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Resumen

Las invasiones bioldgicas son un tema de inves@igaurioritario dado su impacto
en la conservacion de los ecosistemas naturalegstiidio integrado de los procesos
invasivos supone conocer su impacto en la confadmatel ensamble de especies pero
también en otros procesos estructuradores comiasit&n este contexto, el objetivo de
esta tesis fue evaluar los cambios en la distrilbugi biomasa del ensamble de
macroalgas de la laguna costera Mar Chiquita (3%;497°230, Argentina), pero
también en su rol estructurador (principalmente @oimgenieras ecosistémicas),
debidos a la invasion del poliqueto invasor formade arrecifesFicopomatus
enigmaticus (Fauvel 1923). Esto se hizo mediante el planteocu&tro objetivos
particulares: caracterizar los cambios en la bienyadistribucion de macroalgas debido
a los arrecifes teniendo en cuenta la superficecdal como sustrato para su desarrollo
y las estructuras arrecifales como modificadordsfoledo circundante; estudiar el
efecto de ingenieria ecosistémica de las macrogtgasision de habitat) mediado por
los cambios en la complejidad de habitat debidts @esencia de los arrecifes e
enigmaticus determinar la importancia relativa del efectdateconsumidores y de los
nutrientes en la cobertura y biomasa del ensamlelemécroalgas modificado
primariamente por los arrecifes; e investigar lmpetencia entre~. enigmaticusy las
macroalgas en la colonizacion de nuevos sustragbefecto de éstas en el crecimiento
individual del poliqueto, su estado de condicidreglutamiento. A través de muestreos
y experimentos de campo se pudo observar que legifas deF. enigmaticus
modificaron el ensamble de macroalgas, pero ndafaa la importancia relativa de las
macroalgas en su rol estructurador debidos a iaganiecosistémica, y a otros

mecanismos (ej. troficos). En general, los camldosla estructura del ensamble



resultaron contexto-dependientes, y afectaron\aezuel desarrollo de los arrecifes ya
establecidos. Los resultados sugieren que es iamgertintegrar los efectos de las
especies invasoras en las interacciones entre dpscies, asi como las posibles
modificaciones de sus roles estructuradores. Refesna, podrian obtenerse resultados
con un mayor marco predictivo, que en consecuefi@ierecerian el desarrollo de

planes de manejo adecuados y sustentables.



Introduccion

Las interacciones bioldgicas entre especies sucsmlemtensidad y consecuencias
variables, actuando como procesos estructuradooesurgtarios (ver Bertness y
Callaway 1994). Su estudio permite comprender mtitnamiento de las comunidades
naturales (ej. Halpern et al. 2007, Moérk et al. D0CEn ambientes asociados al
desarrollo de las poblaciones humanas, sujetos cmegws que afectan estas
interacciones (ej. sobreexplotacion, altos nivdlesontaminacién y transformacion del
habitat), este conocimiento contribuye con el deflar de planes de manejo
sustentables (Lotze et al. 2006). Los ambienteseiss estuariales son ejemplos de
estos casos, en los cuales, uno de los procesamesrde cambio es la introduccion de

especies invasoras (Ruiz et al. 1997, Preisldr 2089).

El estudio de las invasiones biologicas tiene ¢ardustorico (Elton 1958, Carlton
1987, Vitousek et al. 1996, Preisler et al. 2008)opha cobrado importancia en las
ultimas décadas debido al aumento de la tasaaegeabgnitud del efecto antrépico en
la circulacion mundial de especies (Ruiz et al.71%®ulme 2009). Como regla general,
las invasiones bioldgicas afectan la biodiversidados ecosistemas, por ejemplo, al
homogeneizar la biota (Vitousek et al. 1996) o espllazar a las especies nativas
(Troost 2010). En este sentido, dado que las e=speicivasoras modifican las
condiciones iniciales de los sistemas que invasies gfectos suelen considerarse como
negativos (ver Sakai et al 2001). Por lo tantdyae llevado a cabo estudios orientados
al desarrollo de medidas preventivas para un mateepprano o prevencion de los
procesos invasivos (ej. Born et al 2005, Hulme let2809). Los mismo incluyen
conceptos teoricos y aplicados sobre los mecanisteofransporte y arribo de las

especies invasoras (e.j., Carlton 1987, Wassoh 20@1), sobre su potencial invasivo
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(ej. Grosholz y Ruiz 2004, Hidalgo et al. 2005) gbie su impacto en las nuevas
comunidades (egj. facilitando nuevas invasionesmidai et al. 2008; modificando los

ensambles de especies: Crooks y Khim 1999).

Los efectos de las especies invasoras en la dieersy la composicién de los
ensambles de especies de una comunidad puedgarseflentre otros parametros, en
cambios en la abundancia o distribucion de lasogspePor ejemplo, disminuyendo
(Piazzi et al. 2001) o aumentando (Markert et @.(2 la abundancia de las especies de
la comunidad invadida. En este sentido, usualmsntienomina a un efecto "negativo”,
cuando induce una disminucion en la abundanciandesspecie dada, y "positivo" en el
caso contrario (ver Bertness et al. 1999). Perdigam las especies invasoras pueden
modificar las interacciones entre las especiedajkert et al. 2010, Vazquez-Luis et
al. 2010). Debido a esto, ha cobrado importanciasaldio de las invasiones en los
efectos en los procesos y funciones ecosistémiaas\itousek 1990, Hooper et al.
2005). Por lo tanto, un esquema integrado del mstdd los procesos invasivos,
propone conocer su efecto sobre la composiciértezaicciones de los ensambles de
especies de las comunidades invadidas. Esto ifsglpiotenciales cambios en los roles

estructuradores de las especies afectadas.

Los cambios promovidos por las especies invasaradgn darse a partir de su rol
biolégico (ej. consumidores: Bertness 1984, Bruiclkee al. 2008), pero también por
cambios inducidos en la estructura del habitatgisg/ Khim 1999). En particular, los
cambios en la estructura del habitat son signifioatcuando el invasor es un ingeniero
ecosistémico (Crooks 2002, 2009). Estas especiedifioam el ambiente fisico
mediante sus propias estructuras y modulan la dikgidad de los recursos biéticos y

abidticos para otras especies (ej. disponibilidadeafugio de los depredadores o del
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estres fisico, Jones et al. 1994) pero también guapopio desempefio (ver Jones et al.
2010). Por ejemplo, los cambios en el habitat puededificar la distribucion de las
presas y asi, disminuir la eficiencia de consumtodalepredadores (ej. Vazquez-Luis
et al. 2010), o bien tener efectos negativos afispersion (ej. afectando negativamente
la produccion de semillas, Lambrinos y Bando 20@8).este sentido, las invasiones
bioldgicas por ingenieros ecosistémicos, constitugemodelo de estudio apropiado
para evaluar hipotesis sobre los cambios en lasaictiones entre especies debidas al

arribo de un organismo invasor.

Ficopomatus enigmaticu@Polychaeta, Serpulidae) es un poliqueto invase
forma arrecifes a partir de la union de numerosbeg calcireos secretados por cada
individuo, que se distribuye en aguas salobres lmap alrededor del mundo (Ten
Hove y Weerdenburg 1978, Fig. 1). Se presume qtee e&specie es originaria de
Australia (Allen 1953), y en la actualidad se digtye en numerosas lagunas costeras y
estuarios de América del norte (Cohen y Carltorb18#iman y Micheli 2010), Europa
(Reino Unido: Thorp 1994; ltalia: Bianchi y MorrD26, 2001; Espafa: Fornds et al.
1997), Africa (Davies et al. 1989), Asia y Oceaifead y Gordon 1991, Kazanci et al.
2003), y también en la costa Sudoccidental de Buéies (Orensanz y Estivariz,
1971, Brankevich et al. 1988) y Uruguay (Muniz et2805, Borthagaray et al. 2006).
En nuestra region, un area particularmente afeaada laguna costera Mar Chiquita
(37° 32' S, Argentina; Fig. 2 A), donde la cobeatde arrecifes ocupa alrededor del
86% de la laguna (Schwindt et al. 2004a), con emsidad media de 99 arrecifestha
(Schwindt et al. 2001, 2004b). Los mismos tienemmés variables (circulares,
semicirculares e irregulares; Fig. 2 B y C) dependo de las caracteristicas del

ambiente (ej. cuerpo de la laguna o margenes dgasy. La forma circular es la mas
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frecuente, pudiendo alcanzar hasta 7 m de diange®6 m de altura (Schwindt et al.
2004b). Aungque los arrecifes pueden combinarse fmaraar extensas plataformas
irregulares (Obenat y Pezzani 1994; Fig. 2 C),@shte encontrar areas no ocupadas

(ver Schwindt et al. 2001, Bruschetti et al. 2009).

En la laguna costera Mar Chiquita se han llevadal@ numerosos trabajos de
investigacion sobre los efectos de las estructareecifales en la comunidad. Estos
estudios muestran que los arrecifes son utilizaclm®o refugio por el cangrejo
Cyrtograpsus angulatu®ana 1851 (Schwindt et al. 2001, Méndez Casaridgal.
2004), los cuales disminuyen la densidad de susapren el sedimento circundante
(Schwindt et al. 2001); que son utilizados por &a&es costeras como areas de
alimentacion y descanso (Bruschetti et al. 2009gug aumentan la velocidad de
sedimentacion, incrementando la depositacion demesdo fino, modificando la
estructura del fondo y disminuyendo la profundidastiia de la laguna (Schwindt et al.
2004b). También, debido a su actividad biolégi¢a, enigmaticus controla la
abundancia del fitoplancton mediante el filtradoud&hetti et al. 2008) y aumenta el
flujo de particulas de la columna de agua haciarelo de la laguna, favoreciendo el

acoplamiento de los procesos bentdnico-pelagicnss(Betti et al. 2011).

Otro posible efecto de los arrecifes estaria adoceamodificaciones del sustrato.
El aporte de sustrato podria resultar significat®ro un ambiente de fondo blando,
donde su disponibilidad suele mediar el desara#ldas macroalgas (ej. Trancoso et al.
2005, Sousa-Dias y Melo 2008). Pero, a su veznaementar la depositacion de
sedimento, los arrecifes estarian disminuyenddslzodibilidad de otros sustratos duros

del fondo (ej., valvas de las almejiactra isabelleanad’Orbigny 1846 yTagelus
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plebeius Lingtfoot 1785). En consecuencia la composicion lde ensambles de

macroalgas podria estar mediada por los arrecifes.

A su vez, las macroalgas pueden afectar el cicldijdeion de carbono y la
remocién de nutrientes (ej. Duarte y Cebrian 198B&mer et al. 2004); como
productores primarios, pueden afectar los flujogmergia y biomasa desde los niveles
troficos basales de la trama trofica (ej. Riera ybés 2003, Hadwen y Arthington
2007); también, son importantes competidoras posustrato disponible durante el
reclutamiento (ej. Lubchenco 1982, McCook et al00D, y pueden actuar como
ingenieras ecosistémicas autogénicas (i.e., tatooduabitat, ver Jones et al. 1997). Por
lo tanto, modificaciones en la composicion del emda de macroalgas, podrian afectar

el rol estructurador de las mismas en la comunidad.

En este contexto, el objetivo general de esta tesigvaluar los cambios debidos a
F. enigmaticusen el ensamble de macroalgas de la laguna cadtehar Chiquita (
Cladophorasp., Enteromorpha intestinalidinnaeus 1753Polysiphonia subtilissima
Montagne 1840; Fig. 3), pero también en su roluestrador (principalmente como
ingenieras ecosistémicas). Para cumplir el objegeeral, se dividio la tesis en cuatro
capitulos con objetivos particulares que abordatiderentes aspectos del problema
planteado. En el primer capitulo, se estudio ettefelirecto (i.e. aporte de sustrato
arrecifal) e indirecto (i.e. menor disponibilidad salvas por sedimentacién) de los
arrecifes en la biomasa de las macroalgas, comohenamienta para evaluar su
impacto sobre la estructura del ensamble. En elrglgcapitulo, se estudié el efecto de
los arrecifes en el rol estructurador de las magasa comparandose dos contextos
ambientales (areas ocupadas por arrecifeb.denigmaticusy areas sin arrecifes.) y

discriminando los mecanismos de los efectos magated mediante el uso de
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macroalgas artificiales. En el tercer capitulo, cdagle la composicion final del
ensamble de macroalgas, y por ende su rol estagtiyrpodrian depender de estos
factores (ej. consumidores: Horne et al. 1994;ienties: Pedersen and Borum 1997;
ambos: Menge 2000), se estudio el efecto de losurnidlores y de los nutrientes en el
desarrollo de las macroalgas. Finalmente, se @stlali competencia entre las
macroalgas ¥. enigmaticudurante la colonizacion de nuevos sustratos yeeke de
las macroalgas en el crecimiento individual, es@el@ondicion y reclutamiento de
enigmaticus como un posible efecto de retroalimentacion (aeres et al. 1997). Para
definir este Ultimo objetivo, se tuvo en cuenta gua posible retroalimentacién por
macroalgas, podria afectar el establecimiento dealwecifes en el sistema, y en
consecuencia, mediar los efectos de los arreaiflesedos ensambles de macroalgas y

sobre su importancia relativa como ingenieras st@wsicas.
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Figura 1: Fotos de A) un individuo de F. enigmaticus (tomada de
http://www.solpugid.com); ) de los tubos dé. enigmaticuscreciendo en forma
agregada, pudiendo de esta forma crear arrecifdergms variadasQ: tomada de

it.wikipedia.org yD: tomada de : www.glaucus.org.uk).
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Laguna costera Mar Chiquita
(37°40'S, 57°23°W)

Figura 2: Se muestra enA( una foto de la laguna costera Mar Chiquita (foto
tomada de Google Earth); eB)(la forma mas usual de los arrecifes formadosHor
enigmaticusen la laguna costera (diametro aproximado 3 m@nyC) arrecifes de

forma irregular formando plataformas por la unide lbs arrecifes individuales.
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Figura 3: Fotos ilustrativas de las especies de macroalgda laguna costera. Se
muestran las macroalgas ver@adophorasp. @) y E. intestinalis(B), y la macroalga

rojaP. subtilissimgC).
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Area de estudio

Este estudio se realiz6 en la laguna costera deOMiguita, Buenos Aires (Reserva
del Hombre y la Biosfera, MAB, de la UNESCO,; Iribar2001, Fig. 4). Es un cuerpo
de agua salobre de 46 knconectado con el mar (Isla 1997) y con un amplimo de
salinidad (2 a 35 UPS; Schwindt et al. 2004a).ldgaina recibe agua dulce cargada de
sedimento de los arroyos y canales artificialesime cuenca tributaria de 10000 Km
(Booman et al. 2012). El aporte de sedimento epession es mayor en época de
lluvias y debido a actividades humanas como elattagde canales (Isla 1997). La
construccion del Puente de C.E.L.P.£87°43'S, 57°25'W, Fig. 4) disminuy6 el ancho
del canal aproximadamente 85 m (ancho medido €aoelgle Earth Base Imagery,
definicion ~ 2,5 m, Bazterrica, obs. per.), y pade, la exportaciéon de sedimentos al
mar (Isla 1997) y la influencia de la marea hatiaterior (Isla y Gaido 2001; amplitud
de mare&& 1m, Isla 1997), donde la variacion en profundi@adre 0,1 m y 0,5 m) esta
controlada principalmente por los vientos y lagilis (Isla y Gaido 2001). Los arrecifes
de Ficopomatus enigmaticuse encuentran desde el Puente de C.E.L.P.A. lehcia
Arroyo de las Gallinas (37°39'S, 57°24'W, Fig. 4oy mas abundantes hacia el centro
(Schwindt et al. 2004b). Las observaciones y erpamios fueron hechos entre los
recreos de pesca San Gabriel (37°41'S, 57°25'Vé}eld5(37°40'S, 57°28'22'W), en un
area intermareal de aproximadamente 0.12 {iyg. 5, incisos A y B) en la que se
encontraron areas colindantes con y sin arredffigs 6 A y B) y en las que se observo

la presencia de las macroalgas (Fig. 5 Ay B).

1. Centro de Experimentacién de Proyectiles Autppisados
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Figura 5: (A) Foto de un area cubierta con arrecifes (maredangdB) foto de un

area sin arrecifes (marea baja).
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Figura 6: (A) Foto de la macroalga roRolysiphonia subtilissimareciendo sobre
los arrecifes deFicopomatus enigmaticuy (B) foto de las macroalgas verdes
(Cladophorasp. yEnteromorpha intestinalj)ssobre el sedimento del fondo de la laguna

costera Mar Chiquita
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Capitulo 1: Efecto de los arrecifes dé&icopomatus enigmaticus en la

biomasa y composicion del ensamble de macroalgas

*Este capitulo se encuentra publicado en la revBtdogical Invasionscomo:
Bazterrica M. C., Botto F., Iribarne O., 201Rffects of an invasive reef-building
polychaete on the biomass and composition of eskamacroalgal assemblages.

Biological Invasionsl4, 765-777.



Resumen

En este capitulo se investigaron los efectos dealoscifes deFicopomatus
enigmaticussobre la biomasa y distribucion de las macroaligals laguna costera Mar
Chiquita, teniéndose en cuenta los efectos dirgtims aporte de sustrato arrecifal) e
indirectos (i.e., menor disponibilidad de valvas pedimentacion) de los arrecifes. Se
observé que la macroalga roRolysiphonia subtilissimase asenté y crecid, casi
exclusivamente, en la superficie arrecifal; quentesroalgas verdegsladophorasp. y
Enteromorpha intestinalise encuentran mayormente en las areas sin asiesdbre
valvas de bivalvos; y que no hay macroalgas enedingento entre arrecifes. Los
experimentos mostraron g&e subtilissimaresponde positivamente a la estructura de la
superficie arrecifal, y que los arrecifes tuvieefactos indirectos negativos sobre las
macroalgas verdes al aumentar la herbivoria y,giemente, la sedimentacion en las
areas que ocupan, excluyéndolas hacia las areascupadas. De esta forma, los
arrecifes cambiaron la biomasa relativa con la gada especie de macroalga

contribuye a la produccion total en la laguna.
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Introduccion

Los ingenieros ecosistémicos invasores cuando rilegaina nueva comunidad
suelen crear nuevos habitat (Wallentinus y Nybé&@72 y de esta forma, modificar la
disponibilidad de los recursos bidticos y abidtipasa otras especies (Crooks 2002).
Un ingeniero ecosistémico invasor que genera nuswstrato disponible puede
determinar el grado de desarrollo de las especdiestijizan estos sustratos para crecer,
como por ejemplo, las macroalgas (Sousa-Dias y @8, Heiman et al. 2008); pero
ademas de aportar nuevo sustrato, un ingenierasé@mgco que induzca cambios en
las superficies de asentamiento (gj. fisicamerngetnBss 1984; quimicamente: Hecky et
al. 2004), podria reducir o expandir la distribmcte las macroalgas. Por lo tanto, los
efectos de un ingeniero ecosistémico invasor depéandde sus potenciales efectos
directos (i.e., aporte de sustrato) e indirectos, (modificaciones en el sustrato
disponible).

La invasion deFicopomatus enigmaticusy el desarrollo de los arrecifes, han
inducido efectos ecologicos significativos en lgulaa costera (ver Introduccion). Sin
embargo, hasta el momento no se considero el agertes arrecifes como superficie
disponible para el asentamiento de macroalgas. @&nadguna, las macroalgas
filamentosas crecen sobre los arrecifes y sobreagatle bivalvos depositadas en el
sedimento del fondo (Bazterrica, obs. pers.; Fig. ¥ B). Por lo tanto, los arrecifes
podrian afectar positivamente el desarrollo magadalebido al aporte de sustrato. Pero
también, debido al incremento en las tasas de sadation entre los arrecifes
(Schwindt et al. 2004a) y a la abundancia de cortanes en la base de los mismos
(Schwindt et al. 2001), podrian afectar negativamdam biomasa de macroalgas (i.e.,

por la disminucién de valvas disponibles para ehtsmiento y un mayor consumo).
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En base a estos antecedentes, el objetivo deagsitalo fue investigar los cambios
en la biomasa y distribucion de las macroalgasetelu en cuenta: (1) la superficie
arrecifal como sustrato para su desarrollo, y @ éstructuras arrecifales como
modificadoras del fondo circundante. Se esperalgsiearrecifes dd-. enigmaticus
tengan efectos directos e indirectos sobre la sanm®e macroalgas: un incremento
directo debido al sustrato disponible, y una dismion indirecta debida al

enterramiento de las valvas por la mayor sedimg&mtacun mayor consumo.

Materiales y métodos

Distribucién de las macroalgas en la superficie agcifal, en el sedimento entre

arrecifes y en el sedimento de areas sin arrecifes

La descripcion de la distribucion de las macroalgasa laguna se llevd a cabo en
dos areas identificadas en el intermareal bajol@dna, Recreo San Gabriel, Fig. 4 Ay
B): una con arrecifes y otra libre de ellos. Lasadr separadas aproximadamente 100 m,
presentaban un ambiente fisico similar (altura deeas, direccion del agua; ver Fig. 5).
La altura de la columna de agua en mara baja oenii@ los 0.63 cm, EE = 0,25, y
7,35 cm, EE = 0,54, en el area sin arrecifes yeeh®8 cm, EE = 0,18, y 8,05 cm, EE =
0,79, en el area con arrecifes (altura tomada elia$ durante el desarrollo de los
experimentos). Para delimitd el area sin arredifamo a la extension libre de ellos,
hasta una distancia no menor a 10 m desde lasaslfiimeas de arrecifes lindantes con
el area. Si bien se desconoce por qué el arealespiiovista de arrecifes (de aqui en
adelante “sedimento sin arrecifes”; Fig. 1.1 A).e futlizada como la mejor
aproximacion posible para entender el comportamidatlos ensambles de macroalgas
en la ausencia de las estructuras arrecifales. Avesy y también debido a las

caracteristicas constitutivas del sustrato, dedéloarea con arrecifes se consider6 la
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superficie arrecifal y el sedimento entre los afescpor separado (Fig. 1.1 B). En cada
area se muestre4 mensualmente la biomasa de nyEzag@eso seco, kgnentre
diciembre de 2005 y marzo de 2008 (superficie dalecn= 20, sedimento entre
arrecifes y sedimento sin arrecifes: n= 10) a pdeimuestras aleatorias (area = 0,0075
m?; profundidad: 1 cm). Las muestras se colectarounenlinea paralela a la costa (ca.
2 km). Las macroalgas se lavaron, se separarorgpacie y fueron secadas (estufa:
60°C; 5 dias) para su pesado (precision: 0,0001Lag.ensambles de macroalgas en
cada area (superficie arrecifal, sedimento entrecées y sedimento sin arrecifes), se
compararon en funcion de la composicion de espe@astérminos de biomasa)
mediante un analisis ANOSIM de 1 via, a partir derioes de similitud basadas en el
estadistico de similitud de Bray Curtis (Clarke yiWick 2001), generados para cada
aflo muestreado, mediante el paquete estadistiddERR(Version 5.2.2). También se
analizaron variaciones mensuales en la biomasaoaiget del alga roj@olysiphonia
subtilissimay de las algas verde€ladophorasp. yEnteromorpha intestinal)sen las
areas donde cada grupo fue representativo. Pardaehipotesis nula de no diferencias
en la biomasa de cada grupo de algas a lo largosdmeses fue testeada mediante
ANOVAs de 1 via (Zar 1999) para los afios 2006 étidire 2005 a noviembre 2006) y

2007 (diciembre 2006 a diciembre 2007).

De aqui en adelante, en este y en los restantésilogpde esta tesis, el valor de
significancia para rechazar una hipotesis nuladeeun p < 0.05, expresandose los
valores criticos de acuerdo con este criteriogalizar un ANOVA, la hipotesis nula de
no diferencias en las varianzas entre tratamiesga@xplord de a pares mediante test de
Levene (Zar 1999); en caso de no cumplirse el sipuks datos fueron debidamente

transformados; cuando la heterogeneidad de vasamzgudo ser corregida, entonces
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se realiz6 un ANOVA con los datos transformadoarggos (ANOVA robusto para la

falta de homogeneidad de varianzas; Quinn y Ke@@§l2), en cuyo caso la hipotesis
refiere a la diferencia de las medias para losaan@uando hubo diferencias en las
medias, éstas se compararon dentro de los tratsierinteraccion correspondientes,

mediante el test posterioride Tukey HSD (p < 0,05).

Luego, se estimé la contribucién de cada area (Baigearrecifal, sedimento entre
arrecifes y sedimento sin arrecifes) a la producdaial de macroalgas de la laguna.
Para este célculo, primero se estimd la proporeidercada por las areas con y sin
arrecifes en la laguna, a partir de imagenes tdedi (Google Earth Base Imagery;
definicion ~ 2,5 m), de las que se seleccionaroazalr cuadriculass(1 ha) desde
C.E.L.P.A. hasta Canal 7 (Fig. 4). Se selecciondasnimagenes que permitieron
diferenciar claramente las areas con o sin argecffer lo tanto pudo subestimarse la
proporcion de las areas ocupadas por arrecifeserth esto ser considerado en la
interpretacion de los datos. En segundo lugaraerateas ocupadas por arrecifes, se
calculd la proporcion de superficie arrecifal ysdglimento entre arrecifes, a partir de
estimaciones previas sobre la abundancia y tamafidosl arrecifes (tomadas de
Schwindt et al. 2001). La estimacion de la biomasasual por especie de macroalga
relativa a los rhque ocupa cada tipo de sustrato en la lagunalsel@ iterativamente
(n = 1000.meg; 28 meses) mediante un andlisis de Monte Carldrséay siguiente
ecuacion: Biomasa de cada especie de macroalg@mmaga por superficie arrecifal x
area estimada ocupada por superficie arrecifabion{asa en sedimento entre arrecifes
X area estimada de sedimento entre arrecifes)om@sa en sedimento sin arrecifes x
area estimada de sedimento sin arrecifes). Cors fooenparativos, la contribucion

mensual de las especies de macroalgas a la productal de la laguna y la biomasa
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media anual se calcularon para dos escenariostaleactual de la laguna y el caso

hipotético de ausencia de arrecifes (i.e., sinsiorg.

Efectos de la estructura de los sustratos en la tlibucion de macroalgas

La superficie arrecifal, formada por los tubos FEleenigmaticus presenta una
estructura diferente a la superficie de las vabedos bivalvodMactra isabelleanay
Tagelus plebeiuspudiendo afectar el desarrollo de las macroalgasiren u otro
sustrato. Por lo tanto, se evalud el desarrolltademacroalgas en relacion al tipo de
sustrato, monitoreandose su crecimiento sobre ifsey valvas, en ambas areas
(sedimento con y sin arrecifes). Para llevarlo lao¢c@e colectaron al azar valvés. (
isabelleanay T. plebeiusen proporciones naturales) y segmentos cilinddeoarrecifes
(diametro y profundidad: 10 cm) sin macroalgas, fueron re-implantadas en el
sedimento de areas con y sin arrecifes. Para pgreserpérdida o enterramiento, las
valvas y piezas de arrecifes se pegaron individealena una base de red plastica
cuadrada (5 x 5 cm o 10 x 10 cm respectivamentaiant una lenteja de masilla
epoxy. Las bases plasticas se fijaron al sedimaettiante estacas (largo: 10 cm) a una
distancia minima de 0,5 m entre ellas o al arrends cercano en las areas con arrecifes
(n = 20). Luego de 45 dias (octubre - noviembre7206uando hubo crecimiento de
macroalgas, se estimoO el porcentaje de cobertypartér de fotos digitales con el
programa analizador de imagenes ImageJ 1.34 S/(ntipv.imagej.com). Se evaluo la
hipotesis de no diferencias en el porcentaje dertata deP. subtilissimay de algas
verdes, entre los tipos de sustratos (arrecifeslyas) y areas (con y sin arrecifes)
mediante un ANOVA de 2 vias para cada grupo de oafgas (Zar 1999). Luego, se
evalué el efecto de la estructura del sustrato, itm@&ndose el desarrollo de las

macroalgas sobre superficies arrecifales con difereomplejidad estructural segun los
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siguientes tratamientos: alta complejidad (“rugds®”’ baja complejidad (“lis0”)
estructural. Para esto se colectaron al azar ségmailindricos de arrecifes sin
macroalga, como fue descrito anteriormente. Pateatlmiento rugoso, se utilizaron
arrecifes sin manipular. Para el tratamiento lsgcortaron los tubos de los primeros 4
cm superficiales, dejando una superficie mas piatae los tubos mas viejos que se
presentan de forma compactada (Obenat y Pezza®d).1®ara homogeneizar las
condiciones iniciales de los segmentos de arredidesmismos se mantuvieron 5 dias
fuera del agua, y luego se re-implantaron aleatwrde en el sedimento de areas con y
sin arrecifes (rugosos y lisos: n = 18 por are#&ylme de 2008). Luego de 50 dias, se
estimo el porcentaje de cobertura mediante fotgisatis, con el programa ImageJ 1.34
S, como fue descrito anteriormente. La hipétesisaeliferencias en el porcentaje de
cobertura de algas entre la superficie arrecifgosa y lisa, entre areas con y sin

arrecifes, se evalué mediante un ANOVA de 2 vias (099).

Efectos de la disponibilidad de sustrato y supervencia de las macroalgas en

las areas sin arrecifes

Debido a que los arrecifes aumentan la tasa densethcion, la abundancia de
valvas de bivalvos en el sedimento de areas cegifas podria ser menor que en areas
sin arrecifes. Para evaluar esta hipétesis, sedclantcantidad de valvas sobre el
sedimento de ambas areas en cuadriculas selecasoabdzar de 40 x 40 cm (n = 45;
diciembre de 2007) y se testeo la hipétesis deifevedcias en la disponibilidad de
valvas entre las dos areas usando el test de tapooximacion para varianzas
heterogéneas (“test tc”, Zar 1999). Adicionalmerpara comparar el estado de
colonizacion de las valvas, se calcul6 el porcendaj valvas con macroalgas en ambas

areas (sedimento con arrecifes: n = 200; sedimgnt@rrecifes: n = 430; enero de
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2008). Para evaluar el efecto de la disponibilidked valvas en la cobertura de
macroalgas, se manipuld la abundancia de valvas manitored el desarrollo de las
macroalgas. Para ello, se recolectaron valvas\ddvbs inicialmente desnudas que se
re-implantaron en el sedimento de areas con aeseygikin arrecifes (control) como fue
descrito anteriormente (enero de 2008). Teniendouenta que existen variaciones en
la tasa de sedimentacion en relacién a la ceraamda arrecifes (ver Schwindt et al.
2004b), las valvas en las areas con arrecifesleearon a dos distancias de los mismos
(“cerca” = 5 cm, “lejos”= 50 cm, n = 18). Luego 4i& dias, se registro el porcentaje de
cobertura de macroalgas en las valvas. Debido alagienacroalgas verdes solo
crecieron en las areas sin arrecifes y gusubtilissimasolo crecio en el sedimento con
arrecifes, se compararon los tratamientos ceregog del arrecife para la cobertura del
alga roja. Dada la falta de normalidad se ultilizb tast no paramétrico de Mann-

Whitney U (Conover 1999).

Otro parametro que podria explicar la distribucide las macroalgas en el
sedimento de areas con y sin arrecifes, es ladupecia. Por lo tanto, se evalud la
supervivencia de las macroalgas en cada area, mediasplantes de valvas con
macroalgas de &reas sin arrecifes hacia areasllosn @on tal fin, durante febrero de
2008, se seleccionaron al azar valvas de bivalvbssgbelleanay T. plebeiusen sus
proporciones naturales) con macroalgas y se caoagam el sedimento en areas con y
sin arrecifes (n = 60). Las valvas se fijaron ablases plasticas y al sedimento como ha
sido descrito con anterioridad. Luego de 4 diasegistraron las valvas con algas vivas.
Se considerd a las algas vivas cuando tenianoeVéatle y como muertas cuando tenian
el talo decolorado o ausente. Las proporciones deroalgas vivas y muertas se

compararon entre ambas areas mediante un test deu@tirado (Conover 1999).
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Adicionalmente, y teniendo en cuenta que otrosofast que afectan las macroalgas
pueden disminuir la biomasa macroalgal sin causangerte, se midio la reduccion del
maximo largo de los talos para las macroalgas \(pacentaje de talo perdido; cm; n =
20 valvas). Esto se hizo con el objetivo de estipmaibles reducciones en biomasa de
los talos minimizando la manipulacion de las madgasm Para esto se midio el talo mas
largo de cada mata inicialmente y luego de 1 ya& dimediante fotografias digitales
como fue descrito) y se calcul6 el porcentaje deiceion del talo entre el primer y el
cuarto dia. Las hipétesis de no diferencias eroedgmtaje de reduccion media del talo
entre areas con Yy sin arrecifes se compararon mtedien test tc (Zar 1999) para cada
dia.

La supervivencia de las macroalgas podria depetelgrarametros modificados
indirectamente por los arrecifes, como la tasa etBéngentacion y la abundancia de
consumidores (ej., la abundancia del cang@jaograpsus angulatusSchwindt et al.
2001). Para cuantificar estos potenciales efeabolreictos, primero se estimé la
cantidad de sedimento depositado en un period®igd en areas con y sin arrecifes,
utilizando plataformas de sedimentaciéon (plastickémetro: 10 cm; altura del borde:
0,1 mm) apoyadas en el sedimento del fondo (n er&gea; 3 dias: 5, 12 y 22 de enero
2010). La altura de los bordes de las plataformmasipd la recoleccién de sedimento
depositado verticalmente. Las plataformas se codocg recuperaron en marea baja,
luego de secadas al sol. El sedimento se recalaspéndolo dentro de bolsas plasticas,
se secO (estufa: 70 °C; 3 dias) y se peso (preci6if001 g). Se comparo la cantidad
media de sedimento acumulado (§)nentre areas mediante un test tc (datos para los
dias agrupados por areas; Zar 1999). Segundo, ateaean los posibles efectos del

consumo po€. angulatusen el desarrollo de las macroalgas. Para estasggantaron
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valvas con macroalgas hacia el sedimento con yasiecifes bajo los siguientes
tratamientos (n = 10; febrero 2008): exclusion,tadrexperimental, y control natural.
Las exclusiones fueron hechas con frascos de g@astinsparente (diametro: 12 cm;
altura: 13 cm) abiertos a los costados y cerradas\ez con una red plastica (abertura:
0,4 cm) para evitar el ingreso de los cangrejosy permitiendo el flujo de agua. Los
controles experimentales fueron similares a ladusianes pero sin la malla en las
aberturas laterales y los controles naturales sdizaeon colocando valvas con
macroalgas sin los frascos plasticos. Las valvasadectaron y asignaron a los
tratamientos al azar. Luego de cuatro dias, setréda longitud final del talo (mediante
fotografias digitales como ya fue descrito) y smes el porcentaje de talo remanente
como: (longitud del talo al cuarto dia) x 100 /dand inicial del talo. La hipétesis nula
de no diferencias en el porcentaje de talo remanamite los tratamientos y entre areas

con y sin arrecifes se comparé mediante un ANOVA d&s (Zar 1999).

Resultados

Distribucién de las macroalgas en la superficie agcifal, en el sedimento entre

arrecifes y en el sedimento de areas sin arrecifes

La biomasa de las macroalgas difiri6 entre areawm pas afios analizados
(ANOSIM de 1 via; 2006: R = 0,58; 2007: R = 0,5608: R = 0,69; p < 0,05P.
subtilissimase encontrd casi exclusivamente en la superficeeidal (Fig. 1.2 A), y las
macroalgas verde<Lladophorasp. y E. intestinali$ se hallaron mayormente en el
sedimento de areas sin arrecifes (Fig. 1.2 B),estd® valvas de bivalvos. La biomasa
deP. subtilissimdue diferente entre meses (ANOVAs de 1 via; 2096;93= 5,63; p <
0,05; 2007: . 228= 14,41; p < 0,05), siendo mayor en verano (Tuk&PHp < 0,05;

ambos afos; Fig. 1.2 A). La biomasa @mdophorasp. y de E. intestinalistuvo
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diferentes picos mensualdgslddophorasp., ANOVAs de 1 via, 200647 100= 5,22; p

< 0,05; 2007: . 9s= 3,56; p < 0,05E. intestinalis ANOVAs de 1 via, 2006:,1b: 100=
2,08; p < 0,05; 2007:1F 10s= 3,75; p < 0,05). La biomasa @¢adophorasp. fue mayor
en mayo de 2006, y en agosto, octubre y noviemér20d7 (Tukey HSD, p < 0,05;
Fig. 1.2 B). La biomasa de. intestinalisfue mayor en febrero, marzo y junio de 2006 y
en abril de 2007 (Tukey HSD, p < 0,05; Fig. 1.28).se encontraron macroalgas en el

sedimento entre arrecifes, salvo ocasionalmentebag@ abundancia (Fig. 1.3).

Para las areas muestreadas (zona intermareal @eBdeP.A. hasta Canal 7) se
estimo6 que el 48,7% (error estandar, de aqui elarstde "EE" = 5,4) del fondo de la
laguna corresponde a sedimento sin arrecifes. te@s &on arrecifes ocupan el 51,2%
(EE = 5,3) restante. Dentro de estas areas, lafmiparrecifal ocupa el 14,1% (EE =
1,5) y el sedimento entre arrecifes el 37,2% (EES). Se estimd quB. subtilissima
provee aproximadamente un 80% de la produccionameasa total macroalgal en estos
sitios (Fig. 1.4 A). En un escenario hipotéticeeéque no hubiera invasion de arrecifes,
la biomasa dé€. subtilissimaseria baja, mientras que las macroalgas verdetadpo

mayormente a la produccion en biomasa (Fig. 1.4 B).

Efectos de la estructura de los sustratos en lagtiibucion de macroalgas

P. subtilissimacrecié mas en los arrecifes Beenigmaticugjue en las valvas, sin
diferencias entre areas (ANOVA de 2 vias, datassframados a rangos; sustratos: F
73= 80,19; p < 0,05; areas; F3= 2,31; p > 0,05; sustratos x areas:7k= 0,07; p >
0,05; Fig. 1.5 A). La cobertura media de las mdgamverdes fue en general baja, sin
diferencias entre el tipo de sustrato, pero mayoglesedimento sin arrecifes (ANOVA
de 2 vias, datos transformados a rangos; sustitas= 0,01, p > 0,05; areas; F3=

56,28; p < 0,05; sustratos x areasz&E 1,63; p > 0,05; Fig 1.5 B).
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P. subtilissimafue mas abundante en los arrecifes rugosos, &nedcias entre
areas (ANOVA de 2 vias; tipos de superficie aredch,. s7= 26,32; p < 0,05; areas;.F

57= 3,34; p > 0,05; tipos de superficie x areass#= 2,58; p > 0,05; Fig. 1.6).

Efectos de la disponibilidad de sustrato y supervencia de las macroalgas en

las areas sin arrecifes

La abundancia media de las valvas en el sedimaetménor entre arrecifes (23,54
valvas.n?, EE = 4,13) que en las areas sin ellos (348,49 sata EE = 22,16; tc = -
16,42, p < 0,05). El 70% de las valvas en el sedimsin arrecifes tenia algas verdes,
en tanto no se encontr6 macroalgas en las valvias ks arrecifes. En las valvas
inicialmente desnudas que fueron trasplantadas lecedimento de areas con y sin
arrecifes, se registré crecimiento de las macrgalgades en las valvas ubicadas en el
sedimento sin arrecifes (porcentaje de coberturdione 17,9%; EE = 9,2). Para estas
valvas, P. subtilissimatuvo una baja cobertura en el sedimento con &esecsin
diferencias con la distancia a los mismos (U =13.38,> 0,05; porcentaje de cobertura
medio: “cerca” = 0,5; EE = 0,33; “lejos” = 1,94; EED,92).

La supervivencia de las macroalgas en las valeaplantadas fue baja en las areas
con arrecifes, y alta en las area sin arrecifés (84,18; p < 0,05). El porcentaje de
reduccion del talo en los dias 1 y 4 fue mayorasnareas con arrecifes (dia kgtc-

7,9; p < 0,05; dia 4, t& -9,73; p < 0,05; Fig. 1.7). La cantidad de seditne

depositado en las areas con arrecifes (197,53;¢58 = 19,15) fue mayor que en las
areas sin ellos (37,92 gnEE = 4,81; tgs = -10,86; p < 0,05). En las exclusiones, la
interaccion entre tratamientos x areas mostré gumreentaje de talo remanente fue
mayor en las exclusiones de las areas con arregifes todos los tratamientos de las
areas sin arrecifes (ANOVA de 2 vias, datos transfolos logaritmicamente; areas X
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exclusiones: 54 = 4,66; p < 0,05; areas;i.k= 13,43; p < 0,05; exclusiones;.dz=

3,94; p < 0,05; Fig. 1.8).

Discusion

En el periodo estudiado se encontré que los aegedd-. enigmaticusasumentaron
directamente la biomasa &k subtilissimasobre todo en los meses calidos; a su vez,
contribuyeron de forma indirecta a la exclusiorasemacroalgas verdes del sedimento
ocupado por ellos. Las macroalgas verd&adophorasp. y E. intestinali§ crecieron
en las valvas de bivalvos del sedimento de areasrsecifes, alcanzando su mayor
biomasa en diferentes meses del afio. En las dreagacifes,P. subtilisimapresento
baja biomasa, creciendo sobre restos de arrecifesagionalmente en las valvas.
También se observo el desarrollo de macroalgasesexd la superficie arrecifal en los

meses de mayor abundancia.

Las caracteristicas del sustrato pueden regulatesarrollo (ej. Bertness 1984,
Fletcher y Callow 1992) y condicién general (Piagizal. 2001) de las macroalgas. En
este caso, el tipo de sustrato podria determinasdaiacion entr®. subtilissimay la
superficie arrecifal. Los mecanismos que conedaaith heterogeneidad estructural de
la superficie arrecifal con la distribucién & subtilissimapodrian involucrar, por
ejemplo, caracteristicas particulares de su repmdn sexual (Vadas et al. 1992),
como las esporas no moviles que caracterizan @ &Rhodophyta (Clayton 1992).
Por ejemplo, la estructura tridimensional de ldsotudeF. enigmaticusreduciria la
velocidad del aguasénsuAbelson y Denny 1997) y por lo tanto, podria imceatar las
probabilidades de fertilizacion al retener las gamenasculinas alrededor de los talos

femeninos (Brawley y Johnson 1992). También podriarementarse la abundancia de
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esporas y de fragmentos de talo fértileenéu Fletcher y Callow 1992); y el
asentamiento, adhesion y supervivencia de los pups con mecanismos que
incluyen la provision de refugio de los consumidongero también de la desecacion
durante las mareas bajas (Vadas et al. 1992). En capitulo no se investigaron
mecanismos especificos, sin embargo, los resulsulgieren que los arrecifes proveen
un sustrato favorable paf subtilissima ain cuando supone un incremento de los

consumidores (ver macrofuana asociada a los ase@tthwindt et al. 2001).

En términos generales, las macroalgas se encontaaisentes del sedimento entre
arrecifes y, en particular las macroalgas verdesereontraron en el sedimento sin
arrecifes. Los resultados muestran que una mespougibilidad de valvas en las areas
con arrecifes no explica este patron, dado queniasroalgas no se desarrollaron ni
sobrevivieron en estas areas. Esto podria debensa mayor presion de consumo (por
parte del cangrej&C. angulatusu otros potenciales consumidores macrofaunales o
vertebrados; ver capitulo 3) en las areas conifesedado que la supervivencia de los
talos fue mayor al excluir los cangrejos. Sin emgbapotros factores, como la tasa de
sedimentacion, también podrian afectar negativaamantrecimiento de las macroalgas
cerca de los arrecifes, por mecanismos variab&#egtando diferentes etapas a lo largo
del ciclo de vida de las macroalgas. Por ejemptas dasas de sedimentacion podrian
reducir la disponibilidad de sustrato, la adhesiérlas esporas y la germinaci&@erfsu
Vadas et al. 1992); pero una vez asentadas, eheath podria cubrirlas o generar un
dafio mecéanico en el talsegnsuPiazzi et al. 2001). Estos factores también podrian
controlar las macroalgas en las areas sin arrediiéis la reduccion del talo en los
experimentos fue menor que en el sedimento del Greaarrecifes, pero también fue

importante. Por lo tanto, dado que las macroalgasuentran frecuentemente en estas
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areas, estos resultados sugieren que estariaro sienttoladas por otros factores. A su
vez, las macroalgas verdes resultaron sensibkesnahipulacion. Por lo tanto, teniendo
en cuenta que el mayor porcentaje de reducciétalbebcurrié durante el primer dia y
que luego se mantuvo constante hacia el cuartolalieduccién observada en los
experimentos podria deberse a la manipulacion ewpetal. Los resultados obtenidos
sugieren que, en areas con arrecifes, el consurte sedimentacion limitarian el

desarrollo de macroalgas.

Los cambios en la biomasa y distribucion de magesahlterarian la contribucion
relativa de cada especie a la biomasa total deaalgars en la laguna. La produccién
total del sistema estimada para un ambiente satiées fue menor a la estimada para la
situacion actual. Sin embargo, este calculo debe@ssiderado con cautela, dado que
no es posible conocer como seria el estado acwdhdaguna sin arrecifes (ej.,
disponibilidad de valvas u otros sustratos dura®m @ asentamiento de esporas, la
concentracién de nutrientes o turbidez de la colummd® agua, actualmente reguladas
por F. enigmaticugBruschetti et al. 2008), la abundancia de condares y la presion
de consumo). Sin embargo, se encontraron diferescistanciales entre estas areas que
dan cuenta de que los arrecifes aportan un suddat particular, modificando la
distribucion de las macroalgas sobre su superficieacia las areas circundantes (ver

Fig. 1.9).
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Figuras

Area sin arrecifes
macroalgas

valvas
g

W=

A sedimento sin arrecifes

Area con arrecifes

B: superficie arrecifal

macroalgas

C: Sedimento entre arrecifes

Figura 1.1: Esquema de las &reas sin arrecifes y con arreEifes| rea sin arrecifes se
esquematiza el sedimentd)(ocupado por valvas sobre las que pueden creser la
macroalgas; en el &rea con arrecifes se esquentatzgerficie arrecifal) en donde
crecen las macroalgas y el sedime@péntre ellos.
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Figura 1.2 Biomasa media dePolysiphonia subtilissima Cladophora sp. y
Enteromorpha intestinalisobre A) la superficie arrecifal yB) el sedimento sin
arrecifes para el periodo muestreado (eje X). An las Fig. 1.3 y 1.4, las columnas
muestran la contribucion mensual en biomasa de eadacie (series), detallando la
media y el intervalo de confianza del 95%. Lasakefiguales muestran los meses sin
diferencias en la biomasa media anual (Tukey HSDs 0.05) en A) para P.

subtilissimaen B) paraCladophorasp. yE. intestinalis(letras en negrita).
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Figura 1.3: Biomasa media déolysiphonia subtilissimgeje Y izquierdo), y de
macroalgas verde€(adophorasp. yEnteromorpha intestinaliseje Y derecho) en el

sedimento de areas con arrecifes para los afiogneass (eje X).
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Figura 1.4: Biomasa media estimada mensualmente (eje X)lparareas muestreadas
(zona intermareal desde C.E.L.P.A. hasta Canald@&)Polysiphonia subtilissima
Cladophorasp. yEnteromorpha intestinalis(series) paraX) el estado actual de la
laguna y B) el caso hipotético de no haber ocurrido la irasle Ficopomatus

enigmaticus
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Figura 1.5: Abundancia deA) Polysiphonia subtilissim# (B) de Cladophorasp. en la

superficie arrecifal y en las valvas (eje X), e®a& con y sin arrecifes (series). De aqui

en adelante, en los gréficos de caja de esta tasismarcas centrales indican las

medianas; las cajas los percentiles de 75 y 25%cdochetes los valores maximos y

minimos; los circulos los valores atipicos; logastos los valores extremos; las letras

muestran diferencias entre los tratamientos, siéialda media mas grande; no se

utilizaran letras en caso de no encontrarse ditgasn En este caso, se muestran

diferencias (ANOVAs de 2 vias, p < 0,05) entresiss A) y entre sitiosB).
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Figura 1.6: Porcentaje de cobertura pdalysiphonia subtilissimaobre la superficie
arrecifal manipulada experimentalmente como rugo$iaa (eje X). En este caso, se
muestran las diferencias (ANOVA de 2 vias, p < D,88tre los tipos de sustratos
(series).
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Figura 1.7: Porcentaje de reduccion del talo de las macrodigesplantadas en el
sedimento de areas con arrecifes y sin arrecifjesX(g pasados 1 y 4 dias (series). En

este caso, se muestran diferencias (test tc, P53 Ontre areas luego de 1 y 4 dias.
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Figura 1.8: Porcentaje de talo remanente para las macroagaspndiciones o no de
exclusion de consumidores (eje X), en areas can greecifes (series). En este caso, se

muestran diferencias (Tukey HSD, areas x exclusign& 0,05) entre los tratamientos.
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Figura 1.9: Principales interacciones encontradas por ladaguarrecifes modifican el
ensamble de macroalgagt)(debido al aporte de sustrato, los arrecifes atamede

forma directa la abundancia Belysiphonia subtilissimaB) los arrecifes excluyen las
algas del sedimento de las areas que ocupan medattos indirectos (ej., mayor

sedimentacion y presién de consumo).
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Capitulo 2: Importancia relativa de los efectos déas macroalgas como

ingenieros ecosistémicos en sustratos de diferemt@mplejidad

estructural




Resumen

Los arrecifes ddricopomatus enigmaticudan lugar a areas de mayor (i.e. la
superficie arrecifal) y menor (i.e. el sedimento @aeas sin arrecifes) complejidad
estructural en la laguna costera. Dado que elntalcroalgal aumentaria la complejidad
estructural de la superficie arrecifal en menodgrgue en el sedimento sin arrecifes
(en cantidad de superficie o espacios disponibks)hipotetizd que las macroalgas
tendrian un efecto de ingenieria ecosistémica menaulo sobre los arrecifes. Para
evaluar esta hipotesis, se comparé la abundanclasdespecies macrofaunales entre
areas con y sin macroalgas, en la superficie &ategien el sedimento sin arrecifes,
mediante muestreos y experimentos simultaneos eumiteron separar los efectos de
ingenieria ecosistémica de las macroalgas (ile.ctamo habitat) de otros efectos. Los
resultados mostraron que las macroalgas actuamnmo @agenieras ecosistémicas, y a
través de otras fuerzas estructuradoras con igaealdncia en ambos sustratos. La
direccion de los efectos (positivo 0 negativo) ¥ heecanismos (ingenieria ecosistémica
u otros) variaron con la talla de los organismasl ylistribucion vertical. Los resultados
sugieren que el rol de las macroalgas no se modif la invasion d€. enigmaticus

dada la ocurrencia de diferentes vias de interacci6
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Introduccion

Los ensambles de macroalgas pueden afectar laxtesrule las comunidades por
diferentes mecanismos: como ingenieras ecosistémoediante sus efectos troficos y
sus efectos no tréficos. En particular, los efeaesingenieria ecosistémica de las
macroalgas se consideran autogénicos, es decirsejaeben al talo como estructura
gue modifica el ambiente (ver Jones et al. 1994}. dfemplo, la presencia del talo
macroalgal puede modificar la velocidad del agua bumedad relativa del sustrato;
Stewart y Carpenter 2003, Daleo et al. 2006). Par parte, los efectos troficos de las
macroalgas se refieren a las macroalgas como fdersaémento de otras especies de la
comunidad (ej., Bruno y O’Connor 2005, Alfaro et2006). Finalmente, los efectos no
troficos refieren al intercambio de energia y matatel talo macroalgal con el
ambiente, a partir del metabolismo, la producciémeasiduos o la muerte (i.e., procesos
asimilatorios y disimilatoriossensulones et al. 2006). Esto involucra procesos c@mo |
toma o liberacion de nutrientes del talo macroalgadia el ambiente (ej., Savage y

Elmgren 2004, Lomstein et al. 2006).

La intensidad y sentido (negativo o positivo) dedtectos de las macroalgas, sobre
todo como ingenieras ecosistémicas, pueden depdebeontexto ambiental (ej., entre
un sustrato duro o blando: Thiel y Ulrich 2002)ra3tvariables ambientales (gj., la
precipitacion anual, Wright et al. 2006), las easatspaciales (ej., dimension de las
areas observadas, Wright et al. 2006) y determsgdadientes fisicos (ej. estrés por
desecacion: Mullan Crain y Bertness 2005) tambiédripn ser importantes. Se ha
propuesto que sus efectos como ingenieras ecogis®seran importantes cuando su
presencia incremente la complejidad del habitat\(Weght et al. 2002). Por lo tanto, en

una comunidad con areas de diferente complejidadogsral, la importancia de las
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macroalgas como factor estructurador comunitaridriposer mayor en el sustrato

menos complejo.

En la laguna costera de Mar Chiquita, la invasiéifridopomatus enigmaticusa
generado heterogeneidad ambiental dada la presgmdigeas con y sin arrecifes, en las
qgue el sustrato duro lo constituye la superficile@fal o las valvas de bivalvos,
respectivamente (Capitulo 1). Estructuralmente, deslas macroalgas que alli se
desarrollan,Polysiphonia subtilissimy Cladophorasp., y que son a su vez las mas
abundantes (Capitulo 1), resultarian equivalentesse rol ecoldgico dado que
comparten caracteristicas anatdmicas y morfolédicas grupo funcional de las algas
filamentosas; ver hipotesis de grupos funciondlgter y Littler 1980, Littler y Arnold
1982, Steneck y Dethier 1994). Teniendo en cuemtaa complejidad estructural de la
superficie arrecifal es mayor que la de las valfxees Capitulo 1), las macroalgas
proveerian mayor estructura de hébitat sobre édiasas (ver McKindsey y Bourget

2001).

Teniendo en cuenta que la coexistencia de areadigas y no invadidas da cuenta
del comportamiento de la comunidad en ausenciaodeatrecifes (Capitulo 1),
identificar diferencias en el rol de ingenieriagstemica de las macroalgas entre estas
areas, permitiria conocer el efecto de la invasi®@f. enigmaticussobre ciertos roles
estructuradores de las especies afectadas. Enypartidado que la estructura del talo
no aumentaria la complejidad de la superficie daleen igual grado que sobre las
valvas, se plantea la hipétesis de que las ma@®alpmo ingenieras ecosistémicas,
tendran un efecto menor o nulo (en términos dauéecia de especies afectadas) sobre

la abundancia de la macrofauna en la superficecéat. En este contexto, el objetivo
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de este capitulo es poner a prueba esta hipétésisés de muestreos y experimentos

de campo.

Materiales y métodos

Macrofauna asociada a las macroalgas de la supericarrecifal y del

sedimento de areas sin arrecifes

Teniendo en cuenta la equivalencia estructuralodetdlos deP. subtilissimay
Cladophorasp., se estimé y compar6 la abundancia (nimerindigiduos.git de
macroalga) de las especies macrofaunales presantes talos macroalgales como una
medida comparativa del rol de los talos como halitara esto, se recolectaron talos de
ambas especies de macroalgas en los arreéifesubtilissimay en el sedimento sin
arrecifes Cladophorasp.) a lo largo de la zona intermareal y con lindtio de PVC
(didmetro = 10 cm; n = 20 por sustrato; marea kadfara de la columna de agua ~ 0.5
cm; enero 2008). Las muestras se limpiaron, tamizés00 pum) y pesaron (peso seco
en g; secadas en estufa por 3 dias a 70 ° C). U feetenida se identificé hasta el
maximo nivel taxonémico posible y se cont6 bajaalx y 20x - 40x). Los caracoles
hidrobidos se clasificaron a nivel genérico dadant@osibilidad de separarlos en
especies (dos en la laguna costdialeobia australisd'Orbigny 1835 yHeleobia
conexa Gaillard 1974 De Francesco e Isla 2004a) a partir de sus caistatas
morfoldgicas externas (De Francesco e Isla 2004bhipotesis nula de no diferencias
en la densidad media de las especies macrofausaties|os talos de. subtilissimay
Cladophorasp., se evalu6 con test de t con aproximacion yaanzas heterogéneas

("test tc ", Zar 1999).
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Efectos de las macroalgas en la abundancia de la onefauna sobre la
superficie arrecifal

El efecto de las macroalgas sobre la macrofaunda esuperficie arrecifal se
comparg, simultaneamente, mediante un muestre@griexento con algas artificiales
(de aqui en adelante “mimics”). Los tratamientosrda los siguientes: areas sin
macroalgas, areas con macroalgas y areas con mifics2.1 A). La comparaciéon de
la abundancia de macrofauna (nimero de individusessirg') entre areas con y sin
macroalgas, permitié identificar si hubo efectdakemacroalgas; la comparacion entre
areas con macroalgas y mimics, permitié discrimardre efectos debidos a ingenieria
ecosistémica (i.e., efectos debidos al talo comwuasra; de aqui en adelante
"autogénicos") de los no debidos a ingenieria st@sica (de aqui en adelante "no
ingenieria™). Estos ultimos incluyen los efecta&fitos (i.e., alimento) y no troficos
(i.e., procesos asimilatorios y disimilatorios). sLdratamientos (n = 10) fueron
distribuidos aleatoriamente en las superficiescdales. Las areas con (cobertura >
70%) y sin (cobertura < 5%) macroalgas fueron sireg en tamafo a los parches
naturales observables a simple vista (~ 30 x 30Fm;2.2 A). El mimic se hizo con
pelo artificial de algodon, de color rojizo oscucortado en cuadrados (1 x 1 cm). El
diametro € 1 mm), largo € 3 cm) y agrupamiento de los pelos formaron unaesira
similar a los talos de”. subtilissima Los costados de los cuadrados de pelo se
desflecaron para que tuvieran un movimiento sinaldos talos y fueron sujetos a la
superficie con estacas de madera (diametro: 2 rmngitud: 20 cm). EI muestreo y
experimento, que duré 15 dias, se hizo en ener@008 cuando la abundancia de
macroalgas es mayor. La macrofauna se muestreorcoiindro de PVC (diametro: 10

cm; altura: 5,5 cm) durante la marea baja (alteréaccolumna de agua ~ 0.5 cm) en el
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centro de las unidades experimentales. Los posétiéesos en la distribucion vertical de
la macrofauna fueron considerados al separar estnaaeen dos niveles de profundidad
(de aqui en adelante "capas") que permitieran caanfmabundancia de los individuos
entre la superficie y el interior del sustrato: gstficie” (primeros 0,5 cm) y “fondo”
(siguientes 5 cm; Fig. 2.1 A). Los posibles efeen®l uso de habitat debidos a la tallas
de los organismos (ver McKindsey y Bourget 200&ydn considerados separandose la
fauna en dos rangos de talla: "grande” (organigetesidos en un tamiz de 1006) y
“chico” (organismos retenidos entre tamices de 30B00um). Los poliquetos errantes
chicos (nereidos o néftidos) se clasificaron copalijuetos juveniles”, y junto con los
ostracodos, soOlo estuvieron representados en |l&a d¢hica debido a su tamafo. La
hipotesis nula de no diferencias en la abundan@dianentre tratamientos se puso a
prueba mediante ANOVAs multifactoriales por espééreas x rango de talla x capas;
Zar 1999). Aquellas especies ausentes en alguatamientos, fueron analizadas de
acuerdo con los siguientes modelos de prueba a¢elip: ANOVAs de 1y 2 vias y
test tc (Zar 1999). Cuando no fue posible aplicemodelo estadistico determinado, se
compard su presencia 0 ausencia entre tratamigmédcamente (Quinn y Keough
2002). Cuando no se observaron diferencias erblasdancias medias, otras fuentes de
variabilidad sobre los parametros observados fudistutidas en base a las pruebas de
hipétesis de las varianzas (ver Fraterrigo y RZ#8), que fueron llevadas a cabo en
el desarrollo de los ANOVAs (ver Capitulo 1), y dueron informadas puntualmente

para esos casos.
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Efectos de las macroalgas en la abundancia de la anafauna en el sedimento

de areas sin arrecifes

Los efectos de las macroalgas en el sedimentargaifes fueron evaluados con el
muestreo y experimento descrito en la seccion iante3in embargo, dado que en el
sedimento sin arrecifes las algas crecen sobnealaas de bivalvos (Capitulo 1), y que
las mismas también pueden afectar la distribuceéfadnacrofauna sobre el sedimento
(ver Gutiérrez et al. 2003), se consideraron Iggisntes tratamientos: areas desnudas,
es decir sin valvas ni macroalgas (-valvas, - mages), areas con valvas, es decir con
valvas sin macroalgas (+ valvas, - macroalgashsammn macroalgas, es decir con
valvas y macroalgas (+ valvas, + macroalgas) ysatea mimic, es decir con valvas y
macroalgas artificiales (+ valvas, + mimic; Fig.B). La comparacion entre areas
desnudas y areas con valvas permitié explorar fiestas de las valvas, en tanto los
efectos de las macroalgas se exploraron mediactemigaracion entre areas con valvas
y areas con macroalgas. Los mecanismos de lo®sféetlas macroalgas se exploraron
comparando las areas con macroalgas y mimics, doendescrito anteriormente. Las
réplicas (n = 10) se asignaron aleatoriamente and@ades experimentales desnudas
inicialmente, similares en tamafio a los parchegralgs observables a simple vista (~
30 x 30 cm; Fig. 2.2 B, C, D y E) y en abundanaavdlvas (ver Capitulo 1). Los
mimics se crearon como fue descrito, pero el celoreste caso fue acorde con
Cladophorasp. y los cuadrados de pelo se pegaron con uita de masilla epoxy
sobre valvas desnudas recolectadas al azar. Ekmaoigsel experimento, se llevaron a
cabo en febrero de 2009, y su duracion, la recdlecde los datos y el analisis

estadistico se realiz6 como fue descrito en laiGecanterior, pero en este caso, el
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factor "areas" incluyd 4 niveles (areas desnudaslvas, -macroalgas; +valva,

+macroalgas; +valva, +mimic).

Efectos de las macroalgas sobre la abundancia deneacrofauna entre

sustratos

Para comparar la importancia de los efectos estambres de las macroalgas entre
sustratos (superficie arrecifal y sedimento sirea@fes) se desarroll6 un esquema de
clasificacién de los efectos encontrados y se astiirsu ocurrencia. Se consideré el
rango de talla y la capa de sustrato ocupado pareaspecie como un “"caso” (ej.
abundancia de la talla grande en la superficie paacespecie en particular). Primero se
clasificd el sentido de los efectos de la siguidntena: (1) positivo (cuando un caso
estuvo presente solamente, o con mayor abundanctias areas con macroalgas); (2)
negativo (cuando un caso estuvo presente solamerga, mayor abundancia en las
areas sin macroalgas); (3) sin efecto (sin camb@sbundancia entre areas). En el
sedimento de &reas sin arrecifes, los efectossdealaas se discriminaron con el mismo
criterio pero comparando areas desnudas con aogasatvas. En segundo lugar, se
clasific6 el mecanismo de los efectos de la sigaiéorma: (1) autogénico (cuando no
hubo diferencias en la abundancia entre areas cacroaigas y mimics); (2) no
ingenieria (cuando la abundancia fue diferenteeesteas con macroalgas y mimics).
Teniendo en cuenta que el talo artificial podrfaridi constitutivamente del talo natural
(ej. ser mas resistente a la rotura), se considasdhubo un efecto positivo de la
estructuraper separa una abundancia mayor en areas con mimicatesple areas
desnudas (o de areas con valvas en el sedimentarrgicifes), y negativo en caso
contrario. Si no hubo diferencias, entonces se iders que no hubo efecto. Las

proporciones (1) de casos afectados y no afecté@ode efectos positivos y negativos,
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y (3) de mecanismos autogénicos y de no ingengsti@ los sustratos se compararon
con tablas de contingencias de 2 vias (test de@idrado: sustratos x ocurrencia, tipo
o0 mecanismo de los efectos; Agresti 1990). Tamb&nompararon para cada sustrato,
entre los rangos de talla y la capa vertical, medigablas de contingencia de 3 vias
estratificadas por capa de sustrato (test de Gidrado: capa de sustrato x rango de
talla x ocurrencia, tipo 0 mecanismo de los efectdgresti 1990). El efecto del
tratamiento estratificado (capa de sustrato) séuéveon un test de Cochran-Mantel-
Haenszel (Agresti 1990). Finalmente, se estimddagrcion en que las valvas tuvieron
efectos positivos, negativos o neutros, y se cotngeaficamente la direccion de estos

efectos con el de las valvas.

Resultados

Macrofauna asociada a las macroalgas de la supericarrecifal y del

sedimento de areas sin arrecifes

Las especies macrofaunales encontradas en las degfadysiphonia subtilissima
sobre los arrecifes, y édladophorasp. en el sedimento sin arrecifes, se muestraa en
Figura 2.3. No hubo diferencias en la densidad anedra las especies presentes en
ambos talos (Fig. 2.3). El cangretyrtograpsus angulatug el poliqueto capitélido
Heteromastus similisSouthern 1921 se encontraron solamente en lass nost&.

subtilissima(Fig. 2.3).

Efectos de las macroalgas en la abundancia de la anafauna sobre la

superficie arrecifal

Las especies encontradas, sus abundancias y liades de las comparaciones, se

detallan en la tabla 2.1 y en la figura 2.4. Efidara, los ceros indican la ausencia de
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una especie para un tratamiento dado. De acuerdesto, las abundancias medias de
las especies ausentes en ciertos tratamientosatizaaon usando ANOVAs de 1y 2

vias, o test tc. Las diferencias encontradas sgiden a continuacion.

La abundancia de los individuos del anfipddelita palmataMontagu 1804 vario
entre las areas con el rango de tallas y la cap@®{PA multifactorial, Tabla 1 A); en el
fondo, la abundancia de la talla chica fue mayar lqualla grande (Tukey HSD, rango
de tallas x capas, p < 0,05; Fig. 2.4 A: letragsdineas); a su vez, esta abundancia fue
mayor en las areas con mimics de ambas capas, gr reefas areas con macroalgas de
la superficie (Tukey HSD, areas x capas, p < OF0%; 2.4 A). La abundancia de los
individuos de los caracolddeleobiaspp. fue diferente entre areas dependiendo de la
capa (ANOVA multifactorial, Tabla 1 A): fue mayen las areas con macroalgas del
fondo y menor en las areas con mimics de la swieifTukey HSD, areas x capas, p <
0,05; Fig. 2.4 B). No hubo diferencias en la abwmegade los individuos de la talla
chica del anfipod&€orophium insidiosun€Crawford 1937 (ANOVA de 2 vias, Tabla 1
B (a); Fig. 2.4 C) cuya varianza fue menor en l&as con macroalgas (Levene, p <
0,05). La abundancia de los individuos de la tgtende del cangrejG. angulatufue
diferente entre areas y entre capas (ANOVA de &, viabla 1 B (b)): entre areas, la
abundancia fue mayor sin macroalgas, y menor das €lukey HSD, areas, p < 0,05;
Fig. 2.4 D); entre las capas, la abundancia fueomay el fondo (Fig. 2.4 D: letras
sobre lineas). La abundancia de los individuos age dstracodos (Cypridae) fue
diferente entre areas (ANOVA de 2 vias, Tabla L) Giendo mayor con macroalgas
(Tukey HSD, areas, p < 0,05; Fig. 2.4 E). La abuo@ade los individuos del poliqueto
Laeonereis acutdreadwell 1923, varié con la talla en la supeefidANOVA de 2 vias,

Tabla 1 B (d)), siendo la talla chica mas abundantéas areas con macroalgas (Tukey
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HSD, rango de tallas x areas, p < 0,05; Fig. 2;4eR)el fondo, no hubo diferencias
(talla grande: tg = 2,77; p < 0,05; talla chica: ANOVA, 1 via, TadlaC (a); Fig. 2.4
G) y la varianza fue mayor en areas con mimicodog los casos (Levene, p < 0,05).
La abundancia de los individuos de la talla gradelecirripedioBalanus improvisus
Darwin 1854 vari6 de acuerdo a la capa, que fueomayn las superficies sin
macroalgas (t¢ = -2,41; p < 0,05; Fig. 2.4 G), y no tuvo diferexscen el fondo
(ANOVA de 1 via, Tabla 1 C (b)), donde las variamfaeron mayores en areas sin
macroalgas (Levene, p < 0,05). En la superficicgdandancia de los individuos del
mejillin Brachidontes rodriguezii d"Orbigny 1846 fue mayor en las areas con
macroalgas (talla grandeiic 2,72; p < 0,05; talla chica: ANOVA de 1 via, Talh C
(c); Tukey HSD, p < 0,05; Fig. 2.4 H); en el fonam, hubo diferencias para la talla
grande (ANOVA de 1 via, Tabla 1 C (d); Fig. 2.4 Ejya varianza fue mayor en las
areas con mimics (Levene, p < 0,05); los individdesnejillines de talla chica en esta
capa, fueron mas abundantes en las areas con hgasr¢@, = 2,77; p < 0,05; Fig. 2.4
H). La abundancia de los individuos de los poliqagtiveniles fue diferente entre areas
en la superficie (ANOVA de 1 via, Tabla 1 C (e)ienslo mayor en areas con
macroalgas y mimics (Tukey HSD, p < 0,05; Fig. I2,4n el fondo, no hubo diferencia
entre la abundancia (areas con macroalgas vs mitoigs 1,56; p < 0,05; Fig. 2.4 1) o
varianza (Levene, p > 0,05). Los individuos deal&atchica de los poliquetd$ephtys
fluviatilis Monro 1937 se encontraron en las areas sin mga®ale la superficie
(abundancia media = 0,2 ind.muestra-1, EE = 0,183) las areas con mimics del fondo

(abundancia media = 0,11 ind.muestra-1, EE = 0,11).
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Efectos de las macroalgas en la abundancia de la anafauna en el sedimento

de areas sin arrecifes

Las especies encontradas, sus abundancias y ldsdes de las comparaciones, se
detallan en la tabla 2.1 B 'y C y en la figura Z®mo fue descrito en la seccion
anterior, en la figura los ceros indican la ausem@ una especie para un tratamiento
dado y acorde con esto, las abundancias mediasmBeaaon usando ANOVAs de 1y 2

vias, o test tc. Las diferencias encontradas sgider a continuacion.

La abundancia de los individuos de ostracodos adliigrente entre areas o capas
(ANOVA de 2 vias, Tabla 1 B (e); Fig 2.5 A), sientl@yor la varianza en las areas con
macroalgas de la superficie y en las areas sincalgas del fondo (Levene, p < 0,05).
La abundancia de los individuos de la talla grasielepoliquetal. acutg no varié entre
areas o capas (ANOVA de 2 vias, Tabla 1 B (f); Bi§.B) y la varianza fue mayor en
las areas con valvas en la superficie y en lassatesnudas en el fondo (Levene, p <
0,05). La abundancia de los individuos lde similis fue diferente entre areas: en el
fondo (ANOVA de 2 vias, Tabla 1 B (g)) fue mayorlas areas con valvas y menor en
las areas sin ellas (Tukey HSD, areas, p < 0,@p; b C); en la superficie (ANOVA
de 1 via, Tabla 1 C (f)) fue mayor en las areasmaaroalgas y mimics y menor en las
areas sin macroalgas (Tukey HSD, p < 0,05; Fig. @5 La abundancia de los
individuos de la talla chica del anfipodih palmatavarié entre areas (ANOVA de 1
via, Tabla 1 C, superficie: (g), fondo: (h)): enslaperficie, fue mayor en areas con
mimics y menor en areas con macroalgas y valvakefftiSD, p < 0,05; Fig. 2.5 D);
en el fondo fue mayor en areas con mimics y vajvagnor en areas con macroalgas
(Tukey HSD, p < 0,05; Fig. 2.5 D). Los individuos & talla chica d€. insidiosum

estuvieron presente en areas con valvas (abundarediza= 0,8 ind.muestra-1, EE =
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0,8). La abundancia de los individuos de la tdfl@a del cangrej&. angulatuso fue
diferente entre areas (ANOVA de 1 via, Tabla 1 @pesficie: (i), fondo: (j); Fig. 2.5
E); en la superficie, la varianza fue mayor en @@ valvas y menor en areas con
macroalgas; en el fondo, la varianza fue menorasmaleas con valvas (Levene, p <
0,05). Los individuos de la talla chica Berodrigueziise encontraron en las areas con
macroalgas y mimics con igual abundancigs@cl,01, p > 0,05; Fig. 2.5 F) y varianzas
(Levene, p > 0,05). La abundancia de los individdesa talla grande ddeleobiaspp.
vario entre areas (superficie: ANOVA de 1 via, Baftl C (k)), siendo mayor con
macroalgas (Tukey HSD, p < 0,05; Fig. 2.5 G); laratancia de los individuos de talla
chica no mostraron diferencias en las abundanc@ianevarianza (ANOVA de 1 via,
Tabla 1 C (I); Levene, p > 0,05; Fig. 2.5 G). Lauatbancia de los individuos de los
poliquetos juveniles varié entre areas (ANOVA deid, Tabla 1 C, superficie: (m),
fondo: (n)): fue mayor con mimics en ambas capaseyor en areas desnudas de la
superficie y en areas si macroalgas del fondo (fuk8D, p< 0,05; Fig. 2.5 H). El
poliquetoN. fluviatilis estuvo presente en la talla grande en la capaddbf y ausente

de las areas desnudas (datos presentados grafiearrign 2.5 1).

Efectos de las macroalgas sobre la abundancia denteacrofauna entre

sustratos

En la tabla 2.2 se muestran los resultados deakdfichcion de los efectos de las
macroalgas y valvas de acuerdo a las variacioneabendancia encontradas. Las
macroalgas tuvieron efectos positivos y negativarsnpecanismos autogénicos y de no
ingenieria, que variaron para las especies, coangjo de talla y la capa del sustrato
(Tabla 2.2). Algunos casos no fueron afectados putn determinarse el mecanismo

(Tabla 2.2). La proporcion de casos afectados gfaotados, la frecuencia de efectos
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positivos y negativos, y de mecanismos autogénicode no ingenieria, fueron

independientes del tipo de sustrato (Fig. 2.6)r&bis arrecifes, la proporcion de casos
afectados y no afectados fue independiente debrdegalla y capa del sustrato (Fig.
2.7 A). Los efectos positivos y negativos fuerorsrita@cuentes en las tallas chicas (Fig.
2.7 A). Los mecanismos autogénicos y de no ingienfaeron independientes del rango
de talla y capa del sustrato (Fig. 2.7 A). Sobrseglimento sin arrecifes, la proporcion
de casos afectados y no afectados, de efectosvpesit negativos y de mecanismos
autogeénicos y de no ingenieria fueron independiedtd rango de talla y capa del
sustrato (Fig. 2.7 B). Las valvas tuvieron efeqositivos (47% de los casos), hegativos
(11,8% de los casos) o nulos (41,2% de los cases).frecuencias en que valvas y
macroalgas tuvieron igual sentido en sus efectesofumenores a 1, o nulas, para
efectos positivos no debidos a ingenieria, o negatautogénicos de las macroalgas

(Fig. 2.8).

Discusion

P. subtilissimay Cladophorasp. resultaron equivalentes como habitats; ejercieron
fuerzas estructuradoras en la superficie arregital el sedimento sin arrecifes en igual
frecuencia; y el sentido de sus efectos (positivmegativo) y los mecanismos
(autogénicos y de no ingenieria) variaron con la ta la distribucién vertical de la

macrofauna en cada area.

Efectos de las macroalgas en los arrecifes Bécopomatus enigmaticus

Los efectos positivos autogénicos de las macroagasbservaron mayormente en
las tallas chicas (ej., anfipodos y poliquetos fules), mientras que los efectos
autogénicos negativos se observaron en las grafgje<irripedios, mejillines y
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cangrejos). En patrticular, la talla chica del piedio B. improvisusy del cangrejcC.
angulatusestuvieron ausentes. La ausencia de reclutamiantni el experimento
podria explicar este patron, pero no pueden dessarios efectos macroalgales que
podrian inducir una disminucion de la abundancidodendividuos de ciertas especies
(ej., oclusion de los espacios entre tubos deladasa sedimentacion alta, como ocurre
en arrecifes de bivalvos, ver Albrecht y Reise 198 rferencia mecanica del filtrado,
ver Hecky et al. 2004). La modificacion del habtehbién podria afectar a las especies
que se alimentan del sedimento, cohteleobia spp. (ver Canepuccia et al. 2007),
disminuyendo su abundancia al restringir los eggadisponibles (ver Wallentinus y
Nyberg 2007). Por lo tanto, independientementeoderécursos que afecten a cada
especie en particular, y contrario a lo esperads, dfectos autogénicos de las
macroalgas en la abundancia de las especies matatda, sobre los arrecifes, fueron

frecuentes; en particular para las tallas chicas.

Los efectos no debidos a ingenieria ecosistémiea éctividad fisioldgica del talo
y aporte trofico) también estuvieron presentes. €emplo, las algas filamentosas
pueden, por induccion quimica, favorecer el aseiet@m de los bivalvos (gj.,
Dobretsov y Wahl 2001, Yang et al. 2007) o inhédide los cirripedios (ej., Dobretsov
et al. 2006). También, los efectos troficos dire@andirectos podrian ser importantes y
variar con la talla. Por ejemplo, el poliqudio acuta consume talos algales y sus
epibiontes, en estadios juveniles (ver Hay et@89). También, las especies filtradoras
0 que se alimentan del sedimento, cddaodriguezii(ver Eckman y Duggins 1991),
los ostracodos (ver Gulati 1978) y los caracoledrdhidos Heleobia spp. podrian
acceder a mayores concentraciones de alimentcadtragn el talo o proveniente de los

detritos macroalgales (ver Eckman y Duggins 19Pdy). o tanto, independientemente
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de los mecanismos involucrados, los efectos denlgoalgas no debidos a ingenieria

ecosistémica también fueron frecuentes en la sufeedtrecifal.

Como regla general, la abundancias de las espeieem fue afectada (positiva o
negativamente por diferentes mecanismos), o ndaafecen diferente sentido y con
diferentes mecanismos de acuerdo al rango de tddkervado observado y su
distribucion vertical. Por ejemplo, en la capafdedo, las macroalgas tuvieron efectos
positivos autogénicos en especies que no respondéela presencia de las macroalgas
en la superficie (ej., la talla grande deacutay Heleobiaspp.). Teniendo en cuenta
gue la macrofauna es susceptible de ser comidalodiatada durante la marea baja, el
refugio ofrecido por las macroalgas (ver Moreno5,®ertness et al. 1999) podria ser
mMAas importante en esta capa al ofrecer sombratgquion visual de los depredadores.
Por lo tanto, los resultados sugieren que el sentichecanismo de los efectos de las
macroalgas, dependerian de los requerimientos sleedpecies (ver Mckindsey y

Bourget 2001), que puede variar en razon de suyale su distribucion vertical.

Efectos de las macroalgas en el sedimento de arsasarrecifes de

Ficopomatus enigmaticus

En el sedimento sin arrecifes, los efectos postiymegativos, autogénicos y no
debidos a ingenieria ecosistémica fueron igualmieateientes entre los rangos de talla
y capa de sedimento; las valvas, también modifictaambundancia de las especies, en
Su caso, por mecanismos autogénicos (ver Gutiétraz 2003) mayormente positivos.
Cuando las macroalgas tuvieron efectos positivos pecanismos autogénicos,
razonablemente, las valvas tuvieron efectos siaslaPor ejemplo, incrementaron la
abundancia del anfipodd. palmata(talla chica), de los poliquetos juvenilék, similis
y N. fluviatilis. En estos casos, macroalgas y valvas pudierocesfrefugio o afectar
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las caracteristicas del sedimento (ver Bolam eR@0O, Kraufvelin et al. 2006). Sin
embargo, paraB. rodriguezij prevalecio el efecto positivo autogénico de las
macroalgas. Esto pudo deberse a la fuerte asocigci® existe en el reclutamiento de
B. rodrigueziiy las algas filamentosas (ej., Moreno 1995). Easotasos, macroalgas y
valvas no tuvieron efectos de igual sentido, o ,blerbo un efecto (positivo) de las
macroalgas o de las valvas. Esto es razonable giaeitas macroalgas presentan mas
mecanismos posibles de interaccion (i.e., positimegativos; autogénicos, no debidos
a ingenieria ecosistémica). Por ejemplejeobiaspp. fue afectada por las macroalgas
por mas de un mecanismo, y no fue afectada pordass. En otros casos, como el
cangrejoC. angulatusy los ostracodos, no hubo efecto de las macroapgas, si hubo
de las valvas (positivo). Estos resultados sugiguenen la superficie del sedimento, la
abundancia de la macrofauna estaria determinatte, @nos factores, por un balance

entre los mecanismos por los que ejercen sus sflganacroalgas y las valvas.

En la capa del fondo, las macroalgas y las valamsbien tuvieron efectos
positivos, negativos o neutros, en diferentes coatdiones. Los numerosos y variados
resultados observados, concuerdan con que lasaljeaeiones de los efectos de las
macroalgas en sedimentos blandos, son dificilesediizar (ver Everett 1991). Esta
dificultad seria aun mayor al considerar el resigtde los efectos conjuntos de las
valvas y las macroalgas. Por ejemplo, un incrementanoxia (debido a las valvas y
las macroalgas) podria tener efectos negativosspaces poco resistentes, pero un
aporte trofico (debido a las macroalgas) podriafeser su abundancia. De esta forma,
podrian ocurrir mecanismos particulares, como uiggiation activa de la macrofauna
entre los diferentes parches (con valvas, con mbgas, desnudos) para optimizar el

uso de habitat segun diferentes costos y benefiejgspoliquetos depredadores como
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N. fluviatilis, ver Everett 1991, Norkko 1998, Norkko et al. 200®or lo tanto, la gran
variabilidad encontrada en la abundancia de la of@ena, sugiere que las macroalgas
y las valvas interactian modificando el sedimemtéaesuperficie y hacia las capas del

fondo, con efectos netos dificiles de predecir.

Importancia relativa de las macroalgas como ingenias ecosistémicas

P. subtilissimay Cladophorasp., fueron equivalentes como habitat, y ejercieron
fuerzas estructuradoras en la superficie arregial el sedimento sin arrecifes, pero no
se encontraron especies exclusivamente asociadas macroalgas (salvo algunos
ejemplares d®. rodrigueziien el sedimento sin arrecifes). A su vez, coranagnte a
lo esperado, los efectos de ingenieria ecosistéd@das macroalgas fueron igualmente
frecuentes en éareas de mayor y menor complejidadicagal. La "hipdtesis de
heterogeneidad ambiental” de las invasiones bicéd&giMelbourne et al. 2007) propone
que los invasores que aumentan la heterogeneiddailiéat (ej.,F. enigmaticul
favorecen el desarrollo de multiples mecanismosntieraccion que minimizan los
potenciales cambios. En este caso, la heterogeheidahabitat promovida pdt.
enigmaticus favoreceria la ocurrencia de mdultiples mecanisnpos los cuales, las

macroalgas ejercen efectos estructuradores emraradad.

A su vez, el potencial de las macroalgas para neadifa abundancia de las
especies por mas de un mecanismo, podria expéiagrah variabilidad asociada a sus
efectos. Pero también, los resultados sugieren lgsieefectos de las macroalgas
dependerian de ciertas caracteristicas constitutiled talo, como su estabilidad y
perdurabilidad (ver factores claves de ingenieci@sistémica, Jones et al. 1997). Por
ejemplo, algunas especies positivamente afectadaslas macroalgas, fueron en

algunos casos mas abundantes en los talos aléfidig., el anfipod®. palmatay los
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poliquetos juveniles); y especies negativamentetadas por la estructura del talo
tuvieron abundancias menores en el talo artifi@pal Heleobiaspp.). Estos resultados

sugieren que el talo artificial podria resultarhébitat mas homogéneo que el natural,
amplificando los efectos esperados, dado que si éigalo artificial imita algunas

caracteristicas estructurales (ej., Godoy y Cooti2002, Bouma et al. 2009), resultaria
mas resistente al dafilo mecanico. Los resultadogrengque los efectos de las
macroalgas como ingenieras ecosistémicas estagaciados a las caracteristicas

constitutivas del talo.

En conclusion, la comparacion entre areas con wrsatifes permitio realizar una
aproximacion al rol estructurador de las macroadgasondiciones de invasion y en un
escenario previo (ver Capitulo 1), sugiriendo gaienivasion de-. enigmaticusno
modificé el rol estructurador (en términos de fexwtia de efectos) de las macroalgas

como ingenieras ecosistémicas, y debidos a ottaiagtiones, en esta comunidad.
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Tablas

Tabla 2.1 (en pagina siguienteResultados de las comparaciones para las abuadanc
medias, en los muestreos y experimentos simultameeoks superficie arrecifal y en el
sedimento sin arrecifes. EnPA) se muestran los resultados de los ANOVAs
multifactoriales que comparan la abundancia meati@ &eas x rango de talla x capa de
sustrato, en la superficie arrecifal, pavizlita palmatay Heleobia spp. En B) se
muestran los resultados de los ANOVAs de 2 vias [@s especies detalladas, en la
superficie arrecifalg-d) y en el sedimento sin arrecifessd), comparando entre areas y
capas de sustrato o entre areas y rangos deHall¢C) se muestran los resultados de
los ANOVAs de 1 via, para las especies detallagiaga superficie arrecifabfe) y en

el sedimento sin arrecifefrf), discriminados por capa de sustrato y rango lte taas
diferencias entre las medias (p < 0,05) se muestoanel valor del estadistico en
negrita. EnB) y (C), cuando corresponde, se indican entre paréntgsigo al nombre

de las especies, las transformaciones realizaddssadatos: "In" indica una
transformacién logaritmica; "rangos”, indica unangformacién por rangos; "raiz",
indica raiz cuadrada; para la transformacion deotancia, se indica corp™ el valor

utilizado.
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(A) Fuente de variacion (In) Melita palmata

(p = 0,25) Heleobia spp.

Error: 104 ol F F
Areas 2 10,73 4,54
Rango de tallas 1 42,09 1,76
Capas 1 1,46 10,12
Areas x rango de tallas 2 1,22 2,32
Areas x capas 2 9,7 3,87
Rango de tallas x capas 1 9,6 1,46
Areas x rango de tallas x capas 2 1,08 1,21

Fuente de variacion
(B) ; Areas
rango Ar;as
Areas  Capas de tallas Capas dza;%f;s Error

Especies Sustrato gl gl F gl F gl F gl F gl
(a) (In) Corophium insidiosum sup. arrecifal 2 196 1 034 nc nc 2 0,99 nc nc 52
(b)(p = 0,25) Cyrtograpsus angulatus sup. arrecifal 2 391 1 472 nc nc 2 2,36 nc nc 52
(¢) (In) ostracodos sup. arrecifal 2 683 1 3,67 nc nc 2 299 nc nc 52
(d)(In) Laeonereis acuta sup. arrecifal 2 20,30 nc  nc 18,52 nc nc 211,6 52
(e) (p = 0,25) ostracodos sed. sin arrecifess 3 0,37 1 0,01 nc nc 3 0,33 nc nc 72
(D) (p = 0,25) Heteromastus similis  sed. sin arrecifes 3 2,80 nc nc I 2,1 nc nc 30,62 72
(g) (raiz) Laeonereis acuta sed. sin arrecifes 3 0,50 1 0,01 nc nc nc 0,62 nc nc 72

(©)

Fuente de variacion

Areas  Error

Especies Sustrato Capa Rangodetalla o F ol
(@) (p =025) Laeonereis acuta sup. arrecifal ~ fondo chico 2 09 26
(b) (p = 0.33) Balanus improvisus sup. arrecifal  fondo grande 2 3,31 26
(c) (raiz)Brachidontes rodriguezii sup. arrecifal  superficie chico 2 4,19 26
(d) (raiz)Brachidontes rodriguezii sup. arrecifal ~ fondo grande 2 0,10 26
(e) (raiz) Poliquetos juveniles sup. arrecifal  superficie chico 2 498 26
(® (p =0,20) Heteromastus similis sed. sin arrecifes superficie grande 3 5,18 36
(g) (raiz) Melita palmata sed. sin arrecifes  superficie chico 3 14,09 36
(h) (rango) Melita palmata sed. sin arrecifes  fondo chico 3 4,74 36
(i) (p = 0.33) Cyrtograpsus angulatus sed. sin arrecifes superficie chico 2 009 26
() (raiz) Cyrtograpsus angulatus  sed. sin arrecifes fondo chico 2 260 26
(k) (raiz) Heleobia spp. sed. sin arrecifes  superficie grande 2 498 26
(1) Heleobia spp. sed. sin arrecifes  superficie chico 3 1,20 36
(m) (rango) Poliquetos juveniles  sed. sin arrecifes  superficie chico 3 24,77 36
(n) (rango) Poliquetos juveniles  sed. sin arrecifes fondo chico 2 336 26
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Tabla 2.2 (en pagina siguienteClasificacion de los efectos de las macroalgabase
a las variaciones en abundancia de la macrofautre é@neas, discriminando por
especie, el rango de tallas y la capa del sustrat@?d) la superficie arrecifal, B)
sedimento sin arrecifes. EG)se muestran los efectos encontrados para laasvatvel
sedimento sin arrecifes. También se muestran Isgscao afectados y los rangos de

talla que no corresponden a una categoria dada.
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Fondo

. Superficie
A) Efectos en la superficie
(A) arrecifal P Grande Chico Grande Chico
M. palmata M. palmata M. palmata M. palmata
Autogénico C. insidiosum poliquetos juveniles L acuta B. rodriguezii
poliquetos juveniles
N. fluviatilis
Positivo B. rodriguezii  B. rodriguezii  Heleobia spp. B. rodriguezii
. ., Heleobia spp. Heleobia spp. Heleobia spp.
No ingenieria L acuta ostracodos
ostracodos
No determinado
C. angulatus B. rodriguezii C. angulatus
Autogénico B. improvisus Heleobia spp.  Heleobia spp.
B. rodriguezii
Heleobia spp.
Negativo M. palmata C. angulatus M. palmata
Noi ., C. insidiosum
o ingenieria o /05
B. improvisus
No determinado N. ﬂuviatilis N.ﬂuviatilis
i efecto L. monda C. insidiosum  B. improvisus C. insidiosum
B. rodriguezii L. acuta
(B) Efectos en el sedimento Superficie Fondo
sin arrecifes Grande Chico Grande Chico
H. similis M. palmata poliquetos juveniles
Autogénico B. rodriguezii
. poliquetos juveniles
Positivo No ingenieria Heleobia Spp.
No determinado
Autogenico Heleobia spp. H. similis
Negativo  No ingenieria poliquetos juveniles M. palmata
poliquetos juveniles
No determinado
Sin efecto L. acuta C. angulatus L acuta C. angulatus
ostracodos N. fluviatilis ostracodos
Superficie Fondo
(C) Efectos de las valvas Grande Chico Grande Chico
H. similis M. palmata H. similis M. palmata
Positivo C. angulatus N. fluviatilis C. angulatus
poliquetos juveniles
Negativo L. acuta
Sin efecto Heleobia spp. B. rodriguezii poliquetos juveniles
L. acuta Heleobia spp. ostracodos
ostracodos
No corresponde ostracodos ostracodos
poliquetos juveniles poliquetos juveniles
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Figuras

A: Superticie arrecifal B: Sedimento sin arrecites

area con ‘
area con

macroalgas
area con macroalgas J
- area con
mimics

area con s
T minpics
l valvas Gas T

desnudas

macroalgas

superticie I

tfondo

area sin l

sedimento

Figura 2.1: Esquemas del muestreo y experimento con alg#dgiakes en A) los
arrecifes y B) en el sedimento sin arrecifes. Se esquematizacdpas (superficie y
fondo) y los tratamientos en los arrecifes (areas macroalga, sin macroalga y con
mimic), y en el sedimento (areas con macroalgagalvas, + macroalgas; areas con
valvas: + valvas, - macroalgas; areas desnudasilvas; - macroalgas; areas con

mimics: + valvas + mimic).
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Figura 2.2: (A) Foto mostrando un parche con macroalgas y unhpasin
macroalgas en la superficie arrecifalB) foto mostrando los parches desnudos, con
valvas y con macroalgas en el sedimento sin ae®ciEn ambos esquemas el tamafo
aproximado de los parches es de 30 cm por laddClse muestra el detalle de los
parches con valvas, eB) de los parches con macroalgas yEnI¢s parches desnudos

del sedimento.
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Figura 2.3 Abundancias medias de los taxones encontraddslité palmata
Corophium insidiosumCyrtograpsus angulatysieleobiaspp.,Heteromastus similjs
Laeonereis acuta/ ostracodos; eje x) en las matas de alga engarftie arrecifal
(Polysiphonia subtilissimjay en el sedimento de areas sin arreci@adophorasp.;
series). Se muestran los resultados de los tdgt tc 39) comparando la densidad de

cada especie entre ambos talos macroalgales.
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Figura 2.4: Abundancias medias entre tratamientos (series)egpecie, en el muestreo

y experimento, en la superficie arrecifal, discriadas por rangos de talla y capas (eje

X; gr: grandes, ch: chicos). Las letras indicaremdificias entre medias para los test

detallados en Resultados, siendo "a" la mayor yldbthenor. La siglanc sefala las

categorias que no corresponde evaluar.
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Figura 2.5 Abundancias medias entre tratamientos (series)egpecie, en el muestreo
y experimento, en el sedimento sin arrecifes, olisnadas por rangos de talla y capa de
sustrato (eje X; gr: grandes, ch: chicos); lasagetndican diferencias entre medias para
los test detallados en Resultados, siendo "a" oma"b" la menor; La siglac sefala

las categorias que no corresponde evaluar.
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50 %'=3,30;p>0,05 [ Superficie arrecifal
[ ] Sedimento sin arrecifes

AN
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[am—
S

Figure 2.6 Clasificacion (proporciones) de los efectos olas#os en el experimento y
muestreo en la superficie arrecifal y en el sedimeim arrecifes (series). Se muestran
los resultados de los test de Chi-cuadrado (glgu&)comparan las proporciondg e
casos afectados y no afectadoB) {@de efectos positivos y negativos €)(de

mecanismos autogeénicos y de no ingenieria (eje X).
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Figure 2.7 (en pagina anterior) Proporciones deaj casos afectados y no
afectados, deb| efectos positivos y negativos y dg (necanismos autogénicos y no
autogeénicos discriminados por rango de talla (sgyecapas de sustrato (eje X) para
(A) la superficie arrecifal yB) el sedimento sin arrecifes. Se muestran los teetod de
los test de Chi-cuadrado y de Cochran-Mantel-Ha#n@2MH) que comparan las
proporcionesd), (b) y (c) en cada caso (sobre las lineas; gl = 1 en tadosadsos). Las

proporciones no independientes se muestran ertaegri

79



Efecto de las valvas
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Figura 2.8 Proporcion de efectos positivos y negativos, ycdsos afectados y no
afectados por las valvas (series), que coincidenlas efectos positivos y negativos
(ind: indeterminados; autog: autogénicos; no immgingenieria), y casos no afectados

(sin efecto) de las macroalgas (eje X).
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Capitulo 3: Efecto de los consumidores y de la cosmtracion de

nutrientes en el crecimiento de las poblaciones deacroalgas

*Este capitulo se encuentra en prensa en la relestanal of Experimental Marine
Biology and Ecologgomo: Bazterrica M.C., Alvarez M.F., BruschettiMCHidalgo F.
J., Fanjul, M.E., Iribarne, O. and Botto, F. Fastoontrolling macroalgae assemblages
in a Southwest Atlantic coastal lagoon modified ag invading reef forming

polychaete.



Resumen

La magnitud de los cambios generados paopomatus enigmaticuen la
distribucion y abundancia de las macroalgas eadarla costera podrian estar mediados
por los consumidores y la disponibilidad de nutesnPor lo tanto, en este capitulo, se
evalud su importancia relativa como factores ratpries del ensamble de macroalgas
mediante muestreos y experimentos de campo. Expetas de exclusion para
consumidores grandes (aves, peces y cangrejosm® Inostraron que éstos afectaron
positivamente el desarrollo de las macroalgas ensedimento sin arrecifes,
probablemente por mantener la disponibilidad deaslpara el asentamiento de las
macroalgas; pero no tuvieron efecto sobre la swgperarrecifal. Experimentos de
crecimiento de las macroalgas, con agregado ddenigs y en condiciones de
exclusion de los consumidores chicos (anfipodasco#es hidrobidos y cangrejos < 1
cm), mostraron que no hubo efecto de los nutrigmtedanto los consumidores chicos
afectaron positivamente el desarrollo Ri@ysiphonia subtilissimg negativamente el
de Cladophorasp. (probablemente por consumo directo). Estasaotiones afectarian
la abundancia de las macroalgas, el estado dedtss1(ej. grado de darfio del talo) y su
distribucion espacial (ej., distribucidon en parghesiediando los efectos dE.

enigmaticussobre el ensamble de macroalgas.
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Introduccion

La estructura de los ensambles de macroalgas eierted de sedimento blando
puede depender de la disponibilidad de sustratd fapcoso et al. 2005, Sousa-Dias y
Melo 2008), pero también de otros factores. Pomple, los invertebrados que se
alimentan de macroalgas regulan los patrones ®odde diversidad, abundancia y
distribucion de los ensambles, mediante el cons(ejnp Lubchenco y Gaines 1981,
Silliman y Zieman 2001), o indirectamente mediacénbios fisicos debidos a sus
actividades de alimentacion (Schratzberger y Wan4i@99, Nogaro et al. 2009). Al
mismo tiempo, cambios en la concentracion de migge pueden afectar la
productividad del sistema, por ejemplo, favoreceeattjunas especies de macroalgas o
modificando la tasa a la que son consumidas (vekdpile y Hay 2006). De esta
forma, la composicion del ensamble de macroalgasdeuser afectada por los

consumidores y los nutrientes en forma conjuntalfgrne et al. 1994, Menge 2000).

Los arrecifes dd-icopomatus enigmaticuafectan los ensambles de macroalgas
mediante el aporte de sustrato para su desarralimmgntando principalmente la
biomasa de Polysiphonia subtilissimaen la superficie arrecifal), y mediante
modificaciones del ambiente fisico (excluyendo ri@acroalgas verdes hacia areas no
ocupadas, Capitulo 1). Sobre los arrecifes y esedimento de areas sin ellos, es
posible observar parches de areas desnudas estneatzoalgas (ver Capitulo 2, Fig.
2.2). Este patron sugiere que las macroalgas &staontroladas por otros factores, que
en consecuencia, podrian mediar los efectosFdesnigmaticusen el ensamble
macroalgal. Por ejemplo, en el sedimento de areagadlas con arrecifes, las
macroalgas son excluidas debido a un mayor confaanoangrejos, y probablemente

una mayor sedimentacion (Capitulo 1). Por lo taotmocer la importancia relativa de
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los factores que regulan los ensambles de macsoglgao al organismo invasor,

contribuye a la comprensién de los efectos denkaasiones biologicas, en particular, a
través de procesos de ingenieria ecosistémica.stnoentexto, el objetivo de este
capitulo es evaluar la importancia relativa de domsumidores y nutrientes en la
estructura del ensamble de macroalgas que crebee s arrecifes y en las areas sin

ellos.

Materiales y métodos

Los nutrientes y consumidores de la laguna costeMar Chiquita

Como fue descrito en el area de estudio, la lageci@e un importante aporte de
sedimento y agua dulce de los arroyos y canal@giates que desembocan en ella
(Fasano et al. 1982, Booman et al. 2012). Estayeckl aporte de nutrientes debido a
las actividades agricolas y ganaderas del sistemestre adyacente (Marcovecchio et
al. 2006, Orué et al. 2011), sin embargo no sedsardo que la laguna se comporte

Ccomo un sistema eutroéfico.

Por otro lado, ademas de las especies macrofaurgies podrian estar
alimentandose de macroalgas (los anfipddefita palmatay Corophium insidiosumn
los caracoles hidrébidobleleobia spp y el cangrejoCyrtograpsus angulatysver
Capitulo 2 y Schwindt et al. 2001), se encuenttaascespecies que podrian afectar las
macroalgas, no sélo por su consumo, sino por alrbi® que ocasionan al alimentarse
(ej., aves: Freudendahl et al. 2010, aves y pddesish et al. 1991). En particular, las
macroalgas que crecen en los arrecifes podriare \afectadas por las aves que se
alimentan (i.e.,Tringa melanoleuca&Gmelin 1789 yTringa flavipesGmelin 1789) o

descansan (i.eLarus dominicanusichtenstein 1823 .arus maculipennitichtenstein
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1823,Anasspp.,Cygnus melanocoryphidolina 1782 Himantopus melanurugieillot
1817, Vanellus chilensigMolina 1782, Milvago chimangoVieillot 1816 y Ciconia
maguari Gmelin 1789) en la superficie arrecifal (ver Biusiti et al. 2009) y que se
alimentan en el sedimento (ver Bruschetti et aD920 También los peces pueden
remover el sedimento al alimentarse (Bjatanichthys platand&kegan 1917Jenynsia
multidentata Jenyns 1842Brevoortia aureaSpix y Agassiz 1829Micropogonias
furnieri Desmarest 1823), en particuldParalichthys orbignyanuslenyns 1842 y
Oncopterus darwiniiSteindachner 1874 (ver Cousseau et al. 2001).sdspecies,
como Mugil platanusGunther 1880 yOdontesthes argentinensi&lenciennes 1835,
ademas de disturbar el sedimento, pueden conswawirmacroalgas (Acha 1990,
Escalante 2001) y de esta forma afectarlas enrtesifes. En particularGobiosoma
parri Ginsburg 1933, ver Cousseau et al. 2001), perseaean género intimamente
relacionado coffr. enigmaticusque se alimenta entre sus tubos (Bianchi y M96).
También, las tallas mayores del cangr€&o angulatus modifican la estructura
sedimentaria mediante la construccion de cuevasMegtinetto et al. 2011a), por lo
que también podrian afectar a las macroalgas. Ea baestas consideraciones, los
efectos de los consumidores se evaluaron discrimdma&ntre consumidores "grandes”
y "chicos". Los consumidores grandes incluyeraralees, los peces y los cangrejos > 1
cm de caparazon (de aqui en adelante "cangrejodeg; los consumidores "chicos",
incluyeron aquellos asociados a las macroalgasieeis anfipodosN]|. palmatay C.
insidiosum), caracoles hidrobidoleleobiaspp. y los cangrejos < 1 cm de caparazén

(de aqui en adelante "cangrejos chicos").
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Cobertura de macroalgas en la superficie arrecifay en el sedimento de areas

sin arrecifes

Para cuantificar la abundancia de parches de sustlesnudo se estimé el
porcentaje de espacio desnudo sobre las areas dosmn las macroalgas: superficie
arrecifal y sedimento sin arrecifes. Esto se hiparéir de cuadrados (arrecifes: 20 x 20
cm; sedimento sin arrecifes: 40 x 40 cm) dispuest@astoriamente, en los que se estimé
el porcentaje de espacio desnudo (arrecifes: n sebmento sin arrecifes: n = 10) y de
cobertura de las macroalgas (arrecifes: n = 15msado sin arrecifes: n = 10) mediante
el método de puntos al azar (100 puntos; ver Bazaeet al. 2007) a partir de fotos
digitales. El tamafio de los cuadrados fue elegidfuecion de las dimensiones de cada
area. La hipodtesis nula de no diferencias en algmbaje de cobertura de macroalgas y
espacios desnudos se comparé para cada supeditienctest de t con aproximacion

para varianzas heterogéneas (“test tc”, Zar 1999).

Efecto de consumidores grandes en los arrecifes Beenigmaticusy en el

sedimento.

Para evaluar el efecto de los consumidores grageldscieron experimentos de
exclusion con cajas en cada area: superficie &ategi sedimento sin arrecifes
(diciembre 2006 - febrero 2007). El disefio incldy&ratamientos (n = 10 réplicas por
tratamiento): (1) exclusion total de los consumédograndes; (2) exclusiones parciales,
y (3) controles. Las cajas midieron 20 x 20 x 15 (@ango x ancho x alto) en los
arrecifes y 60 x 60 x 50 cm en el sedimento. Lasaféos de las cajas se decidieron de
acuerdo a trabajos previos (ver Schwindt et al12@duschetti et al. 2009, Martinetto
et al. 2011a) y a las dimensiones de cada arearedaplastica con la que se

construyeron las cajas fue la misma (tamafio deamalcm) asegurando un flujo de
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agua y un grado de exclusion similar (ver Comd.e2@06). Las cajas fueron sujetadas
al sustrato mediante estacas de madera en susegélias exclusiones parciales tenian
dos lados opuestos abiertos, y actuaron como ¢axperimental, permitiendo el paso
de cangrejos y peces. Los controles fueron marcadakante estacas en los vértices.
Las unidades experimentales se colocaron en anégdalmente sin macroalgas. La
cobertura de macroalgas se midio al final del arperto que durd 30 dias, mediante el
meétodo de puntos al azar ya descrito. Los porantig cobertura de macroalga fueron
analizados mediante ANOVAs de 1 via para cada espgeanacroalga bajo la hipotesis
nula de no diferencias en el porcentaje de colzredia entre tratamientos. Cuando
no se observaron diferencias en las abundanciagaspeitras fuentes de variabilidad
sobre los parametros observados fueron considesddmse a los resultados de las
pruebas de hipotesis de las varianzas (ver FrgdeyriRusak 2008), que se llevaron a
cabo en el desarrollo de los ANOVAs (ver Capitu)p Wi que fueron debidamente

informadas en esos casos.

Dado que los resultados de los experimentos poueia® afectados por los efectos
indirectos de los consumidores (ej., cambios eablandancia de la macrofauna entre
unidades experimentales, ver Thrush et al. 199458m06 en cada unidad experimental
la abundancia de macrofauna (anfipoddsleobia spp. y cangrejos chicos), que se
recolectd con un cilindro de PVC (diametro: 10 ¢ango: 5 cm) durante la marea baja
(altura aproximada de la columna de agua ~ 0.5 deh)centro de cada unidad
experimental, incluyéndose al alga cuando estueegmte. La muestra se tamiz6 (500
pum), y los organismos retenidos fueron identificagiacontados. La hipoétesis nula de
no diferencias en la abundancia de herbivoros ematamientos se evaludé con

ANOVAs de 1 via (Zar 1999).
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También la disponibilidad de sustratos (ver Capitdl) pudo afectar el
asentamiento de las macroalgas en el sedimentrrgicifes. Por lo tanto se estimo el
namero de valvas (con alga y sin alga) en las desl@xperimentales del experimento.
Luego, se cuantifico la relacion entre el nUmervalgas y la cobertura de macroalgas
mediante una correlacion entre ambas variables @esPearson; Zar 1999) y se
evaluaron las posibles diferencias en la abundadeiavalvas entre tratamientos
poniéndose a prueba la hipotesis nula de no dif&erentre tratamientos mediante un
ANOVA de 1 via (Zar 1999). Finalmente, para relatwv el efecto de la abundancia de
valvas en el porcentaje de cobertura de macroatgagividio la cobertura de
macroalgas por el nimero de valvas en cada unidpdrimental y se evalud la
hipoétesis nula de no diferencias en el porcentajeabertura medio relativo al nimero

de valvas mediante un ANOVA de 1 via (Zar 1999).

Efectos de los consumidores chicos y de los nutrtes en la biomasa de
Polysiphonia subtilissma y Cladophora sp.

Los efectos de los consumidores chicos y de losemi¢s se evaluaron a partir de
los cambios en la biomasa de las macroalgas masdabies,P. subtilissimay
Cladophorasp., en un experimento de crecimiento con los sigas tratamientos (n =
8 por tratamiento; durante febrero y marzo de 20(9)+consumidores, +nutrientes,
(2) +consumidores, —nutrientes, (3) -consumidotesjtrientes, (4) -consumidores -
nutrientes. Las especies de macroalgas seleccionadas corrésfmonda las mas
abundantes y conspicuas del ensamble macroalgalcarseteriza la laguna (ver
Capitulo 1). La biomasa de macroalga se midi6 aytdsspués de un periodo de 15
dias de incubacion en cajas de acrilico transpas€fargo: 20 cm; ancho: 20 cm; alto:

15 cm; Fig. 3.1) en el campo. Para excluir los nondores chicos, dos caras opuestas
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de las cajas se matuvieron cubiertas con una égtigd (tamafio de malla: 1 mm; Fig.
3.1 A). La malla de la red de las cajas que nougacl consumidores midié 15 mm,
permitiendo su entrada (Fig. 3.1 B). En todos ksos, la malla de red era transparente
y de estructura extremadamente fina para evitaotabra. Para los tratamientos de
fertilizacion (+nutrientes) se manipularon las amtcaciones de N y P mediante tubos
perforados de PVC (longitud: 17 cm, perforaciodesim) colocados fijos en el centro
de las cajas (Fig. 3.1 Ay B) y rellenos con agaigeiecido (1M KNQ. 1M NHA4CI, y

1M KH,PQy; ver Martinetto et al. 2011b). Los tratamientosfsmilizantes (-nutrientes)
llevaron los mismos tubos, pero rellenos con ageesriquecer. Las cajas se ataron a
una linea flotante sujeta a estacas de maderayaypaba un area aproximada de 20 m
(distancia entre estacas: 1,5 m; Fig. 3.1 C), Vispiaron diariamente para evitar el
crecimiento de incrustaciones. El arreglo de Igascpermitia que flotaran libremente a
no mas de 0,4 m sobre el sedimento durante lasasial@s, y que descansaran sobre el
mismo en la marea baja. Las macroalgas se recalactan los arrecifesP(
subtilissima y en el sedimento de areas sin ell@af@ophorasp.) y se lavaron
cuidadosamente con agua de la laguna, removiendoalaofauna. Luego fueron
pesadas (~ 10 g, peso humedo, precision: 0,0laga €vitar la pérdida de biomasa
macroalgal, se mantuvo parte del sustrato al giaoa@s adheridas (arrecife o valva) y
fueron se envolvieron con una red (elastica y parente; malla: 20 mm; Fig. 3.1 Ay
B). La variacién en biomasa se calculé como la hiserfinal menos la biomasa inicial.
Se puso a prueba la hipétesis de no diferenciasa dsiomasa entre tratamientos

mediante un ANOVA de 2 vias por especies (Zar 1999)

El método de fertilizacion usado garantiza una gilifla lenta y constante de

nutrientes durante 15 dias (volumen: 53,4;cver Teichberg et al. 2008). De todas
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formas, se corrobor¢ la difusion midiendo la cotigEon de amonio dentro y fuera de
las cajas al final del experimento. Para estopseton muestras de agua que fueron
filtradas en el campo (Whatman GF/F) y congeladagediatamente hasta su analisis.
La concentracion de amonio (NH4+), medida con etodw® de azul de indofenol
(Solérzano 1969), fue usada como referencia. Sepammen primer lugar la
concentracion de amonio entre tratamientos median®®NOVA de 2 vias (Zar 1999).
Luego, para establecer diferencias en la concedtrade nutrientes entre los
tratamientos y el agua de la laguna, se agrupasotrdtamientos con y sin nutrientes y
se puso a prueba la hipétesis de no diferencida eoncentracion de amonio entre los
tratamientos fertilizados, no fertilizados y eraglia de la laguna con un ANOVA de 1

via (Zar 1999).

Finalmente, aunque el tamafio de malla de la redausa las cajas de exclusion es
efectivo en reducir el nimero de consumidores sh{ger Martinetto et al. 2011b), se
corroboré su efectividad cuantificando la abundande macrofauna en los
tratamientos. Para esto, se recolectd y contd afauna dentro de las cajas al final
del experimento. Los datos se compararon bajopldtésis nula de no diferencias en la
abundancia media de cada especie, entre los teattonj mediante ANOVAs de 2 vias

(Zar 1999).

Resultados

Cobertura de macroalgas en la superficie arrecifay en el sedimento de areas

sin arrecifes

En los arrecifes el porcentaje de sustrato cubfotd. subtilissimga60,4%, EE =

4,8) fue mayor que el desnudo (44,3%, EE = 5;34@,29, p < 0,05). En el sedimento
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sin arrecifes no hubo diferencigslddophorasp. = 54,6, EE = 7,51; desnudo = 46,7%,

EE = 5,9; tgg = 0,68, p > 0,05).

Efecto de los consumidores grandes en los arrecifgsF. enigmaticusy en el

sedimento.

En la superficie arrecifal, los consumidores granae afectaron &. subtilissima
(ANOVA, 1 via, datos log transformadosy 7= 0,03; p > 0,05; Fig. 3.2 A) y
Cladophorasp. (ANOVA de 1 via, datos transformados a ranggs;= 0,84; p > 0,05;
Fig. 3.2 B), aunque la cobertura de ambas macrealga mas variable en las
exclusiones parciales (Levene, p < 0,05). En elnssuto de areas sin arrecifes, la
cobertura de&Cladophorasp. fue menor en las exclusiones (ANOVA de 1 d&os log

transformados, £7= 37,41; p < 0,05; Tukey HSD, p < 0,05; Fig. 3.2 C)

No hubo diferencias en la abundancia de la maanafamtre los tratamientos del
experimento de exclusion sobre la superficie dab¢ANOVAs de 1 via; anfipodos:
F..7=1,81; p > 0,05Heleobiaspp.: k27= 0,22; p > 0,05C. angulatuschicos, datos
transformados a rangos; &7= 3,36; p > 0,05; Fig. 3.3). La varianza entreamaentos
no fue diferente para los anfipodosigleobiaspp. (Levene, p > 0,05), pero fue mayor
en las exclusiones pafa angulatugLevene, p < 0,05). En el experimento de exclusion
en el sedimento sin arrecifes, se encontraron salviduos deHeleobia spp., sin
diferencia en su abundancia media (ANOVA, 1 vigg/E 3,26; p > 0,05) o varianza
(Levene, p > 0,05) entre tratamientos (Fig. 3.4H)bo una correlacién positiva entre
el nimero de valvas y las macroalgas (r= 0,4630,9 < 0,05).

El nimero de valvas fue mayor en las exclusionesglas que en las exclusiones
totales (ANOVA de 1 via, F7= 6,51; p < 0,05; Tukey HSD, p < 0,05; Fig. 3.4 B).
porcentaje de cobertura medio, relativo al nimeeovdlvas, fue menor en las
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exclusiones (ANOVA de 1 via, datos In transformades;= 9,28; p < 0,05; Tukey

HSD, p < 0,05: Fig. 3.2 D).

Efectos de los consumidores chicos y de los nutrtes en la biomasa de
Polysiphonia subtilissima y Cladophora sp.

Durante el experimento de crecimiento, la biomas@a. dubtilissimase incrementd
en todos los tratamientos, pero mas con consunsad@BOVA de 2 vias, datos In
transformados; consumidores;’k = 4,34; p < 0,05; nutrientes;.fz = 0,12; p > 0,05;
consumidores x nutrientes:1. /s = 0,71; p > 0,05; Fig. 3.5 A); la biomasa de
Cladophora sp. disminuy6é en todos los tratamientos, pero na@s eonsumidores
(ANOVA de 2 vias; consumidores; fs = 5,48; p < 0,05; nutrientes; g = 0,37; p >

0,05; consumidores x nutrientes;2k= 3,88; p > 0,05; Fig. 3.5 B).

En las cajas coR. subtilissimala concentracion de NH4+ al final de experimento
fue mayor en los tratamientos fertilizados (ANOVA,vias, datos transformados a
rangos; nutrientes:1 hg= 7,67; p < 0,05; consumidores;dg= 0,48; p > 0,05; nutrientes
x consumidores: g = 0,04; p > 0,05; Fig. 3.6). Luego, la concentracie NH'
(tratamientos de consumidores agrupados en tratémsiee fertilizacion, ANOVA de 1
via, datos log transformados, 7= 3,50; p < 0,05; Tukey HSD, p < 0,05) fue mayor en
los tratamientos fertilizados (cc media= 8,88, EE = 1,42) que en los no fertilizados
(cc media= 6,17M, EE = 0,65) o fuera de las cajas (cc media = pM4EE = 0,56).

En las cajas de acrilico coR. subtilissima la abundancia de los anfipodos
(ANOVA de 2 vias, datos In transformados; consum@go F.os = 4,86, p < 0,05;
nutrientes: ks = 1,31; p > 0,05; consumidores x nutrientesisE 0,06; p > 0,05) y de
C. angulatustANOVA de 2 vias, datos transformados a rangossamidores: Fzg =
25,46; p < 0,05; nutrientesi.fs = 0,04; p > 0,05; consumidores x nutrienteg;sF=
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1,94; p > 0,05) fue menor en las exclusiones (Big.A y B). Heleobiaspp fue mas
abundante en los tratamientos fertilizados (ANOMVA Al vias; consumidores; s =
0,36; p > 0,05; nutrientesi ks = 6,67; p < 0,05; consumidores x nutrientesisE 1,13;

p > 0,05; Fig. 3.7 C). En el experimento oBGtadophorasp., la abundancia de los
anfipodos fue mayor en los tratamientos fertilizaddNOVA de 2 vias, datos
transformados a rangos; consumidoressE 5,45; p > 0,05; nutrientes; fs = 2,89; p

< 0,05; consumidores x nutrienteg;k= 0,22; p > 0,05; Fig. 3.7 D). La abundancia de
C. angulatusfue menor en las exclusiones (ANOVA, 2 vias, ddtasformados a
rangos; consumidores:i.fg = 68,71; p < 0,05; nutrientes:i4g = 0,07; p > 0,05;
consumidores x nutrientes;j.4g = 0,07; p > 0,05; Fig. 3.7 E) y no hubo diferesaa la
abundancia deleleobiaspp entre tratamientos (ANOVA de 2 vias; consumidoFess

= 0,33; p > 0,05; nutrientesy.fs = 2,28; p > 0,05; consumidores x nutrienteg;sk=
1,28; p > 0,05 Fig. 3.7 F). La abundanciaHigleobiaspp. fue mas variable en los

tratamientos “-consumidores+nutrientes” (Leveng,(05).

Discusion

Durante este capitulo se observé que los consuesidgnandes incrementaron la
biomasa de las macroalgas en el sedimento sinifagg€ladophorasp.), pero no
afectaron las macroalgas sobre la superficie &at€Bl. subtilissimay Cladophorasp.);
los consumidores chicos, afectaron positivamente. aubtilissima(principalmente
anfipodos y cangrejos chicos) y negativament€ladophora sp. (principalmente

cangrejos chicos); no hubo efecto del agregadaitieentes.

Los consumidores chicos (macrofauna: anfipodoscodas y cangrejos menores a

1 cm) usualmente habitan en el talo macroalgaliysalalimentan. Los consumidores
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grandes (aves, peces y cangrejos mayores a 1 onparabio las comen o dafan

buscando el alimento dentro de los talos (Hay etl889); en ambos casos, por
consumo o disturbio, la actividad de alimentacidlede afectar a las macroalgas (ej.
Lodge et al. 1994, Bruno y O’Connor 2005). En dsiédajo, las macroalgas en la
superficie arrecifal no fueron afectadas por lossomidores grandes. Esto podria
deberse, entre otras cosas, a que presentan bajadaacias o eficiencia de consumo
(ver Menge 1992). Por ejemplo, el p8&z parri, que podria disturbar las macroalgas
cuando se alimenta entre los tubos de los arre@@schi y Morri 1996), es poco

abundante en la laguna (Bazterrica, obs. per.u &ez, el crecimiento en biomasa de
las macroalgas fue mas variable cuando los conswesdyrandes estuvieron presentes.
Por lo tanto, otros factores, como variaciones @&nalbundancia macrofaunal por
consumo (ej, Hamilton et al. 2006, Korpinen et28l07), o variaciones no controladas
(ej., migraciones desde y hacia las cajas, ver sthret al. 1994), pudieron ser

importantes. Por ejemplo, la abundancia de los regpgy chicos no fue homogénea
entre los tratamientos, sugiriendo que las cajasigo afectar su movimiento (ej., las

cajas podrian atraparlos u ofrecer proteccion ylsaradicional). Sin embargo, a pesar
de estas fuentes de variabilidad, el desarrolldademacroalgas sobre la superficie
arrecifal no estaria sujeto a disturbios debidola @actividad de los consumidores

grandes como peces, aves y cangrejos grandes.

En el sedimento de areas sin arrecifes, restriegiacceso de los grandes
consumidores favorecio la formacion de parcheslgjas. La cobertura de algas verdes
fue mayor en los tratamientos control, encontraadpge la abundancia de cangrejos
(Bazterrica, obs. per.) y de valvas fue mayor asnebkclusiones parciales. Esto sugiere

un efecto indirecto de los cangrejos sobre las oadgas, que podria estar mediado por
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la disponibilidad de sustratos (i.e. valvas) dadee dos cangrejos aumentan la
disponibilidad de valvas superficiales al removeisedimento (ver Schwindt et al.
2001). Las aves, y los peces también pudieron ibontrcon este patron (ej. aves:
Freudendahl et al. 2010; peces: Thrush et al. 1g®%ue las aves (ver Bruschetti et al.
2009) y ciertos peces, especialmeviteplatanus O. argentinensisp. orbignyanus O.
darwinii, remueven el sedimento al comer (ver Cousseal. €0@1). Pero también
podrian consumir cangrejos, aunque no se ha eadontfecto de las aves en la
abundancia de la epifauna (ver Bruschetti et aD920Acorde a esto, los resultados
muestran que no hubo diferencias en la abundarecika anacrofauna debidas a los
consumidores grandes, al menos para los caradelesbiaspp. (Unica presente). Por
lo tanto, los consumidores de mayor talla, favaieceel desarrollo de las macroalgas,

probablemente al mantener cierta disponibilidadaleas para su asentamiento.

No se observé un incremento en la biomas# dsubtilissimay Cladophorasp.
cuando fueron expuestas a concentraciones altaB geN. Considerando que la
fertilizacion fue efectiva, dado que la concentiacde nutrientes fue mayor en estos
tratamientos, la ausencia de efecto podria delzecteos factores. Por ejemplo, a que
las concentraciones logradas no alcanzaron el urphra obtener una respuesta (ver
Lapointe 1997). Pero también podria deberse atestatricional de las macroalgas
que determinaria una respuesta fisiologica en badsereserva de nutrientes del talo,
Pedersen y Borum 1996, 1997). Finalmente, cient@sacciones con los consumidores
también podrian ser importantes. Por ejemplo, eas deCladophorasp., los efectos
positivos de los nutrientes pudieron ser contrastgobr un consumo selectivo de los
talos fertilizados (ver Worm et al. 2000), ya qeeescontrdé un efecto negativo de los

consumidores y una abundancia mayor de anfipodttedgobiaspp. en los tratamientos
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fertilizados. Par#. subtilissimase encontré un efecto positivo de los consumglere

la biomasa, que fue mas variable sin el agregadmudentes. A su vez, sin

consumidores, y con nutrientes, el aumento en l@anfae mas homogéneo. La
variabilidad observada sugiere que la biomasB.dwibtilissimgpodria ser afectada por
los nutrientes y los consumidores. Por ejemplo, Hesbivoros pueden estimular el
crecimiento del alga al remover los epifitos (ajsgb 1988, Kamermans et al. 2002),
contrariamente a los nutrientes, que podrian ekl crecimiento de los mismos

(Vogt y Schramm 1991).

En resumen, los resultados de este capitulo mneatgaunos mecanismos que
controlan la distribucion y abundancia de las malgas en los arrecifes y en el
sedimento de areas sin ellos. Mientras que losumoicwres grandes no afectan el
desarrollo de las macroalgas en los arrecifes &ig. A), los consumidores chicos
(principalmente anfipodos y cangrejos) podrian aredil efecto positivo de los
arrecifes sobrd®. subtilissimaal favorecer su desarrollo (Fig. 3.7 B). Pero temb
podrian existir efectos negativos que contribuyda farmacion de parches desnudos.
En este trabajo se evaluaron los efectos de losucaidores chicos en las plantas
maduras, pero el consumo puede afectar otras etdplhsdesarrollo, como el
reclutamiento y los primeros estadios (ej. Vadaalefl992, Diaz-Pulido y McCook
2003); por ejemplo, especies coideleobiaspp. (ver Canepuccia et al. 2007), podrian
consumir o dafar los propagulos algales durant®redjeo. Otros mecanismos (ej.
desprendimiento de los extremos de los tubos dgqusibs cubiertos con densas matas
de P. subtilissimaBazterrica, obs. per.) también podrian ser ingmbes. Pero, en los
arrecifes, la proporcion de areas desnudas es nmpmida proporcion de las areas

cubiertas por macroalgas, por lo tanto, resultan suoperficie apropiada para el
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desarrollo deP. subtilissima En el sedimento sin arrecifes, los consumidofesos
podrian tener efectos negativos al consumirlas. (Big C). En estas areas, los
consumidores grandes contribuirian a mantenerdaddncia de valvas donde las algas

crecen favoreciendo su abundancia (Fig. 3.7 D, E).

Estas interacciones determinarian la abundandiasdmacroalgas, el estado de las
matas (ej, grado de epibiosis), y la heterogenesdpacial (ej. parches de algas con y
sin macroalgas). Interacciones similares se obsarven el sedimento entre arrecifes,
en donde el consumo contribuye con la exclusiénlade macroalgas verdes del
sedimento entre arrecifes (Capitulo 1). Por loaafds resultados sugieren que los
efectos de este organismo invasor estarian medpatastras fuerzas que estructuran la
comunidad, y muestran que la direccion y balanceestes efectos variaron en su
interaccion con el invasor (ej. los efectos negatide la consumidores chicos en el

sedimento sin arrecifes pero positivos en la superdrrecifal).
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Figuras

Tapon de goma y tubo de PVC

A | B -
| Macroalgas .
Mallade red: 1 mm Malla de Ed: 15 mm
C _ ] (1
Estacas Linea
flotante Bova

Nivel
del
agua

Caja
Sedimento -

Figura 3.1 Esquema de las cajas de acrilico (20 x 20 x 15largo x ancho x alto)
usadas en los experimentos de exclusion de mao@fawagregado de nutrientes. La
sombra es sélo ilustrativa. EA)(se muestran las cajas sin consumidores \B&haé

cajas con consumidores. En ambas se muestra lacidsicdel tubo de PVC. E€] se

esquematiza el montado de las cajas a la linenfkmt
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Figura 3.2 Porcentaje de cobertura d&) (Polysiphonia subtilissimg (B) Cladophora
sp. en la superficie arrecifal; y d€)(Cladophorasp. en el sedimento sin arrecifes, en
los experimentos de exclusién de consumidores ggafele X). End) se muestran el
porcentaje de cobertura ddadophorasp. relativo al nimero de valvas. Las letras
muestran diferencias (en este caso: Tukey HSDQ05) entre los tratamientos, siendo
"a" la media mas grande; no se utilizaran letrasamo de no encontrarse diferencias.

Se muestran los grupos de consumidores excluidoadatratamiento.
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Figura 3.3 Abundancia media de anfipodos, del carateleobiaspp. y del cangrejo
Cyrtograpsus angulatushico (series) en los tratamientos de exclusignesntrol (eje
X) en las superficies arrecifales para el expertmele los consumidores grandes. La
abundancia de anfipodosHeleobiaspp. estan referidas al eje de la izquierda. La

abundancia d€. angulatusesta referida al eje de la derecha.
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Figura 3.4: Abundancia media deA] el caracolHeleobiaspp. y B) valvas, en los
tratamientos de exclusién y controles (eje X) eseelimento de areas sin arrecifes para
los consumidores grandes. EB) (se muestran las diferencias (Tukey HSD, p < 0,05)

entre tratamientos.
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A: Polysiphonia subtilissima
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a 4 ] + nutrientes
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Figura 3.5 Variaciones en la biomasa dé)( Polysiphonia subtilissimay (B)
Cladophorasp. dentro de las cajas de acrilico en los tratastmsede exclusion (eje X),
con o sin fertilizante (series). Se estimo la v@éia como la diferencia entre la biomasa
final y la inicial, por lo tanto valores positivasdican un aumento de biomasa, y los
valores negativos muestran una disminucion. Encaste, enA) y (B) se muestran las
diferencias (ANOVAs de 2 vias, p < 0,05) entre lwatamientos con y sin
consumidores.
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Figura 3.6: Concentracion media de amonio (NJHentro de las cajas de acrilico en el
experimento corPolysiphonia subtilissiméliltimo dia). En este caso, se muestran las

diferencias (ANOVA de 2 vias, p < 0,05) entre ladamientos de fertilizacion.
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Figura 3.7: Abundancia media de anfipodos, del cang@jdograpsus angulatug del
caracolHeleobiaspp. dentro de las cajas de acrilico en el expatongonPolysiphonia
subtilissima(A, B y C, respectivamente), y dentro del experimento Ctadophorasp.
(D, E y F, respectivamente) para los tratamientos de comkuss (eje X) y
fertilizacion (series). Se muestran las diferen¢ESOVAs de 2 vias, p < 0,05) entre

los tratamientos de consumidorés B y E) y nutrientesC y D).
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Figura 3.8 Esquema de los efectos discutidos en este capituml la superficie
arrecifal, para los consumidores granda} y para los consumidores macrofaunales
(B); y sobre el sedimento de areas sin arrecifes, lparconsumidores chico8)(y los
consumidores grandeB (y E). Las flechas indican el sentido del efecto: gesitivo,

(=) negativo, (£) neutro.
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Capitulo 4. Efecto de las macroalgas sobre la dinaoa de crecimiento

de Ficopomatus enigmaticus.




Resumen

Las macroalgas pueden afectar el reclutamientbicigpomatus enigmaticugpor
ejemplo, compitiendo por nuevos sustratos u ofrelerefugio adicional a partir del
talo; también pueden afectar el desarrollo deddéviduos adultos al crecer sobre los
arrecifes, por ejemplo, disminuyendo la desecaeidtas mareas bajas o interfiriendo
mecanicamente el filtrado. De esta forma, la preaae las macroalgas podrian afectar
el desarrollo de los arrecifes, y por ende, lasratciones entre ambos grupos. Para
investigar estas posibles vias de interaccion sduév(l) la competencia entre las
macroalgas yF. enigmaticusen la colonizacion de nuevos sustratos; y (2) el
reclutamiento, (3) la elongacién de los tubos y éll)estado de condicién de los
individuos deF. enigmaticusen presencia y ausencia de macroalgas. Los raassjr
experimentos mostraron que no hubo competenciantdural reclutamiento sobre
nuevos sustratos, pero que las macroalgas tuvedemtos positivos en el reclutamiento
deF. enigmaticusen la superficie arrecifal, promoviendo un alarganto del tubo y un
aumento del estado de condicidon de los poliqudtos. resultados sugieren que las
macroalgas favorecen el desarrollo de los arreeifean proceso de retroalimentacion

de ingenieria ecosistémica.
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Introduccion

Las macroalgas pueden afectar la estructura dedaminidades por diferentes
mecanismos (ej., como ingenieras ecosistémicasianmtedprocesos de asimilacion y
disimilacién, por aportes tréficos; ver Capitulo B la laguna costera de Mar Chiquita,
las macroalgas afectan la abundancia macrofaubat $a superficie arrecifal, y en el
sedimento de las areas sin arrecifes (Capitul®@).lo tanto, las macroalgas también

podrian afectar el desarrollo BeEopomatus enigmaticus

Las macroalgas ¥. enigmaticuspodrian interactuar durante el reclutamiento al
competir por el sustrato (ej., valvas del sedimewto capitulo 1 y Schwindt e Iribarne
2000). Pero también, cuando crecen sobre los Bsecnediante un posible efecto de
retroalimentacion (i.e., causa y efecto de los g¢asnstructurales inducidos por el
ingeniero ecosistémico en su propio desempeio,sJenal. 1997). Por ejemplo, las
macroalgas podrian favorecer o interferir el rechiento dd-. enigmaticusen las areas
que ocupan (ej., macroalgas como ingenieras eéosss, ver Capitulo 2). También
podrian afectar positiva o negativamente a losviddos deF. enigmaticuscambiando
su forma corporal y su resistencia hidrodinamicsealusados como sustrato (ver Wahl
1989); o modificando su balance energético (ejsitpamente: mediante cambios en
las condiciones hidrodinamicas y en la concentracié alimento, ver Rabaut et al.
2007; negativamente: por interferencia del filtrager Dittman y Robles 1991).

En particular, los tubos dE. enigmaticusexhiben diferentes morfologias de
acuerdo a las condiciones ambientales (Bianchi wiN001, Schwindt et al. 2004a), a
ciertos procesos fisiolodgicos (ej., pueden crecenas durante la gametogénesis o0 en

periodos de asentamiento larvario; Obenat y PeZ&84, Bianchi y Morri 1996), y a
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las interacciones con otros organismos (ej., coemgéd con otros organismos sesiles,
Straughan 1972). También, la biomasa de las pdltasdas puede variar (ej.,
incrementarse en condiciones apropiadas de tempgnatconcentracion de nutrientes,
Schwindt et al. 2004b). Por lo tanto, los efectedat macroalgas sobife enigmaticus
podrian reflejarse en la colonizacién de nuevosratos, en el reclutamiento en areas
con y sin macroalgas, y también en la morfologitoddubos secretados (ver Bianchi y
Morri 2001) y el estado de condicion de los poligse(ver cambios en biomasa;

Schwindt et al. 2004b).

Considerando que la colonizacién de nuevos sustedouna via por la cual los
arrecifes aumentan su abundancia en la laguna (8d¢hw Iribarne 2000); que el
agregado de nuevos individuos a la superficie datezs un mecanismo por el cual los
arrecifes aumentan su tamafio (Bianchi y Morri 199@ue los cambios en la forma de
los tubos y biomasa de los poliquetos pueden afetitas procesos que dependen de la
forma y estado corporal, como la fertilidad y lagwccion de gametas (ej., Dittman y
Robles 1991, Charles et al. 2003), las macroalghsnodificar estos parametros,
podrian afectar el desarrollo de los arrecifes.eSte contexto, el objetivo de este
capitulo fue determinar la importancia de los efectle las macroalgas en el
reclutamiento y crecimiento de& enigmaticusPara esto, se investigd la competencia
entre las macroalgas fy. enigmaticusen la colonizacion de nuevos sustratos; y los
efectos de las macroalgas solife enigmaticus comparando el reclutamiento, la
elongacién de los tubos y el estado de condicidn,peesencia y ausencia de

macroalgas.
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Materiales y métodos

Competencia entreFicopomatus enigmaticus y las macroalgas en el

reclutamiento sobre sustratos duros

Una forma de evaluar la competencia durante elitacliento entre las macroalgas
y F. enigmaticuses comparar sus abundancias medias durante laizad@n de
nuevos sustratos (de aqui en adelante “ndcleoafn €sto, se monitored este proceso
en valvas del caracohdelomelon brasilianaLamarl 1811 inicialmente desnudas
(principal nacleo seleccionado pét enigmaticus Schwindt e Iribarne 2000). Las
valvas (n = 30; largo entre el apice y el canalrsif variable entre 8 a 14 cm; Fig. 4.1
A) fueron recolectadas desde C.E.L.P.A. hacia lzalae la laguna (Fig. 1 C). En el
campo, se cepillaron, numeraron y dispusieron soble sedimento, atadas
individualmente a estacas de madera (altura: Zom)un hilo de nylon (longitud: 1 m)
adherido al 4pice de las valvas con una pequeiita bel masilla epoxy. Las estacas de
madera se enterraron en el sedimento (profunditlaadt) en una linea intermareal
paralela a la costa (~ 6 m; profundidad media ereandaja = 0,93 m, EE = 0,10,
medida durante 11 dias en enero de 2008) ubicadalarcosta y el limite de un &rea
con arrecifes en San Gabriel (Fig. 1 B). El experito comenz6 en octubre de 2007, y
en diciembre de 2007 y enero, febrero, abril, juagosto y octubre de 2008, se estimo
visualmente la abundancia &e enigmaticugnumero de reclutas) y macroalga (% de
cobertura). Teniendo en cuenta que el reclutamipa&ale ocurrir en diferentes zonas
de las valvas, se discrimind entre la parte intgreaterna (Fig. 4.1 A). Se comparé el
uso de las valvas por ambas especies poniendo ebgra hipotesis nula de no
diferencias en su abundancia media de cada grulmlaago de los meses y en cada

cara de la valva con ANOVAs de medidas repetidas 10; Zar 1999). El supuesto de
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esfericidad se evalu6 con el test de Mauchley;aso ce no cumplirse, se llevo a cabo
un ajuste de Greenhouse—Geisser Epsilon (GGE) dobrgrados de libertad (ver

Crowder y Hand 1999).

Durante el desarrollo del experimento se observiedutamiento del cirripedio
Balanus improvisuy la presencia del cangref@yrtograpsus angulatudentro de las
valvas. Ambas especies podrian afectar los resdtgubr ejemplo, por competencia
(ej., cirripedios, ver Anderson 1999) o por consuyndisturbios (ej., cangrejos, ver
Botto e Iribarne 1999). Por lo tanto, se evaluérdtacion entre la cobertura de
macroalgas y la abundancia de cirripedios (estimadeno el numero de
individuos.valvd) en la cara externa de las valvas, y eRtrenigmaticus la presencia
de cangrejos (nimero de cangrejos.va)\en el lado interno, mediante correlaciones de

Spearman (Zar 1999).

Efectos de las macroalgas en el reclutamiento ékcopomatus enigmaticus

El efecto de las macroalgas en el reclutamientb.dmigmaticusse evaludé sobre
los nucleos de la laguna y sobre la superficiecdale Sobre los nlcleos, se cuantificd
la abundancia de las macroalgas (% de cobertutagfjioy deF. enigmaticugnimero
de tubos.ntcled) en diferentes nicleos recolectados al azar déradas aleatorios (25
X 25 cm; n = 100; enero 2008). De cada cuadrades®#ectd un nicleo de cada tipo
presente: valvas ddactra isabelleanade Tagelus plebeiysdeA. brasilianay "otros"
(i.e., trozos de plésticos, vidrios, etc; ver Sctdtie Iribarne 2000). Para las valvas, se
estimo la posicion de recoleccién: "convexa", cbla@o interno de la valva, o manto,
hacia el sedimento (Fig. 4.1 A, By C); "concawan el lado externo de la valva hacia
el sedimento (Fig. 4.1 A, B y C) y "sagital" (vals@mienterrada o vertical). La

abundancia de macroalgas y He enigmaticusse estimé discriminando entre lado
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interno o externo de la valva (ver Fig. 4.1 A, BE) Por lo tanto, las macroalgas-y
enigmaticusse encontraron en las siguientes posiciones:.ofiyexa-externa (valvas en
posicidbn convexa, con los organismos hacia el €@)),convexa-interna (valvas en
posicion convexa, con los organismos hacia el sedtio), (3) cOncava-externa (valvas
en posicion concava, con los organismos hacialgly9d) concava-interna (valvas en
posicidbn concava, con los organismos hacia el sadm). El desarrollo de las
macroalgas ¥. enigmaticusen los diferentes tipos de ndcleos, se comparé@Epdo a
prueba la hipotesis nula de no diferencias en la@déncia de ambos grupos entre
nacleos mediante ANOVAs de 1 via (Zar 1999). Suribdiscion en las valvas se
compard, evaluando la hipétesis nula de no diféasnen la abundancia para las
posiciones definidas, mediante ANOVAs de 2 viast@i@s: posicion y lado de la
valva; Zar 1999). Dado que la posicion sagital s@aonsiderd para las valvasiMe
isabelleanay T. plebeius se observo graficamente la presencia o ausenegia d
macroalgas Y. enigmaticusCuando no se observaron diferencias en las ahaiada
medias, otras fuentes de variabilidad sobre losarmpetros observados fueron
consideradas en base a los resultados de las prdelapoétesis de las varianzas (ver
Fraterrigo y Rusak 2008), que se llevaron a cabel elesarrollo de los ANOVAs (ver

Capitulo 1), y que fueron debidamente informadassers casos.

Sobre la superficie arrecifal, se comparé el rachiénto de-. enigmaticusentre
areas con y sin macroalgas. Debido a la dificuladdentificar nuevos individuos en la
matriz arrecifal, se realizaron trasplantes de seqos de arrecife con tubos vacios,
estimandose la abundancia de reclutas medianteorgea directo de tubos con
individuos vivos. Los segmentos de arrecife seagtton con un tubo de PVC

(diametro: 5 cm; alto: 15 cm) del centro de aress reacroalgas de arrecifes
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seleccionados al azar, y se dejaron fuera del agwa semana. Luego, fueron
implantados en el centro de areas con y sin magasaln = 20 por tratamiento) de
arrecifes seleccionados al azar y al comienzo déplaca de reclutamiento de
enigmaticus(octubre 2009; Obenat y Pezzani 1994). Semanaémeet controlo la
presencia de reclutas mediante la extraccion daafgréplicas que fueron debidamente
reemplazadas por piezas en iguales condicionegbServaron reclutas en la primer
semana de enero (2010). En ese momento, se regoleclos segmentos y se
cuantificaron los reclutas bajo lupa (3x y 20x x}4(Be puso a prueba la hipotesis nula
de no diferencias en la abundancia media de reclgmamero de individuos.unidad
experimental) entre areas con y sin macroalga mediante urdéeston aproximacion

para varianzas heterogéneas ("test tc ", Zar 1999).

Crecimiento y estado de condicién dEicopomatus enigmaticus en presencia o

ausencia de macroalgas

Los efectos de las macroalgas sdbrenigmaticugpueden reflejarse en diferencias
en el crecimiento individual de los tubos (ver Biany Morri 2001, Schwindt et al.
2004b) en areas con y sin macroalgas. Para eviauglongacion de los tubos y el
estado de condicién de enigmaticuentre areas con y sin macroalgas, se recolectaron
al azar tubos de poliquetos de diferentes areay @m macroalgas (un tubo por cada
area). Las areas fueron seleccionadas de 30fegeldferentes (diametro medio = 4,62
m, EE = 3,83; ~ 3 m de la costa; profundidad mediante la marea baja= 0,57 m, EE
= 0,02, medido durante 20 dias en diciembre de )2@@8dos estaciones: verano
(diciembre de 2008) e invierno (julio 2009). EInm&ro de tubos medidos, que se
corresponde con las areas muestreadas ("'verag®mafloage= 42; Mon macroalge— 46;

"INVIerno™: Nsin macroalg 40; Mion macroalg 26), difirié en funcion de la disponibilidad de
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parches de macroalga (menor en invierno) y en $bpidlad de tomar adecuadamente
las medidas que se detallan a continuacién. Conthdaele crecimiento se utilizé el
incremento en el largo del tubo (0,01 mm) entreeswos anillos peristomiales
(Straughan 1972); de aqui en adelante inter-ahilloy 11l (tomado de Schwindt et al.
2004b; Fig. 4.1 D. Las medidas se tomaron a pddirfotos digitales mediante el
programa ImajeJ 1.34 S (http://www.imagej.com).aPal analisis se incorpord una
cuarta medida: la distancia total (inter-anillo inter-anillo Il + inter-anillo IlI; de aqui
en adelante “largo total”; Fig. 4.1 C) dado querpmdesultar mas adecuada en términos
comparativos porque el numero de anillos perist@wmigue se forman por periodo de
crecimiento puede ser variable (Straughan 1972¢stdo de condicion (longitud.peso
secd; precision: longitud, 0,01 mm:; peso seco, 0,000%egestimé sobre los gusanos
dentro de los tubos (& agay Nsin aiga= 20). Los mismos se midieron mediante
fotografias digitales como fue descrito y se satam estufa (3 dias a 60 °C) para ser
pesados. Se evalud la hipdtesis nula de no difereen el crecimiento medio y en el
estado de condicion de los individuos, entre ammasy sin macroalgas, para cada

estacion, mediante test tc (Zar 1999).

Para evaluar si las diferencias encontradas ereeintiento de los tubos y en el
estado de condicion podrian deberse a las macsyadgarealizaron trasplantes de
poliquetos desde areas sin macroalgas hacia amasnacroalgas (verano: enero;
invierno: agosto; 2009). En cada caso, se tomafiosegmentos de arrecifes con un
cilindro de PVC como fue descrito. Los extremoslake tubos del segmento fueron
marcados con pintura no téxica, y se implantaroele®ntro de 12 areas con 100% de
cobertura de macroalgas, y en 12 areas sin maesoétgntroles). Las areas con y sin

macroalgas (ca. 40 &rfueron seleccionadas al azar de diferentes &sedl finalizar

114



el experimento (verano: 45 dias; invierno: 35 diss)corroboro la supervivencia de los
individuos trasplantados y se midi6 el incrementiom en largo de los tubos desde la
marca inicial y su estado de condicién (n = 4 tuposréplica). Se puso a prueba la
hipotesis de que no hubo diferencias en el creoimienedio y en el estado de

condicion de los poliquetos en areas con y sin oagas, para cada estacion, mediante

test tc (Zar 1999).

Finalmente, dado que el grado de agregacion deibas puede afectar su longitud
(la longitud de los tubos es inversamente propoati@l grado de agregacion; ver
Straughan 1972), se comparé el nimero de tuboswalides a simple vista en areas
con y sin macroalgas (con 1 cm de agua). Se cadsifle2 un namero menor de tubos
visibles en las condiciones de medicién indicanmenor grado de agregacion. El
muestreo se hizo por conteo directo de los polagjetn cuadrados de 25 x 25 crg,{n
alga Y Nsin aiga= 20) seleccionados al azar sobre la superficidifégentes arrecifes en
febrero de 2009. Se evalué la hipétesis nula deifecencias en el grado de agregacion

de los tubos entre areas con y sin macroalgas ntedia test tc (Zar 1999).

Resultados

Competencia entreFicopomatus enigmaticus y las macroalgas en el

reclutamiento sobre sustratos duros

La cobertura media de macroalgas (principalmdtaé/siphonia subtilissimay
algas verdes en baja abundancia) en los caracatggantados varié con los meses y el
lado de la valva (Tabla 4.1): fue mas abundantdigembre (2007) y octubre (2008),

en el lado externo de las valvas (Tukey HSD, mgdaslo de la valva, p < 0,05; Fig.
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4.2 A); el nimero medio de tubos #e enigmaticusvario con el lado de la valva

(Tabla 4.1): fue mayor en el lado interno (Fig. B)2

No hubo correlacion entre la abundancia de las oaégas y el nimero dB.
improvisus(lado externo de la valva= 0,33; P > 0,05) ni entre el nUmero medio de

cangrejos y de tubos dfe enigmaticuglado interno de la valvg= 0,31; p > 0,05).

Efectos de las macroalgas en el reclutamiento ékcopomatus enigmaticus

Hubo diferencias en la abundancia de macroalgasc{palmenteCladophorasp.)
y F. enigmaticusentre nucleos (ANOVA de 1 via, macroalgas: datassformados con
potencia = 0,17; f169= 12,6; p < 0,05F. enigmaticusdatos transformados a rangos,
Fs160 = 7,67; p < 0,05): las macroalgas fueron mas amiedaen las valvas dE.
plebeiusy M. isabelleana(Tukey HSD, p < 0,05; Fig. 4.3) ¥. enigmaticusue mas
abundante en las valvas de brasiliana (Tukey HSD, p < 0,05; Fig. 4.3). Las
macroalgas ¥. enigmaticuguvieron diferente distribucion en las valvas (AXA&S de
2 vias, Tabla 4.2): en las valvas THeplebeiuslas macroalgas fueron mas abundantes
en la posicién en el sedimento convexa (Fig. 4.4ef)tantoF. enigmaticusfue mas
abundante en la posicién céncava-interna (Tukey H#®Biciones x lados de la valva;
Fig. 4.4 A); en las valvas dd. isabelleanalas macroalgas fueron mas abundantes en
la posicidn convexa-externa (Tukey HSD, posicion&slos de la valva; Fig. 4.4 B), en
tanto F. enigmaticusestuvo practicamente ausente, sin diferenciasaesblindancia
media, y con mayor variabilidad en la posicién @@+interna (Levene, p < 0,05); en
la posicion sagital de las valvas Teplebeiusse encontraron macroalgas (Fig. 4.4 Ay
B); en las valvas dA. brasilianalas macroalgas fueron mas abundantes en la pasicio

convexa-externa (Tukey HSD, posiciones x lados alevdlva; Fig. 4.4 C) yF.
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enigmaticusen la posicion concava-interna (Tukey HSD, posicionesados de las

valvas; Fig. 4.4 C).

El reclutamiento dd~. enigmaticusen la superficie arrecifal fue mayor en los
segmentos trasplantados hacia areas con macrqatgas 2,83; p < 0,05; namero

medio de reclutas: con macroalgas= 3,17; EE = @jAlnacroalgas = 0,73; EE = 0,47).

Crecimiento y estado de condicién dEicopomatus enigmaticus en presencia o

ausencia de macroalgas

En verano, la longitud de los inter-anillos | y, Mel largo total, fue mayor en areas
con macroalgas, sin diferencias para el inter-aill(Tabla 4.3 A; Fig. 4.3 A), cuya
longitud fue mas variable en areas sin macroalgagefe, p < 0,05). En invierno, el
inter-anillo | tuvo una longitud mayor en areas coacroalgas (Tabla 4.3 B; Fig. 4.5
B), en tanto no hubo diferencias en la longitud imed en la varianza de los inter-
anillos 1l y 1ll y largo total (Tabla 4.5 B, Levenp > 0,05; Fig. 4.5 B). El estado de
condicion medio fue mayor en las areas con maaesadyn verano (¢ = 7,14; p <
0,05; Fig. 4.6 A); sin diferencias en el estadaaledicion medio o varianza en invierno
(tcs2=-0,12; p > 0,05; Levene, p > 0,05; Fig. 4.6 B).

Los poliquetos trasplantados mostraron mayor crieato en areas con algas en
verano (Tabla 4.3 A; Fig. 4.5 A); sin diferencias el crecimiento o varianza en
invierno (Tabla 4. 3 B, Levene p > 0,05; Fig. 4.6 Bo hubo diferencias en el estado
de condicion en ninguna estacion (verangs: +c0,40; p > 0,05; invierno: f¢=-1,49; p
> 0,05; Fig. 4.6 B), siendo mas variable en areas macroalgas (ambas estaciones;

Levene, p <0,05).
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La abundancia media de tubos visibles fue mayadireas sin macroalgas {1
8,59; p < 0,05; abundancia media de tubos: sin eaégat = 3,59; EE = 1,39; con

macroalga = 0,76; EE = 0,51).

Discusion

No se encontr0 interaccion entfe. enigmaticusy las macroalgas en el
reclutamiento sobre sustratos desnudos, pero eas eeviamente ocupadas por
macroalgas (valvas y superficie arrecifal) el reashiento dd-. enigmaticusue mayor.
En los arrecifes, el largo de los tubos y el es@el@ondicion de los individuos de

enigmaticufue mayor en areas con macroalgas.

Las macroalgas y los poliquetos serpulidos puedesenos competidores por el
sustrato disponible (Paine y Suchaneck 1983, Kapadya et al. 2001), sin embargo, en
este trabajo se encontré que entre las macroal§a®rigmaticusesta interaccion no
seria importante. Esto podria deberse a que lasalgas crecen principalmente en la
cara externa de las valvas de bivalvds (sabelleanay T. plebeiuy en tantoF.
enigmaticusrecluta en la zona interna del caraal brasiliana. Este patron fue
observado pard. enigmaticus sugiriéndose que podria deberse al refugio de los
consumidores (i.eC. angulatus Schwindt e Iribarne 2000). En este trabajo no se
encontrg relacion entre la abundancia del cangefngulatusy el nimero de reclutas
deF. enigmaticusdentro de las valvas, sin embargo, no se llevaroabo exclusiones
gue permitan concluir al respecto. No obstantepaja frecuenciaF. enigmaticus
coloniz6 la cara externa de las valvas de bivatt@ndo tuvieron macroalgas. Por lo
tanto, las macroalgas podrian modificar ciertos apatros que faciliten su

reclutamiento (ej. limitar la intensidad de luzr\&traughan 1972). Los resultados
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muestran que no hay competencia entre las macsogl§a enigmaticuspor nuevos
sustratos, y sugieren que los efectos de las mgesoa@n el reclutamiento de.

enigmaticussobre los mismos no resulta significativo.

En la superficie arrecifal, las macroalgas favaem el reclutamiento d€.
enigmaticusy promovieron una mayor longitud de los tubos tads de condicién,
sobre todo en verano. En general, el conocimienlboeslos efectos de las macroalgas
como epibiontes de arrecifes de poliquetos es esga®e ha observado que pueden
dafar la estructura de los tubos (ver Dubois €20f)6). Sin embargo, en este caso, los
tubos rigidos serian resistentes a la epibiosis\ilehl 1989) y las macroalgas podrian
contribuir a estabilizar los arrecifes (sugeridoapapibiosis de hidrozoos, briozoos y
algas, Bianchi y Morri 1996) aun cuando limitaram @ecimiento (sugerido para
epibiosis de briozoos, hongos, esponjas y algalswifdt et al. 2004a). Al mismo
tiempo, dado qud-. enigmaticuses un organismo filtrador, las macroalgas podrian
limitar el crecimiento individual al obstruir elificio del érgano alimentador y limitar
la captura de alimento (ej. Denley y Underwood 1Ti&tman y Robles 1991) u otros
procesos como la liberacién de gametas (Wahl 2@@&)a la plasticidad morfolégica
gue caracteriza B. enigmaticugNishi y Nishihira 1997), la elongacién de losdslen
presencia de macroalgas podria ser una respuestanpamizar este efecto. También
hubo un incremento en el estado de condicidn, quizig deberse a las macroalgas
como trampa de alimento (ver Wahl 1989) o a unaomdisponibilidad de alimento
por individuo (ver Petraitis 1995) dado que el nionebservable a simple vista de
poliquetos alimentandose en las areas con macsoalganenor. A su vez, el menor
grado de agregacion pudo promover el alargamiemtositubos, dado que la longitud

de los tubos es inversamente proporcional a laidieshgoblacional (Straughan 1972).
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Estos efectos no fueron tan evidentes en invietacelpngacion de los tubos sélo
ocurrio para el inter-anillo | y no hubo cambio detado de condicion), probablemente
porque las algas son menos abundantes y puedenagestntes (Capitulo 1). Los
resultados sugieren que los efectos de las maaoagbreF. enigmaticusen la

superficie arrecifal resultan mas importantes quieolonizacién de nuevos sustratos.

Las interacciones descritas entre las macroalgds gnigmaticusocurrieron
principalmente a partir de cambios debidos a leste§ de ingenieria ecosistémica de
F. enigmaticugi.e. las estructuras arrecifales y el aumenttad@omasa de algas sobre
su superficie) por lo que pueden ser consideragaamsmos de retroalimentacion (ver
Jones et al. 2010). En resumen, se observé quecttaalimentacion sobrd-.
enigmaticusgdebida a las macroalgas como epibiontes podradaer el crecimiento de
los arrecifes (i.e. elongacién de los tubos indiglds, mejor estado de condicion,
asentamiento de nuevas generaciones; Fig. 4.1psemeses en que estan presentes y
gue coinciden con el reclutamiento Be enigmaticus Pero estos cambios también
podrian tener efectos negativos, por ejemplo,sahitivir la frecuencia de tubos que se
alimentan sin obstruccion (Fig. 4.7). Teniendo eenta las aparentes limitaciones en el
establecimiento de nuevos arrecifes (egj. faltaidpatibilidad de ndcleos, Schwindt e
Iribarne 2000) y la falta de evidencia sobre otnescanismos de control (ej. bajo
consumo por peces debido a su baja abundancia,s€unuset al. 2001; falta de
evidencia de consumo por cangrejos en las valvaé.derasiliang este capitulo),
podrian resultar significativos los factores quatcmen el crecimiento de los arrecifes
sobre los individuos establecidos (en este casoatoscifes; ver Petraitis 1995,

McQuaid y Lindsay 2000). En este sentido, el efeetativo de las macroalgas como
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ingenieras ecosistémicas, podria contribuir al Brantiento de los arrecifes en el

sistema.
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Tablas

Tabla 4.1 Resultados de los test (ANOVA de medidas repslid@ae comparan las

abundancias medias d&)(las macroalgas yB) Ficopomatus enigmaticuen las valvas

de Adelomelon brasiliana lo largo de los meses muestreados y en fune@ada lado

de la valva. La siglac indica pruebas que no corresponde evaluar. Deesjadelante,

las diferencias entre medias se muestran con el dal estadistico en negrita (p <

0,05).
Abundancias Tests para las medias Ajuste 'univariad‘o para
medidas repetidas

A) Macroalga (% de cobertura) F gl € ol
Meses 9,97 7,72 0,58 2,3;42,2
Lados de la valva 48,64 172 nc ne
Meses* Lados de la valva 9,21 4:72 0,58 2,3;422
B) F. enigmaticus(N° de tubos.valv_e}) F gl g gl
Meses 2,5 4;72 0,71 2,8;51,4
Lados de la valva 6,16 1;72 ne nc
Meses * Lados de la valva 2,18 4;72 0,71 2,8;51,4
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Tabla 4.2 Resultado de los ANOVAs de 2 vias (datos transéolos a rangos) para las
medias comparando diferencias en la abundancisandedias macroalgas(C yE) y
Ficopomatus enigmaticu®, D y F), teniendo en cuenta la posicion de las valvas y d

los organismos en las valvas @agelus plebeiysMactra isabelleanay Adelomelon

brasiliana
Abundancias Tests para las medias
(A) Macroalga enT. plebeious F gl
Posicion en el sedimento 20,45 1;27
Lados de la valva 4,04 1,27
Posicion en el sedimento * Lados de la valva 4,04 1:27

(B) F. enigmaticusen T. plebeious

Posicion en el sedimento 33,91 1;27
Lados de la valva 42,51 1,27
Posicion en el sedimento™ Lados de la valva 33,91 1,27

(C) Macroalga en M. isabelleana

Posicion en el sedimento 11,84 1;63
Lados de la valva 59 1;63
Posicion en el sedimento * Lados de la valva 5,9 1;63

(D) E enigmaticusen M. isabelleana

Posicion en el sedimento 1,07 1;63
Lados de la valva 0,03 1;63
Posicion en el sedimento * Lados de la valva 0,03 1;63

(E) Macroalga en A. brasiliana

Posicion en el sedimento 41,69 1225
Lados de la valva 14,47 1;25
Posicion en el sedimento * Lados de la valva 14,47 1,25

(F) F. enigmaticus en A. brasiliana

Posicion en el sedimento 14,14 1;25
Lados de la valva 12,58 1;15
Posicion en el sedimento* Lados de la valva 3,65 1;15
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Tabla 4.3 Resultados de los test tc para las medias queamam las longitudes de los
inter-anillos I, 1l, lll, y el largo total, de losmibos entre areas con y sin macroalgas en

(A) verano y B) invierno, para los muestreos y el experimento.

Longitud (A) Verano (B) Invierno
tc gl tc gl
Inter-anillo 1 2,33 86 3,23 35
Inter-anillo 11 -0,69 49 1,57 64
Inter-anillo 111 3,13 70 -1,55 56
Largo total 1,92 51 0,4 64
Elongacion del tubo en el experimento 2,35 19 1,23 22
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Figuras

A
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apice lado externo
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Figura 4.1 Esquema de la valvas d&\)( Adelomelon brasiliana (B) Mactra
isabelleanay (C) Tagelus plebeiysse detallan algunas estructuras de las valvasy s
lados, asi como las posiciones respecto del setthmen O) se muestra un esquema de

un tubo de poliqueto y las medidas tomadas pareridesel crecimiento del mismo.
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Figura 4.2 (A) Porcentaje de cobertura medio de macroalg&®) nljundancia media
de tubos deFicopomatus enigmaticugn las valvas deAdelomelon brasiliana
discriminadas por meses y lado de la valva (ejexX;externo; in: interno). Las letras
muestran diferencias entre los tratamientos, siéialda media mas grande; no se
utilizaran letras en caso de no encontrarse dibgenEn este caso, efd)(se muestran
las diferencias (Tukey HSD, p < 0,05) entre loseseslado de la valva; y eB) entre

los lados de la valva (ANOVA medidas repetidas,(pG5).
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Figura 4.3: Abundancia de macroalgas (eje izquierd&igppomatus enigmaticugje
derecha) en los nucleos recolectados al azar. Eno@so, las letras muestras las
diferencias (Tukey HSD, p < 0,05) entre los tipesmdicleo para cada grupo (series:
macroalgas Y. enigmaticus EIl total de cada tipo de nudcleos recolectadoeles
siguiente:Tagelus plebeius 40,Mactra isabelleana 75,Adelomelon brasiliana 29,

otros nucleos = 33.
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Figura 4.4 (pagina anterior) Abundancia de macroalgas (eje Y izquierdo) y
Ficopomatus enigmaticug¢eje Y derecho) deA() Tagelus plebeiys(B) Mactra
isabelleanay (C) Adelomelon brasiliangteniendo en cuenta el lado y forma en que las
valvas fueron encontradas en el campo y la pos&los organismos (eje x). En este
caso, en negro se muestran las diferencias paramd@&soalgas, y en gris pam
enigmaticuspara los test indicados en los Resultados. La sigkefiala las categorias

gue no corresponde evaluar.
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Figura 4.5: Longitudes medias para las distancias inter-anjldotal del tubo entre

areas con y sin macroalgas en la superficie aaleodin los muestreos y en los

experimentos enA() verano e B) invierno. Se muestran las diferencias (test &oap

cada longitud evaluada (eje X) en areas con y sicroalgas (series).
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Figura 4.6. Estado de condicion de los poliquetos en areasycgin macroalgas en la

superficie arrecifal durante los muestreos deseadpty los experimentos de trasplante
en (A) verano eB) invierno. En este caso, se muestrafkenld diferencia (test tc) entre

areas con y sin macroalgas (series), para el nege@fe X).
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Figura 4.7 Esquema de los efectos encontrados, y posiblasecaencias de los
cambios ocurridos en los tubos, en relacion a lasroalgas como epibiontes teniendo
en cuenta su rol como ingenieras ecosistémica®, éanel crecimiento individual como

en el reclutamiento.
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Discusion general



Las invasiones biologicas por ingenieros ecosist@mson valoradas como casos de
estudio que permiten evaluar los efectos de losbmmmen el habitat en las
comunidades (Crooks 2009). Los temas abarcadasyamtlla deteccion de los efectos
de ingenieria ecosistémica del organismo invasoa p@nderar sus efectos netos
(Vitousek 1990, 1996). Estos estudios usualmentdasman en los efectos de sus
estructuras fisicas como nuevo habitat (ej., twlisa Castilla et al. 2004, moluscos
bivalvos: Crooks 1998) o en sus efectos sobre dliearte (ej., erosion del sustrato:
Bertness 1984, estructura del habitat: LambrinBsuydo 2008). El contexto ambiental,
los organismos afectados y la escala observadafastores de interés que afectan la
respuesta del ensamble de especies a la presesidrgdniero ecosistémico invasor
(ver Crooks 2002, Wright et al. 2006, Crooks 2009). esta tesis, se investigo el
estudio de los efectos de un ingeniero ecosisténmeasor, incorporando posibles
cambios en el rol estructurador de las especiegliagas como otra posible via de
cambio por la cual, un organismo invasor podriatafeciertos procesos ecosistémicos;

por ejemplo, el flujo de energia a través la cadeiira.

Especificamente, se estudiaron los efectos de iergerecosistémica de un
organismo invasor formador de arrecifes, sobretsmmbles macroalgales. Se observo
gue los arrecifes deicopomatus enigmaticunodificaron la distribucion y biomasa del
ensamble de macroalgas, con un efecto neto quendiépde mecanismos directos e
indirectos (Capitulo 1; Esquema 1 A y B); que lasroalgas afectaron los ensambles
macrofaunales, en ausencia y presencia del iny&sqitulo 2; Esquema 1 C); que los
efectos de ingenieria ecosistémica de las macwaddectaron al invasor mismo
(Capitulo 4; Esquema 1 D); y que otras fuerzasuetsiradoras, como el consumo

modularon estas interacciones (Capitulo 1 y 3; &sgul C).
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Este ingeniero ecosistémico invasor promueve tarbgeneidad espacial de la
laguna costera al determinar areas con arrecif@s ffarches de sustrato duro entre
sedimento desnudo) y sin arrecifes (sedimento ebras de bivalvos; ver Capitulo 1).
En este trabajo, las areas libres de arrecife®ifuetilizadas como una aproximacion
para entender el comportamiento de los ensamblesadeoalgas en la ausencia de los
arrecifes (ver Capitulo 1 y 2); y el sedimento ergrrecifes, como una aproximacion
para entender sus efectos indirectos (ver CapitiloSin embargo, no es posible
establecer el estado de la laguna en ausenciasdariecifes (i.e, sin invasion, ver
Capitulo 1). De forma similar, el rol de las madgaa se comparo en base a la similitud
estructural de las especies mas abundantes (mismpo ¢uncional, ver Capitulo 2).
Esto permiti6 comparar su rol como habitat (Capi); pero su aporte trofico podria
diferir; por ejemplo, el cambio de algas verdes glgas rojas puede significar una
disminucién en la calidad del alimento (Montgomegrégerking 1980). Los efectos de
los consumidores sobre las macroalgaby/siphonia subtilissimg Cladophorasp. (ver
Capitulo 3) dieron cuenta de que las interaccidri#gas para ambas especies fueron
diferentes. Sobre la base de estas consideracitosesesultados aportan evidencias
sobre algunas generalizaciones. En particular, es@br estatus de las invasiones
bioldgicas por ingenieros ecosistémicos como pmdescambio, y modelo de estudio,

del funcionamiento de las comunidades naturales.

Establecer los efectos de un organismo invasortfpmsnegativo o neutro, ver
Ruiz et al. 1997) en el funcionamiento ecosistémiomtribuye a evaluar el estatus de
las invasiones bioldgicas dentro de los procesa@andio de las comunidades naturales
acelerados por el hombre (Ruiz et al. 1997, Preisteal. 2009). Los ingenieros

ecosistémicos invasores suelen operar mediantdosf@ositivos, aumentando por
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ejemplo, la biodiversidad asociada a sus estruct(lanes et al. 1997, Crooks 1998,
2002). Sin embargo, no siempre estas interaccismesonsideradas beneficiosas para
la comunidad. Por ejemplo, cuando resultan en dditéecion de otros invasores (ej.
Heiman et al. 2008), o modifican recursos que afeaegativamente a ciertas especies
(ej., degradan el habitat, ver Crooks 2002). La&mn de-. enigmaticusen la laguna
costera de Mar Chiquita muestra diferentes pernspect Por ejemplo, los efectos
directos e indirectos de los arrecifes en la macmd (Schwindt et al. 2001) y los
cambios en la sedimentacion (Schwindt et al. 20(faftan la integridad de la
comunidad, e incluso las actividades recreacionaldsportivas (Schwindt e Iribarne
1998). Sin embargo, tienen efectos positivos compeicie para alimentacion y
descanso para las aves costeras (Bruschetti €0@8), o en el reclutamiento de
Cyrtograpsus angulatugMéndez Casariego et al. 2004). A nivel ecosistémsu
actividad como organismo filtrador disminuye la guotividad primaria por consumo
(Bruschetti et al. 2008), pero contribuye a mantedara la columna de agua
(Bruschetti et al. 2008) y a facilitar el acoplam@de los procesos bentonico-pelagicos
(Bruschetti et al. 2011). Efectos similares se bbservado para esta especie en otros
ambientes (Davies et al. 1989, Fornos, et al. 1997)este sistema en particular, dado
que la laguna recibe un aporte de nutrientes #gtifo de los campos (Capitulo 3),
esto podria determinar que la misma no se compgort® un sistema eutréfico (ver
Bruschetti et al. 2008). En este contexto, lostefesobre los ensambles de macroalgas
contribuirian a mantener la productividad del siste(como aporte en biomasa de
macroalgas; Capitulo 1), tal que los arrecifescejgan un control comunitario desde

los niveles tréficos inferiores.
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La prediccion de los cambios en el funcionamierddas comunidades debido a
procesos invasivos se constituyd como una oporaandk poner a prueba numerosas
hipotesis sobre los mecanismos que estructuracolasinidades y los ecosistemas (ej.,
Vitousek 1990, Hooper et al. 2005). En este contebds invasiones biologicas por
ingenieros ecosistémicos, ademas de examinar éatosfde los cambios en el habitat,
permiten una comprension integrada del rol de $pg@es en la estructuracion de las
comunidades (Crooks 2002). Este concepto, en deamdiexre al estudio de los efectos
del organismo invasor (Vitousek 1990, Crooks 2002jp los cambios en los roles de
las especies afectadas también serian informafasejemplo, los arrecifes de la ostra
invasora Crassostrea gigagThumberg 1793) en el mar de Wadden (Alemania),
disminuyen la competencia entre los consumidordal#es intermedias (en funcion del
tamanfo de refugio que brindan), y en consecuepmajueven una comunidad formada
por especies de niveles tréficos mas altos quaracterizada por los arrecifes nativos
del mejillon Mytilus edulis(F. edulis L) (Markert et al. 2010). Una hipoétesis que se
desprende de esto, y que fue abordada centralmerésta tesis, es que los cambios en
la composicion de los ensambles podrian afectarrdéss estructuradores de las

especies.

En este trabajo, la importancia relativa de las rosgas (en términos de
frecuencias de especies afectadas; Capitulo 2amd entre areas invadidas y areas no
invadidas, probablemente debido a la capacidadgmhcroalgas para ejercer distintos
efectos estructuradores y a la heterogeneidad iespaocmovida por los arrecifes (ver
Capitulo 2). Por su parte, las interacciones elasemacroalgas y los consumidores
fueron diferentes entre estas areas, contribuyendomentar la heterogeneidad del

habitat al promover una distribucién en parchedademacroalgas (Capitulo 3); sin
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embargo, la importancia relativa del rol de las malgas en cada una de ellas es dificil
de establecer. Por ejemplo, se considera que ladabuaia de los arrecifes se encuentra
en expansion en la laguna (Schwindt 2001, 2004 dBretti et al. 2009). Por esto, una
hipotesis planteada en este trabajo refirid0 a liectes de las macroalgas en el
desempeio de los arrecifes (Capitulo 4), dado aqukigp operar como una via de
control en un sistema donde los factores que limetadesarrollo d&. enigmaticusho

se encuentran bien establecidos y se suponen ppubicativos (Capitulo 4). En este
trabajo se encontré que las macroalgas favore@tosiparametros poblacionales del
poliqueto (Capitulo 4), sin embargo y aunque no éwaluado en esta tesis, mis
observaciones sugieren que la abundancia de @&segérmanece relativamente
constante. Por lo tanto, los resultados sugierenlagiinteracciones de las macroalgas
estudiadas, variaron entre areas invadidas, actudmdiferentes formas en cada una de

ellas, pero sin modificar los efectos del organisnvasor.

Sin embargo, los arrecifes aumentan la biomasaslenbcroalgas en general, y
mayormente ddP. subtilissima(Capitulo 1). Esta especie, presenta ademas lm cic
estacional con mayores valores de biomasa en lsgsmelidos (Capitulo 1). Por lo
tanto, de la misma forma que estos cambios repasen aumento en la productividad
primaria de biomasa macroalgal (Capitulo 1), tamimédrian considerarse como un
aumento en la disponibilidad de otros recursostagos por las macroalgas, como por
ejemplo, la disponibilidad del talo como habitatr B tanto, los arrecifes podrian estar
sosteniendo de forma significativa a las macroatgaso factores estructuradores de
esta comunidad a partir de los incrementos en ldantue este promueve en el

ecosistema.
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En general, mis resultados concuerdan con ciemalsajps en este sistema
(Bruschetti et al. 2008, 2009, 2011) y en otrosviBaet al. 1989, Escapa et al. 2004),
que proponen que los efectos de un organismo invaseden beneficiar ciertas
funciones ecosistémicas. De esta forma, contribegerel desarrollo del marco general
que propone incorporar la funcion que cumplen lapeeies invasoras en los
ecosistemas como herramienta valorativa de susosfé¢itousek 1990, Chapin et al.
2000, Hooper et al. 2005). Teniendo en cuenta giesemodelos responden a
invasiones por ingenieros ecosistémicos, el ddiarde trabajos de investigacion
orientados a entender qué sucede con el rol deedpscies de las comunidades
invadidas, frente a los mismos y a otros escengeps ambientes con diferente
estructura de habitat, identificacion de los efecto debidos a ingenieria ecosistémica,
invasores que no son ingenieros ecosistémicos)frilcoinian a establecer la

importancia de esta potencial via de cambio dedpscies invasoras.

Finalmente, los estudios sobre el proceso invasigoF. enigmaticustienen
relevancia a nivel mundial (ver Heiman et al. 200Bjta especie se encuentra en
proceso de invasién en varios lugares del mundot¢slmérica, Europa, Africa, Asia,
Oceania; ver Introduccion General). En la regiéh Agantico Suroccidental, la
invasion ha sido detectada en ambientes similat@daguna costera Mar Chiquita (En
Uruguay: Laguna Garzon, Arroyo Valizas, Bahia dentdueideo, Arroyo Solis Grande,
Laguna de Rocha, ver Borthagaray et al. 2006; eyertma: Puerto de Quequén,
Brankevich et al. 1988), y se ha propuesto queipogenerar iguales efectos a los
descritos, dada la similitud de los ambientes.e&dnbargo, algunos resultados podrian
variar en relacion al grado de establecimientogprcional al tamafio y numero de los

arrecifes, Capitulo 1) y a las interacciones eegqgecies que ocurren en la comunidad
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invadida (ej., debidas a potenciales cambios emdies estructuradores, Capitulo 2, o
modulando los efectos del invasor, Capitulo 3)luyendo al organismo invasor (ej.,

mecanismos de retroalimentacion, Capitulo 4). Ba éssis sOlo se estudiaron los
efectos de un ingeniero ecosistémico invasor sobrgrupo particular de organismos,
pero los resultados sugieren que integrar lasdot&wnes entre las especies y las
posibles modificaciones en sus roles estructuradarestudio de los procesos invasivos
en general, contribuiria a obtener resultados caayom marco predictivo que

permitirian llevar a cabo el planeamiento de pladesmanejo adecuados en el

tratamiento de las especies invasoras.
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Retroalimentacic')n

A E
Efectod D1rectos (+) o
Ingemena
Caracteristicas ecosistémica
del sustrato y otros factores
arrecifal estructuradores

=1
Efectos indirectos (-)
Fondos
con diferentes
caracteristicas
E
Efecto de otras fuerzas
estructuradoras:

€j.. consumo

Esquema 1 Principales interacciones encontradas en el delkade esta tesis,
teniendo en cuenta los cambios estructurales delildmgeniero ecosistémico invasor
F. enigmaticusobre el ensamble de macroalgas. Se encontribgjaerecifesA y B)
promovieron un cambio en la distribucion y abundaniel ensamble de macroalgas,
pero no afectaron el rol de las macroalgas comeniegas ecosistémicas en areas
invadidas y no invadidagC]. Sin embargo, el rol de las macroalgas comoniegas
ecosistémicas, afectd positivamente el reclutamiedél organismo invasor, el
crecimiento de sus tubos y su estado de condid¥n f(halmente, estos cambios
estarian mediados por otras interacciones de laigiolaxd, como el consumo.
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