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Resumen 

La interacción entre organismos es una de las fuerzas que determina los patrones de 

la distribución y abundancia de las especies, y tiene lugar entre organismos 

pertenecientes a una misma comunidad, que se relacionan a través de diferentes 

mecanismos. En la literatura, son reconocidas principalmente dos tipos de interacciones; 

las directas, que resultan de la interacción física entre dos especies, y las indirectas, 

aquellas que están mediadas por una tercera especie o la modificación de un recurso. Es 

así, que es ampliamente estudiado el rol que pueden tener ambos tipos de interacciones 

en la estructuración de las comunidades, y también es reconocida la importancia de 

entender, más allá de las especies intervinientes, el signo y magnitud de dicha 

interacción. En relación a esto, el objetivo general de esta tesis fue evaluar cómo son las 

interacciones biológicas y sus fuerzas en diferentes niveles de la trama trófica del 

estuario de Mar Chiquita y como éstas pueden ser modificadas por un organismo 

bioturbador. Los resultados de los distintos capítulos de esta tesis muestran que las 

interacciones entre los distintos organismos se ven afectadas por diversos factores, en 

donde intervienen procesos directos e indirectos, como la depredación, el 

desplazamiento competitivo, la ingeniería ecosistémica, además de los factores 

abióticos como el gradiente de inmersión y las diferentes estaciones del año. A su vez, 

los resultados sugieren que los efectos indirectos son más importantes estructurando la 

comunidad bentónica de estos estuarios; principalmente, los producidos por la 

bioturbación del cangrejo Neohelice granulata.  
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Abstract 

The interaction between organisms is one of the forces that determine species 

distribution and abundances. It occurs between organisms belonging to the same 

community, which are related through different mechanisms. In the literature there are 

two types of interactions, the direct effects, resulting from the physical interaction 

between two species, and the indirect ones, which are mediated by a third species or by 

the modification of a resource. Thus, it is widely studied the role that the two types of 

interactions can have in structuring communities, as well as it is recognized the 

importance of understanding, beyond the species involved, the sign and magnitude of 

these interactions. In this scenario, the aim of this thesis was to evaluate how the 

biological interactions and forces affect the different levels of the benthic food web of 

Mar Chiquita estuary and how it may be modified by a bioturbator organism. The 

results of this thesis shows that interactions between different organisms are affected by 

various forces, which involved direct and indirect processes such as predation, 

competitive displacement, ecosystemic engineering, as well as abiotic factors such as 

tidal gradient and different seasons. The results also suggest that indirect effects are 

more important in structuring the benthic community of these estuaries, mainly 

produced by Neohelice granulata crab bioturbation.  
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Los ambientes estuariales son ecosistemas ampliamente distribuidos en el mundo 

(Knox 2000) y constituyen importantes ecotonos entre el sistema marino y el terrestre 

(Adam 1990). Estos ambientes son uno de los sistemas más productivos (ej. Jordan et 

al. 1991, Hauxley y Valiela 2004), son importantes debido a su diversidad biológica y 

como componentes clave en las tramas tróficas costeras  (ej. Nixon 1980, Zedler y 

Callaway 2001). Muchos organismos utilizan estos ambientes como sitios de 

alimentación, cría o refugio (ej. peces: Kneib 1997, Craig y Crowder 2000; aves: Goss-

Custard 1985, Morrison y Myers 1987; crustáceos: Zimmerman et al. 2000, Minello et 

al. 2003) y considerando que muchas especies se mueven entre ambos sistemas (marino 

y terrestre) las conexiones tróficas en esta interfase resultan un proceso complejo y 

cíclico (Vander Zanden y Sanzone 2004). Además, dado que estos ecosistemas exhiben 

una compleja estructura del hábitat y de la zonación biótica (Fleeger et al. 2008), los 

flujos de materia, energía y organismos, conectan las distintas partes del mosaico o 

heterogeneidades que componen el paisaje (ej. Forman y Godron 1986, Cadenasso et al. 

2004). En estuarios, este flujo es facilitado por las mareas que conectan los distintos 

ambientes  (ej. planicies intermareales, marismas, y el ambiente acuático y terrestre 

circundante), y estos movimientos de energía y organismos, cumplen roles importantes 

a nivel poblacional y en la estructura de las comunidades (ej. Vander Zanden y Sanzone 

2004, Vanni et al. 2004). Particularmente, los estuarios actúan como trampas naturales 

para sedimentos y nutrientes en solución (ej. Wiegert et al. 1981, de Boer 1998), y sus 

planicies de marea son la conexión entre el ambiente terrestre y el acuático. De esta 

manera, estas áreas constituyen zonas de transición, en donde ocurren importantes 

procesos ecológicos y tienen lugar las interacciones (Mann 2000).  

Las interacciones entre organismos generalmente determinan la distribución y 

abundancia de las especies (ej. competencia: Connell 1961, depredación: Paine 1966, 

mutualismo: Boucher et al. 1982, parasitismo: Minchella y Scott 1991, ingenieros  de 
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ecosistemas: Jones et al. 1997) y tienen lugar entre organismos pertenecientes a una 

misma comunidad, que se relacionan a través de mecanismos de intensidad variable 

(Bertness y Callaway 1994). A su vez, los factores abióticos como la disponibilidad de 

oxígeno (Breitburg et al. 1997, Miller et al. 2000), temperatura (Möller 1986, Helland et 

al. 2007), salinidad y humedad (Pennings y Callaway 1992, Pennings y Bertness 2001), 

también pueden determinar la distribución de las especies. Dado que las comunidades 

son el resultado de una combinación compleja de interacciones, en donde la importancia 

relativa de cada interacción depende de las condiciones tanto físicas como biológicas 

del ambiente (ej. Callaway 1995, Bruno et al. 2003), las interacciones actúan como 

procesos estructuradores (ej. Cornell y Lawton 1992, Halpern et al. 2007). Es así, que 

diversos procesos que produzcan cambios en la intensidad y la forma de las 

interacciones, pueden verse reflejados en cambios en la estructura comunitaria (ej. 

Fagan et al. 1999, Mork et al. 2009). Estas interacciones pueden ser de diversos tipos, 

como por ejemplo directas o indirectas (ej. Werner y Peacor 2003, Ohgushi 2005). 

Entender cómo las interacciones afectan las distintas tramas tróficas en las 

comunidades, ha sido y es, un tema central en la ecología (Paine 1980, Berlow et al. 

2009). Especialmente se ha estudiado la depredación, que es implícitamente 

considerado el proceso más importante que regula la estructura y dinámica de las tramas 

tróficas (ver Berlow et al. 2004). Sin embargo, numerosos estudios han mostrado cómo 

las interacciones de tipo indirectas, pueden afectar también las abundancias de las 

especies (ej. Menge 1995, Peacor y Werner 2004); influyendo sobre los componentes de 

la biodiversidad y cambiando la estructura de las interacciones entre las especies 

(Ohgushi 2005). Particularmente, se ha reconocido la importancia de conocer no sólo 

cómo son los diferentes tipos de interacciones, sino la magnitud y el signo de las 

mismas (Navarrete y Berlow 2006, Sala y Dayton 2011). Tanto es así, que la fuerza de 

las interacciones (es decir, la magnitud del efecto de una especie sobre la abundancia de 
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otra), conjuntamente con la estructura de la trama trófica, se han convertido en 

parámetros claves para entender el funcionamiento de las comunidades (Berlow et al. 

2004, O´Gorman et al. 2010). 

A su vez, las interacciones y sus fuerzas, pueden cambiar por variaciones en la 

composición de especies o en las tasas de consumo (Menge 2003), pero también 

dependen del contexto ambiental y son muy variables en escalas espacio-temporales 

(Berlow 1997, Leibold et al. 2004). Por ejemplo, en los intermareales los procesos 

ecológicos están afectados por el gradiente de marea y por la variabilidad espacial dada 

por factores bióticos y abióticos (Menge 2003, 2004) y especialmente, en intermareales 

de fondos blandos, la presencia de vegetación (Hindell et al. 2000) o de estructuras 

como cuevas (Sebens 1991), valvas (Gutiérrez et al. 2003), o depresiones (Sun y 

Fleeger 1994)  que modifiquen la tridimensionalidad del sistema podrían tener un efecto 

importante sobre la distribución de las especies y sobre los procesos ecológicos. De esta 

manera, es esperable que los organismos ingenieros de ecosistemas modifiquen la 

magnitud y el signo de las interacciones.  

Los ingenieros de ecosistemas (sensu Jones et al. 1994) son organismos que directa 

o indirectamente modifican la disponibilidad de recursos para otras especies, causando 

cambios en el estado físico de los materiales bióticos y abióticos.  Un ejemplo de 

ingeniería ecosistémica, es la bioturbación, que es reconocida como una de las 

actividades que más influye en la estructura y funcionamiento de diferentes 

comunidades de fondos blandos (ej. Posey et al. 1991,  Lei et al. 2010). Los organismos 

bioturbadores a través de sus actividades, causan la redistribución de las partículas y del 

agua intersticial, y en consecuencia, afectan las propiedades físicas, químicas y 

biológicas del sedimento (ej. Meadows y Meadows 1991, Chapman y Tolhurst 2007), 

modificando los patrones de abundancia y distribución de las especies y las 

interacciones (Wilson 1991, Meysman et al. 2006). A través de la alimentación (Rhoads 
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1974, Kanaya et al. 2005), excreción (Graf y Rosenberg 1997, Papaspyrou et al. 2010), 

construcción de estructuras biogénicas (cuevas, montículos y depresiones: Miron et al. 

1991, Meysman et al. 2005), mezclado de sedimentos (Kristensen 2001, Gilbert et al. 

2007), entre otros, los organismos bioturbadores influyen, no sólo en el transporte de 

partículas sino también en la redistribución de organismos vivos (ej. Kanaya et al. 2005, 

Bouchet et al. 2009). Estos procesos ocurren a diferentes escalas, desde milímetros a 

metros (Anderson y Meadows 1978, Meadows 1986) y pueden tener un impacto sobre 

los procesos y las características geomorfológicas a escalas superiores (Murray et al. 

2002). Así, en sistemas de fondos blandos, los organismos ingenieros de ecosistemas, y 

bioturbadores, cumplen un rol esencial modificando las comunidades y los ensambles 

de especies (ej. Reise 2002, Gutiérrez et al. 2011). 

Una característica particular de los estuarios del Atlántico Sudoccidental (ASO), es 

que las planicies de marea están dominadas por el cangrejo cavador Neohelice 

(previamente Chasmagnathus) granulata (Dana); un importante bioturbador (Spivak et 

al. 1994, Iribarne et al. 1997), cuya actividad afecta la distribución y abundancia de 

organismos (ej. aves costeras: Botto et al. 1998, peces: Martinetto et al. 2005, 

poliquetos: Palomo et al. 2003, almejas navajas: Lomovasky et al. 2006, otros cangrejos 

como Uca sp.: Daleo et al. 2003, Cyrtograpsus sp.: Martinetto et al. 2007, nematodes: 

Botto e Iribarne 1999, Escapa et al. 2004), los recursos primarios (ej. Botto et al. 2005, 

2006) y el flujo de nutrientes (Fanjul et al. 2008, 2011). Este macroinvertebrado habita 

zonas intermareales de estuarios y bahías desde el sur de Brasil hasta el norte de la 

Patagonia Argentina (Boschi 1964, Spivak et al. 1994). A lo largo de su rango de 

distribución, construye y mantiene cuevas semipermanentes, removiendo grandes 

cantidades de sedimento (hasta 5,9 kg.m-2 por día en planicies de marea, Iribarne et al. 

1997), generando extensos cangrejales con altas densidades de cuevas (hasta 60 

cuevas.m-2, Iribarne et al. 1997) que modifican la heterogeneidad espacial a escala de 



13 
 

paisaje, incrementando la complejidad del hábitat (Botto e Iribarne 2000, Gutiérrez e 

Iribarne 2004). A su vez, como resultado de su actividad modifica directa o 

indirectamente la disponibilidad de recursos para otras especies, por lo que es 

considerado un ingeniero de ecosistemas.  

Las planicies de marea estuariales se caracterizan por su alta producción primaria, 

que en muchos casos sustenta la trama trófica (ej. Sullivan y Moncreiff 1990, Sullivan y 

Currin 2000); es así que, en sedimentos intermareales de nuestra región, el 

microfitobentos podría ser una fuente esencial de alimento para una gran variedad de 

especies actuando posiblemente como un importante enlace de energía (ej. Botto et al. 

2005). Además, estas áreas albergan grandes densidades de especies de aves migratorias 

y locales (ej. Botto et al. 1998, 2000;  Martínez 2001, Bruschetti et al. 2009) y son 

utilizados como sitios de alimentación, cría y refugio para numerosas especies de peces 

(ej. Cousseau et al. 2001, Martinetto et al. 2005, 2007; Valiñas et al. 2010). El ensamble 

de especies infaunales en estas áreas tiene una baja diversidad (ej. Botto e Iribarne 

1999), sin embargo está representada por numerosos grupos de organismos con hábitos 

tróficos diferentes (ej. filtradores, detritívoros, herbívoros, carnívoros y carroñeros; ver 

Escapa et al. 2004, Palomo et al. 2003, 2004). Organismos como poliquetos, almejas, 

cangrejos, ostrácodos, nematodes y caracoles, entre otros, constituyen un nivel trófico 

intermedio entre los productores primarios (microalgas bentónicas) y depredadores 

superiores (como aves y peces). Es así que, a pesar de la información disponible sobre 

este sistema, resulta importante lograr un mayor entendimiento y conocimiento de las 

interrelaciones que ocurren entre los diferentes niveles de esta trama trófica, y cómo 

éstas pueden ser afectadas o moduladas por otros organismos; intentando entender las 

interacciones, más allá de los grupos de organismos per se. En relación a esto, y 

considerando que las interacciones no sólo dependen de las especies intervinientes, sino 

que son el resultante de una multiplicidad de factores (tales como factores abióticos y 
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efectos de otras especies que conforman el ensamble); el objetivo general de esta tesis 

fue evaluar las interacciones biológicas y la magnitud de las mismas en diferentes 

niveles de la trama trófica bentónica y como pueden ser modificadas por un organismo 

bioingeniero.  

Para llevar a cabo este objetivo general, se tomaron como modelo las planicies de 

marea no vegetadas de la laguna costera Mar Chiquita (ver Sitio de estudio). Los 

objetivos particulares, que se desprendieron del objetivo general, constituyen cada uno 

de los capítulos de esta tesis. Cada objetivo particular, tuvo como meta caracterizar las 

interacciones (directas e indirectas) entre los organismos que habitan las planicies de 

marea. Por tal motivo se seleccionaron organismos representativos por su abundancia y 

con diferentes hábitos tróficos, para evaluar estas interacciones en diferentes niveles de 

la trama trófica. 

Los cangrejales (áreas extensas ocupados por cangrejos, ej. Iribarne et al. 1997) 

generados por Neohelice granulata afectan la distribución, abundancia y disponibilidad 

de los organismos bentónicos (Botto et al. 2000, Palomo et al. 2003, 2004); lo que 

conlleva a que los principales depredadores (aves y peces) también hagan un uso 

diferencial de estas áreas (aves: Botto et al. 2000, peces: Martinetto et al. 2005, 2007). 

De esta manera, los cangrejales podrían afectar la forma y la fuerza de las interacciones 

biológicas en las tramas tróficas. A su vez, el gradiente de marea expone el área 

intermareal a la depredación tanto desde el agua por peces y cangrejos durante la 

pleamar como de aves durante la bajamar, por lo que los efectos podrían variar según el 

nivel del intermareal. Por consiguiente, el objetivo del Capítulo I fue evaluar la 

importancia relativa de los depredadores de niveles tróficos superiores (aves y peces) y 

sus fuerzas de interacción sobre el ensamble de especies bentónicas, considerando 

procesos de bioturbación a gran escala y el tiempo de exposición por las mareas. 
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 Los organismos detritívoros, como los poliquetos, constituyen la mayor parte de la 

biomasa de los macro consumidores (Montague et al. 1981) y son dominantes en los 

estuarios. Ellos cumplen roles esenciales en los flujos de materia (ej. Commito 1982, 

Ambrose 1984a) y energía (ej. Coull 1999, Furukawa 2005), actuando como presas para 

aves y peces (ej. Botto et al. 1998, Martinetto et al. 2005, 2007) y como depredadores 

alimentándose sobre organismos de la meioinfauna; a su vez, sus patrones de 

distribución, abundancia, y comportamiento, están afectados por la bioturbación por 

cangrejos (ej. Palomo et al. 2003, 2004). Por lo tanto, el objetivo del Capítulo II fue 

evaluar cómo son las interacciones y el efecto de dos poliquetos con diferente modo 

trófico, sobre los patrones de distribución y abundancia de los organismos infaunales y 

sobre los productores primarios, en áreas con distinto grado de bioturbación por 

cangrejos. 

Frecuentemente los organismos herbívoros producen un gran impacto, con efectos 

sobre toda la comunidad (ej. Posey et al. 1995, 2002; Heck Jr. y Valentine 2007). 

Particularmente, los caracoles modifican el ensamble no sólo de las microalgas 

bentónicas, sino también de diferentes consumidores (ej. Cadée 2001, Kelaher et al. 

2003). En estuarios del ASO, la distribución del caracol Heleobia australis se encuentra 

en parches, ocupando generalmente el intermareal bajo, en donde alcanza las densidades 

más altas. Por otro lado, la densidad de cuevas del cangrejo N. granulata en las 

planicies de marea disminuye con la cercanía al agua (ej. Escapa et al. 2004). Así, 

ambas distribuciones (la de las cuevas de cangrejos y de los caracoles) raramente se 

superponen, sugiriendo una posible interacción negativa entre ambas especies. Por tal 

motivo y considerando la importancia de la bioturbación y el rol de los herbívoros, el 

objetivo del Capítulo III fue evaluar si el cangrejo desplaza competitivamente (por 

bioturbación o por alimento) al caracol y evaluar si estas interacciones modifican la 

estructura de los ensambles de microalgas y de la infauna. 
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Los organismos filtradores poseen un rol ecológico muy importante en la 

redistribución de energía dentro del sistema (Noren et al. 1999, Riisgaard et al. 2004). 

Ellos son típicamente bivalvos que seleccionan las partículas inorgánicas de las 

orgánicas, defecándolas en forma de pseudoheces en sedimentos cercanos (Montague et 

al. 1981). Las planicies de marea de los estuarios del ASO tienen altas densidades de la 

almeja navaja Tagelus plebeius, la cual a través de sus actividades modifica y crea 

estructuras en el sedimento, con diferentes consecuencias para los organismos (ej. 

Gutiérrez e Iribarne 1998, 2004, Gutiérrez et al. 2003). Así, el objetivo del Capítulo IV 

fue evaluar el efecto de las micro-heterogeneidades (depresiones) generadas por la 

almeja, sobre los productores primarios bentónicos y la comunidad infaunal, en relación 

a cambios producidos a escalas de paisaje por organismos bioturbadores. 



17 
 

Sitio de estudio 

Todos los muestreos y trabajos experimentales de campo de esta tesis doctoral se 

llevaron a cabo en la región estuarial de la laguna costera Mar Chiquita (37° 40´S, 57° 

23´O, declarado por la UNESCO como Reserva del Hombre y la Biósfera), Buenos 

Aires, Argentina. Esta laguna es un cuerpo de agua salobre (rango de salinidad desde 2 

hasta 35, Spivak et al. 1994) de 46 km2 de superficie, conectada permanentemente al 

mar que se divide en dos ambientes netamente diferenciados: un cuerpo lagunar y un 

sector de características estuariales (Reta et al. 2001). La laguna se encuentra afectada 

por bajas amplitudes de marea (≤ 1m), cuya influencia decrece hacia el interior de la 

misma (Isla 1997), en donde la variación en profundidad (entre 0,1 m y 0,5 m) está 

controlada principalmente por los vientos y las lluvias (Islas y Garrido 2001).  

La laguna se caracteriza por extensas planicies de marea rodeadas por grandes 

zonas de marismas de Spartina densiflora (Fasano et al. 1982, Isacch et al. 2006) y por 

extensos cangrejales de Neohelice granulata que son fácilmente identificables y 

espacialmente estables por períodos de años (Iribarne et al. 1997, Escapa et al. 2004); 

estos cangrejales están distribuidos tanto en marismas como en planicies de marea 

(Spivak et al. 1994). El estudio de esta tesis estuvo restringido a los ensambles de 

especies en las planicies de marea, sin abarcar las zonas vegetadas. Las planicies de 

marea constituyen zonas de inundación fangosas habitadas por diferentes tipos de 

organismos; por ejemplo la almeja navaja Tagelus plebeius, la cual muestra importantes 

variaciones en densidad, pudiendo alcanzar valores que oscilan desde 10 ind.m-2 

(Gutiérrez e Iribarne 1998) hasta 200 ind.m-2 (Iribarne et al. 1998). Además, su 

distribución a lo largo de la pendiente intermareal muestra que alcanza las máximas 

densidades justo por encima del nivel medio de marea baja y las mínimas hacia el límite 

superior de su distribución (Iribarne et al. 1998). Por otro lado, otro componente biótico 
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importante de estas zonas es el caracol Heleobia australis, el cual se distribuye en forma 

de parches siguiendo un  patrón de zonación, con densidades más altas cerca de la boca 

y decreciendo gradualmente hacia la parte interna de la laguna (De Francesco e Isla 

2001). La composición macrofaunal está dominada principalmente por el poliqueto 

Laeonereis acuta, que se distribuye en los intermareales de toda la laguna, siendo mayor 

su densidad en las zonas medias del intermareal (ej. Palomo et al. 2001). En menor 

abundancia se encuentra el poliqueto Neanthes succinea (asociado a fondos areno-

fangosos, Orensanz y Estivariz 1971), Nepthtys fluviatilis (principalmente en la zona 

norte de la laguna) y Heteromastus similis (abundante en toda la extensión de la laguna, 

ver Palomo et al. 2001; ver también para poliquetos Ieno y Elías 1995). A su vez, 

numerosas especies de aves costeras (ej. Botto et al. 1998, Martínez 2001) y de peces 

(ej. Cousseau et al. 2001, Martinetto et al. 2005) utilizan los intermareales para 

alimentarse.  

La mayor parte de las observaciones y experiencias fueron realizadas en la zona de 

C.E.L.P.A. (Centro Experimental de Lanzamiento de Proyectiles Aéreos), 

aproximadamente a 4 km de la boca (Fig. A). Asimismo, parte del objetivo general de 

esta tesis fue evaluar cómo las interacciones entre organismos puede ser modificada por 

la bioturbación producida por cangrejos, la mayor parte de los muestreos y 

experimentos realizados fueron hechos simultáneamente en áreas con activa 

bioturbación (de aquí en adelante “cangrejales”) y sin bioturbación (“no cangrejales”) 

por cangrejos (ver Fig. B). 
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Figura A: Mapa de la zona estuarial de la laguna costera Mar Chiquita. Los sitios en 

donde se realizó la tesis  se indican con óvalos grises.  
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Figura B. Los cangrejales de Neohelice granulata (A) pueden ocupar áreas muy 

extensas, abarcando varias hectáreas (Spivak et al. 1994, Iribarne et al. 1997); en donde 

se puede observar que la superficie del sedimento esta modificada respecto a zonas sin 

cangrejos (B) por la construcción de cuevas y las actividades de alimentación. Foto de 

Paulina Martinetto (A). 
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Resumen 

La fuerza de las interacciones es un parámetro clave en los modelos de dinámica de 

tramas tróficas y resulta muy variable en tiempo y espacio, dependiendo tanto de 

condiciones bióticas como abióticas. Los ambientes intermareales de fondos blandos 

constituyen sitios esenciales de cría y alimentación para numerosas especies de aves 

costeras y de peces, los cuales frecuentemente ejercen un gran impacto sobre los 

ensambles infaunales. En estos ecosistemas, los organismos que modifican la 

disponibilidad de recursos para otras especies, como los cangrejos cavadores, es 

esperable que también tengan consecuencias sobre la distribución de los organismos y 

sus interacciones. En este contexto el objetivo de este capítulo fue evaluar 

simultáneamente la fuerza de las interacciones de aves y peces sobre sus presas 

infaunales, en áreas con distinto nivel de bioturbación por cangrejos. Los experimentos 

realizados mostraron que las interacciones son mayormente débiles; sin embargo, 

durante la estación cálida las aves ejercieron un impacto mayor sobre sus presas dentro 

de los cangrejales. Además, el impacto de los peces fue dependiente de factores como la 

bioturbación y la inundación por lluvias. Así, los resultados muestran que la fuerza de 

las interacciones de aves y peces en este sistema, está determinada por el contexto 

ambiental. Particularmente, la bioturbación generada por cangrejos, así como la 

exposición de las mareas, la estacionalidad y el episodio de El Niño cambiaron el signo 

y la magnitud de las interacciones. En resumen, estos resultados constituyen un buen 

ejemplo que demuestra cómo, el resultado de las interacciones entre depredadores y 

presas dependen dinámicamente de las escalas espacio-temporales.  
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Introducción 

La fuerza de las interacciones ha sido definida como la magnitud del efecto de una 

especie sobre la abundancia de la otra (ej. Laska y Wootton 1998, Berlow et al. 1999) y 

es un parámetro clave en los modelos de dinámica de tramas tróficas; siendo muy 

variable en tiempo y espacio y dependiendo tanto de condiciones bióticas como 

abióticas (Peacor y Werner 2004). Como ya se describió en la Introducción general, 

existen interacciones directas e indirectas y si bien la mayoría de los estudios se han 

enfocado en las interacciones tróficas (directas), las no tróficas pueden ser claves al 

modificar las interacciones directas (ej. Peacor y Werner 2001, Werner y Peacor 2003).  

La distribución de la fuerza de las interacciones de la mayoría de las especies es 

muy sesgada hacia efectos débiles o no detectables; mientras que unas pocas especies 

tienen efectos fuertes (ej. Power et al. 1996, O´Gorman et al. 2010). Las interacciones 

fuertes incluyen a las especies clave (sensu Paine 1969), a las especies dominantes y 

todas aquellas especies que tienen un gran impacto sobre las poblaciones, comunidades 

o ecosistemas (Menge 2003). Además, la intensidad de las interacciones biológicas es 

variable en el tiempo y el espacio; dependiendo de factores bióticos y abióticos 

(Petraitis y Dudgeon 1999, Peacor y Werner 2004). Por ejemplo, las interacciones 

biológicas dependen de la disponibilidad de nutrientes (Setälä et al. 1997), de las 

precipitaciones (Polis et al. 1997), de la latitud (Pennings y Silliman 2005), o de la 

estructura de tallas de la población (ver Harley 2003 y sus referencias). Así, teniendo en 

cuenta que la intensidad de las interacciones es contexto dependiente, una especie puede 

tener interacciones débiles en una situación y fuertes en otras (Harley 2003). 

Las interacciones débiles son importantes en la dinámica de las comunidades 

(Menge 2003) porque pueden magnificar la variabilidad espacio-temporal en la 

estructura comunitaria (Berlow 1999) o pueden actuar amortiguando las fluctuaciones y 

promoviendo la persistencia y estabilidad de comunidades locales (Emmerson y 
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Rafaelli 2004, Christianou y Ebenman 2005) y a nivel de paisaje (Masser et al. 2007). 

Además, como las especies con interacciones débiles son muy variables y están 

ampliamente distribuidas, pueden tener papeles esenciales en mantener la biodiversidad 

(Berlow 1999, Otto et al. 2007). La fuerza de las interacciones ha sido particularmente 

estudiada en ambientes de dos dimensiones, como las costas rocosas (Menge et al. 

1994, Navarrete y Berlow 2006), mostrando que las interacciones son frecuentemente 

fuertes y muchas veces son análogas con los efectos de las especies clave (Power et al. 

1996, O´Gorman y Emmerson 2009). Sin embargo, en ambientes tridimensionales como 

lagos (Carpenter et al. 1987; Shurin et al. 2002), arrecifes (Grabowski 2004), bosques 

de algas marinas (Sala y Dayton 2011), ambientes terrestres (Otto et al. 2008) y 

ambientes de fondos blandos (O´Gorman et al. 2010), la fuerza de las interacciones 

débiles cumplen funciones importantes (ej. en la diversidad y estabilidad de las 

comunidades, O´Gorman y Emmerson 2009, O´Gorman et al. 2010).  

En ambientes tridimensionales, como ambientes marinos de fondos blandos, las 

presas pueden usar esa tercera dimensión para escapar; por lo tanto, es esperable que la 

intensidad de las interacciones directas no sea tan fuerte (ver Jaksic 1986, Menge et al. 

1994). En estos sistemas, debido a que constituyen sitios importantes de alimentación, 

organismos como peces (Norton y Cook 1999, Platell y Freewater 2009) y aves 

(Wootton 1997, Hamilton et al. 2006) son considerados depredadores importantes (ver 

Introducción general). Sin embargo, las áreas intermareales son usadas por los peces o 

por las aves durante momentos limitados del ciclo de marea (ej. Rozas 1995, Galbraith 

et al. 2002); mientras que los peces depredan durante la pleamar, las aves lo hacen 

durante la bajamar. Por lo tanto, es esperable que las interacciones depredador- presa 

también sean variables y dependientes del nivel del intermareal. 

Además de la variabilidad generada por las mareas (ej. acción de las olas, humedad 

del sedimento y temperatura; Bertness 1999, Escapa et al. 2004), las tasas de 
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depredación en intermareales de fondos blandos pueden ser modificadas por la 

presencia de micro-hábitats estructuralmente complejos (ej. depresiones: Sun y Fleeger 

1994, arrecifes de ostras: Eggleston et al. 1999, vegetación: Rozas y Zimmerman 2000; 

ver también Introducción general), como los generados por la bioturbación. Las cuevas 

y depresiones en el sustrato pueden concentrar comida (Reise 2002) y tienen muchas 

veces efectos positivos sobre las especies macro y meioinfaunales (Volkenborn et al. 

2009). Por ejemplo, ciertas especies consumen más presas en áreas con cuevas, como 

ocurre con el pejerrey (Odontesthes argentinensis, Martinetto et al. 2005) y el chorlito 

doble collar (Charadrius falklandicus, Botto et al. 2000). Además, la bioturbación tiene 

efectos importantes a gran escala sobre la estructura del sedimento y sobre los 

ensambles bentónicos (ej. Neohelice granulata, Iribarne et al. 1997; Callianassa 

kraussi, Pillay et al. 2007; Arenicola marina, Volkenborn y Reise 2006), afectando 

extensas áreas de las planicies intermareales; y posiblemente modificando también las 

diferentes interacciones y sus fuerzas. 

Los intermareales de fondos blandos en los estuarios del ASO son áreas 

importantes de alimentación para especies como el pejerrey, la saraca (Brevoortia 

aurea) y la saraquita (Rammogaster arcuata; ej. Cousseau et al. 2001, Valiñas et al. 

2010) y de aves migratorias como por ejemplo el pitotoy grande (Tringa melanoleuca), 

el pitotoy chico (Tringa flavipes) y el chorlito de doble collar; y especies locales como 

la gaviota cangrejera (Larus atlanticus), la gaviota capucho café (Larus maculipennis) y 

el tero real (Himantopus melanurus; ej. Botto et al. 1998, Mariano-Jelicich et al. 2003, 

Bruschetti et al. 2009). Particularmente, las planicies de marea de estos estuarios se 

caracterizan por la presencia de cangrejales de Neohelice granulata (ver Introducción 

general), los cuales son evitados por muchas aves, porque disminuye el área disponible 

para el forrajeo (Iribarne et al. 2005). Como resultado, la bioturbación por cangrejos 

frecuentemente determina la distribución de otras especies bentónicas y modifica el 
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resultado de la interacción depredador-presa (ej. aves playeras: Palomo et al. 2003, 

peces: Martinetto et al. 2005).   

En este contexto y considerando la importancia que tienen las planicies 

intermareales para depredadores de niveles tróficos superiores y el rol que cumplen los 

organismos bioturbadores como modificadores del hábitat (interacción indirecta), el 

objetivo de este capítulo fue evaluar simultáneamente la intensidad de las interacciones 

directas de aves (depredadores terrestres) y peces (depredadores acuáticos) sobre las 

presas infaunales en áreas con y sin bioturbación por cangrejos. Además, para evaluar 

posibles diferencias en relación a cambios en el nivel del agua, las interacciones se 

evaluaron en dos alturas diferentes con respecto a las mareas. Las hipótesis específicas 

evaluadas fueron: a) que la fuerza de las interacciones para ambos depredadores es 

mayor dentro de los cangrejales, dado que muchas especies prefieren estas áreas para 

alimentarse, y b) que dentro del cangrejal, no hay diferencias en la fuerza de las 

interacciones entre niveles del intermareal, dada la actividad de bioturbación que 

producen los cangrejos haciendo todo el intermareal más homogéneo. 

Materiales y métodos 

El trabajo experimental y los muestreos correspondientes a este capítulo fueron 

realizados en la zona más cercana al puente de CELPA (ver Sitio de estudio), durante un 

período frío (desde Agosto hasta Octubre de 2007) y durante un período cálido (desde 

Enero hasta Marzo de 2008). Esta zona fue elegida por ser una zona de baja pendiente y 

por lo tanto la zona de planicie intermareal es amplia (aprox. 200 m) con zonas de 

cangrejal y zonas sin cangrejos con características ambientales similares. Debido a 

limitaciones logísticas de encontrar más areas con y sin bioturbación por cangrejos con 

características similares (esto es, exposición de las mareas, tipo de sedimento, etc.) y 
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conociendo las limitaciones sobre las inferencias futuras que ésto puede acarrear, los 

experimentos fueron hechos en 1 cangrejal y en 1 no cangrejal. 

Gradiente de marea en la fuerza de interacción por depredadores acuáticos y terrestres 

Para evaluar los efectos, simples o combinados, de los depredadores terrestres o 

acuáticos sobre la comunidad infaunal y sus fuerzas de interacción; se realizó un 

experimento con los siguientes tratamientos: (1) exclusiones de depredadores terrestres 

(“exclusión de aves”), (2) exclusiones de depredadores acuáticos (“exclusión de 

peces”), (3) control del artefacto de la exclusión de aves, (4) control del artefacto de la 

exclusión de peces y (5) controles naturales. 

La exclusión de aves consistió en cajas de 1 m2 de área y 0,2 m de altura, 

construidas con una malla plástica de 2 cm de apertura. Las cajas fueron equipadas en 

su borde inferior con un conjunto de boyas que le permitieron flotar durante la pleamar, 

pero permanecer sobre el sedimento durante la bajamar; y fueron sujetadas por medio 

de argollas plásticas en sus esquinas a estacas de plástico (1,5 m de altura) enterradas en 

el sedimento. Este diseño fue creado para permitir el acceso al sedimento de los peces y 

cangrejos en los períodos de pleamar y evitar el acceso de aves y cangrejos durante la 

bajamar (Fig. I.1). La exclusión de peces consistió en un área de 4 m2, rodeados por una 

red de 1 cm de apertura y 1,2 m de altura sin techo ni fondo, sujetas al sedimento 

mediante estacas de plástico (1,5 m de altura) en las esquinas (siguiendo a Martinetto et 

al. 2005). Los bordes inferiores de las redes fueron enterrados 20 cm en el sedimento y 

los bordes superiores fueron equipados con boyas permitiendo que las redes se 

extendieran verticalmente durante la pleamar y permanecieran enrolladas sobre el 

sedimento durante la bajamar. Este diseño permitió excluir a los peces y los cangrejos 

de una porción del sedimento durante la pleamar, en tanto que permitió el acceso de 

aves y cangrejos durante la bajamar (Fig. I.1). Los controles de artefacto de ambas 
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exclusiones fueron realizados utilizando los mismos materiales pero con sólo 3 lados, y 

sin techo en el caso de la exclusión de aves, para permitir el acceso normal de los 

animales durante todo el ciclo de marea. Los controles naturales consistieron de áreas de 

1 m2, delimitadas previamente y sin ninguna manipulación.  

Cada tratamiento fue replicado 10 veces en dos sitios (cangrejal y no cangrejal) y  

en 2 alturas diferentes de la planicie de marea (nivel bajo: aprox. 15 cm por encima del 

nivel de marea baja promedio y nivel alto: aprox. 75 cm). El nivel bajo de la planicie de 

marea fue regularmente inundado en cada ciclo de marea, en tanto que el nivel alto fue 

frecuentemente inundado, pero permaneció la mayor parte del tiempo con el sedimento 

expuesto. Considerando que las aves y los peces tienen diferentes abundancias 

dependiendo de la estación del año (ej. Botto et al. 1998, 2000) y que los efectos 

relativos de sus interacciones pueden cambiar con sus abundancias, este experimento se 

realizó en dos estaciones contrastantes: un período frío (desde Agosto hasta Octubre, en 

donde se pueden encontrar principalmente especies locales como la gaviota cangrejera, 

la gaviota capucho café y el tero real; y especies migratorias como el pitotoy grande, el 

pitotoy chico y el chorlito de doble collar) y un período cálido (desde Enero hasta 

Marzo, en donde se pueden encontrar, además de las especies nombradas anteriormente, 

el playerito rabadilla blanca (Charadrius fuscicollis), la becasa de mar (Limosa 

haemastica), el chorlo ártico (Pluvialis squatarola) y el chorlito palmado (Charadrius 

semipalmatus). Durante el período experimental (60 días) el funcionamiento de las 

exclusiones fue controlado semanalmente. 

Una vez concluido el experimento, para evaluar el efecto de cada uno de los 

depredadores sobre la comunidad infaunal, se tomaron muestras de sedimento en cada 

unidad experimental. Las muestras de la estación fría fueron tomadas entre mediados y 

finales de Octubre, en tanto que las de la estación cálida hacia finales de Marzo. Para 

cuantificar los organismos de la macrofauna, se obtuvo una muestra (10 cm de diámetro 
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y 10 cm de profundidad) en el centro de cada réplica. El sedimento obtenido fue 

tamizado a través de una malla de 500 µm; los organismos retenidos fueron preservados 

en formol al 5 %, luego identificados hasta el nivel de especie (ej. Elías 2002) y 

contados bajo una lupa binocular (20x). Considerando que los organismos 

meioinfaunales están distribuidos en los primeros centímetros del sustrato (ej. 

Martinetto et al. 2005, Valiñas et al. 2012), para cuantificarlos se obtuvo una muestra de 

sedimento superficial (10 cm de diámetro y 2 cm de profundidad, siguiendo la 

metodología de Valiñas et al., 2012), que fue tamizada a través de una malla de 500 μm 

(límite superior) y de 250 μm (límite inferior), para obtener la fracción más grande de la 

meioinfauna. Los organismos retenidos fueron preservados en formol al 5 %, teñidos 

con rosa de bengala para facilitar su visualización (Higgins y Thiel 1988), identificados 

hasta el nivel taxonómico más bajo posible y contados bajo una lupa binocular (40x).   

Para analizar los efectos de los distintos tratamientos sobre el microfitobentos, se 

tomaron 2 muestras de sedimento (2 cm de diámetro y 2 cm de profundidad) en cada 

unidad experimental para medir el microfitobentos como la concentración de clorofila 

(cl). Las muestras fueron conservadas en oscuridad y congeladas (-18 °C) hasta su 

análisis. La concentración de cl fue determinada mediante la extracción de pigmentos 

del sedimento con 15 ml de acetona al 90 % durante 24 horas, zonicando durante 5 

minutos, centrifugando a 3.000 rpm durante 3 minutos y midiendo el sobrenadante con 

un espectrofotómetro. Al finalizar, la concentración de cl a fue estimada siguiendo la 

ecuación de Lorenzen (1967). Adicionalmente, para cuantificar el contenido de materia 

orgánica (MO), se tomó una muestra de sedimento (5 cm de diámetro y 5 cm de 

profundidad) en el centro de cada unidad experimental. El porcentaje de MO fue 

estimado como el peso seco libre de cenizas, incinerando submuestras 

(aproximadamente 40 gr) a 550º C durante 6 horas (Holme y McIntyre 1971). 
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Para estimar el uso de hábitat de los distintos depredadores durante el período 

experimental, se realizaron diferentes medidas y observaciones en forma simultánea en 

ambas estaciones, sitios y niveles. La abundancia de aves se estimó a través de 5 censos 

para cada estación, realizados durante la bajamar y en el período de marea creciente, 

con binoculares de 10 x 50. El uso de hábitat de los peces fue estimado utilizando una 

red playera de 1 cm de apertura de malla que fue arrastrada 270 m paralela a la costa 

durante la pleamar, 5 veces por estación (siguiendo la metodología de Martinetto et al. 

2005). Los arrastres fueron hechos por dos personas, para mantener una apertura 

constante de 10 m. Luego de cada arrastre los individuos fueron contados e 

identificados. 

La hipótesis nula de no diferencias en la densidad de grupos infaunales, en el 

porcentaje de MO y en la concentración de cl a entre los diferentes tratamientos y sitios, 

fueron analizadas con pruebas de ANOVA de dos vías (siendo los sitios y los 

tratamientos factores fijos) para cada nivel del intermareal y cada estación del año. En 

aquellos casos en donde el test mostró diferencias significativas se realizó el test a 

posteriori de Tukey (Zar 1999). Los supuestos de normalidad y homogeneidad de 

varianzas fueron evaluados en todos los casos usando el test de Shapiro-Wilk y de 

Cochran (Zar 1999) y fueron usados para la discusión cuando otros análisis estadísticos 

no pudieron realizarse. Para remover la heterogeneidad de varianzas fueron utilizadas 

transformaciones monotónicas de los datos cuando fue necesario (Underwood 1997). En 

aquellos casos en donde la heterocedasticidad y la falta de normalidad no pudo ser 

removida, se consideraron diferencias marginalmente significativas si 0,05 > P ≥ 0,005 

y significativas si P < 0,005; para reducir la probabilidad de cometer el error de tipo I 

(Zar 1999).   
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Intensidad de las interacciones 

A partir de los datos obtenidos del uso de hábitat de aves y peces y de las 

abundancias de los poliquetos y meioinfauna total (nematodes + ostrácodos + 

foraminíferos), se calculó el índice dinámico de interacción (ID) siguiendo a Wootton 

(1997). Dicho índice se usó para evaluar la intensidad de las interacciones entre los 

depredadores y sus presas. 

ID = (ln (N/D))/Yt 

En donde N es la densidad de presas en el tratamiento donde el depredador está 

presente (controles naturales); D es la densidad de las presas en el tratamiento donde el 

depredador está ausente (exclusiones de aves y peces); Y es la densidad del depredador 

y t es el tiempo en días. 

Para calcular el índice, cada uno de los valores de N y D fueron aleatoriamente 

seleccionados de un total de 10 réplicas. Este proceso se realizó 99 veces, después de lo 

cual todos los índices válidos (es decir, aquellos para los cuáles el resultado no marcó 

error) fueron analizados estadísticamente. El valor Y fue la abundancia promedio de 

cada uno de los depredadores evaluados (aves y peces) en cada estación. El tiempo t fue 

cuantificado en días, considerando la duración del experimento y corregido, 

considerando el tiempo que cada uno de los depredadores tiene disponible para 

forrajear, en relación a la duración de las mareas y el nivel del intermareal estudiado. 

Además casos particulares como lo ocurrido durante el invierno, en donde la planicie de 

marea estuvo muchos días cubierta por agua, fueron tenidos en cuenta e incorporados en 

el índice. Es decir, la cantidad de días en donde la planicie estuvo totalmente cubierta 

por agua fueron sumados al valor de t en el ID para los peces y fueron restados para el 

ID de las aves. A su vez, siguiendo a Wotton (1997), fueron consideras interacciones 

débiles, aquellas cuyos índices estuvieron cercanos al cero (ej. muy débil ID = 0,00001; 
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débil ID = 0,028) en tanto que las interacciones fuertes aquellas cuyos valores son 

mayores o cercanas a 1 (ej. interacciones fuertes ID = 1,8 o 2,8). 

La hipótesis nula de no diferencias en el índice entre sitios (cangrejal y no 

cangrejal) y depredadores (aves y peces) en el mismo nivel del intermareal fue evaluada 

con una prueba de ANOVA de dos vías.  

Resultados 

Dado que los experimentos fueron realizados en dos estaciones contrastantes, los 

resultados van a ser expuestos en forma separada.  

Estación fría 

Durante esta estación las aves fueron encontradas principalmente fuera del 

cangrejal y en bajas abundancias. Las aves migratorias encontradas alimentándose 

durante el período experimental fueron el pitotoy grande, el pitotoy chico, el chorlito de 

doble collar y especies locales como la gaviota cangrejera, la gaviota capucho café y el 

tero real. 

El pez más abundante fue el pejerrey, en tanto que el lenguado (Paralichthys 

orbignyanus), la lisa (Mugil platanus), la saraca, la saraquita y la anchoíta 

(Platanichthys platana) sólo fueron atrapados ocasionalmente. La densidad del cangrejo 

Neohelice granulata fue muy baja durante esta estación (Tabla I.1), registrándose más 

cuevas activas en los niveles bajos del intermareal.  

Los posibles ítem presa infaunales encontrados fueron los poliquetos Laeonereis 

acuta, Neanthes succinea, Heteromastus similis y Nephtys fluviatilis. L. acuta fue el 

poliqueto más abundante, contribuyendo con más del 60% al total de presas 

macroinfaunales. Los organismos meioinfaunales (500-250 µm) encontrados fueron los 

ostrácodos, nematodes, copépodos, el caracol Heleobia australis, foraminíferos, 

anfípodos y juveniles del poliqueto L. acuta. Sólo fueron realizados los análisis 
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estadísticos con las densidades de ostrácodos, nematodes y foraminíferos; los otros 

grupos fueron encontrados ocasionalmente y no fueron incluidos en los análisis 

estadísticos por su baja representatividad. También se analizó la densidad de la 

meioinfauna total (ostrácodos + nematodes + foraminíferos). 

En el nivel bajo del intermareal, se encontró mayor densidad de ostrácodos fuera 

del cangrejal (Tabla I.2, Fig. I.2 A). No se encontraron diferencias para los nematodes 

(Fig. I.2 C), los foraminíferos (Fig. I.2 E), la meioinfauna total y los poliquetos totales 

(Tabla I.2). La concentración de cl a, fue mayor en la exclusión de peces respecto que 

ambos controles de artefacto (Tabla I.2, Fig. I.3 A). El porcentaje de MO fue 

marginalmente distinto entre sitios, con mayor concentración dentro del cangrejal 

(Tabla I.6, Fig. I.4 A). 

En el nivel alto del intermareal, la abundancia de ostrácodos fue mayor fuera del 

cangrejal (Tabla I.3, Fig. I.2 B); en tanto que el patrón opuesto fue encontrado para los 

foraminíferos (Tabla I.3, Fig. I.2 F). No se encontraron diferencias en la abundancia de 

los nematodes (Fig. I.2 D), meioinfauna total y poliquetos totales (Tabla I.3). La 

concentración de cl a, no mostró diferencias significativas entre sitios o tratamientos 

(Tabla I.3, Fig. I.3 B). El contenido de MO fue marginalmente diferente entre sitios, con 

mayor porcentaje fuera del cangrejal (Tabla I.6, Fig. I.4 B). 

Estación cálida 

Durante esta estación el patrón de abundancia de aves fue similar a la estación fría, 

encontrando las menores abundancias dentro del cangrejal. Las especies observadas 

fueron las mismas que se mencionaron previamente, aunque se encontraron otras 

especies como el playerito rabadilla blanca, la becasa de mar, el chorlo ártico y el 

ostrero común (Haematopus palliatus). Las especies más abundantes fueron el playerito 

rabadilla blanca y el pitotoy chico, que en conjunto sumaron el 60% del total de las 



34 
 

especies observadas. La abundancia de peces en esta estación, fue dos veces mayor que 

la registrada en invierno; y las especies más abundantes fueron el pejerrey y en menor 

medida la saraca. El ensamble de peces fue similar que durante la estación fría, y sólo 

dos nuevas especies fueron capturadas: la corvina rubia (Micropogonias furnieri) y la 

anchoita (Lycengraulis grossidens). La densidad del cangrejo N. granulata fue mayor 

que en la estación fría (ver Tabla I.1), encontrando siempre valores más altos dentro del 

cangrejal y en el nivel bajo del intermareal. 

Los organismos macro (> 500 µm)  y meioinfaunales (500-250 µm) encontrados 

fueron los mismos que en la estación anterior. La densidad de poliquetos totales se vio 

incrementada en un 100% respecto al invierno; aunque continuó siendo muy baja si la 

comparamos con otros años de estudio (ej. Palomo et al. 2003). 

En el nivel bajo del intermareal la densidad de nematodes fue más alta en la 

exclusión de peces respecto a la exclusión de aves (Fig. I.5 C). La densidad de 

meioinfauna total fue menor en la exclusión de aves respecto al control natural. Por su 

parte la densidad de ostrácodos y de poliquetos totales fue mayor fuera del cangrejal, en 

tanto que la densidad de nematodes mostró el patrón opuesto (Tabla I.4, Fig. I.5 A para 

ostrácodos). No se encontraron diferencias para la densidad de foraminíferos (Tabla I.4, 

Fig. I.5 E). La concentración de cl a y el porcentaje de MO fueron más altos dentro del 

cangrejal (Tabla I.4, I.6, Fig. I.3 C y I.4 C respectivamente).  

En el nivel alto del intermareal se encontraron diferencias entre sitios para todos los 

organismos infaunales (ver Tabla I.5). La densidad de nematodes (Fig. I.5 B), 

ostrácodos (Fig. I.5 A), foraminíferos (Fig. I.5 F), meioinfauna total y poliquetos 

totales, fue mayor fuera del cangrejal. Se encontraron diferencias entre tratamientos 

para la densidad de ostrácodos y meioinfauna total; los ostrácodos con valores más altos 

en las exclusiones de peces respecto a ambos controles de cajas y al control natural 

(Tabla I.5, Fig. I.5 B). La densidad de meioinfauna total (500-250 µm) fue mayor en la 
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exclusión de peces que en el control natural. Por su parte la concentración de cl a y el 

porcentaje de MO, no fueron diferentes en la interacción, o entre sitios y tratamientos 

(Tabla I.5, I.6; Fig. I.3 D y I.4 D). 

Intensidad de las interacciones 

Los resultados muestran que durante el experimento, las interacciones tuvieron 

valores cercanos al cero (valores entre ± 0,08 con algunos casos cercanos a 0,10). 

Considerando que la abundancia de presas (poliquetos) fue muchas veces cero, pocos 

datos fueron obtenidos para realizar un análisis estadístico del ID; por consiguiente sólo 

serán discutidos a través de gráficos y los análisis de la variabilidad. El ID de los peces 

sobre los poliquetos durante la estación fría, fue más variable que el ID de las aves en 

ambos sitios y niveles; con valores negativos y varianzas mayores particularmente 

dentro de los cangrejales (Test de Cochran en todos los casos p < 0,001). El ID de las 

aves fue cercano a cero, con excepción del cangrejal (Fig. I.6 A y B) 

Durante la estación cálida los resultados mostraron el patrón opuesto. El ID de los 

peces fue la mayoría de las veces cero en ambos sitios y niveles (Fig. I.6 C y D), 

mientras que el ID de las aves fue más variable, especialmente dentro del cangrejal 

(Test de Cochran en todos los casos p < 0,001). 

El ID sobre la meioinfauna total (500-250 µm) fue diferente entre sitios (F 1, 392 = 

17,19; p < 0,01) y depredadores (F 1, 392 = 25,52; p < 0,01) durante la estación fría en el 

nivel bajo del intermareal (Fig. I.7 A); con valores negativos para los peces dentro del 

cangrejal. En el nivel alto sólo se encontraron diferencias entre sitios (F 1, 392 = 14,16; p 

< 0,01), con menor valor de ID dentro del cangrejal (Fig. I.7 B). Además, en 

coincidencia con los resultados obtenidos para el ID de los poliquetos, el ID de los 

peces en ambos niveles dentro del cangrejal, mostró mayor varianza que los otros 

índices. 
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En el nivel bajo, durante la estación cálida no se encontraron diferencias en el ID 

entre sitios y depredadores (interacción: F 1, 392 = 1,26; p = 0,26; depredadores: F 1, 392 = 

2,45; p = 0,11; sitios: F 1, 392 = 1,29; p = 0,25); aunque se registraron mayores varianzas 

para el ID de las aves dentro del cangrejal (Fig. I.7 C). En el nivel alto del intermareal 

se encontró interacción entre sitios y depredadores (F 1, 392 = 60,61; p < 0,01); el ID de 

las aves sobre la meioinfauna (500-250 µm) dentro del cangrejal fue menor que todos 

los demás índices (Fig. I.7 D). 

Discusión 

Los resultados de este capítulo muestran que las interacciones directas débiles son 

las que prevalecen. Sin embargo, durante el verano, el índice de la fuerza de interacción 

de las aves fue más variable para ambas presas y con un efecto negativo especialmente 

sobre la meioinfauna total (500-250 µm); durante la estación fría el índice de la fuerza 

de interacción de los peces mostró mayor variación, especialmente dentro del cangrejal. 

Además se vio que las interacciones directas pueden ser afectadas por interacciones 

indirectas, en este caso por la bioturbación de los cangrejos: los organismos 

meioinfaunales (500-250 µm) mostraron diferencias mayormente entre sitios; los 

nematodes y foraminíferos fueron sólo ocasionalmente más abundantes dentro del 

cangrejal, en tanto que los ostrácodos y los poliquetos totales mostraron siempre el 

patrón inverso. 

La depredación es una fuente importante de variabilidad en muchos ecosistemas, 

produciendo cambios en la abundancia de presas (ej. Paine 1974, Navarrete 1996), en la 

distribución de tallas (Emmerson y Raffaelli 2004, Hamilton et al. 2006), y en la 

composición y diversidad de las especies (Hillebrand 2003, Pillay et al. 2009). Sin 

embargo, en un intervalo espacio-temporal particular, las tasas de depredación pueden 

ser afectadas por factores como la estacionalidad (invierno o verano), momento del día 



37 
 

(Abugov 1982), la modificación del hábitat (Menge et al. 1994), o la temperatura 

ambiental (ej. aves: Duriez et al. 2005); y esto a su vez tiene importantes consecuencias 

sobre la comunidad de presas (Navarrete 1996). En este capítulo, durante la estación 

cálida y conjuntamente con la llegada de las aves migratorias (ej. Martínez 2001), el 

índice de la fuerza de interacción de las aves sobre sus presas (poliquetos totales) 

mostró una gran variación,  en algunos casos con efectos negativos sobre la meioinfauna 

(500-250 µm) en ambos niveles intermareales dentro del cangrejal. La densidad de la 

meioinfauna y de los poliquetos (el principal ítem presa) fue mayor fuera de los 

cangrejales, en donde también las aves pasaron más tiempo alimentándose; sin 

embargo, el índice de la fuerza de interacción fue más variable dentro del cangrejal y en 

ambos niveles del intermareal, mostrando efectos negativos en el intermareal alto. Las 

aves playeras usan diferencialmente las áreas con y sin bioturbación por cangrejos 

(Botto et al. 1998, 2000) y la abundancia y comportamiento de las presas también es 

diferente (Botto e Iribarne 1999, Palomo et al. 2003, Iribarne et al. 2005). Por ejemplo, 

el pitotoy grande (Tringa melanoleuca) y chico (Tringa flavipes) son frecuentemente 

encontrados comiendo fuera del cangrejal (Botto et al. 2000) y en estas áreas el 

principal ítem presa tienen mayor disponibilidad porque aparece más tiempo sobre la 

superficie del sedimento para alimentarse (Palomo et al. 2004). Aunque los resultados 

aquí obtenidos muestran que las aves comen más frecuentemente fuera del cangrejal, el 

índice de la fuerza de interacción mostró un impacto negativo en áreas bioturbadas; y 

esto podría deberse a una baja densidad de presas (ver Resultados) o a que las tasas de 

captura y eficiencia de forrajeo de ciertas aves es diferentes en áreas bioturbadas (ej. 

Charadrius falklandicus Botto et al. 2000). Así, este capítulo muestra que las aves, 

aunque están en bajas abundancias, pueden tener un impacto negativo sobre sus presas y 

que, dentro del cangrejal, utilizan todo el intermareal para alimentarse. Esto último 

podría deberse a que la actividad de los cangrejos homogeneíza las características del 
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intermareal durante todo el ciclo de marea, permitiéndole a algunos organismos 

infaunales extender el límite de su distribución (Escapa et al. 2004). 

Por otro lado, el índice de la fuerza de interacción de los peces sobre los poliquetos 

y la meioinfauna total (500-250 µm) durante la estación fría, mostró que dentro del 

cangrejal los efectos de depredación son más variables. Trabajos previos mostraron que 

los peces preferencialmente se alimentan dentro de los cangrejales disminuyendo la 

abundancia de los poliquetos (Martinetto et al. 2005, 2007). Además, los peces 

consumen grupos meioinfaunales, como por ejemplo, ostrácodos, nematodes y 

foraminíferos; que en algunos casos representa hasta el 20 % de sus dietas (Valiñas et 

al. 2010). Adicionalmente durante el experimento en el 2007, tuvo lugar un período de 

El Niño oscilación sur (ENSO; Canepuccia et al. 2010); el cual causa un incremento de 

las precipitaciones desde el sur de Brasil hasta la parte central de Argentina (Viles y 

Goudie 2003), promoviendo las inundaciones en marismas costeras, mayormente en 

aquellas con descarga de agua dulce (ej. Alberti et al. 2007, Canepuccia et al. 2007a). 

Durante estos períodos de lluvias prolongadas, las planicies de marea permanecen 

cubiertas mayormente por agua dulce, cambiando el nivel de la laguna y sus valores de 

salinidad (ej. Martinetto et al. 2007); lo cual a su vez podría generar cambios ecológicos 

en todo el sistema (ej. Canepuccia et al. 2007a, 2008). En planicies de marea y 

marismas el acceso de los peces es controlado por las mareas, y es en los períodos de 

inundación en donde las presas están más disponibles (Rozas 1995, Escapa et al. 2004). 

Consecuentemente, durante este experimento en invierno, las planicies de marea 

permanecieron durante largos períodos de tiempo sumergidas; y teniendo en cuenta la 

elección positiva de los peces hacia áreas bioturbadas, esto podría explicar la mayor 

variabilidad del índice de la fuerza de interacción de los peces sobre los poliquetos, y el 

impacto negativo por depredación sobre la meioinfauna (500-250 µm), particularmente 

dentro del cangrejal.  
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Estos cambios en el nivel del agua también explicarían los valores tan bajos 

obtenidos para el índice de la fuerza de interacción de las aves en invierno; dado que el 

intermareal no estuvo disponible para su alimentación la mayor parte del tiempo. 

Además, la actividad de los cangrejos disminuye la rigurosidad de las condiciones 

físicas en el intermareal superior, permitiéndole a más organismos extender su 

distribución hacia esos lugares (Escapa et al. 2004). Los peces tuvieron mayor impacto 

en la parte alta del intermareal. Esta zona habitualmente no está disponible para los 

peces, ya que la amplitud de las mareas restringe sus movimientos y el uso del hábitat; 

así  los resultados muestran que cuando tuvieron acceso, generaron un impacto de 

depredación mucho mayor que en la zona baja del intermareal; y este efecto estuvo 

potenciado o mediado por la actividad de los cangrejos mostrando valores más altos en 

el cangrejal. 

Estos resultados también muestran que en el sitio con bioturbación por cangrejos la 

variabilidad en las fuerza de las interacciones fue mayor para ambos depredadores, en 

ambas estaciones y niveles del intermareal, respecto a áreas sin cangrejos. Además, el 

índice de la fuerza de interacción mostró que los peces y las aves tienen mayor impacto 

de depredación sobre la meioinfauna (500-250 µm) dentro del cangrejal. Las 

interacciones pueden cambiar dependiendo de muchos factores, tales como el estrés 

ambiental, el reclutamiento, la complejidad del hábitat, la productividad, otros 

depredadores, o el suministro de alimento, entre otros (Menge et al. 1994, Sanford 

1999); así las especies interactúan unas con otras a través de cadenas de interacciones 

indirectas (Werner y Peacor 2003). En ambientes de fondos blandos las interacciones 

depredador-presa y las tasas de depredación pueden cambiar debido a la actividad de 

organismos bioturbadores (ej. Palomo et al. 2003, Martinetto et al. 2005). En este 

capítulo se ve como la presencia de un ingeniero de ecosistemas, y bioturbador a gran 

escala, modificó las interacciones depredador-presa, probablemente porque la 
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bioturbación ofrece una complejidad estructural que modifica las abundancias, 

comportamiento y disponibilidad de las presas (ej. Botto e Iribarne 1999, Palomo et al. 

2003). Así, aunque las interacciones durante estos experimentos fueron débiles, ellas 

también resultan importantes porque debido a su gran variabilidad, bajo ciertas 

circunstancias podrían incrementar su impacto (ej. Navarrete y Menge 1996, Berlow 

1999). En este sentido, los efectos de un organismo ingeniero de ecosistemas pueden ser 

más complejos de lo esperado, afectando las interacciones depredador-presa con 

diferente magnitud y dirección (Martinetto et al. 2005). En consecuencia, en sistemas 

intermareales, el impacto de la depredación puede cambiar no sólo debido a las 

abundancias y distribución de las especies involucradas, sino también por cambios en el 

ciclo de mareas y por la presencia de organismos bioturbadores. 

En conclusión, los resultados muestran que las interacciones de ambos 

depredadores estudiados son débiles y que dependen del contexto ambiental. La 

bioturbación generada por cangrejos, como así también el tiempo de exposición por 

mareas, la estacionalidad y las inundaciones causadas por el episodio de El Niño, 

cambiaron el signo y la magnitud de las interacciones. Por lo tanto, lo considerado aquí, 

conjuntamente con otros trabajos (ej. Harley 2003, Wootton y Emmerson 2005) 

constituye un buen ejemplo para ilustrar cómo el resultado de las interacciones entre 

depredadores y presas es una respuesta compleja de los enlaces entre los organismos y 

su ambiente y que dependen dinámicamente de la composición de toda la comunidad y 

de la escala espacio-temporal. 
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Tablas y figuras 

Tabla I.1. Resumen de los valores medios (± desvío estándar)  de las densidades de las 

cuevas de cangrejos activas (m2) en diferentes áreas, estaciones y niveles del 

intermareal.  

 

Estación Sitios Intermareal bajo Intermareal alto 

Fría Cangrejal 0,96 (1,06) 0,76 (0,83) 

 No cangrejal 1,12 (1,05) 0,24 (0,52) 

Cálida Cangrejal 6,55 (2,32) 2,2 (1,85) 

 No cangrejal 2 (2,05) 0 
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Tabla I.2. Resultado de las pruebas de ANOVA de dos vías para cada uno de los 

grupos de organismos meio, macrofaunales y la concentración de cl a, evaluando el 

efecto entre los distintos tratamientos y sitios en el nivel bajo del intermareal durante la 

estación fría (* = p < 0,05; ** = p < 0,01).   

a) datos transformados con logaritmo, b) transformados con raíz +1. 

Grupo Fuente de variación gl CM F p 

Nematodes  Sitios 1 130,65 2,19 0,14 

Tratamientos 4 28,35 0,47 0,75 

Sitios*Tratamientos 4 31,15 0,52 0,71 

Error 90 59,44   

Ostrácodos (a) Sitios 1 0,45 7,07 0,00** 

Tratamientos 4 0,04 0,74 0,56 

Sitios*Tratamientos 4 0,11 1,84 0,12 

Error      90 0,06   

Foraminíferos  Sitios 1 33,02 2 0,15 

Tratamientos 4 14,32 0,87 0,48 

Sitios*Tratamientos 4 22,39 1,36 0,25 

Error 90 16,43   

Meioinfauna 
total 

Sitios 1 22,96 0,17 0,67 

Tratamientos 4 130,98 1,01 0,4 

Sitios*Tratamientos 4 200,98 1,56 0,19 

Error 90 128,47   

Poliquetos 
totales (b) 

Sitios 1 0,28 1,64 0,28 

Tratamientos 4 0,18 1,07 0,37 

Sitios*Tratamientos 4 0,05 0,29 0,88 

Error 90 0,17   

Cl a Sitios 1 18,44 0,71 0,4 

Tratamientos 4 80,81 3,12 0,01* 

Sitios*Tratamientos 4 23,04 0,89 0,47 

Error  89 25,83   
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Tabla I.3. Resultado de las pruebas de ANOVA de dos vías para cada uno de los 

grupos de organismos meio, macrofaunales y concentración de cl a, evaluando el efecto 

entre los distintos tratamientos y sitios en el nivel alto del intermareal durante la 

estación fría (* = p < 0,05; ** = p < 0,01;  # marginalmente significativo 0,05 > p ≥ 

0,005). 

a) datos transformados con logaritmo, b) transformados con raíz +1. 

Grupo Fuente de variación gl CM F p 

Nematodes (a) Sitios 1 0,00 0,00 0,99 

Tratamientos 4 0,28 0,65 0,62 

Sitios*Tratamientos 4 0,32 0,75 0,55 

Error 90 0,43   

Ostrácodos Sitios 1 1415,74 31,95 0,00** 

Tratamientos 4 35,02 0,79 0,53 

Sitios*Tratamientos 4 50,51 1,14 0,34 

Error      90 44,3   

Foraminíferos  Sitios 1 25,24 6,69 0,01# 

Tratamientos 4 2,39 0,63 0,63 

Sitios*Tratamientos 4 2,46 0,65 0,62 

Error 90 3,76   

Meioinfauna 
total 

Sitios 1 248,89 1,16 0,28 

Tratamientos 4 69,2 0,32 0,86 

Sitios*Tratamientos 4 262,43 1,23 0,3 

Error 90 213,24   

Poliquetos 
totales (b) 

Sitios 1 0,06 0,25 0,45 

Tratamientos 4 0,27 2,4 0,05 

Sitios*Tratamientos 4 0,23 2,07 0,09 

Error 90 0,11   

Cl a Sitios 1 114,61 3,26 0,07 

Tratamientos 4 74,62 3,12 0,08 

Sitios*Tratamientos 4 38,34 1,09 0,36 

Error  89 35,11   
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Tabla I.4. Resultado de las pruebas de ANOVA de dos vías para cada uno de los 

grupos de organismos meio, macrofaunales y concentración de cl a, evaluando el efecto 

entre los distintos tratamientos y sitios en el nivel bajo del intermareal durante la 

estación cálida (* = p < 0,05; ** = p < 0,01). 

a) datos transformados con raíz +1. 

Grupo Fuente de variación gl CM F p 

Nematodes  Sitios 1 251,49 14,85 0,00** 

Tratamientos 4 43,27 2,55 0,04* 

Sitios*Tratamientos 4 30,21 1,78 0,13 

Error 89 16,93   

Ostrácodos Sitios 1 495,9 36,21 0,00** 

Tratamientos 4 28,84 2,1 0,08 

Sitios*Tratamientos 4 8,14 0,59 0,66 

Error      89 13,69   

Foraminíferos Sitios 1 0,25 2,11 0,14 

Tratamientos 4 0,12 1,03 0,39 

Sitios*Tratamientos 4 0,1 0,9 0,46 

Error 89 0,12   

Meioinfauna 
total 

Sitios 1 47,87 1,12 0,29 

Tratamientos 4 110,58 2,59 0,04* 

Sitios*Tratamientos 4 28,21 0,66 0,62 

Error 89 42,63   

Poliquetos 
totales (a) 

Sitios 1 7,13 17,88 0,00** 

Tratamientos 4 0,6 1,52 0,2 

Sitios*Tratamientos 4 0,09 0,24 0,91 

Error 90 0,39   

Cl a Sitios 1 143,69 5,89 0,01* 

Tratamientos 4 10,51 0,43 0,78 

Sitios*Tratamientos 4 21,9 0,84 0,46 

Error  90 24,37   



45 
 

Tabla I.5. Resultado de las pruebas de ANOVA de dos vías para cada uno de los 

grupos de organismos meio, macrofaunales y concentración de cl a, evaluando el efecto 

entre los distintos tratamientos y sitios en el nivel alto del intermareal durante la 

estación cálida (* = p < 0,05; ** = p < 0,01). 

a) datos transformados con logaritmo, b) con raíz cuarta 

Grupo Fuente de variación gl CM F p 

Nematodes  (a) Sitios 1 0,95 11,19 0,00** 

Tratamientos 4 0,08 0,94 0,44 

Sitios*Tratamientos 4 0,09 1,15 0,33 

Error 90 0,08   

Ostrácodos (a) Sitios 1 15,6 836,04 0,00** 

Tratamientos 4 0,1 5,44 0,00** 

Sitios*Tratamientos 4 0,03 1,84 0,12 

Error      89 0,01   

Foraminíferos 
(a) 

Sitios 1 0,14 11,24 0,00** 

Tratamientos 4 0,00 0,36 0,83 

Sitios*Tratamientos 4 0,01 0,86 0,48 

Error 89 0,01   

Meioinfauna 
total (b) 

Sitios 1 9,07 317,88 0,00** 

Tratamientos 4 0,1 3,81 0,00** 

Sitios*Tratamientos 4 0,03 1,05 0,38 

Error 89 0,02   

Poliquetos 
totales  

Sitios 1 28,09 14,75 0,00** 

Tratamientos 4 1,01 0,53 0,71 

Sitios*Tratamientos 4 1,56 0,82 0,51 

Error 90 1,9   

Cl a Sitios 1 44,67 2,46 0,11 

Tratamientos 4 24,29 1,34 0,26 

Sitios*Tratamientos 4 16,39 0,9 0,46 

Error  90 18,1   
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Tabla I.6. Resultado de las pruebas de ANOVA de dos vías para el porcentaje de MO 

en ambas estaciones y niveles evaluando el efecto entre los distintos tratamientos y 

sitios (* = p < 0,05; ** = p < 0,01; # marginalmente significativo 0,05 > p ≥ 0,005).  

 

Grupo Fuente de variación Gl CM F p 

MO invierno 
bajo  

Sitios 1 15,72 5,92 0,01# 

Tratamientos 4 2,46 0,93 0,44 

Sitios*Tratamientos 4 1,04 0,39 0,81 

Error 86 2,65   

MO invierno 
alto  

Sitios 1 100,53 5,13 0,02# 

Tratamientos 4 21,53 1,09 0,36 

Sitios*Tratamientos 4 11,4 0,58 0,67 

Error 86 19,59   

MO verano 
bajo  

Sitios 1 431,7 9,69 0,00** 

Tratamientos 4 7,19 0,16 0,95 

Sitios*Tratamientos 4 3,25 0,07 0,99 

Error 66 44,5   

MO verano alto  Sitios 1 16,27 1,59 0,2 

Tratamientos 4 3,47 0,34 0,84 

Sitios*Tratamientos 4 11,44 1,12 0,35 

Error 78 10,17   
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Figura I.1. Fotografías que ejemplifican el funcionamiento de las exclusiones de peces 

durante la pleamar (A) y bajamar (B) y de las exclusiones de aves durante la pleamar 

(C) y bajamar (D). 
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Figura I.2. Densidad media de ostrácodos en el intermareal bajo (A) y alto (B); de 

nematodes en el intermareal bajo (C) y alto (D) y de foraminíferos en el intermareal 

bajo (E) y alto (F) durante la estación fría. En ésta y en las siguientes figuras, las cajas 

fueron construidas con los límites representando el 25to y 75to percentil, y los símbolos 

dentro de las cajas los valores medianos. Los círculos por fuera de las cajas representan 

los valores atípicos y los asteriscos los valores extremos; se muestran los datos sin 

transformar. Las letras indican diferencias significativas entre los tratamientos y los 

asteriscos indican diferencias significativas entre sitios. 
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Figura I.3. Concentración de clorofila a durante la estación fría (A: intermareal bajo; B: 

intermareal alto) y cálida (C: intermareal bajo; D: intermareal alto). 
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Figura I.4. Porcentaje de MO durante durante la estación fría (A: intermareal bajo; B: 

intermareal alto) y cálida (C: intermareal bajo; D: intermareal alto).  



51 
 

 

 

Figura I.5. Densidad media de ostrácodos en el intermareal bajo (A) y alto (B); de 

nematodes en el intermareal bajo (C) y alto (D) y de foraminíferos en el intermareal 

bajo (E) y alto (F) durante la estación cálida. 
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Figura I.6. Índice dinámico de interacción (ID), entre los diferentes depredadores y 

sitios, sobre los poliquetos totales durante la estación fría (A: intermareal bajo; B: 

intermareal alto) y cálida (C: intermareal bajo; D: intermareal alto). 
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Figura I.7. Índice dinámico de interacción (ID), entre los diferentes depredadores y 

sitios, sobre la meioinfauna total durante la estación fría (A: intermareal bajo; B: 

intermareal alto) y cálida (C: intermareal bajo; D: intermareal alto). 
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Efecto de poliquetos sobre el ensamble de especies bentónicas 

en áreas con distinto nivel de bioturbación por cangrejos 
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Resumen 

En los ambientes de fondos blandos, la depredación por poliquetos puede ser importante 

en la estructuración de los ensambles infaunales, dado que ellos pueden actuar 

simultáneamente como depredadores y presas. Sin embargo, las interacciones no 

tróficas, también  pueden afectar la abundancia de las especies y sus interacciones. En 

las planicies de marea del ASO, coexisten dos bioturbadores importantes: el poliqueto 

Laeonereis acuta y el cangrejo Neoheliece granulata; ambos organismos modifican el 

ambiente sedimentario y los ensambles infaunales a diferentes escalas. A su vez, en 

estos sistemas habita el poliqueto Neanthes succinea, cuyo modo de alimentación puede 

ser modificado por las actividades de bioturbación. En este contexto, el objetivo de este 

capítulo fue evaluar los efectos de altas densidades de dos poliquetos (L. acuta y N. 

succinea) sobre el ensamble bentónico y como esto puede variar espacialmente por la 

bioturbación de cangrejos. Estudios experimentales mostraron que altas densidades de 

ambos poliquetos no modifican las abundancias de otros poliquetos ni de organismos 

meioinfaunales; sin embargo, una mayor varianza debido a valores con mayores 

densidades, sugieren que los poliquetos podrían aumentar la abundancia de organismos 

infaunales, mediante bioturbación. A su vez, se encontraron diferencias entre sitios (con 

y sin bioturbación por cangrejos) en los grupos meioinfaunales, microalgas y contenido 

de material orgánica. Así, los resultados de este capítulo muestran que las relaciones 

depredador-presa (es decir, meioinfauna- L. acuta- N. succinea) pueden variar en 

relación a la bioturbación por cangrejos y que el resultado es especie-específico 

dependiendo de la especie de poliqueto involucrado. Además, muestra que la 

bioturbación por parte de los cangrejos no solo puede modificar las interacciones 

depredador (poliquetos)-infauna, sino que también puede modificar las interacciones 

entre la macrofauna y los productores primarios. 
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Introducción 

En los ambientes de fondos blandos, los ensambles de especies infaunales 

bentónicas, además de ser presas (Cap. I) representan un nivel trófico intermediario, 

actuando también como depredadores (Posey et al. 1999). Por ejemplo, algunos 

organismos presa de las aves costeras (ej. anfípodos: Hamilton et al. 2006, poliquetos: 

Quammen 1984) y de cangrejos y peces (ej. Virnstein 1977, Posey et al. 1995; ver 

también para revisiones Wilson 1991 y Thrush 1999), pueden jugar un rol esencial 

estructurando los ensambles de especies a través de la depredación (ej. poliquetos: 

Caron et al. 2004, nemertinos: Thiel y Reise 1993). Así, los organismos bentónicos 

tienen el potencial de generar múltiples niveles tróficos en sistemas de fondos blandos 

(Thrush 1999), porque actúan como enlace entre los depredadores de niveles superiores 

(Smith et al. 2000) y la meioinfauna (Ambrose 1984b). 

A su vez, los distintos tipos de interacciones y especialmente, las tasas de 

depredación, pueden diferir entre tipos de sedimentos (Eggleston et al. 1992) y pueden 

ser modificadas por la complejidad estructural (ej. Fernandez et al. 1993a, Eggleston y 

Armstrong 1995, ver también Cap. I); por ejemplo la mortalidad de las presas 

disminuye en ambientes más complejos (ej. Wilson 1990, Fernandez et al.1993b). Por 

otro lado, interacciones de tipo no-tróficas entre las especies, como la bioturbación (ej. 

Peacor y Werner 1997, Pillay et al. 2007) también pueden afectar fuertemente las 

abundancias de las especies y sus interacciones. El proceso de bioturbación ocurre en la 

mayoría de los ambientes marinos, es ejercido por diferentes organismos y a diferentes 

intensidades y escalas (ej. Murray et al. 2002, Reise 2002). Los organismos 

bioturbadores pueden modificar las características físicas (ej. Papaspyrou et al. 2006), 

químicas (ej. Chapman y Tolhurst 2007) y biológicas (ej. Papaspyrou et al. 2006) del 

sedimento; generando niveles altos de heterogeneidad espacial (ej. Aller y Aller 1998, 
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Kristensen 2000) con características específicas que favorecen el desarrollo de 

diferentes ensambles de especies (Widdicombe y Austen 1999, Papaspyrou et al. 2006) 

y que modifican los organismos infaunales y sus interacciones (Posey 1986).  

Los poliquetos (ej. Reise 2002, Volkenborn y Reise 2006) y los cangrejos 

cavadores (ej. Crane 1975, Lee 1998) constituyen dos grupos de organismos 

bioturbadores ampliamente distribuidos en ambientes de fondos blandos. Ambos, 

frecuentemente están representados en altas densidades y a través de sus actividades 

pueden afectar las características del sedimento (Murray et al. 2002). En ambientes en 

donde ambos grupos coexisten, los efectos sobre la estructura comunitaria de un 

bioturbador a pequeña escala (ej. poliquetos) podrían estar afectados por la intensidad 

de un bioturbador a mediana escala (ej. cangrejos). Esto último podría estar ocurriendo 

en las planicies de marea de estos estuarios y bahías, en donde coexisten el poliqueto 

Laeonereis acuta y el cangrejo cavador Neohelice granulata. Los extensos cangrejales 

de esta especie, modifican la distribución y abundancia de diferentes organismos y las 

características del sedimento (ver Introducción general). Por su parte, en estos hábitats 

L. acuta puede alcanzar densidades muy altas (hasta 7.400 ind. . m-2; Botto e Iribarne 

1999) y también es afectado por la bioturbación de los cangrejos, dado que dentro de los 

cangrejales su densidad es al menos dos veces mayor que fuera de ellos (Botto e 

Iribarne 1999) y su distribución de frecuencia de tallas (dft) y hábito trófico también es 

diferente (Palomo et al. 2003, 2004). A su vez, L. acuta produce grandes cantidades de 

montículos de sedimento, alterando el tamaño de grano y el contenido de materia 

orgánica (MO, Palomo e Iribarne 2000). Así, ambos grupos actúan como importantes 

bioturbadores, y podrían modular las fuerzas que determinan las abundancias, 

distribución e interacciones de otros organismos, afectando a todo el ensamble de 

especies.  
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La abundancia de Laeonereis acuta es afectada por la bioturbación generada por los 

cangrejos (Palomo et al. 2003, Escapa et al. 2004); sin embargo, la depredación por 

otros poliquetos podría ser otro factor importante que regule su abundancia. Un posible 

depredador de este último, es el poliqueto Neanthes succinea (ej. Orensanz y Estivariz 

1971) cuyo comportamiento trófico cambia con la presencia de N. granulata (Botto et 

al. 2005). Así, aunque en ecosistemas litorales la MO ha sido considerada como 

ilimitada (Caron et al. 2004), otros estudios han sugerido que el alimento para los 

detritívoros puede estar efectivamente reducido (Ólafsson 1986); y ha sido propuesto 

que sólo la MO susceptible a hidrólisis enzimática representa la MO potencialmente 

biodisponible para los organismos (Dell’Anno et al. 2000). De este modo, es probable 

que la interacción entre los poliquetos L. acuta y N. succinea pueda ser afectada por la 

bioturbación del cangrejo N. granulata, ya que dentro de los cangrejales se incrementa 

el contenido de MO (Botto et al. 2006).  

En este contexto, el objetivo de este capítulo fue evaluar las interacciones directas e 

indirectas de dos poliquetos (L. acuta y N. succinea) con diferente modo trófico sobre la 

estructura del ensamble bentónico y la biodisponibilidad de MO. Además, se evaluó 

cómo estas interacciones pueden estar afectadas por la bioturbación a mediana escala 

por parte de los cangrejos. Las hipótesis específicas fueron: a) altas densidades de 

ambos poliquetos tienen efectos negativos sobre la abundancia de la meioinfauna, el 

microfitobentos, así como también sobre el contenido de MO; b) que estas interacciones 

entre poliquetos y los diferentes grupos meioinfaunales podrían ser modificadas por la 

presencia de otro bioturbador, como el cangrejo, siendo más fuertes fuera de los 

cangrejales; c) que N. succinea reduce la abundancia y/o modifica la estructura de tallas 

de L. acuta por depredación, y d) que esta interacción podría verse atenuada dentro de 

los cangrejales, en donde el contenido de MO y la disponibilidad de refugio es mayor, 

dada la complejidad del sistema. 
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Materiales y métodos 

Este capítulo fue realizado durante el 2008-2009 en sitios con y sin bioturbación 

por cangrejos (2 cangrejales y 2 no cangrejales, respectivamente). El experimento de 

inclusión de L. acuta fue realizado durante Noviembre-Diciembre de 2008 y el 

experimento de inclusión de N. succinea durante Enero-Febrero de 2009. 

Efectos de Laeonereis acuta sobre el ensamble de especies bentónicas y el contenido de 

MO  

Para evaluar el efecto del poliqueto L. acuta sobre el ensamble bentónico (es decir, 

meioinfauna, macrofauna y microfitobentos) y el contenido de MO y MO biodisponible, 

se realizó un experimento con los siguientes tratamientos: 1) inclusiones de L. acuta, 2) 

control del artefacto de las inclusiones y 3) controles naturales. Los tratamientos (n = 

10) fueron espaciados regularmente en un área de 40 m, en el nivel medio de la planicie 

de marea y esto fue repetido en ambos sitios (cangrejales y  no cangrejales). Se 

realizaron inclusiones en lugar de exclusiones dado que para excluir a los poliquetos 

generalmente se utilizan telas de polietileno sobre el sedimento o enterradas a poca 

distancia, lo que provoca la perturbación de todo el ensamble infaunal (ej. Volkenborn y 

Reise 2006). Esto ocasiona que, al ser organismos tán móviles que pueden nadar y 

migrar (ej. oligoquetos: Nilsson et al. 2000, poliquetos: Ambrose 1984b) mantener las 

densidades deseadas dentro de las inclusiones sea dificultoso. Las inclusiones fueron 

construidas utilizando tubos de PVC (16 cm diámetro y 20 cm profundidad, siguiendo a 

Desroy et al. 1998) enterrados completamente en el sedimento. Las paredes de los tubos 

fueron agujereadas (70 agujeros de 1 mm dispuestos en 10 líneas paralelas) para 

permitir el flujo normal del agua, pero previniendo el escape de los poliquetos. En cada 

inclusión fueron agregados 20 individuos de L. acuta, para simular una densidad de 

1.000 ind.m2 (Palomo 2002). Los controles de artefacto constaron de tubos de iguales 
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dimensiones y características, pero sin la adición de poliquetos; en tanto que los 

controles naturales fueron áreas sin disturbar. Durante el período experimental (4 

semanas) la densidad de L. acuta dentro de las inclusiones fue controlada 

semanalmente, usando réplicas adicionales (n = 9). Cada semana, tres de estas réplicas 

adicionales fueron extraídas y el sedimento tamizado a través de una malla de 500 µm. 

Los individuos de L. acuta retenidos fueron contados para estimar la densidad en los 

tratamientos de inclusión; y en los casos en donde fue necesario, se agregaron 

poliquetos para mantener la densidad constante. 

Una vez finalizado el experimento (principio de Diciembre), en cada unidad 

experimental (UE) se tomaron muestras de sedimento para estimar la abundancia de la 

meioinfauna, el microfitobentos, MO y MO biodisponible, como se detalla 

posteriormente. Una vez obtenidas estas muestras, todo el sedimento remanente en cada 

UE fue tamizado a través de una malla de 250 µm para estimar la abundancia de la 

macrofauna. Los organismos retenidos fueron preservados en formol al 5%, hasta su 

identificación (ej. Elías 2002) bajo una lupa binocular (20x). Para estimar la abundancia 

de la meioinfauna se tomó una muestra de sedimento  de 2 cm diámetro y 2 cm de 

profundidad. El sedimento fue tamizado a través de una malla de 500 μm (límite 

superior) y de 62 μm (límite inferior), y los organismos retenidos fueron preservados en 

formol al 5% y teñidos con rosa de bengala para facilitar su visualización (Higgins y 

Thiel 1988). Todos los organismos fueron identificados hasta el nivel taxonómico más 

bajo posible y contados bajo una lupa binocular (40x). Para calcular la abundancia del 

microfitobentos, se tomó una muestra de sedimento (2 cm diámetro y 2 cm de 

profundidad) y la concentración de cl a, b, c y total fue obtenida como se detalló en el 

Capítulo I, y utilizando la fórmula tricromática (Jeffrey y Humphrey 1975). Para estimar 

el contenido de MO y MO biodisponible, se tomó una muestra de sedimento superficial 

(10 cm diámetro y 1 cm de profundidad) en cada UE. El contenido de agua (%) fue 
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calculado como la diferencia entre el peso seco y el peso húmedo, luego de secar las 

muestras a 60°C hasta peso constante; y el contenido de MO se calculó por peso seco 

libre de cenizas (ver detalles en el Cap. I). El contenido de MO biodisponible fue 

estimado midiendo el contenido de proteínas, carbohidratos y lípidos, en submuestras de 

sedimento (aprox. 40 gr). Las proteínas fueron extraídas usando 0,5 N NaOH (a 60 °C 

durante 4 h) y medidas como el equivalente en albúmina sérica bovina, a través de la 

reacción de Azul de Commasie (siguiendo a Mayer et al. 1986). Los carbohidratos 

totales fueron medidos como el equivalente en glucosa a través del método de fenol-

ácido sulfúrico (siguiendo a Gerchakov y Hatcher 1972). El contenido de lípidos fue 

determinado gravimétricamente con extracciones en cloroformo y metanol (Rontani y 

Volkman 2005), pesando el residuo seco después de que todo el solvente se halla 

evaporado. La concentración de carbohidratos, proteínas y lípidos fue convertida a 

equivalentes en carbono usando 0,45; 0,49 y 0,75 (respectivamente) como factores de 

conversión (Fabiano et al.1995). La suma del carbono en forma de carbohidratos, 

proteínas y lípidos fue reportada como la fracción de carbono orgánico lábil (de ahora 

en adelante COL), que es asumida por ser del total de MO (o carbono orgánico total, de 

ahora en adelante COT) la fracción potencialmente disponible para los consumidores 

(Fabiano y Danovaro 1994, Fabiano et al. 1995, Danovaro 1996). 

La hipótesis nula de no diferencias en la abundancia de organismos macro y 

meioinfaunales (500- 62 μm), en la concentración de cl y en el contenido de MO y 

COL, entre tratamientos (inclusión, control de artefacto y control natural) y sitios 

(cangrejales y no cangrejales) fue evaluada con una prueba de ANOVA de dos vías tipo 

III para datos desbalanceados (Zar 1999). Cuando el análisis mostró diferencias, se 

utilizó el test a posteriori de HSD para datos desbalanceados. En éste y los siguientes 

análisis estadísticos los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas fueron 

evaluados en todos los casos usando el test de Shapiro-Wilk y de Cochran (Zar 1999) y 
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fueron usados para la discusión como complemento de otros análisis. Para remover la 

heterogeneidad de varianzas se utilizaron, cuando fue necesario, transformaciones 

monotónicas (Underwood 1997). En aquellos casos en donde los supuestos no pudieron 

cumplirse, se consideraron las diferencias como marginalmente significativas si 0,05 > 

P ≥ 0,005 y significativas si P < 0,005; para reducir la probabilidad de cometer el error 

de tipo I (Zar 1999). En todos los casos, sólo fueron consideradas para los análisis 

estadísticos aquellas inclusiones en donde 5 o más poliquetos permanecieron hasta el 

final del experimento. 

Efectos de Neanthes succinea sobre el ensamble de especies bentónicas y el contenido 

de MO  

Para evaluar el efecto del poliqueto N. succinea sobre el ensamble bentónico 

(meioinfauna, macrofauna y microfitobentos) y sobre el contenido de MO y COL, se 

realizó un experimento como el que se describió previamente. En cada inclusión se 

agregaron 3 individuos de N. succinea, para  lograr triplicar la densidad natural que fue 

estimada desde los datos obtenidos en los controles naturales del experimento anterior 

(ver Resultados). Una vez finalizado el experimento (4 semanas), se obtuvieron 

muestras de sedimento (primeros días de Febrero) en cada UE, para estimar la densidad 

de la meioinfauna (500- 62 μm), macrofauna, microfitobentos, contenido de MO y COL 

como se describió previamente. 

La hipótesis nula de no diferencias en la abundancia de organismos macro y 

meioinfaunales, en la concentración de cl y en el contenido de MO y COL, entre 

tratamientos (inclusión, control de artefacto y control natural) y sitios (cangrejales y no 

cangrejales) fue evaluada con una prueba de ANOVA de dos vías tipo III para datos 

desbalanceados (Zar 1999). Cuando el análisis mostró diferencias, se utilizó el test a 

posteriori de HSD para datos desbalanceados.   
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Considerando que N. succinea puede afectar por depredación diferencialmente a 

sus presas en relación a sus tallas, para evaluar si efectivamente modifica la estructura 

de tallas de Laeonereis acuta, además de su abundancia, se midió el largo total de los 

individuos encontrados. Cuando los poliquetos estuvieron dañados, la longitud fue 

estimada utilizando la relación entre el largo de la mandíbula y el largo total del cuerpo 

(Escapa et al. 2004, Martinetto et al. 2005). La longitud de las mandíbulas (M) fue 

medida bajo una lupa binocular (40x) y el largo total (LT) estimado siguiendo las 

siguientes ecuaciones en ambos sitios (Escapa et al. 2004): 

No cangrejal LT = - 8,37 (sd = 2,06) + 92,76 (sd = 4,15) * M, r2 = 0,87 

Cangrejal LT = - 14,95 (sd = 2,09) + 109,22 (sd = 4,1) * M, r2 = 0,90  

La distribución de frecuencias de tallas (dft) entre tratamientos para cada uno de los 

sitios, fue comparada a través del test de Kolmogorov-Smirnov (Conover 1980). 

Además para evaluar si la dft de L. acuta es diferente entre áreas con y sin cangrejos, se 

realizó el mismo análisis, sólo considerando los controles naturales de ambos sitios. 

Para todos los análisis estadísticos mencionados en esta sección, dado que hubo 

mortalidad de algunos individuos incluidos, sólo fueron consideradas aquellas 

inclusiones en donde se encontraron individuos de Neanthes succinea al finalizar el 

experimento. 

Resultados 

Efectos de Laeonereis acuta sobre el ensamble de especies bentónicas y el contenido de 

MO  

Laeonereis acuta fue encontrado en todos los tratamientos y en ambos sitios; sin 

embargo, las mayores densidades fueron encontradas en las inclusiones, mostrando así 

que el experimento funcionó correctamente. Los tratamientos en los no cangrejales 

mostraron mayores densidades que los tratamientos dentro de los cangrejales (Tabla 
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II.1; Fig. II.1). Durante éste experimento los demás poliquetos encontrados fueron 

Neanthes succinea, Heteromastus similis y Nephtys fluviatilis; cuyas densidades no 

fueron diferentes entre tratamientos, sitios o en la interacción (Tabla II.1).  

Los organismos meioinfaunales (500- 62 μm) más abundantes encontrados fueron 

los ostrácodos, los nematodes y los foraminíferos; en tanto que los copépodos y 

juveniles del poliqueto L. acuta y de la familia Ctenidrillidae fueron encontrados 

ocasionalmente y no fueron incluidos en los análisis estadísticos por su baja 

representatividad. La abundancia de foraminíferos mostró interacción entre sitios y 

tratamientos (Tabla II.1), con valores menores en el control de artefacto dentro de los 

cangrejales, respecto a las inclusiones en ambos sitios y que el control de artefacto en 

los no cangrejales (Fig. II.2). Además la abundancia fue más alta en las inclusiones 

dentro de los cangrejales que el control natural en los no cangrejales. Cuando se 

analizaron las abundancias de los nematodes y ostrácodos, no se encontraron diferencias 

para la interacción y los efectos principales (Tabla II.1; Fig. II.2); sin embargo dentro de 

las inclusiones, las abundancias mostraron mayor variabilidad, alcanzando valores más 

altos (Test de Cochran en ambos casos p < 0,05). 

La concentración de cl a y total en los controles naturales fue más alta que en las 

inclusiones (Tabla II.2; Fig. II.3). La concentración de cl b fue más alta en los 

cangrejales que fuera de estos (Tabla II.2).  No se encontraron diferencias en la 

interacción ni en los factores principales para la concentración de cl c (Tabla II.2 y Fig. 

II.3). 

El contenido de MO mostró interacción entre tratamientos y sitios (Tabla II.2), con 

porcentajes más altos en las inclusiones dentro de los cangrejales respecto de los 

controles naturales en los no cangrejales. Además las inclusiones fuera de los 

cangrejales tuvieron los menores valores comparados con los controles de artefacto y el 

control natural dentro de los cangrejales. No se encontraron diferencias para las 



65 
 

inclusiones, entre los dos sitios (Tabla II.2; Fig. II. 4). El contenido de COL fue mayor 

dentro de los cangrejales (Tabla II.2); en tanto que la relación COL y el contenido de 

MO (COL: COT; esto es relación entre COL y COT) no fue diferente entre tratamientos 

y sitios (Tabla II.2). 

Efectos de Neanthes succinea sobre el ensamble de especies bentónicas y el contenido 

de MO  

En ambos sitios, el poliqueto más abundante encontrado en los tratamientos fue L. 

acuta. Otros poliquetos hallados fueron H. similis y N. fluviatilis. Cuando se analizó la 

abundancia de estas tres especies, no se encontraron diferencias para la interacción o los 

efectos principales (Tabla II.3). El poliqueto N. succinea fue encontrado en todos los 

tratamientos, sin embargo su abundancia fue mayor en las inclusiones (Tabla II.3; Fig. 

II.5). 

Los grupos de la meioinfauna (500- 62 μm) encontrados fueron los ostrácodos, 

nematodes, copépodos, foraminíferos y juveniles del poliqueto  L. acuta. Los anfípodos 

y los organismos de la familia Ctenodrillidae sólo se encontraron ocasionalmente y no 

fueron incluidos en los análisis estadísticos por su baja representatividad. La abundancia 

de nematodes fue mayor en los tratamientos dentro de los cangrejales que fuera de estos 

(Tabla II.4; Fig. II.6). Sin embargo no se encontraron diferencias para la abundancia de 

ostrácodos, foraminíferos, copépodos o L. acuta (Tabla II.4). 

La concentración de cl a y total mostró interacción entre sitios y tratamientos, con 

valores mayores en las inclusiones dentro de los cangrejales y en el control natural en 

los no cangrejales, respecto del control de artefacto dentro de los cangrejales (Tabla II.5 

y Fig. II.7). En tanto que la concentración de cl b y c fue mayor en las inclusiones 

(Tabla II.5; Fig. II.7). 

Al analizar el contenido de MO, éste fue diferente entre tratamientos y sitios (Tabla 

II.5; Fig. II.4), con valores más altos en los controles naturales respecto al control de 
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artefacto y dentro de los cangrejales. El contenido de COL fue mayor dentro de los 

cangrejales que fuera; sin embargo no se encontraron diferencias entre los distintos 

tratamientos. La relación COL: COT, mostró valores mayores dentro de los cangrejales 

(Tabla II.5). 

Cuando se analizó la distribución de frecuencias de tallas (dft) de L. acuta, se 

encontraron diferencias entre sitios (K-S test, p < 0,01); en donde la frecuencia relativa 

de poliquetos pequeños (tamaño medio de 16,56 mm) fue mayor dentro de los 

cangrejales que fuera (Fig. II.8). Al analizar la dft entre los tratamientos para un mismo 

sitio, no se encontraron diferencias (dentro de los cangrejales y fuera;  K-S test, p > 

0,05). 

Discusión 

Los resultados muestran que densidades altas de ambos poliquetos (Laeonereis 

acuta y Neanthes succinea) no afectan negativamente la abundancia de otros poliquetos 

ni de la meioinfauna (500- 62 μm). Sin embargo, estos poliquetos tuvieron un efecto 

positivo sobre grupos específicos de organismos tales como los foraminíferos. Además, 

se incrementaron las varianzas en la concentración de clorofilas, el contenido de MO y 

varios grupos meioinfaunales (generados por réplicas con mayores densidades), al 

aumentar la densidad de poliquetos en el cangrejal; indicando que los efectos podrían 

ser  muy localizados y que a su vez son modificados por la bioturbación. Por otro lado, 

se encontraron diferencias entre sitios con y sin bioturbación por cangrejos en la 

abundancia de grupos meioinfaunales, el contenido de MO, la abundancia de 

microfitobentos, así como la distribución de frecuencias de tallas, resaltando los efectos 

de los organismos que actúan como ingenieros de ecosistemas. 

Los resultados de este capítulo muestran que no hubo efectos negativos de ambos 

poliquetos (L. acuta y N. succinea) por sus actividades de alimentación. Contrariamente 
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a la hipótesis planteada, los incrementos de las varianzas de los organismos 

meioinfaunales (ocasionadas por réplicas con densidades muy altas) y en la densidad de 

los foraminíferos (ver Resultados) podría indicar que altas densidades de poliquetos, y 

consecuentemente, altos niveles de bioturbación generados por ellos, podrían crear 

microambientes más favorables para la meioinfauna, lo que se veria reflejado en una 

distribución en parches de la misma. Por ejemplo, en las inclusiones de L. acuta  para 

los ostrácodos se observó un incremento de la varianza dentro de los cangrejales; 

ocurriendo lo mismo para los nematodes en ambos sitios; en tanto que en las inclusiones 

de N. succinea, las varianzas de los foraminíferos se incrementaron fuera de los 

cangrejales. El movimiento del sedimento producido por la actividad de los animales, 

como la alimentación o excavación, tiene generalmente efectos negativos sobre la 

infauna (Wilson 1991) y estos resultados dependen del tamaño del organismo y la 

frecuencia del disturbio (Wilson 1981, Posey 1987). Por ejemplo, estudios previos han 

mostrado que la abundancia de nematodes, copépodos y larvas nauplii es menor en 

tratamientos con altas densidades de poliquetos, y esto ha sido utilizado como una 

estimación de la depredación (Tita et al. 2000). Sin embargo, los resultados de este 

capítulo podrían ser atribuidos a que los poliquetos pueden generar microambientes 

favorables para la meioinfauna (ej. Ólafsson 2003); por facilitar el flujo de nutrientes 

(Meysman et al. 2005), incrementar la penetración del oxígeno (Michaud et al. 2005) y 

estimular la actividad microbiana (Papaspyrou et al. 2005). De esta manera, aunque esta 

hipótesis no fue analizada, incrementos en la variabilidad en la abundancia de 

individuos en los tratamientos de inclusión podría deberse a la creación de micro 

hábitats producidos por sus actividades de bioturbación, que generan parches de mayor 

contenido orgánico utilizados por pequeños organismos (ej. Laeonereis acuta tiene altas 

tasas de bioturbación, Palomo e Iribarne 2000).  



68 
 

De modo similar, los dos poliquetos estudiados tuvieron efectos muy variables 

sobre el microfitobentos, dependiendo tanto del tipo de clorofila, de la cantidad de 

poliquetos agregados, como así también, del nivel de bioturbación por cangrejos; 

indicando que la interacción entre productores primarios y secundarios es afectada por 

la bioturbación a mediana escala. Generalmente el poliqueto Neanthes succinea 

incrementó la biomasa de la cl a y c; pero estos efectos sólo fueron observados en las 

áreas bioturbadas. Estos resultados adquieren relevancia si se considera que el 

microfitobentos es una fuente esencial de alimento en estos ambientes (ej. Sullivan y 

Currin 2000), soportando altos niveles tróficos (Botto et al. 2005) y que a su vez, su 

concentración no sólo es modulada por fuerzas de tipo “top-down” (control o regulación 

de la trama trófica desde niveles superiores) y “bottom-up” (control por niveles tróficos 

basales, como los productores primarios) sino que también por organismos ingenieros 

de ecosistemas (Cap. III). Así, los resultados muestran que los poliquetos tienen un 

efecto positivo sobre la biomasa del microfitobentos; posiblemente por la capacidad de 

irrigación de sus cuevas (ej. Magni y Montani 2006) o porque incrementan el contenido 

de MO (ej. Palomo e Iribarne 2000). Las cuevas de muchos poliquetos tienen 

secreciones de mucopolisacáridos ricas en proteínas (Papaspyrou et al. 2006), las cuáles 

estimulan el crecimiento microbiano (Ferris et al. 1998); en consecuencia, el 

microfitobentos podría ser transportado hacia dentro de las cuevas durante las 

actividades de alimentación o irrigación (ej. Steward et al. 1996, Papaspyrou et al. 

2005). Sin embargo, estos efectos en algunos poliquetos son especie-específicos 

(Papaspyrou et al. 2006) y así, probablemente los efectos diferenciales que se 

encontraron sobre el microfitobentos y el contenido de MO,  entre las inclusiones de L. 

acuta y N. succinea, podrían ser atribuibles a los distintos modos tróficos entre ambas 

especies (ej. Kristensen y Kostka 2005). Además, estos resultados muestran que dentro 

de una gran matriz de cuevas de cangrejos, pequeños organismos que modifican el 
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sedimento agregan más heterogeneidad al hábitat en escalas diferentes y con 

consecuencias distintas sobre los productores primarios. 

En conclusión, los incrementos en las densidades de L. acuta y N. succinea, no 

modifican la abundancia de las especies macrofaunales. Sin embargo, el aumento de la 

concentración de microfitobentos en las inclusiones de N. succinea y los incrementos en 

la variabilidad del contenido de MO y de algunos grupos meioinfaunales con altas 

densidades de poliquetos, sugieren que la relación depredador-presa (esto es, 

meioinfauna- L. acuta y N. succinea) podría ser diferente en relación a la activa 

bioturbación por parte de los cangrejos. Adicionalmente, las diferencias encontradas en 

el microfitobentos, organismos infaunales, COL y MO, entre sitios (con y sin 

bioturbación) remarca la importancia de las heterogeneidades generadas a gran escala 

por organismos bioturbadores. Además, los resultados de este capítulo sugieren que la 

bioturbación por cangrejos modifica, no sólo la interacción entre depredadores 

(poliquetos) y la infauna; sino también modifica las interacciones entre la macrofauna y 

los productores primarios. 
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Tablas y figuras 

Tabla II.1.  Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vías evaluando el efecto de 

los distintos tratamientos del experimento de inclusión de Laeonereis acuta y de dos 

sitios (cangrejal y no cangrejal) sobre la abundancia de los grupos de meioinfauna y 

macrofauna (* = p < 0,05; ** = p < 0,01). 

Grupo Fuente de variación Gl CM F p 
Laeonereis acuta Sitios 1 202,7 12 0,00** 
 Tratamientos 2 197,5 11,69 0,00** 
 Sitios*Tratamientos 2 16,38 0,97 0,38 
 Error 47 16,88   
Neanthes succinea   Sitios 1 1,27 1,94 0,16 
 Tratamientos 2 0,013 0,02 0,97 
 Sitios*Tratamientos 2 0,158 0,24 0,78 
 Error 47 0,65   
Heteromastus similis Sitios 1 4,23 0,77 0,38 
 Tratamientos 2 12,22 2,25 0,11 
 Sitios*Tratamientos 2 1,19 0,22 0,8 
 Error 47 5,42   
Nephtys fluviatilis Sitios 1 0,00 0,00 0,95 
 Tratamientos 2 1,35 0,68 0,5 
 Sitios*Tratamientos 2 1,21 0,61 0,54 
 Error 47 1,98   
Ostrácodos  (b) Sitios 1 0,01 0,24 0,62 
 Tratamientos 2 0,00 0,068 0,93 
 Sitios*Tratamientos 2 0,08 1,13 0,27 
 Error 44 0,06   
Nematodes  (b) Sitios 1 0,03 0,54 0,46 
 Tratamientos 2 0,13 1,93 0,15 
 Sitios*Tratamientos 2 0,07 1,12 0,33 
 Error 44 0,06   
Foraminíferos  (a) Sitios 1 0,29 0,06 0,8 
 Tratamientos 2 42,13 8,95 0,00** 
 Sitios*Tratamientos 2 29,84 6,34 0,00** 
 Error 44 4,7   
      
a) datos transformados con raíz; (b) transformación con logaritmo decimal.  
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Tabla  II.2. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vías evaluando el efecto de 

los distintos tratamientos del experimento de inclusión de L. acuta y de dos sitios 

(cangrejal y no cangrejal) sobre la concentración de clorofila, el porcentaje de materia 

orgánica y de carbono orgánico lábil (COL). (* = p < 0,05; ** = p < 0,01).  

 

Grupo Fuente de variación Gl CM F P 
Clorofila a Sitios 1 4,59 0,21 0,64 
 Tratamientos 2 79,76 3,77 0,03* 
 Sitios*Tratamientos 2 20,75 0,98 0,38 
 Error 47 21,1   
Clorofila b   Sitios 1 0,87 11,66 0,00** 
 Tratamientos 2 0,18 2,49 0,09 
 Sitios*Tratamientos 2 0,09 1,24 0,29 
 Error 47 0,07   
Clorofila c Sitios 1 0,02 0,04 0,82 
 Tratamientos 2 1,52 2,57 0,08 
 Sitios*Tratamientos 2 0,39 0,66 0,51 
 Error 47 0,59   
Clorofila total Sitios 1 4,9 0,23 0,63 
 Tratamientos 2 80,45 3,79 0,02* 

 Sitios*Tratamientos 2 20,99 0,98 0,37 
 Error 47 21,23   

% Materia orgánica Sitios 1 14,57 85,34 0,00** 
 Tratamientos 2 0,08 0,5 0,6 
 Sitios*Tratamientos 2 0,57 3,36 0,04* 
 Error 47 0,17   
COL Sitios 1 2,15 69,69 0,00** 
 Tratamientos 2 0,02 0,07 0,93 
 Sitios*Tratamientos 2 0,05 1,86 0,16 
 Error 45 0,03   
COL/COT Sitios 1 0,03 0,00 0,93 

 Tratamientos 2 5,24 1,02 0,36 
 Sitios*Tratamientos 2 15,6 3,04 0,05 
 Error 45 5,11   
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Tabla II.3. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vías evaluando el efecto de 

los distintos tratamientos del experimento de inclusión de Neanthes succinea y de dos 

sitios (cangrejal y no cangrejal) sobre la abundancia de los grupos de macrofauna (* = p 

< 0,05; ** = p < 0,01). 

 

Grupo Fuente de variación gl CM F P 
Neanthes succinea   Sitios 1 0,01 0,02 0,87 
 Tratamientos 2 21,98 35,62 0,00** 
 Sitios*Tratamientos 2 1,09 1,78 0,17 
 Error 49 0,61   
Laeonereis acuta Sitios 1 334,92 1,08 0,3 
 Tratamientos 2 567,77 1,84 0,16 
 Sitios*Tratamientos 2 205,16 0,66 0,51 
 Error 49 308,53   
Heteromastus similis Sitios 1 16,5 1,07 0,3 
 Tratamientos 2 7,88 0,51 0,6 
 Sitios*Tratamientos 2 1,33 0,08 0,91 
 Error 49 15,3   
Nephtys fluviatilis Sitios 1 1,54 1,43 0,23 
 Tratamientos 2 1,66 1,54 0,22 
 Sitios*Tratamientos 2 0,44 0,41 0,66 
 Error 49 1,07   
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Tabla II.4. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vías evaluando el efecto de 

los distintos tratamientos del experimento de inclusión de N. succinea y de dos sitios 

(cangrejal y no cangrejal) sobre la abundancia de los grupos de meioinfauna (* = p < 

0,05; ** = p < 0,01).  

 

Grupo Fuente de variación gl CM F P 
Ostrácodos   Sitios 1 5926,1 1,94 0,17 
 Tratamientos 2 3376,3 1,1 0,33 
 Sitios*Tratamientos 2 81,5 0,02 0,97 
 Error 46 3052,8   
Nematodes  (a) Sitios 1 115,27 6,54 0,01* 
 Tratamientos 2 1,76 0,1 0,9 
 Sitios*Tratamientos 2 16,26 0,92 0,4 
 Error 46 17,61   
Foraminíferos (b) Sitios 1 0,4 0,28 0,59 
 Tratamientos 2 1,99 1,39 0,25 
 Sitios*Tratamientos 2 0,1 0,07 0,93 
 Error 46    
Pequeños L. acuta Sitios 1 2,35 1,35 0,24 
 Tratamientos 2 0,64 0,37 0,69 
 Sitios*Tratamientos 2 0,3 0,17 0,84 
 Error 46 1,7   
Copépodos (c) Sitios 1 3,29 1,17 0,28 
 Tratamientos 2 0,86 0,3 0,73 

 Sitios*Tratamientos 2 1,62 0,58 0,56 
 Error 46 2,79   

 

a) datos transformados con raíz, b) datos transformados con logaritmo natural; c) datos 
transformados con raíz + 1. 
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Tabla II.5. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vías evaluando el efecto de 

los distintos tratamientos del experimento de inclusión de N. succinea y de dos sitios 

(cangrejal y no cangrejal) sobre la concentración de clorofila, el porcentaje de materia 

orgánica y de carbono orgánico lábil (COL). (* = p < 0,05; ** = p < 0,01). 

  

Grupo Fuente de variación Gl CM F P 
Clorofila a Sitios 1 0,47 0,01 0,89 

 Tratamientos 2 119,23 4,3 0,01* 
 Sitios*Tratamientos 2 119,2 4,29 0,01* 
 Error 49 27,73   

Clorofila b   Sitios 1 0,00 0,08 0,77 
 Tratamientos 2 0,05 4,93 0,01* 
 Sitios*Tratamientos 2 0,00 0,57 0,56 
 Error 49 0,01   

Clorofila c (a) Sitios 1 0,25 2,05 0,15 
 Tratamientos 2 0,42 3,38 0,04* 
 Sitios*Tratamientos 2 0,06 0,49 0,61 
 Error 49 0,12   

Clorofila total Sitios 1 0,5 0,01 0,89 
 Tratamientos 2 131,63 4,31 0,01* 
 Sitios*Tratamientos 2 131,11 4,29 0,01* 
 Error 49 30,51   

% Materia orgánica Sitios 1 10,35 42,19 0,00** 
 Tratamientos 2 1,26 5,14 0,00** 
 Sitios*Tratamientos 2 0,23 0,94 0,39 
 Error 48 0,24   

COL Sitios 1 2,26 28,8 0,00** 
 Tratamientos 2 0,03 0,41 0,66 
 Sitios*Tratamientos 2 0,03 0,49 0,61 
 Error 42 0,07   

COL/COT Sitios 1 17,15 6,58 0,01* 
 Tratamientos 2 4,51 1,73 0,18 
 Sitios*Tratamientos 2 0,61 0,23 0,79 
 Error 42 2,6   

 

a) datos transformados con raíz. 
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Figura II.1. Densidad de Laeonereis acuta y Neanthes succinea en los distintos 

tratamientos y sitios, durante el experimento de inclusión de L. acuta. En ésta y en las 

siguientes figuras, las cajas fueron construidas con los límites representando el 25to y 

75to percentil y los símbolos dentro de las cajas son los valores medianos. Los círculos 

por fuera de las cajas representan los valores atípicos y los asteriscos los valores 

extremos. Todas las figuras son mostradas previamente a las transformaciones. Las 

letras indican diferencias entre los tratamientos y los asteriscos indican diferencias entre 

sitios. 
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Figura II.2. Densidad de distintos grupos de meioinfauna en los distintos tratamientos y 

sitios, en el experimento de inclusión de L. acuta.  
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Figura II.3. Concentración de clorofila a, b y c en los distintos tratamientos y sitios 

enel experimento de inclusión de L. acuta. 



78 
 

 

 

Figura II.4. Porcentaje de materia orgánica en los distintos tratamientos y sitios durante 

el experimento de inclusión de Laeonereis acuta (gráfico superior) y Neanthes 

succinea (gráfico nferior). 
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Figura II.5. Densidad de Neanthes succinea y Laeonereis acuta entre los tratamientos y 

sitios en el experimento de inclusión del poliqueto N. succinea. 
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Figura II.6. Densidad de distintos grupos de meioinfauna en los tratamientos y sitios, 

en el experimento de inclusión de N. succinea. 
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Figura II.7. Concentración de clorofila a, b y c en los tratamientos y sitios en el 

experimento de inclusión de N. succinea. 
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Figura II.8. Distribución de tallas del poliqueto Laeonereis acuta dentro y fuera del 

cangrejal en los controles naturales del experimento de inclusión de N. succiena. 
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CAPÍTULO III 

 

 

Efecto de caracoles hidróbidos sobre el ensamble de especies 

bentónicas mediado por la bioturbacion de cangrejos 

Este capítulo se encuentra publicado como: Alvarez, M.F., Esquius, K.S., Addino, M., 
Alberti, J., Iribarne, O., Botto, F., 2013. Cascading top-down effects on estuarine 
intertidal meiofaunal and algal assemblages. Journal of Experimental Marine 
Biology and Ecology, 440, 216–224. 
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Resumen 

Las interacciones entre organismos son factores importantes en determinar la 

distribución y abundancia de las especies. Debido a la complejidad de las interacciones 

en los sistemas naturales, el resultado de una interacción dada, puede afectar a otras, 

modificando la composición de la comunidad. Por ejemplo, la competencia 

generalmente es asimétrica y usualmente el competidor superior desplaza al 

subordinado; sin embargo, otras interacciones como la depredación o la ingeniería 

ecosistémica mediante bioturbación pueden generar efectos equivalentes. En las 

planicies de marea del ASO, la distribución del cangrejo Neohelice granulata y el 

caracol Heleobia australis raramente se superponen, sugiriendo que ambas especies 

pueden estar involucradas en interacciones negativas; y, dado que ambas especies tienen 

distintas estrategias de forrajeo, esta interacción negativa puede tener efectos top–down 

sobre la composición del ensamble bentónico. Es así que el objetivo de este capítulo fue 

evaluar si el cangrejo N. granulata desplaza competitivamente al caracol H. australis, y 

si estas interacciones modifican el ensamble de microalgas y sus interacciones. Los 

muestreos y experimentos de campo mostraron que los cangrejos desplazan a los 

caracoles hacia las zonas mas bajas del intermareal, mayormente debido a la 

bioturbación. Los cangrejos afectan negativamente la abundancia de los copépodos, 

flagelados, larvas nauplii y caracoles. Por otro lado, los caracoles afectan negativamente 

el ensamble de algas, específicamente las cianobacterias y euglenofitas. Los resultados 

de este capítulo muestran que la interacción entre cangrejos-caracoles modifica los 

efectos por herbivoría del caracol sobre las microalgas y resalta la compleja red de 

interacciones que generalmente regulan la estructura de las comunidades en los sistemas 

naturales. 
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Introducción 

Como se mostró en los capítulos anteriores, la bioturbación generada por 

organismos ingenieros de ecosistemas modifica las interacciones directas en diferentes 

niveles tróficos, como por ejemplo depredadores tope (Cap. I) e intermediarios 

(depredadores y detritívoros; Cap. II). Sin embargo, si bien la depredación puede 

regular la diversidad, la abundancia de especies y la estructura de la comunidad en una 

variedad de sistemas marinos, incluyendo costas rocosas (ej. Paine 1966, Hidalgo et al. 

2007), pastos marinos (ej. Heck Jr. y Valentine 1995, Heck Jr. y Orth 2006), marismas 

(ej. Silliman y Bertness 2002, Alberti et al. 2010) y planicies de marea (ej. Peterson 

1982, Armitage y Fong 2006), otras interacciones directas pueden generar efectos muy 

importantes en la cadena trófica. Una de ellas es la competencia que también puede 

regular la estructura de las comunidades al cambiar la abundancia y distribución de las 

especies (Connell 1961, 1983, Schoener 1983), e influir en su crecimiento individual y 

emigración (Kotta y Ólafsson 2003, Moksnes 2004). Así, las interacciones directas o 

indirectas entre los organismos son la mayor fuerza de estructuración en las 

comunidades con importantes efectos sobre la composición y distribución de las 

especies (ej. de Ruiter et al. 2005, ver Introducción general).   

En ambientes intermareales de fondos blandos, una de las interacciones directas que 

puede generar efectos muy importantes es la herbivoría; ya que estos ambientes están 

caracterizados por una alta producción primaria (ej. Valiela et al. 2000, ver Introducción 

general) en donde las microalgas bentónicas son frecuentemente dominadas por 

diatomeas (Underwood y Paterson 1993, Paterson y Hagerthey 2001) y son las 

responsables de hasta el 50 % del carbono que es asimilado por los consumidores 

(Sullivan y Currin 2000, Montani et al. 2003). Por lo tanto, el microfitobentos 

constituye una fuente esencial de alimento para una gran variedad de especies de 
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invertebrados (Whitlatch y Obrebski 1980, Goldfinch y Carman 2000) y vertebrados 

(James-Pirri et al. 2001), convirtiéndose así en un importante enlace de energía en las 

tramas tróficas (Newell 1965, Riera 2010).   

Por otro lado, los organismos herbívoros y/o ingenieros de ecosistemas pueden 

generar un profundo impacto sobre la dinámica de la comunidad y del ecosistema 

(Hagerthey et al. 2002). El control desde arriba hacia abajo (“top-down”) por herbívoros 

hacia el ensamble de diatomeas, puede ser considerado como una de las perturbaciones 

más importantes en las planicies de marea (Cadée 2001). En particular el impacto de 

invertebrados, como caracoles y cangrejos ha sido ampliamente documentado. Por 

ejemplo, los caracoles hydróbidos son organismos habitualmente encontrados en 

ambientes costeros (ej. Lillebo et al. 1999); ellos pueden alcanzar altas densidades y 

biomasa, reduciendo drásticamente las poblaciones naturales de microalgas (Coles 

1979) y afectando la estructura de la comunidad bentónica (Bianchi y Levinton 1981, 

Kelaher et al. 2003). Además, a través de sus estrategias de forrajeo, estos caracoles 

pueden ser considerados como ingenieros de ecosistemas: por ejemplo Hydrobia ulvae 

puede mezclar horizontalmente la capa superficial del sedimento (Cadée 2001) y 

Littoraria sp. (Lee y Silliman 2006) puede actuar como un ingeniero de ecosistemas 

alogénico (sensu Jones et al. 1997) porque desplaza a otros detritívoros a través de 

señales de mucus (Lee y Silliman 2006). A su vez, los cangrejos también pueden ejercer 

un fuerte control sobre las comunidades a través del pastoreo y la bioturbación. Por 

ejemplo, los cangrejos grápsidos pueden afectar el ensamble bentónico debido a sus 

actividades de alimentación y excavación (ej. N. granulata: Botto e Iribarne 1999, 

Pachygrapsus crassipes: Armitage y Fong 2006); y los cangrejos violinistas pueden 

reducir la abundancia de microalgas en el sedimento superficial hasta en un 60 % a 

través de su alimentación (ej. Kristensen y Alongi 2006, Ribeiro e Iribarne 2011). 

Además, a través de la bioturbación pueden reducir la densidad de la meioinfauna (ej. 
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Uca sp. Ólafsson y Ndaro 1997, Weis y Weis 2004, Carcinus sp. Schratzberger y 

Warwick 1999). Así, dado que cangrejos y caracoles están ampliamente distribuidos, 

ellos son importantes fuerzas que modulan las comunidades bentónicas. 

En estuarios del ASO, el cangrejo Neohelice granulata en las planicies de marea, 

arroyos y canales es un detritívoro (Iribarne et al. 1997), en donde genera extensos 

cangrejales (ver Introducción general y Sitio de estudio). En estas áreas de suelo 

desnudo, es en donde generalmente habita el caracol hydróbido Heleobia australis (De 

Francesco e Isla 2003). Este pequeño caracol (con un largo valvar usualmente menor a 7 

mm) es un importante consumidor sobre el microfitobentos (ver Kreeger y Newell 

2000), que podría ser un componente biótico principal de la fauna de estuarios de 

Argentina, con un amplio rango de distribución que va desde Río de Janeiro (22º 54' 10” 

S) Brasil, hasta el norte de la Patagonia Argentina (40º 84' 59” S) Golfo San Matías 

(Aguirre y Farinati 2000, De Francesco e Isla 2004). Sin embargo, su distribución en la 

laguna de Mar Chiquita se encuentra en parches, encontrando zonas en las planicies de 

marea con y sin caracoles (Obs. Pers., ver también Sitio de estudio). A su vez, en las 

zonas en donde caracoles y cangrejos coexisten, el patrón de distribución de ambas 

especies raramente se superpone. Las cuevas de cangrejos ocupan el nivel medio y 

superior de la planicie de marea, disminuyendo hacia el intermareal bajo (Méndez 

Casariego et al. 2011), pero generalmente utilizan toda el área para alimentarse, 

especialmente aquellas zonas que están cubiertas por agua. Por su parte, los caracoles 

pareciera que solo utilizan el nivel bajo de la planicie, cercano al agua (Obs. Pers.). Así, 

estos patrones en las distribuciones sugieren que una de las especies excluye a la otra y 

que este desplazamiento puede ser por competencia por un recurso limitado (alimento o 

espacio) o por otras interacciones no tróficas como la interacción por diferente tipo de 

movilidad (Brenchley 1981, 1982, Posey 1987) o bioturbación (Reise 2002, Gutiérrez et 

al. 2011). Dado que hay evidencias de que en las planicies de marea los cangrejos 
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consumen principalmente detritos (ej. D´Incao et al. 1990, Iribarne et al. 1997) y no 

microalgas, se podría hipotetizar que los cangrejos desplazan a los caracoles 

principalmente por bioturbación. Además, aunque no hay información sobre las 

estrategias de forrajeo  de  H. australis, es posible que los efectos producidos por este 

caracol sobre las microalgas sean similares a los reportados para otras especies similares 

(Hydrobia ulvae, see Cadée 2001, Hagerthey et al. 2002) mayormente afectando el 

ensamble de microalgas por su alimentación (el sedimento es la principal fuente de 

alimento de H. asutralis Canepuccia et al. 2007b) y por mezclar horizontalmente el 

sedimento (Cadée 2001). 

Considerando el rol esencial de ambas especies en estos ambientes, y teniendo en 

cuenta que tienen diferentes estrategias de forrajeo y formas de bioturbación, es 

esperable que la simple presencia de una de las dos especies, tanto como su potencial 

interacción, produzca efectos importantes sobre el ensamble de algas y los organismos 

infaunales. Es así que el objetivo de este capítulo fue evaluar si el cangrejo N. granulata 

desplaza competitivamente (indirectamente por bioturbación o directamente por 

alimento) al caracol H. australis, y si estas interacciones modifican el ensamble de 

microalgas y sus interacciones en tramas tróficas bentónicas. En este caso se evaluaron 

las siguientes hipótesis: a) el cangrejo afecta negativamente el patrón de distribución y 

la densidad de los caracoles, restringiéndolos hacia zonas con menor densidad de cuevas 

de cangrejos, y b) esta interacción entre cangrejos y caracoles tiene un efecto “top-

down”, afectando el ensamble bentónico. 

Materiales y métodos 

Este estudio fue realizado durante el período 2010-2011 en el arroyo “cangrejito” 

(ver Sitio de estudio).  
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Patrón de distribución de los caracoles 

Observaciones preliminares sugieren que la distribución de las cuevas de los 

cangrejos y de los caracoles se superpone levemente (ver Fig. III.1). Por esta razón, para 

evaluar si la distribución espacial de los caracoles está relacionada con la distribución 

de las cuevas de cangrejos, se registró el número de caracoles en áreas con y sin cuevas 

de cangrejos en la zona comprendida entre el nivel bajo y medio del intermareal, en dos 

momentos diferentes del ciclo de marea (marea baja y marea creciente) y en 19 fechas 

de muestreo distribuidas a lo largo de 7 meses (desde Agosto hasta Febrero). La 

densidad de cuevas activas de cangrejos fue registrada utilizando un marco de alambre 

de 50 x 50 cm y la densidad de caracoles fue estimada con un marco de 20 x 20 cm 

ubicado dentro del  marco más grande. Las muestras (n = 14) fueron seleccionadas al 

azar en cada una de las fechas de muestreo, en cinco áreas contiguas con y sin cuevas 

activas de cangrejos, las cuáles están intercaladas en la disposición espacial. Para 

evaluar si la densidad de los caracoles es diferente en relación a la presencia o ausencia 

de los cangrejos y al nivel del intermareal, se realizó un test de t corregido por 

aproximación de Welch, para varianzas desiguales (tc: Zar 1999) para cada fecha de 

muestreo utilizando dos grupos (con y sin cuevas de cangrejos). Cada momento de la 

marea (marea baja y creciente) fue analizado por separado.  

Efectos de los cangrejos sobre la densidad de caracoles 

 Los cangrejos podrían estar desplazando a los caracoles hacia los niveles más bajos 

del intermareal, y dado que estarían alimentandose de diferentes ítems (ya que los 

cangrejos no afectaron el ensamble de microalgas, ver Resultados y Discusión) 

posiblemente no sea debido a competencia por alimento sino a los efectos de 

construcción y mantenimiento de sus cuevas (bioturbación) o simplemente por el efecto 

de caminar. Para evaluar si la densidad de los caracoles cambia con la bioturbación de 
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los cangrejos, se seleccionaron al azar 10 cuevas activas de cangrejos y se registró la 

abundancia de caracoles (marcos de 20 x 20 cm) en los montículos que éstos generan 

mientras cavan sus cuevas y del lado opuesto. De la misma manera, para evaluar si el 

disturbio creado por la movilidad afecta a la densidad de los caracoles, se seleccionaron 

10 áreas (20 x 20 cm) con y sin huellas de cangrejos. En ambos casos las hipótesis nula 

de no diferencias en la densidad de caracoles entre montículo-opuesto y huellas-opuesto 

fueron analizadas con un test de t para muestras apareadas (Zar 1999). 

Efectos de los cangrejos y los caracoles sobre el ensamble de la infauna 

Los cangrejos y los caracoles pueden tener importantes efectos “top-down” 

afectando el ensamble infaunal ya que pueden generar parches o micro hábitats en 

donde las especies más adaptadas a esas condiciones prevalecen (ej. Smith et al. 1996, 

Papaspyrou et al 2006). Así, para evaluar si existe algún efecto de caracoles y cangrejos 

sobre la comunidad infaunal se realizó un experimento de exclusión que constó de seis 

tratamientos, cada uno replicado 10 veces: 1) exclusión de caracoles “ES” (cajas de 

exclusión total), 2) control de artefacto de la exclusión de caracoles “CS” (caja parcial), 

3) exclusión de cangrejos “EC” (cajas), 4) control de artefacto de la exclusión de 

cangrejos “CC” (caja parcial), 5) control natural en la zona de los caracoles “CNS” y 6) 

control natural en la zona de los cangrejos “CNC” (Fig. III.2). La exclusión de caracoles 

fue realizada utilizando cajas de plástico de 30 x 30 x 40 cm con un tamaño de malla de 

2 mm, que fueron enterradas 10 cm en el sedimento. Antes de poner la exclusión, todos 

los caracoles fueron removidos y el sedimento, siguiendo la metodología de Byers 

(2000), fue frotado con las manos para homogeneizar la variabilidad espacial inicial en 

las densidades de algas epipélicas (algas que se desarrollan sobre el sedimento). El 

control de artefacto de la exclusión de caracoles fue realizado con los mismos 

materiales, pero únicamente con 3 de los 4 laterales y la mitad del techo. Con este 



91 
 

control de artefacto se puede evaluar cualquier efecto posible producido por el diseño de 

las exclusiones o los materiales. Las exclusiones de cangrejos fueron realizadas con 

cajas de plástico de 50 x 50 x 50 cm, de 1 cm de apertura de malla; este tamaño permitió 

el libre movimiento de los caracoles, evitando la entrada de cangrejos (Fig. III.2). El 

control de artefacto de la exclusión de cangrejos, fue realizado con el mismo material, 

pero con 3 laterales. Dado que estas dos especies están segregadas en las planicies 

intermareales (los caracoles ocupan el nivel bajo, en tanto que los cangrejos ocupan el 

nivel medio y superior; ver Resultados), las unidades experimentales (UE) fueron 

aleatoriamente distribuidas a lo largo del borde en donde ambas distribuciones se 

superponen ligeramente (ver Fig. III.1). También por esta razón, se establecieron dos 

áreas sin disturbio como controles naturales, en donde cada una de las áreas fue ocupada 

mayoritariamente por una de las especies. El experimento se realizó durante el otoño 

temprano, comprendiendo 15 días entre finales de Marzo y principio de Abril, porque es 

durante esta época en donde los cangrejos están más activos (Escapa et al. 2007, 

Méndez Casariego et al. 2011). Además, el lapso experimental fue seleccionado 

considerando que la meioinfauna y las microalgas, tienen ciclos de vida cortos y tasas 

de renovación altas (ej. nematodes: Rhabditis marina 3 días,  Diplolaimelloides sp. 

entre 7 y 12 días; dependiendo de la temperatura; Hopper et al. 1973; y dependiendo de 

distintos factores físicos, la diatomea Navicula sp. duplica su densidad celular en 4 días, 

Curbelo et al. 2004; en tanto que la tasa de crecimiento (número de divisiones por día) 

de Thalassiosira sp. es de 1.71, López Elías et al. 2009) y responden rápidamente ante 

un disturbio (Coull 1999, Pillay et al. 2009). Durante el período experimental todas las 

UE fueron controladas diariamente, así los cangrejos o caracoles que ingresaron en las 

exclusiones no deseadas fueron removidos manualmente. Una vez finalizado el 

experimento (principio de Abril), en cada UE se tomó una muestra de sedimento (2 cm 

de diámetro y 2 cm de profundidad) para cuantificar la densidad de la meioinfauna (ver 
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metodología en el Cap. II). Para evaluar el efecto sobre la macrofauna, se obtuvo una 

muestra de sedimento (10 cm de diámetro y 10 cm de profundidad, siguiendo la 

metodología explicada en el Cap. I). Como indicador de la densidad de cangrejos se 

contó el número de cuevas activas dentro de cada réplica (ver Iribarne et al. 2005). Una 

vez que se obtuvieron todas las muestras, los primeros 2 cm del sedimento de toda la 

UE fueron removidos y tamizados a través de una malla de 500 µm para contar y 

estimar la densidad de caracoles. Sólo fueron contados los organismos vivos a través de 

la presencia del opérculo, y todos identificados como H. australis (De Francesco e Isla 

2003, 2004). 

Para comparar si la composición de la meioinfauna (500- 62 μm) cambia entre los 

tratamientos, se realizaron análisis uni y multivariados. A partir de los datos de 

abundancia, se utilizó un matriz de similitud de Bray-Curtis sobre los datos 

transformados con raíz cuarta y se obtuvo un ordenamiento multidimensional no-

métrico (nMDS) para explorar los datos y obtener una representación visual de las 

similitudes de las muestras (Clarke y Warwick 2001). Las posibles diferencias en el 

ensamble de la meioinfauna fueron testeadas utilizando un análisis multivariado de 

similitudes de una vía (ANOSIM) y en caso de detectarse diferencias, se realizó 

posteriormente una prueba SIMPER para identificar el porcentaje de contribución de 

cada taxón a las disimilitudes encontradas (Clarke 1993). Aquellos taxones que 

contribuyeron al menos al 10 % de las disimilitudes encontradas fueron considerados 

importantes (Bulleri 2005). El nMDS, ANOSIM y SIMPER fueron realizados 

utilizando el programa PRIMER 5. Para evaluar la hipótesis nula de no diferencia en las 

abundancias de grupos infaunales, cangrejos y caracoles entre tratamientos, la 

abundancia de aquellos grupos que aportaron a las disimilitudes fue analizada con una 

prueba de ANOVA de una vía, seguido por el test a posteriori de Tukey (Zar 1999). La 

normalidad y homecedasticidad de los datos fue evaluado utilizando el test de Shapiro-
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Wilk (Zar 1999) y de Cochran (Underwood 1997). Cuando los supuestos no fueron 

cumplidos, se realizaron transformaciones monotónicas de los datos, para remover la 

heterogeneidad de varianzas (Underwood 1997). 

Efectos de los cangrejos y los caracoles sobre el ensamble de algas bentónicas y el 

contenido de MO 

Para analizar si las interacciones entre los cangrejos y los caracoles afectan la 

abundancia y distribución de los productores primarios, se tomaron muestras de 

sedimento (2 cm de diámetro y 2 cm de profundidad) en todos los tratamientos del 

experimento que se mencionó previamente, para estimar la biomasa de microalgas 

mediante la concentración de los diferentes tipos de clorofila (cl). Las distintas clases de 

cl (a, b, c y total) son características de diferentes grupos de algas, por ejemplo la cl b se 

encuentra principalmente en las algas verdes, la cl c en las algas rojas y la cl a se 

encuentra en todas las algas; de ésta manera a través del estudio de los diferentes 

pigmentos se puede tener un indicio de qué grupos o clases de algas mayormente están 

siendo estudiados. Las muestras una vez obtenidas fueron procesadas como se describió 

en el Cap. II. La hipótesis nula de no diferencias en la concentración de cl (como un 

estimador de la productividad primaria) entre tratamientos se evaluó usando una prueba 

de ANOVA de una vía para cada tipo de clorofila (Zar 1999). 

A su vez, para evaluar si los caracoles o los cangrejos modifican el ensamble de 

microalgas, se tomó una muestra de sedimento en la mitad de las UE (2 cm de diámetro 

y 1 cm de profundidad) para cuantificar la abundancia de cada uno de los grupos de 

microalgas (ej. cianobacterias, clorofitas, euglenofitas y diatomeas). Una vez obtenidas 

las muestras, éstas fueron preservadas en una mezcla de agua destilada, alcohol y 

formol en una proporción de 6:3:1 (Prescott 1962). La identificación de las algas se 

realizó siguiendo la literatura apropiada (Cox 1996, Guarrera et al. 1968, 1972; Hindák 

1977, 1980, 1984, 1988, 1990; Komárek y Anagnostidis 1985, 1989, 1999, 2005; Tell y 
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Conforti 1986; Weber 1971) y el recuento de individuos se realizó bajo un microscopio 

óptico en una cámara de Sedgwick–Rafter de 0,5 ml. (McAlice 1971). La abundancia de 

grupos fue expresada como el número de individuos por cm2, considerando sólo 

aquellos con cloroplastos remanentes.  

Para comparar si la composición del ensamble de las microalgas es diferente entre 

los tratamientos, se realizó un análisis multivariado (ANOSIM). Para evaluar la 

hipótesis nula de no diferencia en la densidad de cada uno de los grupos de microalgas 

entre los distintos tratamientos se utilizó una prueba de ANOVA de una vía (Zar 1999). 

Por otra parte, las actividades de construcción y mantenimiento de las cuevas por 

parte de los cangrejos, modifica las propiedades del sedimento incrementando el 

contenido de agua y MO (Botto e Iribarne 2000). De la misma manera, las actividades 

de forrajeo de los caracoles que involucran producción de mucus (ej. Ilyanassa 

obsoleta, Edwards y Welsh 1982) podrían aumentar la concentración de MO en el 

sedimento y el contenido de carbono y nitrógeno (ej. A. globulus, Pillay et al. 2009). Por 

lo tanto, los caracoles no sólo pueden tener efectos negativos sobre los productores 

primarios, ellos también indirectamente pueden ser ventajosos para las microalgas dado 

que podrían incrementar el contenido de MO y proveer un sustrato pegajoso en donde 

las microalgas se adhieran (Edwards y Davies 2002). Por este motivo, para evaluar el 

efecto de los caracoles sobre el contenido de MO, se tomaron muestras de sedimento (5 

cm de diámetro y 5 cm de profundidad) en el centro de cada UE. El contenido de MO 

fue estimado como se describió en el Capítulo I y II. La hipótesis nula de no diferencias 

en el porcentaje de MO entre tratamientos fue analizado con una prueba de ANOVA de 

una vía, seguido por el test a posteriori de Tukey (Zar 1999). 
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Resultados 

Patrón de distribución de los caracoles 

Las densidades de Heleobia australis encontradas durante los meses de muestreo 

fueron ampliamente variables, especialmente durante la bajamar, cerca del agua (desde 

3.500 hasta 30.000 individuos.m-2). Durante la bajamar, hubo diferencias en la densidad 

de caracoles entre áreas con y sin cangrejos para todas las fechas de muestreo (mayor tc 

= 22,18; gl = 12; p < 0,01 y menor tc = 5,01; gl = 12; p < 0,01; Fig. III.3), siempre con 

mayor densidad de caracoles en áreas sin cangrejos. Durante la marea creciente se 

encontraron resultados similares en 17 de las 19 fechas de muestreo (mayor tc = 27,44; 

gl = 6,33; p < 0,01; menor tc = 3,95; gl = 6,02; p <0,01). Sin embargo, no se encontraron 

diferencias entre sitios para 2 fechas de muestreo (9 de Agosto: tc = -1,27; p = 0,22 y 2 

de Febrero: -1,43; p = 0,17; gl = 12; Fig. III.3).  

Efectos de los cangrejos sobre la densidad de caracoles 

Los resultados mostraron que la densidad de los caracoles fue mayor en las áreas 

opuestas a los montículos (t = -3,63; gl = 9; p < 0,01) y en las áreas sin huellas (t = -

2,92; gl = 9; p < 0,05; ver Fig. III.4). Sin embargo las mayores diferencias están dadas 

entre áreas con y sin montículo, sugiriendo que la bioturbación es el principal proceso 

que regula la distribución de los caracoles.  

Efectos de los cangrejos y los caracoles sobre el ensamble de la infauna 

Los resultados obtenidos al comparar las densidades de cangrejos y caracoles entre 

los distintos tratamientos, muestran que el experimento funcionó en forma adecuada; 

encontrándose los valores más bajos en las cajas de exclusiones (Fig. III.5). La mayor 

densidad de caracoles fue encontrada en aquellos tratamientos sin cangrejos o con 

menor densidad (CNS y EC, Fig. III.5). Las densidades de H. australis fueron muy 
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variables y alcanzaron valores de hasta 19.000 ind.m-2. Sin embargo, hubo efectos 

secundarios al analizar la densidad de cuevas de N. granulata, dado que éstos 

construyeron las cuevas cerca de ambos controles de caja, por lo que la mayor densidad 

de cuevas activas fue registrada en estos tratamientos (Tabla III.1, Fig. III.5). Este 

resultado fue analizado considerando que estos tratamientos tienen mayor densidad de 

cuevas de cangrejos que el control natural para cangrejos (CNC) y que posiblemente los 

efectos de los cangrejos pueden ser sobrestimados, dado que esta es una condición 

artificial.   

Los grupos meioinfaunales (500-62 µm) encontrados durante el experimento fueron 

ostrácodos, nematodes, foraminíferos, copépodos harpacticoideos, larvas nauplii, 

pequeños poliquetos pertenecientes a la familia Ctenodrillidae, Laeonereis acuta y 

flagelados. El análisis multivariado mostró que el ensamble de grupos meioinfaunales 

es diferente entre los tratamientos (R = 0,081; p < 0,05; Fig. III.6) y la comparación a 

posteriori mostró que la exclusión de caracoles (ES) fue diferente a ambos controles de 

artefacto (CC y CS) y al control natural en la zona de cangrejos (CNC). Por su parte la 

exclusión de cangrejos (EC) fue distinta al control natural en la zona de cangrejos 

(CNC; Tabla III.2). Cinco grupos fueron los responsables de las disimilitudes halladas 

entre tratamientos; nematodes, copépodos harpacticoideos, flagelados, ostrácodos y 

larvas nauplii. Los nematodes contribuyeron a las diferencias con un valor cercano al 45 

%, mientras que los otros grupos con valores cercanos al 12 %. 

La densidad de copépodos harpacticoideos, larvas nauplii y flagelados fue mayor en 

los tratamientos con menor densidad de cangrejos (EC y ES); y particularmente cuando 

ambos grupos fueron excluidos (ES, ver Tabla III.1; Fig. III.7). Para los tres grupos 

mencionados, se registró un incremento de varianzas en ambas exclusiones (EC y ES) 

comparado con los otros tratamientos. Para los nematodes y ostrácodos las pruebas de 

ANOVA no mostraron diferencias entre tratamientos (ver Tabla III.1).  
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No se encontraron efectos de caracoles o cangrejos en la abundancia de 

macrofauna, la cuál se encontró conformada solamente por el poliqueto Laeonereis 

acuta (Tabla III.1). 

Efectos de los cangrejos y los caracoles sobre el ensamble de algas bentónicas y el 

contenido de MO 

El análisis de la concentración de cl mostró diferencias sólo para la cl b (Tabla 

III.3; Fig. III.8) con mayores concentraciones (casi 50% más) en CS respecto a ES; los 

tratamientos con las mayores y menores denisdades de cangrejos, pero con densidades 

similares de caracoles. No se encontraron diferencias para la cl a, c y total (Tabla III.3). 

Cuando se analizó el ensamble de las especies de microalgas, se encontraron 47 

taxones diferentes correspondientes a 4 grandes grupos: cianobacterias (4 taxa; 8,5 %), 

clorofitas (10 taxa; 21,3 %), euglenofitas (1 taxa; 2,2 %) y diatomeas (32 taxa; 68 %), 

las cuáles fueron el grupo más diverso y abundante. La denisdad total de microalgas no 

respondió claramente a los caracoles o cangrejos y la mayor densidad fue encontrada en 

ambas exclusiones (ES y EC, cajas con baja densidad de cangrejos o de ambos); en 

tanto que la menor densidad se registró en los controles naturales de caracoles (CNS) 

Las varianzas fueron mayores en ambas cajas de exclusión (EC y ES) y en áreas 

bioturbadas por cangrejos (CNC); mostrando que los valores más altos encontrados 

podrían estar relacionados con áreas sin depredadores (cangrejos y baja densidad de 

caracoles) y en áreas heterogéneas, como los cangrejales; dado que ofrecen parches 

entre las cuevas. 

 El análisis multivariado ANOSIM reveló que la composición del ensamble de 

microalgas es diferente entre tratamientos (R = 0,34; p < 0,01; Fig. III.6) y el test a 

posteriori mostró un efecto mayor por parte de los caracoles que de los cangrejos. La 

ES fue diferente a EC (ES excluye a caracoles, y ES y EC excluye a cangrejos) y sólo 

fue similar al CNC; y además EC fue sólo diferente del CNS (ver Tabla III.4). Todos 
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los grupos encontrados (esto es, cianobacterias, diatomeas, clorofitas y euglenofitas) 

contribuyeron a las disimilitudes entre tratamientos. 

Al analizar la abundancia de cada uno de estos grupos por separado, se encontró 

que las densidades de clorofitas, cianobacterias y euglenofitas fueron afectadas por la 

combinación de ambos, caracoles y cangrejos; en tanto que la densidad de diatomeas no 

(ver Tabla III.3). La densidad de clorofitas en el CNS fue sólo similar a la ES y menor 

que todos los otros tratamientos (Fig. III.10). La densidad de cianobacterias siguió casi 

el mismo patrón que la densidad de algas totales, con los valores más bajos en el CNS, 

CC y CS (Fig. III.10). La densidad de euglenofitas en la EC fue 8 veces mayor que en el 

CNS (Fig. III.10). Siguiendo el mismo patrón que la densidad de algas totales, la 

variabilidada en la densidad de clorofitas, cianobacterias y euglenofitas fueron mayores 

en áreas bioturbadas por cangrejos. Esto sugiere que dentro de los cangrejales la 

densidad de algunos grupos de microalgas no es homogénea, posiblemente porque ellas 

crecen en pequeñas zonas que están inmersas en una matriz más grande de cuevas, 

montículos y sedimento desnudo. 

Cuando se analizó el porcentaje de MO no se encontraron diferencias entre los 

distintos tratamientos (Tabla III.3). 

Discusión 

Los resultados de este capítulo muestran cómo la heterogeneidad espacial generada 

por interacciones indirectas, como la bioturbación, genera cambios en la trama trófica. 

Se mostróque cuando coexisten, el cangrejo Neohelice granulata desplaza mediante 

bioturbación al caracol Heleobia australis hacia el intermareal bajo. Cada una de estas 

especies afecta de diferentes formas el ensamble de especies infaunales y de microalgas. 

Por ejemplo, los caracoles modificaron la densidad de microalgas, específicamente a las 

cianobacterias, clorofitas y euglenofitas. Además, la presencia de los caracoles y de los 
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cangrejos produjo efectos sobre los organismos infaunales, incluidos los propios 

caracoles.  

 Los cangrejos afectan la distribución de los caracoles restringiéndolos hacia el 

intermareal bajo; mostrando que cuando los cangrejos están ausentes, los caracoles son 

capaces de colonizar el intermareal alto (ocupado por cangrejos). Los resultados 

también sugieren, que este desplazamiento no esta dado por una competencia por 

alimento; ya que los cangrejos no afectaron la concentración de clorofila y el ensamble 

de microalgas, y estudios previos con isótopos estables mostraron que la principal 

fuente de alimento de los cangrejos es el detrito de Spartina sp. (Botto et al. 2005). Así 

los efectos aquí observados podrían ser por bioturbación. Otros trabajos han mostrado 

que los cangrejos pueden incrementar el enterramiento de los caracoles (ej. Armitage y 

Fong 2006). Sin embargo dado que unos pocos caracoles fueron encontrados enterrados, 

es más probable que en este caso el desplazamiento sea debido a que los cangrejos 

decrecen el área disponible para la alimentación de los caracoles al generar montículos 

y enterrar las microalgas bentónicas o debido al disturbio que provocan con su 

movilidad. Sin embargo, los cangrejos podrían tener efectos indirectos positivos sobre 

las cianobacterias, clorofitas y la densidad de algas totales, pero estos efectos serían sólo 

a densidades intermedias, dado que en áreas bioturbadas por cangrejos estos grupos de 

microalgas alcanzan las densidades más altas, mientras que en áreas con altas 

densidades de cangrejos, como el control de caja, la densidad de los mismos grupos de 

microalgas es menor.  

Varios trabajos han mostrado los efectos “top-down” de los caracoles herbívoros 

sobre la abundancia y diversidad de especies (ej. Mak y Williams 1999, Dunmore y 

Schiel 2003); sin embargo, pocos estudios han examinado cómo son las interacciones 

entre organismos herbívoros y bioturbadores, y si estos efectos se reflejan en niveles 

tróficos inferiores (ver Hagerthey et al. 2002, Armitage y Fong 2006). Este capítulo, en 
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línea con trabajos previos (ej. Armitage y Fong 2006) muestra que solo organismos 

infaunales específicos, como los flagelados, copépodos y larvas nauplii fueron afectados 

por ambos, caracoles y cangrejos. La bioturbación producida por Neohelice granulata 

afecta negativamente la estructura de la comunidad bentónica, especialmente a los 

ostrácodos, copépodos y turbelarios (Cruz Rosa y Bemvenutti 2005); y los nematodes, 

que disminuyen su abundancia en cercanías de las cuevas, específicamente en donde los 

cangrejos construyen el montículo (Botto e Iribarne 1999). Por otra parte, el forrajeo y 

la bioturbación producida por los caracoles disminuyen la densidad total de 

meioinfauna, especialmente la de copépodos harpacticoideos porque son más 

susceptibles al pastoreo (ej. Assiminea globulus, Pillay et al. 2009; Terebralia palustrus, 

Carlen y Ólafsson 2002). De esta manera, aunque los resultados de este capítulo 

muestran que los cangrejos y los caracoles afectan en forma negativa la densidad de 

flagelados, copépodos harpacticoideos y larvas nauplii; estos resultados no pueden ser 

atribuidos a la depredación. Ambos organismos estudiados, aunque principalmente los 

cangrejos, disturban el sedimento en forma muy activa y consecuentemente la 

intensidad de disturbios no debería ser excluida como un mecanismo que este 

modificando las abundancias de la infauna. 

 Adicionalmente, dada la complejidad de las posibles interacciones en este sistema, 

los copépodos podrían seleccionar positivamente aquellas unidades experimentales en 

donde la densidad total de algas fue mayor (esto es, EC y ES); dado que son organismos 

capaces de migrar activamente (Hicks y Coull 1983), son buenos nadadores (Palmer 

1988) y se alimentan de las microalgas bentónicas (Pinchney y Sandulli 1990, De Troch 

et al. 2008). Así, una combinación de mayor disponibilidad de comida (microalgas) y 

áreas más “seguras” (ya sea por bajos niveles de bioturbación o de depredación) 

determinan la densidad y la elección activa de ciertos grupos de organismos. Por otro 

lado, los efectos de bioturbación o de depredación, por parte de caracoles y cangrejos, 
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podrían ser distintos dependiendo de sus diferentes estrategias de forrajeo y 

bioturbación o a sus diferencias en tamaño y densidades. Los caracoles posiblemente 

mezclan el primer centímetro del sedimento (ej. Hydrobia ulvae, Cadée 2001) afectando 

la meioinfauna y el ensamble de microalgas (ej. Pillay et al. 2009) y considerando que 

son muy abundantes, sus efectos son muy importantes para el conjunto de microalgas y 

los organismos que depredan sobre ellas. Sin embargo, los cangrejos construyen cuevas 

semipermanentes (hasta 0,33 m de profundidad en areas no vegetadas, Iribarne et al. 

1997), que afectan la columna del sedimento; pero entre las cuevas el sedimento está 

poco modificado, generando pequeños parches con y sin disturbio dentro de los 

cangrejales. Así, estas diferencias afectan direccionalmente el ensamble de microalgas 

con diferentes consecuencias que dependen del organismo involucrado y posiblemente 

con diferentes efectos sobre toda la trama trófica. 

Otro componente importante del ensamble infaunal de las planicies de mareas son 

los poliquetos. Particularmente en estos estuarios, el poliqueto Laeonereis acuta es la 

especie más  abundante (ej. Botto et al. 1998, 2005; Martinetto et al. 2005; Cap. I y II de 

esta tesis) y es considerado un detritívoro (ej. Ieno y Bastida 1998). Dado que muchas 

veces poliquetos y caracoles utilizan el mismo recurso alimenticio, ambos grupos 

pueden competir por el alimento, mostrando que los caracoles pueden afectar la 

abundancia de los anélidos en forma negativa (ej. Kelaher et al. 2003). Efectos similares 

podrían ser esperados por los cangrejos debido a la activa bioturbación; porque al ser 

detritívoros pueden ingerir indirectamente los reclutas asentados (Woodin 1976) o 

pueden inhibir el asentamiento y/o la persistencia de los reclutas infaunales (Cruz Rosa 

y Bemvenutti 2004). Sin embargo, en los resultados de este capítulo la densidad de L. 

acuta no fue modificada por las actividades de forrajeo y/o bioturbación de los 

cangrejos o de los caracoles. Si consideramos que tampoco se encontraron diferencias 

entre tratamientos en el contenido de MO en el sedimento, es probable que los 
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poliquetos no estuviesen limitados por la concentración de alimento. Sin embargo, la 

duración del experimento (15 días) posiblemente no fue lo suficientemente prolongada 

para detectar cambios en este tipo de organismos, dado que son organismos más 

sedentarios y el reclutamiento se produce a través de larvas. 

El microfitobentos es el ítem alimentario preferido para la infauna bentónica 

detritívora, que incluye a caracoles, ciertas especies de bivalvos y crustáceos, muchos 

poliquetos y representantes de otros phyla (Miller et al. 1996). Por ejemplo, las 

diatomeas constituyen la principal fuente de alimento para Hydrobia totteni (Levinton y 

Bianchi 1981, Bianchi y Levinton 1984) y las microalgas y algas filamentosas son un 

componente significativo en la dieta de Littoraria scabra (Alfaro 2008) y de Heleobia 

ulvae (Riera 2010). Así, este capítulo muestra coincidencia con estudios previos (ej. 

Blanchard et al. 2000, Haubois et al. 2005, Armitage et al. 2009) en donde el forrajeo 

por los caracoles reduce la abundancia del microfitobentos y afecta el ensamble de 

microalgas. Específicamente estos resultados muestran que H. australis afecta 

negativamente la densidad de algas totales y la abundancia de cianobacterias; aunque 

algunos grupos como clorifitas y euglenofitas fueron positivamente afectadas por los 

caracoles, y este efecto fue evidente sólo a densidades intermedias (ej. EC). Niveles 

intermedios de herbivoría pueden estimular la producción del microfitobentos, al 

incrementar la disponibilidad de nutrientes y la profundidad de la zona fótica, al reducir 

el espesor de las microalgas (Kuhl et al. 1994, Pinckney et al. 2003) o por eliminar 

células viejas (Pillay et al. 2009); y estos efectos han sido demostrados en otros sistemas 

como en ecosistemas marinos y de agua dulce (Connor et al. 1982, Worm et al. 2002). 

En sistemas de fondos blandos, las microalgas constituyen un importante componente 

de la producción primaria que sustenta niveles tróficos superiores, son un recurso 

alimenticio esencial para los nematodes y poliquetos, y pueden ser importantes en el 

sustento de la trama trófica estuarial (Botto et al. 2005). Así, los caracoles cumplen un 
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rol importante ya que modifican la estructura del ensamble de microalgas cambiando la 

composición relativa de las especies y sus abundancias. 

En conclusión, este capítulo muestra que posiblemente a través de la bioturbación, 

el cangrejo cavador Neohelice granulata desplaza a los caracoles hacia zonas más bajas 

del intermareal, afectando su distribución. Además, las interacciones entre los cangrejos 

y los caracoles, tienen consecuencias importantes de tipo “top-down” sobre el ensamble 

de meioinfauna (500-62 µm) y microalgas; mostrando que las actividades de 

bioturbación modifican la interacción herbívoros (caracoles)- algas. El microfitobentos 

tiene funciones esenciales en ecosistemas marinos de fondos blandos (Miller et al. 1996, 

Lei et al. 2010), y mucho de estos ambientes están habitados por caracoles herbívoros 

que forrajean sobre ellos (Lever y Valiela 2005, Alfaro 2008) o por organismos 

bioturbadores (ej. Wilson 1991, Meysman et al. 2006). De esta manera, los resultados 

de este capítulo enfatizan una vez más la importancia de incorporar las interacciones 

indirectas que genera la bioturbación como generador de heterogeneidad espacial al 

estudio de las interacciones directas en una trama trófica. Especialmente en estos 

ambientes en donde la producción primaria es tan importante, el efecto indirecto sobre 

la relación herbívoros – algas pueden provocar cambios en toda la cadena trófica.  
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Tablas y figuras 
 

Tabla III.1. Resultado de las pruebas de ANOVA de una vía para cada uno de los 

grupos de organismos meio y macrofaunales, evaluando el efecto entre los distintos 

tratamientos. (* p < 0,05; ** p < 0,01). 

 

Grupo Fuente de 
variación 

Gl CM F P 

Copépodos 
harpacticoideos  (a) 

Tratamientos 5 11,91 4,59 0,00** 

 Error 50 2,59   
Nematodes Tratamientos 5 96981 0,64 0,66 

 Error 50 144501   

Flagelados (b) Tratamientos 5 0,85 4,57 0,00** 
 Error 50 0,18   

Larvas nauplii (a) Tratamientos 5 7,18 2,75 0,02* 
 Error 50 2,61   

Ostrácodos (a) Tratamientos 5 4,88 1,06 0,39 
 Error 50 4,6   

Laeonereis acuta Tratamientos 5 4,95 0,23 0,94 
 Error 51 21,28   

Heleobia australis (c) Tratamientos 5 50,68 11,73 0,00** 
 Error 50 4,31   

Neohelice granulata (a) Tratamientos 5 23,29 8,96 0,00** 
 Error 51 2,59   

 
a) datos transformados con raíz; (b) transformación con raíz cuarta + 1; (c) 

transformación log2.  
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Tabla III.2. Comparación a posteriori entre tratamientos para el ensamble 

meioinfaunal, luego del test multivariado ANOSIM. ES (“exclusión de caracoles”), EC 

(“exclusión de cangrejos”), CC (“control de artefacto de la exclusión de cangrejos”), CS 

(“control de artefacto de la exclusión de caracoles”), CNS (“control natural en la zona 

de los caracoles”), CNC (“control natural en la zona de los cangrejos”). R global R = 

0,0085. Resultados en negrita y con* denotan p < 0,05. 

 

Grupos Estadístico R 

ES, EC -0,04 
ES, CC 0,10* 
ES, CS 0,29* 
ES, CNC 0,26* 
ES, CNS 0,06 
EC, CC 0,05 
EC, CS 0,12* 
EC, CNC 0,21* 
EC, CNS 0,07 
CC, CS -0,06 
CC, CNC 0,05 
CC, CNS 0,1* 
CS, CNC 0  
CS, CNS 0,10* 
CNC, CNS 0,04 
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Tabla III.3. Resultado de las pruebas de ANOVA de una vía para cada uno de los 

grupos de clorofila, de microalgas y para el contenido de MO, evaluando el efecto entre 

los distintos tratamientos. (* p < 0,05; ** p < 0,01). 

 

Fuente de variación  Gl CM F p 

% MO Tratamientos 5 0,21 0,56 0,72 
 Error 51 2,61   

Clorofila a Tratamientos 5 2,76 0,34 0,88 
 Error 51 7,94   

Clorofila b (b) Tratamientos 5 0,01 2,93 0,02* 
 Error 51 0,00   

Clorofila c Tratamientos 5 0,34 1,4 0,23 
 Error 51 0,24   

Clorofila total Tratamientos 5 3,18 0,36 0,87 
 Error 51 8,77   

Dens. algas totales (a) Tratamientos 5 5067,9 4,84 0,00** 
 Error 24 1046,3   

Diatomeas Tratamientos 5 5109286 1,4 0,22 
 Error 24 3416160   

Cianobacterias (a) Tratamientos 5 4791,3 3,99 0,00** 
 Error 24 1199,4   

Euglenofitas (c) Tratamientos 5 2,5 3,06 0,02* 
 Error 24 0,84   

Clorofitas (c) Tratamientos 5 5,92 11,89 0,00** 
 Error 24 0,46   

 

a) datos transformados con raíz; (b) transformación con raíz cuarta + 1; (c) 

transformación logarítmo natural.  



107 
 

Tabla III.4. Comparación a posteriori entre tratamientos para el ensamble de 

microalgas, luego del test multivariado ANOSIM. ES (“exclusión de caracoles”), EC 

(“exclusión de cangrejos”), CC (“control de artefacto de la exclusión de cangrejos”), CS 

(“control de artefacto de la exclusión de caracoles”), CNS (“control natural en la zona 

de los caracoles”), CNC (“control natural en la zona de los cangrejos”). R global R = 

0.34. Resultados en negrita y con* denotan p < 0,05. 

 

Grupos Estadístico R 

CNS, CS        0,32 
CNS, CC 0,55* 
CNS, ES 0,51* 
CNS, EC 0,74* 
CNS, CNC 0,60* 
CNC, CS 0,30 
CNC, CC 0,22 
CNC, ES 0,17 
CNC, EC -0,08 
CS, CC -0,02 
CS, ES 0,46* 
CS, EC 0,24 
CC, ES 0,37* 
CC, EC 0,18 
ES, EC 0,57* 
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Figura III.1.  Las fotografías A y B muestran las distribuciones del cangrejo Neohelice 

granulata (intermareal alto y medio) y del caracol Heleobia australis (intermareal bajo, 

cerca del agua) en el sitio de estudio. La fotografía C muestra cómo se dispuso el 

experimento a lo largo de la línea en donde ambas especies se superponen levemente. 

Fotografía A yB de Juan Alberti. 
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Figura III.2. Fotografías que muestran el diseño y funcionamiento de la exclusión de 

caracoles (A) y de cangrejos (B); con sus respectivos controles de artefacto (C y D). En 

la exclusión de caracoles puede observarse cómo cambia el color del sedimento hacia 

un marrón-verdoso característico de las cianobacterias. En tanto que en la exclusión de 

cangrejos puede verse cómo los caracoles van colonizando el sedimento sin 

bioturbación.
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Figura III.3. Densidad del caracacol H. australis en áreas con y sin cuevas del cangrejo 

N. granulata, durante la bajamar (gráfico superior) y marea creciente (gráfico inferior). 

Fechas de muestreo 1, 2 y 3 (9, 23 y 30 de Agosto); 4, 5 y 6  (8, 21 y 27 de Septiembre); 

7, 8 y 9 (11, 19 y 31 de Octubre); 10 y 11 (12 y 18 de Noviembre); 12 y 13 (10 y 20 de 

Diciembre); 14, 15 y 16 (15, 21 y 29 de Enero); 17, 18 y 19 (2, 7 y 15 de Febrero). Los 

asteriscos indican las fechas de muestreo con diferencias no significativas. 
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Figura III.4. Densidad del caracacol H.australis en los montículos generados por el 

cangrejo N. granulata y el lado opuesto (gráfico superior) y en las zonas con y sin 

huellas de cangrejos (gráfico inferior). En ésta y en las siguientes figuras, las cajas 

fueron construidas con los límites representando el 25to y 75to percentil y los símbolos 

dentro de las cajas son los valores medianos. Los círculos fuera de las cajas representan 

los valores atípicos y los asteriscos los valores extremos. Todas las figuras son 

mostradas previamente a las transformaciones. Las letras indican diferencias entre los 

tratamientos y los asteriscos dobles indican diferencias entre sitios (P < 0.05). 
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Figura III.5. Densidad del caracacol H. australis (gráfico superior) y de cuevas activas 

del cangrejo N. granulata (gráfico inferior). Las diferentes letras muestran diferencias 

entre tratamientos. De aquí en adelante: ES exclusión de caracoles; EC exclusión de 

cangrejos; CC control de artefacto de la exclusión de cangrejos; CS control de artefacto 

de la exclusión de caracoles, CNC control natural de cangrejos; CNS control natural de 

caracoles. 
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Figura III.6. Ordenamiento multidimensional no-métrico (nMDS) basado en las 

similitudes de Bray-Curtis sobre los datos transformados con raíz cuarta comparando la 

composición del ensamble de organismos meioinfaunales (gráfico superior) y de las 

microalgas (gráfico inferior) entre los distintos tratamiento. 
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Figura III.7. Densidad de distintos grupos de meioinfauna entre los diferentes 

tratamientos. 
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Figura III.8. Concentración de clorofila a, b y c entre los diferentes tratamientos.
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Figura III.9. Densidad de algas totales entre los diferentes tratamientos. 
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Figura III.10. Densidad de los diferentes grupos de algas entre los tratamientos. 
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CAPÍTULO IV 

 

 

Efecto de las microheterogeneidades creadas por las almejas 

sobre el ensamble de especies bentónicas en áreas con y sin 

bioturbación de cangrejos  
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 Resumen  

En sistemas de fondos blandos los ingenieros de ecosistemas (IE) pueden ser 

importantes al añadir nuevos hábitats, cambianado así la estrucutra (porque agregan más 

nichos para las especies) y consecuentemente afectando la composición de la 

comunidad. En las planicies de marea del ASO coexisten dos bioturbadores 

importantes: el cangrejo cavador Neohelice granulata y la almeja navaja Tagelus 

plebeius. Ambas especies modifican el sedimento de maneras distintas: las almejas 

crean pequeñas depresiones (milímetros) mientras que los cangrejos construyen cuevas 

(centímetros) y generan cangrejales que pueden abarcar varias hectáreas. Estas 

diferencias posiblemente genera consecuencias distintas en los ensambles infaunales; 

así, el objetivo de este capítulo fue evaluar el efecto de las pequeñas heterogeneidades 

producidas por las almejas, sobre la abundancia de la infauna y el microfitobentos, 

considerando que ésto podría ser diferente dependiendo de la presencia de un 

bioturbador a mayor escala (cangrejos) y del nivel del intermareal. Los resultados 

obtenidos muestran que las pequeñas heterogeneidades creadas por las almejas 

aumentan la abundancia de varios grupos meioinfaunales como copépodos, ostrácodos y 

nematodes; el contenido de materia orgánica y microfitobentos es mayor dentro de estas 

depresiones que fuera de ellas. Específicamente dentro del orificio exhalante la densidad 

de microfitobentos y de nematodes fue mayor que en el orificio inhalante, aunque otros 

grupos mostraron el patrón inverso. Los efectos de bioturbación a mayor escala 

(cangrejales) afectaron la distribución y densidad de almejas y también tuvieron efectos 

sobre los productores primarios y los ensambles infaunales. Así, este capítulo muestra 

que los IE influyen de manera importante en la organización de los ensambles de 

especies de fondos blandos, y resalta la necesidad de entender como la intensidad de la 

bioturbación a gran escala puede afectar las heterogeneidades a micro escala.    
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Introducción 

Las interacciones (indirectas o directas) entre dos especies pueden variar por 

diferentes factores; por ejemplo, por las interacciones mediadas por otros organismos o 

por la modificación del habitat (ver Introducción general, Cap. I, II y III). La estructura 

del hábitat por otro lado puede afectar la diversidad y la abundancia de las especies en 

muchos sistemas (ej. Downes et al. 2000, Buhl-Mortensen et al. 2010, ver Cap. II), e 

incluye tanto la complejidad (que es la abundancia absoluta de componentes 

estructurales individuales, tales como cuevas, rocas y hoyos; McCoy y Bell 1991, Beck 

2000) como la heterogeneidad, la cual hace referencia a la adición de diferentes 

elementos físicos (Downes et al. 1998). Así, un hábitat podría ser considerado más 

complejo que otro si tiene mayor densidad de elementos estructurales (Crooks 2002), y 

es más heterogéneo si tiene dos o más rasgos estructurales diferentes (Downes et al. 

1998). Generalmente, la estructura del hábitat incrementa la riqueza, la diversidad y la 

densidad de organismos (Downes et al. 1998, Beck 2000) porque provee una gran 

diversidad de nichos, permitiendo un mayor particionamiento de los recursos (ej. 

Schoener 1974, Bell et al. 1991). En consecuencia, hay muchas evidencias sobre una 

relación positiva entre la complejidad del ambiente y la diversidad y abundancia biótica 

(Crooks 2002); y por consiguiente, la complejidad del ambiente (Bishop et al. 2007, ver 

también Cap. II) conjuntamente con los diferentes tipos de interacciones (ver 

Introducción general y capítulos anteriores) son asumidas como los determinantes más 

importantes en la estructura de los ensambles de especies. 

En este escenario, los organismos ingenieros de ecosistemas (ver Introducción 

general y Cap. III) adquieren particular relevancia, porque ellos son una fuente de 

heterogeneidad creando variación espacial y temporal en la disponibilidad de recursos 

para otros organismos (ej. Jones et al. 1994, Pickett et al. 2000). Particularmente, en 
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ambientes de fondos blandos, los cuáles se caracterizan por contener escasa cantidad de 

elementos abióticos tridimensionales, los organismos ingenieros de ecosistemas 

cumplen un rol esencial en la creación de hábitats para otros organismos (Jones et al. 

1994, Gutiérrez et al. 2003). Estructuras como tubos, cuevas, valvas o arrecifes, 

incrementan el área superficial y consecuentemente podrían generar más alimento (ej. 

arrecifes: Connell 1978, Bruschetti et al. 2009; ver también Cap. I), refugio contra los 

depredadores (ej. valvas: Gutiérrez et al. 2003, tubos: Rabaut et al. 2007; arrecifes: 

Connell 1978), sustrato para el asentamiento de nuevos organismos (valvas: Sousa et al. 

2009; arrecifes: Huston 1985, Bazterrica et al. 2012), o pueden alterar las características 

hidrológicas del flujo de agua sobre el sedimento (ej. cuevas: Botto e Iribarne 2000; 

valvas:  Coen et al. 2007). En consecuencia, en ecosistemas de fondos blandos, los 

ingenieros de ecosistemas frecuentemente aumentan las densidades de fauna asociada 

(ej. Rabaut et al. 2007, Bruschetti et al. 2009) y cumplen roles claves modulando la 

dinámica de las especies o alterando los procesos y estructura ecosistémica (ej. Jones et 

al. 1997, Bazterrica et al. 2012). 

Los crustáceos cavadores están entre los ingenieros de ecosistemas más abundantes 

(ej. Bertness 1985, Pillay et al. 2007, Introducción general), dado que pueden alcanzar 

altas densidades (Bertics y Ziebis 2009) y remueven grandes cantidades de sedimento 

(Griffis y Suchanek 1991). Los bivalvos también dominan la comunidad 

macrobentónica (Yamamuro y Koike 1993, Urban 1994) y actúan como ingenieros  de 

ecosistemas (ej. Ólafsson et al. 2005, Sousa et al. 2009). Por ejemplo, los bivalvos 

incrementan la cantidad de sedimentos orgánicos (Newell et al. 2002) a través de la 

excreción de heces y pseudoheces (Newell 2004) que pueden ser usadas como sustrato 

para las microalgas y los microorganismos (Reise 1983, Vaughn y Hakenkamp 2001), 

que a su vez atraen a organismos meioinfaunales (Pinckney y Sandulli 1990). Aunque 

los bivalvos y los crustáceos cavadores están ampliamente distribuidos en ambientes 
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costeros y ambos son reconocidos por tener importantes efectos sobre la comunidad 

infaunal, ha recibido poca atención el posible efecto que ambos pueden tener cuando 

coexisten. Por ejemplo, las almejas podrían actuar como bioturbadores a pequeña 

escala, mientras que los efectos de los cangrejos podrían ser a mediana escala (efecto de 

la cueva per se) y a gran escala (efecto de los cangrejales); y esto posiblemente afecte a 

los organismos infaunales en diferentes medida, dependiendo de su tamaño, hábito 

trófico o comportamiento.  

En estuarios del ASO el cangrejo cavador Neohelice granulata (Escapa et al. 2004) 

y la almeja navaja Tagelus plebeius (Gutiérrez e Iribarne 2004) son importantes 

ingenieros  de ecosistemas (ver Sitio de estudio). Los cangrejos afectan el ensamble de 

especies (Botto et al. 2000, Martinetto et al. 2011 y capítulos anteriores de esta tesis), e 

incrementan la complejidad ambiental a una escala de paisaje (ver Introducción 

general), mientras que las almejas crean heterogeneidad espacial a través de pequeños 

orificios en el sedimento (Gutiérrez e Iribarne 2004) en donde se encuentra la apertura 

de ambos sifones y en donde las pseudoheces son depositadas. Estos orificios modifican 

el sedimento, incrementando el contenido de MO  (Gutiérrez e Iribarne 2004) y 

posiblemente modificando la distribución espacial de otros organismos (ej. el cangrejo 

N. granulata, Gutiérrez e Iribarne 1998). Así, es esperable que estas heterogeneidades a 

pequeña escala puedan ser rasgos distintivos e importantes en la configuración del 

paisaje, modificando la abundancia y distribución del ensamble bentónico de una forma 

completamente distinta a las heterogeneidades generadas por los cangrejos. Por lo tanto, 

este sistema permite evaluar la interacción de dos organismos ingenieros de 

ecosistemas, comparando los efectos de las almejas en ambientes con o sin bioturbación 

por parte de los cangrejos. 

Estos dos ingenieros de ecosistemas coexisten con diferencias en sus abundancias e 

interacciones a lo largo de los niveles del intermareal (ej. Gutiérrez e Iribarne 1998). 
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Los efectos positivos por parte del cangrejo N. granulata sobre T. plebeius por 

incrementar el contenido de MO, son en gran medida contrapuestos por efectos 

negativos relacionados a la movilidad de los cangrejos y a su actividad de bioturbación, 

aumentando el daño valvar de las almejas y disminuyendo su tasa de crecimiento, 

principalmente en el intermareal bajo dentro de los cangrejales (Lomovasky et al. 2006). 

Sin embargo, dado que los cangrejos están distribuidos en todo el intermareal, 

homogenizan las propiedades del sedimento en toda el área que ocupan (Botto e 

Iribarne 2000), atenuando el estrés físico para algunas especies y permitiéndoles 

expandir el límite de su distribución hacia el intermareal superior (ej. meioinfauna: 

Escapa et al. 2004). Por lo tanto, es esperable que el efecto de la almeja sobre el 

ensamble bentónico cambie no sólo por la presencia de otro bioturbador sino también en 

relación al nivel del intermareal.  

Sobre esta evidencia, el objetivo de este capítulo fue evaluar el efecto de las 

pequeñas heterogeneidades producidas por las almejas (interacción indirecta), sobre la 

abundancia de la infauna, el microfitobentos, el contenido de agua y de MO, 

considerando que ésto podría ser diferente dependiendo de la presencia de un 

bioturbador a mayor escala, como es el cangrejo (interacción indirecta), y del nivel del 

intermareal. Las hipótesis evaluadas fueron: a) que la densidad de la meioinfauna, las 

microalgas, el contenido de MO y de agua es mayor dentro del sedimento de los 

orificios generados por las almejas; específicamente en la salida del sifón exhalante 

dado que allí se depositan las pseudoheces y b) que esta interacción es afectada por la 

bioturbación de los cangrejos, con distintos resultados que van a depender del nivel del 

intermareal evaluado. 

Materiales y  métodos 

Los muestreos fueron realizados durante el verano (Enero y Febrero) de 2011. 
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Densidad de Tagelus plebeius y de Neohelice granulata, en relación a áreas con y sin 

bioturbación por cangrejos  

Para evaluar si la densidad de almejas y de cangrejos, es diferente entre áreas con y 

sin bioturbación por cangrejos y entre distintos niveles del intermareal, se llevó a cabo 

un muestreo detallado en el cual el intermareal fue dividido en 7 niveles separados por 

una diferencia de marea de 12 cm (nombrados desde 1 hasta 7, disminuyendo el tiempo 

de exposición a la marea). En cada nivel del intermareal y en ambos sitios, la densidad 

de almejas y de cangrejos fue estimada al azar con un marco de alambre de 0,5 x 0,5 m 

(n = 20), a través del conteo de pares de orificios (correspondientes a los sifones 

inhalantes y exhalantes de la almeja) y de cuevas activas de cangrejos. Debido a la 

metodología usada, es posible que la densidad de almejas este subestimada; ya que es 

probable no visualizar algún par de orificios. Sin embargo, debido a que se utilizó el 

mismo procedimiento en todos los niveles y sitios estudiados, y que no hay otra 

metodología que no sea destructiva, los datos resultan indicativos y útiles para 

desarrollar el trabajo planteado. 

La hipótesis nula de no diferencia en la densidad de almejas y cangrejos entre los 

sitios y niveles fue evaluada con una prueba de ANOVA de dos vías, considerando a los 

niveles y sitios como factores fijos. Las posibles diferencias se evaluaron con un test a 

posteriori de Tukey (Zar 1999). En éste y todos los análisis posteriores se utilizaron 

transformaciones monotónicas en el caso de no cumplir con los supuestos de 

normalidad y homocedasticidad de los datos. En aquellos casos en donde no se pudo 

cumplir con los supuestos, se consideraron diferencias marginalmente significativas si 

0,05 > p ≥ 0,005 y significativas si p < 0,005, para reducir la probabilidad de cometer el 

error de tipo I (Zar 1999). 
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Efectos de las heterogeneidades en el sedimento producidas por Tagelus plebeius sobre 

la infauna y los productores primarios 

La actividad de T. plebeius es identificada a través de dos pequeños orificios 

próximos que persisten durante varios ciclos de marea en todo el intermareal y son 

fácilmente reconocibles (Gutiérrez e Iribarne 2004); y dado que incrementan la 

heterogeneidad del sedimento, podrían ser importantes rasgos que modifiquen el 

ensamble de especies infaunales y las características del sedimento. Para evaluar si estos 

orificios incrementan el contenido de MO y retienen agua, dado que ambas 

características podrían favorecer el desarrollo de especies infaunales, se tomaron 

muestras de sedimento (n = 15) en: (1) sedimento asociado a los orificios, sin distinguir 

si era el inhalante o el exhalante (de aquí en adelante lo llamaré con orificios “CO”); y 

(2) en sedimento que no tuviese almejas por lo menos en un radio de 15 cm (de aquí en 

adelante lo llamaré sin orificios “SO”). Esto fue realizado en ambos sitios (cangrejal 

“C” y no cangrejal “NC”) y en tres de los siete niveles del intermareal (esto es: en el 

nivel bajo o número 2; nivel medio o número 4 y nivel alto o número 6). Estos niveles 

fueron seleccionados porque resultan representativos en cuanto a la densidad de almejas 

(ver Resultados) y porque permite la comparación con otros trabajos realizados en el 

mismo sitio de estudio para la discusión futura. Las muestras fueron tomadas retirando 

una capa superficial del sedimento (1 cm diámetro y 2 cm de profundidad), para estimar 

el contenido de MO (ver metodología en el Cap. I) y el contenido de agua (ver 

metodología en el Cap. II). Además, para evaluar si los orificios afectan la producción 

primaria del microfitobentos, se tomaron 15 muestras  (1,5 cm diámetro y 2 cm de 

profundidad) para  estimar la concentración de clorofila (ver metodología en capítulos 

anteriores). La hipótesis nula de no diferencias entre sitios (C y NC) y tratamientos (CO 

y SO) en el contenido de MO, contenido de agua y en la concentración de clorofila fue 

evaluada utilizando pruebas de ANOVA de dos vías para cada uno de los niveles, 
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considerando a los sitios y los tratamientos como factores fijos. Las posibles diferencias 

se evaluaron con un test a posteriori de Tukey (Zar 1999). 

Adicionalmente, para evaluar si los orificios están correlacionadas con los patrones 

de abundancia y distribución de los organismos meioinfaunales, se tomaron muestras de 

sedimento (n = 10) en los tratamientos, sitios y niveles previamente mencionados. Las 

muestras (1,5 cm diámetro y 2 cm de profundidad) fueron procesadas como se detallo 

en el Capítulo II. A partir de los datos de abundancia de los grupos de meioinfauna 

(500-62 µm), se obtuvo un ordenamiento multidimensional no-métrico (nMDS) para 

explorar los datos y para evaluar la hipótesis nula de no diferencia en la composición 

del ensamble de grupos meioinfaunales entre tratamientos y sitios. Para cada uno de los 

niveles del intermareal se utilizó un análisis multivariado de similitudes de dos vías 

(PERMANOVA) usando el programa PRIMER 6 (Anderson 2001). El PERMANOVA 

y nMDS fueron realizados como se describió en el Capítulo III. Aquellos grupos que 

contribuyeron al menos con el 10 % de la disimilitud, fueron considerados importantes 

(Bulleri 2005), y la abundancia de estos taxa fueron analizadas posteriormente con 

pruebas de ANOVA de dos vías para evaluar la hipótesis nula de no diferencias entre 

los distintos tratamientos y sitios para cada nivel del intermareal. Las diferencias se 

evaluaron con un test a posteriori de Tukey (Zar 1999). 

Diferencias entre los orificios inhalantes y exhalantes en el ensamble infaunal y 

productores primarios, en áreas con y sin cangrejos 

Teniendo en cuenta que la abundancia de los organismos meioinfaunales (500-62 

µm)  y la concentración de cl fue mayor dentro de los orificios (ver Resultados), se 

colectaron muestras de sedimento para poner a prueba la hipótesis de que la abundancia 

de la meioinfauna, contenido de MO, contenido de agua y concentración de cl es mayor 

en los orificios exhalantes en donde se depositan las pseudoheces. Las muestras fueron 

tomadas específicamente en orificios inhalantes (n = 10; de aquí en adelante lo llamare 
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tratamiento “OI”) y exhalantes (n = 10; de aquí en adelante lo llamare tratamiento 

“OE”), en ambos sitios (C y NC) y en el nivel bajo del intermareal como se describió en 

la sección anterior. Los orificios fueron reconocidos en el campo, mediante la presencia 

de las pseudoheces. 

La hipótesis nula de no diferencias en la abundancia de meioinfauna (500-62 µm), 

concentración de cl, MO y contenido de agua entre sitios y tratamientos fue evaluado 

utilizando pruebas de ANOVA de dos vías. Las posibles diferencias se evaluaron con 

un test a posteriori de Tukey (Zar 1999).  

Resultados 

Densidad de Tagelus plebeius y de Neohelice granulata, en relación a áreas con y sin 

bioturbación por cangrejos  

La densidad de almejas y de cangrejos fue afectada por la interacción entre sitios y 

niveles (almejas: datos transformados con raíz de x + 1; F6, 266 = 24,5; p < 0,01; 

cangrejos: datos trasformados con raíz cuarta; F6, 266 = 6,09; p < 0,01; ver Tabla IV.1). 

En el NC, en el nivel más alto del intermareal no se encontraron almejas; en tanto que la 

mayor densidad se encontró en el NC, pero en el nivel bajo (nivel 2; Fig. IV.1). Por su 

parte, la densidad de cangrejos fue mayor en el C, específicamente en los niveles más 

altos del intermareal (niveles 6 y 7); mientras que la densidad en el NC fue mucho 

menor. En los niveles 6 y 7 se observa que hay un marcado aumento en la densidad de 

cangrejos dentro del cangrejal, en tanto que las densidades de almejas disminuyen 

significativamente. 

Efectos de las heterogeneidades en el sedimento producidas por Tagelus plebeius sobre 

la infauna y los productores primarios 

Al analizar el contenido de MO en el nivel alto y medio del intermareal, se 

encontraron diferencias entre tratamientos (CO y SO) y sitios (C y NC). El porcentaje 
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de MO fue más alto dentro del C y en CO (ver Tabla IV.2 y Fig. IV.2). En tanto, en el 

nivel bajo del intermareal el contenido de MO fue mayor dentro del C. El contenido de 

agua fue diferente entre sitios en el nivel medio y bajo del intermareal, y fue distinto 

entre tratamientos para el nivel medio y alto (ver Tabla IV.2), siempre con valores 

mayores dentro de los orificios y dentro del cangrejal. 

Los grupos meioinfaunales encontrados durante el muestreo fueron ostrácodos, 

nematodes, foraminíferos, copépodos, pequeños poliquetos de la familia Ctenodrillidae 

y Laeonereis acuta, flagelados y larvas nauplii. 

En el nivel alto del intermareal, el análisis multivariado mostró interacción entre 

tratamientos y sitios para el ensamble meioinfaunal (F1, 36 = 6,31; p < 0,01; Fig. IV.3). 

Cinco grupos fueron los que explicaron las disimilitudes halladas: nematodes (35 % C-

NC, 41 % CO-SO), flagelados (15 % C-NC, 13 % CO-SO), ostrácodos (13 % C-NC, 13 

% CO-SO), foraminíferos (12 % C-NC, 11 % CO-SO) y copépodos (10 % C-NC, 10 % 

CO-SO). 

 Cuando se analizó la abundancia de nematodes, se encontró interacción entre 

tratamientos y sitios (Tabla IV.3; Fig. IV.4). La abundancia fue mayor en el tratamiento 

CO dentro del C, que el resto de los tratamientos. Diferencias entre tratamientos y sitios 

fueron encontradas en la abundancia de flagelados y de copépodos, registrándose mayor 

abundancia en CO y en NC. La densidad de foraminíferos y ostrácodos fue diferente 

entre tratamientos, en ambos casos con valores más altos en el tratamiento CO (Tabla 

IV.3; Fig. IV.4). La concentración de cl c fue diferente entre sitios (F1, 56 = 5,97; p < 

0,05); mostrando valores más altos dentro del C. Para la cl a y c la concentración fue 

distinta entre tratamientos (F1, 56 = 16,03 y 12,31; p < 0,01 respectivamente. Fig. IV.7) 

con valores más altos en CO. No se encontraron diferencias para la concentración de cl 

b (interacción F1, 56 = 0,55; p = 0,46; sitios F1, 56 = 3,64; p = 0,06 y tratamientos F1, 56 = 

0,26; p = 0,6). 
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En el nivel medio del intermareal el análisis de comparación del ensamble 

meioinfaunal (500-62 µm)  también  mostró interacción entre tratamientos y sitios (F1, 36 

= 8,34; p < 0,01; Fig. IV.3). Al igual que en el nivel alto del intermareal, los mismos 

grupos explicaron las disimilitudes encontradas, aunque con diferentes porcentajes: 

nematodes (25 % C-NC, 30 % CO-SO), flagelados (13 % C-NC, 13 % CO-SO), 

ostrácodos (10 % C-NC, 10 % CO-SO), foraminíferos (11 % C-NC, 12 % CO-SO) y 

copépodos  (19 % C-NC, 15 % CO-SO). 

El análisis univariado mostró interacción entre tratamientos y sitios para los 

copépodos y los ostrácodos. La abundancia de copépodos fue mayor en CO en el NC, 

que en los demás tratamientos; mientras que la abundancia más baja de ostrácodos se 

encontró en el tratamiento SO dentro del C (Tabla IV.4; Fig. IV.5). Se encontró 

interacción entre tratamientos y sitios para la abundancia de foraminíferos y de 

nematodes. La abundancia de nematodes fue mayor en CO dentro del C respecto a otros 

tratamientos (Fig. IV.5); y la abundancia de foraminíferos fue mayor en CO dentro del C 

comparado con SO. Por su parte la abundancia de flagelados fue diferente entre sitios y 

tratamientos; con valores mayores en CO y en los C. Diferencias entre tratamientos se 

encontraron para la concentración de cl a (datos trasformados con raíz, F 1, 56 = 118,56; 

p < 0,01; Fig. IV.7), y para la cl  c (F 1, 56 = 81,61; p < 0,01); en donde el tratamiento CO 

mostró valores casi 80 % más altos que el tratamiento SO. Por su parte la concentración 

de cl b fue distinta entre sitios (F 1, 56 = 38,57; p < 0,005), con valores cercanos al 200 % 

mayores dentro del C, respecto del NC. 

El análisis multivariado para el nivel bajo del intermareal, mostró diferencias entre 

sitios (F1, 36 = 4,16; p < 0,01) y tratamientos (F1, 36 = 7,23; p < 0,01; Fig. IV.3) para el 

ensamble de grupos meioinfaunales (500-62 µm). Los organismos correspondientes a la 

familia ctenodrillidae (16 % C-NC, 18 % CO-SO), nematodes (14 % C-NC, 15 % CO-

SO), foraminíferos (15 % C-NC, 14 % CO-SO), ostrácodos (11 % C-NC, 0 % CO-SO), 
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copépodos (14 % C-NC, 13 % CO-SO) y flagelados (11 % C-NC, 10 % CO-SO) fueron 

los responsables de las disimilitudes encontradas. 

Interacciones entre sitios y tratamientos fueron encontradas en la abundancia de 

copépodos (Tabla IV.5; Fig. IV.6), en donde los valores más altos fueron encontrados en 

CO en el NC, respecto a otros tratamientos. Se encontraron diferencias entre sitios para 

la abundancia de foraminíferos, con valores mayores en el NC. El análisis mostró 

diferencias entre tratamientos para la abundancia de nematodes, siendo mayor en CO 

respecto a SO. Para los ostrácodos se encontró diferencias entre sitios y tratamientos, 

con mayor densidad en el NC y en CO (Tabla IV.5; Fig. IV.6). Cuando se evaluó la 

abundancia de flagelados y ctenodrillidos, el análisis mostró interacción entre sitios y 

tratamientos; ambos grupos mostraron valores más altos en CO dentro del NC, respecto 

a los otros tratamientos. La concentración de cl a y c mostró interacción entre los 

factores (F1, 56 = 9,33 y F1, 56 = 9,06; p < 0,01; respectivamente; Fig. IV.7), siendo casi 

50 % más baja en SO en el NC que los demás tratamientos. En tanto que la 

concentración de cl b fue más alta en el C (F1, 56 = 32,98; p < 0,01). 

Diferencias entre los orificios inhalantes y exhalantes en el ensamble infaunal y 

productores primarios, en áreas con y sin cangrejos 

El contenido de MO mostró interacción entre factores (F 1, 36 = 77,3; p < 0,01), 

siendo más alto en el tratamiento OI dentro del C, que los demás. Por su parte, el 

contenido de agua fue mayor en el C que fuera de éste (F1, 36 = 6,06; p < 0,05). 

Los organismos meioinfaunales (500-62 µm) encontrados durante este muestreo 

fueron los mismos que se mencionaron previamente y el análisis multivariado reveló 

que el ensamble de grupos es diferente entre sitios (F1, 36 = 4,41; p < 0,01). Cuando se 

evaluó la abundancia de nematodes, la prueba de ANOVA mostró interacción entre 

sitios y tratamientos (F1, 36 = 6,2; p < 0,05; Fig. IV.8), en donde las abundancias en el 

tratamiento OE dentro del C fueron 1,5 veces mayor respecto de los demás tratamientos. 
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En tanto que la abundancia de ostrácodos (datos transformados con raíz; F1, 36 = 11,4; p 

< 0,01; Fig. IV.8) y de flagelados (datos transformados con raíz; F1, 36 = 22,5; p < 0,01; 

Fig. IV.8) fue más alta dentro del NC; y la abundancia de flagelados (F1, 36 = 4,99; p < 

0,01) mayor en el tratamiento OI. No se encontraron diferencias para las abundancias de 

copépodos (interacción F1, 36 = 0,57; p = 0,45; sitios F1, 36 = 1,29; p = 0,26; tratamientos 

F1, 36 = 0,48; p = 0,49), de foraminíferos (datos transformados con raíz cuarta; 

interacción F1, 36 = 1,69; p = 0,2; sitios F1, 36 = 3,7; p = 0,06; tratamientos F1, 36 = 0,55; p 

= 0,45 ) y  de ctenodrillidos (datos transformados con raíz cuarta + 1; interacción F1, 36 = 

0,13; p = 0,7; sitios F1, 36 = 0,27; p = 0,6; tratamientos F1, 36 = 0,02; p = 0,95).  

El análisis de clorofila a (F1, 36 = 4,84; p < 0.05) y total (F1, 36 = 4,92 p < 0,05) 

mostró diferencias entre OI y OE, con mayor concentración en OE. Sin embargo no se 

encontraron diferencias para la cl c (interacción F1,36 = 0,95; p = 0,33; sitios F1, 36 = 

1,31; p = 0,25; tratamientos F1, 36 = 1,46; p = 0,23). 

Discusión 

Los resultados muestran que las almejas están distribuidas dentro y fuera del 

cangrejal, y en todos los niveles del intermareal; excepto para el nivel más alto fuera del 

cangrejal, en donde no se encontraron almejas. Sin embargo, la densidad más alta de T. 

plebeius fue encontrada fuera del cangrejal, específicamente en el intermareal bajo. Por 

otro lado, dentro de los orificios generados por las almejas, la abundancia del 

microfitobentos y de la meioinfauna (500-62 µm) fue mayor en todos los niveles 

intermareales. Dentro de los orificios, la densidad de varios grupos como nematodes, 

copépodos, ostrácodos y flagelados, así como la concentración de clorofila, fue mayor 

que fuera de los mismos. Específicamente, dentro de los orificios exhalantes, la 

densidad de nematodes y de microalgas, medida como la concentración de clorofila, fue 

mayor respecto a los orificios inhalantes; aunque otros grupos infaunales no mostraron 
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diferencias entre orificios inhalantes y exhalantes y otros mostraron el patrón inverso 

(ej. foraminíferos). Adicionalmente, los resultados muestran que hábitats con mayor 

estructura y heterogeneidad en el sedimento, como son los orificios creados por las 

almejas en el cangrejal, albergan mayor abundancia de organismos meioinfaunales, 

como los nematodes.   

La densidad más alta de almejas fue encontrada en el nivel bajo fuera del cangrejal; 

sin embargo, desde el intermareal medio hacia el alto la densidad de almejas fue mayor 

dentro del cangrejal. Este patrón podría deberse a que en los niveles más bajos del 

intermareal, en donde el estrés físico no es un factor limitante para el desarrollo de la 

almeja, la densidad de T. plebeius podría estar afectada negativamente por las 

actividades de bioturbación de los cangrejos (ver Lomovasky et al. 2006); porque ellos 

pueden interrumpir el proceso de filtrado de las almejas (Lomovasky et al. 2006) y 

destruir sus cuevas (Lomovasky et al. 2005); y esto posiblemente cause su mortalidad. 

Por otro lado, a medida que se incrementa el nivel del intermareal, las condiciones 

abióticas también son más estresantes para los organismos que allí viven (ej. mayor 

temperatura y disecación o  menor exposición a las mareas); y estos efectos negativos 

pueden ser reducidos por los cangrejos a través de la disminución o atenuación  del 

estrés abiótico que ellos producen a través de la bioturbación del sedimento (ej. Bertness 

y Callaway 1994, Crain y Bertness 2006). En los cangrejales el sedimento es más fino, 

con mayor contenido de agua y de MO, con menor transporte de sedimento por mareas 

y también es más homogéneo a través de todos los niveles del intermareal (Botto e 

Iribarne 2000, Escapa et al. 2004, Botto et al. 2006, resultados de éste capítulo y la 

tesis). Así, éstas condiciones podrían facilitar el proceso de filtrado de las almejas y 

consecuentemente su crecimiento (Lomovasky et al. 2006 y referencias ahí); y en 

conjunto con otros factores (ej. patrón de reclutamiento, superviviencia de larvas), 

podría explicar los resultados aquí encontrados.  
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En esta área de estudio, la densidad alta de los orificios de T. plebeius afectan la 

configuración tridimensional del sedimento (ej. Gutiérrez e Iribarne 2004), actuando 

como recipientes en donde el porcentaje de agua es mayor (ver Resultados) y reteniendo 

agua superficial (Obs. Pers.). Además, en estos orificios las pseudoheces podrían estar 

enriqueciendo el sedimento y podrían favorecer el depósito de MO por suspensión o por 

la carga de fondo (ej. Gutiérrez e Iribarne 2004), lo que podría explicar el aumento del 

microfitobentos en estos orificios (hasta 2 veces mayor) respecto a áreas adyacentes sin 

depresiones. Consecuentemente, la abundancia de flagelados, ostrácodos, nematodes, 

copépodos y foraminíferos fue más alta dentro de los orificios, y esto podría ser debido 

al incremento del alimento. La atracción que tienen algunos grupos hacia parches 

enriquecidos con microalgas ha sido sugerida para explicar las distribuciones y  

agregaciones de estos animales (ej. copépodos y nematodes, Santos et al. 1995, Ullberg 

y Ólafsson 2003) y también ha sido mostrado que el ensamble de nematodes se 

desarrolla diferencialmente dependiendo de la densidad de ciertas almejas (Ullberg y 

Ólafsson 2003). Particularmente los organismos bentónicos a través de sus actividades 

de alimentación y excreción de heces y pseudoheces modifican las características del 

sedimento, como el contenido de MO y la biomasa del microfitobentos (Graf y 

Rosenberg 1997). Por ejemplo, Mya arenaria puede atrapar MO en la apertura de sus 

cuevas (Hansen et al. 1996) y sus sifones favorecen el intercambio de oxígeno (Doering 

et al. 1987, Michaud et al. 2006) creando micro ambientes que favorecen el desarrollo 

de distintas comunidades micro y meiobentónicas (Fenchel 1996). De esta manera, estos 

orificios (o depresiones) influyen en la abundancia, distribución y el ensamble de 

muchos organismos bentónicos, posiblemente también modificando sus  interacciones.  

Como se mencionó anteriormente, los orificios de Tagelus plebeius estarían 

afectando recursos para otros organismos, por lo tanto es considerado un ingeniero de 

ecosistemas (ver capítulos anteriores). Los organismos ingenieros de ecosistemas son 
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formadores de hábitats, creando micro ambientes  (ej. Aller y Aller 1998, Kristensen 

2000) con características especiales en donde se desarrollan distintas comunidades (ej. 

Widdicombe y Austen 1999, Papaspyrou et al. 2006). Así, dado que estos ambientes son 

componentes estructurales especie-específicos  (Beck 2000), mientras organismos 

pequeños pueden verse beneficiados, otros organismos más grandes no (Bishop et al. 

2007), ya que los distintos tipos de organismos pueden percibir el ambiente de diferente 

manera, y responder en consecuencia a ello (Holland et al. 2004). Así, este capítulo 

aporta evidencias en relación a los diferentes efectos de las almejas (pequeña escala) 

sobre las microalgas y el ensamble de meioinfauna, en áreas con y sin cangrejos. Por 

ejemplo, en los niveles inferiores dentro del cangrejal, para algunos grupos como 

copépodos y flagelados (Fig. IV.6), la heterogeneidad ofrecida por los cangrejos o las 

almejas podría ser la misma, dado que sus abundancias no cambian entre tratamientos 

CO y SO; sin embargo las abundancias de estos mismos grupos fuera del cangrejal, es 

marcadamente mayor dentro de los orificios. Por otro lado, en los niveles superiores del 

intermareal ocurre lo contrario; dentro del cangrejal grupos como nematodes, flagelados 

y copépodos son más abundantes dentro de los orificios, posiblemente porque se agrega 

mayor complejidad al sistema. Generalmente, en el intermareal superior, las 

interacciones positivas son más importantes en la distribución de las especies (Bertness 

1989), ya que crean condiciones sub-superficiales que benefician a otros organismos de 

la infauna (ej. Volkenborn y Reise 2006). Algo semejante a esto podría estar ocurriendo 

en Mar Chiquita, dado que la bioturbación por parte de los cangrejos podría incrementar 

el rango de distribución de las almejas y en consecuencia, la bioturbación que ambos 

producen incrementaría la abundancia de algunos grupos de la meioinfauna. Así, esto 

resalta la importancia de hábitats complejos creados por distintos organismos y cómo 

las interacciones entre dos organismos que actúan como ingenieros de ecosistemas 

pueden afectar la estructura del ensamble infaunal y sus interacciones. 
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En conclusión, este capítulo muestra, en conjunto con otros trabajos (ej. Crooks 

2002) cuan complejas son las relaciones entre el ambiente físico y los requerimientos 

especie-específicos del hábitat. Además, resalta la importancia de entender las 

interacciones a diferentes escalas espaciales y también, a comprender cómo las 

pequeñas heterogeneidades a una escala de centímetros pueden agregar estructura y 

complejidad a un ecosistema y actuar como “sitios” esenciales en donde la 

productividad primaria y la abundancia de organismos infaunales es mayor.  
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Tablas y figuras 

Tabla IV.1. Resumen de los valores medios (± desvío estándar) de la densidad de la  

almeja Tagelus plebeius y del cangrejo Neohelice granulata. Todos los valores son 

mostrados comparando los dos sitios (cangrejales = C y no cangrejales = NC) y siete 

niveles diferentes del intermareal (desde 1 hasta 7, disminuyendo el tiempo de 

exposición a la marea). Las letras indican diferencias significativas para aquellas 

variables cuyos análisis mostraron interacción ente factores. 

 
 Densidad de T. plebeius 

(m-2) 
Densidad de N. granulata 
(m-2) 

Nivel C NC C NC 

 1 42,8 (15,92) 
gh 

49.4 (10,59) 
h 

2,2 (2,72) 
cd 

0 
 

A 
2  47,8 (14,64) 

h 
78,6 (17,84) 

i 
2 (2,72)  

bcd 
0,2 (0,88) 

ab 

3  32,8 (14,92) 
efg 

32,2 (9,92) 
fg 

3,2 (2,76) 
de 

0,6 (1,44) 
abc 

4  29,8 (11,64) 
def 

12,8 (9,04) 
bc 

1,6 (2,36) 
abcd 

0 
A 

5  21,4 (10,56) 
cde 

19 (6,94) 
cd 

1,2 (1,88) 
abcd 

0,2 (0,88) 
ab 

6  16,2 (11,48) 
bc 

9 
(7,08) 

b 

8,6 (7,12) e 0 
A 

7  18,4 (7,48) 
c 

0 
a 

5,8 (3,76)e 0 
A 
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Tabla IV.2. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vías comparando el 

porcentaje de MO y contenido de agua entre sitios (cangrejal y no cangrejal) y 

tratamientos (dentro y fuera de los orificios)  para cada uno de los niveles del 

intermareal (* = p < 0,05; ** = p < 0,01).  

 

   MO Contenido de agua 

Nivel Fuente de 
variación 

Gl CM F p CM F P 

Alto  

(Nivel 
6) 

Sitios 1 2,01 13,71 0,00** 0,03 1,25 0,26 

Tratamientos 1 1,56 10,63 0,00** 0,37 15,23 0,00** 

Sitios*Trat 1 0,00 0,01 0,9 O,02 0,98 0,32 

Error 56 0,14   0,02   

Medio 

(Nivel 
4) 

Sitios 1 2,04 123,7 0,00** 0,01 8,5 0,00** 

Tratamientos 1 0,09 5,41 0,02* 0,01 5,7 0,02* 

Sitios*Trat 1 0,00 0,22 0,63 0,00 1,2 0,27 

Error 52 0,01   0,01   

Bajo 

(Nivel 
2) 

Sitios 1 13,70 42,8 0,00** 200 11,96 0,00** 

Tratamientos 1 0,23 0,72 0,39 24,34 1,45 0,23 

Sitios*Trat 1 0,08 0,27 0,6 40,05 2,39 0,12 

Error 56 0,32   16,72   

 

Datos transformados con raíz para MO (nivel medio) y el contenido de agua (nivel alto); 

y con raíz cuarta para el contenido de agua (nivel medio)  
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Tabla IV.3. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vía comparando los distintos 

grupos de organismos meioinfaunales entre sitios (cangrejal y no cangrejal) y 

tratamientos (dentro y fuera de los orificios) para el nivel alto del intermareal (* = p < 

0,05; ** = p < 0,01; # marginalmente significativo 0,05 > p ≥ 0,005).  

 

Grupo Fuente de variación gl CM F p 

Nematodes (a) Sitios 1 7,73 11,1 0,00** 

Tratamientos 1 95,38 137,03 0,00** 

Sitios*Tratamientos 1 14,94 21,47 0,00** 

Error 36 0,14   

Copépodos Sitios 1 7,22 7,62 0,00** 

Tratamientos 1 9,02 9,52 0,00** 

Sitios*Tratamientos 1 0,62 0,65 0,42 

Error 36 0,94   

Flagelados Sitios 1 160 18,99 0,00** 

Tratamientos 1 48,4 5,74 0,02* 

Sitios*Tratamientos 1 14,4 1,7 0,19 

Error 36 8,42   

Ostrácodos Sitios 1 10 0,01 0,89 

Tratamientos 1 4284,9 7,58 0,00# 

Sitios*Tratamientos 1 1638,4 2,89 0,09 

Error 36 565   

Foraminíferos 
(b) 

Sitios 1 1,64 1,5 0,22 

Tratamientos 1 13,77 12,67 0,00** 

Sitios*Tratamientos 1 3,75 3,45 0,07 

Error 36 1,08   

 
a) Datos transformados con logaritmo natural + 5; b) transformados con raíz. 
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Tabla IV.4. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vía comparando los distintos 

grupos de organismos meioinfaunales entre sitios (cangrejal y no cangrejal) y 

tratamientos (dentro y fuera de los orificios) para el nivel medio del intermareal (* = p < 

0,05; ** = p < 0,01;  # marginalmente significativo 0,05 > p ≥ 0,005). 

 

Grupo Fuente de variación gl CM F p 

Nematodes  Sitios 1 2777817 28,31 0,00** 

Tratamientos 1 5356044 54,59 0,00** 

Sitios*Tratamientos 1 2840357 28,95 0,00** 

Error 36 98098   

Copépodos  Sitios 1 555,02 138,27 0,00** 

Tratamientos 1 403,22 100,45 0,00** 

Sitios*Tratamientos 1 297,02 73,99 0,00** 

Error 36 4,01   

Flagelados Sitios 1 70,22 7,17 0,01# 

Tratamientos 1 42,02 4,29 0,04# 

Sitios*Tratamientos 1 1,22 0,12 0,72 

Error 36 9,79   

Ostrácodos (a) Sitios 1 5,63 9,97 0,00** 

Tratamientos 1 9,49 16,8 0,00** 

Sitios*Tratamientos 1 3,97 7,02 0,01* 

Error 36 0,56   

Foraminíferos  Sitios 1 160 1,72 0,19 

Tratamientos 1 280,9 3,03 0,09 

Sitios*Tratamientos 1 504,1 5,44 0,02# 

Error 36 92,57   

 
a) Datos transformados con logaritmo natural. 



140 
 

Tabla IV.5. Resultados de las pruebas de ANOVA de dos vía comparando los distintos 

grupos de organismos meioinfaunales entre sitios (cangrejal y no cangrejal) y 

tratamientos (dentro y fuera de los orificios de las almejas) para el nivel bajo del 

intermareal (* = p < 0,05; ** = p < 0,01;  # marginalmente significativo 0,05 > p ≥ 

0,005). 

Grupo Fuente de variación gl CM F p 

Nematodes  Sitios 1 6554 0,52 0,47 

Tratamientos 1 156750 12,65 0,00** 

Sitios*Tratamientos 1 1232 0,09 0,75 

Error 36 12391   

Copépodos (b) Sitios 1 9,08 37,3 0,00** 

Tratamientos 1 7,15 29,3 0,00** 

Sitios*Tratamientos 1 6,19 25,4 0,00** 

Error 36 0,24   

Flagelados Sitios 1 22,5 7,1 0,01# 

Tratamientos 1 12,1 3,82 0,05 

Sitios*Tratamientos 1 16,9 5,33 0,02# 

Error 36 3,1   

Ostrácodos  Sitios 1 1904,4 17,57 0,00** 

Tratamientos 1 448,9 4,14 0,04* 

Sitios*Tratamientos 1 422,5 3,89 0,05 

Error 36 108,3   

Foraminíferos 
(a)  

Sitios 1 6,08 5,24 0,02* 

Tratamientos 1 0,26 0,23 0,63 

Sitios*Tratamientos 1 1,55 1,33 0,25 

Error 36 1,16   

Ctenodrilidos Sitios 1 156,02 6,28 0,01# 

 Tratamientos 1 455,6 18,36 0,00** 

 Sitios*Tratamientos 1 164,02 6,61 0,01# 

 Error 36 24,8   

a) Datos transformados con logaritmo natural; b) transformados con raíz. 
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Figura IV.1. Densidad de la almeja T. plebeius en los niveles intermareales, en ambos 

sitios (cangrejal y no cangrejal). En ésta y en las siguientes figuras, las cajas fueron 

construidas con los límites representando el 25to y 75to percentil y los símbolos dentro 

de las cajas son los valores medianos. Los círculos por fuera de las cajas representan los 

valores atípicos y los asteriscos los valores extremos. Todas las figuras son mostradas 

previamente a las transformaciones. Las letras indican interacción entre sitios y 

tratamientos. 
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Figura IV.2. Porcentaje de materia orgánica entre los diferentes sitios y tratamientos 

(dentro y fuera de los orificios) en el nivel alto del intermareal (gráfico superior) medio 

(gráfico medio) y bajo del intermareal (gráfico inferior). Las letras indican diferencias 

entre los tratamientos y los asteriscos dobles indican diferencias significativas entre 

sitios.  
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Figura IV.3. Ordenamiento multidimensional no-métrico (nMDS) basado en las 

similitudes de Bray-Curtis sobre los datos transformados con raíz cuarta comparando la 

composición del ensamble de organismos meioinfaunales en el intermareal alto (gráfico 

superior), intermareal medio (gráfico del medio) y del intermareal bajo (gráfico inferior) 

entre los distintos tratamientos y sitios. 
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Figura IV.4. Densidad de los distintos grupos de meioinfauna en el nivel alto del 

intermareal, comparando entre distintos sitios (cangrejal y no cangrejal) y tratamientos 

(dentro y fuera de los orificios). Las letras indican diferencias entre los tratamientos y 

los asteriscos dobles indican diferencias significativas entre sitios. 
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Figura IV.5. Densidad de los distintos grupos de meioinfauna en el nivel medio del 

intermareal, comparando entre distintos sitios (cangrejal y no cangrejal) y tratamientos 

(dentro y fuera de los orificios).  
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Figura IV.6. Densidad de los distintos grupos de meioinfauna en el nivel bajo del 

intermareal, comparando entre distintos sitios (cangrejal y no cangrejal) y tratamientos 

(dentro y fuera de los orificios).  
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Figura IV.7. Concentración de clorofila a entre sitios y tratamientos, para el nivel alto 

del intermareal (gráfico superior), nivel medio del intermareal (gráfico del medio) y el 

nivel bajo del intermareal (gráfico inferior). 
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Figura IV.8. Densidad de los distintos grupos de meioinfauna en el nivel bajo del 

intermareal, comparando entre distintos sitios (cangrejal y no cangrejal) y tratamientos 

(orificios inhalantes y exhalantes). 
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Conclusiones generales 
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Las comunidades y ecosistemas naturales son el resultante de una multiplicidad de 

interacciones entre los organismos vivos y el ambiente (Polis y Winemiller 1996), por 

lo que necesariamente surge una pregunta, ¿Qué efectos son más importantes en la 

estructuración de las comunidades? La importancia relativa de los efectos directos e 

indirectos ha sido intensamente discutida (ej. Holt 1984, Strauss 1991, Wootton 1994, 

Menge 1997, Cheng y Xu 2003, White et al. 2006) e intentar responder a esta pregunta 

no resulta fácil. Los resultados de esta tesis sugieren que los efectos indirectos 

producidos por la bioturbación del cangrejo Neohelice granulata, son importantes 

estructurando el ensamble bentónico de estos estuarios (ver Fig. C). 

Por ejemplo, los resultados de esta tesis en el estuario de Mar Chiquita, sugieren 

que la heterogeneidad espacial producida por la bioturbación del cangrejo Neohelice 

granulata (efecto indirecto) afecta las interacciones del ensamble de especies 

bentónicas. Principalmente, la bioturbación de N. granulata afectó la interacción 

depredador-presa (ej. depredadores superiores-macro y meioinfauna (500-250 µm), 

Cap. I; poliquetos-meioinfauna (500-62 µm), Cap. II y caracoles herbívoros-microalgas, 

Cap. III), las distribuciones y abundancias de organismos infaunales (ej. Cap. II, III y 

IV), la productividad primaria del microfitobentos (ej. Cap. II y III), la concentración de 

materia orgánica (Cap. I y II), y la estructura de tallas de ciertas especies (ej. Laeonereis 

acuta, Cap. II. Ver también Fig. C para estas interacciones). Sin embargo, estudiar los 

cambios de las interacciones en presencia de esta especie, no siempre resultan 

predecibles. Por ejemplo, en el Capítulo I se mostró cómo las interacciones, así como el 

signo y la magnitud de las mismas, dependen de una combinación de factores, en donde 

además intervienen factores abióticos como el gradiente de inmersión y las diferentes 

estaciones del año. Del mismo modo, la relación entre cangrejos y almejas fue diferente 

en relación a la exposición de las mareas (Cap. IV) con efectos sobre el ensamble de 

especies bentónicas.  
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Además de la heterogeneidad espacial generada por cangrejos cavadores, otros  

organismos como poliquetos (ej. Volkenbor y Reise 2006, 2007) y almejas (Vaughn y 

Hakenkamp 2001, Kanaya et al. 2005) tienen efectos importantes sobre los ensambles 

de especies, los recursos primarios y en consecuencia, la estructura comunitaria. Del 

mismo modo, los resultados obtenidos muestran que la bioturbación de la almeja 

Tagelus plebeius (Cap. IV) y posiblemente también, la bioturbación de los poliquetos 

Laeonereis acuta y Neanthes succinea (Cap. II), agregan heterogeneidad espacial a una 

escala más pequeña, que la generada por el cangrejo N. granulata, teniendo efectos 

principalmente sobre los organismos meioinfaunales (por cambiar sus abundancias, 

Cap. II y IV; o la composición del ensamble bentónico, Cap. IV) y sobre el 

microfitobentos (Cap. II y IV). 

A su vez, los resultados obtenidos sobre los efectos tróficos de depredadores 

superiores (aves y peces, Cap. I) y de organismos herbívoros (Cap. III) sobre sus presas 

fueron muy variables, mostrando principalmente que grandes densidades de 

consumidores superiores tienen efectos débiles sobre el ensamble biótico de presas (ej. 

Cap. I), y que a su vez, sus presas muestran gran variabilidad, aumentando sus 

densidades aún bajo condiciones estresantes (ej. Cap. II). Aunque no fue directamente 

evaluado en esta tesis, esto podría indicar que el ensamble infaunal tiene alta resiliencia 

(definida como la habilidad para tolerar, adaptarse o amortiguar recurrentes 

perturbaciones; Folke et al. 2004, Hughes et al. 2005 y referencias allí), soportando los 

disturbios; y que a su vez, los efectos débiles de las interacciones podrían actuar 

manteniendo la estabilidad y resiliencia en las comunidades. Esta capacidad puede 

deberse a que los ambientes estuariales son sistemas naturalmente estresantes, muy 

variables y además, expuestos a una gran degradación antrópica (Hughes et al. 2005, 

Elliot y Quintino 2007). Así, a través de los resultados aquí obtenidos, se podría 

hipotetizar que los ensambles infaunales en estas áreas tienen una gran capacidad para 
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tolerar cambios en las densidades de sus depredadores, y esto podría ser un 

característica muy importante, si consideramos la importancia de los ambientes 

estuariales a nivel mundial, como sitios de descanso y alimentación de aves locales y 

migratorias (ej. Botto et al. 1998, 2000, Bruschetti et al. 2009, ver Introducción 

general), como zonas de refugio, cría y alimentación para peces (ej. Martinetto et al. 

2005, 2007, Valiñas et al. 2010, ver Introducción general) y actuando como áreas 

valiosas que proveen servicios y funciones ecosistémicas únicas (ej. actuando como 

trampas de contaminantes, como áreas para pesquerías, zonas de recreación y turismo; 

O’Higgins et al. 2010, Atkins et al. 2011).  

Sin embargo, en las comunidades naturales operan múltiples vías de efectos 

directos e indirectos (Wootton 2002). Esta complejidad hace muy dificultoso, en la 

mayoría de los casos, discernir los mecanismos que generan las distribuciones y 

abundancias de las especies (ej. DeWitt y Langerhans 2003). Es así, que conocer mejor 

la dinámica de las comunidades, es decir, las interrelaciones entre sus miembros y de 

cómo estas interacciones pueden determinar los flujos y la estructura de la misma, 

resulta muchas veces necesarios para entender los procesos que ocurren dentro de los 

ecosistemas. Es por esto que, integrar las interacciones entre las especies en un marco 

más amplio que incluya las interrelaciones entre grupos de especies, así como también 

éstas con su entorno, contribuiría a obtener resultados con mayor marco predictivo 

sobre el rol que éstas pueden tener en determinar los flujos, la dinámica y la estructura 

comunitaria. Un paso clave para lograr esto, es evaluar los efectos de diferentes 

interacciones (directas e indirectas) en distintos grupos de organismos que conforman el 

ensamble bentónico. 

Tratar de entender que factores van a generar roles esenciales en el funcionamiento 

de un sistema, es complejo. A través de los distintos capítulos de esta tesis se mostró 

cómo las interacciones entre los organismos, así como el signo y la magnitud de las 
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mismas, son el resultado de una compleja combinación de factores, en donde 

intervienen numerosos procesos directos e indirectos, como la depredación, el 

desplazamiento competitivo, la bioturbación de manera contexto – dependiente afectado 

no solo por factores abióticos sino también por la escala donde analizemos las 

interacciones. Así, las heterogeneidades espaciales generadas por distintos organismos a 

diferentes escalas, modifican las interacciones con efectos en todos los niveles de la 

trama trófica bentónica estudiada. 
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Figura C. Diagrama que resume lo estudiado a través de esta tesis. Las flechas 

continuas indican efectos directos, en tanto que las discontinuas efectos indirectos. Las 

flechas rojas y las nubes, indican aquellas interacciones que se vieron afectadas por 

factores abióticos. La inscripción al lado de la flecha indica en que capítulo fue 

estudiado (ej. c. II es capítulo II), y si esa interacción fue positiva (+) o negativa (-). 
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