y productividad del sedimento que rodea a los arrecifes, y se determinó 

si los cangrejos que habitan debajo pueden contrarrestarlo. Los resultados mostraron que el 
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contenido de MO del biodepósito fue mucho mayor que el del sedimento adyacente a los 

arrecifes, incluyendo un alto valor nutricional. Mesocosmos in situ mostraron que F. 

enigmaticus incrementa la MO depositada en el bentos, sin embargo experimentos de 

exclusión mostraron que la actividad de los cangrejos en el sedimento adyacente contrarresta 

este aumento. Por lo tanto, F. enigmaticus puede enriquecer el sedimento cercano a los 

arrecifes, y estos efectos (alimentación por filtración y biodepositación) están ligados, 

resultando en un incremento del flujo de partículas desde la columna de agua al fondo de la 

laguna, incrementando el acoplamiento bento-pelágico. Otro de los efectos importantes que 

generan las especies exóticas ingenieras como F. enigmaticus es la modificación de la 

estructura física del ecosistema en el que viven, aumentando la tridimensionalidad del bentos y 

consecuentemente afectando a las comunidades que hacen uso del mismo. El cuarto capítulo 

muestra que los arrecifes de F. enigmaticus modifican el uso de hábitat de las aves locales y 

migratorias de la laguna, generando con su estructura grandes áreas intermareales que son 

positivamente seleccionadas para alimentarse y descansar por las mismas. Las aves migratorias 

usaron los arrecifes principalmente para alimentarse, en cambio las locales para descansar. 

Este recurso abiótico (sustrato) puede ser limitante cuando la marea está alta, por lo que 

estarían modulando su disponibilidad. Además, el aumento (espacial y temporal) de la 

disponibilidad de especies presas es determinante en la elección de esas áreas y genera un 

aumento de las tasas de forrajeo de los chorlos migratorios y podría ser un factor determinante 

en la distribución y el uso de hábitat de las mismas en este ambiente. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL  

Entender los procesos que regulan la productividad de los ecosistemas naturales es un 

desafío importante y debatido en ecología. La relativa importancia del incremento de 

nutrientes (efectos bottom-up) y de la predación (efectos top-down) sobre la estructuración y 

regulación de las comunidades acuáticas ha sido discutida intensamente en la literatura (ver 

MacQueen et al., 1989; Micheli, 1999; Valiela et al., 2004). La predación puede regular 

directamente la abundancia de organismos de los niveles tróficos inferiores o tener un efecto 

indirecto de cascada en una trama trófica (Heck et al., 2000). En cambio el enriquecimiento 

por nutrientes puede generar un incremento de la biomasa de productores primarios con el 

consecuente aumento de la productividad (Valiela et al., 2000). Usualmente ambas fuerzas 

actúan al mismo tiempo (ver Alpine y Cloern, 1992; Valiela et al., 2004) y su relativa 

influencia sobre la productividad del ecosistema puede variar dependiendo del ambiente y de 

su productividad inherente (Burkepile y Hay, 2006). 

En sistemas acuáticos costeros los organismos filtradores bentónicos tienen un rol 

ecológico importante debido a la remoción selectiva del material suspendido de la columna de 

agua (e.g., Alpine y Cloern, 1992, Noren et al., 1999; Riisgaard et al., 2004). En sistemas 

altamente productivos (e.g., estuarios) los organismos filtradores pueden contrarrestar la alta 

producción de fitoplancton y regular la abundancia de productores primarios (Davies et al., 

1989; Caraco et al., 2006). El control top-down de la biomasa fitoplanctónica por el pastoreo 

de filtradores bentónicos genera que el efecto bottom-up pierda intensidad, y de esta manera el 

ecosistema se vuelve más resiliente a variaciones en la entrada externa de nutrientes (Herman 

y Scholten, 1990). Este servicio ecosistémico (sensu Constanza et al., 1997) ha sido valorado 

recientemente dado su efecto restaurador sobre los ecosistemas (ver Cohen et al., 2007) y 

puede ser considerado como un efecto positivo sobre la calidad del agua de un sistema 

acuático. Sin embargo, no se ha prestado suficiente atención a los servicios ecosistémicos que 
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pueden brindar las especies invasoras, sobre todo las especies filtradoras y su rol ecológico en 

la trama trófica de los ambientes colonizados. 

La mayoría de los lugares acuáticos en el mundo tienen especies exóticas (Carlton, 

1996; Ruiz et al., 1997) y su número continua aumentando, especialmente en sistemas marinos 

y estuarinos  (e.g., Ruiz et al., 1999; Wasson et al., 2001; Orensanz et al., 2002). El número y 

proporción de especies exóticas encontradas en bahías y estuarios (11 %) es significativamente 

mayor comparado con áreas costeras abiertas (1 %). En estuarios, no sólo son más diversas 

sino también más abundantes y conspicuas (Reise et al., 2002; Wasson et al., 2005). La razón 

por la cual estos lugares son más propicios para el asentamiento de especies exóticas es 

diversa. Primero, estos lugares normalmente contienen puertos donde los barcos descargan el 

agua del balastro, que puede contener cientos de organismos invasores que pueden asentarse 

(Ruiz et al., 1997). Segundo, las bahías y los estuarios son grandes zonas de retención de 

larvas comparado con los típicos sistemas advectivos de zonas costeras que dificultan su 

asentamiento (Byers y Pringle, 2006). Sin embargo, estos ambientes también son lugares desde 

donde los propágulos de las especies invasoras pueden exportarse. Esta mezcla entre hábitat 

fuente y hábitat sumidero (sensu Pulliam, 1988) hace de los estuarios un área con alto grado de 

asentamiento exitoso de especies invasoras (Byers, 2009). 

Ficopomatus enigmaticus (Polychaeta, Serpulidae) es una especie introducida y 

formadora de arrecifes distribuida en aguas salobres de zonas templadas de todo el mundo 

(Ten Hove y Weerdenburg, 1978). El origen de esta especie no está del todo claro pero 

posiblemente sea nativa de Australia (Allen, 1953). Su principal vector de transporte puede ser 

el casco de los barcos o dentro del agua del balastro, como se ha reportado para otros 

serpúlidos en otros lugares del mundo (Ten Hove y Weerdenburg, 1978). En la actualidad ha 

invadido numerosas lagunas y estuarios del mundo (e.g., región Mediterránea: Fornós et al., 

1997, Bianchi y Morri, 2001; Gran Bretaña: Thorp, 1994; Nueva Zelanda: Read y Gordon, 
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1991; Norte América: Jewett et al., 2005; Sudamérica: Orensanz y Estivariz, 1972, Muniz et 

al., 2005, Borthagaray et al., 2006). F. enigmaticus se alimenta de fitoplancton y detritos en 

suspensión (Davies et al., 1989) y su tasa de alimentación y filtración está entre las más altas 

de las obtenidas para poliquetos filtradores bentónicos (ver Jordana et al., 2001b). Hasta el 

momento, se han estudiado en numerosos ecosistemas del mundo los efectos de esta especie 

invasora sobre el bentos, sin embargo poco se ha estudiado del efecto de esta especie filtradora 

sobre la comunidad que vive en la columna de agua (ver Davies et al., 1989). 

Ficopomatus enigmaticus invadió exitosamente la laguna costera de Mar Chiquita (37º 

40´ S, 57º 23´ W) desde antes de los años setenta (Orensanz y Estivariz, 1972), y fue reportada 

en Argentina en el año 1943 en el Puerto de Quequén (Rioja, 1943). Esta especie se encuentra 

ausente en los registros fósiles del Holoceno (Fasano et al., 1982) y por ese motivo se 

considera como invasora. Los arrecifes calcáreos que forma esta especie tienen formas 

variables (i.e., circulares, semicirculares e irregulares) dependiendo del lugar donde se asienten 

(e.g., zona submareal, intermareal, márgenes de arroyos), siendo la más frecuente la circular, 

superando los 7 m de diámetro y 0.5 m de altura y creciendo a una tasa de 1.6 cm / mes 

(Schwindt et al., 2004b). Los arrecifes incrementan el número de refugios para la fauna 

asociada que vive entre los tubos como los cangrejos (Luppi y Bas, 2002; Mendez Casariego et 

al., 2004), anfípodos, gasterópodos, y poliquetos de vida libre (Schwindt e Iribarne, 2000). Los 

cangrejos adultos de la especie Cyrtograpsus angulatus se alojan debajo de los arrecifes, los 

cuales tiene un efecto positivo sobre su densidad (Schwindt e Iribarne, 1998). Sin embargo, en 

presencia de cangrejos, los arrecifes tienen efectos negativos sobre la infauna que rodea a los 

mismos (Schwindt et al., 2001). También modifican la dinámica sedimentaria de la laguna, 

reduciendo la velocidad de la corriente y provocando la depositación de sedimentos finos que 

se encuentran en suspensión (Schwindt et al., 2001). 
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Esta especie invasora es el filtrador más importante de la laguna de Mar Chiquita. Los 

poliquetos filtradores procesan el agua a tasas muy altas (e.g., Shumway et al., 1988; Davies et 

al., 1989; Riisgaard e Ivarsson, 1990; Jordana et al., 2001a), lo cual indica que tienen el 

potencial para impactar significativamente la trama trófica de la columna de agua de sistemas 

someros. Considerando la cantidad de poliquetos individuales por arrecife (más de 20 tubos 

cm-2; Schwindt et al., 2001) y su alta tasa de filtración (Davies et al., 1989), esta especie podría 

tener un importante efecto en la trama trófica del agua de la laguna, con potencial para 

prevenir su eutroficación. En este contexto, para esta tesis se planteó el objetivo de evaluar el 

efecto de los arrecifes de F. enigmaticus sobre los productores primarios de la laguna. Por lo 

tanto, el objetivo del Capítulo I de esta tesis fue evaluar experimentalmente el impacto de 

pastoreo del poliqueto F. enigmaticus y consecuentemente si está reduciendo la biomasa 

fitoplanctónica e incrementando la transparencia del agua de la laguna. 

Por otro lado, existen evidencias que ciertos filtradores pueden afectar también a los 

niveles tróficos superiores como el zooplancton (e.g., Bingham y Walters, 1989; Davenport et 

al., 2000; Descy et al., 2003), reduciendo su abundancia y cambiando la composición de la 

comunidad (Kimmerer et al., 1994; Jack y Thorp, 2000). El efecto puede ser por predación 

directa sobre los organismos (Idrisi et al., 2001), por competencia por el recurso alimenticio 

(MacIsaac, 1996) o posiblemente por predación de la fauna acompañante que se refugia en los 

mismos. Por lo tanto, dada la alta tasa de filtración de los arrecifes de F. enigmaticus y su 

fuerte efecto sobre la biomasa fitoplanctónica se podría hipotetizar que esta especie invasora 

puede impactar también los niveles tróficos superiores. Por lo tanto, el objetivo del Capítulo II 

fue evaluar experimentalmente el efecto de los arrecifes sobre la densidad, diversidad y la 

estructura comunitaria del zooplancton de la laguna. 

Además, a partir de su actividad de filtración estos organismos generan desechos en 

forma de heces y pseudoheces (biodepósito), los cuales pueden ser depositados en el 
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sedimento o ser exportadas por la corriente de agua. Los biodepósitos de los organismos 

filtradores pueden enriquecer el sedimento que los rodea (Kautsky y Evans, 1987) y ser una 

fuente de alimento para la macrofauna bentónica (e.g., Zhou et al., 2006). Consecuentemente, 

estos organismos pueden mediar el transporte de partículas hacia el bentos y aumentar el 

ligamiento entre esta zona y la zona pelágica (ver Kautsky y Evans, 1987). Por lo tanto el 

objetivo del Capítulo III fue evaluar el efecto de la biodepositación del poliqueto F. 

enigmaticus sobre la materia orgánica y la productividad del sedimento, y además determinar 

si los cangrejos que habitan debajo de los arrecifes y se alimentan en el sedimento pueden 

contrarrestar este posible efecto. 

Otro de los cambios más notorios que genera el poliqueto Ficopomatus enigmaticus es 

la transformación a escala de paisaje, donde los arrecifes incrementan la diversidad del hábitat 

generando un mosaico de planicies de marea fangosas y arrecifes (ver Schwindt et al., 2004a). 

A través de la modificación física del hábitat los invasores pueden lograr el control de los 

factores abióticos, y modular su disponibilidad para otros organismos (Jones et al., 1994). Los 

arrecifes incrementan la estructura del hábitat bentónico, modificando la abundancia y los 

patrones de distribución de las especies bentónicas y de las que los utilizan como sustrato para 

vivir (e.g., anfípodos, poliquetos, gasterópodos, cangrejos; Schwindt e Iribarne, 2000). Durante 

las últimas décadas, los mismos han incrementado en tamaño y densidad, invadiendo gran 

parte de la superficie de la laguna. Consecuentemente los arrecifes se han ido combinando y 

formando grandes plataformas de cientos metros de longitud. Los mismos quedan descubiertos 

con la marea baja y son utilizados para alimentarse y descansar por las aves de la laguna 

(Isacch, 1994). En este contexto, el objetivo del Capítulo IV fue evaluar el efecto de los 

arrecifes del poliqueto invasor F. enigmaticus sobre el uso de hábitat y el comportamiento de 

forrajeo de las aves locales y migratorias de la laguna costera de Mar Chiquita. 
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DESCRIPCIÓN DEL ÁREA DE ESTUDIO  

La totalidad de los muestreos y experimentos de esta tesis se realizaron en la laguna 

costera de Mar Chiquita (37º 40´ S, 57º 23´ W; Buenos Aires, Argentina; Fig.A). Esta laguna 

es un cuerpo de agua de 46 Km2 con una profundidad promedio de 0.6 m que recibe 

sedimento y agua proveniente de los arroyos y los canales artificiales de una cuenca tributaria 

de 10000 Km2 (ver Fasano et al., 1982). La laguna está separada del océano por una amplia 

cadena de medanos (su ancho disminuye de 4 Km a 2 Km) y se comunica con el mismo por 

medio de un canal de aproximadamente 6 Km de largo, 200 m de ancho y una profundidad 

que varía entre 0.5 y 3 m. La laguna puede ser dividida en dos zonas bien diferenciadas: una 

interna de aguas someras con mayor influencia del agua dulce y bajo efecto de marea, y una 

zona próxima a la desembocadura sujeta mayormente a la acción de las mareas (amplitud < 1 

m; Fasano et al., 1982). La variación en la profundidad del agua en la zona interna (entre 0.1 

m y 0.5 m) está controlada principalmente por los vientos y las lluvias (Reta et al., 1997). La 

onda de marea penetra por la boca de la laguna y su fuerza disminuye con la distancia a la 

misma. En muchas oportunidades llega hasta el paraje de San Gabriel (Fig.A), reducida en 

hasta un 78 % con respecto a la boca (Lanfredi et al., 1987). El aporte de sedimento en 

suspensión en el agua de los arroyos y canales tributarios de la laguna suele ser mayor en 

época de lluvias, e incrementado por actividades humanas como el dragado de canales (Isla, 

1997). La hidrodinámica del sistema fue altamente modificado por la construcción del Puente 

de Celpa en los años setenta, decreciendo notablemente el ancho del canal por donde pasa el 

agua que desemboca en el mar, y posiblemente aumentando el embalsamiento de la laguna. 

Los arrecifes de F. enigmaticus ocupan el 86 % de la zona interna de la misma, estando 

ausentes en la porción estuarina (desde la desembocadura hasta el puente de Celpa, Fig. 1; 

Schwindt et al., 2001; 2004a).  
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Fig. A: Mapa de la Laguna costera de Mar Chiquita y de los sitios de muestreo y 

experimentación (San Gabriel y Sotelo) y Puente de Celpa. 
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INTRODUCCIÓN  

 Los ecosistemas estuariales y de lagunas costeras son hábitats que soportan una de las 

mayores incidencias de invasiones de especies exóticas sobre la tierra  (Carlton, 1996; Ruiz et 

al., 1999). Los mismos están entre los hábitats marinos más productivos y dinámicos del 

mundo (Alongi, 1998; Gönenç y Wolflin, 2005). El potencial para la producción de 

fitoplancton en estos ecosistemas es mayor que en otras regiones oceánicas (Alongi, 1998; 

Cloern, 2001), y se debe principalmente a que reciben una importante entrada de nutrientes de 

las tierras adyacentes (e.g., Parsons et al., 1984; Justic et al., 1995). Como consecuencia de los 

altos niveles de productividad biológica, un gran número de lagunas costeras son 

particularmente vulnerables a la eutroficación (Gönenç y Wolflin, 2005). 

 Los organismos que se alimentan por suspensión tienen el potencial para mitigar altos 

niveles de eutroficación. Los organismos filtradores bentónicos juegan un rol ecológico 

importante en ecosistemas de aguas costeras poco profundas debido a que remueven grandes 

cantidades de fitoplancton de la columna de agua (e.g., bivalvos: Alpine y Cloern, 1992; 

Leach, 1993; ascidias: Petersen y Riisgaard, 1992; Yahel et al., 2003; poliquetos: Davies et al., 

1989; Riisgaard et al., 2002). Control “top-down” de la biomasa fitoplanctónica por especies 

filtradoras ha sido reportado en innumerables sistemas costeros (Riisgaard et al., 2004; Newell, 

1988; Alpine y Cloern, 1992; Davies et al., 1989) y de agua dulce (Reeders et al., 1993; 

Fahnenstiel et al., 1995; Caraco et al., 2006). A pesar que existen ejemplos de cambios en la 

biomasa fitoplanctónica y en la estructura comunitaria en masas de agua que pasan a través de 

bancos de bivalvos  (Noren et al., 1999; Wetz et al., 2002), experimentos de campo que 

demuestren reducciones del fitoplancton causados por poliquetos filtradores son escasos (ver 

Riisgaard et al., 1996). Sin embargo, los poliquetos filtradores tienen altas tasas de 

procesamiento de agua (e.g., Shumway et al., 1988; Davies et al., 1989; Riisgaard e Ivarsson, 



Capítulo I 15 

1990; Jordana et al., 2001a), lo cual indica que tienen el potencial para impactar 

significativamente ecosistemas de agua poco profundas y estuarinos.  

 La laguna costera de Mar Chiquita (37º 40´ S, 57º 23´ O; Argentina) es un cuerpo de 

agua salobre de baja profundidad (< 1m). La misma recibe agua dulce y material sedimentario 

de una cuenca de drenaje de aproximadamente 10.000 Km2 (Fasano et al., 1982). A pesar que 

la laguna recibe gran cantidad de nutrientes por escorrentía de los campos linderos (ver 

Marcovecchio et al., 2005), su concentración de fitoplancton y su condición eutrófica es 

inesperadamente baja (ver De Marco et al., 2005). En este trabajo se hipotetizó que esto es 

debido al efecto de un organismo filtrador invasor: el poliqueto serpúlido formador de arrecifes 

F. enigmaticus. Durante las últimas décadas, los arrecifes aumentaron su densidad y tamaño, 

cubriendo el 86 % de la fracción salobre de la laguna, superando los 370 arrecifes ha-1 

(Schwindt et al., 2004b). F. enigmaticus tiene importantes efectos de ingeniería ecosistémica 

sobre otros organismos (sensu Jones et al., 1994) vía provisión de refugios (Luppi y Bas, 2002; 

Méndez Casariego et al., 2004) y la modificación del flujo y los patrones de sedimentación  

(Schwindt et al., 2001).  

Considerando la cantidad de poliquetos individuales por arrecife y su tasa de filtración 

(arriba de 8 ml mg-1 de peso seco h-1; Davies et al., 1989), esta especie podría tener un 

importante efecto trófico sobre la biomasa fitoplanctónica con potencial para prevenir la 

eutroficación de la laguna. Por lo tanto, el objetivo de este capítulo es evaluar si el poliqueto 

introducido F. enigmaticus está controlando la biomasa fitoplanctónica y consecuentemente 

incrementando la transparencia del agua de la laguna Mar Chiquita.    

 



Capítulo I 16 

MATERIALES Y MÉTODOS  

Experimentos de mesocosmos 

El estudio fue realizado en la fracción salobre de la laguna de Mar Chiquita, en el 

paraje de San Gabriel (6 Km de la desembocadura; Fig. 1). Se realizaron experimentos de 

mesocosmos in situ con el objetivo de evaluar si F. enigmaticus puede decrecer la biomasa 

fitoplanctónica y la turbidez del agua de la laguna de Mar Chiquita. Los experimentos fueron 

realizados independientemente (armados y luego desarmados al final de cada período) en tres 

estaciones: primavera (Octubre a Diciembre de 2005), verano (Febrero a Marzo de 2006) e 

invierno (Agosto a Septiembre de 2006). Los experimentos consistieron de 10 mesocosmos 

circulares (ver Fig. I. 1 por detalles) construidos de PVC cristal (500 µm de grosor, 95 % de 

transparencia) de 100 cm de diámetro y 120 cm de altura. Las mismas fueron instaladas en 

una zona donde habitan naturalmente los arrecifes de F. enigmaticus. El borde superior de las 

clausuras fue sujetado a un anillo de hierro (100 cm de diámetro) con precintos plásticos, y 

colocado 40 cm arriba del máximo nivel de marea. El borde inferior fue también sujetado con 

un anillo de hierro y enterrado 30 cm en el sedimento. Los mesocosmos fueron localizados al 

azar a 20 metros de la costa aproximadamente y sostenidos de forma vertical por 4 estacas de 

madera enterradas 50 cm en el sedimento. En cada uno de los mesocosmos con arrecifes (de 

aquí en adelante “tratamiento”) se incluyeron tres fragmentos de F. enigmaticus de igual 

tamaño (40 x 40 cm, 30 cm de altura) extraídos de la zona de estudio. Los restantes cinco 

mesocosmos se mantuvieron sin arrecifes (de aquí en adelante “control”). Por otro lado, a 

pesar que la manipulación y fragmentación podrían afectar la supervivencia y el rendimiento 

alimenticio de los poliquetos causando una subestimación del efecto de los mismos, esta fue 

la única forma de incluir similar número de poliquetos en el tratamiento. De esta manera 

cumple con el propósito de comparar los efectos de presencia / ausencia de los arrecifes sobre 

la biomasa fitoplanctónica y la turbidez del agua. No fue considerado el agregado de un 
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tratamiento adicional con el agregado de arrecifes sin gusanos (sólo estructura) para controlar 

posibles efectos hidrodinámicos, ya que se consideró que el flujo de agua dentro de las 

clausuras es despreciable. La altura de la columna de agua dentro de las clausuras fue siempre 

igual a la del agua circundante de la laguna. La diferencia de presión entre columnas de agua 

permitió el intercambio de agua entre los mesocosmos y la laguna a través del sedimento 

durante el ciclo de marea. Considerando la fina granulometría del sedimento en el área de 

estudio (i.e., arena fina, limo y arcilla; Schwindt et al., 2004a), el mismo actuó como filtro 

biológico filtrando el agua en movimiento. Por lo tanto, el agua de los mesocosmos fue 

parcialmente renovada cada día siguiendo el ciclo de marea.  

Dos métodos fueron utilizados para la determinación de Clorofila a (Cla): el método 

tradicional de extracción de pigmentos con solventes, y medición directa de Cla sin 

extracción o tratamiento químico (i.e., Cla en vivo). La primera técnica fue usada para 

contrastar los tratamientos (clausuras), y la segunda para correlacionar Cla y turbidez del agua 

de la laguna (ver sección 2.3). Debido a que se encontró una fuerte correlación entre los dos 

métodos (r2= 0.9, n= 42, P< 0.05), los mismos fueron usados según disponibilidad. Cada 

experimento duro aproximadamente 40 días. Las muestras de agua fueron tomadas con una 

botella de Van Dorn (capacidad= 1 litro) a una altura media, dentro y fuera de los 

mesocosmos cada 3-5 días aproximadamente. Una submuestra de agua (500 ml) de cada 

mesocosmo fue filtrada (dentro de las 3 hs posterior al muestreo) con filtros Whatman GF/C 

(diámetro= 47 mm, tamaño de poro= 1.2 µm). Los mismos fueron almacenados a -20 ºC para 

su posterior análisis. Los pigmentos fueron extraídos de los filtros con 10 ml de acetona al 90 

% durante toda la noche a 4 ºC. Los extractos fueron escaneados dentro del rango de 400 a 

800 nm en cubetas de 1 cm con un espectrofotómetro Shimadzu UV-2100PC. La 

concentración de pigmentos fue estimada por el método monocromático (siguiendo a 

Lorenzen, 1967). La turbidez del agua (Unidades de Turbidez Nefelométricas: NTU) fue 
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determinada con un fluorómetro de campo (Aquafluor handheld Fluorometer: Turner Design, 

Model 8000-01; rango de detección: 0.5-150 NTU).  

La hipótesis nula de falta de diferencias en la concentración de Cla y la turbidez entre 

tratamientos para cada estación fue evaluada con un ANOVA de medidas repetidas (RM, 

ANOVA, Zar, 1999). En los casos que no se cumplió el supuesto de esfericidad en los 

factores repetidos (evaluados con el test de Mauchley), se realizó un ajuste de los grados de 

libertad con el test de Greenhouse-Geisser Epsilon (GGE). El mismo reduce los grados de 

libertad en un factor de 1 / (p – 1) del F-test, donde p es el número de días de muestreo (ver  

Crowder y Hand, 1999). Los efectos principales (i.e., tratamiento / tiempo) no fueron 

considerados cuando fue significativa la interacción entre los mismos, debido a su falta de 

independencia (Underwood, 1997). A posteriori se usó el test LSD de múltiples 

comparaciones para identificar diferencias entre medias. La normalidad de los datos fue 

evaluado con el test de Shapiro-Wilk (Zar, 1999) y la homocedasticidad usando el test de 

Cochran (Underwood, 1997).  

Factores como la salinidad, el oxígeno disuelto y la temperatura pueden afectar la 

producción de fitoplancton (Reynods, 1984), y por lo tanto podrían tener un efecto en los 

resultados de los mesocosmos. Para controlar estas variables se midió la temperatura del agua, 

la concentración de oxígeno y la salinidad dentro y fuera de los mesocosmos con un HORIBA 

(Water Quality Checker, Modelo U-10) durante el experimento de verano de 2006. La 

hipótesis nula de falta de diferencias en los parámetros medidos entre los tratamientos fue 

evaluada con un ANOVA de medidas repetidas (MR ANOVA, Zar, 1999). Se realizó un 

análisis de correlación simple (Zar, 1999) para evaluar la existencia de una relación entre la 

concentración de Cla de los mesocosmos (tratamiento y control) y el agua de la laguna. Los 

supuestos de linealidad y homocedasticidad fueron evaluados gráficamente, y los de 

normalidad usando el test de Shapiro-Wilk (Zar, 1999).  
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Concentración de Cla y turbidez del agua de la laguna. 

En cada día de muestreo se tomaron muestras de agua (n= 5) de la laguna para evaluar 

cambios temporales en la concentraciones de Cla y turbidez del agua. La correlación entre 

estos parámetros se realizó para evaluar si el efecto de F. enigmaticus sobre la biomasa 

fitoplanctónica puede causar cambios en la disponibilidad de luz en la columna de agua. La 

concentración de Cla en vivo (µg l-1) y la turbidez fueron determinados con un fluorómetro 

portátil (Turner Design, Modelo 8000-01: rango de detección: 0.05-300 µg Cla l-1). Para 

evaluar la homocedasticidad se usó el test de Cochran. Diferencias en la concentración de Cla 

y la turbidez de la laguna entre invierno, primavera y verano fueron valuadas usando un test de 

ANOVA de una sola vía (Zar, 1999). Se realizó un análisis de correlación simple para evaluar 

la relación entre la concentración de Cla en vivo y la turbidez de la laguna en las diferentes 

estaciones.       

RESULTADOS 

Experimentos de mesocosmos 

Turbidez 

El efecto de F. enigmaticus sobre la turbidez del agua fue diferente entre las estaciones 

(Fig. I.2). Existieron diferencias en la turbidez del agua entre el tratamiento y el control 

durante la primavera (MR ANOVA: F1,9= 14.78 , MS= 128.52, P< 0.01; Fig. I.2B) y efectos de 

interacción entre los días de muestreo y tratamientos en el experimento de verano (MR 

ANOVA, factor de corrección GGE: F2,23= 2.97, MS= 64.11, P< 0.05; Fig. I.2C). Sin embargo 

no se encontraron diferencias entre el tratamiento y el control en el experimento de invierno 

(MR ANOVA: F1,8= 0.44, MS= 119.77, P> 0.05; Fig. I.2A). Durante el verano, el efecto de 

pastoreo de F. enigmaticus generó un decrecimiento de la turbidez del agua en la mayoría de 

los días muestreados con excepción del 25 de Febrero, y el 8 y 27 de Marzo de 2006 (Fig. 

I2C). Los valores de turbidez de verano oscilaron entre 2.2 y 36.9 NTU para los mesocosmos 
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control, y entre 0.03 y 26.1 NTU para el tratamiento con arrecifes. En la primavera existieron 

diferencias en la turbidez del agua entre el control y el tratamiento los días 26 y 31 de Octubre, 

el 17 de Noviembre y el 2 de Diciembre de 2005. Los valores de turbidez oscilaron entre 3.7 y 

28.7 NTU para el control, y 1.91 y 28.2 NTU para el tratamiento con arrecifes. La reducción 

promedio de la turbidez del agua en verano (54.7 %, SD= 26.1) fue mayor que en la primavera 

(23.8 %, SD= 32.8, Tabla I.1). 

Clorofila a 

Los arrecifes de F. enigmaticus decrecieron la concentración de Cla en todas las 

estaciones muestreadas (invierno de 2005, primavera y verano de 2006). El resultado no fue 

consistente en el tiempo, como indica el efecto de interacción de los tratamientos y los días de 

muestreo (MR ANOVA, factor de corrección GGE: invierno: F2,12= 4.73, MS= 35.19, P< 0.05; 

primavera: F3,23= 2.85, MS= 57.65, P< 0.05; verano: F1,15= 14.07, MS= 186.43, P< 0.01). En el 

experimento de invierno la concentración de Cla en el tratamiento con arrecifes fue menor que 

en el tratamiento control únicamente los días 12 y 20 de Septiembre de 2006. En este período 

la concentración de Cla fluctuó entre 3.7 y 46.1 µg l-1  para el tratamiento con arrecifes, y entre 

3 y 50.3 µg l-1 para el tratamiento control. En primavera, la concentración de Cla en el 

tratamiento con arrecifes fue marcadamente menor que en el control los días 17 de Octubre, 10 

de Noviembre y el 2 y el 13 de Diciembre de 2005 (Fig. I.3B). Durante este período, la 

concentración de Cla osciló entre 1 y 58.6 µg l-1 en el tratamiento con arrecifes, y entre 11.5 y 

61.6 µg l-1 en el tratamiento control. En el experimento de verano, existieron diferencias en la 

concentración de Cla entre el tratamiento y el control en todos los días muestreados con 

excepción del 21 y 25 de Febrero de 2006. La concentración de Cla fluctuó entre 1.3 y 24 µg l-

1 en el tratamiento con arrecifes, y entre 5.4 y 47.2  µg l-1 en el tratamiento control (Fig. I.3C). 

La concentración de Cla decreció en los tratamientos con arrecifes en promedio el 56 % (DE= 
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10.8) en verano, el 25.3 % (DE= 27) en primavera y el 19.6 % (DE= 16.7) en invierno (ver 

Tabla I.1).  

Efecto de los mesocosmos 

La concentración de Cla dentro de los mesocosmos (tratamiento y control) fue 

positivamente correlacionada con la concentración de Cla del agua de la laguna (tratamiento: 

r2= 0.77, n= 138, P< 0.001; control: r2= 0.79, n= 138, P< 0.001). No se encontraron diferencias 

en la temperatura y la salinidad del agua entre los tratamientos y los controles durante el 

experimento de verano (MR ANOVA, temperatura: F1,8= 1.8, MS= 0.22, P> 0.05, Fig. I.3A; 

salinidad: F1,8= 2.24, MS= 0.11, P> 0.05, Fig. I.4B). Por otro lado se encontraron efectos de 

interacción entre tratamiento y día de muestreo en el oxígeno disuelto del agua (MR ANOVA; 

F8,48= 5.35, MS= 6.03, P< 0.001), sin embargo esas diferencias (test de comparaciones 

múltiples LSD) fueron restrictas al día 17 de Marzo de 2003, donde el oxígeno disuelto en los 

tratamientos fue inferior al 20 % comparado con los controles (Fig. I.4C). 

Concentración de Cla y turbidez del agua de la laguna 

Existieron diferencias en la concentración media de Cla de la laguna entre las 

estaciones muestreadas (ANOVA, F= 4.99, gl= 2, P< 0.05). La concentración de Cla fuera de 

los mesocosmos fue mayor en la primavera que en verano. Sin embargo no existieron 

diferencias en la concentración de Cla del invierno y la primavera, y entre el invierno y el 

verano (Tabla I.1). Las mayores concentraciones estaciónales (40.89 µg l-1, 49.94 µg l-1, y 

25.19 µg l-1) fueron observadas el 26 de Septiembre de 2006, 15 de Noviembre de 2005 y el 8 

de Marzo de 2006 respectivamente. Además, no se encontraron diferencias en la turbidez del 

agua de la laguna entre estaciones durante el período de estudio (ANOVA, raíz cuadrada de la 

variable: F2,26= 1.88, gl= 2, P> 0.05). Existió una correlación positiva entre la concentración in 

vivo de Cla y la turbidez del agua de la laguna  (invierno: r2= 0.6, gl= 58, P< 0.01; primavera: 

r2 = 0.5, gl= 44, P< 0.01; verano: r2= 0.4, gl= 93, P< 0.001; Fig. I.5). 
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DISCUSIÓN 

El trabajo muestra que el poliqueto invasor Ficopomatus enigmaticus puede decrecer la 

concentración de Cla y la turbidez del agua en experimentos de mesocosmos en el campo. 

Durante el verano y la primavera, el efecto de los arrecifes de F. enigmaticus sobre la 

concentración de Cla y la turbidez es de mayor magnitud. La concentración de Cla y la 

turbidez de la laguna fueron correlacionadas en todas las estaciones. Además, los resultados 

indican que F. enigmaticus puede reducir la concentración de partículas suspendidas en el agua 

en más del 50 % en verano y más del 20 % en primavera. 

Estudios previos indican que la estructura física de estos arrecifes altera el flujo de agua 

incrementando la turbidez de la laguna (Schwindt et al., 2004a). Este trabajo muestra que los 

efectos biológicos vía alimentación por filtración pueden potencialmente contrarrestar los 

efectos físicos decreciendo la concentración de partículas en suspensión y aumentando la 

transparencia de la columna de agua. En cuerpos de agua poco profunda (profundidad media < 

2 m), donde la producción primaria bentónica depende principalmente de la disponibilidad de 

luz en la columna de agua más que por el suministro de nutrientes (Cole y Cloern, 1984; Stutes 

et al., 2006), la reducción de la turbidez por un suspensívoro puede ser suficiente para 

incrementar la penetración de la luz y aumentar la producción microfitobentónica (Newell et 

al., 2002). A pesar que la profundidad de esta laguna es baja (profundidad media < 1 m), y 

probablemente la luz no sea el principal factor limitante, el incremento en la transparencia del 

agua por el pastoreo de F. enigmaticus durante el verano y la primavera podría tener un efecto 

importante sobre la producción primaria bentónica. La productividad de las microalgas 

bentónicas en estuarios y lagunas de aguas someras es alta, y dependiendo de la profundidad y 

de la transparencia del agua la misma puede alcanzar valores cercanos o mayores que la 

productividad del fitoplancton (Moncreiff et al., 1992). Análisis de contenido estomacal y de 

isótopos estables en la laguna costera de Mar Chiquita mostraron que las microalgas 
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bentónicas son un importante fuente de alimento para la macrofauna y meiofauna (e.g., 

cangrejos: Martinetto et al., 2007; nematodos y poliquetos: Botto et al., 2005), y por lo tanto 

estas comunidades podrían ser considerablemente afectadas. Consecuentemente, F. 

enigmaticus podría incrementar la producción primaria bentónica y potencialmente acrecentar 

la importancia del pastoreo - relativo a la detritívoria - como vía para el reciclado del material 

en el bentos.  

Las tasas de ingestión y filtración del poliqueto F. enigmaticus se encuentran entre las 

más altas de las conocidas para poliquetos serpúlidos y sabélidos (ver Jordana et al., 2001b), 

sin embargo son inferiores si las comparamos con otros filtradores importantes (e.g., bivalvos; 

Dame, 1993; 1996). En experimentos de laboratorio y bajo una concentración de partículas  

promedio de 5.27 mg l-1, el poliqueto F.  enigmaticus mostró una tasa de limpieza de 8.59 ml 

mg-1peso seco h-1 resultando en una tasa de ingestión de 45.27 mg mg-1peso seco h-1 (Davies et 

al., 1989). Considerando que existen aproximadamente 3.54 x 105 m3 de arrecifes vivos en esta 

laguna (ver Luppi y Bass, 2002), y una biomasa aproximada de 236 g de gusanos por m3 (ver 

Obenat, 2002), la biomasa total de este poliqueto en esta laguna podría llegar a 83.7 toneladas 

de peso seco de poliqueto. Considerando el volumen total de agua de la laguna 

(aproximadamente 2.76 x 1010 l, basado en 46 km2 de área y 0.6 m de profundidad media; 

Fasano et al., 1982), y la antes mencionada tasa de ingestión estimada por Davies et al., 

(1989), el poliqueto F. enigmaticus podría filtrar el agua entera de la laguna en 

aproximadamente 38 horas (o 4.4 veces por semana). A pesar que estos cálculos son 

aproximados y no tienen en cuenta muchos factores (i.e., se asume que la tasa de filtración de 

los poliquetos es siempre igual independientemente de su tamaño o ubicación en el arrecife, las 

tasas de filtración no varían con la concentración de partículas o la velocidad del flujo de agua, 

y que no existe renovación del agua de la laguna), los mismos sirven para dar una idea y 

aproximarnos a la magnitud del efecto del pastoreo de F. enigmaticus. Considerando que el 86 
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% de la porción estuarina de la laguna se encuentra ocupada por los arrecifes (Schwindt et al., 

2004b), las tasas de ingestión inferiores de los poliquetos comparados con los bivalvos puede 

ser balanceada por su alta densidad, y potencialmente tener efectos ecosistémicos similares. 

Existen dos hipótesis principales para explicar los factores que controlan la producción 

primaria en sistemas acuáticos. Uno afirma que la producción primaria es regulada por 

mecanismos abióticos (e.g., características hidrodinámicas, flujos de nutrientes, variabilidad 

física; i.e., hipótesis “bottom-up”; e.g., Nixon et al., 1986; Valiela et al., 2000), y el segundo 

establece que los mecanismos bióticos (e.g., interacciones tróficas; i.e., hipótesis “top-down”; 

e.g., Hughes et al., 1999; Cloern, 2001) son el control primario sobre la productividad. Sin 

embargo, ambas fuerzas actúan al mismo tiempo (ver Alpine y Cloern, 1992; Valiela et al., 

2004). Fue reportado en estudios previos que la producción primaria en la laguna de Mar 

Chiquita es regulada por la disponibilidad de nutrientes y por las condiciones meteorológicas 

(e.g., tormentas) que controlan el suministro de nutrientes que entran vía aguas continentales 

(De Marco et al., 2005; Marcovecchio et al., 2005). Sin embargo, a la luz de los resultados 

obtenidos, una regulación conjunta de la biomasa fitoplanctónica y de la producción primaria 

por el suministro de nutrientes y el pastoreo de F. enigmaticus emerge como una alternativa 

plausible. El control “top-down” de la biomasa del fitoplancton por suspensívoros implica que 

el control “bottom-up” comience a ser menos importante en el desarrollo del fitoplancton, 

haciendo al ecosistema más resiliente a cambios en la entrada de nutrientes, con un 

concomitante potencial para el control de la eutroficación (ver Herman y Sholten, 1990).  

La concentración de Cla encontrada en este estudio fue similar a las previamente 

reportadas por otros autores para la laguna de Mar Chiquita (ver De Marco et al., 2005). 

Estuarios hipereutróficos de Norte América muestran similares niveles de entrada de nutrientes 

(ver Bricker et al., 2003) que la laguna de Mar Chiquita (ver Marcovecchio et al., 2005). Sin 

embargo, síntomas de hiper-eutroficación (e.g., afloramientos de microalgas, anoxia, hipoxia e 
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invasión de macroalgas y epifitas) no fueron observados a pesar que las condiciones necesarias 

existen – i.e., un régimen hidrológico relativamente estable con baja amplitud de marea  (< 1 

m; Lanfredi et al., 1987) y áreas parcialmente cerradas con bajo intercambio de agua y alta 

entrada de nutrientes (ver Marcovecchio et al., 2005). Esto indica que la alimentación por 

suspensión de F. enigmaticus podría estar previniendo la eutroficación de la laguna. 

En conclusión, este estudio muestra que la presión de pastoreo de los arrecifes de F. 

enigmaticus pueden regular la biomasa fitoplanctónica y la producción primaria en este 

ambiente estuarial, probablemente afectando a los niveles superiores de la trama trófica. 
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Tabla I.1: Concentración de clorofila a (µg l-1) y de la turbidez del agua (NTU) en los 

tratamientos con arrecifes, sin arrecifes (control) y fuera de los mesocosmos durante la 

primavera, verano e invierno. El porcentaje expresa el decrecimiento de la concentración de 

Cla y la turbidez en el tratamiento con arrecifes relativo al tratamiento control. Los desvíos 

estándares se muestran entre paréntesis. 
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Fig. I.1: Dibujo ilustrativo de un mesocosmo. 
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Fig. I.2 Turbidez del agua en experimentos de mesocosmos con arrecifes (barras blancas) y sin 

arrecifes (barras grises), y fuera de los mesocosmos (línea punteada) durante los experimentos 

de invierno (A), primavera (B) y verano (C).  Las barras de error representan las desviaciones 

estándares. El asterisco indica diferencias entre tratamientos. 
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Fig. I.3 Concentración de clorofila a en experimentos de mesocosmos con arrecifes (barras 

blancas) y sin arrecifes (barras grises), y fuera de los mesocosmos (línea punteada) durante los 

experimentos de invierno (A), primavera (B) y verano (C).  Las barras de error representan las 

desviaciones estándares. El asterisco indica diferencias entre tratamientos. 
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Fig. I.4 Temperatura, salinidad y oxígeno disuelto en mesocosmos con arrecifes (barras 

blancas) y sin arrecifes (barras grises) durante el experimento de verano de 2006. El asterisco 

indica diferencias entre tratamientos. 
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Fig. I.5 Correlación entre la concentración de clorofila a in vivo y la turbidez del agua fuera de 

los mesocosmos (laguna) durante el experimento de invierno (A), primavera (B) y verano (C). 
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INTRODUCCIÓN  

El efecto directo más importante de los filtradores bentónicos (e.g., bivalvos, 

poliquetos, acidias) sobre la columna de agua en numerosos ecosistemas es la disminución de 

la biomasa fitoplanctónica (Dolmer, 2000; Riisgaard et al., 2004) y el consecuente aumento 

de la transparencia del agua (Davies et al., 1989; Nelson et al., 2004). Sin embargo, existen 

evidencias que ciertos filtradores pueden afectar también a los niveles tróficos superiores 

como el zooplancton (e.g., Bingham y Walters, 1989; Davenport et al., 2000; Descy et al., 

2003), reduciendo su abundancia y cambiando la composición de la comunidad (Kimmerer et 

al., 1994; Jack y Thorp, 2000). Este efecto puede suceder por predación directa sobre el 

zooplancton (normalmente de tamaño pequeño, MacIsaac et al., 1991; 1995; Davenport et al., 

2000; Idrisi et al., 2001), por mecanismos indirectos como la disminución del recurso 

alimenticio por pastoreo sobre fitoplancton (MacIsaac, 1966), por ambos factores actuando al 

mismo tiempo (e.g., Jack y Thorp, 2000), o también podría existir predación de la fauna 

acompañante en el caso de organismos biogénicos estructurales.  

Los organismos bentónicos que generan estructuras (e.g., ostras, Escapa et al., 2004; 

pastos marinos, Reusch, 1998; poliquetos, Kaithov et al., 1999) son en su mayoría ingenieros 

ecosistémicos (sensu Jones et al., 1994), y en consecuencia pueden incrementar la 

tridimensionalidad del bentos (Crooks y Khim, 1999; Escapa et al., 2004) e incrementar el 

área para el asentamiento de invertebrados bentónicos (Crooks, 1998; Zühlke, 2001). El 

poliqueto formador de arrecifes F. enigmaticus es el filtrador bentónico más importante de la 

laguna costera Mar Chiquita (37º 40´ S, 57º 23´ O). Este poliqueto es una especie invasora 

(Orenzans y Estivariz, 1972) y uno de los efectos más importantes sobre la columna de agua 

es su impacto negativo sobre la biomasa fitoplanctónica y el incremento de la  transparencia 

del agua (Davies et al., 1989; Bruschetti et al., 2008; Capítulo I de esta tesis). El fuerte 

pastoreo ejercido por este poliqueto invasor es uno de los factores principales en el control de 
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los productores primarios (fitoplancton) del estuario de Mar Chiquita, así como también de la 

vía de entrada de carbono para los niveles tróficos superiores (Bruschetti et al., 2008).  

En este contexto, el poliqueto F. enigmaticus podría impactar directamente sobre 

organismos del zooplancton o competir por el recurso alimenticio con las especies filtradoras. 

Además, los arrecifes de F. enigmaticus podrían funcionar como áreas de refugio para el 

zooplancton, o también alojar a potenciales depredadores de esta comunidad. Sin embargo 

pese a la importante biomasa que los arrecifes de poliquetos filtradores pueden alcanzar, no 

existen evidencias del efecto (directo o indirecto) que generan estos organismos y su fauna 

asociada sobre la comunidad del zooplancton. 

 En estuarios y lagunas costeras los factores abióticos (e.g. salinidad, temperatura, 

turbidez) son muy importantes en la estructuración de la comunidad zooplanctónica, donde la 

variabilidad ambiental es uno de los factores determinantes de la distribución y diversidad del 

zooplancton (Laprise y Dodson, 1994). Estas fluctuaciones generan problemas fisiológicos 

para los organismos que viven en estos ambientes, y que se mueven en contra de gradientes 

horizontales y verticales de temperatura y salinidad (Laprise y Dodson, 1993). Sin embargo 

las interacciones tróficas (e.g., predación por pastoreo) también pueden jugar un rol decisivo 

en el control y estructuración de las poblaciones zooplanctónicas (e.g., Laprise y Dodson, 

1994). 

Por lo tanto, dada la alta tasa de filtración de los arrecifes de F. enigmaticus y su 

efecto depresor sobre la biomasa fitoplanctónica (Bruschetti et al., 2008; Capítulo I de esta 

tesis) se podría hipotetizar que esta especie invasora puede impactar negativamente sobre la 

densidad, diversidad y la composición de la comunidad del zooplancton estuarial. 

Consecuentemente el objetivo de esta investigación es evaluar experimentalmente el efecto 

del poliqueto invasor F. enigmaticus sobre el zooplancton de la laguna costera de Mar 

Chiquita. 
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MATERIALES Y MÉTODOS  

Área de estudio 

 Los experimentos fueron realizados en el paraje San Gabriel (distante 6 Km. de la 

desembocadura de la laguna costera de Mar Chiquita; Fig.A) donde se encuentra en altas 

densidades el poliqueto formador de arrecifes F. enigmaticus.  

Diseño experimental y armado de los mesocosmos 

Se realizaron experimentos de mesocosmos in situ para evaluar el potencial impacto 

del poliqueto F. enigmaticus sobre el zooplancton de la laguna de Mar Chiquita. Los 

experimentos de mesocosmos hacen posible la evaluación de las interacciones biológicas bajo 

condiciones in situ parcialmente reales, y consecuentemente han sido utilizados con éxito en 

otros trabajos (e.g., Jack y Thorp, 2000; Capítulo I de esta tesis). Además, los mismos fueron 

controlados durante el experimento de verano de 2006, no encontrándose diferencias en los 

factores abióticos evaluados (temperatura, oxígeno disuelto y salinidad) entre tratamientos 

(ver Bruschetti et al., 2008; Capítulo I de esta tesis) que puedan tener efectos biológicos 

significativos en la comunidad fitoplanctónica e indirectamente en los niveles tróficos 

superiores. 

Los experimentos de mesocosmos fueron realizados en tres estaciones climáticas: 

invierno (Agosto a Septiembre de 2006), primavera (Octubre a Diciembre de 2005) y verano 

(Febrero a Marzo de 2006) con la misma metodología descripta en el Capítulo I (ver 

Bruschetti et al., 2008 por más detalles). En cada uno de los mesocosmos con arrecifes (de 

aquí en adelante lo denomino “tratamiento arrecife”) se incluyeron tres fragmentos de F. 

enigmaticus de igual tamaño (40 x 40 cm, 30 cm de altura) extraídos de la zona de estudio y 

del anillo externo de los arrecifes, donde se encuentra la mayoría de los organismos vivos 

(entre el 80 y 100 %; Obenat, 2002). Los restantes cinco mesocosmos se mantuvieron sin 

arrecifes (de aquí en adelante lo denomino “tratamiento sin arrecife”).  
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Muestreo del zooplancton 

 En cada día de muestreo (invierno: 31 de Agosto, 5, 12, 26, y 29 de Septiembre de 

2006), primavera (19, 26 de Octubre, 5, 10 y 17 de Noviembre de 2005), verano (10, 14, 21 

de Febrero y 8 de Marzo de 2006) se tomaron 40 l de agua de cada mesocosmo (profundidad 

media= 50 cm) con una botella de Van Dorn. El volumen de agua fue filtrado a través de una 

red de plancton de 65 µm y colectado en botellas para tal fin (capacidad= 500 ml). La red de 

plancton de forma cónica consistió en un anillo rígido (diámetro= 20 cm), y de un vaso 

colector (volumen= 100 ml) para la contención de los organismos. El agua de la muestra una 

vez pasada por la red fue devuelta al mesocosmo para evitar la pérdida excesiva de agua. El 

zooplancton obtenido fue fijado en una solución de formol al 4% para su posterior análisis. En 

el laboratorio, las muestras fueron examinadas bajo lupa en una cámara Bogorov (10 x 10 cm) 

de 5 ml de capacidad. Para su mejor cuantificación y debido a la alta densidad de algunos 

organismos, de cada muestra se extrajeron alícuotas (n= 3, volumen= 5 ml) y los especimenes 

fueron identificados y contados en la cámara. Luego los conteos de las submuestras fueron 

promediados y extrapolados al volumen original. 

Para una amplia comparación de la composición de la comunidad las especies de 

zooplancton fueron agrupadas en las siguientes categorías: larvas nauplii, larvas de 

poliquetos, cladóceros, copépodos calanoidos y ciclopoidos. Otros grupos como las larvas 

zoea y rotíferos fueron encontrados pero en baja frecuencia por lo tanto no fueron incluidos en 

los análisis de abundancia entre tratamientos. Foraminíferos y ostrácodos tampoco fueron 

incluidos por encontrarse en baja frecuencia y pertenecer al dominio bentónico. 

Composición de la comunidad 

 Para determinar si el poliqueto F. enigmaticus genera cambios en la comunidad 

zooplanctónica se obtuvieron los índices de riqueza, diversidad y equitatividad y se determinó 

la abundancia total de los organismos para  cada muestra. Se determinaron los índices de 



Capítulo II 37 

Margalef (d= S-1 / log N; donde S es igual al número total de especies y N el número total de 

individuos), de Shannon (H’= -H’= -∑pi log pi; donde pi es la proporción que la especie i 

contribuye al número total de individuos) y el índice de Pielou (J’= H’/ log S; donde H’ es el 

índice de Shannon). Estos índices son los más usados en la literatura en este tipo de análisis 

(ver Clarke y Warwick, 2001). La hipótesis nula de ausencia de diferencia en los índices 

descriptos anteriormente entre tratamientos (con arrecifes y sin arrecifes) para cada estación 

fueron analizados con un ANOVA de medidas repetidas (factor repetido: tiempo; RM 

ANOVA, Zar, 1999). Los efectos principales no fueron considerados cuando existió 

interacción entre los mismos, debido a su falta de independencia (Underwood, 1997). Luego 

se usó el test LSD de múltiples comparaciones para identificar diferencias entre medias. En 

los casos que no se cumplió el supuesto de esfericidad (evaluados con el test de Mauchley; 

Zar, 1999), se realizó un ajuste de los grados de libertad con el test de Greenhouse-Geisser 

Epsilon (GGE). El mismo reduce los grados de libertad en un factor de 1 / (p – 1) del F-test, 

donde p es el número de días de muestreo (ver Crowder y Hand, 1999). La normalidad de los 

datos fueron evaluados con el test de Shapiro-Wilk (Zar, 1999) y la homocedasticidad usando 

el test de Levene (Underwood, 1997). En los casos que no se cumplieron los supuestos de 

normalidad y/o homocedasticidad, los datos fueron transformados por el logaritmo de la 

variable. 

Además, para evaluar diferencias en la abundancia, riqueza, equitatividad y diversidad 

entre estaciones y tratamientos se realizó un test de ANOVA de dos vías (factores: estación y 

tratamiento; Zar 1999), donde los datos de cada estación fueron agrupados para su 

comparación. 

Efecto de los arrecifes sobre la abundancia de los distintos grupos del zooplancton 

Se comparó la abundancia de cada grupo de zooplancter entre tratamientos (con y sin 

arrecifes) para cada día de muestreo dentro de cada estación climática para determinar si el 
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poliqueto F. enigmaticus genera cambios en la misma. La hipótesis nula de ausencia de 

diferencia en la abundancia de organismos entre tratamientos (con arrecifes y sin arrecifes) 

para cada día en cada estación fueron analizados con un ANOVA de medidas repetidas (factor 

repetido: tiempo; RM ANOVA, Zar, 1999). Los supuestos del test fueron analizados de la 

forma antes descripta. 

RESULTADOS 

Composición de la comunidad 

La comunidad zooplanctónica presente en los experimentos de mesocosmos estuvo 

numéricamente dominada por las larvas nauplii en las estaciones de invierno (73.3 %, DE= 

34) y primavera (62.2 %, DE= 31.4) respectivamente (Fig. II.1). En cambio la comunidad de 

verano fue dominada por larvas de poliquetos (63.1 %, DE= 35.9) seguido de los cladóceros 

(18.7 %, DE= 27.05). Otros grupos encontrados en menor porcentaje en los experimentos de 

invierno fueron los copépodos (8.7 %, DE= 5.9), larvas de poliqueto (7.5 %, DE= 7.7), y 

cladóceros (6.5 %; DE= 4.3). En la primavera la comunidad estuvo representada también por 

larvas de poliquetos (33.4 %, DE= 12.5), foraminíferos (1.9 %, DE= 11.2) y larvas zoea (1.7 

%, DE= 6.5). Otras especies presentes en el verano fueron las larvas nauplii (16.5 %, DE= 

33.5), y copépodos (1.4 %, DE= 1.4; ver Fig. II.1). 

Comparación estacional 

El número de individuos totales encontrados en verano en los experimentos de 

mesocosmos fue 100 veces mayor que en el invierno y 6 veces mayor que en la primavera 

(ANOVA, logaritmo, F2,120= 34.8, SC= 10.6, P< 0.001; Fig. II.2A). La riqueza de la 

comunidad en invierno fue 2 veces mayor que en los experimentos de primavera, y mayor que 

en el verano (F2,120= 36.7, SC= 4.4, P< 0.01; Fig. II.2B). La equitatividad de la comunidad en 

las estaciones de primavera e invierno fue mayor que la encontrada en el verano (F2,118= 16.8, 

SC= 0.87, P< 0.001; Fig. II.2C). La diversidad de la comunidad zooplanctónica fue superior 
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en los experimentos de invierno comparado con las otras estaciones (primavera e invierno) 

que no tuvieron diferencias entre si (logaritmo, F2,118= 7.2, SC= 0.48, P< 0.05; Fig. II.2D). 

Sin embargo, la abundancia total de individuos (ANOVA, logaritmo, F1,120= 2.8, SC= 0.85, 

P= 0.09), la riqueza de especies (F1,120= 0.13, SC= 0.01, P= 0.7), la equitatividad (F1,118= 0.09, 

SC= 0.005, P= 0.75) y la diversidad (F1,118= 0.001, SC= 8.10-5, P= 0.97) de la comunidad 

zooplanctónica no se vieron afectadas por el poliqueto filtrador F. enigmaticus.  

Comparación para cada estación. 

Se encontraron diferencias entre días de muestreo en todos los parámetros 

comunitarios evaluados en invierno (abundancia de los organismos, riqueza de especies, 

equitatividad y diversidad; Tabla II.1, Fig. II.3). La presencia de los poliquetos de F. 

enigmaticus (tratamiento) no generó un efecto en los parámetros comunitarios de la 

comunidad zooplanctónica. 

El efecto del poliqueto F. enigmaticus fue diferente para los índices y parámetros 

comunitarios estudiados durante la primavera. La abundancia de individuos totales en los 

tratamientos sin arrecifes (828 ind. 40 l-1) fue el doble que en los tratamientos con presencia 

del poliqueto (409  ind. 40 l-1; Tabla II.1, Fig. II.4A). Sin embargo, esa diferencia fue 

encontrada en el primer día de muestreo (condiciones iniciales), revirtiéndose esa tendencia 

hacia el final del experimento. El mismo patrón ocurrió con la riqueza de especies (Fig. 

II.4B). La diversidad de la comunidad en la primavera no se vio afectada por la presencia de 

F. enigmaticus, solamente se encontraron diferencias entre días de muestreo (Tabla II.1, Fig. 

II.4D). 

En el verano, el efecto de los poliquetos sobre la comunidad zooplanctónica mostró 

efectos de interacción entre las variables estudiadas para la abundancia de individuos, la 

equitatividad y diversidad de las especies (Tabla II.1; Fig. II.5A, C y D). El test de LSD 

mostró que el 21 de Febrero el número de individuos fue 15 veces mayor en el tratamiento sin 
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arrecifes (Fig. II.5A), disminuyendo la equitatividad (Fig. II.5C) y diversidad de la 

comunidad (Fig. II.5D). La riqueza de las especies no fue afectada por la presencia de F. 

enigmaticus y sólo tuvo efectos en el tiempo de muestreo (Fig. II.5B).  

Efecto de los arrecifes sobre la abundancia de los distintos grupos del zooplancton 

La presencia de los poliquetos de F. enigmaticus produjo cambios en la composición 

del zooplancton, observándose la disminución de distintos grupos en las diferentes estaciones 

climáticas del año. En los experimentos de invierno existió efecto interactivo entre las 

variables para las larvas de poliquetos (en su totalidad de la familia Nereididae), sin embargo 

no existieron diferencias entre tratamientos en ninguno de los días estudiados. No se encontró 

efecto en ninguno de los factores en la abundancia de copépodos, y las larvas de poliquetos 

mostraron diferencias significativas solamente entre días (Tabla II.2; Fig. II.6). 

En los experimentos de mesocosmos realizados en la primavera, el poliqueto F. 

enigmaticus generó cambios en la composición del zooplancton, observándose una 

disminución de la abundancia de copépodos calanoidos en el tratamiento con arrecifes (Tabla 

II.2; Fig. II.7) el 5 de Noviembre. Los copépodos ciclopoidos no fueron analizados 

estadísticamente debido a su baja abundancia (solamente se encontraron pocos ejemplares el 

primer día). Las larvas de poliquetos nereidos mostraron un mayor número de individuos en 

los mesocosmos sin arrecifes en el primer día de muestreo, siendo no consistente este efecto 

en el tiempo (Tabla 2; Fig. 7). Las larvas nauplii mostraron diferencias entre días, pero no 

entre tratamientos 

En el verano, el efecto del poliqueto F. enigmaticus sobre la población de los 

filtradores zooplanctónicos dominantes fue importante. El ensamble de cladóceros estuvo 

constituído por un único género, Moina (Familia Moinidae). La abundancia promedio de 

Moina fue 53 veces mayor en los experimentos de mesocosmos sin arrecifes el día que se 

generó el máximo de abundancia (21 de febrero; 100.6 ind l-1, DE= 58) comparado con los 
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tratamientos con arrecifes (Fig.II.8). Luego de esta fecha la población colapsó. Por lo tanto los 

arrecifes no permitieron el desarrollo poblacional de los cladóceros del genero Moina. 

Existieron también efectos de interacción entre las variables estudiadas (tratamiento y tiempo 

de muestreo) para la abundancia de larvas nauplii, larvas de poliquetos nereidos y copépodos 

ciclopoidos (Tabla II.2). El test de LSD mostró que aumentó el número de larvas nauplii (días 

14, 21 de Febrero y 8 de Marzo), y de larvas de poliquetos nereidos (10 de febrero y 8 de 

Marzo) en los mesocosmos con arrecifes. 

DISCUSIÓN 

La presencia del poliqueto invasor F. enigmaticus en los experimentos de mesocosmos 

generó cambios en la comunidad zooplanctónica de la laguna costera de Mar Chiquita. En la 

primavera los índices comunitarios mostraron una disminución de la riqueza y del número de 

individuos totales en los tratamientos con arrecifes. Por otro lado, en el máximo de 

abundancia de los organismos filtradores dominantes del plancton (cladóceros), el poliqueto 

F. enigmaticus disminuyó considerablemente la abundancia de los mismos, aumentando la 

diversidad y equitatividad de la comunidad. 

Las especies filtradoras bentónicas tienen un rol ecológico fundamental en cuerpos de 

agua eutróficos u oligotróficos, ya que pueden realizar un fuerte control desde arriba hacia 

abajo (control top-down) de la comunidad fitoplanctónica (Caraco et al., 2006, Riisgaard et 

al., 2004), y afectar los niveles tróficos superiores (e.g., mesozooplancton, Davenport et al., 

2000). Entre los grupos de filtradores más importantes se encuentran los bivalvos (Wetz et al., 

2002), acidias (Petersen y Riisgaard, 1992), y poliquetos (Davies et al., 1989). Por ejemplo, 

en la Bahía de San Francisco, la almeja Potamocorbula amurensis y, en el Río Hudson, el 

mejillón Dreissena polymorpha, han causado una importante disminución de la biomasa 

fitoplanctónica, y consecuentemente afectaron a los organismos zooplanctónicos (Kimmerer 

et al., 1994; Jack y Thorp, 2000). La reducción de la biomasa fitoplanctónica ejercida por los 
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arrecifes de F. enigmaticus (ver Capítulo I y III de esta tesis; Bruschetti et al., 2008) es 

considerable, ya que en los experimentos de mesocosmos redujeron la biomasa 

fitoplanctónica a la mitad en un día (ver Capítulo III de esta tesis). Por lo tanto, las especies 

filtradoras zooplanctónicas (cladóceros y copépodos calanoidos) serían las más afectadas.  

Los cladóceros son los principales consumidores primarios y secundarios en 

ecosistemas de agua dulce (Kitchell y Crowder, 1986). Este trabajo muestra que existió un 

efecto de los arrecifes sobre la población de cladóceros en los experimentos de verano. Este 

grupo resultó ser uno de los componentes dominantes del zooplancton en esta estación 

climática. El 21 de Febrero existió un máximo de abundancia del cladócero Moina sp. en el 

tratamiento sin arrecifes, donde su número superó en varios órdenes al de días anteriores y 

posteriores. Ese día, la reducción en la abundancia de cladóceros en los experimentos de 

mesocosmos con arrecifes fue 53 veces, no mostrando diferencias entre tratamientos en los 

dias anteriores y posteriores. Sin embargo, a pesar de no ser este resultado consistente en el 

tiempo, el comportamiento similar en todas las réplicas y la contundencia del resultado nos 

hacen pensar que el efecto sobre esta comunidad es factible.  

 Los mecanismos por el cual los organismos filtradores bentónicos pueden disminuir la 

densidad de organismos zooplanctónicos pueden ser directos e indirectos (MacIsaac, 1966; 

Jack y Thorp, 2000). La predación directa de poliquetos filtradores sobre organismos 

filtradores del zooplancton no ha sido documentada. Sin embargo es poco probable que 

suceda debido a limitaciones en el largo de los cilios laterales externos (en poliquetos 

serpúlidos 250 µm; ver Riisgaard et al., 2002) que componen los tentáculos con los cuales los 

poliquetos capturan la comida (ver también Ten Hove y Weerdenburg 1978). El máximo 

tamaño de partícula que son capaces de capturar está relacionado al tamaño de estas 

estructuras (ver Riisgaard et al., 2000). El rango óptimo de tamaño de partículas capturadas 

eficientemente por el poliqueto F. enigmaticus está entre 2 y 16 µm (Davies et al., 1989), por 
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lo que se les hace difícil capturar a organismos de la talla superiores como por ejemplo los 

cladóceros (entre 700 y 1500 µm; Dodson y Frey, 1991). Igualmente, los mismos podrían ser 

ingeridos de forma pasiva, sin embargo ese mecanismo es más probable en organismos que 

crean corrientes de agua para alimentarse (e.g esponjas: Yahel et al., 2003; ascidias: Petersen 

y Riisgaard, 1992), pero este no es el caso de F. enigmaticus (los serpúlidos utilizan una 

corona de tentáculos ciliados que funciona como un sistema de captura; Fauchald y Jumars, 

1979). Por lo tanto, es poco probable que exista predación directa del poliqueto F. 

enigmaticus sobre la comunidad de cladóceros.  

La relación entre presencia de cladóceros y depresión de biomasa fitoplanctónica ha 

sido muy bien documentada (Lampert et al., 1986, Deneke y Nixdorf, 1999). Estos 

organismos son eficientes pastoreadores de fitoplancton (Bertolo et al., 1999), por lo que su 

requerimiento de comida es alto y por lo tanto la reducción del recurso alimenticio 

(fitoplancton) por los poliquetos (llega al 56 % en verano; Capítulo I; Bruschetti et al, 2008) 

podría generar una disminución de su población. Estudios de limitación de comida y 

predación (e.g., por peces) en cladóceros sugieren que ambos factores regulan su número 

poblacional (Tessier, 1986). El rango de tamaños de partículas que consumen los cladóceros 

(entre 1 y 25 µm; McCauley y Downing, 1985) se solapa perfectamente con el de F. 

enigmaticus, por lo que la competencia por el recurso fitoplanctónico es la hipótesis más 

probable. Además, el 21 de Febrero fue el único día de los muestreados en verano donde no 

existió diferencia significativa en la concentración de clorofila a entre tratamientos con y sin 

arrecifes (ver Fig. I.3C de esta tesis). La diferencia en la abundancia de cladóceros en los 

tratamientos sin arrecifes probablemente generó disminución de la concentración de clorofila 

a, enmascarando el efecto de los arrecifes sobre la productividad de la columna de agua ese 

día. Consecuentemente, los arrecifes de F. enigmaticus al disminuir la biomasa 

fitoplanctónica podrían generar exclusión competitiva, disminuyendo la abundancia de sus 
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competidores por el recurso. Este efecto está limitado a la estación de verano, donde los 

cladóceros están presentes y alcanzan altas densidades poblacionales. Sin embargo, su ciclo 

de vida es corto (de 28 a 108 días aproximadamente; Dodson y Frey, 1991). Estos máximos 

de abundancia de cladóceros coinciden estacionalmente con el máximo efecto de los arrecifes 

sobre la productividad de la columna de agua (Capítulo I; Bruschetti et al., 2008), por lo que 

se verían fuertemente afectados. 

Así como F. enigmaticus podría afectar directamente las poblaciones de cladóceros, 

también es posible que pueda ejercer efectos indirectos negativos sobre ellos. Dentro de los 

efectos indirectos otra alternativa plausible es la predación sobre el zooplancton de la fauna 

acompañante de los arrecifes. En estas estructuras viven una gran abundancia de organismos 

como anfípodos, cangrejos, briozoos, poliquetos de vida libre y gasterópodos (Schwindt e 

Iribarne, 2000). De todos estos organismos los que han sido reportados como forrajeadores 

del zooplancton son los cangrejos adultos de Cyrtograpsus angulatus (Martinetto et al., 

2007). Los mismos ocurren en los arrecifes en altísimas densidades (3600 adultos ha-1, 

Schwindt et al., 2001; tamaño del caparazón= 20 mm a 50 mm; Spivak et al., 1994). Sin 

embargo análisis de contenido estomacal revelaron sólo presencia de ostrácodos y 

foraminíferos, todos del dominio bentónico (ver Martinetto et al., 2007). Por lo tanto es poco 

probable que los cladóceros sean predados por la fauna acompañante que habita en los 

arrecifes. 

En conclusión, los arrecifes de F. enigmaticus podrían generar cambios en la 

diversidad de la comunidad zooplanctónica en experimentos de mesocosmos debido a la 

reducción de la abundancia de las especies filtradoras dominantes como los cladóceros. Los 

mismos fueron los más afectadas por la disminución del fitoplancton, pero solo cuando fueron 

muy abundantes. Este trabajo sugiere que probablemente los efectos de control (pastoreo) de 
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arriba hacia abajo (top-down) pueden impactar indirectamente en otro predador tope 

dominante y afectar la composición y abundancia de la comunidad zooplanctónica. 
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Tabla II.1: Resultados del test de ANOVA de medidas repetidas (MR, ANOVA) sobre la 

abundancia (N= ind / 40 l), riqueza de especies (d= S-1 / log N), equitatividad (J’= H’/ log S) 

y diversidad (H’= -H’= -∑ pi log pi) de la comunidad zooplanctónica en experimentos de 

mesocosmos con y sin arrecifes (tratam) durante diferentes días de muestreo (tiempo) y su 

interacción (t x t) en las estaciones de invierno, primavera y verano en la laguna costera Mar 

Chiquita. 

 

gl F P F P F P F P

Invierno tratam 1    1.44 ns 0.07 ns 1.47 ns 3 ns

tiempo 4 (*) 11 <0,001 18.4 <0.001 44.6 <0.001 36.5 <0.001
t x t 4 (*) 2.8 ns 0.6 ns 0.31 ns 0.4 ns

error 32

Primavera tratam 1 7 <0.001 8 <0.05 4.3 ns 3.16 ns
tiempo 4 15.3 <0.001 11.3 <0.001 (*) 3.3 ns 6 <0.001

t x t 4 2.3 ns 3.6 <0.05 (*)1.02 ns 0.06 ns
error 32

Verano tratam 1 0.95 ns 3.7 ns 4.9 ns 6.4 <0.05
tiempo 3 8.73 <0.001 4.8 <0.05 (*) 6.7 <0.05 8.1 <0.001

t x t 3 9.66 <0.001 0.5 ns (*) 14 <0.001 8.4 <0.001

error 24

Equitatividad J’ Diversidad H’Abundancia Riqueza

Estación Factores

 

(*) Se utilizó el factor de corrección GGE por no cumplir con el supuesto de esfericidad. 
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Tabla II.2:  Resultados del test de ANOVA de medidas repetidas (MR, ANOVA) para la 

abundancia de diferentes grupos del zooplancton en experimentos de mesocosmos con y sin 

arrecifes (tratam) durante diferentes días de muestreo (tiempo) y su interacción (t x t) en las 

estaciones de invierno, primavera y verano en la laguna costera de Mar Chiquita.  

 

(*) Se utilizó el factor de corrección GGE por no cumplir con el supuesto de esfericidad.

gl F P gl F P gl F P

larvas nauplii tratam 1 2 ns 1 2.2 ns 1 18.9 <0.05
tiempo 4 (*) 12.3 <0.05 4 17.5 <0.001 3 60.9 <0.001

t x t 4 (*) 2.26 ns 4 1 ns 3 3.5 <0.05
error 32 - - 32 - - 24 - -

larva poliq. tratam 1 0.16 ns 1 0.44 ns 1 7.7 <0.05

tiempo 4 10.65 <0.05 4 32.5 <0.001 3 35.6 <0.001

t x t 4 3.1 <0.05 4 6.4 <0.001 3 6.7 <0.05

error 32 - - 32 - - 24 - -

copépodos tratam 1 0.08 ns - - - 1 0.2 ns

ciclopoidos tiempo 4 5.3 <0.05 - - - 3 6 <0.05

t x t 4 2.6 ns - - - 3 4.2 <0.05
error 32 - - - - - 24 - -

copépodos tratam 1 0.86 ns 1 7.3 <0.05 1 0.43 ns

calanoidos tiempo 4 5.4 <0.05 4 (*) 15.3 <0.001 3 1.9 ns
t x t 4 2 ns 4 (*) 4.4 <0.05 3 2.1 ns

error 32 - - 32 - - 24 - -

cladóceros tratam - - - - 1 7.8 <0.05

tiempo - - - - 3 33.7 <0.001

t x t - - - - 3 6.9 <0.05

error - - - - 24 - -

grupos Factores

PrimaveraInvierno Verano
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Figura II.1: Representación relativa (%) de las especies principales encontradas en los 

experimentos de mesocosmos en tres estaciones (invierno, primavera y verano). 
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Figura II.2: Comparación estacional (invierno, primavera y verano) de la abundancia (N= ind 

40 l-1), riqueza de especies (d= S-1 / log N), equitatividad (J’= H’/ log S) y diversidad (H’= -

H’= -∑ pi log pi) de la comunidad zooplanctónica en experimentos de mesocosmos con 

arrecifes (barras punteadas) y sin arrecifes (barras blancas) en la laguna costera Mar Chiquita. 

Letras diferentes denotan diferencia entre estaciones.  
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Figura II.3 : Abundancia (ind 40 l-1), riqueza de especies (d= S-1 / log N), equitatividad (J’= 

H’/ log S) y diversidad (H’= -H’= -∑ pi log pi) de la comunidad zooplanctónica en 

experimentos de mesocosmos con arrecifes (barras negras) y sin arrecifes (barras blancas) 

durante diferentes días de muestreo en la estación de invierno en la laguna costera Mar 

Chiquita. Letras diferentes denotan diferencia entre días.  
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Figura II.4.  Abundancia (ind 40 l-1), riqueza de especies (d= S-1 / log N), equitatividad (J’= 

H’/ log S) y diversidad (H’= -H’= -∑ pi log pi) de la comunidad zooplanctónica en 

experimentos de mesocosmos con arrecifes (barras negras) y sin arrecifes (barras blancas) 

durante diferentes días de muestreo en la estación de primavera. Letras diferentes denotan 

diferencia entre días. Los asteriscos muestran diferencias significativas entre tratamientos 

dentro de cada día. La línea horizontal muestra diferencias significativas en el tratamiento.  

 

 



Capítulo II 52 

Figura II.5:  Abundancia (ind 40 l-1), riqueza de especies (d= S-1 / log N), equitatividad (J’= 

H’/ log S) y diversidad (H’= -H’= -∑ pi log pi) de la comunidad zooplanctónica en 

experimentos de mesocosmos con (barras negras) y sin arrecifes (barras blancas) durante 

diferentes días de muestreo en la estación de verano. Letras diferentes denotan diferencia 

entre días. Los asteriscos muestran diferencias significativas entre tratamientos dentro de cada 

día.  
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Figura II.6: Abundancia (ind 40 / l1) de larvas nauplii, larvas de poliquetos, copépodos 

calanoidos y ciclopoidos en experimentos de mesocosmos con (barras negras) y sin arrecifes 

(barras blancas) durante la estación de invierno en la laguna costera Mar Chiquita. 
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Figura II.7:  Abundancia (ind 40 / l) de larvas nauplii, larvas de poliquetos y copépodos 

calanoidos y ciclopoidos en experimentos de mesocosmos con (barras negras) y sin arrecifes 

(barras blancas) durante la estación de primavera en la laguna costera Mar Chiquita. 
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Figura II.8 Abundancia (ind 40 l-1) de larvas nauplii, larvas de poliquetos, copépodos 

calanoidos, ciclopoidos y cladóceros en experimentos de mesocosmos con (barras negras) y 

sin arrecifes (barras blancas) durante la estación de verano en la laguna costera Mar Chiquita. 

Los asteriscos muestran diferencias significativas entre tratamientos para cada día cuando 

existió interacción entre variables (P< 0.05). 
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INTRODUCCIÓN  

Los organismos filtradores remueven gran cantidad de material suspendido de la 

columna de agua (e.g. Hily, 1991; Alpine y Cloern, 1992, Riisgaard et al., 2004) y por 

consiguiente son consideradas especies importantes en ambientes de aguas someras. Una gran 

parte del material ingerido por estas especies es expulsado como heces, y otra fracción del 

material filtrado es empaquetada y eliminada como pseudoheces. Finalmente ambas 

fracciones son depositadas sobre la superficie del sedimento o transportadas horizontalmente 

por el agua (Wotton y Malmqvist, 2001). Las heces y pseudoheces (de ahora en adelante 

“biodepósitos”) expulsadas por los filtradores son agregados en una matriz mucosa, y 

precipitan a mayor velocidad (40 veces mayor) que las partículas no agregadas de las cuales 

están formadas (e.g., bivalvos: Widdows et al., 1998; Giles y Pilditch, 2004; poliquetos: 

Wottom et al., 1998; Wotton y Malmqvist, 2001). Los biodepósitos generados por organismos 

filtradores tienen un alto contenido de Nitrógeno y Carbono debido a que sedimentan 

pequeñas partículas con alto contenido orgánico (Parsons et al., 1984). Estos biodepósitos 

producen un continuo enriquecimiento orgánico del sedimento adyacente (Kautsky y Evans, 

1987) y pueden representar energía potencialmente disponible como fuente de comida para 

los organismos bentónicos (Newell et al., 1982, Zhou et al., 2006). Consecuentemente, los 

filtradores pueden mediar el flujo de partículas e incrementar la entrada de nutrientes desde la 

columna de agua hacia el bentos, incrementando el acoplamiento bento-pelágico (Kautsky y 

Evans, 1987), y adicionalmente, estimular la producción de microalgas bentónicas (Miller et 

al., 1996). 

Poliquetos y bivalvos pertenecen al grupo de organismos que producen mayor 

cantidad de biodepósito como resultado de su actividad filtradora para su alimentación (ver 

Murray et al., 2002), y se encuentran ampliamente distribuidos en diversos ambientes (e.g., 

cuerpos de agua dulce, profundidades marinas y estuarios; Dame, 1996). Como consecuencia 
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de su actividad de filtración, los poliquetos acumulan y concentran partículas, transfiriendo 

materia orgánica desde la columna de agua hacia el sedimento en forma de heces y 

pseudoheces (Giangrande et al., 2005). 

Los arrecifes de F. enigmaticus reducen la biomasa fitoplanctónica y la turbidez del 

agua, y su efecto de pastoreo ha sido postulado como un factor de control de los productores 

primarios (fitoplancton) en el estuario de Zandvlei, Sudáfrica (Davies et al., 1989) y en la 

laguna costera de Mar Chiquita (Bruschetti et al., 2008; Capítulo I). Debajo de los arrecifes de 

F. enigmaticus habitan numerosos individuos adultos del cangrejo nativo Cyrtograpsus 

angulatus (arriba de 167 ind m2; Schwindt e Iribarne, 2000), que se alimentan de las 

microalgas bentónicas (Martinetto et al., 2007; Botto et al., 2005) y de poliquetos del 

sedimento adyacente (Schwindt et al., 2001). Por lo tanto, los arrecifes indirectamente afectan 

a los organismos infaunales (y posiblemente a las microalgas del sedimento) por proveer 

refugio a los cangrejos omnívoros de C. angulatus (Schwindt et al., 2001, Méndez Casariego 

et al., 2004).   

A partir de la actividad filtradora de F. enigmaticus, se genera una continua 

producción de heces y pseudoheces que son liberadas posteriormente al agua circundante 

(obs. pers.). Consecuentemente, se espera un fuerte efecto de la producción del biodepósito 

sobre el contenido de materia orgánica bentónica. Por lo tanto el objetivo de este capítulo es  

evaluar (1) el efecto de la biodepositación del poliqueto F. enigmaticus sobre la materia 

orgánica y la productividad del sedimento, y (2) determinar si los cangrejos que habitan 

debajo de los arrecifes (Cyrtograpsus angulatus), por su actividad, pueden contrarrestar el 

efecto de la depositación de MO al sedimento.  
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MATERIALES Y MÉTODOS  

Área de estudio 

El estudio fue realizado en la porción estuarina de la laguna costera de Mar Chiquita, 

en el paraje San Gabriel y en la desembocadura del arroyo Sotelo donde F. enigmaticus está 

presente (Fig. A). Los experimentos fueron realizados durante las estaciónes de verano de 

2007 y 2008. 

Materia orgánica y contenido de nutrientes del biodepósito de F. enigmaticus. 

El nivel con el cual los biodepósitos alteran los sedimentos y afectan a las 

comunidades bentónicas depende de su calidad y cantidad, y de las características del 

sedimento adyacente (Giles y Pilditch, 2004). Por lo tanto, para evaluar si los biodepósitos de 

F. enigmaticus pueden enriquecer el bentos de la laguna se comparó el contenido de materia 

orgánica del biodepósito y del sedimento. Además, el contenido de nitrógeno del biodepósito 

es considerado un importante indicador de su valor nutricional (Fenchel y Blackburn, 1979). 

Consecuentemente, evaluamos el contenido de nutrientes (N y C) del biodepósito. Para 

determinar el contenido orgánico de las heces y pseudoheces se recolectaron en el campo 

trozos de arrecifes vivos (20 x 20 x 20 cm) durante el mes de Enero de 2007, los cuales fueron 

transportados al laboratorio para su posterior análisis dentro de baldes (vol= 10 l) con agua de 

la laguna. Organismos individuales con tubo  (n= 45) fueron obtenidos de cada arrecife y 

puestos en 15 tubos de ensayo (tres poliquetos por tubo) de 20 ml con agua de la laguna 

filtrada (filtros Whatman GF/C, tamaño de poro= 1.2 µm) durante 2 horas aproximadamente. 

Las heces y las pseudoheces eliminadas por los poliquetos fueron colectadas usando una 

pipeta pauster y puestas en filtros (n= 15) previamente incinerados a 550 º C durante 4 horas. 

Cinco filtros al azar fueron asignados para evaluar el contenido de nutrientes y diez  para el 

contenido de materia orgánica. La MO del material colectado (biodepósito y sedimento) fue 

calculada como la diferencia entre el peso seco (70 º C durante 8 horas) y el peso seco libre de 
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cenizas (a 550 º C durante 4 horas). Los filtros para el contenido de nutrientes fueron secados 

a 70 º C, pesados y guardados en cápsulas para su posterior análisis. El porcentaje de C y N 

del biodepósito fueron evaluados con un espectrómetro de masas en colaboración con la 

Universidad de California (UC Davies). Además, cores (n= 10) de sedimento (diámetro= 5 

cm, profundidad= 3 cm) fueron obtenidos para análisis de materia orgánica partículada 

(MOP) en un área habitada por los arrecifes de F. enigmaticus. Diferencias en la MO entre el 

biodepósito y el sedimento fueron testeadas con un test de t (Zar, 1999). 

Trampas de biodepósito 

Trampas de sedimentación en el campo fueron usadas para estimar el contenido de 

MO del biodepósito generado por los poliquetos. Debido a que las condiciones 

hidrodinámicas (e.g., velocidad de corriente) pueden determinar la forma que los biodepósitos 

modifican los sedimentos (Giles y Pilditch, 2004), los mismos fueron realizados en dos 

diferentes áreas de la laguna: la bahía de Sotelo y en el paraje San Gabriel. La bahía Sotelo es 

una zona de baja profundidad con bajo intercambio hidrodinámico (ver Marcovecchio et al., 

2005). Al contrario, el paraje San Gabriel está localizado relativamente cerca de la 

desembocadura de la laguna por lo que tiene mayor influencia marítima, y debido a su cauce 

angosto mayor velocidad en las corrientes de agua (40 cm s-1; Lanfredi et al., 1987) 

comparado con Sotelo (ver Lanfredi et al., 1987). Las trampas de sedimentación consistieron 

en embudos plásticos (diámetro= 19 cm, profundidad= 20 cm, n= 20, Fig.III.1A) enterrados 

en el sedimento y perpendiculares al flujo dominante. En la boca de cada embudo se colocó 

un cilindro (de ahora en adelante core; profundidad= 10 cm, diámetro= 10 cm) de arrecifes 

vivos (n= 10) o arrecifes muertos (n= 10; usados como controles). El tratamiento de arrecifes 

muertos fue considerado para evaluar el efecto de la estructura sobre la depositación de 

partículas. Luego de 7 días, el sedimento (sedimentación natural) y el biodepósito fueron 

colectados de los embudos. El material colectado fue transferido a frascos y una alícuota (100 
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g por réplica) fue colectada para determinar el contenido de MO (calculado de la forma antes 

descripta). Diferencias en el contenido de MO entre embudos con arrecifes vivos y embudos 

con arrecifes muertos fue evaluado con un test de t (Zar, 1999). 

Contenido orgánico del sedimento adyacente a los arrecifes 

Para determinar si existe una relación entre la distancia a los arrecifes de F. 

enigmaticus y la materia orgánica del bentos se tomaron 10 cores de sedimento (profundidad= 

3 cm, diámetro= 5 cm) a diferentes distancias desde el borde de los mismos (0 cm, 50 cm, 100 

cm y 200 cm, siguiendo a Schwindt e Iribarne 2000) durante el mes de Enero de 2007. El 

contenido de materia orgánica de los cores fue calculado de la forma antes mencionada. Los 

arrecifes fueron elegidos al azar y con similar diámetro (2.5 m – 3 m) en el área de estudio 

(San Gabriel, Fig. 1). La hipótesis nula de diferencias en el contenido de MO entre distancias 

fue evaluado con un ANOVA de una vía (Zar, 1999). 

Experimentos de mesocosmos 

Se realizaron experimentos de mesocosmos in situ para evaluar si los poliquetos por su 

actividad de filtración y depositación aumentan la MO depositada en el sedimento circundante 

durante el mes de Marzo de 2008. Los experimentos consistieron en 20 baldes plásticos 

circulares con fondo (diámetro= 20 cm, altura= 40 cm, Volumen= 12 l, ver Fig.III.1B) 

enterrados 15 cm en el sedimento en la zona litoral de la laguna. El extremo superior del balde 

estuvo 20 cm arriba del máximo nivel de agua de la laguna para evitar que la misma ingrese al 

mismo. Se realizaron dos tratamientos: (a) con arrecifes y (b) sin arrecifes, con 10 replicas 

cada uno durante 24 hs. Los mesocosmos sin arrecifes (baldes vacíos; de ahora en adelante 

“tratamiento sin arrecife”) sirvieron como control, colectando solamente la sedimentación 

natural (sin biodepósito). Los mesocosmos fueron localizados al azar en el mismo nivel de 

marea y a similares distancias desde la costa (dos metros aproximadamente) en un área donde 

naturalmente habitan los arrecifes de F. enigmaticus.  Cores (diámetro= 10 cm, altura= 10 
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cm) de arrecifes con poliquetos vivos fueron obtenidos en el sitio de estudio e introducidos en 

un cilindro plástico (diámetro= 12 cm, altura= 9 cm). Los cilindros plásticos fueron utilizados 

para contener el sedimento existente entre los tubos de los arrecifes, y evitar de esta manera 

una sobreestimación del biodepósito de los arrecifes colectado del fondo de los baldes. Los 

arrecifes fueron previamente lavados con agua de la laguna para remover los organismos 

macro y meiofaunales y también el sedimento adherido. Todos los baldes fueron llenados con 

10 l de agua de la laguna y luego en los mismos fue introducido el cilindro plástico con el 

fragmento de arrecife (de ahora en más “tratamiento con arrecife”; ver Fig.III.1B). Pasadas las 

24 horas, el biodepósito y el material sedimentado naturalmente (proveniente del tratamiento 

con arrecifes y sin arrecifes respectivamente) fueron colectados del fondo de los baldes con 

una pipeta Pauster y almacenados en frascos para su posterior análisis. La MO del material 

colectado fue calculada de la forma antes mencionada (ver sección 2.1). En orden de 

confirmar la actividad de filtración de los poliquetos se determinó la concentración de Cla a 

in vivo (µg l-1) y la turbidez del agua (Unidad de Turbidez Nefelométricas) en cada 

mesocosmo con un fluorómetro de campo (Turner Design, Modelo 8000-01. Rango de 

detección: 0.05-300 µg Cla in vivo l-1 y 0.5-150 UTN). Además, una muestra de agua (500 

ml) de cada mesocosmo fue obtenida y filtrada a través de filtros Whatman GF/C (diámetro= 

47 mm, tamaño de poro= 1.2 µm) con el objetivo de calcular la materia orgánica partículada 

(MOP) del material en suspensión (fitoplancton y seston en general). La MOP fue calculada 

de la forma antes mencionada para el contenido de MO (sección previa). 

Diferencias en la MO entre el biodepósito y el material sedimentado naturalmente fue 

testeado con un test de t (Zar, 1999). Además, las diferencias en la turbidez, la concentración 

de Cla in vivo y la MOP del agua de los baldes entre tratamientos (con y sin arrecifes) fue 

analizada con un test de t (Zar, 1999). 

Metabolismo del sedimento adyacente a los arrecifes 
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En el caso que el biodepósito genere un incremento de la materia orgánica en los 

alrededores de los arrecifes, se esperaría también un incremento en el metabolismo del 

sedimento adyacente. Para evaluar esta predicción, se evalúo el cambio en la concentración de 

oxígeno disuelto en agua dentro de cámaras cilíndricas transparentes y oscuras (siguiendo a 

Stutes et al., 2006) enterradas sobre la superficie del sedimento (n= 8, diámetro= 12 cm, 

altura= 9 cm, volumen= 1 l) a tres distancias desde el borde del sedimento (0 cm, 50 cm, y 

100 cm, siguiendo a Schwindt e Iribarne 2000). La mitad de las cámaras transparentes fueron 

cubiertas con cinta negra para evitar la entrada de luz. Una cámara transparente y una oscura 

fueron colocadas a cada distancia desde el arrecife (n= 5). Solamente los primeros 7 cm de la 

cámara estuvieron arriba de la superficie del sedimento y se mantuvieron con agua. Todas las 

incubaciones fueron hechas con días soleados, al mediodía y con el mismo nivel de marea 

(profundidad media= 40 cm aproximadamente) durante el mes de Diciembre de 2007. Al 

comienzo del tiempo de incubación se midieron cambios en la concentración de oxígeno 

disuelto en cada cámara con un sensor de oxígeno disuelto (Hach® SensION6™ Waterproof 

Dissolved Oxygen Meter; rango de concentración: 0-20 mg/l, precisión: ±1%) y luego se 

procedió al tapado de las mismas (las cámaras tienen un orificio en la parte superior de 1 cm 

de diámetro que permaneció cerrado durante el período de incubación) con un tapón de goma. 

Al final del tiempo de incubación, se tomaron muestras de agua de las cámaras (volumen= 50 

ml) a través del orificio en la parte superior con una jeringa de 60 ml. Luego el agua fue 

transferida a una botella (60 ml) y la concentración de oxígeno fue determinada. Se midió 

cambios en la concentración de oxígeno disuelto en agua (final menos inicial) en cada una de 

las cámaras, donde la producción neta del sedimento (PNS) correspondió a la diferencia en las 

cámaras transparentes, y la respiración del sedimento (RS) a la diferencia en las cámaras 

oscuras. La PNS y la RS fueron determinadas de la ecuación (en Stutes et al., 2006): 

      PNS= [(f – i) / t] x C x H x Pcon 
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RS= [(f – i) / t] x C x H x R 

Donde f e i son la concentración de oxígeno disuelto (mg l-1) al final y al inicio de la 

incubación, t es el tiempo de incubación (horas), C es el factor de corrección de litros a m3, H 

es la altura de la columna de agua en la cámara (0.09 m), Pcon es el factor de conversión de 

oxígeno / carbono para la producción neta del sedimento (0.344 mg C mg–1 oxígeno basado 

en un cociente fotosintético de 1.2 y respiratorio de 1: Strickland y Parsons, 1972), y R es el 

factor de corrección oxígeno / carbono para la respiración del sedimento (0.375 mg C mg–1 de 

oxígeno basado en un cociente respiratorio de 1: Strickland y Parsons, 1972).  

 Finalmente, la producción bruta del sedimento (PBS, en mg C m-2 sedimento h-1) fue 

calculada como la diferencia entre la PNS y la RS. Las diferencias en PNS, RS y PBS entre 

distancias desde los arrecifes fueron evaluadas con un ANOVA de una vía (Zar, 1999). 

Efecto de los cangrejos en la productividad del sedimento 

Individuos adultos de la especie Cyrtograpsus angulatus habitan debajo de los 

arrecifes de F. enigmaticus (Schwindt e Iribarne, 2000; ver Fig. III.2) y se alimentan de las 

microalgas bentónicas (Martinetto et al., 2007), y por lo tanto pueden afectar la producción 

primaria bentónica del sedimento adyacente a los arrecifes. Si este es el caso, este efecto 

podría contrarrestar la posible depositación de MO por el biodepósito. Consecuentemente, se 

realizó un experimento de exclusión de cangrejos en orden de detectar el posible efecto 

producido por estos cangrejos durante el mes de Marzo de 2008. Los experimentos 

consistieron de los siguientes tratamientos (n= 9): (a) cajas cerradas que excluyeron a los 

cangrejos (de ahora en más “caja”), (b) control de caja localizadas 5 cm arriba de la 

superficie, lo que permitió el libre movimiento de los cangrejos pero con la misma estructura 

para detectar potenciales artefactos de las cajas (de ahora en más “control”), y (c) un control 

abierto sin caja (de ahora en más “afuera”. La exclusión de cangrejos y el control de caja 

fueron realizadas con cerramiento plástico (35 cm de altura, 110 cm de largo, 30 cm de ancho 
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y 1 cm de tamaño de malla). Las cajas fueron colocadas desde el borde de los arrecifes hacia 

fuera (radialmente) y sostenidas con cuatro estacas de PVC (altura= 50 cm) en cada esquina. 

Luego de 20 días, las cajas fueron removidas y se midió a diferentes distancias de los 

arrecifes la productividad del sedimento por cambios en la concentración del oxígeno disuelto 

dentro de las cámaras claras y oscuras. La metodología utilizada fue la misma que en la 

sección anterior. 

La hipótesis nula de falta de diferencias en la PNS, la RS y la PBS entre tratamientos y 

distancias a los arrecifes fue evaluada con un test de ANOVA de dos vías en bloque (Zar, 

1999), con el factor arrecifes como bloque y la distancia y  el tratamiento como factores fijos. 

Para excluir la posible interacción entre los factores (tratamiento y bloques) se uso el test de 

Tukey para no-aditividad (Zar, 1999).  

RESULTADOS 

Materia orgánica y contenido de nutrientes del biodepósito de F. enigmaticus. 

El porcentaje de MO del biodepósito de F. enigmaticus (x= 43.9 %, DE= 1.3) fue 21 

veces mayor que el porcentaje del sedimento adyacente a los arrecifes (x= 2.05 %, DE= 0.3; 

t= -218, gl= 18, n= 10, P< 0.001). El contenido de carbono y nitrógeno del biodepósito fue 

6.93 µg N mg de materia-1 y 53 µg C mg respectivamente. La composición promedio del 

biodepósito de F. enigmaticus expresada como el porcentaje de peso seco fue 5.3 % de C 

(DE= 1.2) y 0.7 % de N (DE= 0.2). La relación C/N fue 7.8 (DE= 0.8). 

Trampas de biodepósito 

En la bahía de Sotelo, el área con baja energía, el porcentaje de MO en el material 

particulado biodepositado fue 18% mayor que en el material sedimentado naturalmente (t= -

2.42, gl= 14, n= 8, P< 0.05; Fig III.3). Sin embargo, en el paraje San Gabriel, el área de 
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relativamente mayor energía, el porcentaje de MO del biodepósito no fue diferente del 

material sedimentado naturalmente (t= 0.8, gl= 14, n= 8, P> 0.05, Fig. III.3). 

Contenido orgánico del sedimento adyacente a los arrecifes 

No se encontraron diferencias  en el porcentaje de materia orgánica del sedimento 

entre las diferentes distancias a los arrecifes  (ANOVA: F3,36= 1, MS= 0.08, P > 0.05; Fig. 

III.2). El porcentaje de materia orgánica en el sedimento fue 2.15 % (DE= 0.41), 2.1% (DE= 

0.3), 1.97% (SD= 0.22), 1.97% (DE= 0.15) para 0 cm, 50 cm, 100 cm y 200 cm desde el 

borde de los arrecifes respectivamente.  

Experimentos de mesocosmos 

La concentración de Cla in vivo en los mesocosmos con arrecifes fue menor que en el 

mesocosmos sin arrecifes (t= -14.24, gl= 18, P< 0.01). Similarmente, la turbidez 

(transformación logarítmica; t= -7.05, gl= 18, P< 0.01) y la MOP (t = -7.84, gl= 18, P< 0.01) 

del agua de los baldes fue menor cuando los poliquetos estuvieron presentes (Fig. III.4). El 

decrecimiento promedio en la concentración de Cla in vivo, la turbidez de la columna de agua 

y la MOP debido al pastoreo de F. enigmaticus fue de  47.6 % (DE= 8.4), 52.8 % (DE= 11.6) 

y 23.7% (DE= 6) respectivamente. La MO depositada en el fondo de los baldes con arrecifes 

fue más de dos veces mayor que la depositada en los tratamientos sin arrecifes (t= 3.02, gl= 

18, P < 0.01; Fig. III.4). Los tratamientos con arrecifes depositaron 0.77 g m2 (DE= 0.34) de 

material orgánico en el fondo, en cambio los tratamientos sin arrecifes depositaron 0.34 g m2 

(DE= 0.28), donde la depositación promedio de los arrecifes fue de 0.43 g de MO m-2 día-1. 

Metabolismo del sedimento adyacente a los arrecifes 

La producción neta del sedimento (PNS) aumentó con el incremento a las distancias 

desde el borde de los arrecifes (F2, 15= 6.06, n= 6, SC= 308.1, P< 0.05; Fig. III.5). A 100 cm 

desde el borde de los arrecifes, la SNP fue aproximadamente 7 veces mayor que a los 50 cm o 

en el borde de los arrecifes. La respiración del sedimento (RS) no varió entre distancias a los 
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arrecifes (ANOVA, F2, 15= 0.75, n= 6, SC= 79.9, P> 0.05; Fig. III.5). Como la PNS, la 

producción primaria bruta (PPB) del sedimento incrementó desde el borde de los arrecifes 

llegando a un valor máximo a los 100 cm desde el borde (raíz cuadrada; ANOVA, F2,15= 4.03, 

n= 6, SC= 4.9, P< 0.05; Fig. III.5). La PPB a los 100 cm fue más de dos veces mayor que en 

el borde de los arrecifes. 

Efecto de los cangrejos en la productividad del sedimento 

La producción primaria bruta (PPB) varió entre tratamientos y distancias, como indicó 

el efecto significativo en la interacción entre los factores (ANOVA, F4,24= 3.25, SC= 469.27, 

P< 0.05; Fig. III.6). No fue detectado efecto en el control de cajas (Fig. III.6). En el borde de 

los arrecifes, la PPB fue tres veces mayor en el sedimento sin cangrejos que en las cajas 

control y en el sedimento con cangrejos. A 50 y 100 cm desde los arrecifes, no existió efecto 

de tratamiento en la PPB del sedimento. 

 La respiración del sedimento (RS) varió entre distancias (ANOVA, F2,24= 6.62, SC= 

873.5, P< 0.01, Fig. III.6), sin embargo no se encontraron diferencias entre los tratamientos 

(ANOVA, F2,24= 2.91, MS= 384.6, P= 0.07). La respiración del sedimento cercano a los 

arrecifes (distancia cero) fue menor que la encontrada a los 100 cm de los mismos. No se 

encontraron diferencias en la respiración del sedimento a los 50 y 100 cm. 

 La producción neta del sedimento (PNS) difirió entre tratamientos (ANOVA, F2,24= 

5.24, SC= 595.8, P< 0.05) y distancias (ANOVA, F2,24= 4.3, MS= 485.6, P< 0.05; Fig. III.6). 

La PNS fue 50% en el tratamiento sin cangrejos comparado con el tratamiento con presencia 

de los mismos. No se encontraron diferencias en la PNS entre el control de caja y el 

tratamiento afuera. La PNS cercana a los arrecifes fue 50% menor que a los 50 cm y 100 cm 

desde los arrecifes.  

DISCUSION 
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Ficopomatus enigmaticus es el filtrador bentónico más importante de la laguna de Mar 

Chiquita, y los resultados muestran que su efecto sobre el contenido de MO del sedimento es 

importante. La actividad de filtración de este poliqueto invasor puede decrecer la 

concentración del seston y consecuentemente incrementar la depositación de MO sobre el 

bentos. Sin embargo en muestreos de campo no se encontraron diferencias en el contenido de 

MO entre diferentes distancias a los arrecifes donde supuestamente el biodepósito podría ser 

depositado. En experimentos de laboratorio se encontró que el contenido de MO del 

biodepósito generado por F. enigmaticus es mayor que el contenido de MO del sedimento 

circundante. Las trampas de sedimentación con arrecifes vivos mostraron mayor contenido de 

MO comparado con trampas con arrecifes muertos en un área con baja corriente de agua. La 

macrofauna dominante que habita debajo de los arrecifes (adultos de la especie Cyrtograpsus 

angulatus), se alimenta del contenido orgánico del sedimento y por lo tanto podrían estar 

subsidiados por el descarte que generan los arrecifes. Esta interacción está disminuyendo en 

parte el efecto que tiene el biodepósito de F. enigmaticus sobre el sedimento, y por lo tanto 

los cangrejos están jugando un papel importante en el contenido de MO del sedimento 

adyacente a los arrecifes, modulando su disponibilidad. 

Los experimentos de mesocosmos in situ mostraron que la filtración por los poliquetos 

decrece considerablemente la biomasa fitoplanctónica (arriba del 45% por día), la turbidez 

(arriba del 50%) y la MO partículada (arriba del 20%) del agua, y consecuentemente 

incrementan la MO depositada sobre el fondo (arriba del 50 %). El efecto de F. enigmaticus 

sobre el seston en la laguna costera de Mar Chiquita fue observado en otro trabajo (ver 

Bruschetti et al., 2008; Capítulo I de esta tesis), pero la contribución (MO en forma de 

biodepósito) de esta especie invasora a la MO del sedimento nunca había sido evaluada. 

El enriquecimiento con MO puede cambiar la composición de los sedimentos y las 

comunidades bentónicas (van Es, 1982). La calidad y cantidad de los biodepósitos generados 
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por los filtradores bentónicos y las características físicas y químicas del sedimento determina 

el nivel que los mismos pueden ser alterados (Giles y Pilditch, 2004). Típicamente, los 

filtradores bentónicos producen un gran número de “pellets” fecales, y es su alta tasa de 

filtración y abundancia lo que los hace significantes transformadores de MO. Por ejemplo, los 

biodepósitos de bivalvos producen un continuo enriquecimiento orgánico del sedimento 

(Kautsky y Evans, 1987), y son capaces de transferir significantes cantidades de nitrógeno y 

fósforo desde la columna de agua hacia el bentos (Peterson y Heck, 1999). Además, el 

contenido de nitrógeno del biodepósito ha sido considerado como un importante indicador de 

su valor nutricional y su importancia como recurso alimenticio para los organismos 

bentónicos (Kautsky y Evans, 1987). Material con una relación C/N de 5.5 es considerado 

típico de bacteria, y valores cercanos a 8 indican presencia de fitoplancton, heces y otros 

materiales fácilmente degradables con alto valor nutricional (Fenchel y Blackburn, 1979, 

Kautsky y Evans, 1987). Este trabajo muestra que el contenido de MO del biodepósito del 

poliqueto F. enigmaticus fue 20 veces mayor que el contenido de MO del sedimento 

adyacente a los arrecifes. Además, la relación C/N del biodepósito fue aproximadamente 8, 

por lo tanto puede ser clasificado como material de alto valor nutricional (ver Kautsky y 

Evans, 1987). Las trampas de sedimento también sugieren que el efecto de los arrecifes sobre 

la MO puede tener diferentes resultados acorde a las características hidrológicas del lugar. Por 

esta razón, las condiciones hidrodinámicas también determinan como los biodepósitos 

modifican el sedimento existente (Giles y Pilditch, 2004).  

Heces y pseudoheces de bivalvos son resuspendidos a velocidades de corrientes 

superiores a 25 cm s-1 y 15 cm s-1 respectivamente, y por lo tanto con flujos de agua por 

debajo de esos valores el biodepósito tiende a acumularse sobre el fondo (Widdows y 

Navarro, 2007). En San Gabriel, donde la velocidad de la corriente del agua es lo 

suficientemente alta como para resuspender las heces y pseudoheces, la presencia de arrecifes 
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vivos en las trampas no afectó el contenido de MO del sedimento depositado. Contrariamente, 

en la bahía de Sotelo, donde el movimiento del agua es menor y con un régimen hidrológico 

más estable (ver Lanfredi et al., 1987), el contenido de MO del material depositado por F. 

enigmaticus fue mayor que la MO de las partículas sedimentadas naturalmente, sugiriendo la 

importancia de las condiciones hidrológicas (velocidad de la corriente) en la sedimentación 

del material particulado. Por lo tanto, si el biodepósito sedimenta, el sedimento debería estar 

enriquecido y este enriquecimiento debería decrecer a medida que nos alejamos de los 

arrecifes. Sin embargo, no se encontraron diferencias en la MO del sedimento a diferentes 

distancias de los arrecifes (ver también Schwindt et al., 2001) y por lo tanto el biodepósito no 

está siendo depositado en las cercanías a los mismos, sino que está siendo transportado por las 

corrientes o removido posteriormente a la depositación.  

Los biodepósitos pueden pasar directamente al bentos por sedimentación o pueden ser 

incorporados al material suspendido y entonces ser horizontalmente transportado y 

diseminado por  las corrientes en grandes áreas (Wotton y Malmqvist, 2001). En este trabajo, 

los experimentos de mesocosmos in situ mostraron que en ausencia de corrientes de agua la 

presencia de arrecifes de F. enigmaticus produce un aumento en la depositación de MO en el 

bentos. El contenido de MO del sedimento colectado en los mesocosmos con arrecifes fue dos 

veces mayor que el colectado sin arrecifes. Por lo tanto, en San Gabriel el material 

(biodepósito) expulsado por los arrecifes puede ser dispersado por el agua y depositado en 

otro lugar. Como los arrecifes de F. enigmaticus se encuentran en alta densidad en esta 

laguna, es razonable esperar que una porción del biodepósito sea un componente importante 

de la carga de partículas totales de la columna de agua.    

La MO depositada como heces y pseudoheces de los organismos filtradores representa 

una gran porción de la energía y de los nutrientes potencialmente disponibles para el consumo 

de invertebrados (Stuart et al., 1982) y de la vegetación acuática sumergida (Peterson y Heck, 
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1999). Debido a su alto contenido energético, los biodepósitos son importantes recursos 

alimenticios para la macrofauna bentónica (Roditi et al., 1997) y adicionalmente, pueden 

estimular la producción de microalgas bentónicas (Miller et al., 1996). En este trabajo, 

contrario a la hipótesis planteada, las incubaciones con cámaras bentónicas mostraron una 

disminución en la productividad primaria bruta del sedimento (PBS) en la zona más cercana a 

los arrecifes. Sin embargo, debajo de los arrecifes de F. enigmaticus habitan grandes 

cantidades de organismos adultos de la especie Cyrtograpsus angulatus (tamaño del 

caparazón= 20 mm a 50 mm, Spivak et al., 1994). Análisis de contenido estomacal (Schwindt 

et al., 2001, Martinetto et al., 2007) y de isótopos estables (Botto et al., 2005) mostraron que 

las algas bentónicas son la principal fuente nutritiva de estos cangrejos. Este factor acoplado 

con los resultados obtenidos en este trabajo revela que la presencia de los cangrejos puede 

generar un decrecimiento en la PBS en áreas próximas a los arrecifes. Este resultado puede 

ser una consecuencia directa de la actividad de forrajeo de C. angulatus sobre las microalgas 

bentónicas (microfitobentos) o un efecto indirecto de bioturbación del sedimento debido a las 

actividades del mismo. Cualquiera sea la causa, la remoción de los cangrejos (experimentos 

de exclusión) generó un aumento de la PBS en el borde de los arrecifes. Por lo tanto los 

arrecifes además de proveer estructura a los cangrejos y disminuir su predación (Méndez 

Casariego et al., 2004) están subsidiando parte de su alimentación aumentando la MO del 

sedimento adyacente del cual se alimentan. Este resultado muestra que los arrecifes aumentan 

la productividad del sedimento adyacente probablemente debido a la biodepositación, sin 

embargo puede ser contrarrestado por un efecto negativo indirecto debido a la facilitación del 

asentamiento de los cangrejos por los mismos (ver Schwindt et al, 2001). 

  En conclusión, este trabajo muestra que F. enigmaticus puede enriquecer el sedimento 

que lo rodea debido a sus altas tasas de filtrado del agua. Sin embargo, el flujo de la marea 

podría dispersar las cargas de biodepósito resultando en un menor enriquecimiento del 
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sedimento cercano a los arrecifes. Sumado a esto, la actividad de los cangrejos que habitan 

debajo de los mismos, puede contrarrestar el efecto positivo de los poliquetos sobre la MO del 

sedimento. En resumen, estos procesos (alimentación por filtración y producción de 

biodepósito) están ligados, resultando en un incremento del flujo de partículas desde la 

columna de agua al fondo de la laguna e incrementando el acoplamiento bento-pelágico. 
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Fig. III.1  Diagrama esquemático de una trampa de sedimentación (A) y un mesocosmo (B). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



Capítulo III 74 

Fig. III.2  Arrecife de F. enigmaticus en marea baja. Cangrejo adulto de la especie 

Cyrtograpsus angulatus que habita en el sedimento debajo de los arrecifes (flecha blanca). 
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Fig. III.3:  Materia orgánica (%) depositada en las trampas de sedimento (embudos) con 

arrecifes vivos y arrecifes muertos en San Gabriel y la bahía de Sotelo. El asterisco indica 

diferencias entre tratamientos.    



Fig. III.4.  Cla in vivo (µg / l), turbidez (NTU), materia orgánica partículada (MOP; mg MO / 

l) del agua de los mesocosmos, y MO depositada (gr / m2) en el fondo de los baldes en los 

tratamientos con arrecifes y sin arrecifes. Los asteriscos indican diferencias entre 

tratamientos. 
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Fig. III.5 :  Producción primaria neta (PNS), respiración (RS) y productividad primaria bruta 

(PBS) del sedimento a diferentes distancias (0, 50 y 100 cm) desde el borde de los arrecifes. 

Las líneas horizontales indican diferencias no significativas (P> 0.05). 
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Fig. III.6  Producción primaria neta (PNS), respiración (RS) y productividad primaria bruta 

(PBS) del sedimento a diferentes distancias (0, 50 y 100 cm) desde el borde de los arrecifes en 

cajas con exclusión de cangrejos (caja), control de caja (control) y con cangrejos (afuera). 

Diferentes letras indican diferencias significativas (P> 0.05). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

  

CAPÍTULO IV 

 

 

Efectos del poliqueto invasor Ficopomatus enigmaticus sobre el uso de 

hábitat y el comportamiento de forrajeo de aves migratorias y locales en la 

laguna costera de Mar Chiquita 
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INTRODUCCIÓN 

Las invasiones biológicas son una amenaza para la integridad ecológica de los 

ecosistemas del mundo (Pimentel et al., 2001) y han sido postuladas como una consecuencia 

directa e indirecta de la globalización (Vitousek et al., 1997; Bright, 1999). Las especies 

invasoras han afectado de manera positiva y negativa poblaciones, comunidades y procesos 

ecosistémicos (Ruiz et al., 1997; Crooks, 2002). En la actualidad, continúan invadiendo y 

alterando ecosistemas, especialmente los ambientes costeros (Carlton, 1996; Wasson et al., 

2001). En los ecosistemas costeros del Sudoeste Atlántico se han reportado numerosas 

especies invasoras que se expandieron rápidamente (ver Orensanz et al., 2002) afectando 

diferentes ambientes como intermareales rocosos (Hidalgo et al., 2005; Rico y Lopez Gappa, 

2006), bahías (Orensanz et al., 2002) y lagunas costeras (Schwindt e Iribarne, 1998; Muniz et 

al., 2005). Algunas de ellas han causado grandes problemas ecológicos y económicos, y por 

lo tanto el énfasis del impacto de las especies invasoras ha sido puesto en los efectos 

negativos sobre los ecosistemas (Crooks, 2002), y por lo tanto poca atención ha sido puesta 

sobre los efectos positivos de las mismas (ver Escapa et al., 2004). Estos efectos han sido 

reportados para diversas especies (e.g., Simberloff y Von Holle, 1999; Tecco et al., 2006; 

Escapa et al., 2004), sin embargo subestimados en ecología, y las planicies de marea 

fangosas no son la excepción.  

En los intermareales de fondo blando las estructuras tridimensionales abióticas son 

escasas, pero sin embargo son hospedadores de numerosas estructuras biogénicas. En estas 

planicies de marea, los organismos considerados ingenieros ecosistémicos juegan un rol 

primordial en la creación de hábitat (Jones et al., 1994; Gutierrez e Iribarne, 2004). Los 

ingenieros ecosistémicos son organismos que directamente o indirectamente modulan la 

disponibilidad de los recursos para otras especies, causando cambios en el estado físico de 

los materiales bióticos y abióticos (Jones et al., 1994). Bivalvos (e.g., ostras, Escapa et al., 
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2004; mejillones, Crooks, 1998; almejas, Gutiérrez et al., 2003), pastos marinos (Reusch, 

1998), cangrejos (Botto et al., 2006) y poliquetos (Kaithov et al., 1999; Zühlke, 2001) son las 

estructuras biogénicas más conspicuas y buenos ejemplos de creadores de sustrato. Estos 

organismos incrementan la heterogeneidad espacial y la estructura del hábitat (Crooks y 

Khim, 1999; Escapa et al., 2004), y consecuentemente incrementan el área para el 

asentamiento de invertebrados bentónicas (Crooks, 1998; Zühlke, 2001). Además, elevan el 

fondo y crean nuevos hábitats con mayor tridimensionalidad, ofreciendo refugios y 

moderación del estrés físico para la fauna asociada (e.g., Gutiérrez et al., 2003). Por lo tanto, 

en las planicies de fondo blando, los ingenieros ecosistémicos contienen mayores densidades 

de fauna asociada comparada con las planicies circundantes. Esta fauna asociada son 

especies presas para un gran número de aves, constituyendo un importante suministro de 

comida alternativo. A su vez, las aves migratorias pueden beneficiarse de estas estructuras 

biogénicas al utilizarlas como importantes áreas de forrajeo y descanso (Hilgerloh, 1997; 

Petersen y Exo, 1999). 

Los poliquetos tubícolas son ingenieros ecosistémicos (Hutchings, 1998; Zühlke, 

2001; Schwindt e Iribarne, 2000) que incrementan la complejidad estructural del hábitat y la 

diversidad y abundancia de las especies bentónicas, cambiando la composición de la 

comunidad (e.g., Zühlke, 2001; Callaway, 2003; Bolam y Fernández, 2003; Dubois et al., 

2006). Una especie exótica capaz de modificar el hábitat físico y crear sustrato para el uso 

por otros organismos es el poliqueto formador de arrecifes F. enigmaticus (Schwindt e 

Iribarne, 2000; Schwindt et al., 2001). Durante las últimas décadas, la cobertura de los 

arrecifes se incrementó notoriamente (Schwindt et al., 2004b), y agregados de similar tamaño 

coalescieron para formar plataformas de varios metros de largo (Schwindt et al., 2004b). 

Estas áreas quedan descubiertas con la marea baja, y son frecuentemente utilizadas por las 

aves costeras que habitan la laguna (Isaac, 1994; Martinez, 2001). La laguna costera de Mar 
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Chiquita es un importante sitio de descanso y alimentación para aves migratorias (i.e., el 

pitotoy grande Tringa melanoleuca, pitotoy chico T. flavipes, el playerito rabadilla blanca 

Calidris fuscicollis, y el chorlo ártico Pluvialis squatarola; Botto et al., 1998) y también para 

las aves locales (i.e., el cormorán Phalacrocorax olivaceus, las gaviotas Larus dominicanus 

y L. maculipennis, el tero real  Himantopus melanurus, el tero común Vanellus chilensis, el 

cisne cuello negro Cygnus melanocoryphus, la cigüeña americana Ciconia maguari, y el 

chimango Milvago chimango; Martínez, 2001). Sin embargo, nada se conoce del efecto de 

los arrecifes sobre el uso de hábitat y el comportamiento de forrajeo por las aves. 

Por lo tanto, el objetivo principal de este capítulo fue (1) evaluar por medio de 

muestreos y de experimentos de campo el efecto de los arrecifes del poliqueto F. enigmaticus 

sobre el uso de hábitat y el comportamiento de forrajeo de las aves costeras migratorias y 

locales, y (2) evaluar el potencial impacto de predación de las aves sobre la epifauna e 

infauna asociada a los arrecifes en la laguna de Mar Chiquita. 

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Área de estudio 

 Los experimentos y observaciones de campo fueron realizados en el paraje San 

Gabriel (ver Fig.A y Fig. IV.1A y B), a aproximadamente 6 Km de la desembocadura de la 

laguna, desde Noviembre de 2004 a Marzo de 2005, y Noviembre de 2005 a Marzo de 2006. 

Estos períodos comprenden dos estaciones migratorias enteras para las aves migratorias (ver 

Myers y Myers, 1979) en los cuales también están presentes numerosas especies locales 

(aves no migratorias; Martinez, 2001). Esta zona provee una zona intermareal ocupada 

principalmente por arrecifes de F. enigmaticus (Fig. IV.1A) alternando con zonas de igual 

característica pero sin la presencia de los mismos (Fig. IV.1B). 

Disponibilidad de presas bentónicas 
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Los organismos que forman arrecifes pueden afectar las comunidades infaunales y 

epifaunales, e indirectamente a sus predadores (Petersen y Exo, 1999). Para evaluar si 

existen diferencias en la disponibilidad de presas entre áreas potencialmente usadas por las 

aves (áreas con arrecifes, y áreas sin arrecifes (Fig. IV.1A y B), se tomaron al azar 10 cores 

(diámetro= 10 cm, profundidad= 10 cm) en cada una de las áreas antes mencionadas: borde 

de los arrecifes de F. enigmaticus y del sedimento sin arrecifes. Cada muestra fue dividida en 

dos capas: superior (0 – 5 cm) e inferior (5.1 – 10 cm) para evaluar si existe distribución 

vertical preferencial de los organismos. Los organismos retenidos fueron preservados en 

alcohol 70 % e identificados, medidos y cuantificados bajo lupa (2 X 10). Diferencias en la 

abundancia de organismos entre áreas y profundidad fueron evaluadas con un test de 

ANOVA de dos vías (sitio y profundidad; Zar, 1999). En el caso de no cumplir con los 

supuestos de normalidad y homocedasticidad se realizó un test no paramétrico de Kruskal-

Wallis (Conover, 1980). Considerando que el gasterópodo Heleobia spp fue solamente 

encontrado en los arrecifes (ver Resultados), solo se evaluó la hipótesis de falta de diferencia 

en la densidad entre profundidades en los arrecifes con un test  de t (Zar, 1999). 

Identificación, abundancia y uso de hábitat de aves 

Con el objetivo de evaluar el uso de hábitat de áreas con y sin arrecifes se comparó la 

abundancia y la actividad de las aves observadas en el sitio de estudio. Las aves fueron 

separadas en dos grupos principales (ver Martínez, 2001): aves migratorias (Tringa 

melanoleuca, T. flavipes Calidris fuscicollis, Charadrius falklandicus y Pluvialis squatarola; 

de ahora en adelante: chorlos migratorios) y aves no migratorias (Phalacrocorax olivaceus, 

Larus dominicanus, L. maculipennis, Himantopus melanurus, Vanellus chilensis, Cygnus 

melanocoryphus, Ciconia maguari, y Milvago chimango; de ahora en adelante: aves no 

migratorias.  
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Se seleccionó un área con la presencia de arrecifes de F. enigmaticus (Fig. IV.1A) y 

otra área sin la presencia de los mismos (Fig. IV.1B) para evaluar el uso diferencial de las 

mismas por las aves. Las áreas distaron no más de 150 m lo que posibilitó la observación de 

las dos zonas al mismo tiempo y que los datos fueran comparables ya que estuvieron sujetas 

a las mismas condiciones (de marea y metereológicas). También fueron seleccionadas 

considerando similares características como pendiente y características del sedimento, y que 

fueron frecuentemente utilizadas por las aves (locales y migratorias). En cada área se 

realizaron censos e identificación de aves con ayuda de binoculares 10 x 50 y la guía de 

campo de Narosky e Izurieta (1987). Además se cuantificó la actividad (alimentación y/o 

descanso) de las mismas en cada área.  Las aves fueron contabilizadas en un área fija (2.1 ha 

aproximadamente), y desde un punto estratégico. Cada unidad de muestreo constó de una 

franja de 300 m paralelos a la costa y un ancho de 70 m con marea baja. Para evaluar la 

actividad, se identificó y calculó la proporción de aves que se alimentaba o descansaba 

durante los censos. Todos los censos fueron realizados con marea baja (las áreas son 

cubiertas con agua durante la marea alta), donde se podían visualizar los arrecifes sobre la 

superficie del sedimento.  

Las abundancias de cada especie de ave entre sitios fueron comparadas con un test t 

(Zar, 1999) y en el caso de no cumplir con los supuestos de normalidad y homocedasticidad, 

se utilizó un test no paramétrico de Mann-Whitney (Zar, 1999). Se usaron transformaciones 

monotónicas cuando los supuestos no fueron cumplidos (siguiendo a Underwood, 1997). 

Se realizó un ANOVA de dos vías (factores: área y actividad) para evaluar la falta de 

diferencia en la proporción de aves forrajeando o descansando entre áreas. En el caso de 

encontrar interacción los efectos principales no fueron considerados por la falta de 

independencia entre los mismos (Underwood, 1997). Un test de Tukey (Zar, 1999) fue 

realizado para los contrastes a posteriori. 



Capítulo IV 85 

Tasas de forrajeo de aves migratorias 

Se realizaron observaciones focales para evaluar el efecto de los arrecifes sobre el 

comportamiento de forrajeo de las aves migratorias que se alimentan en el lugar. El 

comportamiento de alimentación de las aves fue evaluado en las áreas antes mencionadas 

(sobre la superficie de los arrecifes y sobre el sedimento sin arrecifes). Las observaciones 

fueron realizadas con las dos especies más frecuentes encontradas alimentándose en el lugar: 

Tringa melanoleuca y T. flavipes (ver Resultados). Las observaciones fueron realizadas 

siempre con marea baja y con la utilización de binoculares 10 x 50 (usualmente a menos de 

20 m de las aves). Cada ave fue observada al menos 3 min. y no más de 5 aproximadamente. 

Basado en un muestreo previo, se definió una lista de acciones a ser cuantificadas (camina, 

pica, captura la presa, se detiene) que fueron mantenidas durante los muestreos para 

estandarizar observaciones (siguiendo a Botto et al., 1998). Se calculó y se comparó entre 

áreas la tasa de consumo (número de presas consumidas por minuto) y el éxito en la captura 

(captura por cantidad de pruebas). Diferencias en la tasa de predación y en el éxito en la 

captura entre áreas fueron evaluadas con un test de t (Zar, 1999).  

Efecto de predación de aves sobre la infauna 

Se evaluó el efecto de predación de las aves sobre la fauna bentónica que habita los 

arrecifes de F. enigmaticus. Los experimentos consistieron en dos tratamientos: clausuras de 

aves (arrecifes con clausuras de aves; n= 10) y tratamiento control (arrecifes sin clausuras de 

aves; n= 10). Las clausuras de cerramiento plástico de 1 m2 (1 cm de tamaño de malla) 

fueron sostenidas en las esquinas por 4 estacas de PVC y elevadas 20 cm de la superficie del 

arrecife (ver Botto et al., 1998). Las clausuras fueron diseñadas para excluir solamente aves y 

no organismos como cangrejos o peces. La ausencia de paredes minimiza los factores que 

pueden afectar a los organismos infaunales (e.g., alteraciones en el flujo de agua o 

depositación de sedimento; Quammen, 1981). Durante el estudio las clausuras fueron 
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monitoreadas para corroborar que las aves no entren a las mismas ni se alimenten desde las 

paredes laterales. Las clausuras fueron intercaladas y separadas unas de otras (5 m) y 

localizados en el mismo nivel intermareal en el paraje San Gabriel (Fig. 1). Luego de treinta 

días, un core (diámetro= 10 cm, profundidad= 10 cm) fue extraído del centro de cada unidad 

experimental. Los organismos retenidos fueron preservados en alcohol al 70 % e 

identificados y cuantificados bajo lupa binocular. 

La hipótesis nula de falta de diferencias en el número de individuos entre 

tratamientos (arrecifes con clausuras vs. arrecifes sin clausuras) fue evaluado con un test de t 

(Zar, 1999). Para evaluar la hipótesis nula de no diferencias en la distribución de tallas de 

cada especie entre tratamientos se utilizó un test no paramétrico de Smirnov (Conover, 

1980). Para todos los análisis, la homogeneidad de varianzas y la normalidad de los datos 

fueron evaluadas usando un test de Levene y de Shapiro-Wilks (Zar, 1999) respectivamente. 

Los datos fueron transformados en los casos que no se cumplieron los supuestos. 

RESULTADOS 

Disponibilidad de presas bentónicas 

Las especies epifaunales más abundantes presentes en el área de estudio fueron el 

anfípodo Melita palmata, el cangrejo Cyrtograpsus angulatus y los gasterópodos Heleobia 

spp, y las especies infaunales más frecuentes fueron el poliqueto Laeonereis acuta, Nephtys 

fluviatilis y Neanthes succinea. La densidad del anfípodo M. palmata fue 600 veces mayor 

en la capa superior de los arrecifes que en la inferior o en cualquiera de las profundidades del 

sedimento desnudo (transformación logarítmica, interacción: F1,36= 165.3, MS= 16.1, P< 

0.001, Fig. IV.2A). No se encontraron diferencias en el número de individuos de M. palmata 

entre profundidades en el sedimento. De la misma forma, las densidades del cangrejo C. 

angulatus fueron al menos 10 veces mayor en la capa superior de los arrecifes comparado 

con la capa inferior o cualquiera de las profundidades del sedimento sin arrecifes 
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(transformación logarítmica, interacción: F1,36= 5.35, MS= 138.7, P< 0.001; Fig. IV.2B). 

Esta interacción muestra que la abundancia a diferentes profundidades varía según el 

substrato. La abundancia del poliqueto L. acuta fue similar entre áreas con arrecifes y sin 

arrecifes (F1,36= 0.04, P= 0.8), sin embargo fue 10 veces más abundante en la capa superior  

(transformación logarítmica, F1,36= 40.7, MS= 6, P< 0.001, Fig. IV.2C). No se encontraron 

diferencias en el número de individuos de N. fluviatilis entre áreas y profundidades (K-W, 

H= 6.2, n= 40, P= 0.1, Fig. IV.2D), así como tampoco para el poliqueto de vida libre N. 

succinea entre áreas (F1,36= 3.4, MS= 0.6, P= 0.07), profundidad (F1,36= 1.2, MS= 0.2, P= 

0.03; Fig. IV.2E). Los gasterópodos Heleobia spp estuvieron presentes solamente en los 

arrecifes, con abundancias 200 veces mayor en la capa superior que en la inferior 

(transformación logarítmica; t= 22.3, gl= 18, P< 0.001, Fig. IV.2F). 

Identificación, abundancia y uso de hábitat de aves 

Las especies de aves playeras migratorias más abundantes presentes en el lugar de 

estudio (arrecifes y sedimento sin arrecifes) fueron el Tringa melanoleuca (34.9 %, DE= 

28.3), T. flavipes (15.7 %, DE= 25.4) y el cormorán neotropical Phalacrocorax olivaceus 

(21.12%, DE= 37.35). Otras especies de chorlos migratorios encontradas en bajas 

abundancias fueron el Calidris fuscicollis (6.1 %, DE= 18.9), el chorlo doble collar 

Charadrius falklandicus (1.33 %, DE= 4.17) y el chorlo Pluvialis squatarola (1.27 %, DE= 

4.42). Las especies no migratorias presentes en el área de estudio fueron las gaviotas Larus 

dominicanus, y L. maculipennis (6.3 %, DE= 11.3), el pato Anas spp. (2.98 % DE= 7.35), el 

cisne de cuello negro Cygnus melanocoryphus (4.79 %, DE= 12.15), el tero real Himantopus 

melanurus (3.86 %, DE= 6.42) y el tero común Vanellus chilensis (0.35 %, DE= 1.28), el 

chimango Milvago chimango (0.95 %, DE= 1.9),  y la cigueña Ciconia maguari (0.19 %, 

DE= 0.74).  
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El número de aves censadas sobre la superficie de los arrecifes fue siempre mayor 

que en el sedimento sin arrecifes para las especies Tringa melanoleuca (raíz cuadrada, t= -

2.66, gl= 34, P< 0.05; Fig. IV.3A), Tringa flavipes (raíz cuadrada, t= -2,05, gl= 36, P< 0.05; 

Fig. IV.3B), Larus dominicanus y L. maculipennis (t= -2.05, gl= 36, P< 0.05; Fig. IV.3C). 

Sin embargo no hubo diferencias en el número de aves entre áreas para las especies 

Himantopus melanurus (t= -1.07, gl= 36, P> 0.05; Fig. IV.3D) y Ciconia maguari (Mann-

Whitney U-test: Zadj= -0.6, N1= 18, N2= 18, P>0.05). El cormorán P. olivaceus (Fig. IV.3E), 

el chimango M. chimango, y el pato Anas sp. (Fig. IV.3F) estuvieron presentes solamente en 

la superficie de los arrecifes, no encontrándose nunca sobre el sedimento sin arrecifes. 

Con respecto a la actividad de las aves, las especies más frecuentemente observadas 

alimentándose en el área de estudio fueron los chorlos migratorios Tringa melanoleuca y T. 

flavipes. Sin embargo, las aves no migratorias fueron observadas principalmente 

descansando. La proporción de chorlos migratorios fue más de 2 veces mayor sobre los 

arrecifes que en el sedimento (ANOVA de dos vías, F1,99= 21.4, MS= 13540.7, P< 0.01, Fig. 

IV.4A), y la proporción de chorlos alimentándose fue también más de dos veces superior que 

descansando en ambos sitios (F1,99= 16.9, MS= 10667.2, P< 0.01). La proporción de aves no 

migratorias descansando fue más de 8 veces mayor en los arrecifes comparado con las que se 

encontraron en el sedimento desnudo o que la proporción de las mismas alimentándose en la 

misma área (interacción: F1,98= 64.4, MS= 12.3, P< 0.01; Fig. IV.4B).  

Tasas de forrajeo de aves migratorias 

 Las tasas de predación (número de presas por minuto) fueron dos veces mayor 

sobre la superficie de los arrecifes comparado con las que obtuvieron en el sedimento sin la 

presencia de los mismos para los chorlos playeros migratorios T. melanoleuca  (t= -3.2, gl= 

44, P< 0.01; Fig. IV.5) y Tringa flavipes (t= -2.1, gl= 66, P< 0.05; Fig. IV.5). La eficiencia 

de forrajeo (número de presas por prueba realizada) fue mayor en los arrecifes para el chorlo 
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T. melanoleuca  (t= -2.11, gl= 44, P< 0.05), pero no se encontraron diferencias para el T. 

flavipes (t= -0.51, gl= 66, P= 0.6).  

Efecto de predación de aves sobre la infauna. 

El poliqueto de vida libre Laeonereis acuta fue el único organismo infaunal que 

mostró mayor número de individuos en el tratamiento control (t= -2.83, gl= 18, P< 0.05; Fig. 

IV.5) comparado con la exclusión de aves. Sin embargo, no se encontraron diferencias en el 

número de individuos entre tratamientos para el anfípodo Melita palmata (t= -0.19, gl= 18, 

P= 0.9), el cangrejo Cyrtograpsus angulatus (t= 0.74, gl= 18, P= 0.5), en el poliqueto invasor 

F. enigmaticus (t= 0.56, gl= 18, P= 0.6) ni en los gasterópodos Heleobia spp. (t= -0.12, gl= 

18, P= 0.9; Fig. IV.5). Tampoco se encontraron diferencias en el tamaño de los organismos 

entre tratamientos para ninguna de las especies estudiadas (K-S, Cytograpsus angulatus: 

Max dif= 0.09, X1= 51.3 mm, X2= 49 mm; Melita palmata: Max dif= 0.04, X1= 3.58 mm, 

X2= 3.56 mm; Heleobia spp.: Max dif= 0.07, X1= 3.18 mm, X2= 3.17 mm). 

 

DISCUSIÓN 

Las observaciones focales mostraron un uso diferencial del hábitat por las aves en 

áreas con presencia de arrecifes de F. enigmaticus. La densidad de aves migratorias y locales 

fue superior sobre los mismos. Las aves migratorias y locales mostraron diferencias en el uso 

de los arrecifes. Los chorlos playeros migratorios (Tringa melanoleuca, T. flavipes Calidris 

fuscicollis, Charadrius falklandicus y Pluvialis squatarola) usaron principalmente la 

superficie de los arrecifes como zona de forrajeo, en cambio las aves locales (Larus 

dominicanus, L. maculipennis, Anas spp., Cygnus melanocoryphus, Himantopus melanurus, 

Vanellus chilensis, Milvago chimango y Ciconia maguari) como área de descanso. Las tasas 

de forrajeo de los chorlos migratorios fue superior sobre los arrecifes, donde la mayor 
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densidad de presas epifaunales (e.g., cangrejos, anfípodos y caracoles) en este sitio podrían 

modificar el uso del hábitat por las aves y afectar positivamente sus tasas de alimentación.  

Estructuras biogénicas construidas por ingenieros ecosistémicos como los poliquetos, 

corales y bivalvos proveen hábitat para numerosos organismos invertebrados bentónicos y 

modifican considerablemente el ambiente físico en el que habitan (e.g., Crooks, 2002; 

Commito y Rusignuolo, 2000; Dubois et al., 2006). Sedimentos que contienen estructuras 

biogénicas de este tipo difieren físicamente de áreas adyacentes sin la presencia de las 

mismas y contienen diferentes comunidades infaunales (Trueblood, 1991). F. enigmaticus es 

un importante ingeniero ecosistémico (sensu Jones et al., 1994) cuyos arrecifes proporcionan 

una mayor complejidad topográfica y altos niveles de diversidad al sistema bentónico de la 

laguna de Mar Chiquita (Schwindt et al., 2001). Esta especies es altamente gregaria y 

probablemente se encuentra en una progresiva expansión, ocupando gran parte de la fracción 

estuarina de la laguna (arriba del 80 %; Schwindt et al., 2004b). Al igual que otras especies 

de poliquetos (e.g. poliquetos Terebellidos, Trueblood, 1991; Lanice conchilega, Zühlke, 

2001; Callaway, 2003; Pygospio elegans, Bolam y Fernández, 2003; Sabellaria alveolata, 

Dubois et al., 2006) entre los tubos de F. enigmaticus viven grandes cantidades de 

organismos infaunales y epifaunales, conteniendo mayores abundancias de organismos que 

en los ambientes circundantes (e.g. cangrejos: Luppi y Bas, 2002; anfípodos: Obenat et al., 

2006; Schwindt et al., 2001). Los tubos de F. enigmaticus proveen protección a los cangrejos 

de la especie C. angulatus contra la predación (Luppi y Bas, 2002) y refugio (Méndez 

Casariego et al., 2004) para la reducción del estrés físico del ambiente. Similares patrones de 

incremento de la abundancia y de la riqueza de especies han sido reportados para una 

variedad de otras especies que proveen complejidad estructural al sistema, incluyendo 

especies invasoras como ostras (Escapa et al., 2004), plantas vasculares (Hedge y Kriwoken, 

2000), y otras macrófitas (Posey et al., 1993). El factor más importante en determinar la 
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calidad de un sitio de alimentación es la disponibilidad de presas (Pienkowski, 1983), sin 

embargo el incremento de la heterogeneidad ambiental puede afectar negativamente el 

asentamiento de los organismos (e.g., Castel et al., 1989; Trueblood, 1991). En este trabajo, 

las especies epifaunales como Melita palmata, juveniles del cangrejo C. angulatus, y 

Heleobia spp. fueron más abundantes dentro de los arrecifes comparado con zonas de 

sedimento sin arrecifes donde su presencia fue casi nula. A pesar que no se pudo identificar a 

las presas capturadas por los chorlos, se puede inferir de las observaciones focales realizadas 

en este trabajo que las mismas se alimentaron de la fauna acompañante de los arrecifes. Estos 

organismos epifaunales que habitan en los arrecifes son todos presas potenciales para las 

aves playeras migratorias que llegan cada verano a alimentarse en la laguna (ver Isaac, 1994; 

Martinez, 2001; Botto et al., 1998), y su densidad ha incrementado notablemente a partir de 

la invasión por este poliqueto (ver Luppi y Bas, 2002; Obenat et al., 2006; De Francesco e 

Isla, 2003). Por lo tanto, los arrecifes de F. enigmaticus que habitan en la zona intermareal 

generan un nuevo hábitat propicio para el forrajeo de los chorlos con alta disponibilidad de 

recursos alimenticios. 

Uno de los efectos más importantes que generan las especies exóticas ingenieras es la 

modificación de la estructura física del ecosistema en el que viven. Sin embargo estas 

alteraciones físicas del hábitat pueden ser positivas para algunas poblaciones o comunidades 

y desventajosas para otras. Por ejemplo, las plantas invasoras Spartina alterniflora en la 

Bahía de San Francisco, y S. anglica en la costa Británica, generaron un decrecimiento en la 

abundancia de aves debido a la invasión de grandes extensiones de planicies de marea y la 

consecuente disminución del área disponible para forrajear para las aves (Goss-Custard y 

Moser, 1988; Stralberg et al., 2004). En el mar de europeo de Wadden se correlacionó la 

disminución del número de ostreros Haematopus ostralegus con la introducción de la ostra 

Crassostrea gigas y su colonización de zonas donde antes dominaba el mejillón Mytilus 
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edulis (Wolf y Reise, 2002). Ejemplos en la literatura de especies invasoras intermareales 

que afecten de forma positiva el uso de hábitat de las aves son escasos (ver Escapa et al., 

2004). En este contexto, este trabajo muestra que el poliqueto invasor F. enigmaticus puede 

crear una estructura utilizable para las aves, positivamente afectando su uso del hábitat por 

proveer más recursos alimenticios y sustrato. 

Por otro lado, las aves playeras migratorias por sus limitaciones morfológicas (e.g., 

largo del pico, del cuello y de las patas) son las más afectadas en su alimentación por el 

aumento de la profundidad del agua (Baker, 1979) y por el nivel de la marea (Burger et al., 

1977). La mayoría de las aves prefiere forrajear en hábitats con menos de 10 cm de 

profundidad de agua (Fredrickson y Reid, 1986). Este patrón ha sido encontrado en la laguna 

de Mar Chiquita, donde los chorlos migratorios fueron los más afectadas en el uso de hábitat 

por el incremento de las precipitaciones y con el consecuente aumento del nivel del agua, 

resultando en una mayor diversidad y abundancia de aves cuando el nivel del agua fue menor 

(ver Canepuccia et al., 2007). Los arrecifes intermareales de F. enigmaticus elevan el fondo 

de la laguna (altura media= 50 cm, Obenat y Pezzani 1994), lo que les provee a las aves de 

una superficie expuesta sin agua por más tiempo comparado con el sedimento sin arrecifes. 

A escala de paisaje, los arrecifes incrementan la diversidad del hábitat generando un mosaico 

de planicies de marea fangosas y arrecifes de F. enigmaticus utilizables para la alimentación 

y descanso de las aves. 

Las aves costeras han sido reportadas como importantes predadoras de organismos 

invertebrados en comunidades intermareales de fondo blando (Wilson, 1991). En este 

capítulo, se evaluó el rol de la predación de las aves sobre la estructura y abundancia de las 

comunidades de invertebrados en los arrecifes de F. enigmaticus. Los experimentos de 

exclusión no mostraron un incremento de la abundancia de las especies infaunales y 

epifaunales. Solamente el poliqueto de vida libre Laeonereis acuta mostró mayores 
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abundancias en el tratamiento control. Por lo tanto, las tasas de consumo o las abundancias 

de aves no fueron lo suficientemente grandes para reducir el número de organismos 

invertebrados que habita en los arrecifes.  

En conclusión, existió un efecto positivo de los arrecifes de F. enigmaticus sobre el 

uso de hábitat por las aves, donde la superficie de los mismos fueron elegidos como sitio de 

alimentación y/o descanso. A pequeña escala, el incremento de la disponibilidad de recursos 

alimenticios podría jugar un rol primordial en la elección diferencial que hacen los chorlos 

de estas áreas para forrajear. A una escala de laguna, y considerando la extensa superficie 

invadida por F. enigmaticus, la existencia de estas grandes áreas propicias para forrajear y 

descansar para las aves podría ser un factor determinante en la distribución y el uso de 

hábitat de las mismas en este ambiente. 
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Fig. IV.1 Fotografía del área intermareal con arrecifes (A) y otra área cercana sin arrecifes 

(B) 

 

A 

B 
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Fig. IV.2: Abundancia de presas infaunales y epifaunales en la capa superior (barras blancas) 

e inferior (barras grises) en los arrecifes de F. enigmaticus (arrecifes) y en el sedimento sin 

arrecifes (sedim). De aquí y en adelante los límites de las cajas representan el 25 y 75 

percentil. Las líneas verticales representan el máximo y mínimo valor, y la línea adentro de 

las cajas representa la mediana. 
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Fig. IV.3: Abundancia de aves (individuos / área) encontrados en los arrecifes de F. 

enigmaticus (arrecifes) y en el sedimento sin arrecifes (sedim). 
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Fig. IV.4: Proporción de aves migratorias (A) y no migratorias (B) forrajeando (barras 

grises) y descansando (barras blancas) sobre los arrecifes de F. enigmaticus (arrecifes) y en 

el sedimento sin arrecifes (sedim). 
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Fig. IV.5 Tasas de predación (presas / min), y éxito en la captura (presas / prueba) de las 

especies de chorlos migratorios Tringa melanoleuca y T. flavipes sobre los arrecifes de F. 

enigmaticus (arrecifes) y en el sedimento sin arrecifes (sedim). 
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Fig. IV.6 Densidad de organismos bentónicos (individuos / core) en experimentos de 

clausura de aves (barras grises) y en los controles experimentales (barras blancas). El número 

de anfípodos de la especie M. palmata fue dividido por diez. fe= F. enigmaticus, mp= Melita 

palmata, hspp= Heleobia spp., la= Laeonereis acuta, Ca= Cyrtograpsus angulatus. 
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DICUSIÓN GENERAL 

Existen numerosas evidencias en la literatura que los organismos filtradores 

bentónicos pueden ejercer un fuerte control de arriba hacia abajo (efecto top-down) de los 

productores primarios (e.g., Newell, 1988; Riisgaard et al., 2004). Los mismos pueden tener 

un rol fundamental en el control de la productividad primaria de un ecosistema y sus efectos 

en la mayoría de los casos son positivos para la calidad del agua (Alpine y Cloern, 1992). 

Consecuentemente, la productividad de estos ecosistemas naturales no son solamente el 

resultado de la entrada de nutrientes al sistema (control bottom-up), sino que también son 

afectados por cambios en la abundancia de los organismos filtradores que ejercen el control 

desde arriba (Newell, 2004). Sin embargo, el efecto de los filtradores no se basa solamente en 

un control top-down de la productividad primaria, sino que también pueden afectar a otros 

componentes de la trama trófica, como los zoopláncteres filtradores, mediado a través de la 

competencia por el recurso (MacIsaac, 1966) o por la predación directa de los organismos 

(Davenport et al., 2000). Además, pueden modificar sustancialmente las vías del carbono 

mediando el flujo de partículas desde la columna de agua hacia el bentos, teniendo un rol muy 

importante en el reciclado de nutrientes (Newell et al., 2004), las tasas de depositación de 

partículas (Giles y Pilditch, 2004) y consecuentemente en el acoplamiento bento-pelágico 

(Kautsky y Evans, 1987). Sumado a lo anterior, si los organismos que ejercen este rol 

ecológico son organismos ingenieros autogénicos (sensu Jones et al., 1994) con estructuras 

tridimensionales que proveen micro-hábitats para otras especies, el flujo de materiales entre 

los arrecifes y la columna de agua (y viceversa) será influenciado por los organismos que allí 

habitan. 

Cuando el organismo que ejerce este rol ecológico o servicio ecosistémico (sensu 

Constanza et al., 1997) es una especie invasora con alta biomasa, como lo es el poliqueto 

formador de arrecifes Ficopomatus enigmaticus, su efecto puede ser muy importante ya que la 
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estructura y funcionamiento del sistema invadido pueden verse profundamente impactado. El 

poliqueto F. enigmaticus aumentó su densidad y biomasa en las últimas décadas (ver 

Schwindt et al., 2004b) y mis observaciones sugieren que en la actualidad sigue en aumento. 

Esta tesis muestra que los filtradores bentónicos pueden tener un fuerte control top-down de 

los productores primarios, de la productividad global del ecosistema y afectar de forma 

importante las fuentes de carbono para los niveles tróficos superiores (ver Fig. B por 

diagrama de flujos). Existe escasa evidencia de efectos de pastoreo bentónico sobre la 

comunidad zooplanctónica (ver Kimmerer et al., 1994; Davenport et al., 2000). Esta tesis 

muestra que un predador tope, como lo es F. enigmaticus, podría afectar negativamente por 

competencia a otro consumidor primario importante, y consecuentemente podría impactar 

hacia arriba en la trama trófica de la columna de agua (e.g., peces predadores de cladóceros: 

mojarras, dientudo y bagre; Azpelicueta et al., 1998). Además, F. enigmaticus incrementa el 

transporte de partículas desde la zona pelágica hacia el fondo de la laguna, aumentando la MO 

depositada en el sedimento, siendo la misma posiblemente utilizada como alimento por la 

macrofauna bentónica que allí habita. Por lo tanto, como ha sido reportado para diversos 

grupos de bivalvos (ver Prins et al., 1998), esta tesis demuestra que este poliqueto invasor esta 

ligando la columna de agua con el bentos, incrementando el acoplamiento entre estos dos 

subsistemas. 

El acoplamiento bento-pelágico que genera F. enigmatucus no es solo pasivo como se 

reportó anteriormente (los arrecifes aumentan la depositación de sedimento por cambios en 

los flujos de agua; Schwindt et al., 2001), sino que también es activo, ya que los filtradores 

bentónicos seleccionan las partículas que ingieren y también las que desechan (ver Safi et al., 

2007). El tamaño de partículas que F. enigmaticus ingiere eficientemente está en el rango 2-

16 µm (Davies et al., 1989) y el tamaño de los biodepósitos está entre 97 y 386 µm (x= 230 

µm, DE= 63; datos no publicados). Generalmente, los organismos consumidores de depósito 
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son capaces de ingerir partículas mayores a 100 µm (Levington, 1989), y puntualmente en la 

laguna de Mar Chiquita se ha reportado que el poliqueto de vida libre más abundante 

(Laeonereis acuta) prefiere ingerir partículas en ese rango (ver Palomo e Iribarne, 2000). 

Consecuentemente, cuando los biodepósitos llegan al sedimento podrían ser utilizados como 

alimento por la infauna bentónica. La teoría de forrajeo óptimo predice que los consumidores 

de depósito eligen partículas pequeñas pero con alto porcentaje de materia orgánica (Taghon, 

1989), que es el caso de las partículas eliminadas por F. enigmaticus. Por lo tanto, la selección 

del tamaño de partículas por este poliqueto y su posterior depositación podría generar una 

facilitación para la infauna que también prefiere partículas en ese rango. Por otro lado, el 

carácter cohesivo de las heces y pseudoheces ligados en una matriz mucosa (ver Kautsky y 

Evans, 1987) podría aumentar la estabilidad del sedimento por la disminución de la 

erodabilidad del mismo (e.g., Palomo e Iribarne, 2000). 

El poliqueto F. enigmaticus es una especie cosmopolita y por lo tanto una pregunta 

importante a responder es en que lugares espero encontrar efectos similares a los encontrados 

en esta tesis. Cuerpos de agua someros con determinadas características hidrológicas 

(regímenes relativamente estables, bajo intercambio de agua, baja profundidad y alto tiempo 

de residencia del agua) son ambientes con alta productividad y rápida respuesta del 

fitoplancton a la entrada de nutrientes (ver Cloern, 2001). Si a esas características le sumamos 

la presencia de grandes densidades de filtradores bentónicos (e.g., bivalvos, poliquetos, 

acidias), efectos análogos a los encontrados con F. enigmaticus pueden ser factibles para otros 

organismos (ver Prins et al, 1998). Estas especies podrían tener un rol muy importante en 

determinados procesos ecosistémico (i.e., regulación de las fuentes de carbono para niveles 

tróficos superiores, aumento de las tasas de depositación de MO, incremento de la 

transparencia del agua, acoplamiento bento-pelágico) en ecosistemas naturales. En la 

actualidad existe una excesiva entrada de nutrientes por actividades antrópicas en sistemas 
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costeros, especialmente en estuarios (ver Bricker et al., 2003). Esto hace que la presencia y 

función de los filtradores bentónicos sea importante en estos sistemas y que su servicio 

ecosistémico sea revalorado (ver Cohen et al., 2007).  

Otro de los efectos importantes que generan las especies exóticas ingenieras 

ecosistémicas es la modificación de la estructura física del hábitat en el que viven 

(Cuddington y Hastings, 2004). Estas alteraciones físicas del hábitat pueden ser positivas para 

algunas poblaciones o comunidades o desventajosas para otras. El último capítulo de esta tesis 

muestra que los arrecifes de F. enigmaticus modifican el uso de hábitat de las aves locales y 

migratorias de la laguna, generando grandes áreas intermareales que son positivamente 

seleccionadas para alimentarse y descansar por las mismas. Este recurso abiótico (sustrato) 

puede ser limitante cuando la marea está alta, por lo que estarían modulando su 

disponibilidad. Además, el aumento (espacial y temporal) de la disponibilidad de especies 

presas es determinante en la elección de esas áreas y genera un aumento de las tasas de 

forrajeo de los chorlos migratorios y podría ser un factor determinante en la distribución y el 

uso de hábitat de las mismas en este ambiente. 

En resumen, los resultados obtenidos en esta tesis podrían cambiar la visión del efecto 

que produce la invasión por el poliqueto F. enigmaticus en la laguna costera de Mar Chiquita. 

Con algunas excepciones (e.g., Escapa et al, 2004) las invasiones biológicas producidas por el 

hombre han sido reportadas como negativas para los ecosistemas. La laguna de Mar Chiquita 

no es la excepción. Desde un punto de vista antrópico, la presencia de un organismo que 

pueda contrarrestar la entrada desmedida de nutrientes, podría ser considerada “beneficiosa” 

para el ecosistema. Sin embargo, esto no significa que debemos fomentar la introducción de 

especies filtradoras bentónicas en ecosistemas naturales, sino que una vez colonizado el 

ambiente, y sin posibilidades de volver atrás, podemos predecir que sucederá con el mismo y 

balancear los considerables efectos negativos que las mismas producen. Esta tesis nos muestra 
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que a partir de sus actividades biológicas (filtración, depositación; ver Fig. B) y de su 

estructura biogénica estructurante (ver también Méndez Casariego et al., 2004) este poliqueto 

puede generar efectos positivos para el ecosistema y las comunidades que habitan esta laguna. 

La imposibilidad de conocer el estado anterior a la invasión (i.e., desconocimiento general de 

la distribución y abundancia de las especies originales, y los procesos ecológicos que 

determinan los flujos de energía y la dinámica de los nutrientes) generan incertidumbre a la 

hora de realizar predicciones. En la mayoría de los casos reportados en la literatura se carece 

de un marco teórico general para comparar el verdadero impacto de la invasión y determinar 

las ventajas y desventajas de la misma. De todas maneras, a pesar de no contar con esa 

información, el aporte de trabajos experimentales como este, y su análisis integral con 

estudios en etapas previas a la invasión, son importantes para lograr la construcción de un 

marco teórico adecuado para el entendimiento global del efecto de las invasiones biológicas 

en sistemas naturales. 
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Fig. B: Esquema que muestra el efecto de F. enigmaticus en la trama trófica del agua de la 

laguna y su rol en el acoplamiento bento-pelágico de la misma. Entre paréntesis se muestra el 

grado del efecto. Las flechas oscuras muestran los efectos analizados en esta tesis. MFB= 

Microfitobentos; MOS= Materia orgánica del sedimento. 
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