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INTRODUCCIÓN GENERAL 

Todos los organismos necesitan recursos para llevar a cabo diferentes funciones   

tales como crecimiento, reproducción, supervivencia y mantenimiento. Estos recursos  

suelen ser limitados y por ello deben ser dispuestos estratégicamente en cada función, es 

decir los recursos invertidos en una función no pueden invertirse en otra (Roff 1992, 

Flatt y Heyland 2011). Entonces los valores y combinaciones de dichas funciones, 

conocidas como rasgos de historia de vida, son determinados por factores internos del 

organismo dependiendo de la disponibilidad de los recursos. Los rasgos de historia de 

vida representan propiedades demográficas cuantitativas de los organismos que están 

directamente relacionadas a los dos componentes principales de la eficacia biológica, y 

ellos son la supervivencia y la reproducción (Stearns 1992). Los principales rasgos de la 

historia de vida son: talla de nacimiento, patrón de crecimiento, edad y talla de madurez, 

número, talla y proporción de sexos de la descendencia, inversión reproductiva 

específica a cierta edad y/o talla, mortalidad edad o talla/específica y longevidad (Roff 

1992, Stearns 1992). En contraste con estos rasgos de historia de vida clásicos, se 

considera que los rasgos morfológicos, fisiológicos o de comportamiento contribuyen a 

la eficacia biológica sólo indirectamente. Sin embargo, esta distinción es algo arbitraria. 

Por ejemplo, la relación entre tamaño del cuerpo y parámetros de historia de vida ha 

sido bien reconocida (ver Calder 1996). En cuanto al desarrollo, el tamaño final del 

cuerpo y de los órganos es regulado por mecanismos que controlan la tasa y la duración 

del crecimiento, dos parámetros primarios de la historia de vida. En muchos niveles, 

entonces, los mecanismos genéticos, de desarrollo y fisiológicos que regulan el tamaño 

del cuerpo y los órganos consecuentemente tienen un impacto sobre otros rasgos de 

historia de vida, y viceversa (Stearns 1992, Roff 1992).  
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La expresión de los rasgos de historia de vida está altamente supeditada al ambiente, 

por ello su investigación pone particular énfasis en el concepto de plasticidad 

fenotípica, es decir, la habilidad de un único genotipo para producir diferentes 

fenotipos a través de los diferentes ambientes (Roff 1992, Stearns 1992). El éxito de un 

fenotipo depende tanto de los otros fenotipos presentes en la población como de las 

condiciones ambientales (Stearns 1992). En cuanto a su efecto sobre los rasgos de 

historia de vida, la variabilidad ambiental puede ser dividida en dos categorías: 

estacional y no estacional (Roff 1992). Cuando la variabilidad es estacional, el 

ambiente varía temporalmente de manera predecible, con un período favorable para el 

crecimiento y la reproducción, y un período desfavorable. En cambio, cuando la 

variabilidad no es estacional, los ambientes varían en forma espacial y/o temporal y el 

cambio puede o no ser predecible. Los ambientes más variables son aquellos que 

constituyen áreas de transición.  

Los estuarios constituyen un área de transición entre el ambiente terrestre y marino 

(Adam 1990). Aquí también la variabilidad puede ser estacional o no estacional y 

depende de diversos factores. Sus condiciones físicas (temperatura, luz, flujo de agua) 

como químicas (salinidad, oxígeno) varían permanentemente como consecuencia de las 

fluctuaciones de las mareas y el aporte diferencial de los cuerpos de agua dulce, que a 

su vez dependen de las condiciones climáticas (Molles 2002). A pesar de que estos 

ambientes pueden ser fisiológicamente estresantes para muchos organismos por los 

cambios diarios que se producen en las condiciones abióticas (Por ej. salinidad: Kanaya 

y Kikuchi 2008, disponibilidad de oxígeno: Breitburg et al. 1997), estas áreas se 

caracterizan por su alta productividad (Jordan et al. 1991) y por constituir áreas de 

refugio y cría para especies tanto acuáticas (Demers et al. 2000) como terrestres, entre 

ellas varias especies de aves, y una gran cantidad de invertebrados bentónicos como 
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poliquetos, gasterópodos y bivalvos en las planicies de marea (Molles 2002). Así es que 

globalmente se puede atribuir a las comunidades bentónicas intermareales de los 

estuarios dos características que las hacen funcionalmente relevantes: son sitios de 

regeneración de nutrientes y de la mayor parte de la producción secundaria que es 

utilizada por depredadores como peces, cangrejos y aves entre otros (Little 2000). Estas 

áreas de transición, son por ende escenarios donde ocurren importantes procesos 

ecológicos (Mann 2000) que involucran las interacciones entre organismos.  

Las interacciones entre organismos (Por ej. competencia: Connell 1961, 

depredación: Paine 1966, mutualismo: Boucher et al. 1982, parasitismo: Smith 1994, 

ingenieros de ecosistemas: Jones et al. 1994) no solo determinan la distribución y 

abundancia de las especies sino que también tienen efectos sobre las características de 

historia de vida. Estos efectos pueden ser a través de la modificación del ambiente, 

como en el caso de los ingenieros de ecosistemas que son organismos que directa o 

indirectamente modulan la disponibilidad de recursos para otras especies (Jones et al. 

1994). Las actividades de estos ingenieros pueden proveer refugio a otros organismos o 

incrementar la exposición a factores físicos y bióticos, los cuales afectan rasgos 

relacionados con la reproducción, movilidad, selección para el apareamiento o habilidad 

competitiva (Grime 1977). Es por esto que recientemente se ha puesto particular énfasis 

en demostrar cómo los ingenieros de ecosistemas incrementan la interacción entre 

ecología y evolución (ver Hastings et al. 2007). Particularmente en intermareales de 

fondos blandos, la presencia de vegetación (Hindell et al. 2000) u otros organismos que 

generen estructuras epibentónicas (Por ej. valvas de bivalvos, arrecifes de poliquetos 

tubícolas; Gutiérrez et al. 2003, Schwindt et al. 2004) actuando como ingenieros de 

ecosistemas tienen un efecto importante sobre la distribución y el desarrollo de las 

especies. Por otro lado, también los efectos de las interacciones pueden ser directos 



 7

como en el caso de la depredación que afecta directamente la tasa de mortalidad (Sellers 

y Stanley 1984, McPeek y Peckarsky 1998). A su vez esta interacción puede estar 

afectada por otras interacciones tróficas como el parasitismo. En la mayoría de los 

casos, los ciclos de vida de los parásitos se completan en distintos hospedadores, por lo 

que se superpone con las cadenas tróficas naturales (Bush et al. 2001). A su vez, 

muchos parásitos tienen la habilidad de modificar el comportamiento del animal 

parasitado para facilitar su transmisión al siguiente hospedador (Moore 2002), y así la 

interacción entre parásito y hospedador estaría afectando rasgos de historia de vida de 

este último (Por ej. tasa de mortalidad: Agnew et al. 2000).  Finalmente, el resultado de 

las interacciones depende a su vez del contexto ambiental y es muy variable en escalas 

espacio-temporales (Berlow 1997, Leibold et al. 2004). En este sentido, dada la 

variabilidad física antes mencionada y la gran variedad de organismos que los habitan, 

los intermareales estuariales son particularmente interesantes para el estudio de estas 

interacciones y los efectos asociados. 

Los bivalvos son integrantes muy importantes de las comunidades bentónicas 

estuariales no solo porque suelen representar la mayor proporción de la biomasa en los 

sedimentos de fondos blandos (Dame 1996) y por su importancia comercial (ver 

Gosling 2003), sino también por constituir alimento para ciertas especies de 

vertebrados (Por ej. Leguerrier et al. 2003) y por las funciones que cumplen como 

modificadores de hábitat (Por ej. facilitan el acople bento-pelágico, Norkko et al. 2006; 

contrarrestan la eutrofización, Strayer et al. 1999, Newell 2004; modifican el 

intercambio del agua intersticial en los sedimentos, Forster y Zettler 2004). Estas 

funciones se ven a su vez afectadas por el contexto ambiental que determina el 

desarrollo de sus poblaciones. Por ejemplo, los bivalvos sedentarios estuariales son 

capaces de soportar el amplio rango de condiciones ambientales comunes a estos 
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ambientes (Gosling 2003), aunque ciertos rasgos de historia de vida se ven fuertemente 

influenciados por estas fluctuaciones (Dame 1996, Saxby 2002). La temperatura, 

salinidad, disponibilidad de alimento, la velocidad del flujo de agua o las características 

del sedimento han demostrado variados efectos sobre algunos rasgos como la tasa de 

crecimiento (Lenihan et al. 1996), la mortalidad (Shriver et al. 2002) y/o el esfuerzo 

reproductivo (Azouzi et al. 2002). Además, estas modificaciones en los rasgos de 

historia de vida frente a los cambios en las condiciones ambientales quedan registradas 

en las valvas a través del tiempo, por lo que son ampliamente utilizados en la 

reconstrucción de paleoambientes como indicadores de cambios en condiciones 

abióticas (Klein et al. 1996, Cerrato 2000, Schöne et al. 2003, Barnes 2005, 

Wanamaker et al. 2011). Es así que los bivalvos participan en numerosos procesos 

ecológicos constituyendo interesantes objetos de estudio sobre las interacciones 

biológicas y la funcionalidad de las comunidades. 

Entre los bivalvos que habitan las planicies de marea de los estuarios y las marismas 

del Atlántico Sud-Occidental (ASO) se encuentra la almeja navaja Tagelus plebeius 

(Lightfoot, 1786). Esta es una especie filtradora eurihalina cuya distribución se 

extiende a lo largo de la costa atlántica americana desde Massachussets (42º N, Leal 

2002) hasta el Norte de la Patagonia argentina (41º S, Scarabino 1977), dentro de un 

rango de salinidades que abarca desde condiciones marinas (30 - 40 UPS, por ej. Elias 

1985) a salobres (16 -5 UPS, por ej. Abrahão et al. 2010). Es un componente 

importante de la infauna que vive enterrada en cuevas permanentes de hasta 70 cm de 

profundidad (Holland y Dean 1977) con sedimentos cohesivos limo-arenosos. Las 

características físicas del sedimento afectan la construcción y estabilidad de las cuevas 

y los tubos de los sifones (Holland y Dean 1977). Mediante análisis de isótopos 

estables, se ha mostrado que en el ASO el fitoplancton y las microalgas bentónicas 
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resuspendidas constituyen su fuente de alimento (Botto et al. 2005). A su vez estas 

almejas representan el principal ítem presa del ostrero americano (Haematopus 

palliatus, Bachmann y Martínez 1999), siendo éste su único depredador (Mariano-

Jelicich et al. 2008, Martinetto et al. 2005). De hecho la depredación por ostreros puede 

ser la explicación a la existencia de extensos bancos de valvas fósiles en posición de 

vida (Iribarne et al. 1998). Éstos son de particular interés para estudios 

paleoambientales del ASO (desde el sur de Uruguay hasta el norte de la Patagonia 

argentina) ya que están ampliamente distribuidos en depósitos del Neógeno y 

Cuaternario (Aguirre y Whatley 1995, Aguirre y Fucks 2004, Martínez y Del Río 

2005). Además, estas valvas fósiles tienen importantes implicancias para el bentos ya 

que incrementan la diversidad y abundancia de organismos dentro de ellas al mismo 

tiempo que modifican las características físicas del sedimento (Gutiérrez e Iribarne 

1999) actuando como eficientes ingenieros de ecosistemas (Gutiérrez et al. 2003). 

También las depresiones en la superficie del sedimento que rodean a los orificios de los 

sifones de la población actual están asociadas con la actividad de forrajeo de cangrejos 

(Neohelice granulata, antes Chasmagnatus granulata), actuando de esta manera como 

estructuras claves en el funcionamiento del hábitat (Gutiérrez e Iribarne 2004). Al 

mismo tiempo la actividad de N. granulata afecta negativamente tanto el crecimiento 

valvar como el estado de condición de las almejas (Lomovasky et al. 2006). En la 

costas del ASO esta almeja es extraída de manera artesanal (Argentina: Gutiérrez et al. 

2004, Uruguay: Menafra et al. 2006) o a escala comercial para consumo (Brasil: Santos 

et al. 2007, Sande et al. 2010), conllevando el proceso de extracción ciertas 

modificaciones sobre la infauna coexistente (Por ej. densidad de poliquetos, Gutiérrez 

et al. 2004) o incluso resultados negativos para el hábitat en general (Menafra et al. 

2006). Así, dado su importante rol en diferentes procesos ecológicos y por ende en el 
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funcionamiento del hábitat, T. plebeius constituye un excelente objeto de estudio de 

aspectos ecológicos en las planicies intermareales de los estuarios.  

En este contexto se plantea como objetivo general de la presente tesis evaluar la 

distribución espacial y expresión de rasgos de historia de vida de la almeja navaja 

Tagelus plebeius en relación a los efectos de variables abióticas y de las interacciones 

biológicas. Para ello esta tesis se divide en 4 capítulos con objetivos particulares, tal 

como se detalla a continuación:  

1) Como se mencionó previamente, las características físicas del ambiente son de 

gran importancia para la expresión de los rasgos de vida de los organismos. La 

distribución actual de T. plebeius muestra que las características físicas de los sitios que 

habita son diversas, sobre todo debido al aporte diferencial de agua dulce tanto entre 

estuarios (Isaach et al. 2006) como dentro del gradiente de salinidad de cada estuario 

(Por ej. laguna costera de Mar Chiquita, Reta et al. 2001), por lo que el objetivo del 

Capítulo I es evaluar los efectos de la salinidad sobre la tasa de crecimiento valvar y el 

estado de condición del tejido somático de esta almeja. Dado que es una especie 

estuarial, la hipótesis de trabajo es que los sitios con salinidades intermedias serán los 

más beneficiosos para el desarrollo de esta almeja.  

2) Las plantas de marisma representan un ejemplo bien conocido de ingeniería de 

ecosistemas (Por ej. Bos et al. 2007, Bouma et al. 2007, Peralta et al. 2008). En 

particular Spartina spp. tiene la capacidad de generar cambios en las carácterísticas del 

flujo de agua (Leonard y Luther 1995) con consecuencias en la concentración de 

sólidos en suspensión (Leonard y Croft 2006) y en las características físicas del 

sedimento (Leonard y Luther 1995, Yang et al. 2008). Se sabe que estas variables 

abióticas afectan tanto el crecimiento como al asentamiento y la mantención de las 

cuevas de T. plebeius (Por ej. Gutiérrez e Iribarne 2004, Abrahão et al. 2010) y por 
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ende su densidad. Entonces el objetivo del Capítulo II es analizar la densidad de 

almejas en áreas localizadas a igual nivel intermareal, pero con y sin cobertura de 

Spartina alterniflora, y evaluar el efecto de esta última sobre el crecimiento de T. 

plebeius. La hipótesis planteada es que las almejas presentan menor densidad, 

crecimiento valvar e índice de condición en el área vegetada donde el contenido de 

limo y arcilla en el sedimento es menor implicando un mayor  gasto energético en la 

construcción y mantención de las cuevas, y/o la disponibilidad de alimento es menor. 

3) La actividad de los organismos de la macrofauna bentónica genera cambios en 

diversos factores físicos (Rosenberg 2001, Reise 2002). El alcance de estos cambios 

dependerá de los grupos funcionales presentes en la comunidad, definidos éstos en base 

a sus efectos sobre las características bióticas y abióticas del hábitat (Gerino et al. 

2003). Por ejemplo, la presencia de organismos móviles sobre el sedimento generará 

efectos sobre los organismos sésiles, debido a los cambios físicos que los primeros 

generan (Posey 1987). Entonces el objetivo del Capítulo III de esta tesis es evaluar los 

efectos de la coexistencia de T. plebeius (un organismo sésil) con el cangrejo 

Cyrtograpsus angulatus (un organismo móvil) sobre el comportamiento de filtrado y el 

crecimiento de la almeja. La hipótesis que se plantea es que los cangrejos aumentan la 

concentración de partículas en la interfase agua-sedimento afectando la actividad de 

filtrado de las almejas. 

4) En muchos casos la mortalidad por depredación puede ser afectada por la 

presencia de parásitos en una población (Moore 2002). Esto puede relacionarse con 

adaptaciones de los parásitos para modificar el comportamiento de sus hospedadores 

intermediarios, los cuales derivan en una mayor mortalidad (Por ej. Moore 1995, 

Johnson et al. 2006). Las poblaciones de T. plebeius del ASO presentan altas 

prevalencias de parasitismo por metacercarias de gimnofálidos (Lomovasky et al. 2005, 
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Vazquez et al. 2006). Como se dijo previamente T. plebeius constituye la principal 

fuente de alimentación del ostrero americano Haematopus palliatus y como ocurre en 

otros casos (Laukner 1983) se estima que éste es el hospedador definitivo de los 

parásitos presentes en estas almejas. De hecho en la laguna costera de Mar Chiquita se 

ha reportado una mayor mortalidad, por depredación de ostreros, de almejas más 

parasitadas (Addino 2007). Entonces, el objetivo del Capítulo IV es analizar si ciertos 

comportamientos de enterramiento y escape de T. plebeius son afectados por la 

presencia de parásitos de manera que pudieran desencadenar en una mayor mortalidad 

por depredación en las almejas más parasitadas. La hipótesis planteada es que las 

almejas más parasitadas presentan una reacción más lenta y menor velocidad de escape 

frente a la amenaza de un ostrero. 
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ÁREA DE ESTUDIO 

Este estudio se llevó a cabo en tres  estuarios de la provincia de Buenos Aires, 

Argentina (Fig.1): Bahía Samborombón (en su extremo sur, en el pueblo San Clemente 

del Tuyú, 36º 19´S, 56º 43´O), Laguna Costera de Mar Chiquita (37°40′S, 57°23′O) y 

Bahía Blanca (38º 47’S, 62º 20’O).  

Parte de los muestreos realizados en el Capítulo I se realizaron en las planicies de 

marea del extremo sur de la Bahía Samborombón (San Clemente del Tuyú ; Fig. 1). El 

área está afectada por un régimen de mareas semidiurno con una amplitud máxima de 

1,4 m durante las mareas de sicigias y una amplitud de marea mínima de 0,5 m durante 

las mareas de cuadratura. La salinidad promedio del agua del estuario es de 25,9 UPS y 

las precipitaciones medias anuales son de 950 mm. La Bahía Samborombón tiene una 

línea de costa de 180 km de longitud y se extiende hacia el interior hasta 30 km. La red 

de drenaje de la cuenca se caracteriza por tres ríos principales: Salado, Samborombon y 

Ajó. Numerosas lagunas y depresiones de formas variables se interconectan por cursos 

colectores tributarios del Río Salado y con algunos arroyos menores. Además, existen 

numerosos canales artificiales que han alterado el patrón de drenaje y caudal de los ríos 

principales. El aporte de sedimentos a la bahía proviene de cuatro fuentes: Río de La 

Plata al norte, la deriva litoral al sur, ríos y canales del oeste, y sedimentos clásticos 

aportados por deflación de la planicie pampeana, así como del retrabajo in situ de los 

sedimentos del Cuaternario sometidos a erosión (Bertola 1994). Desde la costa hacia el 

interior se distinguen diferentes sectores: aguas con y sin sedimentos, planicies 

mareales, marismas y llanura pampeana (Bertola et al. 1998).  

En la laguna costera de Mar Chiquita (Fig. 2) se realizó la mayor parte de los 

muestreos y experimentos de esta tesis, particularmente los correspondientes a los 

Capítulos I, III y IV. Se trata de un cuerpo de agua salobre (46 km²) permanentemente 
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conectado con el mar (Isla 1997) con un amplio rango de salinidad (2 a 35 UPS; Spivak 

et al. 1994). Recibe además sedimento y agua dulce provenientes de los arroyos y los 

canales artificiales de una cuenca tributaria de 10000 km² (ver Fasano et al. 1982). El 

aporte de sedimento en suspensión en el agua de los arroyos y canales tributarios de la 

laguna suele ser mayor en época de lluvias (Isla 1997). Sumado a esto, la influencia de 

la marea hacia el interior de la laguna (Isla y Gaido 2001) genera un marcado gradiente 

desde condiciones marinas cerca de la desembocadura de la laguna hacia agua salobre 

(con mezcla de agua marina y continental) en la cabecera de la misma (Reta et al. 2001). 

El canal mide aproximadamente 6 km de largo, 200 m de ancho y tiene una profundidad 

que varía entre 1,5 y 2 m (Fasano et al. 1982, Reta et al. 2001). Es afectado por bajas 

amplitudes de marea (≤ 1m, Isla 1997), en donde la variación en profundidad (entre 0,1 

m y 0,5 m) está controlada principalmente por los vientos y las lluvias (Islas y Gaido 

2001). Para el Capítulo I, las observaciones y experiencias fueron hechas a lo largo de 

todo el gradiente de salinidad de la laguna, entre la desembocadura al mar (referido 

como Boca de aquí en adelante) y el recreo de pesca San Gabriel (37º41'S, 57º25'O), 

aproximadamente a 6 km de la Boca (Iribarne 2001). En particular para los Capítulos III 

y IV, las observaciones y los experimentos se llevaron a cabo en la zona del canal de 

entrada a la laguna, aproximadamente equidistante de la Boca y San Gabriel, referida de 

aquí en adelante como CELPA (por alusión a la base militar y el puente emplazados en 

dicho sitio de la reserva; Fig. 2). 

Otra parte de los muestreos correspondientes al Capítulo I, así como los muestreos y 

experimentos correspondientes al Capítulo II; se llevaron a cabo en las planicies de 

marea del Estuario de Bahía Blanca en el pueblo de Villa del Mar (38º 47’S, 62º 20’O,  

Fig. 1). En este estuario se realizaron experimentos y muestreos tanto en la planicie de 

marea como en la zona vegetada de Spartina alterniflora (marisma baja). El estuario de 
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Bahía Blanca está afectado por un régimen de meso-mareas semidiurno (Perillo et al. 

1999). El agua del estuario tiene 41,7 UPS de salinidad promedio. La amplitud mareal 

promedio va desde 2,2 a 3,5 m y las mareas de sicigia van desde 3 a 4 m, con las 

amplitudes mareales mayores cerca de la cabecera del estuario (Perillo et al. 2004). 

Tiene precipitaciones promedio anuales de 645 mm. El estuario ocupa un área total de 

2.300 km², de los cuales 410 km² corresponden a islas y 1.150 km² corresponden a 

planicies de marea (Perillo y Piccolo 1999). Está formado por una serie de canales de 

marea orientados en dirección noroeste-sureste y separados por extensas planicies de 

marea, marismas e islas.  

 
 

 
Figura 1. Ubicación geográfica de los tres estuarios estudiados en esta tesis. Los 
círculos indican la ubicación de los estuarios y los asteriscos dentro de las imágenes 
satelitales indican la ubicación de las planicies de marea y/o marismas donde se llevaron 
a cabo los muestreos. Las imágenes satelitales fueron proporcionadas por el Dr. Juan 
Pablo Isacch (Isacch et al. 2006). 
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Figura 2. Mapa de la laguna costera de Mar Chiquita. Los círculos son las zonas donde 
se llevaron a cabo los muestreos y experimentos del Capítulo 1. 
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RESUMEN 

La salinidad es considerada un factor clave afectando las características de historia 

de vida de los bivalvos. La mayoría de los bivalvos responden rápidamente a los 

cambios de salinidad aislándose del medio, pero aún así se sabe que esta variable tiene 

diferentes efectos sobre las características fisiológicas y morfológicas. Estas repuestas 

de los bivalvos hacia cambios en las condiciones ambientales quedan registradas en las 

valvas a manera de, por ejemplo, cambios en la tasa de crecimiento. La almeja navaja 

Tagelus plebeius habita distintos sitios entre los cuales la salinidad varía ampliamente. 

Por ello, el objetivo de este Capítulo fue evaluar, mediante muestreos y experimentos in 

situ, si el crecimiento de T. plebeius varía en respuesta a los cambios en la salinidad. La 

tasa de crecimiento (k) y el índice de condición (IC) mostraron valores mayores 

asociados a la salinidad intermedia, como es esperable para un bivalvo estuarial. 

Paralelamente, el transplante de almejas mostró que, aunque la tasa de crecimiento 

valvar responde diferencialmente a los cambios de salinidad dependiendo del sitio de 

origen de los individuos, en general el aumento de esta variable sería favorable para el 

crecimiento de las almejas, lo cual coincide con el patrón general reportado en la 

literatura. Sin embargo, las almejas provenientes del sitio de salinidad intermedia se 

vieron afectadas negativamente tanto por el aumento como por la disminución de esta 

variable y esto concuerda con los resultados de los muestreos poblacionales, tanto en los 

diferentes estuarios como dentro de la laguna de Mar Chiquita. Entonces, se puede 

concluir que  las condiciones de salinidad intermedia, en comparación con condiciones 

más dulceacuícolas o marinas, son más favorables para el desempeño de T. plebeius. 
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INTRODUCCIÓN 

Como se dijo previamente (ver Introducción general) muchas variables ambientales 

afectan la fisiología de los bivalvos (Por ej. Saxby 2002), sobre todo en los estuarios 

donde las fluctuaciones de dichas variables pueden ser en el corto plazo debido a 

cambios en las mareas, los vientos y/o las fuertes lluvias (Molles 2002). Entre ellas, la 

salinidad constituye un factor clave (Kinne 1966) afectando las características de 

comportamiento (Por ej. Nakamura et al. 2005) y fisiológicas (Por ej. Chaparro et al. 

2008) de las poblaciones de bivalvos estuariales. Los bivalvos pueden responder 

rápidamente a los cambios en la salinidad cerrando sus valvas y aislándose así del 

ambiente externo, lo cual reduce la tasa de cambio en volumen y permite la regulación 

osmótica intracelular (Hawkins y Bayne 1992, Nakamura et al. 2005). Sin embargo, se 

sabe que los cambios en salinidad tienen diferentes efectos sobre las características de 

historia de vida de varias especies de bivalvos, tales como la química valvar en 

mejillones (Por ej. Mytilus trossulus, Squirrel Cove, Canadá; Klein et al. 1996), 

mortalidad en vieiras (Por ej. Argopecten irradians, Caloosahatchee estuary, USA; 

Barnes 2005), crecimiento valvar en ostras (Por ej. Crassostrea gigas, British 

Columbia, Canadá; Brown 1988), o actividad de enterramiento y crecimiento en almejas 

(Por ej. Mactra veneriformis, Ruditapes philippinarum y Meretrix lusoria, Shirakawa, 

Japón; Nakamura et al. 2005). Además, características valvares como tamaño, forma y 

ornamentación (Por ej. Rangia cuneata y Polymesoda caroliniana; Barnes 2005) 

pueden variar de acuerdo a la salinidad.  

Las respuestas hacia cambios en las condiciones ambientales quedan registradas en 

las valvas de los bivalvos a través del tiempo debido a que las variables físicas 

imperantes generan cambios en la depositación o disponibilidad del carbonato de calcio 

necesario para la construcción de las valvas (Dame 1996). Las condiciones bajo las 
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cuales han crecido se reflejan en las valvas a manera de, por ejemplo, cambios en la 

composición de isótopos estables de oxígeno (Por ej. Shöne et al. 2003), de elementos 

traza (Por ej. Klein et al. 1996) o variabilidad en la tasa de crecimiento (Por ej. Cerrato 

2000). La almeja navaja Tagelus plebeius presenta una periodicidad anual de formación 

de anillos internos de crecimiento visibles en el corte transversal de las valvas 

(Lomovasky et al. 2005) que permiten determinar la edad y desarrollar las 

correspondientes curvas de crecimiento. Usualmente estas curvas son ajustadas para 

esta especie con el modelo de Von Bertalanffy (Isla y Rivero D'Andrea 1993, Abrahão 

et al. 2010) aún partiendo de diferentes tipos de datos como la distribución de 

frecuencia de talla (Por ej. Abrahão et al. 2010) o los anillos externos de las valvas (Isla 

y Rivero D'Andrea 1993); aunque este último método no sería del todo apropiado ya 

que se ha visto que las líneas en el exterior de las valvas no coinciden con las líneas 

translúcidas y opacas, que en conjunto representan un año (ver Jones et al. 1990), 

visibles en el interior de las mismas (ver Lomovasky et al. 2005). Por ello en este 

Capítulo se construyeron las curvas de crecimiento a partir de la lectura de los anillos 

internos (siguiendo a Lomovasky et al. 2011), para luego evaluar si las diferencias de 

salinidad están esociadas con diferencias en el crecimiento.  

 La distribución actual de estas almejas muestra que entre los diferentes sitios que 

habita la salinidad varía ampliamente, sobre todo debido al aporte diferencial de agua 

dulce, tanto entre estuarios (Isaach et al. 2006) como dentro del gradiente de salinidad 

de cada estuario (Por ej. laguna costera de Mar Chiquita; Reta et al. 2001). Dentro de la 

laguna costera de Mar Chiquita (ver Área de estudio) tanto el aporte de agua dulce 

proveniente de los arroyos y los canales artificiales de su cuenca tributaria (Fasano et al. 

1982) como la influencia de la marea (Isla y Gaido 2001) generan un marcado gradiente 

de salinidad desde la Boca hacia el interior del canal (Reta et al. 2001). En este contexto 
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el objetivo de este Capítulo es evaluar, mediante muestreos y experimentos in situ, si el 

crecimiento de T. plebeius, así como su estado de condición, varía en respuesta a 

cambios en la salinidad. El estado de condición o índice de condición es una medida del 

peso del tejido somático en relación al volumen valvar. Dado que es el tejido somático 

el que lleva adelante toda la actividad fisiológica, incluída la reproducción, esta variable 

estaría relacionada también con la eficacia biológica de las almejas (Dame 1996).  Para 

este objetivo, ambos aspectos del crecimiento serán comparados entre tres estuarios de 

la provincia de Buenos Aires con diferente aporte de agua dulce (Bahía Samborombon-

San Clemente del Tuyú, Mar Chiquita y Bahía Blanca; ver Área de estudio) y también 

dentro del gradiente de salinidad reportado para la laguna costera de Mar Chiquita. 

Dado que las almejas estuariales tienen tanto una salinidad óptima como un crítica para 

el crecimiento (Newell 1991) y que T. plebeius está restringida a los estuarios (Holland 

y Dean 1977), la hipótesis que se plantea es que el crecimiento valvar y/o el índice de 

condición de T. plebeius son mayores en áreas caracterizadas por agua mixohalina 

(estuarina) que en áreas con agua de salinidad extrema (cercana a marina o 

dulceacuícola). 

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Los muestreos y experimentos de campo se llevaron a cabo entre diciembre de 2008 

y mayo de 2011. Para este Capítulo se trabajó en las planicies de marea sin vegetación, 

en el nivel medio del intermareal en los 3 estuarios mencionados en la introducción 

precedente. Además en Mar Chiquita se definieron 3 sitios de trabajo a lo largo del 

gradiente de salinidad (ver Área de estudio) denominados, en orden ascendente de 

salinidad: San Gabriel (de aquí en adelante SG), CELPA (de aquí en adelante C) y Boca 

(de aquí en adelante B). Para las comparaciones a escala regional, es decir entre 
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estuarios, se eligió CELPA como representativo de  Mar Chiquita ya que se encuentra 

equidistante entre San Gabriel (mayor influencia de agua dulce) y la desembocadura 

(maryor indluencia marina). De esta manera se compara un punto con aporte 

predominante de agua duce (Bahía Samborombon-San Clemente del Tuyú), uno con 

aporte variable de agua dulce y marina (Mar Chiquita-CELPA) y otro con aporte casi 

nulo de agua dulce (Bahía Blanca-Villa del Mar, Fig. 1). Así mismo para la 

comparación a escala local se utilizó el mismo criterio en cuanto al aporte de agua 

dulce, comparando entre sí los tres sitios dentro del gradiente de salinidad de Mar 

Chiquita (Fig. 2).  

Comparación de características físicas entre estuarios y entre sitios dentro de la laguna 

de Mar Chiquita. 

De manera de corroborar el patrón de salinidad entre estuarios durante el desarrollo 

de este Capítulo, se registró la salinidad en los 3 estuarios tomando muestras de agua 

durante los períodos de primavera/verano entre los años 2008 y 2011. En cada período 

se tomaron muestras de manera mensual o bimensual dependiendo de las restricciones 

logísticas, logrando un total de entre 12 y 15 muestras por estuario. Del mismo modo, 

para los 3 sitios dentro de la laguna de Mar Chiquita (SG, C y B) se tomaron muestras 

durante los períodos de primavera/verano entre los años 2009 y 2011, logrando un total 

de 14 muestras por sitio. En todos los casos las muestras fueron tomadas durante la 

marea creciente, en recipientes plásticos de 3 ml y la salinidad de cada muestra fue 

medida con un refractómetro de mano.  

Por otro lado, entre noviembre de 2010 y mayo de 2011 paralelamente al 

experimento de transplante que se detalla más abajo, se registró mensualmente el 

contenido de clorofila a in vivo (Cla, µg l-1), de material particulado total (MPT) y de 

materia orgánica particulada (MOP) en la columna de agua en los 3 sitios dentro de la 
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laguna de Mar Chiquita. Para la medición de Cla se tomaron muestras de 3 ml de agua y 

ésta fue medida inmediatamente después de la extracción de las muestras con un 

fluorómetro de campo (Turner Design, Model 8000-01, rango de detección: Cla = 0,05-

300 µg l-1; siguiendo a Bruschetti et al. 2008). De manera de medir MPT y MOP, se 

tomaron muestras de agua en cada sitio con botellas plásticas de 500 ml. Las muestras 

fueron llevadas al laboratorio donde fueron filtradas con filtros de fibra de vidrio GF/C 

Whatman de 4,7 cm de diámetro y 0,45 µm de malla previamente pesados. 

Dependiendo de la carga de sedimento de cada muestra el volumen filtrado varió entre 

200 y 500 ml. Cada filtro junto con el material retenido fue secado a 80º C hasta peso 

constante (precisión ± 0,01 g) y el MPT fue expresado como g l-1. El peso seco libre de 

cenizas fue determinado mediante un segundo pesaje luego de la ignición de los filtros 

con la muestra correspondiente a 450º C durante 8 horas. La MOP fue determinada por 

diferencia entre el primer y el segundo pesaje de los filtros con sus muestras y 

expresada también como g l-1.  

La hipótesis nula de no diferencia en salinidad media entre estuarios fue evaluada 

mediante análisis de Kruskal-Wallis ya que no se cumplía con el supuesto de 

homocedasticidad aún transformado los datos. Las hipótesis nulas de igual salinidad, 

Cla, MPT y MOP media entre sitios dentro de la laguna de Mar Chiquita fueron 

evaluadas en cada caso mediante ANOVA (Zar 1999). Previo a este último análisis, 

para cada variable, y de aquí en adelante el cumplimiento de los supuestos 

correspondientes fue evaluado previo a cada análisis estadístico. En el caso de no 

cumplimiento se aplicaron transformaciones monotónicas o tests no-paramétricos si las 

transformaciones no lograran el cumplimiento de los supuestos (Zar 1999). 
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Comparación de relaciones morfométricas, curvas de crecimiento e índice de condición 

de Tagelus plebeius entre estuarios y entre sitios dentro de la laguna de Mar Chiquita. 

Con el propósito de comparar las relaciones morfométricas, curvas de crecimiento e 

índice de condición (de aquí en adelante IC) de Tagelus plebeius entre estuarios y entre 

sitios dentro de la laguna de Mar Chiquita, sendos muestreos aleatorios de almejas 

fueron realizados entre octubre de 2007 y enero de 2008. Doscientas cincuenta y cinco 

almejas fueron extraídas para la comparación entre los 3 estuarios: 62 en Bahía 

Sambormbon (San Clemente del Tuyú), 74 en Mar Chiquita (CELPA) y 119 en Bahía 

Blanca (Villa del Mar). Por otro lado, dentro de la laguna de Mar Chiquita también se 

extrajeron 57 almejas en SG y 61 en B. Todos los individuos fueron llevados al 

laboratorio donde fueron medidos en largo valvar (de aquí en adelante L, 

correspondiente al eje antero-posterior + 0,01 mm) y alto valvar (de aquí en adelante A, 

correspondiente al eje umbo-margen ventral). La relación entre ambas variables se 

evaluó mediante modelos de regresión simple y luego fue comparada entre estuarios 

(rango de A: 13,06-23,15) y entre sitios dentro de Mar Chiquita (rango de A: 13,08-

23,15 mm) mediante ANCOVA usando el A como covariable. En ambos casos, previo a 

este último análisis se evaluó la igualdad de pendientes entre las rectas (relación L-A) a 

comparar  (Zar 1999). Para este análisis estadístico y los que siguen en este Capítulo, se 

utilizó suma de cuadrados Tipo III para datos no balanceados (Zar 1999). 

Para la determinación de edad de los individuos extraídos se utilizaron los anillos 

internos de crecimiento (Richardson 2001). Cada valva izquierda fue embebida en 

resina poliester y cortada con una sierra diamantada a través del eje mayor de 

crecimiento en A. La mitad posterior fue pulida con una pulidora eléctrica usando 

diferentes tamaños de lija (400, 600, 1000, 2500 y 4000, siguiendo a Lomovasky et al. 

2011) y posteriormente acidificada durante 14 minutos usando 0,5 %  de solución DE-
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CAL. La lectura de las bandas internas de crecimiento, identificadas como líneas 

translúcidas y opacas (Jones et al. 1990), se realizó bajo lupa binocular. Los datos de 

talla (L, mm) y número de líneas translúcidas (años) de las almejas fueron usados en el 

ajuste de las curvas de crecimiento para cada set de datos como talla-edad. Para 

identificar el modelo de crecimiento que mejor ajusta los datos, se intentó comparar 

entre tres modelos: Von Bertalanffy (1938), Logístico (Ricker 1975) y Gompertz (1825) 

(m1, m2 y m3 respectivamente, ver Tabla I.1). Sin embargo el último de ellos no 

permitió el ajuste de los datos, por lo que solo se pudo comparar estadísticamente entre 

m1 y m2. El criterio de información de Akaike (AIC, Akaike 1973) fue utilizado para 

establecer el desempeño de cada modelo. El modelo con el menor valor de AIC sería el 

que mejor representa el patrón de crecimiento de los sets de datos. Además se calculó el 

peso de Akaike (Franklin et al. 2001), el cual se interpreta como el peso de la evidencia 

a favor de un determinado modelo. El modelo Logístico fue el que mejor ajustó los 

datos, excepto en el caso de C (Tablas I.2 y I.3). Aún así el modelo Logístico fue el 

elegido ya que en ese caso (C) las diferencias entre los pesos de Akaike son muy 

pequeñas, y de esta manera se pudieron realizar las comparaciones subsiguientes. 

Los parámetros k, L∞ y t0 del modelo Logístico fueron comparados entre estuarios y 

sitios dentro de Mar Chiquita de a pares (San Clemente vs. Mar Chiquita, San Clemente 

vs. Bahía Blanca, Mar Chiquita vs. Bahía Blanca y SG vs. C, SG vs. B, C vs. B) 

mediante relaciones de máxima verosimilitud (Cerrato 1990, Fiori y Morsán 2004). 

El IC de cada almeja fue calculado usando el peso seco del tejido blando (Tb, 

secado a 80º C hasta peso constante) y el L de la valva mediante la siguiente ecuación 

(según Clausen y Riisgård 1996): 

IC = Tb . L-b 
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donde el superíndice “b” es la pendiente de la curva de regresión entre L y Tb. Las 

hipótesis nulas de falta de diferencia en el IC medio entre estuarios y entre sitios dentro 

de Mar Chiquita fueron evaluadas mediante ANOVA, seguido de Tukey HSD en el 

caso de hallar diferencias (Zar 1999).  

  

Crecimiento valvar de Tagelus plebeius luego de transplantar las almejas dentro del 

gradiente de salinidad. 

Para evaluar el crecimiento de las almejas en sitios con diferente salinidad un 

experimento de transplante fue realizado durante la temporada de crecimiento, desde 

noviembre de 2010 a mayo de 2011. Ciento veinte almejas fueron extraídas en cada 

sitio dentro de la laguna de Mar Chiquita, medidas en L y marcadas con un número 

plástico adherido a la superficie del periostraco con pegamento sintético (cianoacrilato; 

ver Fig. I.1) para ser identificadas al final del período experimental. Cuarenta almejas 

fueron transplantadas desde cada sitio a cada uno de los otros, es decir desde SG hacia 

C y B (SG-C, SG-B); desde C hacia SG y B (C-SG, C-B); y desde B hacia SG y C (B-

SG, B-C). Las 40 almejas restantes de cada sitio fueron colocadas nuevamente en el 

sitio de origen correspondiendo al control de transplante (SG-SG, C-C y B-B). Al final 

del experimento, se recuperaron 23 almejas en SG-C, 17 en SG-B, 27 en SG-SG, 31 en 

C-SG, 17 en C-B, 35 en C-C, 23 en B-SG, 36 en B-C y 6 en B-B. En total 216 almejas 

fueron recuperadas y llevadas al laboratorio donde fueron medidas nuevamente en L. 

Dado que los transplantes entre los distintos sitios fueron llevados a cabo en distintas 

fechas debido a las limitaciones logísticas, se calculó una tasa absoluta de crecimiento 

(TAC, crecimiento por unidad de tiempo (mm día-1) según Gardner y Thompson (2001):   

TAC = (Lfin – Lini) 
. t-1  
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donde Lfin es el L al final del período experimental, Lini es el largo al inicio del 

experimento y t es el tiempo transcurrido entre el principio y el final del experimento en 

días. La relación entre TAC y Lini fue evaluada mediante modelos de regresión simple 

para cada grupo de almejas transplantado y luego comparada entre sitios de destino, 

para cada sitio de origen, mediante ANCOVA usando el L ini como covariable. Los 

rangos de L utilizados fueron de 37,28 a 48,55 mm para las almejas provenientes de SG; 

26,12 a 50,41 mm para las almejas de C y 24,65 a 46,03 mm para las almejas de 

B.Previo a este último análisis se evaluó la igualdad de pendientes entre las rectas 

(relación  TAC - Li) de los sitios a comparar (Zar 1999).  

 

RESULTADOS 

Comparación de características físicas entre estuarios y entre sitios dentro de la laguna 

de Mar Chiquita. 

En la comparación de la salinidad entre estuarios se encontró una mayor varianza en 

Mar Chiquita que en los otros estuarios (test de Levene; F = 12,17; p < 0,001); mientras 

que la mediana fue mayor en Bahía Blanca (gl = 39; H = 26,76; p < 0,001) que en San 

Clemente y Mar Chiquita, sin presentar estos últimos diferencias entre sí (Fig. I.2). La 

salinidad dentro de la laguna de Mar Chiquita no mostró diferencias entre sitios (gl = 

42; F = 1,99; p = 0,15), aunque se observa una tendencia de aumento de salinidad desde 

SG hacia B (Fig. I.3). 

En cuanto a la Cla no se encontraron diferencias entre sitios (gl = 18; F = 0,37; p = 

0,68; Fig. I.4). Así mismo no se encontraron diferencias entre sitios tanto para MPT (gl 

= 18; F = 0,95; p = 0,40; Fig. I.5) como para MOP (gl = 18; F = 0,48; p = 0,63; Fig. I.6).  
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Comparación de relaciones morfométricas, curvas de crecimiento e índice de condición 

de Tagelus plebeius entre estuarios y entre sitios dentro de la laguna de Mar Chiquita. 

Se encontraron relaciones lineales entre L y A para todos los sitios estudiados 

(Tabla I.4). Al comparar las pendientes de las rectas L-A entre estuarios se encontraron 

diferencias (gl = 2; F = 3,19; p = 0,04) presentando San Clemente una mayor pendiente 

que los otros dos estuarios (Fig. I.7). Por su parte las pendientes dentro de Mar Chiquita 

no mostraron diferencias (gl = 2; F = 1,76; p = 0,17) pero sí sus ordenadas al origen (gl 

= 2; F = 5,22; p = 0,006) siendo mayor en C que en los otros dos sitios (Fig. I.8) aunque 

para un valor medio ajustado de la covariable A se ve una disminución en L desde SG a 

B. Los parámetros de crecimiento del modelo Logístico (Tabla I.5, Fig. I.9 y I.10) 

mostraron diferencias entre estuarios, siendo k mayor y L∞ menor en Mar Chiquita que 

en los otros dos estuarios y t0 menor en Bahía Blanca que en los otros dos estuarios. Así 

mismo, estos parámetros también mostraron diferencias entre sitios dentro de Mar 

Chiquita, siendo k mayor y L∞ menor en C que en los otros dos sitios; mientras que el t0 

solo mostró diferencias entre SG y C siendo menor en este último (Tabla I.6). 

 El IC medio también mostró diferencias entre estuarios (gl = 225, F = 152, p < 

0,0001) siendo mayor en Mar Chiquita, intermedio en San Clemente y menor en Bahía 

Blanca (Tukey HSD, p < 0,05; Fig. I.11). También entre sitios dentro de Mar Chiquita 

el IC mostró diferencias (gl = 159, F = 148, p < 0,0001) siendo mayor en C, intermedio 

en B y menor en SG (Tukey HSD, p < 0,05; Fig. I.12).  

Crecimiento valvar de Tagelus plebeius luego de transplantar las almejas dentro del 

gradiente de salinidad. 

La TAC mostró relaciones lineales con el Lini para todos los grupos de almejas 

transplantados (Tabla I.7). Tanto para las almejas provenientes de SG como de B la 

comparación de pendientes TAC - Lini no mostró diferencias entre sitios de destino (SG: 
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gl = 47; F = 2,18; p = 0,12; B: gl = 46; F = 3,14; p = 0,053). Sí se encontraron 

diferencias en las ordenadas al origen (SG: gl = 49; F = 5,12; p = 0,009; B: gl = 48; F = 

5,64; p = 0,006) siendo este valor mayor en SG-B que en SG-C (ambos iguales a SG-

SG) y mayor en B-B que en B-C y B-SG, respectivamente. Sin embargo para las 

almejas provenientes de C las rectas mostraron pendientes diferentes entre sitios de 

destino (gl = 69; F = 3,54; p = 0,03) encontrándose una pendiente negativa menor para 

C-C, es decir la TAC disminuye más lentamente con el aumento del Lini en el control de 

transplante.  

 DISCUSIÓN 

La salinidad mostró concordancia con el patrón diferencial de aporte de agua dulce 

reportado previamente en la literatura, tanto a escala regional (entre estuarios) como 

local (dentro del gradiente de la Laguna Costera Mar Chiquita). Por otra parte, tanto la 

Cla como el MPT y la MOP no mostraron diferencias entre sitios dentro de Mar 

Chiquita. Los parámetros de crecimiento del modelo Logístico mostraron que la tasa de 

crecimiento (k) es mayor y el L∞ menor en el sitio de salinidad intermedia en ambas 

comparaciones, es decir, regional y local. Por su parte el t0 fue menor en Bahía Blanca 

que en los otros dos estuarios, mientras que dentro de Mar Chiquita solo mostró 

diferencias entre SG y C siendo menor en este último sitio. Paralelamente el IC medio 

también fue mayor en el sitio de salinidad intermedia en ambas comparaciones. Estos 

resultados indicarían que tanto a escala regional como local estas almejas se ven 

favorecidas por la ocurrencia de salinidades intermedias. Por su parte, el experimento de 

transplante mostró en algunos casos un efecto positivo del aumento de salinidad o un 

efecto negativo de la disminución de esta variable, esto dependió del origen de las 

almejas transplantadas.  
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Los patrones de salinidad encontrados tanto a escala regional como local apoyan el 

criterio utilizado en este capítulo para la elección de los sitios de trabajo. La importancia 

de estas mediciones radica en que a pesar de la variabilidad que pueden mostrar estos 

sitios, el criterio de elección fue válido durante el desarrollo de los muestreos y 

experimentos aquí realizados. Si bien la salinidad presentó diferencias entre estuarios 

siendo mayor en Bahía Blanca, la gran variabilidad encontrada en Mar Chiquita 

probablemente sea la causante de que no se hayan encontrado diferencias entre éste y 

San Clemente del Tuyú, aunque este último estuario alcance valores en general 

menores. En cuanto a la comparación entre sitios dentro de Mar Chiquita también se ve 

una tendencia hacia valores menores en SG, intermedios en C y mayores en B, lo cual 

coincide como se dijo antes con el gradiente de salinidad reportado para esta laguna 

(Reta et al. 2001). Por su parte, la Cla no mostró diferencias entre sitios, como tampoco 

lo hicieron el MPT ni la MOP. En el caso de la Cla se puede ver una tendencia hacia 

valores menores asociados a la mayor salinidad lo cual coincide con un trabajo anterior 

desarrollado en esta laguna (Bruschetti et al. 2008), pero esto no explicaría las 

diferencias en las características de las almejas detalladas más abajo. Por ellos, estos 

resultados indicarían que las variables ambientales relacionadas con la disponibilidad de 

alimento estarían jugando un rol menos importante en relación a las diferencias 

encontradas entre las almejas de los distintos sitios que la salinidad. Esto coincide con 

otros estudios que evalúan el efecto de variables ambientales sobre las funciones 

fisiológicas y/o crecimiento de bivalvos (Por ej. Mytilus edulis, M. trossolus, Gardner y 

Thompson 2001;  Argopecten irradians, Shriver et al. 2002; Austrovenus stutchburyi, 

Marsden 2004) ya que también encuentran que dentro de los gradientes ambientales 

típicos de los estuarios, la salinidad es uno de los principales factores que difiere entre 

sitios y genera diferentes respuestas en los individuos.Aun asi sería interesante medir 
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otras variables ambientales relacionadas sobre todo con el flujo de agua ya que pueden 

también tener un efecto importante sobre los individuos filtradores.  

La relación L-A muestra que las almejas son más alargadas en San Clemente que en 

los otros dos estuarios, mientras que dentro de Mar Chiquita se ve una disminución 

desde SG hacia B. Es decir que para un mismo alto valvar las almejas son 

proporcionalmente más largas en el sitio de menor salinidad, en ambas comparaciones, 

y se acortarían conforme la salinidad aumenta indicando una influencia de la salinidad 

sobre la morfología de las mismas. Aún así, hay que tener en cuenta que las 

características físicas del sedimento también pueden tener un efecto sobre la morfología 

valvar. No obstante, estos resultados coinciden con lo reportado para las almejas Rangia 

cuneata y Polymesoda caroliniana en el estuario del Río Caloosahatchee (26º30´N, 

82º10´O, Florida, USA) cuyas características valvares, como morfología y 

ornamentación, se ven afectadas por los cambios de salinidad (Barnes 2005). Por otra 

parte, ambas comparaciones de parámetros de crecimiento del modelo Logístico, es 

decir entre estuarios y entre sitios dentro de Mar Chiquita, coinciden mostrando una 

mayor tasa de crecimiento (k) y un menor largo asintótico (L∞) asociados con la 

ocurrencia de valores de salinidad intermedia. Un mayor k asociado a un menor L∞ 

resulta lógico dado que estos dos parámetros están inversamente relacionados (Pauly 

1979). Por su parte el t0 no mostró un patrón claro, ya que fue menor en el estuario más 

salino (Bahía Blanca) y menor también en el sitio de salinidad intermedia aunque no 

mostró diferencias entre los sitios de salinidad extrema dentro de Mar Chiquita (SG y 

B). Si bien los datos de k y L∞ indicarían que las almejas alcanzan tallas máximas 

menores asociadas a la salinidad intermedia, también puede significar una transición 

más temprana y repentina entre crecimiento y reproducción (Thompson 1979). Es decir, 

un cese más temprano en el crecimiento podría resultar en una mayor disposición de 
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energía en la reproducción a más temprana edad y por ende un mejor desempeño 

relacionado a la salinidad intermedia. De todas las curvas de crecimiento desarrolladas 

aquí, la combinación de valores de los parámetros encontrados en C (k = 1,51; L∞ = 

60,06 mm) es la que más se asemeja a los reportados para esta especie por Abrahão et 

al. (2010; k = 1,73; L∞ = 67,01 mm) en las playas de Ensenada (23°43’S, 45°25’O, 

Brasil). Aún así, los parámetros de todas las curvas de crecimiento desarrolladas en este 

Capítulo presentaron valores siempre menores a los reportados por Abrahão et al. 

(2010). Esto puede deberse a que en las playas de Ensenada hay una descarga de agua 

de desechos urbanos lo cual aumenta la concentración de materia orgánica en la 

columna de agua (Abrahão et al. 2010) y esto puede tener efectos positivos sobre el 

crecimiento de los filtradores (Por ej. Nakaoka 1992, Rebelo et al. 2005). Por otro lado, 

el método de construcción de la curva de crecimiento en el mencionado trabajo se basa 

en distribuciones de frecuencia de talla de muestreos poblacionales (Abrahão et al. 

2010) mientras que el utilizado en este Capítulo se basa en datos talla-edad y esto 

también podría generar las diferencias observadas.  

Por otra parte, el tejido somático es el que lleva adelante toda la actividad fisiológica 

de los individuos (Dame 1996) y por ello es importante tener en cuenta el índice de 

condición para la mejor interpretación de los resultados. Este parámetro mostró un 

mejor estado de los individuos asociado también a la salinidad intermedia. Resultados 

similares (es decir, ventaja del sitio de salinidad intermedia dentro de un gradiente de 

salinidad) fueron reportados para la almeja estuarial Austrovenus stutchburyi en el 

estuario de Avon-Heathcote (Nueva Zelanda; Marsden 2004) donde las condiciones 

ambientales son similares a las registradas en este Capítulo. Entonces, ambos resultados 

en conjunto, es decir crecimiento valvar y estado somático individual, indicarían que las 
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condiciones más favorables para Tagelus plebeius son las de salinidad intermedia, tal 

como se planteó en la hipótesis de trabajo formulada en este Capítulo.   

Se sabe que los efectos de la salinidad sobre características fisiológicas de bivalvos 

como tasa de filtrado (Por ej. Nakamura et al. 2005), tasa de ingesta, eficiencia de 

absorción, producción de fecas (Por ej. Gardner y Thompson 2001) y/o tasa de 

crecimiento (Por ej. Almada-Villela 1984, Gardner y Thompson 2001, Nakamura et al. 

2005) son diferentes dependiendo del origen de los individuos manipulados. Esto ocurre  

tanto bajo experimentos de laboratorio como en experimentos de campo. Es decir que 

para una misma especie las características físicas de los sitios de donde proviene 

tendrían importancia directa sobre cómo responde a los cambios en dichas 

características. Los resultados en cuanto al crecimiento valvar obtenidos del 

experimento de transplante realizado en este Capítulo adhieren a esto, ya que las 

almejas de diferentes sitios de origen respondieron diferencialmente en un mismo sitio 

de destino. Las almejas provenientes del sitio de menor salinidad (SG) se vieron 

favorecidas al ser transplantadas al sitio de mayor salinidad (B), lo cual coincide con 

estudios previos en otros bivalvos como por ejemplo Austrovenus stutchburyi (Avon-

Heathcote, Nueva Zelanda; Marsden 2004) y  Mercenaria mercenaria (Charleston 

Harbour, USA; Ringwood y Keppler 2002). Por su parte, las almejas provenientes tanto 

del sitio de mayor salinidad (B) como de aquel de salinidad intermedia (C) se mostraron 

menos tolerantes a los cambios en esta variable ya que sus tasas de crecimiento fueron 

mayores en los controles de transplante, es decir en sus sitios de origen. Entonces para 

Tagelus plebeius también las condiciones naturales de su sitio de origen determinarían 

las respuestas a las condiciones experimentales a las que son expuestas las almejas.  

Más allá de estas diferencias relacionadas al sitio de origen de los individuos 

manipulados, diferentes estudios coinciden en que la disminución de salinidad es más 
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perjudicial para los bivalvos que las altas salinidades (Por ej. Crassostrea gigas (Brown 

1988), Choromytilus chorus (Navarro 1988), Argopecten irradians (Shriver et al. 2002), 

Mactra veneriformis, Ruditapes philippinarum y Meretrix lusoria (Nakamura et al. 

2005). Esto podría deberse a que ante una reducción en la salinidad las valvas se cierran 

como fue encontrado por ejemplo para Choromytilus chorus (a 18 UPS, Navarro 1988) 

y se interrumpe la actividad de filtrado como se ha visto también en C. chorus y Mytilus 

chilensis (a 12 UPS, Jaramillo et al. 1992) o en Mactra veneriformis, Ruditapes 

philippinarum y Meretrix lusoria (a 12 UPS, Nakamura et al. 2005), con el consecuente 

menor crecimiento (sensu Navarro 1988, Nakamura et al. 2005). En este sentido los 

resultados obtenidos con Tagelus plebeius son parcialmente coincidentes ya que tanto 

las almejas provenientes de SG como las de B presentaron mayor crecimiento en B, el 

sitio de salinidad más alta. Por lo tanto es probable que los mecanismos descriptos 

anteriormente jueguen un rol importante determinado las diferencias encontradas. En 

concordancia con esto, otro trabajo encontró un efecto positivo del aumento de la 

salinidad sobre el crecimiento valvar de la vieira Argopecten irradians, correspondiendo 

estos resultados a la comparación entre diferentes estuarios dentro de Cabo Cod y Bahía 

Buzzards (Massachussets, Shriver et al. 2002). Lo interesante de este último trabajo es 

que, a diferencia de los citados previamente, éste reportó que otras variables 

relacionadas sobre todo con la disponibilidad y calidad del alimento, no permitían 

explicar las variaciones en crecimiento como sí lo hizo la salinidad (Shriver et al. 2002). 

Paralelamente, las almejas provenientes de C, el sitio de salinidad intermedia, se vieron 

perjudicadas por la exposición a ambos extremos de salinidad (alta (B) y baja (SG)). 

Entonces, varias conclusiones pueden sacarse de estos resultados: 1) en concordancia 

con los trabajos antes citados, algunos grupos de almejas fueron favorecidas con el 

aumento de salinidad o perjudicadas por la disminución en esta variable; 2) a pesar de 



 35

esto, las almejas provenientes del sitio de salinidad intermedia (C) mostraron que ambos 

extremos de salinidad serían perjudiciales para su crecimiento valvar y 3) esto último 

coincide con los resultados de los muestreos poblacionales tanto entre estuarios como 

dentro del gradiente de la laguna de Mar Chiquita, ya que como se dijo antes la 

salinidad intermedia sería más favorable para T. plebeius en términos tanto de su tasa de 

crecimiento (mayor k) como de su estado de condición (mayor IC).  

Los resultados encontrados en este Capítulo muestran, así como los trabajos 

anteriormente citados aquí, que las variaciones de la salinidad están asociadas a las 

variaciones en los  rasgos de historia de vida, ya que tanto la geometría como el 

crecimiento valvar y estado de condición de Tagelus plebeius mostraron diferencias 

dentro de los gradientes de salinidad tanto estuariales como dentro de la laguna costera 

de Mar Chiquita. Las comparaciones de los parámetros poblacionales, que muestran una 

ventaja en relación a la salinidad intermedia, no coincidieron totalmente con los 

resultados del experimento de transplante, ya que no todos los grupos de almejas 

transplantados tuvieron una mayor tasa de crecimiento asociada a la salinidad 

intermedia. Sin embargo, es importante destacar que los primeros corresponden al ciclo 

de vida completo de los individuos hasta el momento de su extracción mientras que el 

experimento representaría un único periodo corto de crecimiento que puede como tal 

diferir del patrón general. Sumado a esto, los resultados concernientes al estado 

individual de las almejas (IC) permitirían concluir que respecto de la salinidad, tal como 

fue planteado en la hipótesis de trabajo de este Capítulo, las condiciones más favorables 

para el desempeño de T. plebeius estarían asociadas a la ocurrencia de salinidades 

intermedias.  
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TABLAS Y FIGURAS 

 

 

Modelo Ecuación Nombre 

m1 Lt = L∞ * (1- e-k*(t-t0)) Von Bertalanffy 

m2 Lt = L∞ / (1+ e-k*(t-t0)) Logístico 

m3 Lt = L∞ *exp (- e-k*(t-t0)) Gompertz 

Tabla I.1: Modelos comparados para el ajuste de los datos talla-edad. L∞: largo 
asintótico. k: tasa de crecimiento. t0: edad de los individuos cuando su largo es 0. t: edad 
en años. Lt: largo para la edad t. 
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Estuario Modelo AIC WAIC 

 m1 3,237 48 

San Clemente m2 3,110 51 

 m1 1,204 46 

Mar Chiquita m2 0,912 54 

 m1 0,878 31 
Bahía Blanca m2 -0,801 69 

 

Tabla I.2: Comparación de modelos de crecimiento entre estuarios con el Criterio de 
Información de Akaike (AIC). WAIC: peso de Akaike. 
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Sitio Modelo AIC WAIC 

SG m1 2,533 26 

 m2 0,437 74 

C m1 0,912 55 

 m2 1,298 45 

B m1 3,303 12 
 m2 -0,641 88 

 

Tabla I.3: Comparación de modelos de crecimiento entre sitios dentro de Mar 
Chiquita con el Criterio de Información de Akaike (AIC). WAIC: peso de Akaike. 
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Estuario Sitio gl F p r2 a b 
San Clemente - 59 507 < 0,001 0,89 -3,53 3,21 

 SG 55 316 < 0,001 0,92 -0,23 3,03 
Mar Chiquita C 72 588 < 0,001 0,94 5,89 2,70 

 B 58 337 < 0,001 0,92 -6,63 3,29 
Bahía Blanca - 116 903 < 0,001 0,89 2,65 2,72 

Tabla I.4: Relación largo-alto para las almejas en cada estuario y sitio dentro de Mar Chiquita. 
SG = San Gabriel. C = Celpa. B = Boca. a: ordenada al origen de la recta. b: pendiente de la 
recta.. 
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Estuario Sitio E. máx. L∞ K t0 Lmáx. 

San Clemente - 13 70,66 (56,32-84,98) 0,52 (-13,81-14,84) 3,01 (-11,32-17,33) 79.12 

 SG 17 73,76 (52,26-95,26) 0,36 (-21,14-21,86) 5,19 (-11,32-17,33) 78.40 

Mar Chiquita C 14 60.06 (52,21-67,08) 1,51 (-5,92-8,94) 3,74 (-3,69-11,17) 69.71 

 B 14 71,17 (18,78-123,56) 0,25 (-52,14-52,64) 4,41 (-47,98-56,80) 68.41 

Bahía Blanca - 11 69,33 (16,52-118,09) 0,29 (-50,49-51,08) 0,41 (-50,37-51,19) 70.22 
 
 
 

Tabla I.5: Edades máximas (E. máx.) y parámetros de crecimiento del modelo Logístico en 
cada estuario y sitio dentro de Mar Chiquita. SG = San Gabriel. C = Celpa. B = Boca. (): 
Intervalo de confianza del 95 %. 
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Estuarios/sitios comparados     Parámetros  comparados      

            L∞1   =   L∞2               k1   =   k2         t01  =  t02 

 X2 valor-p X2 valor-p X2 valor-p 

San Clemente-Mar Chiquita 20,75 < 0.001 8,29 < 0,01 3,04 0,08 

San Clemente-Bahía Blanca 0,19 0,66 1,67 0,19 9,89 < 0,01 

Mar Chiquita-Bahía Blanca 3,92 0,047 11,68 < 0,001 14,73 < 0,001 
SG-C 21,18 < 0.001 12,69 < 0.001 3,84 0,049 

SG-B 0,16 0,68 1,17 0,28 0,78 0,38 

C-B 11,36 < 0.001 17,06 < 0.001 1,89 0,17 
 
 

 

 

 

Tabla I.6: Comparación de los parámetros de crecimiento del modelo Logístico entre estuarios y 
sitios (SG = San Gabriel. C = CELPA. B = Boca) dentro de la laguna de Mar Chiquita, 
mediante análisis de máxima verosimilitud.  
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Sitio de origen Sitio de destino F valor-p R2 a b 

San Gabriel San Gabriel 74 < 0,001 0,75 0,17   -0,0031 
  CELPA 16 < 0,001 0,44 0,14   -0,0026 
  Boca 9 < 0,01 0,37   0,24 * -0,0046 

CELPA San Gabriel 119 < 0,001 0,80 0,28 -0,0053 
  CELPA 74 < 0,001 0,50 0,17 -0,0032 
  Boca 21 < 0,001 0,54 0,21 -0,0045 

Boca San Gabriel 65 < 0,001 0,59 0,16 -0,0024 
  CELPA 157 < 0,001 0,70 0,23 -0,0046 
  Boca 12 0,03 0,46   0,28 * -0,0055 

 

 

 

 

Tabla I.7: Regresiones entre Tasa Absoluta de Crecimiento (TAC) y largo inicial del 
transplante (Lini) para todos los grupos de almejas transplantados. a: ordenada al origen. b: 
pendiente. *: Diferencias entre “a” para ese sitio de origen. Los valores resaltados indican 
diferencias entre “b” para ese sitio de origen. 
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Figura I.1: Fotografía del método de marcado utilizado para recapturar y medir el 

crecimiento valvar de las almejas luego de experimentos de transplante.

5 mm 
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Figura I.2: Comparación de salinidad entre estuarios. El punto medio muestra la 

mediana, los límites de las cajas muestran los percentiles de 25 y 75 % y las barras 

indican los valores máximo y mínimo. 
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Figura I.3: Comparación de salinidad entre sitios dentro de la laguna de Mar Chiquita. 

El punto medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los percentiles de 

25 y 75 % y las barras indican los valores máximo y mínimo. 
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Figura I.4: Concentración de clorofila a en los tres sitios dentro de la laguna de Mar 

Chiquita. El punto medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los 

percentiles de 25 y 75 % y las barras indican los valores máximo y mínimo. 
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Figura I.5: Material particulado total en la columna de agua en los diferentes sitios 

dentro de la laguna de Mar Chiquita. El punto medio muestra la mediana, los límites de 

las cajas muestran los percentiles de 25 y 75 % y las barras indican los valores máximo 

y mínimo. 
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Figura I.6: Materia orgánica particulada en la columna de agua en los diferentes sitios 

dentro de la laguna de Mar Chiquita. El punto medio muestra la mediana, los límites de 

las cajas muestran los percentiles de 25 y 75 % y las barras indican los valores máximo 

y mínimo. 
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Figura I.7: Relaciones lineales entre largo y alto de las almejas para cada estuario. 
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Figura I.8: Relaciones lineales entre largo y alto de las almejas para cada sitio de 

muestreo dentro de la laguna de Mar Chiquita. 

 



 51

0

10

20

30

40

50

60

70

80

0 2 4 6 8 10 12 14

Edad (años)

L
ar

go
 (

m
m

)

San Clemente

Mar Chiquita

Bahía Blanca

 

Figura I.9: Relaciones talla (L) – edad para los tres estuarios. Las líneas indican las 

curvas de crecimiento predichas por el modelo Logístico para cada set de datos. 
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Figura I.10: Relaciones talla (L) – edad para los tres sitios dentro de Mar Chiquita. Las 

líneas indican las curvas de crecimiento predichas por el modelo Logístico para cada set 

de datos.  
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 Figura I.11: Índice de condición de las almejas en el muestreo poblacional de los tres 

estuarios. El punto medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los 

percentiles de 25 y 75 % y las barras indican los valores máximo y mínimo. 
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Figura I.12: Índice de condición de las almejas en el muestreo poblacional de los tres 

sitios dentro de la laguna de Mar Chiquita. El punto medio muestra la mediana, los 

límites de las cajas muestran los percentiles de 25 y 75 % y las barras indican los 

valores máximo y mínimo. 
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Capítulo II 

 

 

 

Relación entre Spartina alterniflora y densidad y 

crecimiento de la almeja Tagelus plebeius 
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RESUMEN 

Los organismos que generan estructuras epibentónicas como las plantas de 

marisma, a través de sus efectos como ingenieros de ecosistemas pueden jugar roles 

claves en el funcionamiento del hábitat. Se sabe que las especies intermareales de platas 

del género Spartina modifican las características del flujo de agua y del sedimento 

afectando a los organismos infaunales con los que coexisten. La almeja navaja Tagelus 

plebeius habita el amplio rango de planicies de marea (P) y marismas de Spartina (M) 

de la costa atlántica americana. A través de muestreos y experimentos de campo 

llevados a cabo en el estuario de Bahía Blanca, en este Capítulo se evaluaron los efectos 

de Spartina alterniflora como ingeniero de ecosistemas (debidos a cambios en las 

características del sedimento y la columna de agua) sobre el índice de condición (IC) y 

crecimiento valvar de T. plebeius. Las comparaciones de los parámetros del sedimento 

indicaron que éste es más fácilmente erosionable en M que en P, mientras que en esta 

última el sedimento es más cohesivo. Sumado a esto, la disponibilidad de alimento para 

las almejas (es decir, la materia orgánica particulada total en la columna de agua) 

mostró mayores valores en P. Los muestreos poblacionales mostraron mayor IC de las 

almejas y menor relación largo-alto en M, que en P. Un experimento de trasplante 

mostró una tendencia hacia valores mayores de IC en M mientras un mayor crecimiento 

valvar se encontró en P y esto, sumado a lo anterior, representaría un desacople entre el 

crecimiento somático y valvar con una influencia positiva de S. alterniflora sobre el IC 

de las almejas. Los resultados de otros dos experimentos de campo donde se manipuló 

la presencia de la planta, tanto aérea como subterránea, sugieren que el mayor IC en M 

no sería debido a los cambios estructurales generados por la presencia de la planta en sí, 

aunque una hipotética mejor calidad del alimento (en lugar de cantidad de alimento) 

dentro de M podría estar implicada.  
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INTRODUCCIÓN 

Las estructuras creadas por los ingenieros de ecosistemas son diversas en 

dimensión y composición, y sus propiedades físicas están funcionalmente relacionadas a 

sus efectos. Estos efectos pueden ser más útilmente considerados como la modificación 

de las condiciones abióticas (Jones et al. 2010). De esta manera, un cambio abiótico y la 

consecuente respuesta de los organismos del entorno, es el resultado de una estructura 

interactuando con la energía cinética y los materiales dentro del medio (Gutiérrez e 

Iribarne 2004, Jones et al. 2010). Los ingenieros de ecosistemas que modifican por 

ejemplo, las corrientes, los sólidos en suspensión o los sedimentos, suelen tener un 

importante efecto sobre otros organismos ya que estos elementos integran recursos 

claves (Por ej. espacio, nutrientes, presas) para el desarrollo de ciertas especies dentro 

de un hábitat particular (Jones et al. 1997).      

En el caso del ambiente bentónico de fondos blandos, la ingeniería de ecosistemas 

puede al menos igualar en importancia a las interacciones tróficas, estando ambas 

ligadas y afectadas por el ambiente físico (Reise 2002). Este es el caso de los 

organismos que producen estructuras epibentónicas tanto animales (Por ej. poliquetos 

tubícolas, Schwindt et al. 2004) como vegetales (Por ej. plantas de marisma, Bouma et 

al. 2007). Entre las plantas de marisma, Spartina alterniflora es bien conocida por 

generar cambios tanto en las características del flujo de agua (Por ej. Leonard y Luther 

1995) como de los sedimentos (Por ej. Leonard y Luther 1995, Yang et al. 2008). Estos 

cambios abióticos generan modificaciones en las características bióticas del bentos en 

las marismas (Por ej. Rader 1984, Neira et al. 2005). Aunque existen intentos de 

generalizar el efecto de Spartina spp. sobre las características físicas (Reise 2002) y 

bióticas (Bertness et al. 2000) del hábitat, estos efectos dependen en gran medida de la 

morfología (Van Hulzen et al. 2007) y la distribución local de las plantas (Leonard y 
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Luther 1995). Por otra parte las características locales del flujo de agua son también 

relevantes y generan diferentes patrones de cambio en el sedimento cuando dicho flujo 

interactúa con las plantas (Bouma et al. 2007). De hecho, puede encontrarse tanto 

erosión como sedimentación dependiendo de la densidad de plantas y de las 

características del flujo de agua (Bouma et al. 2007). Además, la fauna bentónica ha 

presentado tanto respuestas positivas como negativas a la presencia de las plantas 

(Whaley y Minello 2002, Neira et al. 2005). Entonces, es una combinación de factores 

la que determinará el efecto de la presencia de las plantas sobre el medio abiótico y sus 

consecuencias sobre los organismos, haciendo de esta manera que los resultados de los 

efectos de la ingeniería de ecosistemas sean dependientes del contexto.  

Aquellas variables potencialmente modificadas por Spartina alterniflora, como las 

características del sedimento (Por ej. Vincent et al. 1994, Azouzi et al. 2002), las 

condiciones hidrológicas (Por ej. Grizzle y Morin 1989, Saxby 2002, Steffani y Branch 

2003) y consecuentemente la disponibilidad de alimento en suspensión (Por ej. Nakaoka 

1992, Rebelo et al. 2005), afectan la distribución y el crecimiento de los bivalvos 

bentónicos. Por otro lado, sus densidades pueden ser diferentes en los intermareales 

vegetados y desnudos, como ocurre en la Bahía de Paranaguá (sur de Brasil 25º15´S, 

48º40´O), un estuario de relativamente alta energía donde la densidad de los distintos 

bivalvos aumenta (Por ej. Anomalocardia brasiliana) o disminuye (Por ej. Lucina 

pectinata) en relación a la presencia de vegetación (da Cunha Lana y Guiss 1991). 

Además, se ha probado experimentalmente que Spartina alterniflora afecta tanto 

positivamente (Por ej. Mercenaria mercenaria, Irlandi y Peterson 1991) como 

negativamente (Por ej. Macoma petalum, Brusati y Grosholz 2007) el crecimiento de 

bivalvos bentónicos estuariales. En ambos casos el efecto es debido a interacciones 

indirectas mediadas por distintos cambios en las características físicas generados por la 
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presencia de las plantas.  De manera que los efectos de las plantas, como ingenieras de 

ecosistemas, sobre los bivalvos son también dependientes del contexto y, por lo descrito 

anteriormente, son frecuentemente especie-específicos. 

La almeja navaja Tagelus plebeius vive enterrada en cuevas permanentes tanto en 

planicies de marea no vegetadas (Holland y Dean 1977) como en marismas de Spartina 

spp. (Teal 1962) con sedimentos cohesivos limo-arenosos. Las paredes de la cueva 

están compuestas por sedimentos con las mismas características del sedimento 

circundante y no están delineadas por mucus pero son claramente distinguibles debido a 

su naturaleza compacta (Gutiérrez e Iribarne 2004). Ha sido sugerido que para mantener 

su cueva como una estructura permanente T. plebeius ejerce presión contra las paredes 

de la misma mediante la apertura de las valvas y los movimientos verticales, ya que el 

sedimento superficial colapsa constantemente dentro de la cueva y además esto se ve 

afectado por el trasporte superficial de sedimento por las mareas (Gutierrez e Iribarne 

2004). El limo y la arcilla incrementarían la estabilidad de las cuevas y los tubos de los 

sifones, por lo que un mayor contenido de ambos en el sedimento implicaría un menor 

gasto de energía en el mantenimiento de las cuevas. De hecho, se han encontrado altas 

densidades de almejas en áreas caracterizadas por un mayor contenido de limo, arcilla y 

materia orgánica (Gutiérrez e Iribarne 1998), como así también se ha reportado que 

aquellas zonas de sedimentos con un alto contenido de arena y bajo contenido de limo y 

arcilla no son habitadas por estas almejas (Holland y Dean 1977). Por esto, cambios en 

el sedimento debido a la presencia de Spartina spp. en el intermareal podrían ser de gran 

importancia para el asentamiento y/o mantenimiento de las cuevas de estas almejas y 

por ende tener efectos sobre la disponibilidad o localización de energía para el 

crecimiento de las mismas.  
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Por otra parte, las microalgas bentónicas (una de sus principales fuentes de 

alimentación, Botto et al. 2005) sulen ser más abundantes dentro de las marismas 

(Janousek 2009) y su resuspensión constituye un importante aporte al material en 

suspensión en la columna de agua (De Jonge y Beuselom 2003) y por ende a la 

disponibilidad de alimento para los organismos filtradores. Tal como en otros filtradores 

(ver Dame 1996) una mayor disponibilidad de alimento en la columna de agua (es decir, 

contenido de materia orgánica) ha mostrado una asociación positiva con el crecimiento 

de estas almejas (Abrahão et al. 2010). Sin embargo, como se dijo antes el alcance y la 

dirección de los efectos de las plantas de marisma son dependientes del contexto y 

particulares de cada sitio por lo que el resultado final puede ser positivo o negativo. 

Entonces, los cambios en cantidad y/o composición del material en suspensión 

generados por la presencia de las plantas de marisma también pueden ser relevantes 

para la disponibilidad o localización de energía de estas almejas. 

En este contexto, dado que la presencia de Spartina alterniflora en el intermareal 

genera cambios en las características del sedimento y de la columna de agua, la 

hipótesis que se planteó es que las almejas presentan menor densidad, crecimiento 

valvar e índice de condición en el área vegetada donde el contenido de limo y arcilla del 

sedimento es menor implicando un mayor gasto energético en la construcción y 

mantención  de las cuevas, y/o la disponibilidad de alimento es menor.  

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Los muestreos y experimentos de este Capítulo fueron desarrollados entre octubre 

de 2007 y julio de 2010 en la sección media exterior del canal principal del estuario de 

Bahía Blanca (ver Área de estudio). En este sitio la planicie de marea cubre 
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aproximadamente 6 km2, donde la marisma de Spartina alterniflora forma una franja de 

alrededor de 150 m de ancho (Pratolongo et al. 2009).  

 

Características del hábitat en la planicie de marea y la marisma. 

Para evaluar las características físicas de las plantas, 15 cuadrados de 40 cm de lado, 

separados 10 m unos de otros, fueron seleccionados al azar dentro de la marisma (de 

aquí en adelante M) y el número de tallos en cada uno de ellos fue contado (densidad de 

tallos, Nº m-2). Adicionalmente, se tomó al azar y se midió (precisión ± 0,1 cm) la altura 

total de un tallo dentro de cada cuadrado para la estimación de la altura media de los 

mismos.  

Para comparar la distribución del tamaño de grano del sedimento entre la planicie de 

marea (de aquí en adelante P) y M, cinco cilindros de sedimento (5 cm de diámetro y 20 

cm de profundidad) fueron extraídos al azar en cada sitio. Las muestras de sedimento 

fueron tamizadas en húmedo a través de 6 tamices de alambre: 2; 1; 0,5; 0,25; 0,125; 

0,063 mm; también la fracción < 0,063 mm fue preservada. El material retenido en cada 

tamiz fue secado a 80º C hasta peso constante (precisión ± 0,01 g). El porcentaje de 

arena (fracción < 1 y > 0,063 mm) y de limo y arcilla (fracción < 0,063 mm) fue 

determinado para cada muestra. La hipótesis nula de falta de diferencia en el porcentaje 

medio de arena, así como de limo y arcilla entre sitios (P y M) fue evaluada con un test 

de t corregido (tc, aproximación de Welch, Zar 1999).  

De manera de evaluar si el contenido de agua (% de agua en el sedimento), el 

contenido de materia orgánica del sedimento (MO) y la densidad (g m-3) son diferentes 

entre P y M, 10 muestras de 20 cm3 de sedimento fueron tomadas al azar en cada sitio.  

El sedimento fue pesado en húmedo y luego secado a 80º C hasta peso constante, la 

diferencia entre el primer y el segundo pesaje fue usada para estimar el porcentaje de 
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agua en la muestra (contenido de agua). Luego fue incinerado en mufla a 450º C durante 

8 horas y pesado nuevamente (precisión ± 0,01 g). La diferencia entre el peso seco y el 

peso seco libre de cenizas fue usada para estimar MO de cada muestra. Adicionalmente, 

el peso seco de sedimento fue divido por el volumen de la muestra (20 cm3) para 

estimar la densidad. Las hipótesis nulas de no diferencia en contenido medio de agua, 

MO media y densidad media entre P y M fueron evaluadas mediante test de tc (Zar 

1999). 

Por su parte la penetrabilidad y la torsión del sedimento fueron comparadas entre P 

y M. Para ello se realizaron 15 mediciones en cada sitio de la fuerza necesaria para 

penetrar el sedimento con un penetrómetro de campo (precisión ± 0,01 kg cm-2) y 10 

mediciones de la fuerza de torsión necesaria para cortar el sedimento con un torsiómetro 

(precisión 0,01 kg cm-2). Todas las muestras fueron distribuidas al azar y separadas 

como mínimo 10 m una de otra. Las hipótesis nulas de falta de diferencia en la 

penetrabilidad media y en la torsión media entre sitios fueron evaluadas mediante test 

de tc (Zar 1999). 

Para evaluar si la cantidad de sedimento que se transporta como carga de fondo 

difiere entre P y M, 10 trampas de sedimento plásticas, tubulares fueron emplazadas en 

cada sitio (siguiendo a Emerson y Grant 1991). Las mismas consistieron en un tubo de 

PVC (3 cm de diámetro, 40 cm de largo) insertado en el sedimento de manera que el 

extremo abierto quedara nivelado con la superficie del mismo, con otro tubo de PVC 

más pequeño (2,5 cm de diámetro, 40 cm de largo) introducido dentro del primero para 

colectar el sedimento trasportado en la superficie bentónica. Todas las trampas fueron 

emplazadas durante la marea baja y llenadas con agua limpia para evitar el llenado 

repentino por la corriente de marea (ver Emerson y Grant 1991, Botto et al. 2006). El 

sedimento retenido en las trampas fue colectado luego de un ciclo de marea (es decir 12 
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horas) y el muestreo fue repetido mensualmente entre marzo y junio de 2010. El 

sedimento contenido en las trampas fue secado a 80º C hasta peso constante (precisión ± 

0,01 g). Para cada fecha de muestreo, la hipótesis nula de no diferencia en la masa 

media de sedimento transportado entre sitios fue evaluada mediante test de tc (Zar 

1999).  

Por otra parte, el contenido de materia orgánica particulada en la columna de agua 

(de aquí en adelante MOP, expresada como g l-1) fue comparado entre P y M. Para ello, 

10 muestras de agua fueron tomadas en cada sitio inmediatamente después de que estos 

eran inundados por la marea y procesadas como se explicó en el Capítulo I para medir 

esta misma variable. Dado que estas son áreas muy dinámicas (ver Pratolongo et al. 

2010) este muestreo fue repetido aproximadamente de manera mensual entre julio y 

noviembre de 2009 y entre marzo y mayo 2010. Para cada fecha de muestreo, la 

hipótesis nula de no diferencia en la MOP media entre sitios fue evaluada mediante test 

de tc (Zar 1999). 

  

Comparación de características poblacionales de Tagelus plebeius entre P y M. 

De manera de comparar la densidad de las almejas entre P y M, nueve unidades de 

muestreo de 40 cm de lado y 70 cm de profundidad (máxima profundidad registrada 

para Tagelus plebeius, Abrahão et al. 2010) separadas como mínimo 10 m unas de otras 

fueron excavadas en cada sitio y todas las almejas presentes en ellas fueron contadas. La 

densidad de almejas fue expresada como almejas m-2. La hipótesis nula de falta de 

diferencia en la densidad media de almejas entre P y M fue evaluada mediante un test de 

tc (Zar 1999).  

Para comparar las relaciones morfométricas y el índice de condición (IC) de las 

almejas entre P y M, un muestreo aleatorio de almejas (de aquí en adelante referido 
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como 1º muestreo) fue llevado a cabo en ambos sitios al mismo tiempo. Ciento 

diecinueve almejas fueron extraídas al azar en P y 126 en M entre septiembre y octubre 

de 2007. Todos los individuos fueron medidos en largo valvar (L) y alto valvar (A). La 

distribución de frecuencia de tallas (L) fue comparada entre sitios con un test de 

Kolmogorov-Smirnov (Zar 1999). La relación entre A y L de las almejas fue evaluada 

usando un modelo de regresión lineal simple, y luego comparada entre P y M mediante 

análisis de ANCOVA con el A como covariable. Previo a este último análisis se evaluó 

la igualdad de pendientes entre las rectas (relación A-L) de ambos sitios (Zar 1999).  

El IC de cada almeja fue calculado como se explicó en el Capítulo I. La hipótesis 

nula de falta de diferencia en el IC medio entre sitios fue evaluada mediante test de tc 

(Zar 1999). Dado que el IC mostró diferencias entre sitios en el 1º muestreo (ver 

Resultados), tres muestreos adicionales (de aquí en adelante referidos como 2º, 3º y 4º 

muestreo) fueron llevados a cabo entre julio de 2009 y marzo de 2010 de manera de 

evaluar si las citadas diferencias se mantenían a través del tiempo. En cada muestreo 

adicional se extrajeron aproximadamente 30 almejas de cada sitio que fueron llevadas al 

laboratorio donde fueron medidas y el IC fue calculado. La hipótesis nula de no 

diferencia en el IC medio entre sitios, para cada muestreo, fue evaluada mediante test de 

tc (Zar 1999). 

 

Experimentos de campo evaluando el efecto de Spartina alterniflora sobre el 

crecimiento valvar e IC de Tagelus plebeius  

Para determinar si Spartina alterniflora afecta el crecimiento de las almejas, se 

realizó un experimento de transplante desde P hacia M. Como se mencionó en la 

Introducción general, Tagelus plebeius constituye una de las principales fuentes de 

alimentación del ostrero americano (Haematopus palliatus, Bachmann y Martínez 
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1999) y por otro lado se ve afectada negativamente por el cangrejo cavador Neohelice 

granulata (Lomovasky et al. 2006); por lo que de manera de proteger las almejas de la 

depredación por parte de los ostreros y del ataque de los cangrejos, en este experimento 

se usaron cajas cuadradas de cerramiento plástico (50 cm de lado, 1 cm de malla). Diez 

cajas fueron establecidas al azar en M constituyendo el tratamiento “transplante” y otras 

10 en P correspondiendo al tratamiento “control de transplante”. Ochenta almejas 

fueron extraídas de la planicie, medidas en L y marcadas con un número plástico (ver 

Capítulo I, Fig. I.1) para luego ser identificadas. Cuatro de estas almejas de entre 45,16 

y 50,87 mm de L fueron colocadas en hoyos hechos en el sedimento dentro de cada caja 

correspondiente a los tratamientos “transplante” y “control de transplante”. Debido a la 

imposibilidad de realizar controles de artefacto ya que no podría evitarse la depredación 

de almejas dentro de ellos, previo a la finalización del experimento se realizaron 

muestreos dentro y fuera de las cajas abarcando las características físicas del hábitat 

previamente evaluadas en la comparación entre sitios. Las muestras tanto de sedimento 

como de la columna de agua fueron tomadas y procesadas como se explicó antes. 

Luego, las hipótesis nulas de falta de diferencia en el porcentaje medio de arena así 

como de limo y arcilla, MO media y MOP media entre dentro y fuera de las cajas fueron 

evaluadas separadamente para cada tratamiento (“transplante” y “control de 

transplante”) mediante tc (Zar 1999). Al final del experimento, transcurridos 13 meses, 6 

cajas de tratamiento “transplante” y 4 cajas del tratamiento “control de transplante” 

fueron recuperadas sumando un total de 19 almejas las cuales fueron llevadas al 

laboratorio. El L final y el IC, calculado como se describió previamente, fueron 

determinados para cada almeja. El incremento en L de cada almeja fue calculado y su 

relación con el L inicial fue evaluada mediante modelos de regresión simple. Estas dos 

variables (ver Resultados) no mostraron relación por lo que el incremento medio pudo 
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ser usado en los análisis estadísticos subsiguientes. Dado que se recuperó un número no 

balanceado de cajas y almejas, se corroboró que no existían diferencias entre réplicas 

(cajas, ver Tabla II.1) dentro de cada tratamiento (“transplante” y “control de 

transplante”) mediante análisis de ANOVA y luego se agruparon los datos dentro de 

cada tratamiento. Entonces, las hipótesis nulas de no diferencia en el IC medio, así 

como en el incremento valvar medio entre los tratamientos “transplante” y “control de 

transplante” fueron evaluadas mediante test de tc (Zar 1999). 

 Para discriminar el efecto de las raíces y la parte aérea de las plantas, dos 

experimentos de campo adicionales fueron llevados a cabo. El primer experimento (de 

aquí en adelante Experimento 1)  fue diseñado para evaluar el efecto de la parte aérea de 

la planta. El mismo consistió en 18 unidades experimentales (UE) de 100 m2 que fueron 

delimitadas en la marisma y estuvo constituido por 3 tratamientos. En 6 UE todos los 

tallos de Spartina alterniflora (parte aérea) fueron removidos constituyendo el 

tratamiento “podado”. En otras 6 UE sólo se caminó sobre ellas para ser usadas como 

“control de podado”, ya que al extraer los tallos también se genera disturbio al caminar 

sobre la superficie del sedimento lo cual puede tener un efecto per se sobre las almejas y 

por ende es necesario diferenciar ambos disturbios. Las 6 UE restantes no fueron 

modificadas de manera de ser utilizadas como “control natural”. Nueve meses más 

tarde, 5 almejas de entre 48,18 y 67,02 mm de L fueron extraídas del centro de cada UE, 

llevadas al laboratorio y el IC fue calculado como se describió anteriormente.  

El segundo experimento (de aquí en adelante Experimento 2) fue diseñado para 

evaluar el efecto de las raíces de Spartina alterniflora. Un total de 20 UE de 1 m2, 

constituyendo 4 tratamientos, fueron localizadas al azar en la marisma, en los primeros 

5 m contiguos al límite planicie-marisma en dirección a tierra. En 5 UE todas las plantas 

(con el sedimento asociado) fueron completamente removidas con una pala. Los 
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cuadrados resultantes fueron llenándose naturalmente de sedimento y un mes más tarde, 

cuando estuvieron totalmente llenos, imitaciones de los tallos de S. alterniflora fueron 

puestas sobre cada cuadrado constituyendo el tratamiento “imitación”. Las imitaciones 

consistieron en pasto plástico flexible de alrededor de 20 cm de alto y aproximadamente 

0,5 cm de diámetro, es decir imitando la estructura de un tallo de Spartina en esta 

marisma. Estas imitaciones fueron adheridas, respetando la densidad natural de tallos, 

con masilla epoxi (su uso e inocuidad han sido ampliamente probados, por ej. Bazterrica 

et al. 2007) a una malla de cerramiento plástico sujeta al sedimento mediante estacas. 

De esta manera no hubo material vegetal subterráneo en este tratamiento. En otras 5 UE 

se generó disturbio enterrando una pala 30 cm dentro del sedimento y moviéndola de 

lado a lado. Este disturbio fue hecho cada 5 cm dentro de cada UE pero las plantas 

fueron dejadas en su lugar de manera de constituir el tratamiento “control de remoción”. 

En otras 5 UE solo la malla de cerramiento plástico se sujetó al sedimento como 

“control de las imitaciones” y finalmente las restantes 5 UE fueron dejadas intactas y 

usadas como “control natural”. Ochenta almejas de entre 44,08 y 68,68 mm de L fueron 

extraídas de la marisma, marcadas como se explicó en el experimento de transplante, y 

4 de ellas fueron dispuestas en cada UE. Cinco meses más tarde todas las almejas que 

sobrevivieron en el experimento fueron recuperadas y llevadas al laboratorio donde el 

IC fue calculado como se explicó antes. 

Para ambos, Experimento 1 y 2, la hipótesis nula de falta de diferencia en el IC 

medio de las almejas entre tratamientos (factor fijo) y UE (factor aleatorio, anidado en 

los tratamientos) fue evaluada usando un modelo de ANOVA anidado siguiendo a 

Underwood (1997).  
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RESULTADOS 

Características del hábitat en la planicie de marea y la marisma 

La densidad media de tallos en la marisma fue de 267 tallos m-2 (Desvío estandard = 

114), con una altura media de 17,52 (5,99) cm. Se encontró mayor porcentaje de arena 

en M  y mayor porcentaje de limo y arcilla en P. También la MO y el contenido de agua 

mostraron diferencias entre sitios siendo mayor en P mientras que la densidad del 

sedimento fue mayor en la M. La fuerza necesaria para penetrar el sedimento así como 

la torsión indicaron que el sedimento es más fácilmente penetrable en P. La masa de 

sedimento transportado mostró diferencias entre sitios en tres de las cuatro fechas de 

muestreo siendo siempre mayor en M que en P (Fig. II.1). La MOP media mostró 

diferencias en cuatro de las seis fechas de muestreo, de las cuales la mayoría (3 de ellas) 

mostraron mayores valores en P que en M (Fig. II.2). Los resultados estadísticos para 

todas las comparaciones de las características antes descriptas están resumidos en la 

Tabla II.2. 

 

Comparación de características poblacionales de Tagelus plebeius entre P y M. 

La densidad media de almejas fue mayor en P que en M (densidad media (DE): P = 

10 (5,3); M = 4 (4,4) almejas m-2, gl = 16; tc = 2,59; p = 0,02). La distribución de 

frecuencias de talla no mostró diferencias entre sitios (Dmax = 0,127; p = 0,14; Fig. II.3). 

El L y el A de las almejas mostraron relaciones lineales en ambos sitios (gl = 116 y 121; 

F = 903 y 1101; p < 0,0001; P y M respectivamente). La comparación de pendientes no 

mostró diferencias entre sitios (gl = 237; F = 1,49; p = 0,22), siendo el valor del 

intercepto mayor para P que para M (intercepto: P = 1,33; M = 0,21; gl = 238; F = 

14,37; p < 0,001; Fig. II.4) indicando que para un mismo alto las las valvas son más 
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largas en P. El IC fue en todos los muestreos mayor en M que en P (Tabla II.3, Fig. 

II.5).  

 

Experimentos de campo evaluando el efecto de Spartina alterniflora sobre el 

crecimiento valvar e IC de Tagelus plebeius 

La comparación de características físicas (porcentaje de arena, limo y arcilla, MO y 

MOP) entre el interior y el exterior de las cajas del experimento de transplante en el 

tratamiento “transplante” mostró que no existe un efecto de la caja en ninguna de las 

variables analizadas (Tabla II.4). Por su parte, en el tratamiento “control de transplante” 

solo se encontró un efecto del artefacto sobre los porcentajes de arena y de limo y arcilla 

que fue más bajo y más alto respectivamente dentro de las cajas (Tabla II.4). No se 

encontró relación entre el L inicial y el incremento en L valvar de las almejas en ambos 

tratamientos (gl = 8 y 7; F = 2,11 y 0,13; p = 0,18 y 0,73; para “transplante” y “control 

de transplante”, respectivamente). El incremento medio en L valvar fue menor en el 

“transplante” que en el “control de transplante” (“transplante” = 2,80 (1,75) mm, 

“control de transplante” = 4,69 (1,16); gl = 17; tc = 2,74; p = 0,0139; Fig. II.6). El IC de 

las almejas no mostró diferencias entre tratamientos (IC medio (DE): 0,0063 (0,001); gl 

= 17; tc = -0,49; p = 0,63). Sin embargo, el poder estadístico de este análisis es solo del 

7 % (t = 2,11; Power analysis = 0,076) por lo que toma relevanca la tendencia hacia 

valores mayores en M (Fig. II.7) apoyando el patrón encontrado en los muestreos.  

El IC medio no mostró diferencias entre tratamientos ni entre UE tanto en el 

Experimento 1 (IC medio (SD): 0,00395 (0,0021)) como en el Experimento 2 (0,00407 

(0,0028)). Los datos estadísticos para ambos experimentos están resumidos en la Tabla 

II.5.  
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DISCUSIÓN 

En cuanto a las características físicas del sedimento se encontró mayor porcentaje de 

arena, mayor densidad y transporte superficial de sedimento en las áreas cubiertas por 

Spartina alterniflora (M). Sin embargo, un mayor porcentaje de limo y arcilla, de MO y 

mayor contenido de agua fueron encontrados en la planicie de marea no vegetada (P), 

donde las fuerzas necesarias tanto para penetrar como para cortar el sedimento indicaron 

que éste es más cohesivo. La disponibilidad de alimento (es decir, MOP 

inmediatamente después de la inundación) fue en general mayor sobre P. La almeja 

navaja Tagelus plebeius mostró una menor densidad poblacional, mayor índice de 

condición (IC) y menor relación L-A valvar en M que en P. Todos los muestreos 

indicarían entonces un efecto positivo de S. alterniflora sobre el IC de las almejas y la 

tendencia hacia valores mayores de IC en las almejas trasplantadas a la M apoya esta 

relación. Por su parte, los otros dos experimentos de campo donde se manipuló la 

presencia de la estructura aérea y subterránea de las plantas, sugirieron que este efecto 

sobre el IC de las almejas no se explica como un resultado de los cambios estructurales 

directos generados por la presencia de las plantas. Con respecto al crecimiento en L 

valvar se evidenció un efecto del cambio de ambiente en el experimento de transplante 

mostrando valores menores dentro de la M, lo cual coincide con la menor relación L-A 

encontrada en este sitio. 

El hecho de que haya una mayor proporción de limo y arcilla, de MO y contenido de 

agua en el sedimento en P; así como una mayor proporción de arena, densidad y 

transporte de sedimento en M, indicaría que al menos superficialmente el sedimento es 

más erodable (Grabowsky et al. 2011) en M que en P. Esto es porque el limo, la arcilla 

y la MO aumentan el umbral de erosión, es decir la energía necesaria para iniciar la 

erosión. Mientras que la arena, la cual está típicamente asociada a una mayor densidad, 
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tiene un menor umbral de erosión (sensu Grabowsky et al. 2011) lo que a menudo 

resulta en una correlación positiva entre densidad y erosión (Por ej. Gerbersdorf et al. 

2005). Además, los sedimentos con menos del 2 % de MO, como es el caso de M, son 

generalmente considerados como erodables (Morgan 2005). En general se le atribuye a 

las plantas de marisma el efecto de favorecer la sedimentación, sobre todo de partículas 

de pequeño tamaño como son el limo y la arcilla (Reise 2002). Aunque la combinación 

de características del sedimento descripta más arriba contradice dicha generalización, 

concuerda con un estudio previo llevado a cabo en la misma área de estudio (Pratolongo 

et al. 2010). En ese trabajo se mostró que las plantas de esta marisma no atenuaron la 

velocidad de la corriente ni las olas y por ello no ocurrió deposición de sedimento 

dentro de la marisma sino que hubo una pequeña erosión (Pratolongo et al. 2010). La 

forma cilíndrica de los tallos puede contribuir a la producción de remolinos a pequeña 

escala, y consecuentemente una mayor turbulencia (Nowell y Jumars 1984). Estos 

remolinos durante su formación pueden llevar a la erosión del sedimento cuando la 

densidad de tallos es baja (Nowell y Jumars 1984, Leonard y Luther 1995, Bouma et al. 

2009). Por ejemplo, en experimentos de flujo bajo condiciones de laboratorio, con 

velocidad de corriente similar a la reportada para este sitio de estudio (35 cm s-1, ver 

Cuadrado et al. 2003), densidades de Spartina entre 200 y 800 tallos m-2 generan 

erosión del sedimento, mientras que densidades mayores a 1500 tallos m-2 producen 

sedimentación (Bouma et al. 2009). Entonces, la distribución de grano del sedimento (y 

su contenido de agua, densidad y MO asociados) junto con el transporte superficial de 

sedimento encontrados en M podrían ser explicados por la baja densidad de tallos (267 

tallos m-2, ver Resultados) de Spartina alterniflora observada en esta área de estudio.  

Los sedimentos fácilmente erodables están relacionados a una baja densidad 

poblacional de los bivalvos sésiles (Dame 1996). De hecho, hay menores densidades de 
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Tagelus plebeius en sedimentos con mayor contenido de arena tanto en estuarios de 

Norteamérica (Holland y Dean 1977) como de Sudamérica (Gutiérrez e Iribarne 1998). 

En concordancia con ello, la densidad de almejas fue menos de la mitad en M que en P 

en esta área de estudio. El umbral de erosión superficial del sedimento y por ende la 

cantidad de sedimento transportado sobre la superficie del mismo pueden estar 

relacionados a la densidad poblacional de los bivalvos bentónicos debido a que una 

mayor erosión y transporte pueden generar 1) condiciones desfavorables para el 

asentamiento de las larvas o 2) resuspensión (Williams y Heck 2001) y enterramiento de 

las larvas que habían logrado asentarse (Dame 1996). Por ejemplo, en la almeja Mya 

arenaria los reclutas recién asentados son transportados a lo largo de la superficie del 

sedimento junto con el sedimento transportado, lo cual está relacionado con una menor 

densidad de almejas (Emerson y Grant 1991). Entonces, el mayor transporte de 

sedimento encontrado en M (este Capítulo) podría causar la menor densidad de almejas 

encontrada en este sitio, al menos si las nuevas almejas asentadas se localizan cerca de 

la superficie del sedimento como lo sugiere la presencia de reclutas en los orificios de 

los sifones de las almejas adultas (B. Lomovasky, comunicación personal) y la 

correlación existente entre talla de las almejas y la profundidad de enterramiento 

(Iribarne et al. 1998).  

Las relaciones morfométricas de las almejas mostraron que éstas son 

proporcionalmente más largas en P, mientras que un mayor IC de las mismas fue 

encontrado en M indicando un mejor crecimiento somático en este sitio. Este patrón, 

que además es consistente temporalmente, indica que la presencia de las plantas afecta 

el crecimiento de las almejas. Además, esta relación y el consecuente desacople del 

crecimiento valvar y somático entre sitios de muestreo fue parcialmente confirmado en 

el experimento de transplante donde se encontró una tendencia hacia valores de IC 
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mayores en la M y un mayor crecimiento valvar en P. Si bien este experimento no contó 

con un tratamiento específico para el control del artefacto utilizado (cajas), la medición 

de las características físicas dentro y fuera de dichas cajas permitió la interpretación de 

los resultados con cierta certidumbre. Como era esperable (ver Nowell y Jumars 1984) 

solo se notó un efecto parcial de las cajas en la planicie de marea, donde el sedimento 

tuvo un mayor contenido de limo y arcilla dentro de ellas aunque tanto la MO como la 

MOP no fueron afectadas. Además, no se encontraron efectos del artefacto sobre las 

características físicas en la marisma, lo cual permitió atribuir las diferencias encontradas 

en el crecimiento de las almejas a la presencia de Spartina alterniflora. Las almejas que 

se mantuvieron en P (control de transplante) mostraron un mayor crecimiento valvar 

que aquellas habitando M durante un año. Estas diferencias en crecimiento junto con las 

encontradas para la relación L-A en el muestreo poblacional pueden estar también 

relacionadas con las diferencias en el sedimento, ya que las valvas más alargadas son 

típicas de los bivalvos habitando sedimentos más cohesivos (Eagar 1978, Abrahão et al. 

2010), como es el caso en P, dado que facilitan el enterramiento (Stanley 1970). 

Además, esto coincide con resultados previos para la almeja Mya arenaria donde se ha 

demostrado experimentalmente que el crecimiento en largo valvar es más rápido en 

sedimentos más finos que en sedimentos gruesos (Newell y Hidu 1982). Entonces, en 

este contexto los efectos de ingeniería ecosistémica sobre el sedimento generados por S. 

alterniflora estarían influenciando el crecimiento valvar de Tagelus plebeius.  

Por otra parte el IC de las almejas fue consistente en los muestreos poblacionales 

siendo siempre más alto en M y mostró una tendencia hacia valores mayores también en 

M en el experimento de transplante. Las variaciones en el IC son frecuentemente 

asociadas con la disponibilidad de alimento, es decir a mayor disponibilidad de alimento 

mejor estado del tejido somático (Por ej. Rebelo et al. 2005). Sin embargo, en esta área 
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de estudio se encontró en general una mayor disponibilidad de alimento (es decir MOP) 

en P que en M, con cierta variabilidad mensual al igual que en otros estuarios de la 

región (Por ej. Martinetto et al. 2007). Entonces, esto estaría indicando que la cantidad 

de alimento por sí sola no explica las diferencias entre almejas de ambos hábitats. No 

obstante, la calidad del alimento en cuanto a su composición, es decir si es detrito 

muerto o fitoplancton/microfitobentos resuspendido, probablemente este implicada. Las 

diferencias en la calidad del alimento (en lugar de la cantidad) alteran el potencial 

reproductivo, la mortalidad y el IC de los bivalvos (Por ej. Grizzle y Morin 1989, 

Marsden 2004) y esto aplica especialmente a los filtradores dado que usan tanto 

fitoplancton/microfitobentos fresco como materia orgánica particulada (substrato 

muerto) para su nutrición (Dame 1996). En general existe una correlación positiva entre 

la concentración de clorofila a y el IC de los bivalvos, mientras que se adjudicó un muy 

pequeño valor nutricional para la materia orgánica muerta (Por ej. Rheault y Rice 1996, 

Petersen et al. 1997, Marsden 2004). En cuanto a Tagelus plebeius el fitoplancton y las 

microalgas bentónicas resuspendidas en la columna de agua constituyen su fuente de 

alimentación (Botto et al. 2005). Por otro lado, se sabe que la biomasa de microalgas 

bentónicas puede alcanzar mayores valores dentro de los parches vegetados 

independientemente de las características físicas del sedimento (Janousek 2009) y que el 

aporte de éstas al material en suspensión en la columna de agua puede ser muy 

importante (Por ej. alrededor de 30% en el estuario Ems; 53º20´N  7º6´E, Holanda; De 

Jonge y Beuselom 2003). Entonces, se podría plantear la hipótesis de que una mayor 

biomasa de dichas microalgas en M, es decir mejor calidad del alimento para estas 

almejas, puede ser la causa de un mejor IC de los individuos en este sitio comparado 

con P adyacente.  
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El hecho de que ni las raíces ni la parte aérea de Spartina alterniflora mostraron  un  

efecto sobre el IC de las almejas excluye otras explicaciones al patrón inverso de 

crecimiento entre P y M que involucren los cambios estructurales potencialmente 

generados por la presencia de las plantas (ver Introducción). No obstante, se ha 

encontrado una mayor erosión superficial del sedimento en el área vegetada (Pratolongo 

et al. 2010) que resultaría en una menor densidad de almejas en M (este estudio) tal 

como fue planteado en la hipótesis de trabajo. Sin embargo, al contrario de dicha 

hipótesis, el IC no se vio afectado negativamente indicando que el mantenimiento de las 

cuevas no implica un mayor gasto energético en este sitio, a pesar de las características 

físicas del sedimento, o que éste se encuentra subsidiado por la hipotética mejor calidad 

del alimento propuesta anteriormente en esta discusión. En general, los trabajos que 

estudian el efecto de la vegetación sobre el crecimiento de los bivalvos lo hacen 

considerando el crecimiento somático (Por ej. Bologna y Heck 1999) o bien, y más 

frecuentemente, el crecimiento valvar (Por ej. Peterson et al. 1984, Irlandi y Peterson 

1991, Brusati and Grosholz 2007). Ambas variables son interpretadas indistintamente 

como indicadores de la eficacia biológica (= fitness) de la especie estudiada 

interpretando que un mayor crecimiento, ya sea valvar o somático, indica una mejor 

capacidad reproductiva (Irlandi y Peterson 1991, Bologna y Heck 1999). Dado que se 

encontraron ventajas diferenciales para cada tipo de tejido, es decir tejido somático y 

valvar, entre las áreas vegetadas y desnudas, sería difícil adjudicar si el efecto de la 

vegetación sobre Tagelus plebeius es positivo o negativo. Sin embargo, teniendo en 

cuenta que en los filtradores el tejido somático es el que lleva adelante toda la actividad 

fisiológica incluyendo la reproducción (Dame 1996), el mayor IC de las almejas en M 

puede ser interpretado como un resultado de mejores condiciones abióticas para el 

mantenimiento del tejido somático de las almejas en este sitio y por ende una mejor 
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eficacia biológica. Por el contrario en P los individuos parecen tener la necesidad de 

destinar una mayor parte de sus reservas energéticas para la elongación de la valva. En 

la almeja Anadara trapezia se han encontrado, mediante muestreos y experimentos, 

cambios en la localización de recursos debido a la presencia de vegetación (Wright y 

Gribben 2008). Estos resultados son comparables ya que Anadara trapezia también es 

un filtrador estuarial que habita planicies intermareales y el sub-mareal en Australia 

(Wright y Gribben 2008). Así, una localización diferencial del presupuesto energético 

de las almejas estaría siendo determinada por condiciones físicas del hábitat, las cuales 

en este caso son modificadas por la presencia de S. alterniflora.  

En conclusión, el efecto de Spartina alterniflora como ingeniero ecosistémico 

genera cambios en las condiciones físicas del sedimento que a su vez generarían una 

menor densidad de almejas en la marisma y diferencias en su morfometría entre 

hábitats. Adicionalmente, el mayor IC de las almejas en la marisma no sería 

consecuencia de los cambios estructurales generados por la presencia en sí de los tallos 

o las raíces de las plantas; no obstante, una mejor calidad del alimento en la columna de 

agua dentro de la marisma podría ser la causa de un mejor crecimiento somático de las 

almejas en ese sitio.  
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TABLAS Y FIGURAS 

 

 

 

Tratamiento   gl F valor-p 
Control Incremento valvar 5 0,64 0,56 

  IC 5 0,39 0,70 

Transplante Incremento valvar 4 1,99 0,23 
  IC 4 0,01 0,95 

 

Tabla II.1: Comparación del incremento valvar e indice de condición (IC) entre 
réplicas dentro de cada tratamiento del experimento de transplante.  
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Variable Fecha de muestreo Planicie Marisma gl valor-tc valor-p 
Arena (%)  66,3 (3,9) 80,7 (7,3) 8 -3,9 0,005 
Limo y arcilla (%)  30,8 (4,4) 18,0 (7,1) 8 3,4 0,009 
MO (%)  2,94 (1,71) 1,38 (0,33) 9,69 -2,81 0,012 
Contenido de  38,2 (6,21) 24,7 (1,46) 9,99 6,71 < 0,001 
agua (%)       
Densidad (gr cm-3)  0,98 (0,16) 1,38 (0,08) 13,06 -7,15 < 0,001 
Penetrabilidad (kg cm-2) 0,16 (0,06) 1,15 (0,32) 14,9 -11,58 < 0,001 
Torsión (kg cm-2)  0,17 (0,06) 0,41 (0,13) 12,69 -5,21 < 0,001 
Transporte de marzo 10 2,0 (0,7) 6.9 (4.3) 9,5 3,53 0,006 
sedimento (g) abril 10 4,5 (3,3) 19.5 (19.3) 9,5 2,43 0,037 
 mayo 10 8,4 (5,9) 14.8 (16.5) 11,3 1,15 0,270 
 junio 10 0,9 (0,7) 7.3 (8.5) 9,1 2,41 0,039 
       
MOP (g  l-1) julio 09 0,143 0,187 18 5,25 < 0,001 
  (0,015) (0,022)    
 agosto 09 0,047 0,048 18 0,05 0,963 
   (0,018) (0,021)    
 noviembre 09 0,056  0,045 18 -3,27 0,004 
  (0,006) (0,009)    
 marzo 10 0,215 0,127 18 -7,37 < 0,001 
  (0,026) (0,027)    
 abril 10 0,052 0,043 18 -16,42 < 0,001 
  (0,002) (0,001)    
 mayo 10 0,111 0,102 18 -1,57 0,133 
    (0,016) (0,007)       
 

 

Tabla II.2: Comparación de características físicas del sedimento y materia orgánica 
particulada media (MOP) entre sitios en las diferentes fechas de muestreo. (): desvío 
estándar.  
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Muestreo Sitio IC medio  gl valor-tc valor-p 

1º M 0,00403 (0,00082) 231 4,4 < 0,001 
 P       0,00379 (0,00093)  

2º M 0,00385 (0,00073) 61 4,07 < 0,001 
 P       0,00310 (0,00072)  

3º M 0,00461 (0,00093) 63 2,22 0,029 
 P       0,00406 (0,00105)  

4º M 0,00413 (0,00053) 57 4,79 < 0,001 
 P       0,00342 (0,00061)  

 

Tabla II.3: Comparación de IC medio entre planicie (P) y marisma (M) en los muestreos 
poblacionales. (): desvío estándar.  
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    Planicie     Marisma   
 Fuente de variación gl valor-tc valor-p gl valor-tc valor-p 
% arena 4,3 4,14 0,012 8 -0,25 0,810 
% limo y arcilla 4,4 -4,23 0,011 8 0,18 0,863 
% MO 16 -1,26 0,226 17 -0,44 0,664 
MOP 7,0 2,07 0,077 17 1,86 0,080 
 

Tabla II.4: Comparación de variables físicas entre dentro y fuera de las cajas (efecto del 
artefacto) del experimento de transplante. 
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Fuente de variación gl F valor-p gl F valor-p 
Tratamiento 2 1,38 0,3 3 0,61 0,6 
UE (Tratamiento) 15 0,88 0,6 16 1,05 0,4 
Error 72     60     
 

Tabla II.5: Efecto de la parte aérea y las raíces de Spartina alterniflora sobre el 
IC de Tagelus plebeius. Los resultados del Experimento 1 y 2 son mostrados. Los 
valores corresponden al análisis de ANOVA anidado. UE = unidades 
experimentales. 
 

Experimento 1 Experimento 2 
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 Figura II.1: Masa de sedimento transportado en planicie y marisma en cada fecha de 

muestreo. El punto medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los 

percentiles de 25 y 75 % y las barras indican los valores máximo y mínimo. Letras 

diferentes indican diferencias significativas entre planicie y marisma en esa fecha en 

particular en orden ascendente. 

 



 83

Sitio

Marisma Planicie

0,00

0,05

0,10

0,15

0,20

0,25
M

a
te

ri
a

o
rg

án
ic

a
p

ar
ti

cu
la

d
a

(g
l

-1
)

b

b
b

b

a

a
a

a

Jul    Ago   Nov   Mar   Abr   May Jul    Ago   Nov   Mar   Abr   May
2009 20092010 2010

 

Figura II.2: MOP en planicie y marisma en las diferentes fechas de muestreo. El punto 

medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los percentiles de 25 y 75 % 

y las barras indican los valores máximo y mínimo. Letras diferentes indican diferencias 

significativas entre planicie y marisma en esa fecha en particular en orden ascendente. 
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 Figura II.3: Distribución de frecuencias de talla para almejas de planicie (barras 

blancas) y marisma (barras negras). 
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 Figura II.4: Relaciones lineales entre alto y largo en planicie (círculos blancos) y 

marisma (círculos negros). 
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 Figura II.5: Índice de condición de las almejas en los cuatro muestreos poblacionales. 

El punto medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los percentiles de 

25 y 75 % y las barras indican los valores máximo y mínimo. Letras diferentes indican 

diferencias entre planicie y marisma para ese muestreo en particular en orden 

ascendente. 
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 Figura II.6: Incremento valvar de las almejas en el experimento de trasplante. El punto 

medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los percentiles de 25 y 75 % 

y las barras indican los valores máximo y mínimo. Letras diferentes indican diferencias 

entre tratamientos en orden ascendente. 
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Figura II.7: Índice de condición de las almejas en el experimento de trasplante. El punto 

medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los percentiles de 25 y 75 % 

y las barras indican los valores máximo y mínimo. 
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Capítulo III  
 
 
 
 
 
 
 

Efectos del cangrejo Cyrtograpsus angulatus sobre 
la tasa de filtrado y el crecimiento de Tagelus 

plebeius  
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RESUMEN 

Mediante distintas actividades, como alimentación y desplazamiento, la macrofauna 

modifica las características tanto de la superficie del sedimento como de la interfase 

agua-sedimento. La magnitud y la dirección de estos cambios dependerán de los grupos 

funcionales presentes y tendrán diferentes implicancias para otros organismos 

coexistentes en la comunidad. Por ejemplo, las modificaciones en la interfase agua-

sedimento debidas a la actividad de la macrofauna bentónica tendrán un efecto sobre los 

organismos filtradores ya que estos toman su alimento de dicha interfase, y este efecto 

puede ser positivo o negativo. En las planicies intermareales, la almeja navaja Tagelus 

plebeius coexiste con el cangrejo Cyrtograpsus angulatus. Este es un consumidor 

bentónico muy móvil y por ello es esperable que pueda afectar las características de la 

interfase agua-sedimento teniendo efectos sobre las almejas. Entonces, en este Capítulo 

se evaluó, mediante experimentos in situ, 1) si C. angulatus modifica la concentración 

de partículas en la interfase agua-sedimento y por ende la tasa de filtrado (TF) de T. 

plebeius y 2) si la presencia del cangrejo per se afecta el crecimiento de las almejas. En 

un primer experimento de inclusión/exclusión de cangrejos se encontró que la presencia 

de éstos aumenta tanto la turbidez como la concentración de clorofila a (es decir, el 

alimento para las almejas) en la interfase agua-sedimento, lo cual concuerda con lo 

reportado en la literatura para los consumidores bentónicos. A su vez, la TF respondió 

positivamente a estos aumentos, lo cual indicaría que C. angulatus no tiene un efecto 

negativo sobre la TF de T. plebeius. Por otro lado, un segundo experimento mostró que 

la presencia del cangrejo per se no tiene efectos sobre el crecimiento ni el IC de las 

almejas. Entonces, se puede concluir que, al contrario del resultado que generalmente se 

propone para este tipo de interacción, los cangrejos no tienen efecto negativo sobre T. 

plebeius.  
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INTRODUCCIÓN 

El ensamble de especies y sus interacciones en las comunidades bentónicas se ven 

frecuentemente modificados por la movilidad de otros organismos y las trasformaciones 

biogénicas del hábitat (Por ej. Reise 2002). Mediante la alimentación, la excreción, el 

enterramiento y la construcción de tubos y montículos en el sedimento, la macrofauna 

influencia el transporte de partículas (Palomo e Iribarne 2000, Rosenberg 2001), altera 

la composición y la estabilidad del sedimento (Reise 2002), y el flujo de partículas 

(Boudreau 1997) y solutos (Fanjul et al. 2011) entre el sedimento y la capa de agua por 

encima de él (interfase agua-sedimento). La medida en que los organismos generan 

estos efectos puede depender de los grupos funcionales presentes (Michaud et al. 2006). 

Los grupos funcionales quedan definidos por características compartidas de los 

organismos que los componen, por ejemplo diferentes modos tróficos, ítems 

alimenticios, distinta movilidad o morfología funcional (Gerino et al. 2003). Entonces, 

estas características particulares junto con el tamaño del cuerpo y la frecuencia de 

disturbio (Posey 1987), derivarán en distintas intensidades de los cambios generados. 

En el pasado, los grupos funcionales del bentos, es decir organismos bentónicos 

agrupados según características similares, han sido definidos en base a cómo los 

organismos explotan su ambiente (Woodin y Jackson 1979). Sin embargo la inclusión 

de un organismo en un grupo funcional debe tener en cuenta sus efectos tanto sobre las 

propiedades abióticas como bióticas del hábitat (Gerino et al. 2003). Por ejemplo, en los 

sedimentos de fondos blandos los bioturbadores pueden ser divididos en varios grupos 

funcionales dependiendo del efecto que generan en el sedimento, el cual varía desde el 

movimiento aleatorio de partículas superficiales hasta extensas galerías subterráneas 

excavadas dentro del sedimento (Francois et al. 2002). Estos diferentes efectos sobre el 

medio físico tienen diferentes implicancias para otros organismos coexistentes (Por ej. 
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Mermillod-Blondin y Rosenberg 2006). Por ejemplo, se espera que la disrupción del 

sedimento debida a las actividades de la macrofauna, como alimentación o 

enterramiento, tenga efectos negativos sobre los organismos infaunales filtradores 

(Wilson 1991). Además, esto depende de diversos factores como las características del 

sedimento y/o las características poblacionales de las especies implicadas (Posey 1987, 

Snelgrove y Butman 1994). Por lo que los resultados de estas interacciones indirectas en 

los ambientes de fondos blandos no son fácilmente predecibles.  

Los cambios en las características físicas de la interfase agua-sedimento, ya sean 

originados por procesos físicos (Por ej. por tormentas, Cranford et al. 1998) o 

biológicos (Por ej. por consumidores bentónicos, Boudreau et al. 2001), afectan la 

actividad de filtrado de los organismos bentónicos filtradores (e.g. Grizzle y Morin 

1989, Pillay et al. 2007) ya que éstos toman su alimento de dicha interfase (Herman et 

al. 1999). La tasa de filtrado de los bivalvos por ejemplo, puede responder de manera 

positiva al aumento en la concentración del seston (Jørgensen 1996). Paralelamente, los 

cambios en la tasa de filtrado están asociados a cambios en el crecimiento de los 

bivalvos de manera que una mayor tasa de filtrado puede generar un aumento en el 

crecimiento (Por ej. Hawkins et al. 1996, Clausen y Riisgård 1996), aunque puede 

existir un umbral en el cual ambas variables alcanzan un máximo independientemente 

de que la concentración de partículas siga aumentando (Por ej. Clausen y Riisgård 

1996). Además, una concentración extremadamente alta del seston puede generar 

atascamiento en el aparato de filtrado con consecuencias negativas tanto sobre el 

crecimiento como sobre la supervivencia (Jørgensen 1996, Ellis et al. 2002). Entonces, 

los cambios físicos generados por la actividad biológica pueden derivar en interacciones 

inter-específicas y el consecuente cambio en el desarrollo de las especies.  
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 En las planicies intermareales la almeja navaja Tagelus plebeius coexiste con el 

cangrejo Cyrtograpsus angulatus, el cual es un consumidor bentónico (Botto et al. 

2005) común en las costas del Atlántico sur-oeste y en las zonas estuariales (Boschi 

2000). En la Laguna costera de Mar Chiquita (ver Área de estudio) este cangrejo puede 

ser encontrado a lo largo de toda su extensión incluyendo áreas dulceacuícolas, salobres 

y marinas, predominantemente en los niveles bajos del intermareal y el submareal 

adyacente (Spivak et al. 1994). Los juveniles encuentran refugio bajo las rocas y otro 

tipo de estructuras, mientras que los cangrejos más grandes permanecen enterrados 

superficialmente en los hábitats barrosos (Spivak y Politis 1989, Spivak 1997, Schwindt 

e Iribarne 2000). Esta es una especie muy móvil cuya distribución espacial muestra gran 

variabilidad a pequeña escala relacionada principalmente a las migraciones siguiendo 

las mareas (Spivak 1986, Spivak et al. 1996). Tiene la capacidad de modificar 

características físicas del sedimento como el contenido de agua y la distribución del 

tamaño de grano cuando construye cuevas (Martinetto et al. 2011). Además, es probable 

que por sus hábitos alimenticios, desplazamiento y enterramiento superficial sobre la 

superficie bentónica (Spivak y Politis 1989, Spivak 1997, Schwindt e Iribarne 2000) 

estos cangrejos puedan generar disrupción y resuspensión del sedimento superficial 

actuando como biodifusores y modificando así la interfase agua-sedimento.    

En este contexto, el objetivo de este Capítulo fue evaluar 1) si el cangrejo 

Cyrtograpsus angulatus modifica la concentración de partículas en la interfase agua-

sedimento y por ende, la actividad de filtrado de la almeja navaja Tagelus plebeius y 2) 

si la presencia de cangrejos per se afecta elcrecimiento valvar y somático de las almejas. 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Los muestreos y experimentos de campo fueron realizados dentro de la laguna 

costera de Mar Chiquita, en el sitio denominado CELPA (ver Área de estudio, Fig. 2) en 



 94

el nivel bajo del intermareal (0,40 m por encima del nivel medio de la marea baja, según 

Lomovasky et al. 2005).  

Desplazamiento de Cyrtograpsus angulatus en la planicie de marea  

De manera de registrar la frecuencia con la cual los cangrejos cruzan sobre un punto 

fijo, que podría ser la localización de los orificios de los sifones de las almejas en la 

planicie de marea, se llevaron a cabo observaciones directas del desplazamiento de los 

cangrejos en la primavera de 2009. Dado que estos cangrejos presentan migraciones 

siguiendo las mareas, estos muestreos fueron hechos en cada uno de los tres momentos 

diferentes del ciclo de marea definidos como: marea alta estable, creciente y bajante. En 

total se realizaron 58 observaciones en cada momento del ciclo. Las observaciones 

consistieron en 58 puntos fijos que fueron seleccionados al azar en la planicie de marea, 

en un área de aproximadamente 500 mts., y marcados con una estaca de alambre. Diez 

minutos de observación fueron llevados a cabo y el número de cangrejos que cruzaban a 

través de un diámetro de 10 cm alrededor de cada estaca fue registrado. Este número fue 

luego extrapolado a 1 h y expresado como: cangrejos h-1. La hipótesis nula de no 

diferencia en el promedio de cangrejos h-1 cruzando alrededor del punto fijo entre 

momentos del ciclo de marea fue evaluada mediante ANOVA. Estos datos fueron 

transformados aplicando raíz cuadrada para cumplir con los supuestos del análisis (Zar 

1999).  

 

Efecto de Cyrtograpsus angulatus sobre el material en suspensión y la actividad de 

filtrado de Tagelus plebeius. 

De manera de evaluar si C. angulatus cambia la cantidad de partículas en la 

interfase agua-sedimento así como la disponibilidad de alimento para las almejas, y si 
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esto tiene un efecto sobre la tasa de filtrado (TF) de T. plebeius, se realizó un 

experimento de campo de inclusión/exclusión de cangrejos y almejas. Treinta y dos 

cilindros plásticos fueron dispuestos en la planicie de marea donde eran inundados con 

cada marea alta. Los cilindros medían 20 cm de alto, 18 cm de diámetro y fueron 

enterrados 10 cm dentro del sedimento para evitar el intercambio de agua mientras se 

tomaban las muestras durante la marea bajante. De esta manera 10 cm sobresalían de la 

superficie del sedimento, con lo cual el volumen dentro de los contenedores delimitado 

por las paredes del cilindro y la superficie del sedimento fue de 2,5 l. Dieciséis de ellos 

fueron ubicados sobre 1 almeja que estaba previamente enterrada en ese lugar, ya que 

los orificios de los sifones eran visibles en la superficie del sedimento. Los otros 16 

contenedores fueron ubicados sobre el sedimento sin almeja. Después de 7 días de 

aclimatación 25 contenedores pudieron ser usados, 14 de ellos con almeja y 11 sin 

almeja. Las muestras de la interfase agua-sedimento fueron tomadas de la siguiente 

manera: apenas la marea bajó lo suficiente como para que los contenedores quedaran 

descubiertos pero llenos de agua (tiempo 0) se tomó la primera muestra sumergiendo 

cuidadosamente un tubo plástico de 3 ml de capacidad. Inmediatamente después 1 

cangrejo fue agregado dentro de cada uno de 14 contenedores, 7 de ellos contenían una 

almeja y los otros 7 sin almeja. Así, quedaron establecidos 4 tratamientos: solo almeja 

(A, N = 7), almeja + cangrejo (AC, N = 7), solo cangrejo (Can, N = 7) y control (sin 

almeja ni cangrejo, Control, N = 4). De allí en adelante una muestra de 3 ml de agua fue 

tomada en cada contenedor cada 10 minutos en un período total de 40 minutos (5 

muestras de cada contenedor en total). La turbidez (expresada en Unidades 

Nefelométricas de Turbidez: NTU) fue la medida utilizada como representativa de la 

cantidad de partículas en suspensión (Ellis et al. 2002) y también se registró la 

concentración de clorofila a in vivo (Cla, µg l-1). Ambas variables fueron medidas en el 



 96

campo con un fluorómetro de mano (Aquafluor handheld Fluorometer: Turner Design, 

modelo 8000-01; rango de detección: Turbidez = 0,5 – 150 NTU, Cla = 0,05-300 µg l-1) 

siguiendo a Bruschetti et al. (2008), inmediatamente después de la extracción de las 

muestras de agua. Al final del experimento, de manera de constatar el uso de almejas de 

talla similar en los análisis de TF, las almejas fueron recuperadas y medidas en largo 

valvar (L) para comparar esta variable entre almejas de ambos tratamientos mediante 

test de tc  (Zar 1999). También la relación entre L y TF fue evaluada mediante análisis 

de regresión simple (Zar 1999).  

Para evaluar el efecto de los cangrejos sobre el material en suspensión, se comparó 

la turbidez y Cla media entre los tratamientos Can y control al principio (tiempo 0) y al 

final del experimento (a 40 minutos del comienzo) mediante test de tc (Zar 1999). 

La TF de las almejas fue calculada con el método indirecto (siguiendo a Cohen 

1984) el cual mide el decaimiento exponencial de la concentración de partículas en el 

tiempo (ver Riisgård 2001): 

TF = Vi 
. (ln(Turb/Tura) – ln(Tur’a/Tur’b))/t       (ecuación 1)  

donde  Vi es el volumen de agua en los contenedores (l), Tura y Turb representan la 

turbidez antes y después, respectivamente en un intervalo de tiempo (es decir, 0 – 10, 10 

– 20, 20 – 30 y 30 – 40 minutos), y t es el tiempo (min.) transcurrido entre medidas. 

Tur’a  y Tur’ b representan la turbidez antes y después, respectivamente en un intervalo 

de tiempo, en los contenedores sin filtrador (sin almeja, tratamientos Can y control). 

Estas últimas medidas se incluyen en la ecuación 1 de manera de ajustar la TF 

descartando el efecto de decantación natural en ausencia del filtrador. Para estimar la TF 

en el tratamiento A se utilizó la tasa de decantación en los contenedores del tratamiento 

control, mientras que para la estimación de TF en el tratamiento AC se utilizó la 

decantación en los contenedores del tratamiento Can. Dado que las almejas pueden 
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resuspender material incrementando la turbidez (ver Fig. III 2) en los contenedores, 

sobre todo por la eyección de fecas y/o pseudofecas (ver Graf y Rosenberg 1997), es 

posible hallar valores negativos de la TF; ya que este método se basa en el decaimiento 

de la concentración de partículas y por ello el incremento de la turbidez (resuspensión) 

en lugar de una reducción desde una medición a la siguiente implica que el resultado de 

la ecuación sea negativo (Por ej. Fabricius et al. 1998, Grizzle et al. 2008). 

Paralelamente, en los contenedores sin filtrador ocurre decantación natural constante de 

partículas siendo esta una de las principales limitaciones del método (ver Riisgård 2001) 

y también puede llevar a valores negativos ya que esta decantación está incluida como 

sustraendo en la ecuación 1. La TF calculada se expresó en l h-1.  

Dado que el L de las almejas no fue diferente entre los tratamientos A y AC y que 

tampoco hubo relación entre L y TF (ver Resultados), entonces la hipótesis nula de no 

diferencia en la TF media de las almejas entre ambos tratamientos (ausencia y presencia 

de cangrejos) en cada intervalo de tiempo fue evaluada mediante test de tc (Zar 1999). 

Efecto de Cyrtograpsus angulatus sobre el crecimiento valvar e índice de condición de 

Tagelus plebeius. 

Para evaluar el efecto de C. angulatus sobre el crecimiento valvar y el IC de T. 

plebeius, un segundo experimento de campo de inclusión/exclusión de cangrejos fue 

desarrollado entre septiembre de 2009 y mayo de 2011. Las 20 cajas de exclusión 

utilizadas en este experimento fueron iguales a las utilizadas para el experimento de 

transplante en el Capítulo II y fueron ubicadas en la planicie de marea en el nivel bajo 

del intermareal. Ciento veinte almejas fueron extraídas del intermareal con una pala, 

medidas en L y A y marcadas con un número plástico como se detalló en los Capítulos I 

y II. Seis de estas almejas de entre 54,00 y 66,35 mm de L fueron puestas dentro de 

cada caja en un hoyo hecho en el sedimento para que puedan construir una nueva cueva 
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(respetando la densidad natural en el área: 36 almejas m-2 (Addino 2007)). En 10 de las 

cajas se agregaron cangrejos (3 machos y 2 hembras respetando la proporción natural de 

sexos y la densidad reportadas por Spivak et al. (1996), tratamiento “inclusión”). Las 10 

cajas restantes correspondieron al tratamiento “exclusión”. La densidad de cangrejos se 

revisó quincenalmente y en el caso de que se hubieran muerto cangrejos, éstos fueron 

reemplazados respetando siempre la proporción de sexos.  

Al finalizar el experimento todas las cajas excepto 1 del tratamiento “exclusión” 

fueron recuperadas consiguiendo un total de 50 almejas (aproximadamente 3 por caja) 

que fueron medidas en L y A. Los incrementos en L y en A y el IC de las almejas 

fueron calculados como se explicó en el Capítulo I. Se evaluó la relación entre L inicial 

e incremento en L de las almejas mediante modelos de regresión simple (Zar 1999). 

Dado que no hubo relación lineal entre ambas variables (ver Resultados), el incremento 

medio en L pudo ser utilizado en los análisis estadísticos. También se evaluó la relación 

entre A inicial e incremento en A y aunque solo se encontró relación entre ambas 

variables en el tratamiento “exclusión”, se realizó una comparación de pendientes entre 

tratamientos (Zar 1999).  

Dado que se recuperó un número no balanceado de almejas dentro de cada caja se 

evaluó si existían diferencias en IC e incrementos medios entre réplicas (cajas) dentro 

de cada tratamiento mediante análisis de ANOVA y, como éstas no fueron encontradas 

(ver Tabla III.1), los datos dentro de cada tratamiento fueron agrupados. De esta manera 

las hipótesis nulas de no diferencia en 1) el incremento en L valvar medio y 2) el IC 

medio entre tratamientos fueron evaluadas mediante test de tc (2 análisis en total, Zar 

1999).  

 

RESULTADOS 
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Desplazamiento de Cyrtograpsus angulatus en la planicie de marea 

El número de cangrejos cruzando alrededor de un punto fijo mostró diferencias entre 

momentos del ciclo de marea, siendo mayor durante la creciente (gl = 171; F = 82,2; p < 

0,001; promedio de cangrejos h-1 (DE): estable = 2,5 (3,4); subiendo = 18,7 (12,2); 

bajando = 2,9 (4,2); Fig. III.1). Si se extrapolan estos 10 minutos de observación al 

tiempo total en el cual la marea está creciendo, alrededor de 5 horas en nuestro sitio de 

estudio, unos 95 cangrejos estarían cruzando sobre los orificios de los sifones de una 

almeja (un punto fijo) en este período de tiempo. 

 

Efecto de Cyrtograpsus angulatus sobre el material en suspensión y la actividad de 

filtrado de Tagelus plebeius. 

El L medio de las almejas no fue diferente entre los tratamientos A y AC (gl = 10; tc 

= 1,62; p = 0,14; L medio (DE): 50,13 (10,98)). No hubo relación entre el L y la TF de 

las almejas en ningún tratamiento (gl = 4; F = 1,54 y 0,11; p = 0,28 y 0,75; para A y AC 

respectivamente). La turbidez así como la Cla no mostró diferencias entre Can y control 

a tiempo 0 (turbidez media (DE): Can = 13,8 (8,2); control = 7,7 (9,8) NTU; Cla media 

(DE): Can = 2,7 (0,9); control = 1,9 (0,9) µg l-1) pero sí fue diferente entre tratamientos 

en la última medición, transcurridos 40 minutos (turbidez media (DE): Can = 20,4 (9,8); 

control = 5,4 (3,8) NTU, Fig. III.2; Cla media (DE): Can = 4,2 (1,2); control = 2,0 (0,38) 

µg l-1, Fig. III.3). Por otro lado, la TF también mostró diferencias entre los tratamientos 

A y AC en el último intervalo de tiempo (TF media (DE): A = -3,00 (3,7); AC = 2,81 

(2,7) l h-1, Fig. III.4). Los datos estadísticos de las comparaciones de turbidez, Cla y TF 

están resumidos en la Tabla III.2.  
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Efecto de Cyrtograpsus angulatus sobre el crecimiento valvar e índice de condición de 

Tagelus plebeius. 

No hubo relación entre el L inicial y el incremento en L de las almejas en ningún 

tratamiento (gl = 15 y 29; F = 0,3 y 0,93; p = 0,59 y 0,35; para inclusión y exclusión, 

respectivamente). El incremento en A mostró una relación lineal negativa con el A 

inicial solo en el tratamiento “exclusión” (gl =15 y 29; F = 0,03 y 12,9; p = 0,86 y 

0,0014; para inclusión y exclusión, respectivamente), por ende la comparación de 

pendientes mostró diferencias entre tratamientos (gl = 43; t = 23,67; p < 0,023) siendo 

mayor en el tratamiento “exclusión” (Fig. III.5).  

El incremento valvar medio en L no fue diferente entre tratamientos (incremento en 

L: gl = 41,99; tc = -1,46; p = 0,15; Fig. III.6). Sin embargo, tanto el incremento valvar 

en L como en A mostraron menor varianza en el tratamiento “inclusión” (test de 

Levene, gl = 43; F = 2,68 y 6,44; p = 0,043 y 0,015; para incremento en L y A 

respectivamente). Asimismo, el IC medio no mostró diferencias entre tratamientos (gl = 

44; tc = -0,91; p = 0,37; Fig. III.7).  

 

 

 

DISCUSIÓN 

Cyrtograpsus angulatus mostró un mayor desplazamiento en el intermareal durante 

la marea creciente. Los experimentos mostraron que tanto la turbidez, como la Cla y la 

TF de Tagelus plebeius aumentaron debido a la presencia de los cangrejos luego de 40 

minutos bajo condiciones experimentales. Tanto el IC medio de las almejas como el 

incremento valvar medio en largo no fueron afectados por la presencia de los cangrejos. 

Sin embargo, el incremento en alto fue afectado negativamente en las almejas más 
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pequeñas. Es decir, a valores menores del alto inicial el crecimiento en alto alcanza 

valores menores en la inclusión de cangrejos. Por otra parte la varianza de ambos 

incrementos valvares fue menor en la inclusión de cangrejos.  

La interfase agua-sedimento es fuertemente modificada por bioturbación (François 

et al. 1997, Mermillod-Blondin y Rosenberg 2006) con diferentes resultados según los 

diferentes hábitos de los consumidores (Nogaro et al. 2009). Ellos pueden modificar 

también la resuspensión generada por la turbulencia del agua (Davis 1993, Cadeé 2001) 

y ambos procesos generan diferentes efectos sobre los organismos filtradores 

coexistentes cuya alimentación depende de la resuspensión y mezcla en la interfase 

agua-sedimento (Herman et al. 1999). Aunque Cyrtograpsus angulatus tiene la 

capacidad de construir cuevas ocupando extensas áreas (Iribarne et al. 2003) e incluso 

se ha probado que tiene efectos sobre el sedimento similares al bien conocido (jaja!)  

bioturbador Neohelice granulata (Martinetto et al. 2011), se sabe que estos efectos son 

producidos cuando no compite con este último (ver Iribarne et al. 2003, Martinetto et al. 

2011). En el caso de la laguna de Mar Chiquita, dado que Cyrtograpsus angulatus 

coexiste con Neohelice granulata, aún en las áreas donde la densidad de esta última 

especie es baja (ver Botto e Iribarne 1999, Botto e Iribarne 2000, Martinetto et al. 2005, 

Alvarez et al. 2013), no construye cuevas y por ende no es comúnmente considerado un 

bioturbador. No obstante, es un consumidor bentónico (Botto et al. 2005) que muestra 

una intensa actividad  a lo largo del intermareal durante la marea creciente (cerca de 95 

cangrejos cruzando por un punto fijo durante las 5 horas de marea creciente) e 

incrementa la cantidad de partículas en suspensión en la interfase agua-sedimento así 

como la concentración de Cla (este estudio). Este aumento simultáneo de ambas 

variables concuerda con un estudio previo en esta laguna que encontró correlación 

positiva entre turbidez y Cla al hacer las mediciones con el mismo procedimiento 
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(Bruschetti et al. 2008). Entonces, los resultados encontrados coinciden con el patrón 

general de resuspensión atribuido a los organismos móviles bentónicos que son 

consumidores de depósitos (Murray et al. 2002). Además, el microfitobentos 

resuspendido constituye una fuente importante de alimento para Tagelus plebeius en 

este estuario (Botto et al. 2005), lo que coincide con lo encontrado previamente en otros 

bivalvos filtradores estuariales (Por ej. Cerastoderma edule, Tapes decussatus y Mytilus 

galloprovincialis, Page y Lastra 2003). Así, la mayor concentración de Cla  sería 

interpretada como un aporte importante de microfitobentos a la columna de agua a 

través de la resuspensión biológica debida a la actividad de C. angulatus y podría 

considerarse un efecto positivo de esta especie móvil sobre los recursos de T. plebeius. 

De hecho, paralelo al aumento en la concentración de partículas y de alimento (es decir 

de Cla), la TF de las almejas fue mayor cuando los cangrejos estuvieron presentes. 

Además, dado que los cangrejos aumentan la turbidez sería más probable encontrar 

valores negativos de la TF en el tratamiento con inclusión de cangrejos, ya que como se 

explicó anteriormente los valores negativos se deben a un aumento en turbidez en lugar 

de una reducción desde una medición a la siguiente (ver Materiales y Métodos, ecuación 

1); sin embargo se encuentra lo opuesto. Esta respuesta positiva de la TF de las almejas 

al aumento en el material en suspensión y la Cla coincide con lo encontrado para otros 

bivalvos como vieiras (Placopecten magellanicus, Cranford et al. 1998), ostras 

(Pinctada margaritifera, Pouvreau et al. 2000) y mejillones (Mytilus edulis, Newell et 

al. 2001). Esto adhiere a la hipótesis de que la actividad de filtrado es un proceso 

automatizado que no está sujeto a regulación fisiológica (Por ej. por necesidades 

nutricionales) sino que está determinado por la capacidad física del aparato de filtrado y 

la concentración de alimento prevaleciente en el ambiente (Hawkins et al. 1996, 

Jørgensen 1996). Así como hay evidencias de que la eficiencia de absorción de los 
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filtradores mejora cuando la calidad del seston disminuye (Por ej. Hawkins et al. 1996), 

también hay evidencias de que esto puede tener un costo debido a la producción de 

pseudofecas y por ende un impacto negativo (Bayne et al. 1987, Ellis et al. 2002). De 

todos modos, la literatura es extensa y los resultados son mayormente especie-

específicos. Así, el hecho de desconocer los costos (Por ej. producción de pseudofecas) 

asociados a la respuesta positiva de la TF expuesta más arriba, dificultaría concluir si 

este efecto es realmente positivo. Aún así, lo que sí es seguro es que no hay un efecto 

negativo del tipo del atascamiento en el aparato de filtrado, ya que la TF aumenta. 

Entonces, el efecto de  C. angulatus sobre la interfase agua-sedimento estaría 

estimulando la obtención de seston (es decir la TF) de T. plebeius a través del aumento 

de la concentración del mismo bajo condiciones experimentales, aunque resta saber si 

este efecto puede verse como netamente positivo.  

Los cambios en la tasa de filtrado de los bivalvos pueden tener efectos sobre el 

crecimiento de los mismos (Clausen y Riisgård 1996, Hawkins et al. 1996). En base a 

los resultados expuestos en el párrafo anterior se esperaría un mayor crecimiento de 

Tagelus plebeius en presencia de los cangrejos ya que la TF así como la disponibilidad 

de alimento aumenta en ese contexto. Sin embargo, el segundo experimento de 

inclusión/exclusión de Cyrtograpsus angulatus no mostró ningún efecto de la inclusión 

de cangrejos sobre el IC medio de las almejas ni sobre el incremento valvar medio. Esto 

puede deberse a que las cajas en este diseño experimental permitían el intercambio 

constante de agua con el medio donde los cangrejos circulan permanentemente, de 

manera tal que la disponibilidad de alimento es la misma en ambos tratamientos a pesar 

de la inclusión de cangrejos dentro de las cajas. Entonces, cualquier diferencia entre 

tratamientos en las variables medidas en las almejas en este experimento no está 

relacionada a los cambios en la interfase agua-sedimento, sino a la presencia del 
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cangrejo como potencial amenaza. En este sentido, experimentos de campo similares 

con la almeja Mercenaria mercenaria mostraron que la presencia de potenciales 

depredadores lleva a una disminución en el crecimiento aún cuando no están en 

contacto directo con las almejas (Nakaoka 2000). El hecho de que no haya contacto 

directo entre ellos implica que el efecto está mediado por cambios en el comportamiento 

de las almejas (por ejemplo comportamiento de escape), y el consecuente gasto 

energético asociado (Nakaoka 2000). Aunque C. angulatus no constituye un depredador 

natural para T. plebeius, de todos modos puede generar un gasto energético adicional 

asociado a un cambio de comportamiento cuando los cangrejos se mueven por encima 

de los orificios de los sifones de las almejas. De hecho, se encontró que ambos 

incrementos, en L y en A,  alcanzan valores máximos menores en el tratamiento de 

inclusión de cangrejos. Sin embargo, más allá de las tallas máximas menores, la 

distribución de frecuencias de ambos incrementos no mostró diferencias entre 

tratamientos y eso sumado a la comparación de incremento medio indicaría que en 

promedio este efecto es despreciable en el caso de T. plebeius.   

La capacidad de filtrado esta adaptada evolutivamente a la concentración natural de 

alimento que prevalece en la naturaleza de manera de maximizar el uso de los recursos, 

lo cual le permite a los bivalvos explotar casi completamente su potencial de 

crecimiento y/o reproducción (Jørgensen 1996). En este Capítulo se encontró que, 

aunque aumentan la concentración de partículas en suspensión, los cangrejos no tienen 

un efecto negativo sobre las almejas tal como un atascamiento en el aparato de filtrado, 

ya que la TF es mayor cuando ellos están presentes. De hecho, teniendo en cuenta la 

concentración de Cla, los cangrejos harían un aporte importante a los recursos de las 

almejas aunque esto se vio bajo condiciones experimentales en sistemas cerrados, lo 

cual dificulta la extensión de este resultado a la laguna como un todo. Tampoco se 
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encontró un efecto negativo sobre el crecimiento valvar  de las almejas ni sobre su 

índice de condición. Entonces, se puede concluir que, al contrario del resultado que 

generalmente se propone para este tipo de interacción (ver Introducción), los cangrejos 

no tienen ningún efecto negativo sobre T. plebeius.  
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TABLAS Y FIGURAS 

 

 

 

Tratamiento Variable gl F valor-p 
Inclusión (C) IC 2 0,25 0,79 
  Incremento valvar 2 1,19 0,42 

Exclusión (NC) IC 11 2,92 0,06 
  Incremento valvar 11 0,49 0,8 
 

Tabla III.1: Comparación del índice de condición (IC) e incremento valvar entre 
réplicas dentro de cada tratamiento del segundo experimento de inclusión/exclusión de 
cangrejos. 
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Variable Tiempo (min.) gl valor-tc valor-p 
Turbidez (NTU) 0 8 1,08 0,31 

 40 8 2,88 0,02* 
Cla (µg l-1) 0 8 1,19 0,27 

 40 8 3,79 0,005* 
Tasa de Filtrado 0 - 10 12 1,28 0,23 

(l h-1) 10 - 20 12 -0,13 0,89 
 20 - 30 12 0,65 0,53 
 30 - 40 12 -3,33 0,006* 

 

 

  

Tabla III.2: Datos estadísticos para la comparación de turbidez y clorofila a (Cla) entre 
los tratamientos C y N, y TF entre los tratamientos A y AC; en el primer experimento 
de inclusión/exclusión de cangrejos. 
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Figura III.1: Numero de cangrejos cruzando en un área de 10 cm de diámetro alrededor de la 

localización potencial de una almeja (un punto fijo), en los diferentes momentos del ciclo de marea. 

El punto medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los percentiles de 25 y 75 % y 

las barras indican los valores máximo y mínimo. 
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Figura III.2: Turbidez en los diferentes tiempos de medición en cada uno de los tratamientos.del 

primer experimento de inclusión/exclusión de cangrejos y almejas. El punto medio muestra la 

mediana, los límites de las cajas muestran los percentiles de 25 y 75 % y las barras indican los 

valores máximo y mínimo. Letras diferentes indican diferencias en la comparación de medias para 

esa medición en particular en orden ascendente.  

b 

a 
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Figura III.3: Clorofila a en los diferentes tiempos de medición en los tratamientos con  cangrejo y 

control (sin cangrejo ni almeja) del primer experimento de inclusión y exclusión de cangrejos y 

almejas. El punto medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los percentiles de 25 

y 75 % y las barras indican los valores máximo y mínimo. Letras diferentes indican diferencias en 

la comparación de medias para esa medición en particular en orden ascendente.  
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Figura III.4: Tasa de filtrado en los diferentes intervalos de tiempo para los tratamientos “Almeja” 

y “Almeja + Cangrejo”. Intervalo de tiempo: 0 - 10 min., 10 – 20 min., 20 - 30 min. y 30 – 40 min. 

Aquellos intervalos de tiempo que mostraron diferencias entre tratamientos están indicados con 

letras diferentes en orden ascendente. El punto medio muestra la mediana, los límites de las cajas 

muestran los percentiles de 25 y 75 % y las barras indican los valores máximo y mínimo.  
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Figura III.5: Relación entre alto inicial e incremento en alto de las almejas en el segundo 

experimento de inclusión/exclusión de cangrejos.  
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Figura III.6: Incremento en largo valvar en el segundo experimento de inclusión/exclusión de 

cangrejos. El punto medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los percentiles de 25 

y 75 % y las barras indican los valores máximo y mínimo. 
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Figura III.7: Índice de condición de las almejas en el segundo experimento de inclusión/exclusión de 

cangrejos. El punto medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los percentiles de 25 

y 75 % y las barras indican los valores máximo y mínimo. 
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Capítulo IV 

 

 

 

Efecto del parasitismo sobre los comportamientos de 

enterramiento y escape de Tagelus plebeius. 
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RESUMEN 

El ciclo de vida de los parásitos generalmente se completa en distintos 

hospedadores, por lo que se superpone a las redes tróficas naturales. La familia 

Gymnophallidae (Clase: Trematoda; Subclase: Digenea) incluye parásitos digeneos 

cuyos estadios larvales se encuentran en bivalvos y pueden afectar la mortalidad de 

éstos, debida a depredación por su hospedador final, mediante la modificación de los 

comportamientos de enterramiento. Dado que se sabe que los individuos de Tagelus 

plebeius con mayor intensidad parasitaria sufren una mayor depredación por parte del 

ostrero Haematopus palliatus, en este Capítulo se evaluó si la intensidad parasitaria 

genera algún efecto en (a) la capacidad de enterramiento y (b) comportamiento de 

escape de la almeja que podría estar aumentando la exposición a los depredadores. Los 

resultados de los experimentos de campo mostraron que los comportamientos de 

enterramiento y escape de las almejas no serían afectados por la intensidad parasitaria, 

ya que no hubo diferencias en ninguna de las variables medidas entre diferentes 

categorías de intensidad parasitaria. Por lo que los mecanismos más comúnmente 

sugeridos en este tipo de interacciones no serían los responsables del aumento de la 

mortalidad de almejas por depredación en este caso. Debido a que los ostreros detectan 

visualmente la ubicación de las almejas, es probable que usen como indicador de su 

presencia la actividad filtradora a través de los orificios de sus sifones, visibles sobre la 

superficie del sedimento. Por ello, un posible mecanismo que explique la mayor 

depredación de las almejas más parasitadas podría ser una actividad de filtración mayor 

debido a la demanda de energía que supone la presencia de parásitos.  
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INTRODUCCIÓN 

El parasitismo es una asociación íntima y continua entre dos individuos de diferente 

especie que implica cierto grado de dependencia metabólica (Smith 1994). En la 

mayoría de los casos, los ciclos de vida de los parásitos se completan en distintos 

hospedadores, por lo que se superpone con las cadenas tróficas naturales (Bush 2001). 

Los trematodes digeneos (Clase: Trematoda; Subclase: Digenea) pueden usar a los 

bivalvos tanto como hospedadores intermediarios como definitivos (Lauckner 1983). La 

familia Gymnophallidae incluye digeneos cuyos estadios larvales (es decir, esporocistos 

y metacercarias) se encuentran en bivalvos costeros (Lauckner 1983). Las metacercarias 

de gimnofálidos pueden causar diferentes patologías como abertura de las valvas, 

asimetría valvar, castración y/o perlas (Ching 1995). También existen evidencias de que 

estos parásitos pueden producir efectos negativos en las reservas de energía del 

hospedador (Edelaar et al. 2003). Además de los efectos patológicos, los gimnofálidos 

pueden generar algunos cambios en el comportamiento de enterramiento del 

hospedador, como ocurre con los cambios de orientación de las almejas Venerupis 

aurea infectadas (Bartoli 1978) o el comportamiento de arrastre sobre el sedimento de 

la almeja Macoma balthica (Swennen 1969). Estos cambios en el comportamiento 

pueden aumentar la exposición de los bivalvos hacia sus depredadores, lo cual tendría 

consecuencias en la mortalidad de estos hospedadores intermedios (Zwarts y Wanink 

1989).  

En la laguna costera de Mar Chiquita la almeja navaja Tagelus plebeius presenta una 

prevalencia de 100 % de metacercarias de la familia Gymnophallidae (Vázquez et al. 

2006) que causan ciertas alteraciones calcáreas en el interior de la valva (Lomovasky et 

al. 2005, Vázquez et al. 2006) aumentando su  peso valvar (Addino 2007). Si bien 

Vázquez et al. (2006) encontraron una correlación positiva entre la talla de las almejas y 
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la intensidad parasitaria en la laguna costera de Mar Chiquita, otro trabajo encontró que 

no había una relación lineal entre ambas variables (Addino 2007). Este mismo trabajo 

mostró que la intensidad parasitaria es diferente en los distintos niveles del intermareal, 

siendo menor en el nivel más alto, y que la profundidad de enterramiento de las almejas 

puede variar también con el nivel del intermareal aunque no se encontró efecto del 

parasitismo sobre dicha variable (Addino 2007). Sin embargo, este trabajo evaluó los 

cambios en profundidad de enterramiento en almejas más y menos parasitadas 

utilizando almejas que fueron transplantadas hacia el área de estudio desde diferentes 

sitios y la profundidad de enterramiento fue medida en diferentes condiciones de 

humedad del sedimento y luego promediada. Ambas fuentes de variabilidad (sitios de 

origen, humedad) pueden haber tenido efectos sobre la profundidad, por lo que el efecto 

del parasitismo sobre la profundidad de enterramiento podría haber quedado 

enmascarado por estas variables. 

Para la mayoría de los gimnofálidos, las aves marinas representan los hospedadores 

definitivos (Lauckner 1983). En el ASO, el hospedador definitivo de los gimnofálidos 

presentes en Tagelus plebeius probablemente sea el ostrero americano Haematopus 

palliatus, ya que como se dijo previamente (ver Introducción general) se alimenta 

principalmente de este bivalvo (rango de tallas depredada: 29,77-74,64 mm; Bachmann 

y Martínez 1999) y que es su único depredador (Iribarne et al. 1998, Mariano-Jelicich et 

al. 2008, Martinetto et al. 2005). De hecho, se ha mostrado experimentalmente que la 

tasa de mortalidad por depredación es mayor para las almejas más parasitadas en la 

laguna de Mar Chiquita (Addino 2007), aunque hasta el momento no se han podido 

determinar cuáles son los mecanismos que causan este patrón. Cuando los ostreros están 

en busca de T. plebeius realizan picoteos superficiales y sondeos profundos para 

capturarlas, determinando visualmente en donde picar (Bachmann y Martínez 1999). 
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Probablemente usan la actividad de filtrado de las almejas a través de los orificios de los 

sifones como un indicador de su presencia. Como es de esperarse en los ambientes 

bentónicos, el riesgo de depredación por consumidores epibentónicos es mayor para las 

especies que habitan más cerca de la superficie (Zwarts y Wanink 1989). También, 

dentro de una especie los individuos que habiten a mayor profundidad tendrán menor 

riesgo de ser capturados por los depredadores superficiales (Richardson 1985). Sin 

embargo, aunque T. plebeius excava cuevas profundas y puede moverse verticalmente, 

se alimenta cerca de la superficie del sedimento (Holland y Dean 1977) dentro del rango 

de alcance del pico de los ostreros (Iribarne et al. 1998, Addino 2007) por lo que ciertos 

cambios en los comportamientos de escape ante la amenaza del depredador, debidos al 

parasitismo, podrían estar relacionados con su mortalidad. 

Dada la alta prevalencia (100%, Lomovasky et al. 2005, Vázquez et al. 2006, 

Addino 2007) de metarcercarias de gimnofálidos en Tagelus plebeius en la laguna 

costera de Mar Chiquita y sabiendo que las almejas con mayor intensidad parasitaria 

tienen una mayor tasa de mortalidad debida a depredación por el ostrero Haematopus 

palliatus (Addino 2007), en este Capítulo se plantean las hipótesis de que este efecto 

está mediado por (a) un enterramiento más superficial y/o (b) un mayor tiempo de 

reacción y/o (c) una menor velocidad de enterramiento ante la presencia de los ostreros 

en las almejas más parasitadas.  

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Los experimentos de campo de este Capítulo fueron realizados en el área de CELPA 

ya que allí fue llevado a cabo el trabajo previo de Addino (2007). Éstos tuvieron lugar 

durante el invierno de 2007 y veranos de 2008 y 2009. 
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Efecto de la intensidad parasitaria sobre la profundidad de enterramiento de Tagelus 

plebeius 

Para determinar el efecto de la intensidad parasitaria (de aquí en adelante I) sobre la 

profundidad de enterramiento de las almejas se realizó un experimento de campo en dos 

series de 1 mes cada una, utilizando almejas provenientes de 3 niveles del intermareal: 

Alto = 0,75 m; Medio = 0,55 m por encima del nivel medio de la marea baja (siguiendo 

a Lomovasky et al. 2005) y Bajo (descrito en el Capítulo III); para asegurar un mayor 

rango de I (ver Addino 2007).  Los datos de las dos series de experimentos se presentan 

juntos. Para evitar el efecto propio de la altura de la marea, la profundidad de 

enterramiento se midió siempre con el sedimento cubierto por agua. Doscientos 

veinticinco almejas de entre 32,93 mm y 65,64 mm de L fueron extraídas y, luego de 

medirlas, se pegó con pegamento sintético (cianoacrilato) un hilo de nylon (0,30 mm de 

grosor y 1 m de largo) a la superficie del periostraco. Cada almeja se colocó 

inmediatamente en un hoyo de 4 cm de diámetro y 30 cm de profundidad hecho en el 

sedimento para poder facilitar la construcción de una nueva cueva. Para poder 

identificar posteriormente a las almejas manipuladas se colocaron estacas de alambre a 

10 cm de su posición. Luego de 7 días (tiempo suficiente como para que las almejas 

hubieran construido una nueva cueva), se calculó la profundidad de enterramiento a 

partir de la cantidad de hilo que sobresalía sobre la superficie del sedimento (siguiendo 

a Addino 2007; Fig. IV. 1). Con este procedimiento se pretendió minimizar el posible 

efecto del estrés generado por métodos de excavación sobre la profundidad de 

enterramiento. Cave destacar que una importante limitación del método es que 

frecuentemente el hilo de nylon se despega durante la primera medición o 

inmediatamente luego, con lo cual esa almeja queda descartada de las mediciones. La 

profundidad de enterramiento de cada almeja fue medida en 3 días y el promedio de 
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estas 3 medidas fue utilizado en el análisis estadístico. Al finalizar el experimento, las 

almejas que sobrevivieron y mantuvieron el nylon pegado (n = 86, las dos series) fueron 

recuperadas y se determinó la I de cada una de ellas. Para ello, se contó el número de 

metacercarias presentes en cada almeja usando una lupa binocular (20x, siguiendo a 

Bush et al. 1997). Luego, los individuos fueron clasificados según su I en tres 

categorías: baja (B) < 300; media (M): 300 a 900 y alta (A) > 900 metacercarias por 

almeja (según Addino 2007).  

La relación entre L y profundidad de enterramiento se evaluó mediante modelos de 

regresión simple para cada nivel del intermareal. A su vez, la hipótesis nula de no 

diferencias en L medio entre niveles del intermareal se analizó con una prueba de 

Kruskal–Wallis ya que no se cumplía con el supuesto de homocestacidad. Dado que no 

se encontró relación entre L y profundidad de enterramiento, ni diferencias en el L entre 

niveles del intermareal (ver Resultados), la hipótesis nula de falta de diferencia en la 

profundidad de enterramiento media entre los distintos niveles del intermareal se evaluó 

mediante ANOVA (Zar 1999). Debido a que no se encontraron diferencias en la 

profundidad entre los distintos niveles del intermareal (ver Resultados), esta variable no 

se tomó en cuenta de aquí en adelante. Entonces, la hipótesis nula de no diferencia en 

profundidad de enterramiento media entre las 3 categorías de I (A, M y B definidas más 

arriba) también se evaluó mediante ANOVA (Zar 1999).  

 

Efecto de la intensidad parasitaria sobre el tiempo de reacción y la velocidad de 

enterramiento de las almejas ante la presencia del depredador 

Para evaluar el efecto de la I sobre el tiempo de reacción de las almejas ante la 

presencia de su depredador, se realizó un experimento de campo en el nivel medio del 

intermareal. Para este experimento se utilizaron 83 almejas de entre 46,91 y 71,12 mm 
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de L, que fueron manipuladas y dispuestas en el intermareal con el mismo 

procedimiento utilizado en el experimento descrito en la sección precedente. La 

profundidad de enterramiento de cada almeja se midió como fue explicado en la sección 

anterior y los movimientos de las almejas se registraron a partir del movimiento del 

fragmento de hilo de nylon, adherido al periostraco, que sobresalía sobre la superficie 

del sedimento. También aquí las mediciones comenzaron 7 días después de emplazar las 

almejas. El disturbio generado por un ostrero cuando está buscando su presa (de acuerdo 

a Bachmann y Martínez 1999) fue simulado utilizando una estaca de 8 cm similar al 

pico de los ostreros. Con un cronómetro (precisión 0,01 seg.) se registró el tiempo que 

transcurrió entre el comienzo del disturbio y el comienzo del movimiento de la almeja 

(tiempo de reacción). Luego del experimento se recuperaron 81 almejas a las que se les 

determinó la I como se explicó anteriormente. 

De las 81 almejas recuperadas, 31 habían reaccionado al disturbio y éstas fueron las 

utilizadas para los siguientes análisis. La relación entre el tiempo de reacción y la 

profundidad de enterramiento inicial de las almejas fue evaluada mediante modelos de 

regresión simple para las almejas de las categorías A y M de I (definidas anteriormente) 

ya que ninguna almeja pertenecía a la categoría L. También se evaluó con los mismos 

modelos si existía una relación entre el tiempo de reacción y L de las almejas. A su vez, 

se evaluó si existían diferencias en el L de las almejas entre las categorías A y M de I 

con un test de tc (Zar 1999). Dado que  no se encontró relación entre el tiempo de 

reacción y el L de las almejas (ver Resultados), el tiempo de reacción medio entre 

almejas de distintas categorías de I (A y M) se comparó mediante un test de tc (Zar 

1999). Además, se comparó la I media entre las almejas que reaccionaron ante el 

disturbio (n = 31) y las que no respondieron (n = 50) mediante test de tc (Zar, 1999). 
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Para medir la velocidad de enterramiento de las almejas se utilizaron las mismas 

almejas con las que se midió el tiempo de reacción. Para esto se registró la profundidad 

de enterramiento luego del disturbio (ver más arriba) y a su vez se midió con el mismo 

cronómetro el tiempo (precisión 0,01 seg.) durante el cual la almeja se movió, es decir 

el tiempo que transcurrió entre el comienzo del movimiento vertical hacia abajo y el fin 

de dicho movimiento. La velocidad de enterramiento de cada almeja se calculó entonces 

de esta manera:  

V = profundidad final de enterramiento – profundidad inicial de enterramiento (cm) 
       tiempo entre el comienzo y el final del movimiento (seg) 

 

La relación entre L y velocidad de enterramiento fue evaluada mediante modelos de 

regresión simple. Como no se encontró relación entre estas variables (ver Resultados), 

la hipótesis nula de falta de diferencia en la velocidad de enterramiento media entre las 

almejas de las distintas categorías de I (A y M) se evaluó mediante test de tc.  

     

RESULTADOS 

Efecto de la intensidad parasitaria sobre la profundidad de enterramiento de Tagelus 

plebeius 

No se encontraron relaciones lineales entre L y profundidad de enterramiento para 

ninguno de los niveles del intermareal (gl = 28, 36, y 20; p = 0,52; 0,15 y 0,67; Alto, 

Medio y Bajo respectivamente). No hubo diferencias en el L medio entre los niveles del 

intermareal (n = 86; H = 3,47; p = 0,18). Tampoco se encontraron diferencias para la 

profundidad de enterramiento media de las almejas entre los tres niveles del intermareal 

(gl = 85; F = 2,42; p = 0,09) ni para la profundidad de enterramiento media de las 

almejas entre las distintas categorías de I (gl = 85; F = 1,89; p = 0,16; Fig. IV.2). 



 124

  

Efecto de la intensidad parasitaria sobre el tiempo de reacción y la velocidad de 

enterramiento ante la presencia del depredador 

La profundidad de enterramiento inicial no mostró relaciones lineales con el tiempo 

de reacción en ninguna de las dos categorías de I (gl = 19 y 7; F = 0,03 y 0,06; p = 0,86 

y 0,81; para A y M, respectivamente). Tampoco hubo relación entre el L de las almejas 

y el tiempo de reacción (gl = 19 y 7, F = 1,02 y 1,45; p = 0,32 y 0,27; A y M 

respectivamente). No se encontraron diferencias para el L de las almejas entre las 

distintas categorías de I (gl = 27; tc = 2,02; p = 0,054). El tiempo de reacción medio no 

mostró diferencias para las almejas de ambas categorías de I (gl = 28; tc = −0,98; p = 

0,34; Fig. IV.3).  

El L de las almejas no mostró relaciones lineales con la velocidad de enterramiento 

en ninguna de las dos categorías de I (gl = 19 y 7; F = 0,04 y 0,2; p = 0,72 y 0,66; A y 

M respectivamente). No hubo diferencias en la velocidad de enterramiento media entre 

las dos categorías de I (gl = 28; tc = −0,72; p = 0,48; Fig. IV.4). La I media no mostró 

diferencias entre las almejas que respondieron ante el disturbio y las que no 

respondieron (gl = 56,06; tc = 1,69; p = 0,09; Fig. IV.5). 

 

DISCUSIÓN 

Ni la profundidad de enterramiento ni las velocidades de reacción o de 

enterramiento de Tagelus plebeius, ante un estrés similar al ataque de un ostrero, se 

vieron afectadas por la intensidad parasitaria. Esto estaría indicando que estas 

características de enterramiento no son las responsables del aumento en la depredación 

reportado previamente para almejas más parasitadas. 
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En taxa como hormigas y copépodos (Por ej. Moore 1995, Johnson et al. 2006), una 

mayor mortalidad asociada al mayor parasitismo ha podido ser relacionada con un 

comportamiento anormal en la presa (Por ej. disminución en la capacidad de volar en 

hormigas) y/o diferentes características corporales (Por ej. colores raros en el cuerpo) en 

los individuos parasitados en comparación con los no parasitados. Asimismo, para 

ciertos parásitos trematodes también existen evidencias de que generen algunos cambios 

en el enterramiento de bivalvos que conllevan a un mayor consumo por aves, como es el 

caso del berberecho Austrovenus stutchburyi infectado por un parásito de la familia 

Echinostomatidae (Thomas y Poulin 1998). En todos los casos, el aumento en la 

infección por parásitos tiene como resultado una mayor probabilidad de completar el 

ciclo de vida del parásito, ya que incrementa su pasaje al hospedador siguiente mediante 

la mortalidad por depredación del hospedador intermedio. Por su parte, las adaptaciones 

de parásitos de la familia Gymnophallidae en bivalvos para facilitar su transmisión a los 

hospedadores definitivos, han sido avaladas indirectamente en base a observaciones de 

ciertos comportamientos de enterramiento inusuales atribuidos a la presencia de 

parásitos (Swennen 1969, Bartoli 1978). Sin embargo, estos estudios no han tenido en 

cuenta que los individuos no parasitados también presentan estos comportamientos 

(Mouritsen 1997). Por lo tanto, al menos para los gimnofálidos, la evidencia directa de 

que estos comportamientos son generados por el parasitismo es cuestionable. De hecho, 

no se encontró ningún cambio de comportamiento en cuanto a la capacidad de 

enterramiento de Tagelus plebeius relacionado al parasitismo que pueda explicar el 

mayor consumo reportado previamente (Addino 2007) para las almejas más parasitadas.  

La profundidad de enterramiento ha mostrado distintos tipos de relaciones con la 

talla de los individuos y para distintas especies de bivalvos. Por ejemplo, una 

correlación negativa entre estas variables fue primeramente descripta para Macoma 
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balthica en el Mar de Frisia (Hulscher, 1973), y posteriormente se encontraron 

relaciones positivas en el mismo sitio para M. balthica, Scrobicularia plana, Mya 

arenaria y Cerastoderma edule (Zwarts y Wanink, 1993). En este Capítulo, no se 

encontró una relación entre el tamaño y la profundidad de enterramiento en Tagelus 

plebeius. Por otra parte, Addino (2007) reportó que existían diferencias en la 

profundidad de enterramiento entre niveles del intermareal, sin embargo en este 

Capítulo no se encontraron dichas diferencias. Dado que el método de medición fue el 

mismo, estas diferencias pueden deberse al hecho de que las almejas utilizadas en el 

trabajo previamente citado provenían de diferentes zonas de la laguna (Addino 2007). 

Sin embargo, también puede inferirse que la profundidad de enterramiento es muy 

variable y depende de otros factores no tenidos en cuenta en ninguno de los trabajos 

realizados con esta almeja. La profundidad de enterramiento puede ser una variable 

determinante para la accesibilidad de los ostreros a su presa, ya que una captura 

eficiente depende de que la presa se encuentre dentro del rango de alcance del pico del 

ave (ver Zwarts y Wanink 1993). Sin embargo, la profundidad de enterramiento media 

de T. plebeius no mostró diferencias entre individuos con distintas intensidades 

parasitarias, siendo estos resultados similares a los encontrados para M. balthica 

(Hulscher 1973). Por lo tanto, la mayor mortalidad por depredación en las almejas con 

más parásitos no estaría mediada directamente por cambios en la profundidad de 

enterramiento.  

A su vez, existen evidencias en otros taxa (Por ej. cucarachas) que muestran que los 

comportamientos de escape ante los depredadores son distintos (anormales) en los 

individuos parasitados que en los no parasitados, facilitando la transmisión de parásitos 

hacia el depredador que es también el hospedador definitivo (Por ej. Libersat y Moore 

2000, Seppälä et al. 2004). Sin embargo, el comportamiento de escape inferido a partir 
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del tiempo de reacción y la velocidad de enterramiento ante la simulación de la 

presencia del depredador, no mostró diferencias entre  Tagelus plebeius con distintos 

niveles de intensidad parasitaria. Además, la comparación de la intensidad parasitaria 

entre aquellas almejas que respondieron al estímulo simulando al depredador y las que 

no respondieron no mostró diferencias. Por lo tanto, los resultados sugieren que el 

tiempo de reacción y la velocidad de enterramiento no serían los mecanismos que 

resultan en una mayor depredación de las almejas más parasitadas. 

El efecto negativo que generan los parásitos gimnofálidos sobre la energía 

almacenada en el hospedador (Edelaar et al. 2003) podría resultar en una mayor 

actividad de alimentación en el bivalvo parasitado. Generalmente, la actividad de 

filtración de Tagelus plebeius se visualiza en el campo tanto como corrientes de agua en 

los orificios de los sifones inhalante y exhalante (Holland y Dean 1977) como por la 

expulsión de chorros de agua a través de dichos orificios (Obs. Pers.), lo cual podría ser 

detectado por los ostreros que están buscando almejas, ya que determinan visualmente 

en donde picar (Bachmann y Martínez, 1999). En este contexto, si los parásitos 

aumentan la demanda energética del hospedador y con ello la actividad filtradora, ésta 

sería probablemente la clave en el mecanismo que resulta en la mayor depredación de 

las almejas más parasitadas. Es decir, una mayor circulación de agua a través de los 

sifones podría aumentar la visibilidad de las almejas ante los ostreros. Por otro lado, 

existe el caso de M. balthica donde los individuos más parasitados tienen un mayor peso 

corporal (Zwarts 1991). Entonces, aún si no existe tal efecto negativo sobre la energía 

almacenada en el hospedador, o si el efecto es a la inversa como en el caso de M. 

balthica, igualmente las almejas requieren una mayor alimentación ya que necesitan 

más energía para poder sustentar o incrementar su peso corporal. En estos casos, los 

parásitos serían los responsables de la mayor mortalidad por depredación de las almejas 
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al aumentar la exposición de estos hospedadores a su depredador. Sin embargo, se 

necesitan estudios futuros que pongan a prueba esta hipótesis. 

En conclusión, a pesar de la conocida mayor mortalidad de las almejas más 

parasitadas, ni los comportamientos de enterramiento ni los de escape parecen ser 

responsables de esta mayor mortalidad. Por ello se propone que un aumento en la tasa 

de filtración podría ser el mecanismo involucrado generando este patrón de 

depredación.  
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FIGURAS 

 

 

Figura IV.1 Fotografía del diseño para medir profundidad de enterramiento de Tagelus plebeius. 
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Figura IV.2: Profundidad de enterramiento de las almejas de las tres categorías de intensidad 

parasitaria. El punto medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los percentiles de 

25 y 75 % y las barras indican los valores máximo y mínimo.  
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Figura IV.3: Tiempo de reacción de las almejas de las distintas categorías de intensidad parasitaria. 

El punto medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los percentiles de 25 y 75 % y 

las barras indican los valores máximo y mínimo. 
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Figura IV.4: Velocidad de enterramiento de las almejas de las distintas categorías de intensidad 

parasitaria. El punto medio muestra la mediana, los límites de las cajas muestran los percentiles de 

25 y 75 % y las barras indican los valores máximo y mínimo. 
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Figura IV.5: Intensidad parasitaria de las almejas que respondieron y las que no al disturbio similar 

al de los ostreros alimentándose. El punto medio muestra la mediana, los límites de las cajas 

muestran los percentiles de 25 y 75 % y las barras indican los valores máximo y mínimo. 
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Discusión general 
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Históricamente se ha considerado que los procesos ecológicos y evolutivos ocupan 

escalas temporales bien diferentes, sin embargo en las últimas décadas varios estudios 

han demostrado que la escala temporal de dichos procesos frecuentemente se superpone 

para muchas de las preguntas planteadas por los ecólogos ya sea en relación a la 

fisiología de los individuos, la ecología de poblaciones o incluso de todo un ecosistema 

(Thompson 1998, DeWitt y Langerhans 2003, McGill et al. 2006). Por ejemplo, se ha 

demostrado que las interacciones entre especies coevolucionan a escala de decenas de 

años (Thompson 1998, Van der Putten et al. 2001) siendo una de las principales fuentes 

de adaptación y variación de las especies (Rico-Gray 2001). Asimismo, algunos rasgos 

de historia de vida son muy sensibles a los cambios en el ambiente, tanto físico 

(variables abióticas) como biológico (interacciones entre especies; ver Stearns 1992), y 

la respuesta a estos cambios en el corto plazo constituye objeto de estudio en el campo 

de la ecología. La expresión diferencial de estos rasgos funcionales generará diferencias 

fenotípicas entre individuos de una misma población o entre poblaciones, las cuales 

derivarán en un mejor o peor desempeño de los individuos, ya que son las variaciones 

fenotípicas las que están sujetas a selección natural (Stearns 1992, Pelletier et al. 2007). 

Es por ello que el estudio de la respuesta de los organismos ante las variaciones 

ambientales, ya sea en el tiempo como en el espacio, constituye un primer paso para 

entender el desarrollo de las especies en su entorno natural.   

En particular, la importancia de las variaciones en las propiedades abióticas del 

ambiente determinando cambios en la expresión de los rasgos de historia de vida ha 

sido ampliamente demostrada (Por ej. Sellers y Stanley 1984, Gosling 2003). Estas 

variaciones pueden ser a largo plazo o en períodos cortos de tiempo, como ocurre por 

ejemplo en los estuarios donde las fluctuaciones se dan en cuestión de horas debido a la 

influencia de la marea o las condiciones climáticas (Molles 2002). Los organismos 
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típicos de los estuarios como Tagelus plebeius soportan dichas variaciones, sin embargo 

en el Capítulo I se ha encontrado que, tanto a escala local como regional, las 

condiciones extremas de salinidad están asociadas a un menor crecimiento valvar e 

índice de condición (IC). Esto concuerda con trabajos anteriores que han señalado a la 

salinidad como un factor abiótico clave (Kinne 1966) que afecta  tanto las 

características fisiológicas (Por ej. Chaparro et al. 2008) como de comportamiento (Por 

ej. Nakamura et al. 2005) de los bivalvos. Además esto puede ser relevante a largo plazo 

si se tiene en cuenta que los cambios en el nivel del mar están siendo más rápidos en las 

últimas décadas y que esto tiene impactos directos sobre los ecosistemas cercanos a la 

costa (Nicholls y Cazenave 2010). Una de las consecuencias más relevantes es el 

aumento de la salinidad en el interior de los estuarios (Day and Templet 1989, Reid and 

Trexler 1992) lo cual puede resultar en cambios en la zonación salina (Beukema 2002, 

Hunt and Doering 2005) con potenciales efectos negativos en la ecología de estos 

sistemas. 

Por otra parte, además de las variaciones por causas abióticas, las características 

físicas del hábitat pueden también ser modificadas por la presencia de otros organismos, 

como ocurre en el caso de los ingenieros de ecosistemas (Jones et al. 1994). Por ello los 

efectos de estas interacciones entre especies también se verán reflejados en cambios en 

los rasgos de historia de vida (Hastings et al. 2007). En este sentido, los resultados del 

Capítulo II aportan evidencia de esos efectos ya que T. plebeius presentó valvas con 

diferente morfología, es decir más alargadas, y con mayor crecimiento valvar en áreas 

intermareales no vegetadas que en áreas ocupadas por Spartina alterniflora, donde el 

sedimento es menos cohesivo. Paralelamente, es probable que estas mismas diferencias 

en el sedimento generen una menor densidad de almejas en la marisma (Capítulo II) ya 

que el sedimento menos cohesivo resulta desfavorable para el reclutamiento, como se ha 
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visto en otros bivalvos (Por ej. Mya arenaria, Emerson y Grant 1991). En este punto 

entonces habría otro rasgo de historia de vida, es decir el reclutamiento, que estaría 

modificado por los efectos de la ingeniería ecosistémica; y en última instancia esto 

tendrá un impacto sobre el crecimiento poblacional (Pelletier et al. 2007) y por ende la 

producción secundaria del hábitat. 

A diferencia de los efectos de la salinidad, los efectos de la ingeniería ecosistémica 

mostraron un patrón inverso entre el crecimiento valvar y el IC (Capítulo II). El tejido 

somático tiene una gran importancia funcional para los bivalvos en general y en 

particular para Tagelus plebeius dado que no tiene gónadas definidas sino que las 

gametas se desarrollan en distintas partes del cuerpo (Cledón et al. 2004). Por lo tanto 

un mayor IC de las almejas podría ser interpretado como una mejor eficacia biológica 

(Por ej. Bologna y Heck 1999). Entonces hasta aquí, como es de esperarse para una 

especie típica de estuarios, se encontraron condiciones abióticas más favorables en los 

sitios de salinidad intermedia que en los de salinidad extrema, tanto cercana a 

dulceacuícola como marina. No obstante, al menos en el estuario de salinidad más alta 

(Bahía Blanca, Capítulo II), la presencia de un ingeniero de ecosistemas como S. 

alterniflora en el intermareal contrarrestaría de alguna manera el efecto de la salinidad 

ya que dentro de la marisma el IC de las almejas es mayor. Las plantas de marisma 

constituyen ejemplos bien conocidos de ingeniería ecosistémica (Por ej. Bouma et al. 

2007) y S. alterniflora es uno de los casos típicos (Por ej. Leonard y Luther 1995, Neira 

et al. 2005, Bouma et al. 2007, Yang et al. 2008). Sin embargo, el aporte principal de 

estos resultados en conjunto radica en que, más allá del origen de las variaciones 

ambientales, éstas llevan a la aparición de distintos fenotipos relacionados directamente 

con un determinado contexto ambiental. 
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Por su parte la interacción con un organismo móvil como el cangrejo Cyrtograpsus 

angulatus no mostró efectos sobre el crecimiento valvar ni sobre el índice de condición 

de las almejas, salvo una ligera disminución del incremento en alto para las almejas de 

tallas menores. No obstante, pudo verse un efecto positivo de la disponibilidad de 

alimento sobre la tasa de filtrado de las almejas (Capítulo III), aunque este resultado 

corresponde a un experimento controlado en recipientes cerrados y por ende es difícil de 

extrapolar a la laguna como un todo. Sin embargo, nos demuestra la potencialidad de un 

organismo móvil, consumidor bentónico, de afectar la disponibilidad de recursos que 

pueden ser eventualmente aprovechados por un organismo sésil filtrador. En muchos 

casos se ha visto y, por ende se ha intentado generalizar, que este tipo de interacción 

tiene efectos negativos (Por ej. Wilson 1991) no solo sobre la actividad de filtrado sino 

también sobre el crecimiento y la supervivencia del organismo sésil (Por ej. Murphy 

1985, Ellis et al. 2002). Sin embargo, otros autores reconocen que el resultado final 

dependerá tanto de las características físicas del hábitat como de las características 

poblacionales de las especies implicadas (Posey 1987, Snelgrove y Butman 1994). En 

este sentido, la falta de efecto sobre el crecimiento así como la respuesta positiva de la 

actividad de filtrado de Tagelus plebeius (Capítulo III) aporta evidencia a favor de esto 

último. En contraposición con los rasgos de historia de vida clásicos, se considera que 

los aspectos fisiológicos, como la tasa de filtrado, contribuyen a la eficacia biológica 

solo indirectamente. Sin embargo, se sabe que la capacidad de filtrado está adaptada 

evolutivamente a la concentración de alimento que prevalece en la naturaleza de manera 

de maximizar el uso de los recursos (Jørgensen 1996). Esto permite a los bivalvos 

explotar casi completamente su potencial de crecimiento y/o reproducción (Jørgensen 

1996) con lo cual la relación con la eficacia biológica sería bastante directa. Por lo 

tanto, los resultados del Capítulo III suman evidencia de cómo una interacción entre 



 139

especies, que como tal modifica el ambiente biótico, tiene la potencialidad de modificar 

la expresión de un rasgo de historia de vida. 

En el mismo sentido, los aspectos de comportamiento han sido poco tenidos en 

cuenta por la biología evolutiva, aunque algunos rasgos de comportamiento como la 

agresividad o la reacción frente a depredadores han mostrado tener efectos directos 

sobre la eficacia biológica (Réale et al. 2007). En el caso de los organismos infaunales 

la reacción frente a los depredadores tiene que ver con el comportamiento de 

enterramiento (Zwarts y Wanink 1989) el cual puede estar afectado, entre otras cosas, 

por interacciones entre especies como por ejemplo el parasitismo (Hulscher 1982, 

Mouritsen 2004). Sin embargo Tagelus plebeius no es afectada en este sentido, ya que 

ni su profundidad de enterramiento ni su velocidad de escape y tiempo de reacción 

mostraron un efecto del parasitismo (Capítulo IV). No obstante, se sabe que la 

mortalidad de las almejas sí está afectada por la intensidad parasitaria (Addino 2007) 

por lo que deben existir otros mecanismos, ya sean fisiológicos o de comportamiento 

relacionados con esta interacción, que resulten en la mayor depredación de almejas.  

En conclusión, tomando como objeto de estudio a la almeja navaja Tagelus 

plebeius, esta tesis evalúa cómo tanto la variación ambiental abiótica (Capítulo I) como 

la generada de manera biótica afectan rasgos morfológicos (Capítulo II) o fisiológicos 

(Capítulo III) y cómo también una interacción directa entre especies podría afectar el 

comportamiento (Capítulo IV). Dado que es la variación fenotípica la que está expuesta 

a la selección natural, cuanto mayor sea esta variación entonces mayores serán las 

posibilidades de una especie de adaptarse a los cambios ambientales. El análisis 

cuantitativo de los rasgos funcionales, en este caso en relación a las interacciones 

abióticas y bióticas, permitiría inferir si por efecto de la selección natural se generan 

respuestas adaptativas en algún rasgo en particular. Sin embargo, estas diferencias 
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cuantitativas podrían ser explicadas también por diferencias genotípicas. Entonces, sería 

interesante a futuro incluir análisis genéticos para lograr una inferencia más precisa. No 

obstante, los resultados aquí encontrados pueden ser relevantes en el contexto actual de 

cambios ambientales a nivel global ya que se sabe que los estuarios pueden ser muy 

susceptibles a ellos (Rahmstorf 2007, Nicholls y Cazenave 2010) y que T. plebeius está 

restringida a estos ambientes. Por lo tanto, el hecho de que T. plebeius haya mostrado 

respuestas diferenciales para algunos rasgos funcionales en los diferentes contextos 

ambientales evaluados, implicaría una ventaja para la persistencia de esta especie ante 

posibles cambios a futuro. 
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