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Estructura de la Tesis

El  trabajo  original  desarrollado  en  esta  Tesis  ha  sido  organizado  en  distintos

Capítulos  que  poseen  el  formato  general  de  un  artículo  científico,  incluyendo

introducción, materiales y métodos, resultados, discusión, figuras y tablas. Dentro de

cada Capítulo se detallan las áreas de estudio específicas en las que se realizaron los

muestreos  y/o  experimentos  para  cada  caso.  La  siguiente  Introducción  presenta  el

marco  teórico  general  que  contiene  a  la  tesis,  y  resume  además  la  estructura  y

contenido de cada capítulo. La literatura citada durante la Tesis se encuentra en una

única sección final. 
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Introducción general

Cuando  se  describe  a  un  sistema  intermareal  de  fondos  blandos,  en  muchas

ocasiones  se recurre  a  dividir  al  sistema en zonas  y  ejemplificar  cada una con una

característica distintiva. De esta forma se distingue una zona alta, caracterizada por una

diversidad de plantas vasculares relativamente importante que no están frecuentemente

bajo la influencia de la marea (solo en mareas de sicigias o producto de vientos muy

fuertes); una zona de intermedia, con presencia de pocas especies de plantas vasculares

capaces de tolerar los cambios de salinidad generados por las inundaciones periódicas y

una zona baja, de sedimento “desnudo” o “sin vegetación”, sometida a un mayor estrés

ambiental que las otras zonas a causa de períodos intercalados de inundación y emersión

diarios.  El  uso  de  esos  adjetivos  para  caracterizar  a  la  zona  baja  es  engañoso  e

incorrecto, ya que un conjunto diverso de organismos procariotas y eucariotas dominan

no solo el sedimento en la zona baja, sino también en las marismas. Estos organismos en

conjunto se denominan“microfitobentos” (MFB) y conforman un “jardín secreto” (sensu

MacIntyre et al. 1996 y Miller et al.  1996) en el  sedimento supuestamente desnudo,

responsable de cubrirlo con los característicos parches verdes y amarronados. Aunque su

por su diminuto tamaño parezca insignificante, la importancia del rol ecológico del MFB

hoy es innegable. 

El  MFB  puede  encontrarse  en  aquellos  sedimentos  y  sustratos  que  reciben

radiación  suficiente  para  fotosintetizar,  esto  incluye  playas  arenosas,  intermareales

someros de fondos blandos, intermareales rocosos y también pueden extenderse a zonas

submareales  (MacIntyre  et  al.  1996,  Underwood  2001).  Sin  embargo,  los  distintos

entornos ambientales que caracaterizan esos sustratos  influyen de formas variadas en el

MFB. En las zonas submareales la penetración de luz en la columna de agua disminuye

con el aumento de la concentración de partículas (Meyercordt and Meyer-Reil 1999),
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causando  que la producción primaria bentónica tienda a ser baja (Cibic et al. 2007). Las

playas  arenosas  presentan  bajas  concentraciones  de  nutrientes,  y  debido  a  los

intersticios que existen entre las partículas de sedimento y a la alta energía que los

caracteriza  (Maria  et  al.  2011),  el  MFB  es  resuspendido  con  facilidad.  Todas  estas

características  contribuyen  a  que  la  biomasa  del  MFB  en  playas  arenosas  sea  baja

(McLachland y Brown 2006). Los intermareales rocosos son ambientes de una enorme

variabilidad  ambiental,  donde  eventos  extremos  como  períodos  prolongados  de

desecación y altas temperaturas, tormentas y acreción de sedimento pueden impactar

severamente a la biomasa del MFB (Dal Bello et al. 2017). Además se caracterizan por

una gran variedad y abundancia de herbívoros que se alimentan del MFB (Thompson et

al. 2000, Sanz-Lázaro et al. 2015), y dado que el sustrato de estos ambientes es duro, la

capacidad  de  ciertos  grupos  de  migrar  verticalmente  en  él  para  protegerse  de  la

herbivoría se encuentra limitada. Contrariamente, los intermareales someros de fondos

blandos son ambientes más calmos en términos hidrodinámicos, generalmente presentan

alto  contenido  de  materia  orgánica  en  el  sedimento  y  los  gradientes  químicos  que

ocurren en pequeñas escalas ofrecen una diversidad de nichos que permite el desarrollo

de una mayor diversidad de especies de microorganismos (Paterson y Hagerthey 2001).

En este contexto, a pesar de su tamaño microscópico y su restringida distribución en la

superficie del sedimento (1-2 mm superficiales) debido a la baja penetración de la luz,

son capaces de fotosintetizar activamente (Guarini et al. 2000); así el MFB constituye

uno de los principales productores primarios en los sistemas intermareales de fondos

blandos. Desde la década del ‘50 se evaluaron y desarrollaron diversos métodos para

estimar la producción primaria microfitobentónica, los cuales incluyeron estimaciones a

partir  del  balance  entre  producción  y  consumo de  oxígeno,  asimilación  de  isótopos

marcados y más recientemente la medición de fluorescencia emitida por la clorofila. Las

primeras  investigaciones  al  respecto  se  realizaron  utilizando  botellas  de  vidrio
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seccionadas a la mitad para realizar incubaciones de la interfase sedimento-agua en luz

y oscuridad (Pomeroy 1959). Esta metodología se utiliza en la actualidad, aunque con

ciertas modificaciones que han mejorado su eficacia (ej. Stutes et al. 2006, Lohrer et al.

2010). Otra técnica utilizada durante la década del ‘80 se basó en el método de  14C,

utilizada por Colijn y de Jonge (1984) para estimar la producción primaria anual. A partir

de la década del 90 comenzaron a implementarse instrumentos más sofisticados, como

los  microsensores  de  oxígeno,  que  permitieron  una  mayor  resolución  temporal  y

espacial;  si  bien sus  primeros  usos  se publicaron  en  la  década del  80 (Revsbech y

Jorgensen 1983), se hicieron más comunes en los años siguientes (ej. Glud et al. 1992,

Kühl et al. 1996). Más adelante surgieron métodos alternativos como la estimación por la

asimilación de  15N, y técnicas de fluorescencia, hasta otros más populares durante el

comienzo del siglo XXI como PAM (Modulación por amplitud de pulsos) el cual permite

estimar la producción primaria sin alterar la matriz sedimentaria (ej. Serodio et al. 2001

y  2005).  Los  resultados  de  estos   estudios  demostraron  que  en  muchos  sistemas

intermareales, el MFB puede aportar hasta el 50% de la producción primaria total del

sistema (Blackford 2002, Perisinotto et  al.  2002, Underwood et al.  2005).  Este dato

cobra relevancia  teniendo en cuenta que en unos pocos  milímetros  superficiales,  su

biomasa puede ser mayor a la del fitoplancton en la columna de agua, e incluso alcanzar

tasas de producción primaria iguales o mayores (Underwood & Kromkamp 1999). 

La  producción  primaria  constituye  un  ejemplo  de  las  funciones  ecosistémicas

provistas por el MFB, ya que además estabiliza el sedimento (de Brouwer et al. 2002),

interviene en los ciclos biogeoquímicos que ocurren en él, particularmente en los ciclos

del nitrógeno (i.e. fijación de nitrógeno, denitrificación, nitrificación, Sundback et al.

2004), y es un importante sustento de las tramas tróficas de los sistemas intermareales

(Miller et al. 1996).  Muchas de las primeras investigaciones realizadas para establecer

relaciones  entre  la  estructura  (i.e.  caracterización  de  la  biomasa,  abundancia  y
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composición))del MFB y las funciones ecosistémicas, infirieron su estructura a partir de

la estimación de biomasa, equivalente a la concentración de clorofila a (Blanchard et al.

1996). Estimar la concentración de  clorofila a ha sido una aproximación muy utilizada

debido a que está presente en todos los organismos fotoautótrofos (Kelly et al. 2001), y

por ello resulta muy útil en términos comparativos; sin embargo, ofrecer conclusiones a

nivel  general  a  partir  de  este  único  aspecto  del  MFB  puede  generar  información

incompleta. Como se mencionó anteriormente, el MFB agrupa organismos procariotas y

eucariotas,  dentro  de  los  cuales  existen  grupos  taxonómicos  con  rasgos  funcionales

particulares. Los trabajos en los que se tomó en cuenta la composición del MFB ya sea

por recuento bajo microscopio o por identificación de pigmentos accesorios utilizando

HPLC  (cromatografía  líquida  de  alta  eficacia)  lograron  analizar  con  más  detalle  las

relaciones  entre  los  grupos  taxonómicos  y  las  funciones  ecosistémicas  en  las  que

intervienen.  En  este  contexto  es  que  cobran  importancia  las  características  de  los

principales componentes taxonómicos del MFB para entender la relación de cada uno con

determinadas funciones ecosistémicas. 

Los  organismos  procariotas  están  representados  por  las  cianobacterias,  que

incluyen  géneros  de  formas  filamentosas  (ej., Lyngbia,  Leptolyngbia,  Oscillatoria)  y

cocoides (ej., Myxosarcina, Chroococcus). Aunque todas las especies son fotoautótrofas,

algunas de ellas tienen la capacidad de fijar nitrógeno mediante la enzima nitrogenasa.

Este rasgo le confiere a la comunidad la capacidad de fijar nitrógeno atmosférico,  otra

función ecosistémica relevante para los sedimentos intermareales. De esta forma, las

comunidades  dominadas  por  cianobacterias  aumentan  la  fijación  de nitrógeno en  su

entorno y también la oxidación de sulfuros (ej., Janousek 2009). Suelen ser uno de los

componentes más abundantes en la comunidad, aspecto que varía de acuerdo a ciertas

características  abióticas.  Una  de ellas  es  el  tipo  de sedimento;  se ha visto  que las

cianobacterias son más favorecidas en sedimentos arenosos (i.e. mayores a 250 µm) que
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en los constituidos por limos y arcillas (i.e. menores a 60 µm) probablemente debido a

que los granos finos no son favorables para el desplazamiento de las cianobacterias,

limitando su capacidad de migración a una posición óptima en el gradiente de luz (Stal

2003). Otras características que favorecen la dominancia de cianobacterias sobre otros

grupos son los factores abióticos extremos, como la desecación, pH bajos y radiaciones

altas (García-Pichel & Bernap 1996). La movilidad de este grupo a través del sedimento

es reducida, especialmente en las formas filamentosas (Armitage & Fong 2004). Cuando

se encuentran en altas densidades, forman “matas microbianas”, las cuales consisten en

organismos  distribuidos  verticalmente  de  forma  ordenada  de  acuerdo  a  gradientes

químicos en el sedimento. Esta estructura le confiere al sedimento una alta resistencia

frente  a  la  erosión  (Stal  2010),  aunque  también  es  muy susceptible  a  la  acción  de

organismos herbívoros, quienes no solo rompen la matriz formada por las cianobacterias,

sino que también evitan que puedan volver a establecerse en dicha organización (Barth

2003). Si bien las tasas fotosintéticas de este grupo no son muy altas (Glud et al. 1992),

su presencia en ambientes de condiciones extremas donde pocos organismos pueden

desarrollarse resulta de una gran importancia ecológica . 

El  grupo  de  eucariotas  está  compuesto  principalmente  por  diatomeas

(Bacyllariophyceae),  clorofitas  (Clorophyta)  y  euglenas  (Euglenophyta)  y  en  algunos

casos se han registrado dinoflagelados (Dinophyceae). Las diatomeas son dominantes en

la mayoría de los sistemas intermareales (Underwood & Paterson 2003), principalmente

en  aquellos  de  sedimento fino-intermedio.  Este  grupo  es  muy diverso  en  cuanto  su

metabolismo y modo de vida. En relación al metabolismo, si bien todas las especies son

autótrofas,  algunas  tienen  la  capacidad  de  ser  heterótrofas  facultativas  cuando  las

condiciones para fotosintetizar no son óptimas (Hellebust y Lewin 1977). Cuando el MFB

es dominado por diatomeas presenta altas tasas de consumo de nitrógeno inorgánico

(i.e. amonio y nitrato) y de producción de oxígeno (Nilsson y Sundbäck 1996). Además,
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algunas especies de diatomeas tienen la capacidad de fijar nitrógeno (ej., Rhopalodia

sp) por haber desarrollado una simbiosis con cianobacterias (Prechtl et al. 2004).  Un

aspecto importante en este grupo es su movilidad. Round (1965) propuso clasificar a las

diatomeas en dos grandes grupos: episámicas, aquellas que se adhieren a la superficie

de los granos de sedimento y tienen una movilidad muy reducida; y epipélicas, aquellas

que  viven  “libres”,  es  decir,  no  adheridas  a  los  granos  de  sedimento  y  pueden

desplazarse  verticalmente.  Cada  uno  de  estos  grupos  se  relaciona  con  un  tipo  de

sedimento  que  favorece  su  desarrollo.  Las  diatomeas  episámicas  dominan  en  los

sedimentos  arenosos.  En  estos  ambientes,  la  movilidad  reducida  no  constituye  una

desventaja, ya que debido a los  espacios  que se generan entre los  granos de arena

gruesos, la luz penetra a mayor profundidad, no siendo necesario que las diatomeas se

desplacen a zonas más superficiales para fotosintetizar (Brotas y Serodio 1995). Por otro

lado,  las  diatomeas  epipélicas  prevalecen  en  los  sedimentos  de  grano  fino.  Estos

ambientes  presentan  una  característica  que  podría  ser  limitante  para  organismos

fotosintéticos: la luz no penetra más allá de las 200-300 micras de profundidad (Jesus et

al. 2009), pero no es un impedimento para las diatomeas epipélicas, las cuales tienen la

capacidad  de  migrar  verticalmente  a  través  del  sedimento  (Consalvey  et  al.  2004),

pudiendo posicionarse en las capas más superficiales, y alternando con otras células para

evitar la fotoinhibición por exceso de exposición a la radiación solar (Serodio 2004). Este

mecanismo  de  migración  vertical  está  dado  por  la  extrusión  de  polisacáridos

extracelulares (EPS), que impulsan el movimiento de las células (Decho 1990). Los EPS

cuentan  con  la  particularidad  de  aglutinar  los  granos  de  sedimento  en  una  matriz,

manteniéndolos  unidos  y  reduciendo  así  la  erodabilidad  (de  Brouwer  et  al.  2002),

desempeñando así su función de estabilizadoras del sedimento. Los EPS no solo aglutinan

sedimento, sino también células, esta aproximación en el espacio facilita la conexión

entre ellas, y junto con los metabolitos que secretan al exterior, forman un micronicho
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que además las  protege de las  condiciones ambientales  extremas (Stal  2010).  Todas

estas condiciones son las que permiten la formación de un biofilm, es decir la asociación

mediadia por los EPS entre las células y las partículas del sedimento, en una película que

cubre la superficie del sedimento (Decho 2000), el cual presenta una dinámica asociada

al movimiento de las mareas, en el que su mayor estado de desarrollo es durante la

marea baja, y comienza a disgregarse con la migración de células dentro del sedimento

al subir la marea (Herlory et al. 2004). Las euglenas y clorofitas conforman los grupos

restantes que representan a los organismos eucariotas del MFB. Dado que no son un

componente  muy  abundante  en  el  MFB,  no  se  conoce  mucho  sobre  su  ecología  en

sistemas intermareales de fondos blandos. Las euglenas son organismos unicelulares con

la  capacidad  de  habitar  tanto  en  el  ambiente  bentónico  como  pelágico.  Se  las  ha

registrado en abundancias altas en ambientes de baja salinidad y concentraciones altas

de nutrientes, conformando el biofilm en conjunto con diatomeas (Paterson et al. 2003),

y en ambientes afectados por contaminación antrópica (Kim y Boo 2001). Las clorofitas

son aun menos frecuentes que las euglenas, debido a su baja tolerancia a salinidades

altas e incluso intermedias, con lo cual en los ambientes estuariales suelen registrarse

momentáneamente luego de intensos períodos de lluvias. Debido a su baja prevalencia

en estos sistemas existe muy poca información sobre las características ecológicas de

este grupo.

Con el conocimiento de las características intrínsecas de cada grupo, hubo un gran

avance en la comprensión de las relaciones entre la composición del MFB, el entorno

biótico y abiótico y las funciones ecosistémicas. Así, se lograron identificar relaciones

particulares entre la estabilización del sedimento y la composición microfitobentónica

por medio de la producción de EPS de cada grupo taxonómico (de Winder et al. 1999), se

investigó la estratificación vertical del MFB en ambientes contrastantes y se relacionó

este patrón con la producción primaria (Yallop et al. 1994) y mediante la comparación
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de  la  composición  y  biomasa  del  MFB  y  del  fitoplancton,  se  estudió  el  grado  de

resuspensión del MFB y su aporte a las tramas tróficas (Lee et al. 2009). También se

lograron  establecer  relaciones  más  detalladas  sobre  el  flujo  de nutrientes  entre  los

ambientes bentónicos y pelágicos, demostrando que,  independientemente del grupo

taxonómico dominante, el MFB en altas abundancias limita el flujo de nutrientes hacia el

ambiente pelágico.  Las  interacciones entre los  distintos  grupos y  su entorno pueden

variar en diferentes escalas (Morrisey et al., 1992), con lo cual  el análisis de patrones

espaciales  y  temporales  es  importante  para  entender  la  variabilidad  de  estas

interacciones.

La biomasa del MFB y su composición  presenta variablidad a distintas  escalas

espaciales, por lo que su distribución es parcheada (Underwood 2001, Brito et al. 2009).

Dicha  variabilidad  se  registró  en  parches  horizontales  de  extensiones  muy  variables

(desde m2 a km²,Janousek 2005) y en el caso del MFB que forma matas microbianas, la

variabilidad  ocurre  en  escalas  verticales  muy  pequeñas  (i.e.  mm,  Blanchard  1990).

Muchos trabajos han investigado cuáles son los factores que determinan la distribución

parcheada del MFB, y si bien se han propuesto algunas como la textura y el relieve del

sedimento (Jumars & Nowell, 1984), el gradiente de nutrientes, el contenido de agua y

la salinidad (Brotas et al. 1995), en general coinciden en que no hay un único factor,

sino una combinación de factores físicos y biológicos que determinan la variabilidad en

la distribución espacial de la comunidad (Orvain et al. 2012). Además, el MFB muestra

variabilidad  a  diferentes  escalas  temporales  (Underwood  2001).  En  particular,  la

biomasa puede presentar variaciones en períodos cortos de tiempo (ej. durante un ciclo

completo de emersión, Herlory et al.  2004) y en períodos más largos, como los que

incluyen  los  cambios  de  estaciones  en climas  templados.  En  este  sentido,  la  escala

estacional es una de las más estudiadas, y los patrones hallados son diferentes en cada

sitio  de  estudio.  Por  ejemplo,  en  el  estuario  Western  Scheldt,  Holanda,  los  valores
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máximos de biomasa se registraron en primavera y verano (de Jong & de Jonge 1995)

mientras  que en las  costas  del  mar  de Ariake,  Japón,  el  máximo fue registrado en

invierno  (Koh  et  al.  2007).  Y  en  oposición  a  los  anteriores,  en  el  estuario  Tagus,

Portugal, no se halló un patrón claro (Brotas et al. 1995). Estas fluctuaciones temporales

se  han  demostrado  también  en  algunos  grupos  taxonómicos,  donde  a  pesar  de  la

dominancia  general  de  las  diatomeas,  las  cianobacterias  alcanzan  abundancias  altas

durante el verano (Yallop et al. 1994, Hillebrand y Kahlert 2002). En vista de la enorme

variabilidad que ocurre en estos sistemas, es de esperarse que los diversos factores que

la  generan  (ej.,  concentración  superficial  de  nutrientes,  incidencia  de  luz,

hidrodinámica, temperatura) además interactuar entre ellos, también lo hagan  con los

componentes bióticos del sistema.

La bioturbación y la herbivoría son dos factores biológicos reconocidos por su gran

impacto sobre el MFB (Admiraal 1984, Needham et al. 2011). La bioturbación se define

como  toda  actividad  biológica  que  involucra  el  transporte  de  sedimento  afectando

directa o indirectamente a la matriz sedimentaria, incluyendo la remoción de sedimento

y ventilación de cuevas (Kristensen et al. 2012). Existen distintos tipos de bioturbadores

(ej., mezcladores superficiales, regeneradores, transportadores verticales), que generan

distintos cambios físicos y químicos en la matriz sedimentaria. En este sentido, el MFB

puede ser afectado por la bioturbación de diversas formas. Por ejemplo, los mezcladores

superficiales (ej., caracoles hidróbidos, estrellas y pepinos de mar) pueden impactar en

la  estructura  del  MFB  (i.e.  biomasa,  abundancia)  pero  no  modifican  su  producción

primaria (MacTavish et al. 2012, Li et al. 2013). La bioturbación por especies infaunales

(ej., bivalvos, poliquetos) puede afectar negativamente al MFB por reducir el límite de

erosión y así facilitar su resuspensión, pero al mismo tiempo estimular la producción

primaria  por  el  incremento  de  las  tasas  de  remineralización  de  materia  orgánica

(Sandwell  et  al.  2009).  Por  otro  lado,  el  MFB  constituye  el  alimento  de  muchos
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organismos, por lo que su biomasa y abundancia es fuertemente regulada por herbivoría

(Pratt et al.  2014). De todas formas, el  efecto negativo de la herbivoría en muchas

ocasiones puede ser contrarrestado con efectos positivos causados por bioturbación. En

este  sentido,  si  bien  algunos  estudios  demostraron  que  los  organismos  detritívoros

pueden reducir la abundancia del MFB por herviboría, otros mostraron que la remoción

de sedimento generada mientras se alimentan tienen efectos positivos en el MFB (ej.,

Armitage  et  al.  2009,  Sandwell  et  al  2009).  Esto  denota  la  complejidad  de  las

interacciones que ocurren y como pueden generar efectos diferentes en el MFB.

Las modificaciones generadas por los organismos bioturbadores en el entorno, por

impactar  de  forma  crucial  en  otras  especies,  pueden  contextualizarse  en  el  marco

teórico  de  la  ingeniería  ecosistémica  (Jones  et  al.  1994).  El  impacto  de  dichas

modificaciones comúnmente se estudia a escalas intermedias (i.e. 1-10 m² ej., Needham

et al. 2011, Fanjul et al. 2008), pero muchas especies que componen la macrofauna

bentónica  también  modifican  el  ambiente  mediante  procesos  de  pequeña  escala

(Passarelli  et  al.  2014),  los  cuales  afectan  el  funcionamiento  ecosistémico  cuando

ocurren sobre grandes extensiones areales (Hall et al. 1993). Estos efectos a pequeña

escala  se  relacionan  con  las  alteraciones  generadas  por  la  creación  de  estructuras

biogénicas  producto de la  actividad bioturbadora de la  macrofauna,  como los  tubos

contruidos  por  poliquetos,  cuevas  de  crustáceos  y  montículos  depositados  en  la

superficie durante el mantenimiento de dichas estructuras, que individualmente pueden

generar  variaciones  en  el  entorno,  y  en  conjunto  proveen  complejidad  al  hábitat,

aumentando la heterogeneidad ambiental (Zajac et al. 2004, Friedrichs et al. 2009). En

este sentido, algunos estudios dirigidos al efecto particular de estructuras biogénicas

sobre la diversidad de los sistemas intermareales de fondos blandos resaltan el rol de

dichas estructuras como sitios de mantenimiento de la diversidad local (Zühlke et al.

1998, Bouma et al. 2009). Esto se demostró para algunas especies que componen la
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macrofauna (ej. Widdicombe et al. 2004, Zajac 2004), también para la meiofauna (ej.

Peachey y Bell 1997, Alvarez et al. 2015) pero su efecto sobre el MFB permanece muy

poco explorado (pero ver Passarelli et al. 2012, Chennu et al. 2015).

Las  costas  del  Atlántico  Sud-occidental  (ASO)  poseen  grandes  extensiones  de

ambientes  intermareales,  los  cuales  se  caracterizan  por  presentar  diferencias  en  su

granulometría, contenido de materia orgánica y amplitudes de marea (ej., Isacch et al.

2006,  Luppi  et  al.  2013,  Alberti  et  al.  2015).  Diversas  especies  pertenecientes  a  la

macrofauna  habitan  dichas  costas,  ejerciendo  distintos  tipos  de  bioturbación  que

impactan  en  el  entorno  ambiental  y  en  otras  especies  por  diversas  vías,  aportando

además complejidad en el  hábitat  mediante la  construcción de distintas  estructuras

biogénicas.  Aunque  se  cuenta  con  abundante  información  de  la  ecología  de  la

macrofauna, el conocimiento actual sobre la comunidad microfitobentónica es limitado

y  además  solo  se  la  ha  estudiado  en  las  planicies  de  marea,  con  lo  cual  las

características  del  MFB  en  las  marismas  del  ASO  son  desconocidas.  Los  estudios

realizados  permitieron  conocer  que  el  MFB  de  estos  sistemas  está  conformado  por

diatomeas y cianobacterias principalmente (Mar Chiquita: Álvarez et al. 2013, Giorgini

et al. 2019; Bahía Blanca: Pan et al. 2013; costa del Río de la Plata: Gómez et al. 2009).

En la zona alta de las planicies de marea, la abundancia del MFB es afectada por la

herbivoría  del  caracol  Heleobia  australis,  particularmente  por  el  consumo  de

cianobacterias  (Álvarez  et  al.  2013).  En  la  zona  baja  de  la  planicie,  el  cangrejo

Neohelice granulata también disminuye la abundancia de cianobacterias filamentosas,

pero  al  mismo tiempo aumenta  la  abundancia  de  diatomeas  (Giorgini  et  al.  2019).

Además, a través de su actividad bioturbadora, aumenta al doble la producción primaria

del MFB, en comparación con parches no bioturbados (Giorgini et al. 2019). También se

ha demostrado que, en estas zonas de la planicie, el aumento de nutrientes afecta la

diversidad del MFB, así como también algunas etapas del ciclo de nutrientes en el cual
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actúa  como  mediador  (ej.,  disminuye  la  fijación  de  nitrógeno  y  aumenta  la

desnitrificación; Alberti et al. 2017). 

En este contexto, el objetivo general de esta tesis fue estudiar la estructura y

función  del  MFB en  distintos  contextos  fisico-biológicos,  incluyendo  distintas  escalas

espaciales y temporales y evaluar el efecto de diferentes reguladores de la comunidad

microfitobentónica en intermareales fangosos del ASO. Particularmente, los trabajos de

campo se desarrollaron en planicies de marea y en marismas dominadas por las plantas

vasculares  Sporobolus  densiflorus  (Spartina  densiflora) y  Sporobolus  alterniflorus

(Spartina  alterniflora),  y  por  macrofauna  bentónica  con  distintos  modos  de

bioturbación. Este objetivo es abordado en cuatro objetivos particulares desarrollados

en los capítulos de esta tesis. En el Capítulo 1, se caracterizó al MFB de la costa de la

provincia de Buenos Aires en términos estructurales y funcionales mediante muestreos

realizados  en  cuatro  ambientes  intermareales  con  distintas  características  físico-

biológicas. Se utilizó un diseño muestreal extensivo que abarcó los gradientes existentes

entre planicies de marea, marismas de S. alterniflorus y marismas de S. densiflorus que

permitió realizar comparaciones a escala regional y local. Además, se exploraron las

relaciones comúnmente evaluadas entre el MFB y el entorno ambiental. La recopilación

de todos estos datos permitió realizar una descripción de patrones de la estructura y

función  del  MFB  para  estos  ambientes.  En  el  Capítulo  2,  a  través  de  un  muestreo

estacional de dos años de duración, se describió la variabilidad de la estructura del MFB

en planicies de marea para esa escala temporal y se estudiaron las relaciones de los

patrones hallados con la dinámica temporal de la intensidad de bioturbación. Además,

mediante experimentos realizados en el campo se evaluó el efecto de distintos modos de

bioturbación en la estructura y función del MFB a escala intermedia (i.e. 0,25 m2) en dos

estaciones climáticas contrastantes. Teniendo en cuenta los resultados hallados en el

Capítulo 2, en el Capítulo 3 se utilizó una escala de trabajo más pequeña (estructura
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biogénica, 0,5-5 cm de diámetro) y se estudió si la heterogenidad ambiental aportada

por  las  estructuras  biogénicas  asociadas  a  la  actividad  de  bioturbadores   afecta  la

estructura y  función del  MFB,  se caracterizó  también  la  dinámica  temporal  de  esas

estructuras,  para  entender  si  la  variabilidad  que  aportan  al  MFB  se  modifica  en  el

tiempo.  En el  Capítulo 4  mediante experimentos  realizados  en el  campo,  utilizando

nuevamente una escala de estructura biogénica, se evaluó si los efectos de la actividad

del cangrejo  N. granulata (macroinvertebrado que bioturba el sedimento a una escala

mayor que los otros bioturbadores del sistema) sobre la estructura y función del MFB son

producto de la remoción generada por su actividad bioturbadora o si además se alimenta

de él, ejerciendo presión de herbivoría sobre la comunidad microfitobentónica. Todos

los  resultados  fueron  discutidos  de  forma  integrada  en  una  sección  final  (Discusión

general), donde además de contextualizar las características del MFB de la costa del ASO

en  información  previa  de  otros  sistemas  similares,  se  discutieron  los  alcances  y

limitaciones de las metodologías implementadas y el aporte del conocimiento generado

en esta Tesis sobre el funcionamiento ecosistémico de los sistemas intermareales del

ASO. 
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CAPITULO 1

Caracterización estructural y funcional del microfitobentos en sitios con

diferentes contextos físico-biológicos de la costa del Atlántico Sud-

occidental
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1. Introducción

Los sistemas intermareales son zonas de transición entre la tierra y el mar. Esta

característica les confiere propiedades de comunidades marinas y terrestres, además de

propiedades  emergentes  (Bertness  1999).  La  complejidad  de  hábitat  es  un  factor

relevante para la estructuración de una comunidad (Rahbek y Graves 2001), dado que la

heterogeneidad del ambiente genera diferentes microhábitats y nichos permitiendo que

distintas especies coexistan (Pianka 1988). Si bien por la complejidad que presentan los

sistemas intermareales podrían presentar una elevada biodiversidad (Huston 1979), el

estrés  ambiental  generado por la  incidencia  de las  mareas  hace que pocas  especies

estén  adaptadas  a  dichas  condiciones  (Raffaelli  y  Hawkins  1996).  En  este  contexto,

ciertos grupos de especies resultan de vital importancia para el mantenimiento de los

procesos que estructuran y sostienen el funcionamiento ecológico de estos ambientes

(Forster et al. 2006). Por ejemplo, la elevada tasa de producción primaria es una de las

características más sobresalientes que presentan los sistemas intermareales de fondos

blandos  (Charpy-Robaud  y  Sournia  1990).  Las  plantas  vasculares  que  conforman  las

marismas aportan buena parte de esa producción (Pedersen et  al.  2004),  la  cual  es

metabolizada  mayormente  por  la  vía  detrítivora  (Cebrian  1999),  pero  a  nivel

microscópico otros grupos de organismos denominados en su conjunto “microfitobentos”

también  presentan  altas  tasas  de  producción  primaria,  la  cual  es  consumida

principalmente por herbívoros (Cebrian 1999). Dicha comunidad habita en la superficie

del sedimento (i.e. 1-2 mm), y puede alcanzar similares tasas de producción primaria a

las que el fitoplancton registra en la columna de agua (Underwood y Kromkamp 1999),

siendo de esta forma un grupo de especies con un rol clave en el funcionamiento de los

sistemas intermareales. 

Como  lo  indica  el  término,  microfitobentos  (MFB)  refiere  a  organismos

microscópicos  -no  necesariamente  relacionados  filogenéticamente-  que  habitan  los
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sistemas costeros (siempre y cuando reciban luz). El MFB incluye diversos organismos con

diferentes tamaños, características morfológicas y ecológicas (Hubas et al. 2018). Los

grupos más conspicuos y de mayor abundancia son las diatomeas y las cianobacterias,

aunque algunos autores ocasionalmente incluyen a los dinoflagelados, euglénidos y otros

protistas (Paterson y Hagerthey 2001, Giere 2009). Los primeros trabajos sobre el MFB se

realizaron en sistemas europeos y se basaron inicialmente en descripciones taxonómicas

y patrones de distribución espacial (ver revisión Park et al. 2014). El siguiente paso en

las investigaciones fue incluir diversas escalas e identificar qué factores determinan esos

patrones  de distribución.  A  partir  de  esas  investigaciones,  se  comprobó que el  MFB

puede  formar  biofilms  de  transición  (i.e.  su  viabilidad  está  limitada  a  la  bajamar)

característicos en sistemas de sedimentos finos, sujetos a cambios en la intensidad de

luz y a los ciclos de marea (Paterson et al. 2003) y biofilms permanentes (i.e. matas

microbianas) típicos en sedimentos de arenas gruesas (Yallop et al. 1994). Estos últimos

presentan una alta  variabilidad  en  escalas  verticales  muy pequeñas  (mm, Blanchard

1990). También se probó que el MFB presenta variabilidad en parches horizontales de

distintos tamaños (de m2 a km2, Janousek 2005), y son múltiples los factores bióticos y

abióticos que determinan los patrones espaciales en cada nivel de escala (Saburova et

al. 1995). 

Las  comparaciones  realizadas  a  gran  escala  consistieron  principalmente  en

identificar  diversos  sitios  en  sistemas  intermareales  con  características  ambientales

contrastantes  y  comparar  la  comunidad  microfitobentónica.  En  general  los  sitios

estudiados difirieron en su granulometría (ej. sedimentos finos vs sedimentos gruesos,

Barranguet et al. 1998), en el tiempo en que el sedimento permaneció descubierto (i.e.

duración  de  la  bajamar,  Saburova  et  al.  1995)  y  en  pocas  ocasiones  en  la

presencia/ausencia  de plantas  vasculares  (i.e.  comparación del  MFB de planicies  de

marea y marismas, Zong y Horton 1998). Los resultados de estas comparaciones a gran
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escala  mostraron  que  los  factores  que  regulan  la  distribución  del  MFB  fueron

principalmente abióticos, como la distribución granulométrica, el tiempo de inundación,

la exposición al oleaje y la incidencia de la luz.

También  se  realizaron  varias  investigaciones  a  nivel  local,  comparando  las

características  del  MFB a  lo  largo  de  una  zona  particular  del  intermareal  mediante

transectas  (ej.  Staats  et  al.  2001, Ribeiro et  al.  2013),  seleccionando estaciones  de

muestreo con características contrastantes dentro de un mismo estuario (ej. Brotas et

al. 1995, Jesus et al. 2009) y a lo largo de gradientes de salinidad (Forster et al. 2006).

Nuevamente, en estas comparaciones se determinó la importancia de factores abióticos

(ej. composición granulométrica, salinidad), en la regulación de la estructura del MFB y

además se propuso que la concentración de nutrientes (i.e. amonio, nitrato y fosfato)

también  debe  considerarse  como  un  factor  determinante  para  esta  comunidad.  Las

relaciones que se han reportado entre la biomasa del MFB y los  nutrientes son muy

variadas, ya que en algunos sitios los nutrientes fueron limitantes (ej., Underwood 2001,

Lever y Valiela 2005) y en otros no (ej., De Jong et al. 1994, Barranguet et al. 1998), lo

cual  pone  de  relevancia  la  necesidad  de  estudiar  esta  relación  en  cada  sitio.  Sin

embargo, a escala local se notó que ciertos factores bióticos son también importantes

para explicar la distribución espacial del MFB. En este sentido, la interacción entre el

MFB y organismos macroinvertebrados ha sido intensamente estudiada (ej. Webb y Eyre

2004,  Dyson  et  al.  2007).  Dicha  interacción  puede  ser  directa,  donde  los

macroinvertebrados  afectan  al  MFB por  alimentarse  de él  o  indirecta,  en  la  que  la

macrofauna afecta al MFB a través de la bioturbación. En relación a la primera, se ha

demostrado que la herbivoría puede determinar la estructura del MFB a la escala a la

que un individuo se alimenta (Hillebrand et al. 2008), ya sea a través de la modificación

de la biomasa y abundancia total del MFB (Armitage et al. 2009, Alvarez et al. 2013) o

de la composición microfitobentónica cuando los herbívoros son especialistas (Cognie et
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al. 2001). En cuanto a la bioturbación, algunos trabajos demostraron que modifica la

tasa de producción primaria  (Lohrer  et  al.  2004,  Sandwell  et  al.  2009).  Uno de los

mecanismos  por  el  cual  esto  ocurre  es  la  modificación  de  la  disponibilidad  de  los

nutrientes esenciales antes mencionados (Needham et al. 2011) ya que, a través de la

remoción y transporte de sedimento, los bioturbadores pueden poner a disposición del

MFB nutrientes que de otra forma serían poco accesibles. También se encontró que la

bioturbación modifica la composición del MFB (Giorgini et al. 2019) y en algunos casos

esto puede impactar en la relación biomasa-producción primaria, generando que no sea

positiva  como  podría  esperarse  (ej.  Lohrer  et  al.  2004,  Needham et  al.  2011).  Sin

embargo,  tanto la  herbivoría  como la  bioturbación son procesos  sujetos  al  contexto

ambiental (Michaud et al. 2005), con lo cual su efecto en la distribución en la estructura

del MFB varía de acuerdo al sitio de estudio.

Finalmente, algunas investigaciones combinaron más de una escala mostrando de

forma más precisa las relaciones entre el MFB – macrofauna – entorno sedimentario (ej.

Underwood y Barnett 2006, Pratt et al. 2015). Así, se logró un mejor entendimiento de

la distribución espacial  del  MFB, y además de ello,  han mostrado la  importancia  de

enfocar los esfuerzos de muestreo incluyendo la mayor variabilidad posible. La costa del

Atlántico Sud-occidental (ASO, sur de Brasil al norte de la Patagonia Argentina) presenta

grandes extensiones de sistemas intermareales.  Estudios realizados en distintos sitios

ubicados  en  dichos  sistemas  intermareales  mostraron  distribuciones  particulares  del

MFB. En Mar Chiquita (Bs.As., Argentina), las planicies de marea estuvieron dominadas

por diatomeas (68% del total de taxa hallados) y su estructura fue determinada por una

interacción  entre  el  cangrejo  cavador  Neohelice  granulata y  el  caracol  hidróbido

Heleobia australis (Álvarez et al. 2013). En las zonas altas de las planicies de marea de

Bahía  Blanca  (Bs.As.,  Argentina),  las  cianobacterias  filamentosas  presentaron  mayor

biomasa (estimada como biovolumen) que las diatomeas epipélicas, y se identificó a la
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distribución  granulométrica  y  a  la  intensidad  de  la  radiación  solar  como  factores

estructurantes  del  MFB  (Pan  et  al.  2013).  En  la  costa  del  Río  de  la  Plata,  las

cianobacterias y las diatomeas fueron los grupos dominantes, y su distribución estuvo

determinada por la conductividad, turbidez y concentración de nutrientes (Gómez et al.

2009). Si bien estos estudios aportaron valiosa información sobre la distribución espacial

del  MFB  y  sobre  cómo el  entorno  biótico  y  abiótico  influye  en  la  misma,  hasta  el

momento no se han realizado estudios en la costa del ASO incluyendo distintas escalas.

Los  intermareales  del  ASO ocupan  un  amplio  rango  latitudinal  en  el  que  dichos

ambientes presentan diferencias en el clima y en las amplitudes de marea, además de

diferente  granulometría,  contenido  de  materia  orgánica  y  nutrientes  (Alberti  et  al.

2014).  Por  lo  tanto,  debido  a  los  gradientes  que  presentan  y  la  falta  de  estudios

multiescala  en  la  región,  representa  una  gran  oportunidad  para  estudiar  las

características y funciones del MFB de forma integrada.

En este contexto, el objetivo general de este capítulo es caracterizar al MFB en

términos  de  estructura  y  funciones  en  distintos  ambientes  intermareales  del  ASO  a

escalas  diferentes.  Para  ello  se  plantearon  los  siguientes  objetivos  particulares:  1)

caracterizar el entorno ambiental y la estructura y funciones del MFB a escala regional

(i.e.  en  planicies  de  marea,  marismas  de  Sporobolus  alterniflorus y  Sporobolus

densiflorus); 2) caracterizar el entorno ambiental y la estructura y funciones del MFB a

escala local (i.e. en Bahía Samborombón, Mar Chiquita, Bahía Blanca y Bahía Anegada);

3) Analizar relaciones entre la estructura y funciones del MFB y variables ambientales en

ambas escalas. 
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2. Materiales y métodos

2.1. Sitio de estudio

Se realizaron muestreos dirigidos en ambientes intermareales de Bahía Anegada

(40°31′S, 62° 18’ O), Bahía Blanca (38°43’S, 62°19’O), Mar Chiquita (37°43’ S, 57° 25’

O) y Bahía Samborombón (36° 19’ S, 56° 46’ O) abarcando áreas que incluyeron un

gradiente intermareal representativo de cada sitio (Fig. 1). Estos sitios se ubican sobre

la  costa  del  Atlántico  Sud-Occidental  (ASO)  de  la  provincia  de  Buenos  Aires,  y  en

particular, Bahía Anegada, Bahía Blanca y Bahía Samborombón juntos representan el 84%

de las marismas distribuidas desde el sur de Brasil al norte de la Patagonia (Isacch et al.

2006).  El  gradiente  latitudinal  en  el  que  se  desarrollan  incluye  diferencias  en

características  geomorfológicas,  lluvias  anuales,  disponibilidad  de  nutrientes  y

productividad  primaria  entre  otros,  con  lo  cual  cada  ambiente  ofrece  un  contexto

ambiental y biológico diferente. Bahía Anegada se caracteriza por una amplitud media

de marea de 1,6 m y salinidad media anual de 37,9 ppt y sedimentos de grano grueso,

principalmente canto rodado (Daleo e Iribarne 2009, Montemayor et al. 2014). Presenta

ambientes  intermareales  conformados  por  una  zona  de  marisma  alta  dominada  por

Sporobolus  densiflorus,  una  zona  de  marisma  baja  dominada  por  Sporobolus

alterniflorus  (Isacch  et  al.  2006).  El  estuario  de  Bahía  Blanca  se  caracteriza  por

presentar marismas altas dominadas por S. densiflorus y marismas bajas dominadas por

S. alterniflorus (Bortolus, 2006; Isacch et al. 2006). La amplitud media de marea de este

estuario de aguas someras es de 2,44 m y presenta condiciones hipersalinas (17,3 – 41,9

ppm,  Freije  y  Marcovecchio,  2004)  y  su  composición  granulométrica  está  dominada

granos finos, principalmente limos y arcillas (Montemayor et al. 2014). Los dos sitios

anteriores  están  ubicados  al  sur  de  la  provincia,  una  zona  caracterizada  por

precipitaciones anuales menores a 650 mm año-1, la presencia de extensas bahías (Isacch

et al. 2006) y la dominancia de  S. alterniflorus en las marismas. Bahía Samborombón
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presenta la misma zonación intermareal que los sitios anteriores. Registra una amplitud

media de marea 0,75  m,  salinidad media anual de 25,7 ppt (Isacch et al. 2006) y el

sedimento presenta una composición de arenas finas, limos y arcillas (Montemayor et al.

2014). Por su parte, los ambientes intermareales de Mar Chiquita se encuentran en los

márgenes de la laguna, pero difieren de los previamente descriptos en que no presentan

marismas de S. alterniflorus. Presenta un regimen de marea micromareal (amplitud < 1

m), salinidades que varían en un rango de 0,5 a 34 (Reta et al. 2001) y el sedimento se

compone  de  arenas  finas,  limos  y  arcillas.  Las  marismas  están  dominadas  por  S.

densiflorus (Isacch  et  al.  2006).  En  este  sitio,  además,  se  identificaron  zonas  de

transición  a  una  altura  intermedia  del  intermareal,  caracterizadas  por  parches  de

sedimento desnudo y parches de S. densiflorus (Alberti et al. 2011). Bahía Samborombón

y Mar Chiquita se encuentran ubicados al  norte de la  provincia  de Buenos Aires,  se

caracterizan por poseer aguas salobres, presentan un régimen anual de lluvia más alto

que los del sur (920 a 1200 mm año-1) y constituyen regiones estuariales con amplias

cuencas continentales (Isacch et al. 2006).

 Se utilizó un diseño de muestreo que pudiese ser reproducido en todos los sitios, el

cual consistió en una grilla de puntos conformada por 5 transectas separadas por 2 m de

distancia, perpendiculares a la costa/canales de marea. La grilla abarcó desde la zona

más baja (i.e.  planicies)  hasta la  zona más  alta  (i.e.  marisma alta),  de esta  forma

asegurando la inclusión de los gradientes físico-químicos y biológicos que ocurren de una

zona a otra. Se identificaron 32 puntos en Bahía Samborombón (Fig. 2A), 25 en Mar

Chiquita  (Fig.  2B),  32  en Bahía  Blanca  (Fig.  2C)  y  30 en  Bahía  Anegada (Fig.2D;  la

variación en el número de puntos fue proporcional a la extensión del área muestreada).

De esta forma, los puntos de muestreo estuvieron repartidos entre las 3 zonas: planicies

de marea, marismas de  S. densiflorus y marismas de  S. alterniflorus (excepto en Mar

Chiquita, como se mencionó previamente) (Fig. 3A). 
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2.2 Métodos

Los muestreos se realizaron entre los meses de marzo y mayo de 2016. En cada

punto  de  muestreo  se  cuantificó  la  intensidad  de  bioturbación  (i.e.  intensidad  de

desplazamiento  vertical  de  partículas)  por  medio  del  cálculo  del  coeficiente  de

bioturbación (Db) siguiendo el  método de trazadores no-reactivos (Wheatcroft 1992).

Para ello se removieron los primeros 0,5 cm superficiales de sedimento de un área de 10

cm de lado y se agregaron 40 g de microesferas de vidrio sólidas (tamaño 20 a 70 µm, el

cual constituye un tamaño de grano bien representado en todos los sitios de estudio y

por lo tanto es transportado normalmente por la macrofauna bioturbadora), de manera

que cubrieran por completo el área delimitada (Fig. 3B). Luego de un mes, se colectó

una muestra  del  centro  del  área  muestreal  (cilindros  de  4,5  cm diámetro  y  15  cm

profundidad, siguiendo a Fanjul et al. 2007). En el laboratorio, cada cilindro fue cortado

para obtener muestras a diferentes profundidades (se separaron los 5 mm superficiales y

luego se dividió la muestra en intervalos de 1 cm). De cada sección obtenida se tomó

una submuestra central de 1,25 cm diámetro. A cada sección se le agregaron 15 ml de

agua  y  se  tomó  una  alícuota  de  100  µl  durante  agitación  constante  para  luego

contabilizar  el  número  de  microesferas  bajo  microscopio  óptico.  El  coeficiente  de

bioturbación  difusiva  (Db)  se  estimó  a  partir  de  la  comparación  entre  los  perfiles

observados de distribución del trazador en profundidad con los perfiles teóricos de un

modelo difusivo aplicando ecuaciones diferenciales utilizando el entorno estadístico R.

Además, en esa misma ocasión de muestreo se tomaron muestras en cada punto

para analizar las características físico-químicas del sedimento (2,5 cm diámetro y 3 cm

profundidad). Se determinó el porcentaje de humedad estimando la diferencia entre

peso húmedo y seco (secado a 60°C hasta peso constante), el contenido de materia

orgánica (MO; como peso seco libre de cenizas;  incineración a 550°C durante 5 hs,

previo  secado  a  60ºC  por  48  hs),  salinidad  por  refractometría  y  distribución
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granulométrica por tamizado en húmedo, distinguiendo las fracciones de 500-250-125-62

y <62 µm (Carver 1971). Cada fracción fue colectada, secada y pesada para estimar la

proporción de cada fracción de tamaño de grano. Para determinar la concentración de

nutrientes en el  sedimento se colectaron muestras  de 1 g de sedimento (0,5 cm de

diámetro x 1 cm de profundidad). Estas muestras fueron transportadas al laboratorio

donde se realizaron extracciones utilizando KCl (1M, extracción durante 2 horas). Luego

de centrifugar por 5 minutos (3500 g) se colectó el sobrenadante y se conservó a -20ºC

para  su  posterior  análisis  mediante  colorimetría  utilizando  un  espectrofotómetro

NanoDrop (Epoch2, Applied Biosciences, error de precisión de lectura 1%, SD = 0,01). La

concentración NH4
+ se midió por el método azul-indofenol (Solórzano 1969). También se

midió  la  concentración de NO3
-  y  NO2

-  siguiendo a  García-Robledo et  al.  (2014)  y  la

concentración de PO4
2- según Strickland y Parsons (1968) modificado por Presley (1971).

Finalmente, se registraron  in situ el pH superficial (i.e. 1 cm) utilizando un sensor de

mano (FC200, Hanna Instruments, precisión = 0,01); y la resistencia a la torsión (i.e. la

cantidad  de  fuerza  de  torsión  requerida  para  quebrar  el  centímetro  superior  del

sedimento, kg cm-2) y la penetrabilidad del sedimento (calculada como la inversa de la

presión  -N  cm−2- necesaria  para  introducir  un  pistón  en  el  sedimento  hasta  una

profundidad estándar -2cm-), utilizando respectivamente torsiómetro (precisión = 0,5 kg

cm-2) y penetrómetro portátiles (precisión = 0,5 N cm−2). 

Para  caracterizar  al  ensamble  microfitobentónico,  se  tomaron  muestras  de

sedimento (1 cm diámetro y 1 cm profundidad), se fijaron en solución de agua destilada,

alcohol  y  formalina  (6:3:1,  Prescott  1951)  y  se  tiñeron  con  rosa  de  Bengala  para

identificar los organismos vivos al momento del muestreo. La identificación y conteo se

realizó  bajo  microscopio  óptico  a  un  aumento  de  40X,  utilizando  una  cámara  de

recuento Neubahuer-improved (Marienfeld; profundidad 0,1 mm, área 0,0025 mm2). Se

registraron taxa correspondientes al grupo de las diatomeas, cianobacterias, clorofitas y
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euglenofitas.  En  particular,  para  cada  sitio  se  identificaron  especies  diferentes  de

diatomeas < 40 micras de longitud, las cuales fueron contabilizadas juntas y agrupadas.

De la misma forma, el grupo de cianobacterias filamentosas incluyó más de una especie.

A partir de esos datos se calculó la abundancia total del MFB, expresada como el número

de individuos cm-2 de sedimento y la abundancia relativa de cada taxa.  Además,  se

colectaron muestras de sedimento superficial para determinar el contenido de clorofila

a, como estimador de la biomasa. El tamaño de muestra fue de 1,25 cm diámetro y 1 cm

profundidad, basado en trabajos previos realizados en estos sitios (ej. Álvarez et al.

2013, Pan et al. 2013). Dichas muestras fueron mantenidas en oscuridad y conservadas a

-20 °C.  La extracción de clorofila  se realizó  con acetona 90% por  24 h  a  -4  °C en

oscuridad  y  se  cuantificó  su  concentración  mediante  espectrofotometría  (Lorenzen

1967). 

Como estimador de la capacidad funcional de esta comunidad se caracterizó la

producción  primaria  bruta  (GPP).  Para  ello,  en  cada  sitio  se  seleccionaron

aleatoriamente  5  puntos  de  la  grilla  por  zona,  en  los  que  se  dispusieron  cámaras

bentónicas de acrílico transparente de un volumen de 180 ml que encerraban un área de

sedimento superficial de 54,1 cm2. Las mismas fueron colocadas de a pares; a una se le

interrumpió el paso de la luz, envolviéndola por completo con aluminio (oscura) y la otra

permaneció iluminada (clara) (Fig. 3C). Se realizaron incubaciones de la interfase agua-

sedimento en simultáneo en ambas cámaras durante la marea alta ocurrida entre las 11

am y  14 pm (tiempo de incubación 90  min).  Al  inicio  de  la  incubación  se tomaron

muestras de agua para medir la concentración inicial de nutrientes, las cuales fueron

filtradas (filtros Whatman GF/F) y conservadas a -20°C hasta su análisis. También se

midió in situ la concentración inicial de oxígeno utilizando un oxímetro portátil (mg O2

lt1, Hach sension 6, presición = 0,01). Una vez completo el tiempo de incubación se

tomaron nuevamente muestras de agua para medir la concentración final de nutrientes
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en  las  cámaras  claras  y  se  midió  la  concentración  de  oxígeno  en  cámaras  claras  y

oscuras. Con los datos de la concentración de oxígeno se calculó la producción primaria

neta (NPP, cámara clara) y la respiración (R, cámara oscura) y a partir del balance entre

los dos se estimó GPP como GPP= NPP - R (Bender et al. 1987, Stutes et al. 2006). Los

datos de concentración inicial y final de nutrientes se utilizaron para estimar el flujo de

los mismos. Las concentraciones de NH4
+, NO3

-, NO2
- y PO4

2- fueron estimadas siguiendo

los protocolos antes mencionados y los flujos se calcularon a partir de la diferencia de

concentración de cada soluto entre el tiempo final e inicial, referido al volumen de la

cámara, al área de sedimento incubada y al tiempo de incubación (Fanjul et al. 2011).

2.3 Análisis de datos

2.3.1. Análisis a escala regional

Para comparar el entorno ambiental de cada zona entre sitios se realizó un ANOVA

de una vía (Zar 1999) para cada variable físico-química registrada. De la misma forma se

evaluó si la estructura y funciones del MFB (i.e. clorofila  a, abundancia total, GPP y

flujos de nutrientes) de cada zona presentaron diferencias entre sitios. Previamente se

evaluaron los  supuestos  de  distribución  normal  y  homogeneidad  de varianzas  de los

residuales de cada modelo. En caso de no cumplir  con alguno de ellos se realizaron

transformaciones  hasta  cumplir  con  estos  supuestos.  En  los  casos  donde  no  se

cumplieron aún utilizando transformaciones, se utilizó el test no paramétrico Kruskal-

Wallis (Conover 1999). En el caso en el que el supuesto de normalidad se cumplió, pero

no así la homocedasticidad, se realizó un ANOVA con corrección de Welch para varianzas

desiguales.  Para evaluar si la composición (i.e. identidad y abundancia total de cada

taxa) del MFB presentó diferencias en cada zona entre sitios, se realizó un PERMANOVA

basado en el índice de disimilitud Bray-Curtis, aplicando 9999 permutaciones (Anderson

2001). Para cada comparación se comprobó previamente que se cumpliera el supuesto
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de homogeneidad de dispersión de datos. Finalmente, se realizaron correlaciones de

Pearson para cada zona con el fin de evaluar la relación entre la biomasa y abundancia

MFB, entre la abundancia MFB y GPP y entre la biomasa MFB y GPP.

2.3.2. Análisis a escala local

Dado  que  se  conoce  que  el  MFB  puede  presentar  variaciones  en  parches  de

diversas extensiones (Janousek 2005), en primer lugar, se realizaron gráficos de nivel

donde  en  cada  punto  de  la  grilla  se  representó  la  concentración  de  clorofila  a,

abundancia total, y funciones (ej. GPP, flujos de NH4
+, NO3

-, NO2
-, PO4

2-), para ver cómo

cada variable estuvo distribuida en el espacio. Utilizando ANOVA de una vía se evaluó si

las  variables  mencionadas  difirieron  entre  zonas  para  cada  sitio.  Previamente  se

evaluaron los  supuestos  de  distribución  normal  y  homogeneidad  de varianzas  de los

residuales de cada modelo. En caso de no cumplir  con alguno de ellos se realizaron

transformaciones  hasta  cumplir  con  estos  supuestos.  En  los  casos  donde  no  se

cumplieron aún luego de transformar, se utilizó el test no paramétrico Kruskal-Wallis

(Conover 1999). Con el fin de evaluar la relación entre la biomasa total del MFB y la

concentración de los nutrientes medidos, se realizaron correlaciones de Pearson. Para

comparar la composición  del MFB entre zonas se utilizó PERMANOVA. Para todas las

comparaciones  se  evaluó  el  supuesto  de  homogeneidad  de  dispersión  de  datos

previamente. Finalmente,  utilizando correlaciones  de Pearson se evaluó si  existieron

relaciones  entre  las  abundancias  relativas  de  los  grupos  dominantes  y  las

concentraciones de nutrientes y la abundancia total del MFB y el flujo de NH4
+. 
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3. Resultados

3.1. Caracterización físico química de los sitios de estudio a escala regional

3.1.1. Planicies de marea

Las  planicies  de  marea  de  los  sitios  estudiados  presentaron  diferencias  en  varios

aspectos.  En  relación  a  la  composición  granulométrica,  en  Bahía  Samborombón  la

fracción > 125 µ correspondiente a arenas finas fue la de mayor proporción, seguida por

arenas intermedias (> 250  µ) y en menor proporción por limos y arcillas (<62  µ) y las

fracciones  restantes  (>500  µ y  >62  µ)  alcanzaron  proporciones  muy  bajas.  En  Mar

Chiquita también dominaron las arenas finas, pero en porcentajes levemente más altos a

las  arenas  muy  finas,  a  los  cuales  siguieron  las  arcillas  y  limos,  mientras  que  las

fracciones restantes presentaron proporciones menores y similares entre sí.  En Bahía

Blanca el sedimento estuvo dominado por limos y arcillas, las arenas finas y muy finas

presentaron proporciones más bajas y similares entre sí, y lo mismo se registró para las

fracciones restantes. En Bahía Anegada nuevamente dominaron las arenas finas, seguidas

por   arenas  muy  finas  y  arenas  gruesas  (principalmente  canto  rodado)  y  un  bajo

porcentaje de las fracciones restantes (Tabla 1). El porcentaje de humedad en Bahía

Samborombón fue el doble que en los otros sitios (valores promedio: 40% y 20% ver Tabla

2 para ésta y las siguientes comparaciones). En Bahía Blanca se halló el valor promedio

más alto de salinidad (26,91), seguido por Mar Chiquita y Bahía Anegada (15,64 y 11,17

respectivamente) y en Bahía Samborombón se halló el más bajo (4,99). En relación al

contenido de MO, con un porcentaje promedio de 4,47% Bahía Blanca alcanzó el valor

más alto, Mar Chiquita y Bahía Samborombón mostraron un menor contenido (3,68 % y

3,40 %) y las planicies de Bahía Anegada fueron las que registraron el valor promedio

más  bajo  (2,22%).  Bahía  Anegada  y  Bahía  Blanca  presentaron  un  pH  promedio

ligeramente mayor al neutro (7,78 y 7,54 respectivamente), en Mar Chiquita fue menor

al  neutro  (6,47)  y  en  Bahía  Samborombón se  registró  el  valor  más  ácido  (6,07).  Al
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analizar las variables referidas a la física del sedimento, se halló que la planicie de

marea de Bahía Anegada registró una resistencia a la penetrabilidad intermedia a los

otros sitios, donde Mar Chiquita fue el de mayor resistencia, y Bahía Samborombón y

Bahía Blanca los de menor resistencia. Mar Chiquita presentó el valor promedio más alto

de resistencia a la torsión, y no se hallaron diferencias entre el resto de los sitios. Al

comparar la intensidad de bioturbación, solo se hallaron diferencias entre Bahía Anegada

y Mar Chiquita, la cual fue muy baja. Es importante destacar que Bahía Blanca presentó

una  variabilidad  muy  alta  en  esta  variable  en  comparación  con  los  otros  sitios.  En

relación  a  la  concentración  superficial  de  nutrientes,  el  NH4
+ fue  más  bajo  en  Mar

Chiquita con un valor promedio de 0,11 µM, y no se hallaron diferencias entre el resto de

los sitios (valor promedio= 0,19 µM). La [NO2
-] fue cercana a cero en todas las planicies,

aunque  se  detectaron  diferencias;  particularmente  Bahía  Anegada  presentó  valores

intermedios a todos los sitios, Bahía Samborombón fue el sitio de mayor concentración y

Bahía Blanca y Mar Chiquita los de menor (sin diferencias entre ellos). La [NO3
-] fue

similar y más alta en Bahía Blanca y Mar Chiquita que en Bahía Samborombón y Bahía

Anegada.  Finalmente,  en  cuanto  a  la  [PO4
2-],  fue  similar  y  muy  baja  en  todas  las

planicies.

3.1.2. Marismas de S. alterniflorus

En Bahía Samborombón el sedimento estuvo conformado mayormente por arenas

finas, en menor proporción por arenas intermedias y las fracciones restantes en conjunto

no alcanzaron más de 15% de proporción. En Bahía Blanca los limos y arcillas fueron la

fracción más numerosa, las arenas finas y muy finas se encontraron en una proporción

menor  y  similar  entre  sí  y  las  arenas  intermedias  y  gruesas  fueron  las  menos

representadas. En Bahía Anegada las arenas finas fueron el componente mayoritario del

sedimento, y el  resto de las fracciones presentó proporciones muy bajas  y similares
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entre sí (Tabla 1). En Bahía Blanca se registró el valor más bajo  de humedad con un

valor  promedio de 14,28%,  y  no se hallaron diferencias  entre Bahía  Samborombón y

Bahía  Anegada,  donde  se  registraron  valores  promedios  de  24,45%  y  23,24%

respectivamente (ver Tabla 2 para ésta y todas las comparaciones que se detallan a

continuación). La salinidad fue diferente en todos los sitios, siendo Bahía Blanca el sitio

que presentó el valor promedio más alto (29,98), Bahía Anegada el intermedio (15,61) y

Bahía Samborombón el más bajo (8,75). Con un valor promedio de 7,78%, Bahía Blanca

presentó  el  mayor  contenido  de  MO;  Bahía  Anegada  y  Bahía  Samborombón  no

presentaron diferencias entre sí y el valor promedio de cada sitio fue 3 veces menor que

en Bahía Blanca. En cuanto al pH, Bahía Anegada presentó un valor promedio de 7,30,

mientras que en Bahía Samborombón y Bahía Blanca los valores promedio fueron 6,63 y

6,73 respectivamente. Al comparar las variables referidas a la física del sedimento se

halló que Bahía Samborombón y Bahía Anegada presentaron una mayor resistencia a la

penetrabilidad y la torsión que Bahía Blanca, las cuales presentaron valores muy bajos.

En  cuanto  a  intensidad  de  bioturbación,  se  halló  que  el  valor  promedio  más  alto

correspondió  a  Bahía  Blanca,  mientras  que  Bahía  Samborombón  y  Bahía  Anegada

presentaron valores similares. En cuanto a los nutrientes superficiales, la marisma de S.

alterniflorus de  Bahía Blanca registró el doble de concentración que Bahía Anegada y

Bahía Samborombón para todas las formas de nitrógeno estimadas excepto para el NO2
-,

el cual fue similar y muy bajo en todos los sitios.  

3.1.3. Marismas de S. densiflorus

En  Bahía  Samborombón  el  sedimento  estuvo  conformado  principalmente  por

arenas finas (> 125  µ), en menor proporción por arenas intermedias (> 62  µm) y las

fracciones restantes estuvieron poco representadas. En Mar Chiquita las arenas finas y

muy finas presentaron proporciones similares que en conjunto sumaron más de 75% y las
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fracciones  restantes  presentaron proporciones  similares.  En  Bahía  Blanca los  limos  y

arcillas dominaron la composición del sedimento, seguidos por arenas muy finas y finas

en proporciones similares y una proporción muy baja de las fracciones restantes. En

Bahía  Anegada  las  arenas  finas  fueron  el  principal  componente  del  sedimento y  las

fracciones  restantes  mostraron  proporciones  bajas  y  similares  entre  sí  (Tabla  1).  El

porcentaje de humedad fue similar en todos los sitios, el cual promediado correspondió

a un 21% (Tabla 2, ver tabla para ésta y todas las comparaciones que se detallan a

continuación). La salinidad registrada en Bahía Blanca, que alcanzó un valor promedio

de 22,75 fue dos veces mayor a la registrada en Bahía Anegada y Mar Chiquita y 4 veces

mayor a la correspondiente en Samborombón. Bahía Blanca alcanzó el valor promedio

más  alto  de  contenido  de  MO  con  un  6,83%;  Mar  Chiquita  y  Bahía  Samborombón

presentaron valores promedio correspondientes a la mitad de dicho valor y en Bahía

Anegada el valor promedio fue 3 veces menor al primero. En cuanto al pH superficial,

Bahía Blanca y Bahía Samborombón presentaron un valor promedio de 7,4 y Mar Chiquita

y Bahía Anegada registraron pH similares (6,39 y 6,81) y menores a los dos primeros. En

relación a las  características físicas del sedimento, se halló que Bahía Anegada, Mar

Chiquita y Bahía Samborombón presentaron una resistencia a la penetrabilidad similar y

mayor a la de Bahía Blanca, la cual fue muy baja. En cuanto a la resistencia a la torsión,

en Bahía Samborombón y Mar Chiquita se hallaron valores promedio similares y mayores

a  los  correspondientes  a  Bahía  Anegada  y  Bahía  Blanca,  los  cuales  no  presentaron

diferencias. Al comparar la intensidad de bioturbación, Bahía Anegada y Bahía Blanca

presentaron valores similares y mayores a los de Mar Chiquita y Bahía Samborombón. En

cuanto a los nutrientes superficiales, la [NH4
+] en Bahía Anegada y Bahía Samborombón

presentó  valores  promedio  intermedios  al  correspondiente  al  más  alto  registrado en

Bahía Blanca y al más bajo registrado en Mar Chiquita. En cuanto a la [NO2
-], los valores

promedios  fueron  muy  bajos  en  general,  pero  se  hallaron  diferencias,  donde  Bahía
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Blanca  presentó  un  valor  promedio  intermedio  a  los  de  Bahía  Anegada  y  Bahía

Samborombón que fueron los mayores y al de Mar Chiquita que fue el menor. La [NO 3
-]

en Mar Chiquita y Bahía Blanca presentó valores similares (2,64 y 2,39  µM), los cuales

duplicaron a los registrados en Bahía Samborombón y Bahía Anegada. Finalmente, la

[PO4
2-] en Mar Chiquita y Bahía Samborombón presentó valores promedio intermedios al

más alto registrado en Bahía Blanca y al más bajo registrado en Bahía Anegada.

3.2. Estructura y función del ensamble microfitobentónico a escala regional.

3.2.1. Planicies de marea

La concentración de clorofila a alcanzó el valor promedio más alto en la planicie

de marea de Bahía Anegada con 10,05 µg cm-2; Mar Chiquita presentó una concentración

menor a la mitad que en Bahía Anegada, Bahía Blanca alcanzó una décima parte de la

concentración de clorofila  a más alta y Bahía Samborombón por su parte presentó un

valor de 6,01 µg cm-2, intermedio a Bahía Anegada y Mar Chiquita (ver Tabla 3 para ésta

y todas las comparaciones que se detallan a continuación). La abundancia total del MFB

en cambio, alcanzó el valor promedio más alto en Bahía Samborombón y Bahía Blanca, el

más bajo se registró en Mar Chiquita y Bahía Anegada fue el sitio que presentó valores

intermedios  a los  anteriores.  Cada sitio presentó una composición particular  (Fig.  4,

PERMANOVA: F3,32 = 23,50, p < 0,001). Los grupos dominantes fueron los mismos para

todos los sitios, pero la identidad taxonómica para la agrupación de diatomeas < 40

micras (D40) fue distinta en cada sitio.  Las  diatomeas centrales y las cianobacterias

cocoides estuvieron presentes en todas las planicies. Martyana sp, Diatomea sp2, solo se

registraron  para  las  planicies  de  Bahía  Anegada  y  Bahía  Samborombón;  Trybionella

compressa solo en Bahia Samborombón y Bahía Blanca; Schroederia setigera (clorofita)

en Bahía  Anegada y  Bahía  Blanca;  Rhopalodia sp  en Bahía  Anegada y  Mar  Chiquita;

Euglena sp en todos los sitios excepto Bahía Samborombón y Martyana martii en Bahía
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Anegada, Bahía Samborombón y Bahía Blanca. Los taxa exclusivos de un solo sitio fueron

Diatomea sp3en Bahía Blanca y Tabellaria floculossa en Bahía Samborombón. En cuanto a

la abundancia relativa de los grupos dominantes, en las planicies de Bahía Anegada D40

presentó 73% de abundancia relativa, y cianobacterias filamentosas (CF) 16%; en Bahía

Blanca 71% y 4.5%; Mar Chiquita 56% y 36% y Bahía Samborombón 40% y 20%. A pesar de

las diferencias en estructura y composición descriptas, la GPP fue igual para todos los

sitios. En cuanto al flujo de nutrientes, si bien no se hallaron diferencias entre sitios

para el NH4
+ y NO2, para el primero la dirección neta fue del sedimento hacia la columna

de agua (de aquí en adelante “flujo positivo”) en todos los  sitios  excepto en Bahía

Samborombón y para el segundo, todos positivos excepto en Bahía Anegada. En cambio,

el  flujo  de  NO3
- más  alto  presentó  una  dirección  de  la  columna  de  agua  hacia  el

sedimento (de aquí en adelante “flujo negativo”) y se registró en Bahía Blanca, y fue un

orden de magnitud mayor que en Mar Chiquita, donde además fue positivo, que en Bahía

Anegada, que también fue negativo y dos órdenes de magnitud mayor que en Bahía

Samborombón, además de presentar la dirección opuesta. Finalmente, el flujo de PO4
2-

fue positivo en todos los sitios, pero 8 veces mayor en Bahía Blanca que en los sitios

restantes. 

3.2.2. Marismas de S. alterniflorus 

La concentración  de clorofila  a fue  más  alta  en Bahía  Anegada,  con  un valor

promedio de 12,20 µg cm-2 y más baja en Bahía Blanca, cuyo valor promedio fue 1,73 µg

cm-2; Bahía Samborombón presentó valores intermedios a los anteriores  (Tabla 3, ver

tabla  para  ésta  y  todas  las  comparaciones  que  se  detallan  a  continuación). La

abundancia total del MFB no mantuvo una relación con la concentración de clorofila a,

siendo más alta en Bahía Samborombón que en los otros dos sitios, entre los que los no

se hallaron diferencias.  La composición del MFB fue diferente entre los tres sitios (Fig.
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4; PERMANOVA: F2,32 = 40,96, p < 0,001). Los grupos dominantes fueron los mismos para

todos los sitios, pero la identidad taxonómica para la agrupación D40 fue diferente en

cada sitio. Las diatomeas centrales, las cianobacterias cocoides y S. setigera estuvieron

presentes en todos los sitios. Bahía Anegada y Bahía Samborombón además presentaron

otras  7  diatomeas  en  común  (Nitzschia sp2,  Diatomea  sp2,  Tabellaria  floculossa,

Nitzschia  sp1,  Diatomea  sp3 y  M.  martii).  Finalmente,  solo  en  la  marisma  de  Bahía

Anegada se registró a Rhopalodia sp y Euglena sp; y solo en Bahía Blanca Diatomea sp3 y

Gyrosigma spp2. En cuanto a la abundancia relativa de los grupos dominantes, en Bahía

Anegada  la  abundancia  de  D40  es  levemente  mayor  a  la  de  CF  (40%  y  34%

respectivamente). En Bahía Blanca la relación es inversa, CF alcanzó 56% y D40 26%.

Bahía  Samborombón  presentó  abundancias  relativas  levemente  más  altas  para

cianobacterias que para diatomeas (37% y 34% respectivamente). La GPP no presentó

diferencias  entre  sitios.  En  relación  al  flujo  de  nutrientes  se  halló  que  el

correspondiente  al  NH4
+ fue  similar  entre  sitios,  aunque  si  hubo  diferencias  en  su

dirección, siendo negativo en Bahía Samborombón y positivo en Bahía Blanca y Bahía

Anegada. El flujo de NO2
- también fue similar entre sitios, y solo fue negativo en Bahía

Anegada. El  flujo de NO3
- más alto se registró en Bahía Blanca, siendo un orden de

magnitud mayor que en Bahía Samborombón y dos órdenes de magnitud mayor que en

Bahía Anegada; su dirección fue negativa en los tres sitios. Finalmente, el flujo de PO4
2-

fue positivo y similar en los tres sitios. 

3.2.3. Marismas de S. densiflorus

La mayor concentración de clorofila a se registró en Bahía Anegada, con un valor

promedio  de  7,57  µg  cm-2,  Mar  Chiquita  y  Bahía  Samborombón  presentaron  valores

promedio similares (3,63 µg cm-2 y 2,64 µg cm-2) y el valor promedio más bajo fue de 1,23

µg  cm-2,  correspondiente  a  Bahía  Blanca  (Tabla  3, ver  tabla  para  ésta  y  todas  las
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comparaciones que se detallan a continuación).  La abundancia total del MFB registró los

valores  más altos  en Mar Chiquita, Bahía Anegada y Bahía Samborombón, los  cuales

fueron un orden de magnitud mayores a la correspondiente en Bahía Blanca. En cuanto a

la composición del MFB, en cada sitio fue diferente (Fig. 4; PERMANOVA: F3,41 = 40,08, p

<  0,001).  Los  grupos  dominantes  fueron  los  mismos  para  todos  los  sitios,  pero  la

identidad  taxonómica  para  la  agrupación  de  D40  fue  diferente  en  cada  sitio.  Las

diatomeas  centrales  y  las  cianobacterias  cocoides  estuvieron  presentes  en  todos  los

sitios.  Rhopalodia sp  y Euglena sp  se  registraron  solo  en  Bahía  Anegada  y  Bahía

Samborombón; Martyana sp. en Bahía Anegada y Bahía Samborombón; Nitzschia sp1 en

Bahía Samborombón y Mar Chiquita; Nizschia sp2 en Bahía Samborombón y Bahía Blanca;

S. setigera en Bahía Anegada, Mar Chiquita y Bahía Blanca. Los taxa exclusivos de un

solo  sitio  fueron  T.  compressa,  Diatomea  sp3 y  Gyrosigma spp2 en  Bahía  Blanca;

Tabellaria floculossa, Diatomea sp2 y Martyana martii en Bahía Anegada y Nitzschia sp2

en Bahía Samborombón. En cuanto a la abundancia relativa de los grupos dominantes, en

las marismas de S. densiflorus de Bahía Anegada las D40 presentaron 61% y las CF 28%;

Bahía Blanca 39% y 43%; Mar Chiquita 20% y 69% y Bahía Samborombón 25% y 39%. La GPP

fue la misma entre sitios entre sitios. En cuanto al flujo de nutrientes, el de NH 4
+ fue

igual entre sitios y solo fue positivo en Bahía Samborombón. El flujo de NO2
- también fue

similar entre sitios, pero fue positivo en todos los sitios excepto en Bahía Anegada. En

cuanto al flujo de NO3
-, se hallaron diferencias entre Bahía Blanca y Mar Chiquita, siendo

dos  órdenes  de  magnitud  mayor  y  negativo  en  el  primero.  Bahía  Anegada  y  Bahía

Samborombón presentaron valores promedio negativos e intermedios a los anteriores. El

flujo de PO4
2- fue similar entre sitios, aunque solo fue positivo en Bahía Samborombón y

Bahía Anegada. 
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3.3. Relaciones entre atributos estructurales del MFB a escala regional

No se hallaron relaciones entre la biomasa del MFB y la abundancia del MFB (Fig.

6A), entre la abundancia del MFB y GPP (Fig. 6B) ni entre la biomasa y GPP (Fig. 6C).

3.4. Caracterización físico-química de cada sitio (escala local).

3.4.1. Bahía Samborombón

El  sedimento  estuvo  mayormente  conformado  por  la  fracción  >  125  micras

(proporción mayor al 50% en las tres zonas) y en menor proporción (20%) por la fracción

> 250 micras,  las  cuales  representan arenas finas  e intermedias  respectivamente.  El

resto de las fracciones no alcanzó el 10% de proporción (excepto por la fracción <62 en

la planicie de marea, la cual sumó un 15%, Tabla 1). En relación a la caracterización

físico-química del sedimento, los resultados mostraron que la planicie de marea es la

zona de mayor porcentaje de humedad del sedimento con un valor promedio de 42%, el

cual corresponde al doble del registrado en las marismas (Tabla 4, ver tabla para ésta y

todas las comparaciones que se detallan a continuación). Por su parte, la salinidad más

alta se registró en la marisma de  S. alterniflorus con un valor promedio de 8, casi el

doble  que  en  la  planicie  y  la  marisma  de  S.  densiflorus.  El  contenido  de  MO  las

diferencias se hallaron entre las marismas fue mayor en la marisma de S. densiflorus que

en la  de  S.  alterniflorus y  la  planicie presentó un valor  promedio intermedio  a  las

marismas de 3,4%. Finalmente, el pH varió a lo largo de las tres zonas, siendo ácido en

la planicie de marea, cercano al neutro en la marisma de S. alterniflorus y levemente

mayor al neutro en la marisma de S. densiflorus. Respecto de las características físicas

del sedimento, no se hallaron diferencias la resistencia a la penetrabilidad fue la misma

entre zonas en la, pero la resistencia a la torsión, fue más baja en la planicie de marea,

intermedia en la marisma de S. alterniflorus y más alta en la marisma de S. densiflorus.

La intensidad de bioturbación presentó los  mismos valores  promedio,  no se hallaron
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diferencias entre zonas. Finalmente, la concentración superficial de nutrientes fue la

misma entre zonas para este sitio.

3.4.2. Mar Chiquita

Mar Chiquita fue el sitio que presentó menos variabilidad entre zonas. En relación

a la granulometría, entre el 70% y 80% correspondió a las fracciones >125 micras y >62

micras,  correspondientes  a  arenas  finas  y  muy  finas.  Entre  un  10%  y  20%  estuvo

representado por la fracción <62 micras, y las fracciones correspondiente a arenas más

gruesas  (250  y  500  micras)  sumaron  menos  del  10%  (Tabla  1).  En  relación  a  la

caracterización físico-química del sedimento, el porcentaje de humedad, el contenido

de MO y el pH fueron iguales para todas las zonas (Tabla 4, ver tabla para ésta y todas

las comparaciones que se detallan a continuación).  En cambio, la salinidad con un valor

promedio de 19,52 fue mayor en la zona de transición que en la planicie de marea y la

marisma de  S.  densiflorus.  En  cuanto  a  las  características  físicas  del  sedimento,  la

resistencia a la penetrabilidad fue mayor en la marisma de  S. densiflorus que en la

planicie de marea, mientras que la zona de transición presentó valores intermedios a las

anteriores. En cambio, la resistencia a la torsión presentó el mismo valor promedio entre

zonas. Respecto a la intensidad de bioturbación, el valor promedio de las tres zonas fue

igual  y  muy  bajo.  Al  comparar  la  concentración  superficial  de  nutrientes  en  el

sedimento, se hallaron valores promedio similares entre las tres zonas para todos los

nutrientes excepto para la [NO2
-], cuyo valor más alto se registró en la marisma de S.

densiflorus.

3.4.3. Bahía Blanca

La composición del sedimento en Bahía Blanca estuvo dominada (50-60%) por limos

y arcillas en las tres zonas (aunque su proporción fue mayor en las marismas que en la
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planicie de marea). Las fracciones > 62 y > 125 micras presentaron una proporción de

10% aproximadamente cada una, y las fracciones restantes correspondientes a las arenas

gruesas (250 y 500 µ) conformaron el 10% restante (Tabla 1). Las variables referidas a la

físico-química del sedimento presentaron una alta variabilidad entre zonas (Tabla 4, ver

tabla para ésta y todas las comparaciones que se detallan a continuación). El porcentaje

de humedad del sedimento fue más bajo en las marismas de S. alterniflorus que en la

planicie  de  marea  y  la  marisma  de  S.  densiflorus (valor  promedio  14%  y  21%

respectivamente. La salinidad fue más alta en la marisma de  S. alterniflorus con un

valor promedio de 29, que en la de S. densiflorus con 22; mientras que en la planicie de

marea se registró un valor promedio intermedio a las marismas. Respecto al contenido

de MO, con un valor  promedio de 7,8% la  concentración más  alta  se registró en la

marisma de S. alterniflorus, seguida por la marisma de S. densiflorus con un 6,8% y por

la planicie de marea con un 4,46%. El pH fue ácido en la marisma de S. alterniflorus,

cercano al neutro en la marisma de S. densiflorus y ligeramente alcalino en la planicie

de marea. La resistencia a la penetrabilidad y torsión presentaron valores similares y

bajos en todas las zonas, indicando una muy baja dureza del sedimento y la intensidad

de  bioturbación  también  fue  similar  entre  zonas.  Al  comparar  la  concentración  de

nutrientes  superficiales,  se halló  que la  [NH4
+]  y [NO2

-]  fue menor en la  planicie de

marea,  presentando  valores  promedio  de  173,96  µM  y  3,09  µM  respectivamente,

mientras que en las marismas esos valores se duplicaron. La [NO3
-] fue más baja en la

marisma de S. densiflorus que en la de S. alterniflorus, alcanzando valores de 2400 µM y

3676,5  µM  respectivamente  y  la  planicie  de  marea  presentó  valores  intermedios.

Finalmente, la [PO4
2-] promedio fue más alta en la marisma de S. alterniflorus, el valor

más bajo se registró en la planicie de marea y la marisma de  S. densiflorus presentó

valores intermedios para este nutriente.
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3.4.4. Bahía Anegada

El sedimento estuvo compuesto mayormente por arenas finas, con una proporción

de  73%  en  marismas  y  62%  en  la  planicie  de  marea.  La  segunda  fracción  más

representada fue la correspondiente a arenas muy finas, la cual disminuyó su proporción

gradualmente hacia la zona alta (marisma de S. densiflorus) de 17% a 9%. La planicie de

marea  presentó  casi  un  10%  de  fracción  >  500  micras,  principalmente  debido  a  la

presencia de canto rodado, pero en las marismas solo alcanzó el 3%. Las fracciones > 250

y < 62 micras conformaron el 10% restante en todas las zonas (Tabla 1). El análisis de las

características físico-químicas del sedimento mostró que el porcentaje de humedad del

sedimento  y  la  salinidad  fueron  mayores  en  la  marisma  de  S.  alterniflorus (valor

promedio 23,23% y 15,63 respectivamente), y menores en la planicie de marea (18,77% y

11,17 respectivamente), mientras que la marisma de  S. densiflorus presentó un valor

promedio intermedio para ambas variables (Tabla 4, ver tabla para ésta y todas las

comparaciones que se detallan a continuación). El contenido de MO fue similar entre

zonas y en relación al pH, en la planicie de marea y en la marisma de S. alterniflorus

fue cercano al neutro, mientras que en la marisma de  S. densiflorus fue ligeramente

ácido. La resistencia a la penetrabilidad fue más baja en la planicie de marea y aumentó

hacia  la  marisma  de  S.  densiflorus,  más  lejana  al  canal  de  marea.  En  cambio,  la

resistencia  a  la  torsión  fue  similar  entre  zonas,  al  igual  que  la  intensidad  de

bioturbación. En relación a la concentración superficial de nutrientes en el sedimento,

fue  similar  para  todos  los  solutos  excepto  para  la  [PO4
2-],  donde  la  concentración

promedio más alta se encontró en la planicie de marea, la más baja en la marisma de S.

densiflorus e intermedia en la marisma de S. alterniflorus.
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3.5. Estructura y función del ensamble microfitobentónico en cada sitio.

3.5.1. Bahía Samborombón

La  clorofila  a  varió  en  un  rango  de  1,11-  22,23  µg  cm-2.  Al  comparar  la

concentración entre zonas, se halló que la marisma de S. alterniflorus registró un valor

promedio más alto (7,57 µg cm-2) que la de  S. densiflorus mientras que la planicie de

marea presentó un valor promedio intermedio a los de las marismas (Fig. 7A). En cuanto

a  la  abundancia  total  del  MFB,  el  valor  más  alto  se  registró  en  la  marisma  de  S.

alterniflorus, (6,33 x 106 ind cm-2), y disminuyó en la planicie de marea y marisma de S.

densiflorus (Fig.  7B).  Al  comparar  la  composición  del  MFB,  se  halló  que  cada  zona

presentó una composición diferente (Fig. 4; PERMANOVA: F2,27 = 6,90, p < 0,001). La

planicie de marea presentó la mayor abundancia relativa de D40 y la marisma de  S.

alterniflorus la mayor de CF. Las cianobacterias cocoides se hallaron en mayor número

en las marismas de  S. densiflorus. En ésta última, tres taxa de diatomeas estuvieron

ausentes. S. setigera solo se encontró en la marisma de S. alterniflorus, la que además

presentó la menor abundancia relativa de diatomeas centrales (Fig. 5A). El metabolismo

bentónico presentó un rango de -0.2 – 0.6 µg C d-1 m-1. La distribución de valores en cada

zona fue variable, donde en algunos puntos de una misma zona el consumo de oxígeno

fue  mayor  que  la  producción  primaria  (puntos  con  valores  negativos)  y  en  otros  la

producción primaria  predominó ante el  consumo (valores  positivos),  al  comparar  los

valores entre zonas se halló que de forma similar la producción de oxígeno predominó en

todas las  zonas (Fig.  7C).  El  flujo de NH4
+ fue el  mismo entre zonas, y la dirección

promedio del flujo en cada zona fue negativo (Fig. 7D). El flujo de NO2
- fue positivo y

similar entre todas las zonas (Fig. 7E). En cuanto al flujo de NO3
-, fue negativo en todas

las zonas, pero el menor en la planicie de marea (Fig.7F). El promedio del flujo de PO4
2-

fue similar y positivo en todas las zonas (Fig. 7G).   
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3.5.2. Mar Chiquita

En Mar  Chiquita,  la  clorofila  a presentó un rango de 1,92 -  9,60  µg  cm-².  Su

distribución a lo largo del intermareal resultó más homogénea que en los otros sitios y

fue similar entre zonas (Fig. 8A). La abundancia total del MFB presentó un rango de

5x105 – 3.5x106 ind cm-². El valor más bajo se halló en la planicie de marea, intermedio

en  la  zona  de  transición  y  más  alto  en  la  marisma  de  S.  densiflorus (Fig.  8B).  La

composición del MFB difirió  entre la planicie de marea y la marisma de S. densiflorus

(Fig.  4;  PERMANOVA:  F2,27 =  3,29,  p  <  0,01).  La  planicie  de  marea  presentó  mayor

abundancia  relativa  de  D40  que  la  marisma  y  la  zona  de  transición,  pero  menor

abundancia relativa de CF. S.  setigera y Nitzschia sp1
 
estuvieron ausentes en la planicie

de  marea.  La  marisma  de  S.  densiflorus presentó  la  mayor  abundancia  relativa  de

Euglena sp.,  y  T.  compressa solo  se  halló  en  la  zona  de  transición  (Fig.  5B).  El

metabolismo bentónico varió entre -0,5 – 1,5 µg C d-1 m-1 indicando que hubo puntos de

muestreo donde el consumo de oxígeno fue mayor que su producción y viceversa; la

comparación de dichos valores mostró que el promedio de valores fue similar y positivo

en todas las zonas (Fig. 8C). En cuanto a los flujos de nutrientes, NH4
+ y PO4

2- fueron

similares  entre zonas  pero positivos  en la  planicie de marea y  zona de transición y

negativos en la marisma de S. densiflorus (Figs. 8D y 8G). El flujo de NO2
- fue positivo e

igual entre zonas (Fig. 8E), y el flujo de NO3
- nitrato también fue positivo pero más alto

en la zona de transición que en la marisma de S. densiflorus e intermedio en la planicie

de marea (Fig. 8F).

3.5.3. Bahía Blanca

 Bahía Blanca presentó el rango más bajo de clorofila a (0,6 – 4,6 µg cm -2), y el

valor promedio no difirió entre zonas (Fig. 9A). En cuanto a la abundancia total del MFB,

la planicie de marea y la  marisma de  S. alterniflorus presentaron 2 x 106  ind cm-2,
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mientras que en la marisma de S. densilforus se registró la mitad de dicha abundancia

(Fig. 8B). Respecto a la composición del MFB, todas las zonas mostraron diferencias (Fig.

4; PERMANOVA: F2,27 = 6,23, p < 0,001). La planicie de marea presentó mayor abundancia

relativa de D40 que las marismas y  T. compressa, pero menor abundancia relativa de

cianobacterias  (filamentosas  y  cocoides)  y  diatomeas  centrales.  La  presencia  de

Nitzschia sp1 y Euglena spp.  fue  exclusiva  de  la  planicie  de  marea.  Las  marismas

presentaron las mayores abundancias de CF y carecieron de la presencia Euglena sp. y

Martyana martyi
 
(Fig. 5C). La distribución de valores de metabolismo bentónico fue muy

variable en cada zona, pero su valor promedio fue positivo y similar (Fig. 9C). En cuanto

al flujo de nutrientes, la planicie de marea presentó un flujo de NH4
+ positivo y mayor al

de  la  marisma de  S.  densiflorus,  el  cuál  además  fue  negativo,  mientras  que  en  la

marisma  de  S.  alterniflorus se  registró  un  flujo  positivo  y  con  un  valor  promedio

intermedio a las otras dos zonas (Fig. 9D). El flujo de NO2
- fue positivo y muy bajo en

todas las zonas, mientras que el flujo de NO3
- fue negativo y similar en las tres zonas

(Figs. 9E y 9F). El flujo de PO4
2- fue positivo y mayor en la planicie de marea que en la

marisma de S. densiflorus, donde además fue negativo, mientras que la marisma de S.

alterniflorus presentó un valor positivo e intermedio a las otras zonas (Fig. 9G). 

3.5.4. Bahía Anegada

La concentración de clorofila a presentó valores entre 2,52 -21,66 µg cm -² y su

distribución fue muy variable a lo largo del área intermareal muestreada, donde el rango

de valores estuvo representado en todas las zonas y su valor promedio fue similar entre

zonas (Fig. 10A). En cuanto a la abundancia total del MFB, este sitio presentó un rango

de 1x106 – 4x106  ind cm-², el cual estuvo representado de forma equitativa entre las

zonas (Fig. 10B). La composición MFB difirió entre la marisma de  S. alterniflorus y la

planicie de marea (Fig. 4; PERMANOVA: F2,31 = 2,50, p < 0,05). Las tres zonas presentaron
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los mismos taxa, excepto  Gyrosigma spp1, que solo se encontró en la marisma de  S.

alterniflorus.  Además,  esta  última  zona  registró  la  mayor  abundancia  relativa  de

cianobacterias (filamentosas y cocoides) y de Rhopalodia sp . La abundancia relativa de

D40 fue mayor en la planicie que en las marismas (Fig. 5D). El metabolismo bentónico

presentó un amplio rango de valores (-0.2 – 0.8 µg C d -1 m-1), pero fue positivo y similar

entre zonas (Fig. 10C). El  flujo de todos los nutrientes analizados fue similar entre

zonas, pero presentaron diferentes direcciones. Los flujos de NH4
+ y PO4

2- fueron positivos

en todas las zonas, el flujo de NO2
- presentó el sentido inverso y el flujo de NO3

- sólo fue

negativo en la marisma de S. densiflorus (Figs. 10D-G). 

3.6. Relaciones entre atributos estructurales del MFB y variables ambientales a

escala local.

No se hallaron relaciones entre la biomasa del MFB y la concentración de ninguno

de los nutrientes estudiados, excepto en Mar Chiquita donde fue positiva la correlación

entre [PO4
2-] y biomasa del MFB, aunque solo explica el 13% de la variabilidad (Fig. 11).

En cuanto a las correlaciones entre la abundancia relativa de las D40 y los nutrientes, se

encontró que la relación fue positiva en Bahía Samborombón con la [NH4
+], explicando un

14%  de  la  variabilidad  y  negativa  en  Bahía  Blanca  con  [NH4
+]  y  [NO2

-],  las  cuales

explicaron un 30% y 15% de la variabilidad respectivamente. En el resto de los sitios no

se  hallaron  relaciones  (Fig.  12).  La  abundancia  relativa  de  CF  mostró  una  relación

negativa con la [NH4
+] en Bahía Samborombón y positiva con el mismo soluto en Bahía

Blanca, las cuales explicaron 24% y 36% de la variabilidad respectivamente. En el resto

de los sitios no se registraron relaciones (Fig. 13). No se hallaron relaciones entre la

abundancia total del MFB y el flujo de NH4
+ (Fig. 14).
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4. Discusión

La distribución espacial del MFB es afectada por diversos factores (ej. posición en

el  intermareal,  características  del  sedimento,  concentración  de  nutrientes,

bioturbación) que operan a diferentes escalas, creando patrones espaciales particulares

(Saburova et al. 1995). Dependiendo de la escala, algunos factores serán más relevantes

que otros.  Como se señaló  en la  Introducción de este  capítulo,  los  cuatro  sitios  de

estudio  seleccionados  presentan  características  diferentes  en amplitudes  de mareas,

regímenes  de lluvias  y  elevación  del  terreno  y  los  datos  aquí  reportados  mostraron

rangos diferentes en salinidad, contenido de MO, distribución granulométrica, y dureza

del sedimento (i.e. resistencia a la torsión y penetrabilidad). A escala regional, no se

hallaron  relaciones  entre  la  biomasa  y  abundancia  del  MFB,  las  cuales  fueron  muy

variables en todos los sitios. De forma opuesta, la GPP presentó valores similares entre

sitios, pero tampoco mostró una relación con los parámetros anteriores. La composición

del  MFB  a  grandes  rasgos  fue  similar,  pero  el  análisis  detallado  de  los  grupos

taxonómicos  mostró  diferencias,  lo  cual  probablemente  estuvo  relacionado  con  la

distribución granulométrica característica de cada sitio. A escala local se halló que las

planicies  estuvieron  dominadas  por  las  D40,  mientras  que las  marismas  presentaron

abundancias altas de CF. El análisis detallado de la composición mostró diferencias entre

zonas, aunque la variabilidad registrada fue menor que la hallada a escala regional. La

concentración de nutrientes  no fue limitante para la biomasa en términos generales, ni

para  la  abundancia  relativa  de  los  grupos  dominantes.  Finalmente,  los  flujos  de

nutrientes no mostraron relación con la abundancia total del MFB. A continuación se

analizaron posibles relaciones que podrían estar modulando la estructura, composición y

funciones del MFB a escala regional y local, y se compararon las características del MFB

registradas  en  los  sitios  de  estudio  con  los  correspondientes  en  otros  sistemas

intermareales del mundo.
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4.1 Características del MFB a escala regional

Al  igual  que  en  la  costa  del  ASO,  en  varios  lugares  del  mundo los  ambientes

intermareales de fondos blandos se encuentran separados por decenas de kilómetros (ej.

Reino  Unido,  Francia,  Costa  este  de  Estados  Unidos,  Argentina).  La  creciente

heterogeneidad del entorno ambiental en estas grandes escalas permite a los distintos

grupos taxonómicos que conforman el MFB dispersarse en el espacio de acuerdo a sus

requerimientos físicos y químicos (Saburova et al. 1995). En este sentido, la distribución

granulométrica (Orvain et al. 2012), el tiempo que el sedimento permanece expuesto

(i.e. duración de la bajamar, Parterson y Underwood 1990), el oleaje y su efecto en la

resuspensión de sedimento (de Jonge y van Beusekom 1995) y la temperatura del aire

(Jonge et al. 2012), son factores que se han identificado como principales estructurantes

del MFB a gran escala. En estos contextos diferentes se ha demostrado que la relación

entre las características que definen la estructura del MFB (ej. biomasa-abundancia) no

sigue siempre un mismo patrón.

Como primer paso para caracterizar la estructura del MFB en muchos trabajos se

describen las relaciones entre la biomasa, abundancia total y producción primaria (ej.

Colijn y de Jonge 1984, Barranguet et  al.  1998). La concentración de clorofila a en

sedimentos  es  frecuentemente  utilizada  como  un  estimador  de  biomasa

microfitobentónica  (Blanchard  et  al.  1996).  Este  atributo  es  afectado  por  diversos

factores (ej. resuspensión y transporte, herbivoría; Thornton et al. 2002) por lo que se

espera que su relación con la producción primaria y con la abundancia total sea variable.

En este capítulo, para todos los sitios se hallaron los mismos valores medios de GPP,

pero la concentración de clorofila a presentó valores medios diferentes entre sitios, que

van desde 2 µg cm-² en Bahía Blanca hasta 10 µg cm-² en Bahía Anegada. En cuanto a la

abundancia total del MFB, tampoco se halló una relación positiva con la clorofila a en

ningún sitio. Una de las hipótesis más aceptadas para explicar este tipo de resultados es
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la producción diferencial de clorofila por los diferentes taxa (Falkowski y Kiefer 1985).

Esta hipótesis  postula  que cambios en la  composición y abundancia del  MFB pueden

generar comunidades con diversas tasas de producción de clorofila a, alterando también

su relación con la tasa de producción primaria. La ausencia de una relación positiva (i.e.

concentraciones altas de clorofila a se relacionan con valores altos de GPP y abundancia

total) coincide con lo anteriormente reportado por Giorgini et al (2019) en experimentos

realizados en planicies de marea de Mar Chiquita, y con los trabajos de Lohrer et al.

(2004) y Needham et al. (2011), donde un incremento en la producción primaria no fue

acompañado por un aumento de la clorofila  a. Entonces, la evidencia sugiere que, al

menos  en estos  sitios  de  estudio,  las  relaciones  de la  clorofila  a con la producción

primaria y con la abundancia total no son directas, y hay factores relacionados con la

composición del MFB que pueden modificarlas. 

La composición del MFB puede ser determinada por el tamaño de grano (Paterson

y  Hagerthey  2001,  Ubertini  et  al.  2015).  Cuando  se  realiza  una  descripción  de  la

composición, una de las clasificaciones para diatomeas que se utiliza es aquella que

distingue dos grupos de acuerdo a su estructura y su relación con el tamaño de grano:

diatomeas  epipélicas,  las  cuales  tienen  la  capacidad  de  migrar  en  la  columna  de

sedimento  y  se  ven  favorecidas  en  ambientes  de  sedimentos  finos;  y  diatomeas

episámicas,  aquellas  que  se  adhieren  al  sustrato,  por  lo  que  sus  movimientos  son

limitados y  en particular  los  sedimentos dominados por  arenas  gruesas  favorecen su

proliferación (ej. Round 1965, Admiraal 1984). En los sitios de estudio en los que se

desarrolló  este trabajo,  la composición microfitobentónica, y en particular  la de las

diatomeas, estuvo dominada por formas epipélicas. Esto era esperable ya que, si bien

hay  variabilidad  en  la  distribución  granulométrica  de  los  cuatro  sitios  comparados,

ninguno  de  ellos  podría  considerarse  como  un  intermareal  arenoso,  dado  que  las

fracciones >250 y >500 micras correspondientes a arenas gruesas representaron menos
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del  10%  en  todos  los  sitios.  La  única  excepción  fue  Bahía  Samborombón,  donde  la

fracción > 250 micras alcanzó el 20%. Ante esta condición se observó la presencia de

taxa episámicos (Martyana sp, Martyana martii) pero su abundancia fue menor que la de

los taxa epipélicos. De esta forma, un aspecto de la composición granulométrica como

es  la  predominancia  de  sedimentos  finos  y  muy  finos,  podría  ser  uno  de  los

determinantes de la dominancia de diatomeas epipélicas a escala regional. Esto ha sido

propuesto  también  en  varios  trabajos  donde  se  ha  observado  el  mismo  patrón de

dominancia de diatomeas epipélicas en ambientes caracterizados por sedimentos muy

finos (ej. Guarini et al. 1998, Staats et al. 2001). 

Al analizar la composición de las planicies, a grandes rasgos se halló que en los

cuatro sitios las D40 fueron el grupo taxonómico dominante y por su parte, las marismas

coincidieron en presentar abundancias  altas  de CF. Esto indica que,  a este nivel  de

detalle, la composición del MFB presentó una baja variabilidad. Sin embargo, el análisis

detallado de la composición del MFB entre sitios mostró distintos arreglos taxonómicos

para  cada  uno.  Estas  diferencias  en  composición  probablemente  se  deban  a  la

granulometría de cada sitio (Du et al. 2009) que, si bien a grandes rasgos determina la

dominancia  entre  dos  grandes  grupos  de  diatomeas,  de  forma  particular  influye  en

especies de diatomeas epipélicas particulares. Por ejemplo, se ha visto que el género

Gyrosigma se encuentra relacionado positivamente con los sedimentos muy finos (Du et

al. 2009), el cual aquí fue identificado en Bahía Blanca, donde predominaron los limos y

arcillas. Si bien géneros como Navicula y Nitzschia son los que dominaron la comunidad

de diatomeas (al igual que en otros sistemas costeros, ej. Thornton et al. 2002, Haubois

et al. 2005), dentro de estos géneros algunas especies suelen encontrarse relacionadas

con factores ambientales que son influenciados por la composición granulométrica (ej.

concentración de nutrientes, contenido de agua). Por ejemplo, a Navicula salinarum se

la ha relacionado con concentraciones altas de nutrientes (Underwood y Provot 2000), y
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aquí se la ha encontrado en Bahía Blanca. De esta forma, estas observaciones muestran

que la composición granulométrica podría actuar a distintos niveles de la composición

del MFB como su principal fuerza estructurante. 

La biomasa del MFB es uno de los principales atributos utilizados para caracterizar

a  esta  comunidad (Blanchard  1990).  Los  valores  promedio  más  altos  de  clorofila  a

hallados aquí se registraron en Bahía Samborombón y Bahía Anegada, seguidos por los de

Mar de Chiquita y oscilaron entre 2,64 µg cm-2 y 12,20 µg cm-2. En comparación con lo

reportado en sistemas similares de otros sitios en el mundo, estos valores son menores a

los  reportados  para  el  sur  de  California (Armitage  y  Fong  2004),  similares  a  los

reportados en intermareales de la Bahía Marennes-Oleron en Francia (Blanchard et al.

2001) y mayores a los registrados en el estuario Tagus de Portugal (Cartaxana et al.

2006). Sin embargo, Bahía Blanca presentó una biomasa MFB marcadamente menor que

en el resto de los sitios. Como se mencionó anteriormente, la resuspensión es uno de los

factores que afecta la biomasa del MFB y el grado de resuspensión está determinado en

parte por la proporción de sedimento fino que conforma el sedimento (Barranguet et al.

1997). Bahía Blanca es el sitio que presentó mayor proporción de la fracción < 62 micras,

lo cual podría indicar que la resuspensión en este sitio es potencialmente alta. Sumado a

ello, el estuario de Bahía Blanca se encuentra en un estado erosivo general, en el que el

transporte  de  sedimentos  desde  las  planicies  y  marismas  es  alto  y  el  aporte  de

sedimentos al sistema es muy bajo (Perillo 1995). Además, se conoce que la bioturbación

por macrofauna puede contribuir a esta pérdida de biomasa MFB (Rakotomalala et al.

2015). En particular, en Bahía Blanca la intensidad de bioturbación es más alta que en

otros sitios para todas las zonas. En relación a esto, mediante experimentos previos

realizados en este sitio, se ha demostrado que los montículos de sedimento generados

por la bioturbación del cangrejo cavador Neohelice granulata (macroinvertebrado que se

encuentra en altas densidades) son más fácilmente removidos por las corrientes de agua
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(Escapa et al. 2008). Relaciones similares fueron reportadas por Orvain et al. (2014) en

la Bahía Marennes-Oléron, cuya composición granulométrica está dominada por limos y

arcillas, al  igual  que en Bahía Blanca, y el  efecto de la bioturbación por el  caracol

hidróbido  Peringia ulvae facilita la resuspensión de sedimento y clorofila  a. De esta

forma, el efecto de las corrientes mareales en la resuspensión de sedimento, ante una

composición granulométrica dominada por sedimentos muy finos podría ser un factor

que modula la biomasa MFB y, en este contexto particular, el proceso de bioturbación

podría facilitar su resuspensión. 

4.2. Características del MFB a nivel local.

Varios factores pueden estructurar al MFB, y la relevancia de los mismos varía de

acuerdo a la escala de análisis utilizada. Dado que las zonas intermareales de un mismo

sitio  están  sometidas  a  similares  períodos  de  lluvias  e  intensidad  de  viento,  y  su

composición  granulométrica  presentó  diferencias  mínimas,  adquieren  relevancia

factores como la concentración local de nutrientes, los gradientes de salinidad entre

zonas  y  otros  procesos  como  la  competencia  intraespecífica  y  la  bioturbación  por

macrofauna. 

Las  D40  dominaron  en  todas  las  planicies  de  marea  (aunque  la  identidad  de

especies pueda variar entre sitios), y las CF presentaron una alta abundancia en las

marismas.  Las  marismas  son  zonas  más  protegidas  del  oleaje  y  del  viento  que  las

planicies  de marea,  debido principalmente a la  presencia  de plantas  vasculares  que

atenúan los efectos del oleaje funcionando como barreras (Duarte et al. 2013), mientras

que las planicies de marea son sometidas frecuentemente a eventos de resuspensión del

sedimento superficial. Las diatomeas epipélicas que dominaron en las planicies pueden

realizar  movimientos  de desplazamiento vertical  a través del  sedimento,  lo  cual  les

permite posicionarse en zonas más profundas (Consalvey et al. 2004), y así evitar ser
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resuspendidas junto con el sedimento que se remueve por efecto del viento y del oleaje.

Por el contrario, si bien las cianobacterias filamentosas presentan cierta movilidad, es

muy reducida y más aún cuando los tricomas se entrelazan formando matas densas. Esta

condición  hace  que  sean  resuspendidas  más  fácilmente  (Armitage  y  Fong  2004),

disminuyendo su viabilidad en zonas más dinámicas como lo son las planicies de marea.

A pesar de estas diferencias entre planicies y marismas, la composición del MFB a escala

local presentó menor variabilidad que a escala regional, e incluso hubo zonas de un

mismo sitio que presentaron la misma composición (zona de transición y marisma de S.

densiflorus en Mar Chiquita y marismas en Bahía Anegada). Esto probablemente se deba

a que las zonas de un mismo sitio presentan un rango de variabilidad ambiental que

algunas especies toleraran, permitiéndoles distribuirse en todas las zonas, ya sea con

abundancias similares o diferentes.

Asimismo,  la  biomasa  del  MFB  presentó  una  baja  variabilidad  entre  zonas,

mientras que la abundancia fue mucho más variable. Estas diferencias y similitudes en la

estructura del MFB podrían estar determinadas por diversos factores, de los cuales la

concentración de nutrientes en la superficie del sedimento constituye un ejemplo (Zong

y  Horton  1999,  Paterson  y  Hagerthey  2001).  La  evidencia  actual  muestra  que  las

relaciones entre la abundancia y/o biomasa del MFB y la concentración de nutrientes no

se pueden generalizar, y son inherentes al sitio de estudio, donde el contexto biológico y

ambiental contribuyen a determinar estas posibles relaciones (Jonge et al. 2012). Para

entender si el MFB está limitado por nutrientes suelen determinarse las correlaciones

entre  la  biomasa  total  y  la  concentración  de  nutrientes,  si  esas  correlaciones  son

positivas puede hipotetizarse que los nutrientes son limitantes (Underwood et al. 1998).

En los sitios aquí estudiados dichas correlaciones no fueron verificadas, con lo cual la

biomasa del MFB de la zona costera bonaerense no se encuentra limitada por nutrientes.

Estos resultados coinciden con los reportados para otros sistemas intermareales como el
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estuario Colne en Gran Bretaña (Underwood et al. 1998), donde la biomasa es casi 3

veces mayor que en los sitios aquí estudiados, las [NH4
+] y [NO2

-] son similares, pero la

[NO3
-] es aproximadamente 3 veces menor; y el estuario Tagus (Jesus et al. 2009) donde

la biomasa es similar pero la concentración de nutrientes es 2 órdenes de magnitud

menor. 

Si  bien  las  relaciones  entre  los  nutrientes  y  el  MFB pueden  ser  abordadas  en

términos generales (i.e. sin discriminar los grupos taxonómicos que lo conforman), la

comprensión de los procesos que estructuran al MFB es mejor alcanzada si se identifican

los  taxa que lo  componen (Yallop et  al.  1994).  En  este  sentido  se han identificado

relaciones de nutrientes con grupos específicos que conforman el MFB (ej. Underwood et

al.  1998).  Se  considera,  por  ejemplo,  que  las  cianobacterias  se  ven  favorecidas  en

ambientes con bajo contenido de nutrientes, y pueden ser perjudicadas en un entorno

opuesto, donde otros grupos con tasas de crecimiento más rápidas son los dominantes

(Stal 2010). En los sitios analizados aquí, las CF presentaron abundancias altas en las

marismas, pero la concentración de nutrientes no difirió entre las zonas de un mismo

sitio y en este sentido la mayoría de las correlaciones entre su abundancia relativa y la

concentración de los nutrientes estudiados no fue significativa. Las excepciones fueron

Bahía Samborombón donde se halló una correlación negativa con la [NH4
+] y en Bahía

Blanca donde hubo una correlación positiva con dicho nutriente, pero probablemente

indiquen  competencia  con  D40  ya  que  en  esos  mismos  sitios  se  registraron  las

correlaciones  opuestas  para  este  último  grupo.  Las  cianobacterias  también  alcanzan

abundancias altas en marismas de otros lugares del mundo (ej. Península de Yucatán,

Rejmánková et al. 2004; Sur de Califlornia, Janousek et al. 2007) y se cree que se debe a

su  alta  tolerancia  a  niveles  altos  de  desecación,  así  como  también  a  condiciones

hipersalinas (Stal 2010) y altas temperaturas (Sullivan y Currin 2000). En el caso de las

diatomeas,  se  ha  observado  que  presentan  una  alta  tasa  de  crecimiento  y  ante  el
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aumento de nutrientes  en  el  sistema,  pueden  aumentar  su  abundancia  (Sundbäck  y

Snoeijs 1991). Sin embargo, en trabajos donde se estudió la composición del MFB a lo

largo de un gradiente de nutrientes en sitios con una alta concentración de nutrientes,

se halló que algunos grupos de diatomeas se ven afectados negativamente por las  [NH4
+]

y [NO3
-] cuando superan un determinado umbral (Underwood y Provot 2000). En la misma

línea que lo ocurrido con las CF, las D40 no presentaron relaciones entre su abundancia

relativa y  la  concentración de nutrientes,  excepto en Bahía  Blanca,  donde las  altas

[NH4
+] y [NO2

-]  se correlacionaron de forma negativa con la abundancia relativa de D40,

reforzando  el  posible  efecto  nocivo  de  los  nutrientes  en  altas  concentraciones

mencionado anteriormente. De esta forma, a través de un análisis general (i.e. relación

biomasa total-nutrientes)  y  otro  más  particular  involucrando grupos  taxonómicos,  se

comprobó que la biomasa y abundancia del MFB no se encuentran estructuradas por los

nutrientes estudiados. 

El  MFB  tiene  una  gran  influencia  en  la  dinámica  de  flujos  de  nutrientes  de

ambientes intermareales (Sundbäck y McGlathery 2005 y referencias allí), y de acuerdo a

su composición y estructura, pueden alterarlos significativamente. El NH4
+ es un soluto

de gran importancia para el MFB por ser el nutriente que se asimila con mayor eficacia

(Ni  Longphuirt  et  al.  2009).  El  MFB,  junto  a  otros  factores  (ej.  tamaño  de  grano,

actividad de macrofauna), puede regular el flujo de NH4
+ a través de la asimilación del

mismo (Sundbäck et al. 2000), y la magnitud de dicho proceso está relacionada con la

abundancia total del MFB. En este sentido, se considera que una alta abundancia de MFB

asimila cantidades altas de NH4
+, lo cual disminuye su flujo hacia la columna de agua

(Brito et al. 2011). En este trabajo no se hallaron relaciones entre la abundancia total

del MFB y el flujo de NH4
+ en ningún sitio. En cuanto al flujo de NO3

-, si bien es otro

soluto  que  el  MFB  puede  utilizar  para  su  metabolismo,  se  ha  demostrado  que  en

presencia de NH4
+, este último es preferido (Lomas y Glibert 1999) con lo cual el MFB
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podría no tener influencia en el flujo de NO3
- ante la disponibilidad de NH4

+. De todas

formas, es importante resaltar que el efecto de la bioturbación puede afectar los flujos

de NH4
+  y NO3

-  tanto en planicies  de marea como en marismas (Fanjul  et  al.  2011),

además de que las plantas vasculares de las marismas también utilizan dichos nutrientes

(Welsh 2000), lo cual podría modificar sus flujos independientemente de la abundancia

del  MFB.  En  relación  al  flujo  de  PO4
2-,  algunos  trabajos  han  demostrado  que  las

cianobacterias  utilizan  este  soluto  para  su  metabolismo,  adquiriendo  tasas  de

crecimiento más rápidas (Pinckney et al. 1995, Armitage et al. 2006). En este contexto,

se esperaría que en las zonas donde CF presentó abundancias relativas altas, el flujo de

PO4
2- sea alto pero negativo. Sin embargo, el flujo de PO4

2- en dichas zonas fue bajo. Esto

podría  deberse  a  que,  en presencia  de oxígeno,  el  ión  fosfato  es  adsorbido  por  las

partículas  de arcillas  con carga positiva  que conforman el  sedimento,  generando un

precipitado insoluble (Alongi et al. 1992). El resultado final es que su concentración en

la  columna  de  agua  disminuye,  dificultando  así  su  estimación  utilizando  cámaras

bentónicas.  Además,  la  bioturbación  probablemente  favorezca  este  proceso  ya  que

inyecta oxígeno en capas profundas del sedimento (Daleo et al. 2007).

5. Conclusión

Los resultados obtenidos en este capítulo mostraron que, al igual que en muchos

otros ambientes intermareales, el MFB de la costa de la provincia de Buenos Aires está

conformado  mayormente  por  diatomeas  y  en  menor  proporción  por  cianobacterias.

Cuando se consideró la composición detallada del MFB (i.e. abundancia de cada taxa

identificado) se demostró que la variabilidad en este atributo es mayor a escala regional

que  a  escala  local.  La  biomasa  (i.e.  concentración  de  clorofila  a)  presentó  valores

intermedios  a  los  reportados  para  otros  sistemas  costeros  similares  y  las  relaciones

comúnmente  evaluadas  entre  este  atributo  y  la  abundancia  total  y  la  producción
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primaria no fueron corroboradas para los sitios aquí estudiados. Esto indica que dichas

relaciones  probablemente  estén  influenciadas  por  otros  factores,  como  la  propia

composición. También se mostró que los nutrientes no son un factor limitante en esta

zona de estudio, lo cual fue comprobado tanto a nivel de la biomasa general, como a

nivel  particular  (i.e.  utilizando  la  abundancia  relativa  de  los  grupos  taxonómicos

dominantes). Finalmente, en relación a la capacidad funcional del MFB, la producción

primaria no presentó variabilidad entre escalas, mientras que los flujos de nutrientes

fueron  mucho  más  variables,  probablemente  porque  otros  organismos  como  los

bioturbadores y las plantas vasculares de las marismas también influyen en su magnitud

y dirección. 
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6. Figuras

Figura 1. Ubicación geográfica de los sitios de estudio. 
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Figura 2. Esquema de la grilla de muestreo implementada en A) Bahía Samborombón, B)

Mar Chiquita,  C) Bahía  Blanca,  D) Bahía  Anegada.  En  cada  sitio  se realizaron cinco

transectas equidistantes que abarcaron desde la zona baja (planicie de marea) hasta la

zona alta  (marisma de  S.  densiflorus).  Los  símbolos  amarillos  indican  los  puntos  de

muestreo que constituyeron las transectas. 
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Figura 3. A) Grilla de muestreo basado en transectas, donde se distribuyeron puntos de

muestreo (estacas naranjas) desde la zona baja de planicies de marea a la zona alta de

marismas de S. densiflorus.  B) Microesferas  de vidrio esparcidas en la superficie del

sedimento para estimar la intensidad de bioturbación. C) Cámaras bentónicas durante la

incubación de  la superficie sedimento-agua para estimar GPP y flujos de nutrientes. 
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Figura 4.  NMDS basado en la abundancia de cada taxa identificado en cada zona de

cada sitio. La lineas representan las elipses de confianza de 0,95. 
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Figura 5. Abundancia relativa de los taxa identificados en cada zona de A) Bahía Samborombón,

B) Mar Chiquita, C) Bahía Blanca, D) Bahía Anegada. En A) Diatomeas < 40 µm incluye especies

pennadas del género Nitzschia y Navicula, además de Cymbella sp, Frustulia sp. y Stauroneis sp.

En B) Diatomeas < 40 µm incluye especies pennadas del género Nitzschia, además de Navicula

criptocephala, Epithemia sp y Eunotia sp. En C) Diatomeas < 40 µm incluye especies pennadas

pertenecientes al género  Navicula y  Nitzschia, además de  Navicula salinarum,  Cymbella sp y

Surirella sp.  En  D) Diatomeas  < 40  µm incluye  especies  pennadas  pertenecientes  al  género

Nitzschia y  Navicula, además de  Eunotia sp y  Pinnularia sp. Para todos los sitios, Diatomeas

centrales  incluye  Cyclotella  meneghineana,  Thalassiosira  decipiens y  Actinoptychus

splendens.  Cianobacterias  coccoides  incluye Chroochoccus  sp.  Myxosarcina  sp. y

Chroochoccal spp. Cianobacterias filamentosas incluye Oscillatoria formosa, Oscillarotia

sp., Lyngbia aestuari, Leptolyngia sp., Anabaena sp., Lyngbia sp. 
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Figura 6. Correlaciones a escala regional entre A) Biomasa y abundancia total del MFB, B) GPP y

abundancia total y C) GPP y biomasa del MFB en cada zona. 

62



Figura 7. Mapas de nivel representado la estructura y funciones del MFB en Bahía Samborombón en

cada punto de las transectas muestreadas a lo largo del intermareal. De aquí en adelante las “X”

indican puntos de muestreo para los que no se registró el valor de la variable correspondiente. P:

Planicie de marea, Sa: marisma de S. alterniflorus, Sd: marisma de S. densiflorus.  
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Figura 8.  Mapas de nivel representado la estructura y funciones del MFB en Mar Chiquita en

cada punto de las transectas muestreadas a lo largo del intermareal. P: Planicie de marea, T:

zona de transición, Sd: marisma de S.  densiflorus. 

64



Figura 9.  Mapas de nivel representado la estructura y funciones del MFB en Bahía Blanca en

cada punto de las transectas muestreadas a lo largo del intermareal.  P: Planicie de marea, Sa:

marisma de S.  alterniflorus, Sd: marisma de S. densiflorus. 

65



Figura 10.  Mapas de nivel representado la estructura y funciones del MFB en Bahía Anegada en cada

punto de las transectas muestreadas a lo largo del intermareal. P: Planicie de marea, Sa: marisma de

S.  alterniflorus, Sd: marisma de S. densiflorus. 
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Figura 11. Correlaciones entre la clorofila del MFB y la concentración de NH4
+, NO2

-, NO3
-y PO4

2-

en cada sitio. 
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Figura 12. Correlaciones entre la abundancia relativa de diatomeas < 40 µm y la concentración

de NH4
+, NO2

-, NO3
- y PO4

2-  en cada sitio. 
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Figura  13. Correlaciones  entre  la  abundancia  relativa  de  cianobacterias  filamentosas  y  la

concentración de NH4
+, NO2

-, NO3
-y PO4

2- en cada sitio. 
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Figura 14. Correlaciones entre la abundancia total del MFB y el flujo de NH4
+ en cada sitio.
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7. Tablas

Tabla 1. Caracterización de la distribución granulométrica en cada zona de cada sitio. Fracción

> 500 µ = arenas gruesas; > 250 µ = arenas intermedias; > 125 µ = arenas finas; > 62 µ = arenas

muy finas; < 62 µ = limos y arcillas. Los valores corresponden a la media y (desvío estándar).

> 500 µ 250-500 µ 125-200 µ 62-125 µ < 62 µ

Planicie 
Bahía 
Samborombón

2,29 (0,03) 20,36 (0,08) 54,93 (0,08) 6,47 (0,04) 15,96 (0,09)

Marisma 
S. alternilflorus 
Bahía 
Samborombón

1,88 (0,02) 20,35 (0,10) 64,29 (0,07) 5,82 (0,03) 7,65 (0,05)

Marisma 
S. densiflorus 
Bahía 
Samborombón

3,65 (0,03) 25,98 (0,12) 56,12 (0,07) 5,10 (0,02) 9,15 (0,05)

Planicie 
Mar Chiquita

4,21 (0,01) 7,82 (0,05) 39,14 (0,1) 29,34 (0,1) 19,50 (0,07)

Zona transición 
Mar Chiquita

5,89 (0,01) 6,56 (0,04) 42,33 (0,12) 29,61 (0,11) 15,61 (0,04)

Marisma
S. densiflorus 
Mar Chiquita

4,61 (0,02) 5,16 (0,03) 42,64 (0,1) 35,88 (0,11) 11,71 (0,04)

Planicie 
Bahía Blanca

3,67 (0,06) 7,94 (0,07) 13,77 (0,08) 10,48 (0,03) 46,22 (0,13)

Marisma 
S. alternilflorus 
Bahía Blanca

2,41 (0,02) 5,35 (0,04) 9,79 (0,05) 9,13 (0,02) 58,23 (0,11)

Marisma
S. densiflorus 
Bahía Blanca

1,00 (0,01) 6,51 (0,06) 11,97 (0,05) 9,02 (0,03) 61,91 (0,15)

Planicie 
Bahía Anegada

9,70 (0,09) 4,13 (0,03) 62,44 (0,08) 17,74 (0,05) 6,00 (0,02)

Marisma 
S. alternilflorus 
Bahía Anegada

3,90 (0,03) 4,04 (0,03) 73,88 (0,06) 12,99 (0,04) 5,18 (0,03)

Marisma
S. densiflorus 
Bahía Anegada

3,73 (0,02) 8,95 (0,04) 73,99 (0,04) 9,06 (0,03) 4,28 (0,03)



Tabla 2. Resumen de los test estadísticos realizados a escala regional para comparar los valores medios y (desvío estándar) de las variables

ambientales registradas. K-W = test de Kruskal – Wallis. 

Humedad
 (%)

Salinidad MO 
(%)

pH Penetrab.
(N cm-2)

Torsión
(kg cm-2)

Db
(m² año-1)

[NH4
+] 

µM
[NO2

-] 
µM

[NO3
-] 

µM
[PO4

2-] 
µM

Planicie

Bahía 
Samborombón

42,37 (4,76) 4,99 (1,53) 3,40 (1,53) 6,07
(0,12)

0,00 (0,00) 0,36
(0,42)

0,29
(0,22)

229,19
(34,64)

14,33
(4,02)

1347,88
(374,73)

74,08
(21,55)

Mar Chiquita 20,82 (1,56) 15,64 (3,69) 3,68 (0,20) 6,43
(0,22)

3,00 (0,55) 3,93
(1,75)

0,00
(0,00)

107,52
(32,71)

2,11
(0,24)

2165,80
(702,29)

90,37
(18,70)

Bahía Blanca 20,09 (3,75) 26,91 (4,19) 4,47 (0,32) 7,78
(0,12)

0,15 (0,29) 0,81
(0,60)

24,77
(52,34)

169,05
(60,67)

3,06
(0,62)

2798,50
(686,54)

83,40
(12,46)

Bahía Anegada 18,77 (3,97) 11,17 (3,14) 2,22 (0,29) 7,54
(0,08)

1,01 (0,52) 0,65
(0,14)

20,57
(21,46)

200,17
(30,35)

11,91
(1,89)

1166,90
(197,92)

93,26
(18,80)

Test estadístico
ANOVA: 

F3,31 = 59,42
ANOVA: 

F3,31 = 57,41
ANOVA: 

F3,31 =
90,99

ANOVA: 
F3,26 =
216,26

K-W:
χ² = 27,11

K-W:
χ² = 20,92

K-W:
χ² = 13,13

ANOVA: 
F3,31 =
13,35a

K-W:
χ² =

25,75

ANOVA: 
F3,31 =
19,55b

ANOVA: 
F3,31 =
1,68a

Marisma 
S. alterniflorus

Bahía 
Samborombón

24,45 (8,67) 8,75 (2,13) 2,78 (0,41) 6,63
(0,40)

1,26 (1,15) 2,45
(1,50)

0,06
(0,07)

161,78
(61,71)

14,67
(3,41)

1371,90
(326,60)

78,60
(23,34)

Bahía Blanca
14,68 (3,95) 29,98 (4,11) 7,78 (0,34) 6,73

(0,15)
0,06 (0,17) 0,22

(0,26)
41,01

(27,54)
329,33
(64,13)

8,83
(8,79)

3676,50
(1424,80)

107,65
(30,81)

Bahía Anegada
23,24 (3,35) 15,61 (4,18) 2,38 (0,31) 7,30

(0,13)
1,83 (0,47) 1,94

(1,21)
10,67

(17,93)
180,71
(55,30)

12,82
(1,64)

1257,53
(188,11)

79,55
(20,21)

Test estadístico
ANOVA: 

F2,26 = 12,39c
ANOVA: 

F2,26 = 85,84
ANOVA: 

F2,26 =
600,53

ANOVA: 
F2,20 =
11,47d

K-W:
χ² = 15,11

ANOVA: 
F2,23 =
17,72c

ANOVA: 
F2,19 =
13,00c

ANOVA: 
F2,26 =
21,31

ANOVA: 
F2,26 =
3,35b

ANOVA: 
F2,26 =
22,36

ANOVA: 
F2,26 =
4,65



Marisma 
S. densiflorus

Bahía 
Samborombón

23,02 (3,53) 5,25 (1,17) 3,81 (0,75) 7,42
(0,30)

2,64 (0,88) 4,34
(0,55)

0,20
(0,32)

219,78
(86,89)

13,52
(2,76)

1194,61
(183,88)

75,67
(14,71)

Mar Chiquita
19,81 (2,27) 10,34 (7,80) 3,54 (0,31) 6,39

(0,31
3,65 (0,67) 3,88

(1,62)
0,01

(0,03)
177,41
(29,93)

2,69
(0,40)

2650,16
(479,59)

74,60
(19,19)

Bahía Blanca
23,42 (6,02) 22,75 (2,97) 6,83 (0,52) 7,41

(0,15)
0,13 (0,23) 0,78

(0,98)
100,35

(136,90)
299,97

(107,81)
7,34

(5,43)
2400,80
(992,11)

89,83
(8,58)

Bahía Anegada
20,59 (2,57) 11,71 (3,23) 2,21 (0,40) 7,57

(4,95)
2,59 (0,65) 1,95

(1,08)
111,00

(218,01)
176,04
(43,44)

12,89
(2,85)

1158,31
(231,66)

67,61
(13,91)

Test estadístico
ANOVA: 

F3,34 = 2,13
ANOVA: 

F3,34 =
34,92b

ANOVA: 
F3,34 =
122,11

ANOVA: 
F3,26 =
32,44

ANOVA: 
F3,31 =
79,57b

ANOVA: 
F3,28 =
19,89

K-W:
χ² = 13,48

K-W:
χ² =

13,33

K-W:
χ² =

21,48

ANOVA: 
F3,34 =
21,55a

ANOVA: 
F3,34 =
4,32

Transformaciones aplicadas: a. ∜x, b. √x, c. log10(x) +1, d. x4.



Tabla 3. Resumen de los test estadísticos realizados a escala regional para comparar los valores medios y (desvío estándar) de las variables

utilizadas para caracterizar la  estructura y función del ensamble microfitobentónico. K-W = test de Kruskal – Wallis. ANOVA W = ANOVA con

corrección de Welch para varianzas desiguales. 

Clorofila a

(µg cm-2)

Abundancia 

(ind cm-2)

GPP

(µg C d-1 cm-2)

Flujo de NH4
+

(µmol d-1 cm-2)

Flujo de NO2
-

(µmol d-1 m-2)

Flujo de NO3
-

(µmol d-1 m-2)

Flujo de PO4
2-

(µmol d-1 m-2)

Planicie

Bahía 
Samborombón

6,01 (2,78) 247x104

(73x104)

0,29 (0,36) -21,66 

(550,21)

3,23 (6,19) -3079,74

 (1899,73)

68,83 (75,84)

Mar Chiquita 4,47 (0,83) 94x104

(44x104)

0,47 (0,69) 3037,52

(4464,57)

11,47 (25,97) 1284,84 

(1362,14)

59,26 (110,36)

Bahía Blanca 1,41 (0,97) 208x104

(117x104)

0,12 (0,15) 1765,67 

(908,76)

1,67 (3,34) -27874,01
(3097,90)

400,81 (83,30)

Bahía Anegada 10,05 (4,39) 150x104

(22x104)

0,31 (0,18) 717,85 

(1009,89)

-3,60 (7,19) 943,89 

(1288,89)

39,11 (75,50)

Test estadístico ANOVA: 

F3,31 = 25,72a

ANOVA W: 

F3,12,9 = 7,25

ANOVA: 

F3,14 = 0,52

ANOVA W: 

F3,7,47 = 3,98

K-W:

χ² = 2,34

ANOVA: 

F3,15 = 214,93

ANOVA: 

F3,15 = 16,40

Marisma 

S. alterniflorus

Bahía 
Samborombón

7,57 (6,55) 633x104

(357x104)

0,38 (0,22) -212,47 

(353,10)

32,52 (61,43) -5753,64 

(511,25)

0,50 (208,49)

Bahía Blanca 1,73 (1,16) 203x104

(82x104)

0,44 (0,24) 714,68 

(1357,80)

2,37 (3,25) -27003,68 

(905,65)

189,96 (102,93)

Bahía Anegada 12,20 (6,06) 219x104

(109x104)
0,55 (0,48) 404,32

 (812,21)

-3,87 (3,55) -104,39 

(911,95)

13,97 (51,90)



Test estadístico ANOVA: 

F2,26 = 9,28

ANOVA: 

F2,26 = 11,57b

ANOVA: 

F2,11 = 0,33

ANOVA: 

F2,12 = 1,27

K-W:

χ² = 6,46

ANOVA: 

F2,12 = 1577,2

ANOVA: 

F2,12 = 2,95

Marisma 

S. densiflorus

Bahía 
Samborombón

2,64 (0,83) 194x104

(85x104)

0,25 (0,12) 17,43 

(561,98)

1,57 (3,51) -7296,06
(1517,51)

28,39 (391,68)

Mar Chiquita 3,63 (1,53) 237x104

(71x104)

0,04 (0,54) -1847,82
(1659,54)

6,61 (22,61) 840,70

 (771,10)

-95,65 (63,00)

Bahía Blanca 1,23 (0,91) 82x104

(51x104)

0,34 (0,22) -570,29 

(916,75)

3,05 (9,28) -15852,53
(14647,93)

-15,94 (202,93)

Bahía Anegada 7,57 (4,95) 236x104

(69x104)

0,02 (0,22) -350,58 

(319,09)

-2,98 (5,16) -735,61 

(215,42)

9,49 (36,09)

Test estadístico ANOVA:

F3,34 = 16,41b

ANOVA: 

F3,34 = 8,90

ANOVA: 

F3,13 = 0,87

ANOVA: 

F3,14 = 2,83

K-W:

χ² = 1,49

K-W:

χ² = 9,31

K-W:

χ² = 2,49
Transformaciones aplicadas: a. √x, b. ∜x. 



Tabla  4. Resumen de los  test  estadísticos  realizados  a  escala  local  para  comparar  los  valores  medios  y  (desvío  estándar)  de las  variables

ambientales registradas. K-W = test de Kruskal – Wallis. 

Humedad 
(%)

Salinidad MO 
(%)

pH Penetrab
.(N cm-2)

Torsión
(Kg cm-2)

Db 
(m² año-1)

[NH4+] 
µM

[NO2
-] 

µM
[NO3

-] 
µM

[PO4
2-]

µM

Bahía
Samborombón

Planicie
42,37
(4,76)

4,99 (1,53) 3,40 (0,42)
6,07

(0,12)
0,00

(0,00)
0,36

(0,42)
0,29 (0,22)

229,19
(34,64)

14,33
(4,02)

1347,88
(364,73)

74,08
(21,55)

Marisma 
S. alterniflorus

24,45
(8,67)

8,75 (2,13) 2,78 (0,41)
6,63

(0,40)
1,26

(1,15)
2,45

(1,50)
0,06 (0,07)

161,78
(61,71)

14,67
(3,41)

1371,90
(326,60)

78,60
(23,34)

Marisma 
S. densiflorus

23,02
(3,53)

5,25 (1,17) 3,81 (0,75)
7,42

(0,30)
2,64

(0,88)
4,34

(0,55)
0,20 (0,32)

219,78
(86,89)

13,52
(2,76)

1194,61
(183,88)

75,67
(14,71)

Test estadístico
K-W:

 χ² = 9,78
ANOVA:

F2,22= 13,60
ANOVA:

F2,22= 8,01

ANOVA
: F2,22=
32,32

K-W: 
χ² = 14,62

ANOVA:
F2,22=
25,41

ANOVA:
F2,17= 2,67b

ANOVA:
F2,22=
2,33

K-W:
 χ² = 0,92

ANOVA:
F2,22= 1,04

ANOVA:
F2,22=
0,10

Mar Chiquita

Planicie
20,82
(1,56)

15,64 (3,69) 3,68 (0,20)
6,43

(0,22)
3,00

(0,55)
3,93

(1,75)
0,00 (0,00)

107,52
(32,71)

2,11
(0,24)

2165,80
(702,29)

90,37
(18,70)

Zona transición
21,88
(1,58)

19,52 (7,93) 3,72 (0,48)
6,45

(0,23)
3,15

(0,38)
4,50

(1,46)
0,00 (0,00)

97,81
(21,83)

2,17
(0,13)

2027,64
(503,46)

80,13
(24,34)

Marisma
S. densiflorus

19,81
(2,28)

10,34 (4,85) 3,54 (0,29)
6,39

(0,30)
3,65

(0,66)
3,88

(1,48)
0,01 (0,03)

177,41
(173,54)

2,69
(0,39)

2650,16
(594,33)

74,60
(19,09)

Test estadístico
ANOVA:

F2,22= 2,07
ANOVA:

F2,22= 5,85
ANOVA:

F2,22= 0,77

ANOVA
: F2,22=
0,07

ANOVA:
F2,22= 3,40

ANOVA:
F2,22= 0,29

K-W:
 χ² = 3,91

K-W: 
χ² = 4,15

ANOVA:
F2,22=
10,48a

ANOVA:
F2,22= 2,23

ANOVA:
F2,22=
1,58

Bahía Blanca

Planicie
20,09
(3,75)

26,91 (4,19) 4,47 (0,32)
7,78

(0,12)
0,15

(0,29)
0,81

(0,60)
24,77

(52,34)
169,05
(60,67)

3,06
(0,62)

2798,50
(686,54)

83,40
(12,46)

Marisma 14,68 29,98 (4,11) 7,78 (0,34) 6,73 0,06 0,22 41,01 329, 33 8,83 3676,50 107,65



S. alterniflorus (3,95) (0,15) (0,17) (0,26) (27,54) (64,13) (8,79) (1424,80) (30,81)

Marisma 
S. densiflorus

23,42
(6,02)

22,75 (2,97) 6,83 (0,52) 7,41
(0,15)

0,13
(0,23)

0,78
(0,98)

100,35
(136,90)

299,97
(107,81)

7,34
(5,43)

2400,80
(992,11)

89,83
(8,58)

Test estadístico
ANOVA:

F2,26= 8,18
ANOVA:

F2,26= 7,40

ANOVA:
F2,26=

192,27

ANOVA
: F2,26=
158,88

ANOVA:
F2,26=
0,66a

ANOVA:
F2,26=
3,20a

ANOVA:
F2,20= 3,68a

ANOVA:
F2,26=
12,98

K-W:
 χ² =
12,45

ANOVA:
F2,26= 3,41

ANOVA:
F2,26=
3,91

Bahía Anegada

Planicie
18,77 
(3,97)

11,17 (3,14) 2,22 (0,29)
7,54

(0,08)
1,01

(0,52)
0,65

(0,14)
20,57

(21,46)
200,17
(30,35)

11,91
(1,89)

1166,90
(197,92)

93,26
(18,80)

Marisma 
S. alterniflorus

23,24 
(3,35)

15,61 (4,18) 2,38 (0,31)
7,30

(0,13)
1,83

(0,47)
1,94

(1,21)
10,67

(17,93)
180,71
(55,30)

12,82
(1,64)

1257,53
(188,11)

79,55
(20,21)

Marisma 
S. densiflorus

20,59 
(2,57)

11,71 (3,23) 2,21 (0,40)
6,81

(0,18)
2,59

(0,65)
1,95

(1,08)
111,00

(218,01)
176,04
(43,44)

12,89
(2,85)

1158,31
(231,66)

67,61
(13,91)

Test estadístico
ANOVA:

F2,25= 4,23
ANOVA:

F2,25= 4,35
ANOVA:

F2,25= 0,78

ANOVA
: F2,6=
19,43

ANOVA:
F2,17=
12,25

ANOVA:
F2,13=
6,58c

K-W:
 χ² = 1,22

ANOVA:
F2,25=
0,69

ANOVA:
F2,25=
0,52

ANOVA:
F2,25= 0,68

ANOVA:
F2,25=
4,69

Transformaciones aplicadas: a. log10(x)+1, b. √x, c. ∜x. 



CAPÍTULO 2

Efectos individuales y combinados de macrofauna estuarial con

diferentes modos de bioturbación sobre el microfitobentos
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1. Introducción

El microfitobentos (MFB) es un componente vital para el funcionamiento de los

ambientes intermareales. Aproximadamente el 50% de la producción primaria de estos

sistemas es aportada por el MFB (ej., Bahía Massachusetts, Estados Unidos; Cahoon et al.

1993; Hokkaido, Japón; McMinn et al. 2005). El MFB interviene en varias funciones claves

de  los  ambientes  intermareales  además  de  la  producción  primaria,  como  la

estabilización del sedimento y el ciclado de nutrientes (Middelburg et al. 2000). A través

de  la  secreción  de  sustancias  poliméricas  extracelulares,  el  MFB  incrementa  la

estabilidad y cohesión del sedimento, dada su capacidad de aglutinar las partículas que

lo conforman (Brouwer et al. 2002, Underwood et al. 2005). También cumple un rol

importante en la biogeoquímica del sedimento por medio de la modulación de procesos

como la  denitrificación, nitrificación y fijación de nitrógeno (Sundbäck et  al.  2004).

Dada la   influencia  del  MFB en estas  funciones  ecosistémicas  claves,  es  importante

conocer cuáles son los factores que lo controlan. 

El acceso a la luz y la disponibilidad de nutrientes inorgánicos se encuentran entre

los  principales  factores  que  regulan  la  biomasa  y  productividad  MFB  (Paterson  y

Hagerthey  2001,  Underwood  2001).  Durante  la  marea  baja,  el  MFB  queda  expuesto

completamente a  la  luz,  por  lo  cual  este  período constituye el  momento de mayor

captación de luz. El  grado de intensidad de luz está determinado por el  clima y la

estación climática; y la incidencia,  por la  elevación del terreno y  la fase de marea

(Jonge et al. 2012). Estos factores, entre otros, son responsables de la  variabilidad que

el MFB presenta a distintas escalas temporales (ej. diarias, estacionales, Jesus et al.

2005, Brito et al. 2009). En este sentido, varios estudios realizados sobre la dinámica

estacional de la biomasa del MFB (estimada a partir de la concentración de clorofila a)

han mostrado diversos patrones correspondientes a distintos lugares del mundo, en los

que  algunos  coinciden  en  picos  de  biomasa  en  primavera-verano  (Underwood  y
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Kromkamp 1999, Montani et al. 2003), picos en invierno (Koh et al. 2007) y otros en los

que no hay diferencias  entre las  estaciones  (Brotas  et  al.  1995).  Esto muestra  que,

además de la variabilidad estacional, el MFB presenta diversos patrones de acuerdo al

sitio que habite. Los principales factores que se han relacionado con estas variaciones

estacionales son la intensidad de luz, la temperatura, el viento y períodos de lluvia,

pero no por sí solos (i.e. no independientemente) sino interactuando entre sí. De esta

forma, se puede decir que el MFB se encuentra determinado por interacciones complejas

entre  variables  ambientales  (Orvain  et  al.  2012).  En  relación  a  la  influencia  de los

nutrientes  sobre  el  MFB,  si  bien  no  hay  una  regla  general,  el  tipo  de  sedimento

determina gran parte de dicha relación. Sedimentos de grano fino usualmente presentan

un contenido alto de materia orgánica (MO) y concentraciones altas de nutrientes en el

agua  de  poro,  mientras  que  sedimentos  de  grano  grueso  suelen  ser  mayormente

oligotróficos, por lo cual se espera que el MFB que habita estos sistemas sea limitado por

nutrientes (Underwood 2001). Si bien esta es una afirmación válida, no se han logrado

establecer relaciones generales entre nutrientes inorgánicos y MFB. De hecho, una de las

afirmaciones más aceptadas es la relación positiva entre la concentración de NH4
+ y la

producción  primaria  microfitobentónica  (Lohrer  et  al.  2004,  2010),  la  cual  ha  sido

probada experimentalmente en ambientes de sedimentos finos, donde no se esperaría

una limitación por nutrientes. También existen trabajos realizados en distintos sitios (ej.

De Jong et al. 1994; Barranguet et al. 1998) en los que se halló que la concentración

local de nutrientes no es limitante para el MFB. La evidencia muestra entonces que la

relación entre  el  MFB y  los  nutrientes  no puede generalizarse  a  todos  los  sistemas,

constituyendo  así  una  relación  fuertemente  dependiente  del  contexto.  Además  de

factores  ambientales,  algunos  factores  biológicos  como  la  herbivoría  modifican  la

producción primaria y la abundancia del MFB (Hill et al. 1992, Miller et al. 1996), así

como también la bioturbación por macrofauna bentónica (Admiraal 1984, Needham et
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al. 2011). Este último constituye un factor biológico que puede modular procesos claves

a nivel local (ej. remineralización de materia orgánica, Fanjul et al. 2015, erosión del

sedimento, Escapa et al. 2015) siendo así un factor importante para el funcionamiento

ecosistémico.

Las  características  de  los  ambientes  intermareales  de  fondos  blandos  están

determinadas en gran parte por la macrofauna bentónica residente (Herman et al. 1999,

Ysebaeart y Herman 2002, Alberti et al. 2015). A través de su desplazamiento, el tipo de

metabolismo,  excreciones  y  la  creación  de  estructuras  biogénicas  por  bioturbación,

modifican  las  características  físicas  y  químicas  del  sedimento.  Particularmente,  la

bioturbación es todo proceso que implica el transporte de sedimento por un organismo,

el cual de forma directa o indirecta afecta la matriz sedimentaria (Kristensen et al.

2012). Este proceso influye en la dinámica de las funciones ecosistémicas de los sistemas

intermareales  (Teal  et  al.  2013)  y  en  particular  en  aquellas  mediadas  por  el

microfitobentos,  a  través  de  la  modificación  de  su  estructura  (i.e.  abundancia,

diversidad,  composición).  Dependiendo  de  algunas  características  como  el  tipo  de

bioirrigación (i.e. activa o pasiva), escala espacial en la que bioturban el sedimento y

tipo  de  transporte,  se  han  generado  clasificaciones  para  los  distintos  modos  de

bioturbación. Es así que distintos modos de bioturbación generan efectos diferentes en

la estructura MFB.  En este sentido, los biodifusores superficiales (i.e. disturbio de la

superficie del sedimento a través de la locomoción y alimentación) como los caracoles

hidróbidos disminuyen la abundancia total del MFB  facilitando la erosión del sedimento

(Orvain  et  al.  2004;  Álvarez  et  al.  2013).  La  bioturbación  generada  por  poliquetos

muchas veces suele ser especie-específica, dando como resultado efectos diferentes.

Por ejemplo, Laeonereis culveri (= Laeonereis acuta) y Neanthes succinea presentan el

mismo modo de bioturbación, pero L. culveri disminuye la concentración de clorofila a

mientras  N. succinea no la modifica (Álvarez et al. 2018). Estas modificaciones en la
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estructura del MFB pueden impactar en las funciones ecosistémicas que median (Thrush

et al. 2017), aunque también la bioturbación puede modificar el flujo de esas funciones

por vías indirectas. Por ejemplo, la bioturbación regenerativa por erizos y por cangrejos

cavadores aumenta la producción primaria a través de la liberación de NH4
+ desde capas

profundas del sedimento a más superficiales (Lohrer et al. 2004, Needham et al. 2011).

Así, la bioturbación puede generar una variedad de efectos que dependen, entre otros

factores, de la frecuencia de disturbio, de la densidad y tamaño de los individuos (Posey

1987) y de la diversidad de especies (Widdicombe y Austen 1999). 

Debido a la diversidad de hábitats que ofrecen, los ambientes intermareales de

fondos  blandos  alojan  una  gran  variedad de organismos  bioturbadores  y  por  ello  es

posible que en un mismo sistema coexista más de un tipo de bioturbador. Sin embargo,

esta condición puede ser poco evidente a simple vista, porque en general las especies

dominantes, ya sea en biomasa, abundancia o nivel de actividad, imponen sus efectos

sobre los del resto, dominando así el paisaje mediante su actividad bioturbadora (Hale

et al. 2014). Aún así, predecir cuál será el impacto sobre las funciones ecosistémicas es

complejo, ya que no hay un método estandarizado para calcular los efectos netos de

varios tipos simultáneos de bioturbación. Se ha demostrado, por ejemplo, que el efecto

de una comunidad conformada por al menos tres bioturbadores distintos sobre los ciclos

biogeoquímicos no es simplemente la suma de cada uno de ellos (Waldbusser et al 2004).

De hecho, algunos trabajos han demostrado que cuando coexiste más de un tipo de

bioturbador, el efecto de uno de ellos puede predominar sobre los demás (Mermillod-

Blondin et al 2005; Wrede et al 2017). Además, es importante resaltar que los cambios

antes mencionados en los factores ambientales que ocurren entre estaciones también

influyen en el comportamiento, crecimiento y reproducción de la macrofauna bentónica

(Jonge et al. 2012). De esta forma, la interacción entre los factores físicos, químicos y
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biológicos  antes  mencionados  constituye  una  compleja  red  de  controles,  generando

patrones MFB multicausales.  

Las planicies de marea de Mar Chiquita se encuentran habitadas por una amplia

variedad de organismos. Entre ellos, se destaca la presencia de tres macroinvertebrados

que se encuentran en altas  densidades: el  cangrejo cavador  Neohelice granulata,  el

poliqueto  nereido  Laeonereis  culveri y  la  almeja  navaja  Tagelus  plebeius.  Una

característica que hace particular  a este sistema es que las  tres  especies  presentan

distintos modos de bioturbación (sensu Kristensen 2012). N. granulata es un bioturbador

regenerativo;  mediante  la  construcción  y  mantenimiento  de   cuevas  produce  el

transporte de grandes cantidades de sedimento y altera el funcionamiento geoquímico

(Fanjul et al. 2007, 2011) generando cambios en la granulometría (Escapa et al. 2007),

en el contenido de MO (Escapa et al. 2004, Fanjul et al. 2015) y nutrientes inorgánicos

(Fanjul  et  al.  2007,  2011).  L.  culveri es  un  bioturbador  del  tipo  transportador

descendente que construye dos tipos de cueva en el sedimento: vertical con una única

conexión con el exterior o con forma de U con dos conexiones con el exterior (Palomo et

al. 2004). Su actividad produce mezcla del sedimento profundo al construir sus cuevas y

genera montículos de sedimento (hasta 10 mm de alto y 3 mm de ancho) que contienen

más cantidad de MO que los sedimentos adyacentes (Palomo y Iribarne 2000). Además

realiza  una  bioirrigación  activa  de  las  cuevas. T.  plebeius transporta  sedimento

verticalmente y también desestabiliza la superficie por la acción de los sifones. Esta

almeja habita en cuevas permanentes de hasta 0.7 m de profundidad. Debido al colapso

de sedimento superficial dentro de las cuevas,  T. plebeius realiza un mantenimiento

constante  de  la  cueva  ejerciendo  presión  contra  las  paredes  mediante  movimientos

verticales  y  abertura  de  las  valvas  (Gutiérrez  y  Iribarne  2004).  A  través  de  dichas

actividades  modifica  el  flujo  de  nutrientes  (Nicholaus  y  Zeng  2014)  y  mediante  sus

excreciones aumenta el contenido de MO en los biodepósitos generados por la acción de
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los sifones (Álvarez et al. 2015). Estos tres bioturbadores presentan interacciones entre

ellos  y  algunas  de  ellas  han  sido  estudiadas.  Cuando  L.  culveri habita  los  parches

dominados por N. granulata (i.e. cangrejales) presenta mejor condición corporal, debido

a  una  mayor  tasa  de  alimentación  que  aquellos  individuos  que  no  habitan  en

cangrejales. Esto podría deberse a que el sedimento en los cangrejales presenta mayor

contenido de MO (Palomo et al.  2004).  En el  caso de  T. plebeius cuando habita en

cangrejales,  el  tamaño  de  las  valvas  y  la  tasa  de  crecimiento  se  ven  afectadas

negativamente. Esto podría deberse a un efecto indirecto de la actividad bioturbadora

de N. granulata por afectar la alimentación de T. plebeius, forzándola a invertir mayor

energía en movimientos de escape y en reconstruir sus cuevas (Lomovasky et al. 2006).

Dado que la interacción entre estos organismos genera cambios a nivel comportamental

y morfológico, podría esperarse que los efectos individuales de cada tipo de bioturbador

sobre su entorno y en particular sobre el MFB, se modifique al combinarse con otro

bioturbador. 

El  MFB  de  los  ambientes  intermareales  de  Mar  Chiquita  está  conformado

mayormente por diatomeas y cianobacterias (Álvarez et al. 2013, Alberti et al. 2017,

Giorgini et al. 2019). Mediante experimentos realizados en el campo se ha demostrado

que la bioturbación regenerativa ejercida por N. granulata modifica la composición del

MFB, particularmente a través de la disminución de la abundancia de cianobacterias

filamentosas al mismo tiempo que aumenta la producción primaria MFB (Giorgini et al.

2019).  En  relación  a  L.  culveri,  los  resultados  experimentales  muestran  que  este

poliqueto disminuye la biomasa MFB durante su alimentación (Alvarez et al. 2018). La

almeja T. plebeius si bien se alimenta de MFB resuspendido durante la marea alta (Botto

et al. 2005), los biodepósitos (pequeñas depresiones) que genera en el sedimento por

medio de la acción de los sifones, crean un microhábitat particular en el que la biomasa

MFB corresponde al doble que en zonas sin biodepósitos (Álvarez et al. 2015). Si bien
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estos estudios han demostrado que los distintos modos de bioturbación modifican algún

aspecto del MFB, todos lo han hecho de forma individual, con lo cual aún permanecen

sin estudiarse los efectos combinados de los mismos sobre el MFB. 

En  este  contexto,  el  objetivo  general  de  este  capítulo  es  evaluar  los  efectos

individuales  y  combinados  de  la  actividad  de  tres  tipos  de  bioturbadores  sobre  la

estructura y función del microfitobentos (MFB). Basado en los  conocimientos previos

sobre la escala a la que el cangrejo N. granulata bioturba el sedimento (i.e. cantidad de

sedimento que remueve y número de cuevas por m²) y el impacto que genera sobre la

matriz sedimentaria (ej. modificación del contenido de MO y flujo de nutrientes), se

espera que los efectos de este modo de bioturbación sobre el MFB dominen sobre los

ejercidos por L. culveri y T. plebeius. 

2. Materiales y métodos

2.1  Dinámica  estacional  del  ensamble  microfitobentónico  y  de  la  intensidad  de

bioturbación en planicies de marea de Mar Chiquita.

Con el fin de evaluar si la estructura y composición del MFB presenta diferencias

entre las  estaciones climáticas, se realizó un muestreo en las planicies de marea de

CELPA (Mar Chiquita) que abarcó desde la primavera de 2016 hasta el invierno de 2018.

Estacionalmente se distribuyeron quince puntos al azar en la zona baja de la planicie de

marea, en los que se esparcieron  microesferas de vidrio en una superficie de sedimento

de 0.1 m², para luego calcular el Db (siguiendo la metodología descripta en el Cap. 1,

sección 2. Materiales y métodos). Transcurrido un mes, de cada uno de los 15 puntos

identificados, se colectó un cilindro de sedimento de 4 cm de diámetro y 15 cm de

profundidad en el que luego se contabilizaron el número de microesferas de vidrio (ver

metodología en Cap. 1). Además, se registró el número de estructuras biogénicas (i.e.

cuevas de cangrejos, montículos de poliquetos y biodepósitos de almejas) en cuadrantes
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de  0.25  m2 adyacentes  a  cada  punto  de  muestreo.  Finalmente,  para  analizar  la

estructura y composición del MFB, se tomaron muestras de sedimento de 1 cm diámetro

x 1 cm profundidad en cada punto. El conteo e identificación de taxa se realizó bajo

microscopio  óptico  (aumento  40x)  utilizando  una  cámara  de  recuento  Neubahuer-

improved  (Marienfeld; profundidad 0,1 mm, área 0,0025 mm2). A partir de los datos

obtenidos  se  calcularon  los  índices  descriptores  de  diversidad  (riqueza,  abundancia

total, diversidad y equitatividad; De Laender et al. 2016) y abundancia relativa (AR) de

los taxa identificados. 

Análisis estadístico

Para evaluar si la intensidad de bioturbación no difiere entre estaciones, al igual

que el número de cada tipo de estructura biogénica se utilizó ANOVA (Zar 1999). Las

diferencias en la composición del MFB entre temporadas (i.e. cada estación por año; ya

que las diferencias entre años para una misma estación no cumplieron con el supuesto

de homogeneidad de varianzas del test) se evaluaron utilizando Permanova, basado en

el  índice  de disimilitud  Bray-Curtis,  aplicando  9999  permutaciones  (Anderson  2001).

Finalmente, para evaluar si la estructura del MFB (i.e. riqueza, diversidad, abundancia

total, equitatividad) no difiere entre estaciones se utilizó ANOVA. En cada ocasión que

se  utilizó  este  test,  previamente  se  evaluaron  los  supuestos  de  normalidad  y

homocedasticidad. En los casos donde no se cumplieron, se utilizó el test no paramétrico

Kruskal-Wallis (Conover 1999). La posible relación entre la intensidad de bioturbación y

la abundancia de los grupos MFB dominantes se evaluó mediante correlación de Pearson.

2.2 Efecto de distintos modos de bioturbación sobre la estructura y función del  MFB.

Debido  a  que  el  MFB  presentó  variabilidad  en  términos  de  composición  y

estructura a  lo  largo de todo el  período muestreado (ver  Resultados),  se realizó un

experimento de campo para evaluar el efecto de distintos modos de bioturbación sobre
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el  MFB en invierno y  verano,  dos  estaciones  climáticas  con  condiciones  ambientales

distintas, en las que además el número de estructuras biogénicas registrado también

presentó  diferencias  (ver  Resultados).  Para  ello,  se  manipuló  la  presencia  de  los

diferentes bioturbadores mediante exclusiones/inclusiones en las planicies de marea de

CELPA (Mar Chiquita). 

Inicialmente se realizó una defaunación del sedimento en unidades experimentales

de 2 m de largo x 1 m de ancho donde luego se instalaron las cajas experimentales (n =

15). Para ello, se delimitaron áreas en la zona baja de la planicie de marea, las cuales

fueron  recubiertas  por  completo  con  un  material  que  al  contacto  con  la  superficie

impide la dinámica normal entre los organismos y la misma. Para seleccionar el material

a utilizar y el tamaño de parche adecuado, se realizó una prueba previa en la que se

evaluó  el efecto de defaunado de una tela de malla fina y de un nylon de 100 micrones,

en dos tamaños diferentes de parches: 2 m x 1 m y 1  m x 1m, enterradas 0,5 m.

Durante el proceso se controló repetidamente el estado de los materiales, la mortandad

de organismos dentro de cada parche, y la acumulación de MO. Previo a colocar los

materiales,  se  tomaron  muestras  de  sedimento  para   estudiar  la  composición  y

abundancia inicial del MFB, con el fin de evaluar luego, si al retirar los materiales el MFB

recuperaba su estado inicial. Los parches chicos de nylon fueron descartados luego de 15

días debido a que fueron removidos más fácilmente por la acción del viento y las mareas

en comparación con los parches grandes del mismo material. Al cabo de 45 días, se logró

la defaunación de los parches de mayor tamaño, y se seleccionó la malla fina como

mejor material que el nylon, ya que este último acumuló una cantidad mayor de MO en

descomposición.  Respecto  al  tamaño,  la  defaunación  fue  más  eficaz  en  áreas  más

grandes,  como  se  mencionó  anteriormente.  A  continuación  se  retiraron  todos  los

materiales para permitir la recuperación del MFB. Luego de 15 días se tomaron muestras

de sedimento y se halló que en los parches que fueron defaunados con la tela de malla
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fina, el MFB recuperó su estado inicial. De esta forma, se procedió con la defaunación

definitiva, la cual consistió en 15 parches de 2 m x 1 m ubicados en la zona baja de la

planicie de marea, cubiertos por tela de malla fina, enterrada lateralmente 0,5 m (Fig.

1A). Una vez cumplido el período de 45 días, se retiraron las telas y se procedió a la

colocación  de  las  cajas  de  exclusión  inmediatamente,  para  evitar  la  entrada  de

cangrejos (Fig. 1B). Estas fueron construidas con malla plástica de 1 cm de abertura, y

de un tamaño de 2 m x 1 m de lado y 0,6 m de altura. A su vez, con secciones del mismo

material, cada caja se subdividió en 8 unidades de 0,5 m de lado y se agregó una tapa

de la misma malla a cada caja, para evitar la entrada/salida de cangrejos, conformando

así  15  unidades  experimentales  (de  aquí  en  adelante  “bloques”)  consistentes  en  8

tratamientos cada una, los cuales fueron distribuidos en la zona baja de la planicie (Fig.

1C). Dado que todos los bloques se construyeron con los mismos materiales, la posible

disminución de la incidencia de luz sobre las unidades experimentales así como también

en la dinámica de flujos, fue igual en todas las unidades experimentales. Para que el

MFB recuperara su condición inicial, se dejó un período de estabilización del sedimento

de entre 3 a 4 semanas previo a la inclusión de los bioturbadores. Los tratamientos

fueron asignados  al  azar  en las  unidades experimentales  y consistieron en todas  las

combinaciones  posibles  de  los  tres  bioturbadores  y  un  control  sin  bioturbación:  (1)

poliquetos = P; (2) almejas = A; (3) cangrejos = C; (4) almejas + poliquetos = AP; (5)

poliquetos + cangrejos = PC; (6) almejas + cangrejos = AC; (7) almejas + poliquetos +

cangrejos  =  APC;  (8)  control  sin  bioturbadores  =  CONTROL.  En  cada  tratamiento  se

incluyeron  bioturbadores  de  acuerdo  a  la  densidad  natural  estimada  en  muestreos

previos  (5  cangrejos,  30  poliquetos  y  7  almejas),  los  cuales  fueron  monitoreados

frecuentemente para garantizar que estén bioturbando activamente.

El experimento se dejó correr 40 días, y a continuación se colectaron muestras de

sedimento para la estimación de parámetros físico-químicos en cada tratamiento. Para
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ello se tomaron 3 cilindros de sedimento de 2,5 cm de diámetro y 3 cm de profundidad.

Estas  muestras  fueron  homogeneizadas  y  divididas  en  submuestras  para  estimar  el

porcentaje  de humedad,  salinidad y  contenido de MO (ver  metodología  en Cap.  1).

Además  se  colectaron  muestras  de  0,5  cm  de  diámetro  x  1  cm  de  profundidad

(aproximadamente un 1 gr de sedimento) para calcular la concentración superficial de

nutrientes (NH4
+, NO3

-, NO2
- y PO4

2-. Ver metodología en Cap. 1). 

Para estimar la biomasa del MFB, se colectaron muestras de sedimento de 1 cm de

diámetro y 1 cm de profundidad en cada tratamiento. La biomasa fue estimada a través

de la concentración de clorofila a, cuya extracción y cuantificación se realizó siguiendo

a  Lorenzen  (1967).  Para  analizar  la  composición  y  estructura  del  MFB,  en  cada

tratamiento se colectó un segundo set de muestras de sedimento de 1 cm de diámetro y

1 cm de profundidad, las cuales fueron conservadas inmediatamente en solución de agua

destilada:alcohol:formol  (6:3:1;  Prescott,  1962).  Su identificación y  cuantificación se

realizó  bajo  microscopio  óptico  (aumento  40x)  utilizando  una  cámara  de  recuento

Neubauer-improved.

Finalmente,  mediante  el  uso  de  cámaras  bentónicas,  en  cada  tratamiento  se

estimó la producción primaria bruta (GPP) y el flujo de NH4
+, NO3

-, NO2
- y PO4

2- (Fig. 1D)

según la metodología descripta en el Cap. 1 . 

Tanto  las  mediciones  como  las  muestras  de  sedimento  de  cada  unidad

experimental  (excepto  de  los  controles)  fueron  tomadas  evitando  las  estructuras

biogénicas particularmente (i.e. mesoescala = 0,25 m2), con el fin de no incluir posibles

efectos puntuales de menor escala en las variables registradas. 

Análisis estadístico

 La  influencia  de  la  estación  y  los  distintos  tipos  de  bioturbación  sobre  las

características  físico-químicas  del  sedimento  se  evaluó  mediante  un  análisis  de
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componentes principales (PCA, Joliffe 2002). Las variables involucradas en el análisis

fueron  previamente  centradas  y  estandarizadas.  El  efecto  de  la  estación  y  de  los

tratamientos sobre la composición del MFB se evaluó utilizando Permanova, basado en el

índice  de  disimilitud  de  Bray-Curtis,  aplicando  9999  permutaciones  (Anderson  2001)

considerando  en  este  análisis  el  efecto  de  bloque.  Finalmente,  el  efecto  de  los

tratamientos  sobre  la  producción  primaria  bruta  (GPP),  la  abundancia,  riqueza  y

biomasa (estimada como concentración de Clorofila  a)  del  MFB se evaluó utilizando

modelos  lineales  mixtos  (GLMM, Zuur  et  al.  2009).  Se definió “Bloque” como factor

aleatorio, con el fin de tener en cuenta, en caso que existiera, la variabilidad natural en

el gradiente de planicie en el que fue emplazado el experimento.  Estructura global de

los modelos evaluados:  

1. GPP ~ Estacion*Cangrejo*Almeja*Poliqueto + ~ 1|Bloque

2. Abundancia EMFB ~ Estacion* Cangrejo*Almeja*Poliqueto + ~ 1|Bloque

3. Riqueza EMFB ~ Estacion*Cangrejo*Almeja*Poliqueto+ ~ 1|Bloque

4. [Clorofila a] ~ Estacion*Cangrejo*Almeja*Poliqueto+ ~ 1|Bloque

Todos  los  modelos  cumplieron  los  supuestos  de  normalidad  y  homocedasticidad  de

varianzas. El efecto de bloque fue significativo en los modelos 1,3 y 4, por lo tanto,

fueron analizados utilizando la función lme (Paquete nlme, R). En el modelo 2 el efecto

de bloque no fue significativo, por lo que se eliminó el efecto aleatorio y se procedió a

analizarlo mediante la función gls. Se generaron todos los modelos posibles utilizando la

función  dredge  (paquete  MuMIn)  y  se  seleccionó  el  más  parsimonioso  aplicando  el

criterio de información de Akaike (AIC, estimador de la calidad relativa de un modelo

estadístico).  Debido  a  que  el  peso  (“Weigth”,  AIC  normalizado)  del  mejor  modelo

seleccionado para cada variable respuesta no superó el valor de 0,5 recomendado para

considerar que el modelo tiene un buen sustento estadístico (ver resultados en Tabla 6)

se procedió a estimar la importancia relativa de cada variable explicativa (RI) a través
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del  promediado  de  modelos  (Burnham  y  Anderson  2004),  utilizando  la  función

model.avg,  paquete MuMIn, R. Se consideró a  una variable fuertemente explicatoria

cuando RI fue cercano o mayor a 0,90, moderada para valores de RI entre 0,90-0,60 y

débil cuando los valores fueron menores a 0,60. Para comparar los efectos entre los

distintos tratamientos cuando fue necesario se realizó un test posthoc (test de Tukey).

 

3. Resultados

3.1  Dinámica  estacional  del  ensamble  microfitobentónico  y  de  la  intensidad  de

bioturbación en planicies de marea de Mar Chiquita.

 Al analizar la abundancia total del MFB, se encontró que los valores más altos se

registraron en  verano y primavera de 2017 e invierno 2018, en particular se observó una

caída muy marcada de la abundancia del MFB de la primavera 2017 al verano 2018,

seguido de un crecimiento gradual durante las estaciones siguientes. En 2017 los valores

de  la  abundancia  total  se  mantuvieron  más  parejos,  aunque  cabe  resaltar  que  la

primavera 2017 presentó mucha varianza (Tabla 1; Figura 2A). Debido a que se observó

gran variabilidad entre los índices descriptores de diversidad al agrupar estaciones de

distintos años, se procedió a repetir el análisis por temporadas. De esta forma, se halló

que, en relación al número de taxa identificados, los valores más altos se registraron en

invierno de 2018 y verano de 2017 (8 y 6 taxas respectivamente) mientras que el más

bajo en otoño de 2017 (4 taxa en total). El resto de las temporadas presentó valores

intermedios. Particularmente, la media de 2017 fue menor que la de 2018 (Tabla 1;

Figura 2B).  Para el  índice de diversidad de Simpson también se encontró un patrón

diferente entre años,  donde los valores medios del año 2017 fueron menores a los del

año 2018, y en 2017 desciende de verano a primavera, mientras que en 2018 asciende en

ese orden (Tabla 1; Figura 2C). En el caso de la equitatividad se observa nuevamente

que los valores medios de 2017 son menores a los de 2018, y ambos coinciden en un
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ascenso de verano a otoño, presentando los valores más altos en esta última estación y

un descenso en primavera 2017 e invierno 2018 (Tabla 1; Figura 2D). En relación a la

composición del MFB, se halló que no solo difiere entre estaciones, sino también entre

temporadas (F6,91 = 24,85; p <
 
0,001). En las estaciones correspondientes al año 2017, la

dominancia de las diatomeas < 40 µm (D40) corresponde aproximadamente a un 65% de

la  abundancia  relativa (AR) y  las  cianobacterias  filamentosas  (el  segundo grupo más

abundante) alcanzan un 20%. Las diferencias entre las estaciones de 2017 están dadas

principalmente por cambios en la identidad de especies en el 10% restante del ensamble

(Ver Figura 3). En las estaciones del año 2018 hay un marcado aumento de la AR de las

cianobacterias en comparación con 2017, generando un porcentaje equitativo entre este

grupo y las D40  (40% aproximadamente cada grupo), excepto en el verano, donde las

cianobacterias filamentosas alcanzaron un 50% contra un 30% de las D40. La primavera

de 2016 coincide con el patrón observado en 2017.  

La intensidad de bioturbación presentó los valores más altos en primavera, y no se

hallaron diferencias entre el resto de las estaciones (Tabla 2), aunque cabe destacar que

la primavera fue más variable, en oposición con el invierno; y el Db en verano mostró

una  varianza  intermedia  a  los  dos  anteriores  (Figura  4).  El  número  de  estructuras

biogénicas  generadas  por  las  almejas  presentó  los  valores  más  altos  en  verano,

intermedios en primavera y otoño, y los más bajos en invierno (Tabla 1; Figura 5A). El

número  de  montículos  de  poliquetos  fue  mayor  en  verano  que  en  el  resto  de las

estaciones (Tabla 2; Figura 5B). En el caso de las cuevas de cangrejo, la mayor cantidad

se registró en otoño y no hubo diferencias entre el resto de las estaciones (Tabla 2;

Figura 5C). 

Finalmente, no se encontró una relación entre la intensidad de bioturbación y la

abundancia de D40, mientras que se halló una correlación negativa para la abundancia
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de cianobacterias filamentosas, aunque explicó solo un 11% de la varibilidad (r2 = 0, 11;

p = 0.03).

3.2. Efecto de distintos modos de bioturbación sobre la estructura y función del MFB. 

El análisis de componentes principales explicó el 56% de la varianza y mostró que

son  las  estaciones  las  que  presentan  mayor  influencia  sobre  las  características

ambientales. La combinación de distintos tipos de bioturbadores parece no modificar el

entorno físico químico de forma particular en ninguna de las dos estaciones. CP1 explicó

el 41,9% de la varianza y presentó una correlación positiva con la salinidad, flujo de

NO2
-, flujo de NO3

-, y en menor medida con la humedad y [NO3
-]. De forma opuesta, pero

paralelamente, el contenido de MO,  [NH4
+] y flujo de PO4

2- presentan una correlación

negativa (Tabla 4). CP1  separó las muestras correspondientes a una estación de la otra.

El ambiente sedimentario correspondiente al verano estuvo caracterizado por valores

altos de salinidad, y flujos positivos (i.e. del sedimento hacia la columna de agua) de

NO2
- y  NO3

- y  valores  menores  de  contenido  de  MO,  [NH4
+] y  flujo  de  PO4

2-,  en

comparación con las características sedimentarias correspondientes al invierno (Figura

5).  CP2  explicó  el  14.32%  de  la  varianza,  con  todas  las  variables  correlacionadas

positivamente  excepto  por  el  flujo  de  NO3
- y  la  salinidad.  Las  variables  de  mayor

significancia fueron el flujo de NH4
+, [NO3

-] y contenido de MO, sin embargo no parecen

generar un patrón significativo en la distribución de los puntos en el espacio. 

En  relación  a  la  composición  del  MFB,  no  se  hallaron  diferencias  entre

tratamientos en ninguna de las dos estaciones (experimento verano: F7,73 = 0,71; p >

0,05; experimento invierno: F7,73 = 1,65 p >0.05), pero al comparar cada tratamiento con

su  par  de  la  otra  estación,  se  encontró  que  todos  difieren  de  una  estación  a  otra

(Permanova, p < 0,001  en todos los casos). En el experimento de verano se identificaron

en  total  17  taxa  (11  diatomeas,  4  cianobacterias  y  2  clorofitas;  Tabla  5).  Las  D40
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constituyeron  entre  en  el  70%  –  80%  de  la  abundancia  de  cada  tratamiento.  Las

cianobacterias  filamentosas  no  superaron  el  11%.  El  porcentaje  restante  se  repartió

entre  cianobacterias  cocoides,  diatomeas  pennadas  >  40  μm (ej. m (ej.  Entomoneis  alata,

Rhopalodia sp)  y  diatomeas  centrales  (ej.  Melossira  moliniformis).  En  particular

Martyana sp. no se registró en el Control; Diatomea sp1 no se registró en A, AC y Control;

Diatomea sp2 no se registró en AC y APC y Nitzschia reversa solo estuvo ausente en C. En

la versión de invierno del experimento se identificaron en total 7 taxa, las cuales se

encontraron  presentes  en  todos  los  tratamientos.  Las  D40  dominaron  en  todos  los

tratamientos con abundancias relativas entre 60 y 80%. Las cianobacterias filamentosas

fueron el segundo grupo más abundante, aunque no superaron el 15% en la mayoría de

los tratamientos, excepto en A, donde alcanzaron el 20%. Por el contrario, no llegaron al

10% en el tratamiento C.

En relación a los parámetros estructurales, se halló que para la abundancia total

del  MFB  no  hubo  interacción  entre  factores.  Solo  dependió  de  la  presencia  de  N.

granulata,  el  cual  generó  un  aumento  de  la  abundancia  total;  y  de  la  estación,

presentando mayores valores en invierno que en verano (Figura 6, Tabla 7). El número

de taxa que compone el MFB tampoco fue afectado por interacciones entre factores. De

esta forma se halló que es menor en presencia de L. culveri  y es mayor en invierno que

en verano (Figura 7, Tabla 7). La biomasa del MFB fue afectada por la  interacción entre

los factores cangrejos y estación. Particularmente, la biomasa fue menor en presencia

de  N.  granulata en  verano  (Figura  8,  Tabla  7).  La  GPP  estuvo  determinada  por  la

interacción cangrejos-estación, donde GPP presentó los valores más altos en presencia

de  cangrejos  durante  el  invierno,  y  no  hubo  diferencias  en  los  tres  tratamientos

restantes (Figura 9, Tabla 7).  
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4. Discusión

A  través  del  muestreo  estacional  de  dos  años  de  duración,  se  halló  que  la

estructura del MFB presentó variabilidad no solo entre las estaciones de un mismo año,

sino  también  entre las  de  distintos  años.  Durante  el  primer  año hubo una marcada

dominancia de las D40, mientras que al inicio del verano del año 2018, las CF duplicaron

su abundancia relativa, mientras que las D40 sufrieron una reducción. La intensidad de

bioturbación no mostró una relación con la abundancia relativa de las D40, mientras que

sí  se  registró  una  relación  negativa  con  las  CF.  Los  resultados  de los  experimentos

mostraron que la bioturbación generada por Tagelus plebeius a mesoescala no modificó

al MFB en ninguna de las estaciones estudiadas,  Laeonereis culveri impactó de forma

negativa la riqueza del MFB, indepedientemente de la estación, y la bioturbación de

Neohelice granulata generó un aumento en la abundancia MFB, la cual fue mayor en

invierno que en verano, independientemente del impacto de N. granulata, y además

disminuyó la biomasa MFB en verano y aumentó la GPP en invierno.

Dinámica  estacional  del  ensamble  microfitobentónico  y  de  la  intensidad  de

bioturbación en planicies de marea de Mar Chiquita.

El microfitobentos habita ambientes que se caracterizan por amplios gradientes

físicos  y químicos.  Al  analizar  la  dinámica temporal  del  MFB a escala  estacional,  se

encontró una variabilidad muy alta tanto interanual como estacional. Particularmente,

se detectaron ciertos patrones en la estructura del MFB comparando 2017 y 2018, donde

la abundancia total del MFB presentó valores medios mayores en 2017 que en 2018,

mientras  que  la  equitatividad,  diversidad,  y  riqueza  el  patrón  opuesto.  Además,  al

analizar  la  composición del  MFB con más detalle,  se observó que las  cianobacterias

filamentosas  presentaron  mayor  abundancia  relativa  en  2018  que  en  2017,  y

particularmente en el verano de 2018 su abundancia relativa superó la de las D40. Como

95



se mencionó en la introducción de este capítulo, son varios los factores que pueden

afectar la estructura y composición del MFB. En particular, durante el período en que se

realizó  este  muestreo,  el  sitio  de  estudio  sufrió  inundaciones  extraordinarias  (total

acumulado de lluvia  en 2017:  1420 mm y en 2018:  921 mm; Servicio  Meteorológico

Nacional, Estación meteorológica Mar del Plata). La lluvia puede generar disrupciones en

el sedimento, particularmente durante la marea baja (Paterson et al. 2000). El impacto

estará determinado por la duración/intensidad del evento de lluvia y por el estado del

sedimento previo a  la  lluvia  (i.e.  capacidad de soportar  el  disturbio,  una propiedad

influenciada  por  los  niveles  de  actividad  biológica;  Pilditch  et  al.  2008).  Se  ha

demostrado experimentalmente que una lluvia intensa de 5 minutos puede romper la

matriz sedimentaria favoreciendo el transporte del sedimento removido por escorrentía

(Tolhurst et al. 2008). Además, la presencia de un biofilm no disminuye el efecto de

dicho disturbio, ya que el último afecta negativamente a la biomasa del MFB (Tolhurst et

al. 2008) y la disminución de la salinidad en el agua de poro disuelve parcialmente los

EPS, disminuyendo su capacidad de aglutinar el sedimento (Tolhurst et al. 2006). Dado

que los eventos de lluvia durante 2017 llegaron a acumular el doble del total que en

2018, es esperable que los efectos de desestabilización sobre el sedimento y el MFB se

hayan  acumulado  en  el  tiempo,  reduciendo  progresivamente  la  capacidad  de

recuperación del MFB. A su vez, el incremento de las lluvias genera un aumento en el

tiempo de residencia del agua que podría alterar los stocks de nutrientes del sedimento.

Se ha demostrado que la [NH4
+] disminuye considerablemente en las capas superficiales

del sedimento durante la marea alta, sugiriendo un efecto de dilución (Ní Longphuirt et

al. 2009). Si bien estos cambios en las [NH4
+] se observan en la dinámica normal de un

intermareal,  la  prolongación  del  tiempo  de  inundación  ocurrida  durante  el  período

analizado pudo haber disminuido significativamente la [NH4
+]. Dado que este nutriente

es preferentemente asimilado por sobre otros (ej. nitrato) por el MFB (Lomas y Glibert
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1999) con un menor requerimiento de energía, existe la posibilidad de que una menor

disponibilidad de este nutriente haya generado  cambios en la estructura y composición

del MFB (ej. Underwood 1997, Sullivan 1999). En este sentido, los distintos grupos que lo

conforman presentan  diversas  estrategias  comportamentales,  con  lo  que cada  grupo

pudo  haber  sido  afectado  de  forma  diferencial  por  estos  eventos.  Las  diatomeas

epipélicas tienen la capacidad de migrar verticalmente en el sedimento, ubicándose en

zonas  más  profundas  donde  las  condiciones  abióticas  circundantes  podrían  ser  más

favorables que en la superficie (Barranguet et al. 1998). En cambio, las cianobacterias

filamentosas  (el  segundo  grupo  dominante  del  sistema)  presentan  una  movilidad

reducida (Armitage y Fong 2004), con lo cual pueden haber sido más perjudicadas que

las diatomeas en estas condiciones. Por estos mismos motivos, la resuspensión sería un

problema mucho menor para las diatomeas que para las cianobacterias, sugiriendo otro

posible mecanismo por el cual la abundancia de cianobacterias filamentosas durante

2017 se mantuvo en bajos valores en relación a las D40. Al año siguiente el  patrón

cambió,  mostrando  un  salto  en  la  AR  de  cianobacterias  filamentosas,  pero  una

disminución en la AR de D40.  Este mismo patrón de cambio de dominancias ha sido

reportado en otros trabajos como una sucesión temporal (Brotas y Plante-Cuny 1998;

Jesus  et  al.  2009)  que  podría  deberse  a  un  cambio  abrupto  de  las  condiciones

ambientales que llevó a un entorno más extremo (i.e. aumento de la temperatura e

intensidad de luz), conduciendo a una dominancia de cianobacterias (Van der Grinten et

al. 2005). En relación al aumento de la equitatividad, diversidad y riqueza, la reducción

en la abundancia del grupo dominante (i.e. D40) probablemente haya posibilitado el

crecimiento  de  los  grupos  menos  representados,  por  acceder  a  recursos  antes

acaparados por el grupo dominante. 

Al  estudiar  si  existe  una  relación  entre  la  abundancia  de  los  grupos  MFB

dominantes y la intensidad de bioturbación, no se halló una relación con las D40 pero si
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se  halló  una  relación  negativa  con  las  cianobacterias  filamentosas,  lo  cual  permite

hipotetizar que la bioturbación afecta negativamente a dicho grupo. Las cianobacterias

filamentosas  que  se  caracterizan  por  presentar  largos  tricomas,  forman  entramados

densos en la capa superficial del sedimento, generando las llamadas matas microbianas

(Stal 2010). La relación negativa hallada podría ser debido a la ruptura de dichas matas

a causa de la desestabilización sedimentaria que genera la bioturbación. El entramado

de cianobacterias se rompe, y el grado de disturbio generado en la superficie impide que

vuelva  a  formarse  (Barth  2003).  Para  las  D40  la  desestabilización  generada  por  la

bioturbación probablemente no sea un impedimento para su desarrollo ya que su ya

mencionada capacidad de migrar verticalmente en el sedimento les permite tolerar los

cambios en la matriz sedimentaria (Consalvey et al. 2004). Dado que los valores más

altos de intensidad de bioturbación se registraron durante la primavera, es posible que

la baja AR de cianobacterias filamentosas de dicha estación haya sido generada por los

efectos negativos de la remoción del sedimento, en combinación con los posibles efectos

de  las  lluvias  e  inundaciones  antes  mencionados.  De  esta  forma,  la  intensidad  de

bioturbación  puede  constituir  otro  factor  que  moldea  la  estructura  del  MFB

estacionalmente.

Efecto de distintos modos de bioturbación sobre la estructura y función del MFB .

A partir de la década del ‘90 se ha estudiado intensamente la relación entre la

biodiversidad  y  el  funcionamiento  de  los  ecosistemas  en  diversos  ambientes  y  con

distintas comunidades (ej. Loreau et al. 1998, Solan et al. 2004, Braeckman et al. 2010),

bajo la hipótesis que sostiene que una alta riqueza de especies representa una mayor

diversidad funcional ecosistémica (teoría BEF, Tilman et al. 2012). A lo largo de los años

la temática ha sido profundizada, analizando la relación entre funciones ecosistémicas y

no  sólo  riqueza  de  especies,  sino  también  riqueza  de  rasgos  funcionales  (i.e.  las
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características  de  un  organismo que  se  consideran  pertinentes  para  su  respuesta  al

medio ambiente y/o sus efectos sobre el funcionamiento de los ecosistemas), los cuales

se ha demostrado que son igual de importantes que la riqueza específica (Diaz y Cabido

2001).  En este contexto, el  modo de bioturbación es considerado un rasgo funcional

(Mermillod-Blondin et al. 2005). Así como los rasgos funcionales son determinantes, la

interacción  entre  las  especies  (o  los  rasgos  funcionales)  presentes  en  la  comunidad

puede generar diversos efectos, los cuales no siempre son lineales (i.e. simplemente la

suma/resta de ellos; Mermillod-Blondin et al. 2005). En las planicies de marea de fondos

blandos  dominadas  por  las  tres  especies  estudiadas  en  este  capítulo,  un  ensamble

diverso  de  bioturbadores  no  generó  modificaciones  del  funcionamiento  ecosistémico

(i.e. los tratamientos de bioturbadores combinados no afectaron de forma diferencial la

producción primaria ni el flujo de nutrientes). Por el contrario, fue el efecto individual

de cada tipo de bioturbación el que afectó el funcionamiento. 

En  particular,  la  bioturbación  regenerativa  ejercida  por  Neohelice  granulata

generó un impacto significativo en varios atributos del MFB y el transporte descendente

generado por  Laeonereis  culveri alteró solo un aspecto de la estuctura del  MFB.  N.

granulata presenta un modo de bioturbación que remueve el sedimento a una escala

mayor que los otros dos modos estudiados. Debido al mantenimiento de las cuevas que

construyen, estos bioturbadores pueden remover hasta 2,4 kg m-2 d-1 de sedimento en las

marismas y hasta 6 kg m-2 d-1 en las planicies de marea (Iribarne et al. 1997, Botto  y

Iribarne 2000). Esta continua remoción de sedimento altera el contenido de nutrientes

(Fanjul et al. 2011) y aumenta la concentración de oxígeno (Daleo et al. 2007) en el

sedimento. Además, aumenta la concentración de MO ya que sus cuevas funcionan como

trampas de detritos (Botto et al. 2006), alterando también el contenido de agua. De esta

forma, la escala a la que  N. granulata bioturba el  sedimento podría enmascarar  los

efectos a menor escala que tienen los otros dos modos de bioturbación con los que fue
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combinado  en  este  trabajo.  En  este  sentido,  el  efecto  negativo  del  transporte

descendente generado por L. culveri sobre la riqueza MFB sólo se evidencia cuando no

está combinado con otros modos de bioturbación. Cuando L. culveri no habita en zonas

dominadas por N. granulata, su actividad de forrajeo se extiende más allá de la cueva

que construye, desplazándose por la superficie en busca de alimento. En cambio, en

zonas con cangrejos, L. culveri construye cuevas con una única abertura al exterior, y se

alimenta sin salir por completo de la misma (Palomo et al. 2004). De esta forma, es

posible que en presencia de cangrejos, el efecto de la selección que L. culveri realiza

durante su alimentación sea menos significativo que en su ausencia, donde se alimenta

en superficies mayores, y así el impacto sobre la riqueza del MFB resulta más extensivo.

En este contexto, N. granulata podría ser considerada una especie clave que ejerce un

modo de bioturbación cuyos efectos predominan en la matriz sedimentaria sobre los

generados por otros bioturbadores cuando estos coexisten. Estos resultados concuerdan

con otros  realizados en sistemas similares (ej. Mermillod-Blondin et al. 2005, Wrede et

al. 2017), donde el comportamiento de un rasgo funcional o especie domina sobre otras,

siendo de esta forma claves para el funcionamiento ecosistémico.

Al realizar un análisis particular del impacto de la bioturbación sobre el MFB se

observó  que  la  bioturbación  regenerativa  ejercida  por  N.  granulata aumentó  la

abundancia  total  del  MFB y  en interacción con  la  estación,  disminuyó la  biomasa y

aumentó la GPP. La abundancia total  es  afectada positivamente por la bioturbación

regenerativa probablemente dado por un aumento de la abundancia de D40. Este grupo

de diatomeas se encuentra representando principalmente por diatomeas epipélicas, las

cuales gracias a su capacidad de migrar verticalmente en el sedimento pueden lidiar con

el  enterramiento  producto de la  bioturbación regenerativa,  con lo  cual  no sería  un

impedimento  para  el  desarrollo  de  estos  taxa.  Además,  el  aumento  de  la  [NH4
+]

superficial generado por el transporte de sedimento profundo cargado en nutrientes a la
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superficie podría también favorecer la proliferación de estos taxa. A su vez, el aumento

en la  abundancia  MFB probablemente esté relacionado con el  efecto positivo de  N.

granulata sobre  GPP,  por  una  relación  directa  donde  el  aumento  en  el  número  de

individuos trae aparejado un aumento en GPP. A este aspecto se suma que los valores

más altos de GPP se registraron en invierno, donde se hallaron las [NH4
+]  más altas,

nutriente que está relacionado positivamente con GPP (Lohrer et al. 2004). La biomasa,

por el contrario, se vio negativamente afectada por la bioturbación regenerativa, pero

sólo en verano. Estos resultados opuestos entre biomasa y abundancia podrían explicarse

por la producción diferencial de clorofila entre especies (Falkowski & Kiefer 1985). Dado

que  no  todos  los  taxa  producen  la  misma  cantidad  de  clorofila,  un  impacto  en  la

abundancia MFB que resulta no significativo, sí podría serlo sobre la biomasa (estimada

como clorofila  a) si la bioturbación regenerativa afectara particularmente a taxa que

producen mayor cantidad de clorofila. 

Es importante mencionar la influencia del entorno ambiental en los atributos del

MFB. Los resultados del experimento mostraron que la actividad de los bioturbadores no

modificó el entorno sedimentario, pero sí se comprobó que de una estación a otra dichas

condiciones presentan diferencias, y el conjunto de valores que caracteriza a la estación

determina  junto  con  la  bioturbación  las  diferencias  halladas  en  el  MFB.  Por  las

características  que se registraron del  MFB,  parece ser  que el  invierno presentó  una

combinación de características ambientales que propició un entorno más favorable para

el  MFB  (i.e.  mayor  abundancia,  riqueza  y  producción  primaria),  además  de  una

composición particular, diferente a la del verano. Por ejemplo, la abundancia del MFB

en invierno fue mayor  que en verano,  mientras  que el  flujo  de  NH4
+ fue  menor  en

invierno que en verano. Dado que el MFB actúa como un filtro entre el sedimento y la

columna de agua (Sündback et al. 2000), podría ocurrir que el mayor flujo de NH4
+ en

verano esté dado por un menor efecto de filtro por parte de un MFB poco abundante (ej.

101



Marinelli & Williams 2003; Brito et al. 2011). Contrariamente, la mayor abundancia MFB

en invierno disminuye el flujo de NH4
+ hacia la columna de agua por medio de una mayor

asimilación.  A  su  vez,  esta  combinación  de  condiciones  promueve  tasas  altas  de

producción  primaria  (ej.  Lohrer  et  al.  2004)  como  las  que  se  registraron  aquí  en

presencia  de  cangrejos,  los  cuales  como  se  mencionó  anteriormente,  favorecen  el

aumento de nutrientes en el sedimento superficial. Estos resultados indican un patrón

opuesto al reportado para otros sitios, si bien no se realizaron las mismas mediciones. Ni

Longphiurt y colaboradores (2009) hallaron que el MFB presenta una tasa de asimilación

de  NH4
+ más alta en verano que en invierno, y lo relacionaron con una baja tasa de

remineralización de MO causada por las bajas temperaturas de la estación, además de

una baja concentración de MO. En nuestro sitio de estudio las concentraciones de MO y

NH4
+ en el sedimento son más altas en invierno que en verano, lo cual podría ser más

relevante que las bajas temperaturas de la estación, contrarrestando su posible efecto

negativo. 

5. Conclusión

El  MFB  presenta  una  alta  variación  estacional  en  términos  de  composición  y

abundancia,  y  en  particular  se  observó  que  la  estructura  del  MFB  presentó  una

abundancia,  riqueza  y  productividad  mayor  en  invierno.  En  cuanto  a  los  modos  de

bioturbación, los efectos de la bioturbación regenerativa ejercida por N. granulata sobre

el MFB prevalece sobre los ejercidos por L. culveri y T. plebeius, probablemente debido

a que remueve el sedimento a una escala mayor que los otros. 
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6. Figuras

Figura 1. A)  Proceso de defaunación  en unidades experimentales, B)  Remoción de la

tela  de  malla  fina  luego  de  45  días  de  defaunación, C)  Bloques  experimentales

distribuidos en la planicie de marea, D)  Presentación de cámaras bentónicas en cada

tratamiento. 

103



Figura 2.  Estructura del MFB a lo largo de las temporadas estudiadas. A)  Abundancia

total , B) riqueza, C) índice de diversidad de Simpson y D) equitatividad.
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Figura 3.  Abundancia  relativa  de cada  taxa microfitobentónico  en  cada  temporada.

Diatomeas  centrales  incluye  a  Coscinodiscus sp.,  Cyclotella  meneghineanea y

Thalassiosira  decipiens.  Cianobacterias  filamentosas  incluye  a  Lyngbia  aestuarii,

Oscillatoria formosa, Leiblenia epiphytica y Oscillatoria sp. Diatomeas < 40 µm incluye

especies  pennadas  pertenecientes  al  género  Nitzschia,  Cymbella sp.,  Eunotia sp.,

Navicula criptocephala, Martyana martyi y Navicula spp. 
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Figura 4. Intensidad de bioturbación (Db) en las cuatro estaciones. De aquí en adelante

las cajas representan los cuartiles 25 y 75 y la línea dentro de las cajas corresponde a la

mediana. Las barras representan los valores mínimos y máximos. Distintas letras indican

diferencias entre estaciones (Test de Tukey, p < 0,05). 
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Figura 5. Número de estructuras biogénicas construidas por A) almejas, B) poliquetos y

C) cangrejos en las cuatro estaciones. 
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Figura 6. Biplot correspondiente al análisis de componentes principales. La dirección de

las flechas representa la contribución de cada variable ambiental a la ubicación en el

espacio de cada punto.
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Figura 7. Abundancia  total  del  MFB (ind cm
-2
)  correspondiente  a  las  dos  estaciones

estudiadas por tratamiento. 
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Figura 8. Número de taxa identificados correspondiente a las dos estaciones estudiadas

por  tratamientos.
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Figura 9. Concentración de clorofila  a (µg cm-2) correspondiente a las dos estaciones

estudiadas por tratamientos. 
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Figura 10.  Producción primaria bruta (GPP; µg C hs-1 cm-2) correspondiente a las dos

estaciones estudiadas por tratamiento. 
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7. Tablas

Tabla  1. Resumen  de  tests  estadísticos  entre  estaciones  para  Db  (intensidad  de

bioturbación) y número de estructuras biogénicas generadas por almejas, poliquetos y

cangrejos.  a  indica  transformación  con  raiz  cuarta.  b  indica  transformación  con  raiz

cuadrada. * indica p< 0,05.

Variable df F Test

Db 
(m-2 año)

3 5,05* ANOVA

Biodepósitos de
almejasa 

(num m-2)

3 2,99* ANOVA

Montículos de
poliquetosb 

(num m-2)

3 18,01* Kruskal-Wallis

Cuevas de cangrejos
(num m-2)

3 30,77* Kruskal-Wallis
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Tabla 2. Resumen estadístico de ANOVA entre temporadas para abundancia, riqueza

índice de diversidad de Simpson y equitatividad del MFB. * indica p< 0,05.

Variable df F Test

Abundancia 6 56,68* Kruskal-Wallis

Riqueza 6 11,63* ANOVA

Div. Simpson 6 62,56* Kruskal-Wallis

Equitatividad 6 9,98* ANOVA
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Tabla  3.  Variables  ambientales  registradas  en  verano  e  invierno.  Los  valores

corresponden a media (desvío estándar).

Variable A AC AP APC C P PC Control

Invierno

Humedad
(%)

21,51
(1,21)

20,23
(5,04)

21,44
(2,44)

21,17
(3,13)

22,71
(3,42)

22,22
(2,89)

20,91
(2,64)

20,93
(2,81)

Salinidad 5,64
(1,93)

5,43
(1,97)

5,83
(1,56)

6,31
(1,97)

5,75
(1,61)

5,99
(1,46)

6,58
(1,74)

6,03
(1,43)

MO
(%)

2,2
(0,33)

2,07
(0,56)

2,02
(0,18)

2,10
(0,26)

2,15
(0,30)

2,09
(0,28)

2,02
(0,20)

2,14
(0,20)

[NH4
+]

(µmol gr-1) 
0,61

(0,14)
0,52

(0,16)
0,47

(0,11)
0,46

(0,17)
0,50

(0,15)
0,58

(0,18)
0,50
(0,1)

0,55
(0,12)

[NO3
-]

(µmol gr-1) 
0,36

(0,10)
0,32

(0,08)
0,32

(0,06)
0,31

(0,07)
0,33

(0,08)
0,30

(0,04)
0,34

(0,07)
0,33

(0,10)

[NO2
-]

(µmol gr-1) 
0,004

(0,001)
0,003

(0,0005)
0,003

(0,0004)
0,003

(0,0008)
0,004

(0,0009)
0,004

(0,0009)
0,004

(0,0006)
0,009
(0,01)

[PO4
2-]

(µmol gr-1) 
0,16

(0,05)
0,13

(0,03)
0,13

(0,03)
0,13

(0,03)
0,15

(0,04)
0,14

(0,02)
0,14

(0,03)
0,16

(0,04)

Flujo NH4
+

(µmol día-1m-2)
1584

(2304)
1008

(1152)
1296

(2592)
2016

(3168)
288

(1008)
1872

(2592)
0 

(720)
2160

(5616)

Flujo NO3
-

(µmol día-1m-2)
-288
(432)

-72
(576)

0 
(1152)

720
(2448)

-115,2
(432)

0 
(1440)

-57,6
(864)

-28,8
(576)

Flujo NO2
-

(µmol día-1m-2)
0,00

(0,00)
0,00

(0,00)
0,00

(0,00)
0,00

(0,00)
0,00

(0,00)
0,00

(0,00)
0,00

(0,00)
0,00

(0,00)

Flujo PO4
2-

(µmol día-1m-2)
144

 (432)
144

(288)
0 

(144)
288

(432)
0 

(144)
0 

(144)
0 
(0)

0 
(144)

Verano

Humedad
(%)

24,68
(3,96)

24,03
(2,54)

24,18
(3,17)

24,09
(3,22)

23,46
(2,45)

25,33
(3,18)

25,12
(3,23)

26,30
(3,43)

Salinidad 8,83
(0,68)

9,37
(0,99)

9,72
(1,11)

9,75
(1,88)

8,59
(3,27)

9,43
(1,84)

9,31
(0,71)

9,41
(1,27)

MO
(%)

1,78
(0,11)

1,79
(0,35)

1,77
(0,08)

1,77
(0,11)

1,66
(0,09)

1,68
(0,07)

1,71
(0,11)

1,83
(0,27)

[NH4
+]

(µmol gr-1) 
0,35

(0,11)
0,33

(0,12)
0,29

(0,14)
0,33

(0,09)
0,30

(0,07)
0,32

(0,08)
0,28

(0,08)
0,27

(0,07)

[NO3
-]

(µmol gr-1) 
0,45

(0,10)
0,73

(0,69)
0,44

(0,07)
0,44

(0,07)
0,57

(0,36)
0,45

(0,09)
0,56

(0,32)
0,48

(0,13)

[NO2
-]

(µmol gr-1) 
0,004

(0,0005)
0,003

(0,0004)
0,004

(0,0005)
0,003

(0,0004)
0,004

(0,0007)
0,003

(0,0005)
0,003

(0,002)
0,004

(0,0004)

[PO4
2-]

(µmol gr-1) 
0,15

(0,03)
0,14

(0,04)
0,14

(0,02)
0,14

(0,03)
0,13

(0,01)
0,14

(0,03)
0,13

(0,02)
0,14

(0,04)
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Flujo NH4
+

(µmol día-1m-2)
35136

(45216)
49536

(66816)
33840

(44352)
27504

(34704)
36432

(43200)
39024

(51696)
41184

(51552)
45072

(70272)

Flujo NO3
-

(µmol día-1m-2)
3024

(2448)
2592

(3312)
4464

(4032)
2592

(1728)
3168

(4032)
3024

(2448)
4464

(3312)
2304

(2448)

Flujo NO2
-

(µmol día-1m-2)
432 
(144)

288
(288)

144 
(144)

288
(144)

288 
(144)

288 
(144)

288
(144)

288
(144)

Flujo PO4
2-

(µmol día-1m-2)
-288 
(0)

-288
(144)

-288 
(0)

0,00
(288)

-288
 (0)

-288
(144)

-288 
(0)

-288
 (0)
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Tabla  4.  Autovalores  de  las  variables  ambientales  incluídas  en  el  análisis  de

componentes principales.

Variable CP1 CP2

Humedad 0.28 0.19

Salinidad 0.42 -0.03

MO -0.27 0.44

[NH4
+] -0.37 0.26

[NO3
-] 0.21 0.52

Flujo [NH4
+] 0.28 0.52

Flujo [NO3
-] 0.32 -0.37

Flujo [NO2
-] 0.39 0.09

Flujo [PO4
2-] -0.36 0.01
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Tabla 5. Abundancia de taxa microfitobentónicos hallados en los distintos tratamientos

de los experimentos invierno y verano.(*) Cianobacterias filamentosas incluye Leiblenia

epiphytica, Lyngbya aestuarii, Lyngbya sp., y Oscillatoria sp., (**) Diatomeas < 40 micras

incluye Amphora sp., Cymbella sp.,  Navicula sp., y Eunotia sp. (***) Diatomeas centrales

Incluye Cyclotella meneghineana, Actinoptychus splendens y Thalassiosira decipiens. Los

valores corresponden a la media (ind x 104
 cm-2 de sedimento) y (desvío estándar). 

Verano

A AC AP C CTRL P PC APC

Diatomeas 
pennadas < 40 
µm (**)

151,06
(59,62)

189,81
(102,05)

138,49
(72,71)

204,20
(98,03)

165,98
(44,34)

155,24
(46,12)

154,72
(74,18)

198,44
(85,06)

Cianobacterias 
filamentosas (*)

13,87
(10,10)

24,61
(21,09)

16,49
(7,90)

21,21
(13,21)

19,37
(12,16)

16,23
(10,01)

23,56
(20,65)

22,25
(13,36)

Nitizschia 
longissima

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

Cianobacterias 
cocoides

6,54
(10,41)

2,36
(2,88)

1,57
(2,21)

2,61
(3,49)

11,78
(22,69)

12,82
(25,21)

2,09
(4,23)

2,35
(2,60)

Schroederia 
setigera

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

Surirella 
brevisonii

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

Diatomeas 
centrales (***)

0,26
(0,82)

0,26
(0,82)

1,83
(2,15)

1,31
(1,37)

1,83
(2,15)

1,57
(2,52)

0,26
(0,82)

1,31
(1,37)

Diatomea sp1 0,26
(0,82)

0,26
(0,82)

1,57
(3,53)

0,52
(1,65)

1,31
(2,82)

0,78
(1,76)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

Oscillatoria 
formosa

15,71
(1,83)

0,79
(1,26)

3,66
(5,11)

1,04
(1,35)

1,57
(3,53)

0,52
(1,10)

1,31
(1,85)

0,26
(0,82)

Rhopallodia sp. 1,04
(1,83)

1,04
(2,21)

2,09
(3,66)

1,57
(2,52)

3,14
(3,21)

2,61
(3,02)

1,31
(2,22)

1,04
(1,83)

Ulothrix sp. 0,52
(1,65)

0,52
(1,10)

1,57
(3,31)

1,83
(2,77)

2,09
(3,66)

1,04
(2,52)

0,26
(0,82)

0,78
(2,48)

Entomoneis 
alata

1,31
(2,22)

1,57
(1,83)

1,04
(1,83)

2,87
(5,01)

1,04
(1,83)

0,78
(1,26)

2,87
(4,17)

0,52
(1,10)

Diatomea sp2 0,26
(0,82)

1,04
(2,21)

1,83
(4,94)

2,09
(2,40)

0,52
(1,65)

1,57
(2,52)

1,57
(3,53)

1,04
(1,83)

Leptolyngbia sp. 0,78
(1,26)

2,35
(3,79)

0,78
(2,48)

0,26
(0,82)

1,31
(2,22)

0,26
(0,82)

1,31
(1,85)

0,26
(0,82)

Chlorophyta sp. 2,35
(5,31)

0,26
(0,82)

1,31
(2,22)

0,52
(1,65)

2,87
(7,34)

0,00
(0,00)

0,78
(2,48)

0,26
(0,82)
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Martyana martyi 0,78
(1,76)

8,63
(18,71)

1,83
(5,79)

3,66
(11,59)

0,00
(0,00)

0,78
(2,48)

5,49
(11,60)

1,83
(5,79)

Diatomea sp3 4,18
(4,13)

5,75
(8,35)

4,45
(5,79)

2,87
(4,17)

1,83
(1,76)

6,02
(9,32)

2,35
(3,36)

1,57
(1,83)

Amphora sp. 0,26
(0,82)

0,00
(0,00)

0,00
(0,00)

0,52
(1,65)

0,00
(0,00)

0,26
(0,82)

0,26
(0,82)

0,52
(1,65)

Diatomea sp5 0,78
(1,76)

0,00
(0,00)

2,87
(9,10)

1,57
(2,81)

6,28
(9,65)

3,66
(5,94)

2,61
(7,40)

0,00
(0,00)

Nitzschia 
reversa

2,61
(8,27)

0,78
(1,76)

0,26
(0,82)

0,00
(0,00)

0,26
(0,82)

0,78
(1,76)

1,04
(1,83)

0,78
(1,76)

Invierno

Diatomeas 
pennadas < 40 
µm (**)

243,39
(101,72)

497,79
(193,03)

298,43
(203,86)

522,23
(316,55)

316,62
(240,75)

375,97
(162,04)

451,05
(264,36)

394,97
(193,34)

Cianobacterias 
filamentosas (*)

86,51
(35,20)

72,60
(22,29)

59,13
(30,07)

53,79
(27,27)

68,79
(42,57)

67,04
(30,05)

67,35
(36,18)

64,57
(45,36)

Nitzschia 
longissima

24,86
(17,35)

21,18
(12,88)

24,55
(10,71)

25,27
(16,37)

35,94
(23,93)

27,55
(22,56)

37,55
(35,94)

19,16
(11,81)

Chroococcal 
spp.

5,75
(2,68)

5,95
(6,41)

6,92
(5,28)

4,37
(5,18)

4,44
(3,58)

10,31
(10,83)

7,22
4,82)

6,31
(4,26)

Schroederia 
setigera

10,92
(8,99)

7,88
(9,15)

8,86
(5,48)

8,71
(8,35)

14,11
(11,75)

5,14
(6,61)

9,05
(8,22)

3,89
(5,71)

Surirella 
brevisonii

17,82
(12,38)

12,81
(14,27)

20,61
(16,28)

17,19
(13,37)

22,56
(12,77)

19,48
(8,34)

21,65
(16,07)

15,91
(14,48)

Diatomeas 
centrales (***)

9,64
(6,92)

9,46
(6,12)

9,44
(7,24)

13,46
(7,10)

12,19
(7,28)

15,62
(8,91)

9,02
(7,76)

5,83
(4,13)

Diatomea sp1 3,64
(5,15)

1,32
(2,26)

0,00
(0,00)

1,16
(1,96)

2,86
(3,95)

0,00
(0,00)

0,62
(1,98)

1,71
(3,73)
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Tabla 6. Selección del modelo mixto para las variables utilizadas para caracterizar la estructura

y función del MFB (se muestra sólo el primer y segundo mejor modelo, aquellos que incluyen sólo

una variable explicatoria y el modelo nulo). AICc = criterio de información de Akaike, Delta =

diferencia de Akaike entre modelos, W = peso normalizado del Akaike. C = cangrejo, A = almeja,

P = poliqueto, E = estación. 

Variable 
respuesta

Modelo Número de 
parámetros

AICc Delta W

Biomasa

C+E+C*E 3 978,53 0,00 0,25

C+E+P+C*E 4 980,43 1,91 0,10

C 1 988,40 9,88 0,00

E 1 989,07 10,54 0,00

P 1 989,54 11,07 0,00

A 1 989,84 11,32 0,00

Nulo 0 989,59 9,21 0,00

Riqueza

P+E 2 588,85 0,00 0,11

C+A+P+E 4 590,54 1,69 0,05

C 1 594,20 5,35 0,00

A 1 593,85 5,00 0,00

P 1 592,20 3,35 0,00

E 1 591,65 2,8 0,01

Nulo 0 594,34 5,49 0,00

Abundancia

C+E 2 916,58 0,00 0,11

C+E+P 3 917,76 1,18 0,03

C 1 1021,15 104,57 0,00

A 1 1024,97 107,49 0,00

P 1 1024,61 108,03 0,00

E 1 922,06 2,20 0,02

Nulo 0 1023,01 106,43 0,00

GPP

C+E+C*E 3 339,67 0,00 0,17

C+E+P+C*E+P*E 5 343,21 3,84 0,05

C 1 344,85 5,18 0,01

E 1 346,15 6,48 0,00

A 1 349,56 9,89 0,00

P 1 349,98 10,32 0,00

Nulo 0 347,91 8,25 0,00
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Tabla  7.  Importancia  relativa  de  las  variables  explicatorias  (RI)  provenientes  del

promediado de modelos realizado para cada variable respuesta (se muestran sólo los

primeros cinco valores). Las variables explicatorias en itálica son las que mejor explican

la variable respuesta. 

Variable respuesta Variables explicatorias RI

Biomasa

Cangrejo 0,99

Estación 0,99

Cangrejo*Estación 0,98

Almeja 0,57

Poliqueto 0,46

Riqueza

Estación 0,90

Poliqueto 0,87

Almeja 0,60

Cangrejo 0,59

Estación*Poliqueto 0,26

Abundancia

Estación 1

Cangrejo 0,98

Almeja 0,60

Poliqueto 0,58

Cangrejo*Estación 0,50

GPP

Cangrejo 0,98

Estación 0,98

Cangrejo*Estación 0,82

Almeja 0,59

Poliqueto 0,58
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CAPÍTULO 3

Estructuras biogénicas como mosaicos de diversidad microfitobentónica

en las planicies de marea
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1. Introducción

Los  ambientes  bentónicos  presentan  una  microtopografía  caracterizada  por

pequeñas  estructuras  de  origen  físico  y/o  biológico  (Heezen  &  Hollister  1971).  Las

estructuras de origen físico son producto de eventos de depositación y erosión, como por

ejemplo ondulitas generadas por el oleaje (Lonsdale et al. 1972). Aquellas generadas por

seres vivos pueden formarse a partir de restos de estructuras o tejidos, como los fondos

de mejillones o almejas (van Duren et al. 2006); o pueden corresponder a estructuras

sedimentarias  creadas  durante  su  actividad  o  crecimiento  (ej.  cuevas,  fosas,  tubos,

huellas  y  depresiones  generadas  durante  la  alimentación)  y  suelen  ser  denominadas

como “estructuras biogénicas” (Rhoads y Boyer 1982). Los invertebrados bentónicos son

conocidos por disturbar la superficie del sedimento ya sea por medio de la creación de

estructuras  físicas  que  sobresalen  notoriamente  o  de  pequeñas  depresiones  en  la

superficie (Friedrichs et al. 2009). Debido a que modifican el hábitat circundante y la

disponibilidad de recursos para otros organismos, frecuentemente son clasificados como

ingenieros ecosistémicos (Jones et al. 1994). Las formas y tamaños de las estructuras

biogénicas producidas son muy variadas, dependiendo no solo del modo de movimiento,

tipo de alimentación, modo de vida y tamaño del organismo que las construye, sino

también  de  las  condiciones  ambientales  circundantes  (ej.,  influencia  del  oleaje,

intensidad del viento) y la composición granulométrica (Kristensen y Kostka 2005). Las

estructuras  biogénicas  pueden  distinguirse  entre  aquellas  que  sobresalen  de  la

superficie, como montículos, valvas abandonadas semienterradas, y acúmulos de heces;

a las que, de forma opuesta, generan depresiones en la superficie sedimentaria a causa

de actividades de alimentación (ej., crustáceos que remueven las capas superficiales del

sedimento y almejas que por la acción de los sifones crean pequeñas depresiones) y

finalmente, las que se consideran estructuras “abiertas” como los tubos de poliquetos y

cuevas de crustáceos. Algunas estructuras persisten períodos cortos de tiempo, mientras
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que  otras  pueden  permanecer  por  períodos  largos.  En  ambientes  de fondos  blandos

tienen un efecto importante en la físico-química del sedimento y en la dinámica de flujo

sobre la superficie, por lo que constituyen un factor importante en la dinámica física y

ecológica de fondos intermareales (Mermillod-Blondin et al. 2003).

La interacción de estas estructuras con el flujo del fondo puede resultar en el

entrampado de sedimento o en su resuspensión (ej. Escapa et al. 2008), lo cual depende

no solo de la forma, y tamaño de la estructura biogénica, sino también de la velocidad

del flujo y la composición granulométrica. En este sentido, las estructuras biogénicas

compuestas por sedimentos finos suelen ser más persistentes (Grabowski et al. 2011),

aunque flujos veloces y turbulentos pueden generar su colapso (Volkenborn et al. 2007).

Además,  el  efecto  del  flujo  sobre  la  estabilidad  del  sedimento  (y  por  ende  de  la

persistencia  de  las  estructuras)  cambia  de  acuerdo  a  la  densidad  de  estructuras

presentes. A bajas densidades, cada estructura genera su propio campo de interacción

de flujo; a densidades intermedias, las estructuras generan un flujo turbulento y en

altas densidades la turbulencia se traslada por encima de las estructuras (Friedrichs et

al.  2009).  De  esta  forma,  cuando  la  densidad  de  estructuras  es  baja  predomina  la

erosión en el fondo; en cambio, cuando se registran altas densidades se favorece la

depositación  de  partículas  (Passarelli  et  al.  2014).  La  presencia  de  estructuras

biogénicas  también  modifica  características  del  entorno  ambiental,  las  depresiones

formadas durante actividades tróficas aumentan el contenido de agua en el sedimento

(Alvarez et al. 2015), cuevas construidas por crustáceos aumentan la concentración de

oxígeno en profundidad (Daleo et al. 2007) y modifican la disponibilidad de nutrientes

inorgánicos (Fanjul  et  al.  2007)  y acúmulos de  heces en la superficie generados por

especies infaunales (ej. poliquetos) aumentan el contenido de materia orgánica (Chennu

et al. 2015). Estas modificaciones del flujo del fondo y del entorno ambiental sumado a

que algunos tipos de estructuras biogénicas (ej. cuevas y tubos) incrementan la interfase
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sedimento-agua/aire (Kristensen  2008),  promueven  microambientes  que aumentan el

potencial de colonización biológica (Shimanaga et al. 2012).

Debido a las modificaciones que generan en la matriz sedimentaria y el aumento

en la heterogeneidad del hábitat, las estructuras biogénicas impactan de forma variable

a  los  organismos  que  habitan  en  estos  ambientes  (Passarelli  et  al.  2014).  En  este

sentido, la presencia de estructuras biogénicas puede llevar a un aumento localizado en

la  población de macroinvertebrados  (Widdicombe et  al.  2004),  ya  sea  facilitando el

asentamiento de reclutas (Gallagher et al. 1983) o aumentando las fuentes de presas

(Volkenborn  et  al.  2009).  En  cuanto  a  la  meiofauna (animales  acuáticos  móviles  de

tamaño microscópico que habitan sedimentos blandos de ambientes marinos y de agua

dulce, Giere 2009), se ha demostrado que las cuevas y pellets generados por cangrejos

del género Uca promueven ensambles de meiofauna más abundantes y diversos que los

sedimentos sin estructuras biogénicas (Citadin et al, 2016). Además, los biodepósitos

creados  por  las  almejas  funcionan  sitios  de  asentamiento para  algunas  especies  de

copépodos, ostrácodos y nematodes (Alvarez et al. 2015). En comparación con la macro

y  meiofauna,  la  influencia  de  las  estructuras  biogénicas  sobre  los  microorganismos

permanece poco estudiada (pero ver Papaspyrou et al. 2005, Passarelli et al. 2012). Los

microorganismos responden rápidamente a cambios en la dinámica hidro-sedimentaria

dado que presentan tasas rápidas de recambio (Eckman 1983, 1985). Las paredes de

estructuras  biogénicas  abiertas  (i.e.  cuevas,  tubos  y  galerías)  constituyen  sitios  de

intercambio  de  solutos  entre  la  matriz  sedimentaria  y  los  organismos  y/o  el  agua

retenida  dentro  de  las  estructuras  (Dufour  et  al.  2005),  con  lo  cual  se  consideran

microambientes claves para los procesos biogeoquímicos mediados por microorganismos.

En este sentido, cuando las estructuras biogénicas son irrigadas, se estimula el flujo de

nutrientes en el sedimento, promoviendo el crecimiento de microorganismos (Stief et al.

2004) y la mineralización de materia orgánica (Aller 1994). Este enriquecimiento del
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entorno favorece tanto a bacterias bentónicas como al microfitobentos (Passarelli et al.

2012)

Así como los cambios introducidos en el ambiente por las estructuras biogénicas

impactan  de  forma  variable  a  la  macro  y  meiofauna,  también  lo  hacen  en  el

microfitobentos (MFB). Por ejemplo, el poliqueto Arenicola marina, construye cuevas en

forma de J  y  genera  además  otras  dos  estructuras  biogénicas:  una  depresión  en  la

superficie en forma de embudo a través de la cual se alimenta y un montículo formado

por  los  desechos  eliminados  (Reise  2002).  Además,  por  medio  de  la  bioturbación  y

bioirrigación  del sedimento  modifica  la  granulometría  del  entorno,  disminuye  el

contenido de materia orgánica, aumenta la permeabilidad del sedimento y transporta

oxígeno y otros solutos desde la superficie hacia el sedimento profundo (Volkenborn et

al. 2007). En este contexto, la biomasa del MFB que habita en los montículos fecales y

embudos de alimentación es  baja, probablemente producto de la  herbivoría y de la

resuspensión  por  la  inestabilidad  del  sedimento  que  conforma  dichas  estructuras

(Volkenborn et al. 2007, Chennu et al. 2015); mientras que en parches adyacentes a

estas estructuras la biomasa del MFB es alta, debido al aumento del flujo de nutrientes

generado  por  advección  (Chennu  et  al.  2015).  Otro  ejemplo  corresponde  a  las

estructuras generadas por el cangrejo violinista Uca uruguayensis. Esta especie, además

de construir cuevas de hasta 0,25 m de profundidad, genera dos tipos de bolitas de

sedimento que deposita en la superficie, cuyo origen difiere: uno corresponde a material

no  digerido  y  otra  al  material  removido  de  la  cueva  durante  su  construcción  y/o

mantenimiento (Botto e Iribarne 2000). Las zonas de la planicie de marea dominadas por

estas estructuras presentan, durante la bajamar, mayor contenido de agua y materia

orgánica  que  zonas  sin  cuevas,  además  de  menor  dureza  y  permeabilidad  (Botto  e

Iribarne 2000). A pesar de las diferencias en el origen de cada estructura descripta, la

biomasa del  MFB es  similar  en  los  sedimentos  de la  cueva,  en las  bolitas  formadas
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durante la excavación y de las superficies sin estructuras biogénicas; mientras que la

biomasa en las bolitas de sedimento no digerido es más de dos veces mayor que en las

estructuras anteriores (Citadin et al. 2016). Dicho aumento se atribuyó al método de

flotación que utiliza U. uruguayensis para separar el alimento dentro del aparato bucal

(Citadin  et  al.  2016).  Estos  ejemplos  muestran  que  los  efectos  de  cada  estructura

biogénica sobre el MFB son diversos y predecirlos no es sencillo dado que el impacto en

el MFB es producto de la combinación de varios factores (Pasarelli et al. 2012b).

Los intermareales de las costas del ASO cuentan con representantes de los tres

grandes grupos de la macrofauna típica de los sedimentos blandos: poliquetos, bivalvos y

crustáceos  (Kristensen  y  Kostka  2005).  Particularmente,  las  planicies  de  la  Laguna

Costera de Mar Chiquita presentan estructuras biogénicas correspondientes al poliqueto

nereido Laeonereis culveri (= Laeonereis acuta), a la almeja navaja Tagelus plebeius y

al cangrejo cavador Neohelice granulata. El poliqueto L. culverii alcanza densidades que

pueden variar de 500 individuos m−2 (Palomo et al. 2003) a 7400 individuos m-2 (Botto y

Iribarne 1999) dependiendo del  sitio,  estación y  año.  Construye dos  tipos  de cueva:

vertical con una única conexión con el exterior o con forma de U con dos conexiones con

el exterior. La bioturbación por  L. culveri genera pequeños montículos de sedimento

(hasta 10 mm de alto y 3 mm de diámetro) los cuales contienen más cantidad de materia

orgánica y sedimentos más gruesos que los parches adyacentes sin bioturbación y su

presencia disminuye el transporte de sedimento (Palomo e Iribarne 2000). Al momento,

no se conoce si el montículo genera cambios en el MFB, pero los resultados del Capítulo

2 mostraron un efecto solo en la riqueza aunque fue analizado a una escala espacial

mayor.  La  almeja  navaja  Tagelus  plebeius  presenta  densidades  medias  de  61,18

individuos m-2 en la zona baja del intermareal, 23,54 en la zona intermedia y 27,14 en la

zona  alta  (Lomovasky  et  al.  2016).  T.  plebeius construye  cuevas  profundas  en  el

sedimento  (hasta  70  cm)  que  mediante  su  construcción  y  mantenimiento  generan
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depresiones someras alrededor de las aberturas de los sifones inhalante y exhalante.

Estas estructuras persisten y son remodeladas luego de la pleamar. Allí es donde las

heces  son  depositadas  generando  aumentos  localizados  en  el  contenido  de  materia

orgánica  (Gutiérrez  e  Iribarne  2004)  y  también  modifica  la  distribución  de  otros

organismos  (ej.  juveniles  de  N.  granulata, Gutiérrez  e  Iribarne  1998;  copépodos  y

nematodes, Álvarez et al. 2015). Poco se conoce sobre el impacto de estas depresiones

sobre el MFB, excepto que la biomasa es el doble de la de parches sin depresiones,

probablemente debido al alto contenido de materia orgánica que acumulan (Alvarez et

al. 2015). El cangrejo N. granulata se encuentra en altas densidades, construye cuevas

semi-permanentes  cuya  densidad  puede  ser  muy  variable,  la  cual  varía  desde  6,55

cuevas m−2  (Alvarez et al. 2013b) hasta- 32,2 cuevas m−2 (Iribarne et al. 2005) y remueve

hasta 5,9 kg m−2 d−1 de sedimento (Iribarne et al. 1997). Las cuevas pueden alcanzar un

diámetro de 0,14 m y presentan una profundidad de hasta 0,4 m (Iribarne et al. 1997),

acumulan detritos (Botto et al. 2005) y aumentan la concentración de oxígeno en el

sedimento  (Giorgini  et  al.  2019).  El  sedimento  removido  durante  su  construcción  y

mantenimiento es depositado al lado de la cueva, generando un montículo que puede

alcanzar  hasta  5  cm de altura  y  10  cm de diámetro.  Esta  estructura  presenta  una

composición granulométrica más fina que el  sedimento circundante y persiste varios

ciclos  de  marea,  aunque puede erosionarse  gradualmente,  expandiendo su  diámetro

(Botto e Iribarne 2000). La actividad de N. granulata evaluada a una escala entre 0,25 y

0,36 m-2 modifica la composición, biomasa y producción primaria del MFB (Giorgini et al.

2019,  resultados  del  Cap.  2  de  esta  tesis)  pero  aún  no  se  conoce  si  las  cuevas  y

montículos en particular modifican al MFB de forma diferencial. 

En  este  contexto  el  objetivo  general  de  este  capítulo  fue  evaluar  si  la

heterogeneidad  ambiental  que aportan las  estructuras  biogénicas  construidas  por  N.

granulata,  T. plebeius y  L. culveri  genera variabilidad en la estructura y función del
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MFB. También se caracterizó la dinámica temporal  (diaria,  semanal y estacional)  de

estas  estructuras,  con  el  fin  de  conocer  su  persistencia  y  en  base  a  ello  generar

información sobre la variabilidad del MFB en el tiempo. 

2. Materiales y métodos

Se realizó un muestreo en las planicies de marea de la laguna costera de Mar

Chiquita en 4 días no consecutivos del mes de abril de 2018. Los muestreos se realizaron

a una altura mayor del nivel promedio de la bajamar, y en dicha porción de la planicie

de marea se identificaron tres zonas de acuerdo a la especie dominante: una zona baja

dominada  por  la  presencia  de  cuevas  de  cangrejos,  una  intermedia  dominada  por

biodepósitos de almejas y una alta por montículos de poliquetos (Tabla 1). En cada zona

se seleccionaron 10 conjuntos muestreales de “estructura biogénica-parche adyacente

sin estructuras biogénicas”. Dado que el microfitobentos presenta heterogeneidad en

parches de variados tamaños (Blanchard, 1990), las muestras correspondientes al parche

sin  estructuras  biogénicas  fueron tomadas cercanas a  la  estructura muestreada para

minimizar  la  posible  variación  entre  zonas  del  MFB.  Los  montículos  y  cuevas  de

cangrejos  se  identificaron  como estructuras  biogénicas  diferentes,  con  lo  cual  cada

conjunto de muestras consistió en una cueva, su montículo y el parche adyacente sin

estructuras biogénicas; para el caso de las almejas se muestreó en el biodepósito y su

correspondiente  parche  sin  estructura  biogénica  y  para  los  poliquetos  se  tomaron

muestras en montículos y en parches adyacentes sin estructuras biogénicas.

En cada caso se colectaron muestras de sedimento para estimar la biomasa del

MFB a través de la concentración de clorofila  a  y estimar su estado de degradación

caracterizando la concentración de feopigmentos (siguiendo a Lorenzen 1967) y para

analizar la composición del MFB (ntot= 70 para cada variable). En el conjunto muestreal
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de la  zona dominada por  cangrejos,  las  muestras  de sedimento fueron tomadas  del

montículo depositado al lado de la entrada de la cueva y de la pared de la cueva (1 cm

de diámetro x 1 cm de profundidad, para todas las variables). Para la toma de muestras

de la pared de la cueva, se procedió al vaciado de la misma utilizando una jeringa y la

muestra de sedimento se tomó de la pared (Fig. 1A). En la zona dominada por almejas

las  muestras  de sedimento se tomaron en el  centro del  biodepósito formado por la

almeja (Fig. 1B). Dado que el poliqueto L. culveri genera montículos que poseen mayor

elevación  que  base,  en  la  zona  dominada  por  las  estructuras  construidas  por  esta

especiese procedió a tomar el montículo completo en lugar de cilindros, y evitar así

incluir un área de sedimento no bioturbada (Fig. 1C). Para calcular el área de la muestra

se tomaron las  medidas de cada montículo (base y altura, precisión: 0,01 mm). Las

muestras de sedimento correspondientes a condiciones sin estructuras fueron tomadas

en parches adyacentes a la estructura biogénica seleccionada. 

Finalmente, en cada estructura biogénica y parche sin bioturbación se estimó la

producción primaria neta (PPN) a través del cálculo del flujo difusivo de oxígeno entre el

sedimento y el agua superficial siguiendo a Kühl et al. (1996) y Hancke y Glud (2004).

Para ello se caracterizaron los perfiles de concentración de oxígeno en profundidad en

cada estructura biogénica y su respectivo parche sin bioturbación en condiciones de luz

utilizando microsensores de oxígeno tipo Clark (50 μm (ej. m tip, respuesta rápida, Unisense,

precisión: 0,005 cm; Fig. 2). El microsensor fue montado en un micromanipulador (MM2,

Unisense AS) que permite una alta resolución espacial y temporal, y los datos adquiridos

fueron  transmitidos  en  tiempo  real  a  una  computadora  portátil.  La  punta  del

microsensor se posicionó en la superficie del sedimento, y se registró la concentración

de oxígeno cada 200 μm (ej. m hasta la profundidad en la que fue equivalente a cero. El flujo

difusivo  de  oxígeno  (J)  se  calculó  aplicando  la  primera  Ley  de  difusión  de  Fick,

representado por la siguiente ecuación diferencial: 
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J = De dC(z)/dz

donde De equivale al coeficiente de difusión efectivo del oxígeno y dC/dz representa

gradiente de concentración. La difusión de oxígeno del sedimento hacia la superficie

ocurre a través de una delgada capa de agua que se “adhiere” a la superficie, conocida

como DBL (difussive boundary layer, Revsbech y Jorgensen 1986), la cual constituye una

barrera de difusión que puede limitar el intercambio de moléculas disueltas entre el

sedimento y la superficie. En este sentido, la difusión del oxígeno depende del grosor de

la DBL  (Kühl et al. 1996). Por ello, para calcular PPN (flujo difusivo de oxígeno hacía la

superficie a través del DBL) se calculó el grosor del DBL a partir de la porción lineal en la

concentración de oxígeno para cada perfil  (McMinn et  al.  2010)  y  el  coeficiente de

difusión efectivo en el sedimento como:

Ds= Do/1 – 2 Ln j 2 

donde Do equivale al flujo molecular de oxígeno (tomado de Fanjul et al. 2007) y  ϕ

corresponde  a  la  porosidad  del  sedimento,  la  cual  se  obtuvo  para  cada  estructura

biogénica  a  partir  de  la  diferencia  entre  el  peso  húmedo y  seco de un cilindro  de

sedimento de volumen conocido (siguiendo a Furukawa et al. 2004).

Además, se estudió la dinámica temporal de las estructuras biogénicas de enero a

diciembre de 2018 a través de conteos y se realizaron comparaciones en tres escalas

temporales:  en el  mismo día (antes y después de la  pleamar),  una vez por semana

durante 5 semanas y 3 veces por estación climática. Para realizar este muestreo, en

cada altura del intermareal se distribuyeron al azar 10 cuadrantes de 0,3 m x 0,3 m, los

cuales fueron numerados, para seguir la dinámica de cada uno en el tiempo. El conteo

de estructuras  se realizó mediante fotografías  digitales  (Cámara digital  Reflex Nikon

D3300, 24,2 megapíxeles). Se construyó un soporte de hierro de 0,6 m de alto y 0,8 m de

ancho, cuyo apoyo sobre el sedimento consistió en barras del mismo material de 0,5 m

de largo  (Fig.  3).  El  punto  de apoyo del  soporte  fue  marcado para  cada cuadrante
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utilizando estacas, con el fin de garantizar que las fotos fuesen tomadas siempre en la

misma posición, además de que se utilizó la misma distancia focal en todas las ocasiones

(21  mm).  Para  cada  fotografía,  una  vez  colocado  el  soporte,  se  niveló  la  cámara

utilizando  un  nivel  portátil.  El  conteo  de  estructuras  se  realizó  de  forma  manual,

cuantificando las estructuras biogénicas dentro del cuadrante. La alta resolución de las

fotografías permitió distinguir fácilmente las estructuras biogénicas.

2.1 Análisis de datos

Las  diferencias  en  la  concentración  de  clorofila  a,  de  feopigmentos,  en  la

abundancia  total  y  PPN  entre  la  estructura  biogénica  y  su  parche  adyacente  no

bioturbado, y entre parches sin estructuras biogénicas, se analizaron aplicando modelos

lineales mixtos (GLMM, Zuur et al. 2009) y se seleccionó el modelo de mejor ajuste

mediante simplificación por prueba de hipótesis, donde se definió “día de muestreo”

como factor aleatorio, con el fin de incluir la variabilidad entre días de muestreo en los

casos que fuera significativa (función lme, paquete nlme, R).  Estructura global de los

modelos evaluados:

1. [Clorofila a] ~ Estructura + ~ 1|Dia de muestreo

2. [Feopigmentos] ~ Estructura + ~ 1|Dia de muestreo

3. Abundancia total MFB ~ Estructura + ~ 1|Dia de muestreo

4. PPN ~ Estructura + ~ 1|Dia de muestreo

Los modelos fueron evaluados para cada tipo de estructura biogénica (i.e. cangrejos,

almejas y poliquetos). Dado que el factor aleatorio no fue significativo en ninguno de los

modelos  (indicando que hubo  una  baja  variabilidad  entre  los  días  de  muestreo),  se

procedió a evaluar las diferencias mediante un modelo lineal generalizado (función gls,

R). Para cada modelo se corroboró que se cumplieran los supuestos de normalidad de los
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residuos y homocedasticidad. En el caso particular del modelo 4 para las estructuras

biogénicas generadas por  cangrejos,  no se logró cumplir  el  supuesto de normalidad,

inclusive luego de intentar transformaciones de los datos. Teniendo en cuenta que el

ANOVA con un alto número de réplicas es robusto al incumplimiento de este supuesto

(Underwood 1997) y que la serie de datos usada satisface esa premisa, se realizó de

todas maneras un ANOVA de una vía. Para evaluar si la composición del MFB difirió entre

cada estructura biogénica y  su  correspondiente  parche no bioturbado,  se realizó  un

PERMANOVA  basado  en  el  índice  de  disimilitud  de  Bray-Curtis,  aplicando  9999

permutaciones  (Anderson  2001)  considerando  en  este  análisis  la  posible  variabilidad

natural en los distintos días de muestreo. También mediante PERMANOVA se evaluó si

efectivamente  el  MFB  en  condición  no  bioturbada  presenta  diferencias  en  su

composición entre las zonas de la planicie dominadas por las distintas especies.

Para  comparar  la  densidad  de  estructuras  en  distintas  escalas  temporales  se

utilizaron  nuevamente  modelos  lineales  mixtos,  fijando  como  factor  aleatorio  la

identidad del cuadrante. Estructura global de los modelos evaluados: 

 Densidad de estructuras ~ Tiempo + ~ 1|Plot

donde el factor fijo Tiempo correspondió a “antes” y “después” de la pleamar para la

comparación diaria, a los días “1”, “7”, “14”, “22” y “32” para la comparación semanal,

y  a  “verano”,  “otoño”,  “invierno”  y  “primavera” en la  comparación  estacional.  Los

modelos fueron evaluados de forma individual para las estructuras generada por cada

especie. En el caso de los modelos de comparación diaria para las estructuras biogénicas

generadas  por  cangrejos,  su  densidad  fue exactamente igual  antes  y  después  de la

pleamar en todas las réplicas, con lo cual no hay test estadístico aplicable dado que no

hubo  variación.  Para  la  comparación  semanal  y  estacional  de  este  mismo  tipo  de

estructura, nuevamente no se logró cumplir el supuesto de normalidad, inclusive luego
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de intentar  transformaciones  de los  datos.  Dado que presentaron homocedasticidad,

basado en lo previamente explicado, se realizó un ANOVA de una vía. En la comparación

estacional, se decidió además no incluir los datos de invierno y primavera, debido a que

las densidades registradas correspondieron a cero. Si bien la densidad de cuevas suele

ser baja en invierno, no se registró un aumento durante la primavera debido a que

ocurrió un desplazamiento de las estructuras a zonas más bajas del intermareal. 

3. Resultados

3.1. Estructura y función del MFB en estructuras biogénicas generadas por distintos

bioturbadores.

La biomasa y abundancia total del MFB en la zona dominada por cangrejos fue dos

veces más alta en los parches sin estructuras biogénicas (SEC)(valores promedio: 7,04 µg

cm-2 y 200 x 104 ind cm-2 respectivamente) que en la cueva (CC) y el montículo (MC), y

similar en los últimos dos (Figs. 4A y 4B, Tabla 2). La concentración de feopigmentos fue

la misma en SEC, CC y MC (valor promediado: 1,15 µg cm-2  ;Fig. 4C, Tabla 2). Se halló

que la  composición del  MFB fue similar  en CC y MC, pero ambas diferentes de SEC

(PERMANOVA: F2,27 = 5,18, p < 0,05; Fig. 5A). La abundancia relativa de D40 fue de 55%

en CC; 46% en MC y 38% en SBC. Para Leiblenia epiphytica, la cianobacteria filamentosa

dominante,  la  abundancia  relativa  más  alta  se  registró  en  MC  y  SEC  (39  y  37%

respectivamente) mientras que en CC fue del 22%. En CC no se registró a Euglena sp y en

SBC a  Rhopalodia sp.  (Fig.  5B).  En  cuanto  a  la  PPN, MC y  SEC presentaron  valores

similares, alcanzando un valor promedio de 6,73 x 10-5 µg C hs-1 cm-2) mientras que en CC

los valores registrados fueron similares a los de MC y SEC pero negativos (-5 x 10 -4 µg C

hs-1 cm-2), indicando que no hubo PPN (F2,23 = 1,37, p  > 0,05; Fig. 4D).  

La biomasa del MFB en el biodepósito de almejas (A), con un valor promedio de

8,12  µg cm-2, fue aproximadamente el doble a la de su parche adyacente sin estructuras

134



biogénicas (SEA), al igual que la concentración de feopigmentos (1,31 µg cm -2 y 0,70 µg

cm-2   respectivamente; Figs. 6A y 6C, Tabla 2). Sin embargo, la abundancia total fue

similar entre las dos condiciones (valor promediado: 256 x 104 ind cm-2; Fig. 6B, tabla 2),

al igual que la composición (PERMANOVA: F1,20 = 1,65;  p > 0,05; Fig. 7A). La abundancia

relativa de D40 alcanzó un 42 % en A y un 35 % en SBA y L. epiphytica 39 % y 48 % en A y

SBA respectivamente. Schroederia nitzchioides presentó 12 % de abundancia relativa en

las dos condiciones y las diatomeas centrales, cianobacterias cocoides y Euglena sp no

superaron el 3% (Fig. 7B). En cuanto a la PPN, no se hallaron diferencias entre A y SBA,

alcanzando un valor promedio de 6,11 µg C hs-1 cm-2 (Fig. 6D, Tabla 2).  

En el montículo de poliquetos (MP) el valor promedio de la biomasa del MFB y de

la concentración de feopigmentos fue de 8,34 µg cm-2 y 6,92 µg cm-2  respectivamente,

valores 2 y 5 veces mayores a los hallados en el parche adyacente sin estructuras (SEP);

mientras que la abundancia total SEP fue 1 orden de magnitud mayor que en MP (Figs.

8A,  8B,  8C,  Tabla  2).  La  composición  del  MFB  difirió  entre  las  dos  condiciones

(PERMANOVA: F1,18 = 24,64; p < 0,005; Fig. 9A). La abundancia relativa de D40 en MP fue

de 64% mientras que en SEP fue del 40%. En este último, L. epiphytica presentó el 39%

de  abundancia  relativa,  mientras  que  en  MP  mucho  menor,  alrededor  de  5%.  Las

cianobacterias  cocoides,  Euglena sp,  Rhopalodia sp,  y  Entomoneis  alata presentaron

abundancias relativas bajas, pero en MP sus valores corresponden al doble de SEP (Fig.

9B). Con un promedio de 3,64 x 10-5 µg C hs-1 cm-2, la PPN no presentó diferencias entre

MP y SEP (Fig. 8D, Tabla 2). 

Respecto a la variabilidad del MFB en los parches sin estructuras biogénicas entre

las  zonas  delimitadas  en  la  planicie,  no  se  hallaron  diferencias  en  la  abundancia,

concentración de feopigmentos  y  PPN (Figs.  10B,  10C,  10D,  Tabla  2),  pero sí  en  la

biomasa  y  composición.  En  particular,  la  biomasa  en  SEP  fue  menor  a  la  de  SEC,

mientras que la correspondiente a SEA presentó valores intermedios  a los  anteriores
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(Fig. 10A, Tabla 2); y la composición fue diferente en las tres zonas (PERMANOVA: F2,28 =

19,30; p < 0,001; Fig. 11). La abundancia relativa de D40 fue similar en las tres zonas,

presentando entre 35 y 40% aunque las especies que componen dicha agrupación en la

zona dominada por poliquetos (SEP) no son las mismas que las de la zona dominada por

almejas y la dominada por cangrejos (SEA y SEC), las cuales si coincidieron. En relación a

L. epiphytica, el mayor porcentaje se registró en SEP, con un 48%, mientras que en SEA

y SEC fue del 38%. SEC presentó mayor abundancia de diatomeas centrales y Schroederia

nitzchioides, pero no se registró a Rhopalodia sp. SEA presentó las menores abundancias

relativas de cianobacterias cocoides y Euglena sp mientras que SEP presentó los valores

más altos de Schroederia setigera y E. alata.

3.2. Dinámica temporal de las estructuras formadas por distintos bioturbadores.

En relación a las estructuras formadas por cangrejos, su densidad no cambió luego

de la pleamar (Fig. 12A). A escala semanal, la densidad de estructuras cambió cada

semana (F4,45 = 4,81; p < 0,05), donde se observó en primer lugar un colapso de la quinta

parte de las cuevas luego de 7 días, seguido de un período donde continuó el colapso al

mismo  tiempo  que  se  generaron  nuevas  estructuras.  A  los  22  días,  el  número  de

estructuras disminuyó notablemente (1 estructura m-2) y a los 32 días se registró una

nueva generación de estructuras en conjunto con el colapso de estructuras previas (Fig.

12B). A escala estacional, la densidad de estructuras fue mayor en verano que en otoño

(F1,38 = 5,95; p < 0,05; Fig. 12C). 

La densidad biodepósitos  de almejas disminuyó luego de la pleamar (Fig.  12D,

Tabla  3).  En  cuanto  a  la  dinámica  semanal,  durante  los  primeros  14  días  no  se

registraron cambios en su densidad, alcanzando en promedio 60 biodepósitos m -2 y en el

día 22 se observó una disminución a la mitad, indicando el colapso de las estructuras.

Diez  días  después  de  este  descenso,  ocurrió  un  leve  aumento  en  la  densidad  de
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biodepósitos, indicando la generación de nuevas estructuras (Fig. 12E, Tabla 3). Durante

verano y otoño la densidad de estructuras fue la misma y se observó una disminución

progresiva a partir del invierno que continuó hacia la primavera (Fig. 12F, Tabla 3). 

La densidad de montículos de poliquetos no cambió luego de la pleamar (Fig. 12G,

Tabla 3). Al estudiar su dinámica semanal se halló un promedio de 424 montículos m -2

durante los primeros 7 días, y en el día 14 se observó un colapso de casi la mitad de las

estructuras. Al día 22, la densidad de montículos alcanzó más del doble de lo registrado

en el día 14, indicando la generación de nuevas estructuras, y se mantuvo durante los 10

días posteriores (Fig. 12H, Tabla 3).  En verano y otoño la densidad de montículos fue

similar,  luego  disminuyó  en  invierno  y  volvió  a  aumentar  en  primavera,  alcanzando

valores similares a los registrados en otoño (Fig. 12I, Tabla 3).  

4. Discusión

Los  organismos  bentónicos  que  generan  estructuras  biogénicas  afectan  a  otras

especies con las que coexisten principalmente a través de la heterogeindad aportada por

la estructura en sí, complejizando el hábitat y modificando la hidrodinámica del fondo

(Calaway 2003, Passarelli et al. 2012). Los resultados aquí hallados mostraron que las

estructuras  biogénicas  generadas  por  Neohelice  granulata,  Tagelus  plebeius y

Laeonereis  culveri presentan  dinámicas  temporales  diferentes  e  introducen

heterogeneidad en el ambiente impactando de forma diferencial en el MFB. Las cuevas y

montículos  de  N.  granulata fueron  las  que  más  cambios  generaron  en  el  MFB,

modificando su biomasa, abundancia total, composición y PPN, aunque fueron las menos

persistentes  en  el  tiempo.  Los  biodepósitos  de  T.  plebeius,  por  el  contrario,  solo

generaron cambios en la biomasa del MFB y fueron las estructuras de mayor persistencia

a escala semanal. Los montículos de L. culveri presentaron condiciones intermedias a las

anteriores, dado que modificaron la biomasa, abundancia y composición del MFB y su
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duración en el tiempo fue mayor a la de las estructuras generadas por  N. granulata y

menor a las correspondientes a  T. plebeius, aunque es importante resaltar que fueron

las  que menos  cambios  sufrieron a  lo  largo  del  año.  A  continuación se discuten las

posibles  relaciones  entre la  heterogeneidad ambiental  generada por  cada estructura

biogénica y la estructura y producción primaria del MFB. 

Estructuras biogénicas generadas por N. granulata.

Como se mencionó en la introducción, la bioturbación por N. granulata transporta

grandes  cantidades  de  sedimento  por  día  y  modifica  significativamente  el  entorno

sedimentario.  Estos  cambios  ocurren  con  una  dinámica  relativamente  rápida  en  el

tiempo, dado que están ligados a la generación y colapso de las estructuras biogénicas,

que como se mostró en los resultados, ocurren de una semana a la otra. Los montículos

en  general  son  estructuras  inestables  (Reise  2002).  Aquellos  construidos  por  N.

granulata, al ser estructuras que sobresalen de la superficie sumado a que se ubican en

la zona baja de la planicie intermareal, están más expuestos al flujo del fondo, por lo

que el sedimento puede ser removido más fácilmente por efecto de la marea (ej. Escapa

et al.  2008).  Esto además ha sido evidenciado al  estudiar  la  dinámica  diaria  de las

estructuras, donde si bien los montículos persistieron luego de la pleamar, se observó

que  estaban  erosionados  (menor  altura  y  mayor  diámetro  por  el  transporte  de

sedimento). En este contexto de inestabilidad es que se registró una menor biomasa y

abundancia respecto de los parches sin estructuras. La resuspensión de la biomasa MFB a

causa de erosión y transporte ha sido documentada en ambientes bioturbados (ej. Orvain

et al. 2012) y particularmente en estructuras biogénicas como los depósitos fecales de

Arenicola marina (Chennu et al. 2015).

En cuanto a la abundancia, su disminución estuvo dada principalmente por una

reducción  del  50%  en  D40  y  del  70%  en  Leiblenia  epiphytica,  la  cianobacteria
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filamentosa dominante. Las causas de la reducción de ambos grupos probablemente sean

similares,  y  relacionadas  a  lo  antes  mencionado sobre  la  erosión  del  sedimento del

montículo  y  el  enterramiento  generado  durante  su  construcción.  Las  cianobacterias

filamentosas son susceptibles a estos factores dado que tienen una capacidad limitada

de desplazarse (Armitage y Fong 2004), siendo fácilmente enterradas y/o transportadas.

Este resultado concuerda con los hallados en un experimento previo en Mar Chiquita

(Giorgini et al. 2019) en el que a una escala de plot donde las muestras se tomaron en

parches sin estructuras biogénicas, se halló también una disminución de la abundancia

de  cianobacterias  filamentosas.  En  el  caso  de  las  D40,  el  efecto  en  su  abundancia

también se mantuvo en las dos escalas estudiadas, dado que parches sin la presencia de

estructuras biogénicas coinciden en abundancias altas de D40, y los resultados de este

capítulo además muestran que su abundancia en el montículo es menor. Esta diferencia

en la abundancia de D40 entre el montículo y el parche sin estructuras puede darse de

dos formas: (1) disminución en la abundancia de D40 en el montículo debido a la erosión

y transporte del sedimento; (2) aumento en los parches sin estructuras por la dispersión

del sedimento del montículo a medida que se erosiona (Botto e Iribarne 2000), el cual

por presentar un alto contenido de NH4
+ (Miguez A, datos no publicados) puede generar

un  efecto  de  “fertilización”  en  los  parches  circundantes.  Así,  el  aumento  en  la

abundancia de D40 es posible dada la ausencia de los efectos negativos de erosión y

enterramiento que ocurren en el montículo. En cuanto a la PPN, los resultados de este

capítulo mostraron que el MFB en los montículos alcanzó la misma capacidad productiva

que el  MFB en los  parches  sin estructuras.  El  sedimento del  montículo rico en NH4
+

probablemente posibilite que el MFB que lo habita alcance tasas altas de PPN. En este

sentido, como se ha mencionado en los capítulos anteriores, la inyección de NH 4
+ por

bioturbación  se  encuentra  relacionada positivamente  con  el  aumento  de  producción

primaria (ej., Lohrer et al. 2004, Sandwell et al. 2009).

139



Las cuevas construidas por crustáceos son estructuras que amplían la interfase

sedimento-agua  a  una  profundidad  considerable en  el  sedimento  (Reise  2002).

Dependiendo  de  las  especies  y  el  ecosistema  involucrado,  la  superficie  puede  ser

ampliada en más de 400% (Fanjul et al. 2007). Estas estructuras transportan partículas,

metabolitos disueltos y oxígeno a capas más profundas del sedimento, a través de una

ventilación activa o pasiva de la misma. Las cuevas de N. granulata entrampan detritos

(Botto  e  Iribarne  2000),  alteran  el  contenido  de  materia  orgánica   y  modifican  el

contenido de nutrientes (Fanjul et al. 2007) y aumentan la concentración de oxígeno en

el sedimento (Giorgini et al. 2019). Si bien bajo estas condiciones se esperarían efectos

positivos sobre el MFB, las condiciones físicas del sedimento podrían explicar los bajos

niveles de biomasa y abundancia MFB halladas. Las cuevas permanecen inundadas la

mayor parte del día, incluso durante la marea baja, y el movimiento del cangrejo a

través de ella resuspende el sedimento generando turbidez y disminuyendo el paso de

luz (observaciones personales). Otros trabajos han estudiado la biomasa del MFB en la

cueva de otras especies de crustáceos, con resultados diferentes a los presentados aquí,

siendo más alta en la cueva del camarón  Pestarella tyrrhena que en la superficie del

sedimento (Papaspyrou et al. 2005) y similar entre las cuevas de Uca uruguayensis y la

superficie (Citadin et al. 2016). Estas diferencias quizás residan en las características de

la cueva de cada especie: P. tyrrhena secreta un mucus que estabiliza las paredes de la

cueva (Dworschak 1998) y  las cuevas de U. uruguayensis si bien aumentan el contenido

de agua en el sedimento, durante la marea alta permanecen cerradas (Botto e Iribarne

2000).  Las  condiciones  en  las  cuevas  de  estas  dos  especies  ofrecen  un  entorno

sedimentario  relativamente estable  para el  MFB.  Por  el  contrario,  las  cuevas  de  N.

granulata no cuentan con ningún tipo de cementación, con lo cual el sedimento de las

paredes está más suelto, facilitando la resuspensión antes mencionada e impidiendo la

consolidación  de  un  sustrato  estable  y  además,  durante  la  marea  alta  permanecen
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abiertas, ocurriendo una depositación constante de sedimento en su interior (Botto e

Iribarne 2000).  De esta  forma, el  MFB que habita  en la  cueva está  constantemente

sometido a un enterramiento y resuspensión, que sumado a la turbidez que esto genera,

da como resultado un efecto negativo en el MFB.  

En  cuanto  a  la  PPN,  los  perfiles  mostraron  un  decaimiento  progresivo  de  la

concentración de oxígeno en el sedimento, indicando que su consumo fue mayor que su

producción.  En  el  contexto  antes  mencionado  sobre  un  entorno  de  resuspensión  y

turbidez en el  ambiente de la cueva, el  paso de luz es restringido, por lo tanto es

esperable que el MFB que habita allí consuma más oxígeno del que produce. Algunas

especies (ej., Diatomeas centrales del género Melosira y Cyclotella y algunas diatomeas

pennadas del género  Nitzschia)  pueden sobrevivir bajo estas condiciones debido a que

tienen  la  característica  de  ser  heterótrofas  facultativas  (Hellebust  y  Lewin  1977).

Además,  muchos  trabajos  han  mostrado  que  las  paredes  de  cuevas  construidas  por

bioturbadores  presentan  una  mayor  abundancia  de  bacterias  bentónicas  que  la

superficie del sedimento (ej. cuevas del camarón Upogebia major, Kinoshita et al. 2003

y  P. tyrrhena, Papaspyrou et al. 2005). En las cuevas de  N. granulata se registró una

mayor abundancia de bacterias nitrificadoras que en la superficie (Miguez A, datos no

publicados). La competencia entre bacterias nitrificadoras y MFB es bien conocida (Nils

et al. 2003, Risgaard-Petersen et al. 2004) y si bien la mayoría de los trabajos muestran

que  el  MFB  inhibe  la  nitrificación  por  competencia,  dicha  interacción  no  ha  sido

evaluada  en  cuevas.  En  este  sentido,  las  condiciones  en  la  cueva  de  N.  granulata

probablemente favorezcan a las bacterias por sobre el MFB, dando como resultado un

menor desarrollo de este último, disminuyendo su capacidad funcional. 

Estos resultados en conjunto con los del Capítulo 2 (aumento de la abundancia y

producción primaria y disminución de la biomasa microfitobentónica a una mesoescala,

en parches sin estructuras biogénicas), mostraron que la heterogeneidad generada por la
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bioturbación de N. granulata produce cambios tanto en el MFB que habita el sedimento

circundante como en el de las propias estructuras biogénicas, y son además diferentes.

Particularmente, tanto la cueva como el montículo construidos cambian la estructura y

función del MFB, aunque a través de distintos mecanismos. Esta variabilidad se mantiene

por períodos cortos en el tiempo debido al rápido colapso de las cuevas, aunque nuevas

estructuras  son  construidas  constantemente,  principalmente  durante  las  estaciones

cálidas.

Estructuras biogénicas generadas por T. plebeius.

A través de sus modos de bioturbación y la excreción de heces y pseudoheces, los

organismos  bentónicos  modifican  las  características  del  sedimento,  en  particular  el

contenido de materia orgánica y la biomasa del MFB (Graf y Rosenberg 1997). En este

sentido, las cuevas y depresiones en el sedimento acumulan restos de materia orgánica

particulada (ver revisión Reise 2002), generando un microambiente en el cual el MFB

prolifera. Los biodepósitos generados por T. plebeius concentran MO y presentan mayor

contenido de agua que el sedimento circundante sin bioturbación (Gutiérrez e Iribarne

2004, Álvarez et al. 2015), y probablemente, como sucede en los biodepósitos generados

por otras especies de bivalvos, ocurre una estimulación del ciclado y flujo de nutrientes

(Newell et al. 2002), generando así un microambiente que posibilita el aumento de la

biomasa microfitobentónica aquí registrado. 

Estas  mismas  condiciones  (i.e.  contenido  alto  de  MO  y  agua),  sumadas  a  la

disponibilidad de MFB como alimento, hacen que los biodepósitos de T. plebeius también

constituyan  un  ambiente  favorable  para  la  meiofauna (ej.,  copépodos,  ostrácodos  y

nematodes,  Alvarez  et  al.  2015).  Dado  que  el  contenido  de  feopigmentos  se  ha

considerado un indicador de herbivoría (Brotas  y Plante-Cuny 1998, Cartaxana et  al.

2006), la alta concentración hallada en los biodepósitos podría ser indicio de una mayor
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presión de herbivoría que en el  parche sin estructuras. Estas  evidencias sugieren un

posible impacto de la meiofauna sobre la abundancia microfitobentónica, la cual además

explicaría por qué el aumento en la biomasa no fue acompañado por un aumento en la

abundancia. Sin embargo, T. plebeius también se alimenta de fitoplancton (Botto et al.

2005)  por  lo  que  no  puede  descartarse  que  esos  feopigmentos  hayan  provenido  de

desechos generados a partir del fitoplancton filtrado por la almeja durante la pleamar.

En cuanto a la PPN, si bien podría esperarse una relación lineal con la biomasa del MFB,

como se ha mostrado en el Capítulo 1, el MFB de la costa de Buenos Aires no presenta

una  correlación  entre  dichos  parámetros,  siendo  probablemente  otros  como  la

composición los que podrían influir de forma más directa en la capacidad productiva del

MFB.  En  este  contexto,  a  pesar  del  cambio  en  la  biomasa,  el  hecho  de  que  la

composición  no  se  haya  modificado  respecto  de los  parches  sin  bioturbación  podría

explicar los valores similares de PPN. 

El análisis  de estos resultados en conjunto con los obtenidos en el Capítulo 2,

donde  las  muestras  en  las  unidades  experimentales  se  colectaron  en  parches  sin

estructuras, permiten concluir que los efectos de la bioturbación de T. plebeius sobre el

MFB se restringen al  biodepósito, es decir, no modifican al  MFB del sedimento a su

alrededor. Además, la variabilidad que generan estas estructuras en la biomasa del MFB

es  duradera  en  el  tiempo.  Si  bien  los  resultados  del  análisis  de  la  dinámica  diaria

mostraron  una  disminución  en  el  número  de  estructuras  luego  de  la  pleamar,  esto

probablemente se deba a que al momento de tomar las fotos para esta comparación en

particular, las estructuras aún estaban colmatadas de sedimento transportado durante la

pleamar.  T.  plebeius remodela  el  biodepósito  luego  de  la  inmersión  a  través  del

movimiento de los sifones y la abertura de valvas (Gutierrez e Iribarne 2004), con lo cual

este proceso puede llevar un tiempo más prolongado. Además, el análisis semanal de la
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dinámica  de  estas  estructuras  mostró  que  las  mismas  persisten  de  14  a  22  días,  y

mantienen altas densidades, al menos durante la primera mitad del año. 

Estructuras biogénicas generadas por L. culveri. 

En los montículos de poliquetos la abundancia del MFB fue 1 orden de magnitud

menor  que  en  los  parches  sin  bioturbación  y  fue  principalmente  evidenciado  en  la

disminución de la abundancia de Leiblenia epiphytica. Esta reducción en la abundancia

sumada a la alta concentración de feopigmentos registrada en los montículos, podría

indicar que existe presión de herbivoría sobre  L. epiphytica. Si bien se cree que las

cianobacterias son seleccionadas negativamente como alimento por poseer metabolitos

tóxicos (O´Neil 1999), esto aplica principalmente para especies que poseen  estructuras

que contienen la enzima fijadora de nitrógeno, nitrogenasa (llamados heterocistos), las

cuales  no fueron halladas  en este sitio.  Los  montículos  pueden constituir  ambientes

favorables para el crecimiento de las diatomeas, al igual que lo son los tubos construídos

por  los  poliquetos  Lanice  conchilega  y  Melinna  cristata  (Passarelli  et  al.  2012).  Los

montículos generados por L. culveri presentan mayor contenido de MO que los parches

sin estructuras (Palomo e Iribarne 2000), condición que puede ser capitalizada por las

diatomeas a través de altas tasas de crecimiento (Sundbäck y Snoeijs 1991). Este factor,

sumado a la disminución de abundancia de cianobacterias filamentosas, podría relajar la

competencia entre los dos grupos, permitiendo que las diatomeas dominen el montículo.

La biomasa del MFB probablemente fue más alta en los montículos debido a que

estas estructuras biogénicas le otorgan estabilidad al sedimento, disminuyendo así la

resuspensión  del  MFB.  Dicha  estabilidad  ha  sido  propuesta  en  trabajos  previos  y  se

atribuye a que los montículos compuestos por partículas de sedimentos gruesos están

aglutinados  por  grandes  cantidades  de  mucus  secretados  por  L.  culveri (Palomo  e

Iribarne 2000, Gutierrez et al. 2011). Además, otros factores pueden contribuir a dicha
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estabilididad:  por  un  lado,  las  D40  están  formadas  principalmente  por  especies

epipélicas, las cuales secretan grandes cantidades de EPS (Underwood y Paterson 2003).

Estos exopolímeros no solo proveen al MFB un microambiente de protección frente a la

desecación (Steele et al. 2014), sino que también aglutinan las partículas de sedimento,

confiriéndole una mayor estabilización. Esto ha sido documentado en tubos artificiales

de  poliquetos,  en  los  que  una  alta  abundancia  de  diatomeas  se  correlacionó

positivamente con un alto contenido de EPS y una mayor  estabilidad del  sedimento

(Passarelli  et  al.  2012).  En  cuanto  al  efecto  de  los  montículos  como  estructura

tridimensional,  como  se  mencionó  anteriormente,  los  montículos  en  general  son

inestables ante las condiciones ambientales, pero altas densidades como las de este sitio

de estudio generarían que el  flujo del fondo se traslade por encima de las mismas,

promoviendo de esta forma una mayor estabilidad del sedimento (Paterson y Black 1999,

Friedrichs et al. 2009). 

Los resultados de este capítulo en conjunto con los correspondientes al Capítulo 2

mostraron que los cambios aquí descriptos en la estructura del MFB son exclusivos del

montículo,  por  lo  cual  la  presencia  de esta  estructura  biogénica a  lo  largo del  año

constituye una fuente de variabilidad estructural  constante para el  MFB, con ciertas

variaciones entre estaciones. 

5. Conclusión.

Las planicies  de marea constituyen una colección de parches con diferentes estados

estructurales  y  funcionales  del  MFB  debido  a  la  presencia  de  distintos  tipos  de

estructuras biogénicas que aumentan la heterogeneidad ambiental de forma variable. A

su vez, dicha variabilidad es mayor que la existente entre los parches sin estructuras

biogénicas  en  las  distintas  zonas  de  la  planicie  de  marea.  En  este  contexto,  las

estructuras biogénicas cumplen un rol importante en el mantenimiento de la diversidad
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local, que además es dinámica en el tiempo dadas las variaciones de la densidad de

estructuras a lo largo del año. 
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6. Figuras

Figura 1. Conjunto muestreal “estructura biogénica + parche sin estructuras biogénicas”

Los círculos indican dónde se colectaron las muestras y se realizaron las mediciones para

cada  tipo  de  estructura.  (A)  Pared  de  cueva,  montículo  y  parche  sin  estructuras

generados por Neohelice granulata, (B)  Biodepósito y parche sin estructuras de Tagelus

plebeius.  La  elipse  indica  la  totalidad  de la  estructura,  (C)  montículo  y  parche sin

estructuras generados por Laeonereis culveri. 
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Figura 2. Microsensor de oxígeno utilizado para la estimación de la PPN. La punta del

microsensor se posicionó en la superficie de cada estructura biogénica (en este caso el

montículo de  L. culveri) y se registró la concentración de oxigeno hasta que su valor

equivalió a cero. 
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Figura 3. Soporte utilizado para tomar las fotografías. Las estacas amarillas indicaron el

punto de apoyo del soporte. Se utilizaron además estacas de color azul, verde y rojo

para  señalar  la  zona  a  la  que  pertenecía  cada  cuadrante,  la  cual  se  determinó  de

acuerdo a la estructura biogénica dominante (azul = montículos de poliqueto, verde =

biodepósitos de almejas, rojo = cuevas + montículos de cangrejos) y en las banderas de

color naranja se indicó el número de cada cuadrante. 
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Figura  4. Caracterización  del  MFB  en  las  estructuras  biogénica  generadas  por  N.

granulata.  A) Concentración de clorofila (estimador de biomasa MFB),  B) Abundancia

MFB  C) concentración de feopigmentos,  D) producción primaria neta en cuevas (CC),

montículos (MC) y parches sin estructuras biogénicas (SEC). De aquí en adelante, las

barras representan los valores máximos y mínimos, los límites de las cajas representan

los cuartiles 25 y 75 y la línea dentro de la caja equivale a la mediana. Letras distintas

indican p < 0,05.
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Figura 5. A) NMDS basado en la  abundancia  total  de  cada  taxa  identificado en las

estructuras  biogénicas  generadas  por  N.  granulata.  De aquí  en  adelante,  las  elipses

representan  el  intervalo  de  confianza  de  0,95.  B) Abundancia  relativa  de  los  taxa

identificados  en  cada  estructura  biogénica.  Diatomeas  <  40  µm  incluye  especies

pennadas  del  género  Nitzschia,  Navicula  criptocephala,  Cymbella sp  y  Surirella sp.

Diatomeas  centrales  incluye  Cyclotella  meneghineana,  Thalassiosira  decipiens y

Actinoptychus  splendens.  Cianobacterias  coccoides  incluye  Chroochoccus  sp.  y

Chroochoccal spp.
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Figura  6. Caracterización  del  MFB  en  las  estructuras  biogénica  generadas  por  T.

plebeius. A) Concentración  de  clorofila,  B) Abundancia  MFB  C) concentración  de

feopigmentos, D) producción primaria neta en biodepósitos de almejas (A) y parches sin

estructuras biogénicas (SEA). Los asteriscos indican p < 0,05.
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Figura 7. A) NMDS basado en la  abundancia  total  de  cada  taxa  identificado en las

estructuras biogénicas generadas por  T. plebeius.  B) Abundancia relativa de los taxa

identificados  en  cada  estructura  biogénica.  Diatomeas  <  40  µm  incluye  especies

pennadas  del  género  Nitzschia,  Navicula  criptocephala,  Cymbella sp  y  Surirella sp.

Diatomeas  centrales  incluye  Cyclotella  meneghineana,  Thalassiosira  decipiens y

Actinoptychus  splendens.  Cianobacterias  coccoides  incluye  Chroochoccus  sp.  y

Chroochoccal spp.
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Figura 8. Caracterización del MFB en las estructuras biogénica generadas por L. culveri.

A) Concentración de clorofila, B) Abundancia MFB C) concentración de feopigmentos, D)

producción primaria neta en montículos (MP) y parches sin estructuras biogénicas (SEP).

Los asteriscos indican p < 0,05.
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Figura 9. A) NMDS basado en la  abundancia  total  de  cada  taxa  identificado en las

estructuras  biogénicas  generadas  por  L.  culveri.  B) Abundancia  relativa  de  los  taxa

identificados  en  cada  estructura  biogénica.  Diatomeas  <  40  µm  incluye  especies

pennadas  del  género  Nitzschia,  Navicula  criptocephala,  Cymbella sp.,  Amphora sp.,

Eunotia sp.  y  Surirella sp.  Diatomeas  centrales  incluye  Cyclotella  meneghineana,

Thalassiosira  decipiens y  Actinoptychus  splendens.  Cianobacterias  coccoides  incluye

Chroochoccus sp. y Chroochoccal spp.
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Figura 10. Caracterización del MFB en los parches sin estructuras de las zonas de la

planicie dominadas por cada especie. A) Concentración de clorofila, B) Abundancia MFB

C) concentración  de  feopigmentos,  D) producción  primaria  neta  en  parches  sin

estructuras biogénicas de la zona dominada por cangrejos (SEC), en la zona dominada

por almejas (SEA) y en la zona dominada por poliquetos (SEP). Letras distintas indican p

< 0,05.
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Figura 11. NMDS basado en la abundancia total de cada taxa identificado en los parches

sin estructuras biogénicas.
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Figura 12. Densidad de estructuras biogénicas en distintas escalas temporales. La dinámica diaria corresponde a la comparación diaria: antes y después

de la pleamar (AP y DP respectivamente), la dinámica semanal a la comparación entre los días 1, 7, 14, 22 y 32 y la dinámica estacional a la comparación

entre verano (v), otoño (o), invierno (i) y primavera (p).  Estructuras biogénicas generadas por: (A-C) N. granulata; (D-F) T. plebeius; (G-I) L. culveri



7. Tablas

Tabla 1. Densidad de estructuras biogénicas en cada zona delimitada en la planicie. Los

valores corresponden a la media y (desvío estándar).

Zonas
delimitadas en la

planicie

Cueva+montículo
cangrejo (num m-2)

Biodepósito almejas
(num m-2)

Montículos poliquetos
(num m-2)

Baja 11,11 (0,00) 17,78 (15,00) 175,56 (50,46)

Media 0,00 (0,00) 62,22 (21,08) 122,22 (57,38)

Alta 1,11 (3,51) 0,00 (0,00) 394,44 (77,38)
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Tabla 2. Resumen estadístico de la evaluación de los modelos utilizados para 

Bioturbadores Modelo Estadístico Valor p

Cangrejos Abundancia~Estructura F2,27 = 12,0410 <0,0001

[Clorofila a]~Estructura F2,27 = 6,8149  0,0040

[Feopigmentos]~Estructura F2,27 = 1,4961  0,2420

Almejas Abundancia~Estructura F1,20 = 2,8554  0,1066

[Clorofila a]~Estructura F1,20 = 9,5584  0,0058

[Feopigmentos]~Estructura F1,20 = 3,9539  0,0460
aPPN~Estructura F1,18 = 0,9817  0,3349

Poliquetos Abundancia~Estructura F1,18 = 72,4410 <0,0001

[Clorofila a]~Estructura F1,18 = 8,6664  0,0087

[Feopigmentos]~Estructura F1,18 = 21,7029 <0,0001

PPN~Estructura F1,14 = 2,5159  0,1350

Parches sin 
estructuras

Abundancia~Zona F2,28 = 2,3684  0,1121

[Clorofila a]~Zona F2,28 = 4,1079  0,0273

[Feopigmentos]~Zona F2,28 = 1,6035  0,2191

PPN~Zona F2,24 = 0,8134  0,4552

Transformaciones: a. (log x)+1
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Tabla 3. Resumen estadístico de la evaluación de los modelos utilizados para 

Bioturbadores Modelo Estadístico Valor p

Almejas Densidad~Día F1,18 = 25,9678 <0,0001

Densidad~Semana F4,36 = 10,2008 <0,0001

Densidad~Estación F3,87 = 69,8087 <0,0001

Poliquetos Densidad~Día F1,18 = 2,6362 0,1218

Densidad~Semana F4,36 = 10,7712 <0,0001

Densidad~Estación F3,96 = 15,3906 <0,0001
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CAPÍTULO 4

Discriminando los efectos de bioturbación y herbivoría por 

Neohelice granulata sobre el microfitobentos
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1. Introducción

El microfitobentos (MFB) y la macrofauna son dos componentes importantes para

el  funcionamiento  de  los  intermareales  someros  de  fondos  blandos,  ya  que  ambos

desempeñan funciones ecosistémicas clave y además sostienen interacciones entre sí. En

en  sentido,  como  ya  se  ha  mencionado  en  capítulos  previos,  la  bioturbación  por

macrofauna modifica el entorno ambiental de forma variable, dependiendo del modo e

intensidad de bioturbación y de las características del entorno ambiental (Kristensen et

al. 2012). Al generar cambios en la permeabilidad del sedimento, contenido de agua y

materia orgánica, desestabilización de gradientes químicos, y modificaciones en la tasa

de  remineralización  de  materia  orgánica  y  el  flujo  de  nutrientes  inorgánicos,  la

bioturbación impacta al MFB de forma indirecta (ej., Armitage y Fong 2006, Needham et

al. 2011). Además, la macrofauna también afecta directamente a otras especies dado

que  mucho  de  estos  organismos  pueden  ser  predadores  (ej.,  el  cangrejo  Neohelice

granulata, Méndez Casariego et al. 2009 y el camarón Litopenaeus setiferus, Beseres y

Feller 2007) o herbívoros (ej., el caracol hidróbido Hydrobia ulvae, Austen et al. 1999 y

el erizo Echinochardium sp. , Lohrer et al. 2004).

La herbivoría sobre el MFB implica un proceso en el que su biomasa es ingerida e

incorporada a la biomasa de los herbívoros (Liess y Hillebrand 2004). Cuando la presión

de  herbivoría  es  alta,  este  proceso  puede  afectar  negativamente  la  biomasa  y

abundancia microfitobentónica (Miller et al. 1996) y cambiar su composición (Skov et al.

2010). Estos cambios en la estructura del MFB pueden ocurrir en distintas magnitudes y

por  distintas  vías,  de  acuerdo  al  comportamiento  y  tipo  de  alimentación  de  los

herbívoros (Hagerthey et al. 2002). Por ejemplo, en la zona litoral del Mar Báltico el

isópodo  Idothea chelipes distribuye su presión de herbivoría de manera relativamente

uniforme  en  el  espacio,  generando  una  disminución  leve  en  la  biomasa  del  MFB,

mientras  que el  gasterópodo  Littorina littorea crea una pronunciada heterogeneidad
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espacial al moverse lentamente sobre el biofilm, afectando notoriamente al MFB dentro

del camino por el cual se desplaza (Sommer 1999). Sin embargo, la herbivoría puede

generar efectos indirectos, los cuales en ciertas condiciones contrarrestan los efectos

negativos (Liess y Hillebrand 2004). Por ejemplo, cuando un herbívoro se alimenta de la

especie dominante, la reducción en su abundancia puede permitir el desarrollo de las

especies  subordinadas, aumentando la  equitatividad, mientras  que si  se alimenta de

especies menos frecuentes, reforzará la abundancia de la dominante, pudiendo eliminar

por completo a las primeras, disminuyendo la equitatividad y riqueza de la comunidad

(Liess  y  Hillebrand  2004).  También  puede  ocurrir  una  selección  por  taxa  de  rápida

división, lo cual disminuye la biomasa de la comunidad pero incrementa su productividad

(Hill  et  al.  1992).  Estos  cambios  ocurren  principalmente  mediante  un  proceso  de

“preferencia pasiva”, donde los herbívoros ingieren a las especies que están en mayor

disponibilidad (Hillebrand et al. 2000). Esto se debe a que no es común que exista una

selección  activa  por  parte  de  la  macrofauna  sobre  el  MFB,  basado  en  la

desproporcionada relación de tamaño que impide que los primeros puedan diferenciar

especies. Si bien aquí se han presentado los efectos de la bioturbación y la herbivoría

por separado, en muchas ocasiones, no pueden analizarse independientemente, dado

que gran parte de los bioturbadores también ejercen presión de herbivoría sobre el MFB

(ej. caracóles hibróbidos como Heleobia australis, Alvarez et al. 2013; poliquetos como

Arenicola marina, Chennu et al. 2015), lo cual hace que la interacción entre el MFB y la

macrofauna bentónica no sea sencilla de predecir.

Muchos  trabajos  han  abordado  el  efecto  dual  de  bioturbación  y  herbivoría  de

algunas especies de macrofauna, ya sea evaluando aspectos de la estructura del MFB

(i.e. biomasa, abundancia, composición) o funciones ecosistémicas en la que interviene

(ej.,  estabilización  del  sedimento,  producción  primaria).  Por  ejemplo,  Hediste

diversicolor es un poliqueto bioturbador que aumenta la oxigenación del sedimento y
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estimula el reciclado de nutrientes a través de un incremento en sus flujos (Scaps 2002,

Braeckman et al. 2010), produce mucus para facilitar la construcción de sus cuevas y

además se alimenta de microorganismos (Risgaard y Larsen 2010). Si bien resultados

experimentales en planicies de marea (archipiélago Chausey, Francia) mostraron que H.

diversicolor consume MFB, la liberación de nutrientes y el aumento en la disponibilidad

de  materia  orgánica  estimula  la  proliferación  de  diatomeas  aumentando   la

concentración  de  eps,  lo  cual  genera  un  aumento  en  la  estabilidad  del  sedimento

(Passarelli et al. 2012b). De un modo similar, en ambientes de fondos blandos los erizos

del género  Echinocardium por medio de la remoción superficial del sedimento alteran

los  procesos biogeoquímicos,  oxigenan el  sedimento y aportan nutrientes inorgánicos

mediante sus excreciones (Long et al. 1995) pero al mismo tiempo se alimentan del MFB,

reduciendo la producción de oxígeno en la superficie del sedimento. El efecto neto de

todas estas modificaciones resulta en un aumento de la producción primaria mediada

por un incremento en el  flujo de amonio, pero sin impactar en la biomasa del MFB

(Lohrer  et  al.  2004).  Si  bien  estos  ejemplos  muestran  efectivamente  la  compleja

interacción de los  dos procesos,  es  importante resaltar  que las  dos especies  citadas

corresponden a grupos que se alimentan principalmente de MFB, pero poco se conoce

sobre  el  efecto  de  la  interacción  bioturbación-herbivoría  en  el  MFB  para  especies

generalistas. 

El cangrejo cavador  Neohelice granulata es uno de los macroinvertebrados más

abundantes  de  los  intermareales  de  fondos  blandos  del  Atlántico  Sud-occidental

(Iribarne et al. 1997). Esta especie es un ingeniero ecosistémico alogénico (sensu Jones

et  al.  1994),  dado  que  modifica  las  propiedades  químicas  y  físicas  del  entorno

sedimentario, de esta forma afectando la disponibilidad de recursos para otras especies.

Como se ha mencionado en los capítulos 2 y 3, N. granulata remueve grandes cantidades

de sedimento durante el mantenimiento de sus cuevas, lo cual altera el contenido de
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agua en el sedimento (Bortolus e Iribarne 1999), el contenido de materia orgánica y la

disponibilidad  de  nutrientes  inorgánicos  (Fanjul  et  al.  2007,  2011).  N.  granulata es

activo durante todo el año, aunque el pico de actividad se registra desde el comienzo de

la primavera hasta el final del otoño y tiene la capacidad de excavar sustratos a lo largo

de un amplio gradiente ambiental, lo cual incluye condiciones hipersalinas a salobres y

sedimentos  muy  finos  a  gruesos  (Luppi  et  al.  2013).  N.  granulata habita  tanto  en

marismas como en planicies de marea, y sus hábitos tróficos difieren en cada ambiente.

En las marismas es herbívoro, y su principal alimento es  Sporobolus (Spartina) spp. En

cambio, cuando habita planicies de marea,  N. granulata es detritívoro, es decir que

obtiene materia orgánica particulada del sedimento (Botto et al. 2005, Alberti et al.

2011). En el capítulo  3 de esta tesis, mediante muestreos dirigidos a las estructuras

biogénicas  se  halló  que  tanto  en  montículos  como  en  cuevas  construidos  por  N.

granulata,  el  MFB  presenta  distinta estructura  y  función  respecto  de  parches  sin

estructuras.  Dado  que  esta  especie  se  alimenta  en  los  alrededores  de  la  cueva,

incluyendo en el montículo que genera al construir la cueva, no es posible determinar si

los cambios que el cangrejo genera sobre el MFB se deben sólo a la bioturbación o si

también hay efectos generados por la herbivoría. De esta forma, discriminar el efecto de

estos dos procesos sobre el MFB constituyó el objetivo de este capítulo. Para ello se

realizó un experimento en el campo en el que separó el forrajeo del cangrejo del efecto

de enterramiento generado por bioturbación, impidiendo el acceso de los mismos a los

montículos depositados al lado de la entrada de la cueva. Debido a que el cangrejo no

tiene la capacidad de seleccionar alimentos a la escala microscópica que caracteriza al

MFB, se espera que el  forrajeo no afecte la  composición del  MFB, aunque sí  podría

impactar en su abundancia. 
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2. Materiales y métodos

Para responder al objetivo de este capítulo se realizó un experimento de campo a

la escala de estructura biogénica en parches intensamente bioturbados (“cangrejales”)

de las planicies de marea de Mar Chiquita (Fig. 1). Los cangrejales se establecen en

distintas áreas a lo largo de las planicies de marea y su extensión y estabilidad temporal

son variables (Botto & Iribarne 1999, Iribarne et al. 2005). Esta característica dinámica

de los cangrejales se debe parcialmente a que  N. granulata presenta altas  tasas  de

desplazamiento entre parches en períodos cortos (Luppi et al. 2013), además de  una

baja  fidelidad  al  sitio  (Nuñez  et  al.  2018).  Mediante  su  actividad  bioturbadora,  N.

granulata genera distintos tipos de heterogeneidad en el sedimento, por medio de la

construcción de cuevas y formación de montículos. Además, las pisadas generadas al

desplazarse hacia zonas cercanas de la entrada de la cueva crean parches de superficies

rugosas donde también puede ocurrir enterramiento. El experimento consistió de cuatro

tratamientos, los cuales fueron distribuidos al azar en el cangrejal a una altura mayor a

la del nivel promedio de la bajamar, de modo que todos estuvieron expuestos de la

misma forma a los gradientes ambientales presentes en la planicie de marea (Fig. 2A): a)

Enterramiento (E): se dispusieron cajas de malla metálica (10 cm de lado, 15 cm de

altura, abertura de malla 1 cm, enterradas al menos 8 cm) cercanas a cuevas, las cuales

permitieron la depositación de sedimentos desde las cuevas vecinas hacia la superficie

de la caja, pero impidieron el  forrajeo por cangrejos dentro de la caja (Fig.  2B) b)

Tratamiento Enterramiento-Herbivoría (EH): se dispusieron  cajas  similares  a (a)  pero

solo con dos paredes, en parches de la planicie con signos de actividad evidente de

cangrejos (i.e. montículos y pisadas). Dado que las cajas estaban abiertas, se permitió el

libre  acceso  de  cangrejos,  incluyendo  el  forrajeo  sobre  el  sedimento  (Fig.  2C);  c)

Tratamiento  Sin  enterramiento-Sin  herbivoría  (NENH):  se  instalaron  cajas

completamente cerradas en parches sin estructuras biogénicas, alejadas de cuevas para
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evitar la depositación de sedimento dentro de la caja y excluir la posible herbivoría por

cangrejos (Fig. 2D); y d) Control de Caja (C): utilizando estacas se delimitaron cuadrados

con las mismas dimensiones que las cajas, donde no se excluyó ni la bioturbación ni la

herbivoría (Fig. 1E). El muestreo se realizó en 4 días no consecutivos de los meses de

diciembre y febrero. Se dispusieron juegos completos de los cuatro tratamientos y se

dejó correr el experimento por un período de 14 días. Al colectar las muestras y realizar

las mediciones correspondientes finalizado este período, se redistribuyeron los juegos de

tratamientos en nuevas ubicaciones, que fueron luego colectados pasados otros 14 días.

Se procedió con esta metodología hasta completar 10 réplicas de cada tratamiento.

Para la caracterización físico-química, en cada tratamiento se colectaron muestras

de sedimento (2 cm de diámetro y 1 cm de profundidad) para medir salinidad, humedad

y contenido de materia orgánica (MO) (ver metodología en el Cap. 1). Además se midió

in situ pH superficial empleando un electrodo de vidrio para sedimentos (FC200, Hanna

Instruments, precisión: 0,01), que se introdujo en la superficie del sedimento durante

unos segundos hasta la estabilización del valor. 

Se colectaron muestras de sedimento (1 cm diámetro x 1 cm profundidad) para

estimar la biomasa del MFB a través de la concentración de clorofila a en el sedimento

(Ver metodología en Cap. 1)  y  se cuantificaron los feopigmentos siguiendo a Lorenzen

(1967),  como  un  indicador  de  herbivoría  (Cartaxana  et  al.  2003).  Para  estudiar  la

composición  del  MFB  se  colectó  otro  juego  de  muestras  (1  cm  diámetro  x  1cm

profundidad) para realizar la identificación y conteo de taxa bajo microscopio óptico

(40X). A partir de estos datos se calculó la abundancia total del MFB y la abundancia

relativa de cada grupo taxonómico.

Como  función  ecosistémica  mediada  por  el  MFB,  se  estimó  la  productividad

primaria bruta (GPP, n= 7) por el método de intervalos de luz y oscuridad (light-dark

shift method) siguiendo la metodología propuesta por Revsbech y Jørgensen (1983). El
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método se basa en la medición de la concentración de oxígeno en estado estacionario

durante un período de luz (donde ocurren fotosíntesis y respiración), y la medición de su

decaimiento  durante  los  primeros  segundos  en  oscuridad  (cuando  la  actividad

fotosintética es cero y la tasa de respiración no cambia respecto de la que ocurre en

condiciones  de  luz;  Revsbech  y  Jorgensen  1986).  Para  esta  medición  se  empleó  un

microsensor  de  O2 tipo  Clark  (50  µm diámetro,  Unisense  AS,  precisión  =  0,005  cm)

montado en un micromanipulador (Unisense  AS) y se midió la concentración de O2 en

intervalos de 100 µm de profundidad hasta que su valor fue equivalente a cero. Para

cada medición (i.e., cada profundidad), el período de oscuridad se generó colocando

una  cubierta  rígida  completamente  opaca  sobre  el  sensor  +  manipulador  en  forma

repentina mientras se adquirían continuamente los datos de concentración de oxígeno

en una computadora. La GPP total se estimó integrando los valores obtenidos para cada

profundidad (Glud et al. 1992). 

2.1. Análisis de datos.

Las diferencias en el entorno ambiental (i.e. pH, MO, salinidad y humedad) y la

estructura y función del MFB (i.e., concentración de clorofila  a y de feopigmentos, en

abundancia total  y GPP) entre tratamientos, se analizaron aplicando modelos lineales

mixtos  (GLMM, Zuur et al.  2009),  donde  se definió “día de muestreo” como factor

aleatorio, con el fin de incluir la variabilidad entre días de muestreo en los casos que

fuera significativa (función lme, paquete nlme, R).

Variable ~ Tratamiento + ~ 1|Dia de muestreo

Dado  que  el  efecto  aleatorio  no  fue  significativo  para  ninguna  de  las  variables

analizadas,   se  procedió  a  analizar  el  modelo  como  un  modelo  lineal  generalizado

(función  gls,  R).  Todos  los  modelos  cumplieron  los  supuestos  de  normalidad  y

homocedasticidad de varianzas, aplicando transformaciones cuando fue necesario. Para
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evaluar si las variables ambientales (independientemente de los tratamientos) influyeron

en la estructura y función del MFB, se plantearon y analizaron los siguientes modelos

globales aplicando GLMM:

1. Abundancia ~ pH + MO + Salinidad + Humedad + ~ 1|Dia de muestreo

2. Clorofila a ~ pH + MO + Salinidad + Humedad + ~ 1|Dia de muestreo

3. Feopigmentos ~ pH + MO + Salinidad + Humedad + ~ 1|Dia de muestreo

4. GPP ~ pH + MO + Salinidad + Humedad + ~ 1|Dia de muestreo

El análisis se realizó como se describió previamente, y dado que el efecto aleatorio no

fue  significativo  en  ninguno  de  los  modelos,  se  analizaron  como  modelos  lineales

generalizados (gls). Para evaluar si la composición del MFB difirió entre tratamientos se

realizó un PERMANOVA basado en el índice de disimilitud de Bray-Curtis, aplicando 9999

permutaciones  (Anderson  2001)  considerando  en  este  análisis  la  posible  variabilidad

natural en los distintos días de muestreo.

3. Resultados

Las características  físico-químicas  del sedimento no mostraron diferencia  entre

tratamientos.  La humedad alcanzó un valor  promedio de 20% (Fig.3A,  Tabla  1)  y  el

contenido de MO y salinidad 3,38 %  y 30,5 respectivamente (Figs. 3B y 3C, Tabla 1). El

pH  presentó  valores  cercanos  al  neutro  en  todos  los  tratamientos  (promedio  entre

tratamientos= 7,13;  Fig. 3D, Tabla 1). En cuanto a la posible influencia del entorno

ambiental  sobre  la  estructura  y  función  del  MFB,  la  concentración  de  feopigmentos

mostró dependencia con la humedad a través de una relación negativa. No se hallaron

relaciones entre la abundancia total, clorofila a y GPP con las variables ambientales

registradas (Tabla 2).

Respecto  al  MFB,  la  biomasa  (estimada  como  clorofila  a)  fue  similar  entre

tratamientos (promedio entre tratamientos = 4,20  µg cm-2; fig. 4A, Tabla 3), mientras
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que  con  un  valor  de  1,74  µg  cm-2 la  concentración  de  feopigmentos  en  NENH

correspondió al doble de E, EH y C, entre los cuales no se hallaron diferencias (Fig. 4B,

Tabla 3). La abundancia total fue similar entre los tratamientos, alcanzando un valor de

410834 individuos cm-2 de sedimento (Fig. 4C, Tabla 3). De forma similar, la composición

no varió entre tratamientos (PERMANOVA: F3,36 = 1,22; p > 0,05; Fig. 5). Se registraron 15

taxa en total, de los cuales 10 pertenecen a diatomeas, 3 a cianobacterias, 1 a euglenas

y 1 a clorofitas. La abundancia relativa de los taxa dominantes presentó variaciones

mínimas entre los distintos tratamientos. Las diatomeas < 40 µm representaron el 67% de

la abundancia total en EH, 63.5% en C, 59% en E y 51% en NENH. Las cianobacterias

filamentosas  (CF)  en  cambio,  presentaron  una  abundancia  relativa  de  33%  en  el

tratamiento NENH, 24% en C y E y 19% en EH (Tabla 4). En cuanto a la GPP, el valor más

alto se halló en el tratamiento E, cuyo valor promedio de 447,71 mmol O2  d-1 m-2 fue

equivalente al doble del registrado en el resto de los tratamientos (Fig. 4D, Tabla 3).

4. Discusión

Los  resultados  de  este  capítulo  mostraron  que  la  actividad  de  forrajeo  de

Neohelice granulata no afectó la estructura (i.e. biomasa, abundancia y composición)

del MFB (tratamiento EH). A su vez, la remoción de sedimento generada en el montículo

(E)  tampoco  modificó  la  estructura  del  MFB  respecto  de  parches  sin  estructuras

biogénicas  (NENH).  Además  se  halló  que  las  estructuras  biogénicas  estudiadas  no

modificaron el entorno físico-químico del sedimento dentro del cangrejal.  Finalmente,

en  términos  funcionales,  se  encontró  que  la  producción  primaria  registrada  en  el

tratamiento E fue más alta que en los demás. Dado que la herbivoría de N. granulata no

modificó la estructura del MFB, el incremento en la producción primaria que ocurrió en

los  montículos  podría deberse a un mecanismo distinto de los  estudiados, como por

ejemplo un efecto de disturbio intermedio. A continuación se discuten estos resultados
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en relación a los efectos de la bioturbación de N. granulata en el entorno sedimentario y

a su comportamiento de forrajeo.

Muchos trabajos, comparando áreas habitadas y no habitadas por cangrejos, han

mostrado que la  actividad  bioturbadora  de  N. granulata modifica  las  características

físicas y químicas del sedimento a grandes escalas, a través de las (ej., Botto e Iribarne

2000,  Fanjul  et  al.  2007).  Debido  a  la  característica  dinámica  de  los  cangrejales

mencionada previamente en la sección 2, el efecto localizado de la bioturbación de N.

granulata se traslada a escalas mayores, haciendo del cangrejal un área homogénea a

distintas  profundidades, en términos de sus características  ambientales  (Botto et  al.

2000, Escapa et al. 2004). En este sentido, los cangrejos modulan el entorno físico-

químico,  impactando  positivamente  a  algunas  especies  infaunales  (ej.,  poliquetos)

debido a que el efecto de la mezcla de sedimento disminuye el gradiente ambiental

respecto del que ocurre en los parches sin cangrejos. Estos cambios implican el aumento

del  contenido  de  agua  en  las  capas  superficiales,  incluso  durante  la  bajamar  y  la

distribución  de materia  orgánica  de  forma homogénea  a  lo  largo  de la  columna de

sedimento  (Escapa  et  al.  2004). Teniendo  esto  en  cuenta,  el  hecho  de  que  las

condiciones ambientales hayan sido similares entre los tratamientos podría indicar que

la  homogeneización  del  sedimento  ocurre  también  en  sentido  horizontal.  Como

consecuencia de esto, los cambios que pudiesen introducir las estructuras biogénicas a

pequeña escala  en el  entorno ambiental  no son  significativos  en  el  contexto  de un

cangrejal con una alta densidad de cuevas, donde incluso en los parches sin estructuras

biogénicas  las  características  del  sedimento  son  modificadas  por  la  remoción  del

sedimento  circundante.  Esto  sumado  a  que  ninguna  de  las  variables  registradas  se

relacionó con  la  abundancia,  biomasa y  producción primaria  del  MFB,  indica  que el

entorno ambiental a pequeña escala no fue determinante para el MFB. 
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La  estructura  del  MFB  no  difirió  entre  parches  sin  estructuras  biogénicas

(tratamiento NENH), montículos sin herbivoría (E) y montículos con herbivoría (EH). En

primer lugar, teniendo en cuenta que en el capítulo 3 se halló que en los montículos la

estructura  del  MFB  difiere  de  los  parches  sin  bioturbación,  los  resultados  de  este

experimento podrían indicar que los efectos de las estructuras biogénicas influyeron en

el MFB del sedimento circundante, generando un cangrejal homogéneo en cuanto a la

estructura del MFB, lo cual se encuentra en línea con lo mencionado anteriormente

sobre la “dispersión” del efecto de mezclado de la bioturbación de N. granulata tanto

en sentido vertical como horizontal. La elevada densidad de estructuras biogénicas (i.e.

alta intensidad de bioturbación) en el sitio en que se realizó el experimento (densidad

promedio:  96  cuevas  m-2,  SD  =  33,60  observación  personal)  probablemente  haya

facilitado dicho efecto. En este sentido, cuando el nivel de disturbios es muy elevado,

los  distintos  estados de sucesión que ocurren en un área determinada se balancean

(Whittaker & Levin 1977). Así, si el disturbio es constante en el tiempo y se propaga de

forma homogénea, el sitio afectado mostrará el mismo estado sucesional y esos cambios

se trasladarán a una escala mayor (Hall et al. 1993). 

En segundo lugar, el resultado de estructuras microfitobentónicas similares entre

los tratamientos E y EH podrían indicar que N. granulata no se alimenta de MFB, pero

esto sería contradictorio con lo reportado en estudios del contenido estomacal de esta

especie,  donde  se  hallaron  diatomeas  en  altas  densidades  (Lancia  et  al.  2014).  N.

granulata es una especie generalista/omnívora, que de acuerdo al ambiente que habita

se alimenta de plantas,  de otros animales (ej.,  peces pequeños, otros crustáceos) y

particularmente en la planicie de marea se alimenta de la materia orgánica que obtiene

del sedimento. En esta zona particular, el análisis de contenido estomacal mostró que

N.  granulata ejerce  una  selección  positiva  por  aquellos  alimentos  de  mayor  aporte

energético (crustáceos y  foraminíferos),  y si  bien las  diatomeas se hallaron en altas
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densidades, los análisis indican que no hay una selección activa por este grupo (Lancia et

al.  2014).  La  ingesta de diatomeas  es  el  resultado de la  combinación  del  modo de

alimentación  de esta  especie  y  el  tamaño  del  MFB:  N.  granulata recoge  sedimento

utilizando una o ambas quelas alternativamente a modo de cucharas y lo lleva a la boca

sin ningún tratamiento previo, donde inevitablemente ingiere MFB debido a su tamaño

microscópico y  a  las  altas  abundancias  en las  que se encuentra en las  planicies  de

marea. Además, N. granulata carece de estructuras especializadas para la selección de

alimentos en el sedimento, a diferencia de muchas especies de ocípodos semiterrestres

(ej. Uca uruguayensis, Spivak 1997). Entonces, teniendo en cuenta estas evidencias, los

resultados de este capítulo muestran que dado que el consumo que ejerce N. granulata

sobre el MFB no es selectivo, la herbivoría de los cangrejos probablemente impacta de

forma  similar  en  la  abundancia  de  los  distintos  grupos  taxonómicos,  sin  alterar  la

composición  del  MFB.  Estos  resultados  coinciden  con  los  reportados  para  el  caracol

Hydrobia  ulvae en  el  estuario  Westerschelde  (Holanda), otra  especie  generalista

(Hagerthey et al. 2002), aunque no con los correspondientes a la especie de hidróbido

local, Heleobia australis, el cual en altas densidades modifica la composición del MFB,

afectando particularmente la abundancia de las cianobacterias filamentosas (Alvarez et

al. 2013).

Tampoco se registraron efectos negativos en la abundancia total del MFB, que se

hubiesen esperado ante una fuerte presión de herbivoría. Esto podría deberse a que

cuando N. granulata habita en planicies de marea, dedica tiempos cortos a alimentarse,

lo  cual  se  traduce  en  una  baja  presión  de  herbivoría  sobre  el  MFB.  El  tiempo  de

alimentación de esta especie en planicies de marea se encuentra determinado en gran

parte por el contexto ambiental (Bas et al. 2013). En este sentido, además de que sólo

realiza  esta  actividad durante  la  marea  baja,  en sitios  donde el  sedimento se seca

rápidamente  luego  de  la  bajamar  (ej.  Bahía  Blanca  y  San  Antonio),  la  ingesta  de
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sedimento se dificulta dado que para ello debe contar con cierto contenido de agua (Bas

et al. 2013). Además, el forrajeo no está garantizado a diario, debido a que ante ciertas

condiciones  climáticas,  la  marea  puede  bajar  poco,  evitando  que  el  sedimento  se

descubra. La suma de estas condiciones hace que el tiempo de alimentación sea acotado

y por ello su presión de herbivoría sobre el MFB sea baja. Los valores similares en la

concentración de feopigmentos hallados en los tratamientos que incluyeron estructuras

biogénicas (i.e. E, EH y C) refuerzan la idea de que la herbivoría por  N. granulata no

afecta  significativamente  al  MFB.  Relaciones  similares  entre  el  comportamiento  del

herbívoro y el  impacto en el  MFB se han descripto en intermareales  rocosos,  donde

especies que se alimentan durante más tiempo y en superficies mayores afectan más

fuertemente la biomasa del MFB que herbívoros menos activos (Sanz-Lázaro et al. 2015).

En relación al  efecto de otros  representantes de la macrofauna local,  la presión de

herbivoría que ejerce H. australis  en altas densidades impacta negativamente sobre la

abundancia del MFB (Alvarez et al. 2013, Alberti et al. 2017), probablemente debido a

que los caracoles hidróbidos invierten tiempos largos de alimentación en parches ricos

en clorofila a, ejerciendo así una alta presión de herbivoría sobre el MFB (Forbes y Lopez

1986). De esta forma, las bajas intensidades de herbivoría ejercidas por  N. granulata

sobre una comunidad con una tasa de recambio muy rápida (Paterson y Hagerthey 2001),

sea probablemente una de las razones por la que la abundancia total del MFB tampoco

fue afectada por el forrajeo del cangrejo. Sumado a esto, los efectos positivos de la

bioturbación  (ej.,  aumento  en  la  disponibilidad  de  nutrientes  y  materia  orgánica)

podrían  ser  más  fuertes  que los  efectos  negativos  de la  herbivoría,  contrarrestando

entonces las modificaciones que pudieran generar en la comunidad microfitobentónica.  

N. granulata construye montículos al lado de la entrada de las cuevas depositando

sedimento que transporta desde capas más profundas y en las planicies de marea con un

contenido relativamente alto de materia orgánica, realiza su actividad de forrajeo en
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parches cercanos a la cueva (Luppi et al. 2013), lo que incluye el propio montículo. Al

desplazarse  sobre  el  montículo,  las  pisadas  aumentan  el  disturbio  sobre  dicha

estructura,  sumado  a  que  el  comportamiento  de  forrajeo  antes  descripto  también

disturba la superficie del sedimento. De esta forma, el MFB en el tratamiento E si bien

está  sometido  a  enterramiento,  ocurre  en menor  intensidad y  frecuencia  que en el

tratamiento  EH.  Dado  que  la  estructura  del  MFB  fue  similar  entre  estos  dos

tratamientos,  las  diferencias  halladas  en  la  producción  primaria  pueden  estar

relacionadas  con  las  diferencias  en  la  intensidad  de  bioturbación  superficial  aquí

expuestas. Así, si bien en ambas condiciones el MFB dispone de una mayor cantidad de

amonio  que  proviene  del  sedimento  profundo  (Miguez  A,  datos  no  publicados),  una

continua remoción generada por las actividades bioturbadoras y tróficas podrían generar

un ambiente demasiado inestable que no permite que el MFB fotosintetice de forma más

eficaz  (alguna  cita  que  muestre  que  al  MFB  le  va  mal  ante  intensidades  altas  de

disturbio).  En  cambio,  en  el  tratamiento  E  donde  la  las  pisadas  y  el  disturbio  por

forrajeo fueron menos frecuentes, el entorno es más estable, y allí probablemente el

MFB realice sus movimientos de desplazamiento eficientemente, alcanzando altas tasas

de producción primaria. Este efecto podría enmarcarse en el contexto de la “hipótesis

de  disturbio  intermedio”,  la  cual  postula  que  la  diversidad  y  abundancia  de  los

organismos es más alta ante disturbios de intensidad y frecuencia intermedia (Connell

1978).  Si  bien  el  marco  de  esta  teoría  especifica  particularmente  efectos  en  la

diversidad y  abundancia,  también puede esperarse  la  misma lógica  en las  funciones

ecosistémicas mediadas por los individuos afectados por dichos disturbios. Esta cuestión

permanece  poco  estudiada,  sin  embargo  se  ha  demostrado  que  en  sistemas

intermareales el efecto de un disturbio físico a intensidades y frecuencias particulares

no solo impacta tanto a la diversidad de la meiofauna como a la función ecosistémica

referida a la dinámica de Carbono mediada por ese grupo, sino que además cada uno
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alcanza sus valores máximos ante distintas intensidades de disturbio (Lee et al. 2011).

También existe evidencia de que el MFB presenta estados estructurales y funcionales

particulares ante disturbios intermedios. Por ejemplo, en ambientes de sedimentos no-

cohesivos, los cuales suelen caracterizarse por su alta energía, las diatomeas episámicas

son  menos  diversas  y  abundantes  en  comparación  con ambientes  similares  donde el

disturbio es menos intenso y frecuente (Paterson y Hagerthey 2001). En experimentos

realizados  en  planicies  de  marea  se  observó  que  ante  densidades  intermedias  de

organismos  bioturbadores  y  herbívoros  (Neohelice  granulata y  Heleobia  australis)  la

abundancia y diversidad del MFB son más altas que ante densidades mayores de dichas

especies (i.e. mayor intensidad de disturbio, Alvarez et al. 2013). Resultados similares

fueron reportados para la bioturbación y herbivoría ejercidas por Echinocardium sp. en

distintas  densidades  sobre  la  producción  primaria  microfitobentónica  (Lohrer  et  al.

2004).  A  la  vista  de  estas  evidencias,  es  posible  que  los  resultados  aquí  hallados

respondan  a  un  efecto  de  disturbio  intermedio,  donde  a  una  menor  intensidad  de

remoción la tasa de producción primaria microfitobentónica es mayor.

5. Conclusión

El cangrejo bioturbador N. granulata es una especie generalista, que a diferencia

de otros bioturbadores de alimentación selectiva, no genera un efecto dual sobre el

MFB. En este sentido, si bien ejerce presión de herbivoría sobre dicha comunidad, no

modifica su estructura. Por otro lado, la remoción de sedimento que realiza durante su

actividad  bioturbadora  incrementa  la  producción  primaria  MFB  cuando  ocurre  a

intensidades intermedias a las que ocurren naturalmente en este sitio de estudio. Este

resultado  en  particular  muestra  también  que  además  del  efecto  positivo  de  la

bioturbación sobre la producción primaria por medio del aumento de la disponibilidad de

nutrientes (ej., Lohrer et al, 2004 y Sandwell et al. 2009), factores como la estabilidad
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del entorno permiten alcanzar una mayor eficiencia fotosintética y por lo tanto son

también importantes para el aumento de dicha función ecosistémica.
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6. Figuras

Figura 1. Cangrejal en el que se realizó el experimento, ubicado en la zona intermedia

de la planicie de marea. 
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Figura  2.  A)  Distribución  al  azar  de  los  tratamientos  en  el  cangrejal.  Detalle  del

tratamiento: B) “Enterramiento”, donde se observa cómo se aisló el sedimento removido

desde  las  cuevas  circundantes, C)  “Enterramiento+herbivoría”  donde  los  cangrejos

accedieron libremente a los montículos y cuevas, D) “Sin enterramiento-sin herbivoría”,

donde se logró obtener parches sin estructuras biogénicas. 
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Figura  3. Variables  ambientales  registradas  en  el  experimento.  A) Humedad,  B)

contenido de MO, C) salinidad intersticial y D) pH superficial. De aquí en adelante, los

límites de las  cajas representan los cuartiles de 25 y 75, la línea dentro de la caja

equivale a la mediana y las barras a los valores máximos y mínimos. (C) Control de caja,

(E)  Enterramiento,  (EH)  Enterramiento+Herbivoría  y  (NENH)  Sin  enterramiento  -  Sin

herbivoría.
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Figura  4. Estructura  y  función  del  microfitobentos  en  cada  tratamiento.  A)

Concentración de clorofila a, B) concentración de feopigmentos, C) abundancia total y

D) producción primaria bruta.  Letras diferentes indican p < 0,05.
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Figura  5. NDMS  basado  en  la  abundancia  total  de  cada  taxa  identificado  en  cada

tratamiento. Las elipses representan los intervalos de confianza de 0,95. Estrés = 0,15
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7. Tablas

Tabla 1. Resumen estadístico de los modelos mixtos utilizados para evaluar el efecto de 
los tratamientos en las variables ambientales registradas. 

Modelo Estadístico Valor p

Salinidad~Tratamiento F3,33 = 0,25 0,86

Humedad~Tratamiento F3,36 = 0,67 0,58

MO~Tratamiento F3,36 = 0,86 0,47

pH~Tratamiento F3,36 = 1,16 0,34
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Tabla 2. Resumen estadístico de los modelos mixtos utilizados para evaluar las posibles

relaciones entre las variables ambientales y los parámetros microfitobentónicos. * indica

diferencias significativas.

Modelo Variable Estadístico Valor p

Abundancia~pH+MO+Humedad+Salinidad pH F1,35 = 0,17 0,67

Salinidad F1,36 = 0,38 0,54

MO F1,37 = 2,19 0,09

Humedad F1,38 = 0,29 0,59

[Clorofila a]~pH+MO+Humedad+Salinidad MO F1,35 = 0,05 0,83

pH F1,36 = 0,95 0,34

Humedad F1,37 = 0,60 0,44

Salinidad F1,38 = 3,52 0,07

[Feopigmentos]~pH+MO+Humedad+Salinidad pH F1,35 = 0,32 0,57

MO F1,36 = 1,32 0,26

Salinidad F1,37 = 0,44 0,51

Humedad F1,38 = 5,24 0,02*

GPP~pH+MO+Humedad+Salinidad pH F1,24 = 0,34 0,56

Salinidad F1,25 = 0,51 0,48

Humedad F1,26 = 0,72 0,40

MO F1,27 = 1,96 0,17
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Tabla 3. Resumen estadístico de los modelos mixtos utilizados para evaluar el efecto de

los tratamientos en los parámetros microfitobentónicos

Modelo Estadístico Valor p

[Clorofila a]~Tratamiento F3,36 = 0,93 0,43

[Feopigmentos]~Tratamiento F3,36 = 7,52 < 0,0001*

Abundancia~Tratamiento F3,36 = 0,45 0,72

GPP~Tratamiento F3,25 = 11,87 < 0,0001*
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Tabla 4. Abundancia  de taxa microfitobentónicos hallados en los distintos tratamientos.

(*) Incluye  Amphora  sp.,  Cymbella  sp.,  Navicula criptocephala,  Navicula  sp.,  Eunotia

sp.,  Martyana martyi, entre otras. (**)  Incluye individuos pertenecientes a  Leiblenia

epiphytica, Lyngbya aestuarii, Lyngbya sp., Oscillatoria formosa y Oscillatoria sp., entre

otras. (***)Incluye Coscinodiscus sp., Cyclotella meneghineana, Actinoptychus splendens

y Thalassiosira decipiens, entre otras. Los valores corresponden a media (ind x 104  cm-2

de sedimento) y (desvío estándar). 

Tratamiento

Taxa identificados E EH C NENH

Diatomeas 
pennadas < 40 µm (*)

24,25 (9,14) 25,01 (9,88) 28,86 (16,04) 22,16 (13,39)

Cianobacterias
filamentosas (**)

10,22 (5,19) 7,36 (9,55) 10,73 (4,62) 15,53 (4,79)

Rhopalodia sp. 1,06 (1,07) 0,37 (0,32) 0,83 (0,20) 0,60 (1,07)

Trybionella
compressa

0,47 (0,21) 0,40 (0,17) 0,40 (0,27) 0,27 (0,23)

Chroococcal spp. 0,78 (0,28) 0,68 (0,23) 0,80 (0,39) 0,73 (0,50)

Diatomeas 
centrales (***)

0,45 (0,18) 0,30 (0,19) 0,26 (0,12) 0,27 (0,12)

Craticula pampeana 0,20 (0,20) 0,15 (0,24) 0,26 (0,09) 0,37 (0,17)

Schroederia setigera 0,07 (0,09) 0,12 (0,17) 0,14 (0,19) 0,13 (0,17)

Euglena sp. 1,40 (0,96) 0,86 (0,63) 0,66 (0,46) 1,03 (0,20)

Entomoneis alata 0,22 (0,1) 0,16 (0,12) 0,15 (0,11) 0,12 (0,30)

Melossira
moniliformis

0,07 (0,09) 0,31 (0,24) 0,12 (0,13) 0,14 (0,15)

Myxosarcina sp. 0,21 (0,14) 0,22 (0,12) 0,25 (0,15) 0,23 (0,19)

Surirella brebisonii 0,09 (0,08) 0,09 (0,16) 0,10 (0,11) 0,14 (0,08)

Nitzschia sp1. 0,09 (0,08) 0,07 (1,28) 0,09 (0,14) 0,93 (0,07)

Nitzschia filiformis 0,67 (1,38) 0,17 (1,27) 0,62 (0,30) 0,97 (1,33)
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Discusión general

Los  sistemas  intermareales  de  fondos  blandos  son  sistemas  valiosos  dado  que

proveen  servicios  ecosistémicos  como  secuestro  de  Carbono,  purificación  del  agua,

protección de costas y control de la erosión costera, mantenimiento de pesquerías y

también turismo, recreación y educación (Barbier et al. 2011). El microfitobentos (MFB)

cumple un rol ecológico de vital importancia para los sistemas intermareales de fondos

blandos  (MacIntyre  et  al.  1996),  ya  que  provee  de  las  funciones  ecosistémicas  que

regulan varios de los servicios ecosistémicos mencionados. Es importante entender los

mecanismos  que  regulan  funciones  ecosistémicas  claves,  no  solo  por  la  propia

generación de conocimiento, sino también para su preservación. En este contexto se han

realizado muchos  esfuerzos  de investigación  en diversos  sistemas  en  el  mundo para

caracterizar la estructura y funciones del MFB y estudiar los factores que determinan

dichos  atributos.  En  esta  Tesis  se  estudió  a  la  comunidad  microfitobentónica  de

ambientes intermareales de la costa del Atlántico Sud-occidental (ASO) desde el punto

de  vista  estructural  y  funcional,  ante  distintos  contextos  físico  biológicos.  La

metodología implicó estudios a distintas escalas espaciales (regional, local, mesoescala y

estructura biogénica) y temporales (estacional) con el fin de proveer una descripción lo

más completa posible, que incluya la variabilidad del MFB representada por más de un

atributo  estructural  (i.e.  abundancia,  biomasa,  composición)  en  todas  las  escalas

utilizadas, al igual que las funciones ecosistémicas mediadas por esta comunidad. Por

primera vez se realizó una caracterización detallada del MFB en las marismas de la costa

del ASO, mostrando que en algunos sitios su abundancia es igual e incluso mayor que en

las planicies de marea, y su producción primaria iguala a la de dicha zona, demostrando

que la importancia del MFB no está solo limitada a las planicies de marea. Además de

estudiar  los  patrones  de  distribución  del  MFB,  se  evaluó  también  el  efecto  de  la

macrofauna  estuarial  típica  de  la  región  como  un  componente  de  los  sistemas
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intermareales  conocido por  impactar  en las  funciones  mediadas  por  el  MFB (Tang y

Kristensen 2007), lo cual también se evaluó teniendo en cuenta dos escalas espaciales

diferentes (i.e. mesoescala y estructura biogénica).

Estructura y función del MFB en ambientes intermareales del ASO.

Muchos autores han estudiado la distribución de la biomasa microfitobentónica en

relación a diversas variables ambientales, llegando a la conclusión de que los cambios

pueden ocurrir en distintas escalas espaciales y temporales (Brotas et al. 1995, Guarini

et al. 1998, Méléder et al. 2005). Por otro lado, son menos frecuentes los estudios que

abordaron  la  descripción  de  la  composición  de  especies  y  su  abundancia  (pero  ver

Ribeiro et al. 2003, donde se realizó un estudio taxonómico detallado en planicies de

marea  con  distintas  condiciones  ambientales)  o  la  descripción  de  patrones  de

distribución de los distintos grupos taxonómicos que conforman el MFB (pero ver Yallop

et al. 1994, donde se estudió la distribución vertical a microescala de distintos grupos

taxonómicos en dos contextos sedimentarios diferentes y Méléder et al. 2007, donde se

describió de forma exhaustiva la dinámica estacional de la composición y abundancia del

MFB en diversas estaciones a distintas alturas en el intermareal, además de establecerse

relaciones entre cambios de composición y factores ambientales). Algo similar ocurre en

relación a las funciones ecosistémicas mediadas por el MFB, donde tampoco son muchos

los trabajos que han establecido relaciones entre éstas y la composición de especies, y

en  general  tienen  a  la  variabilidad  de  la  biomasa  como  el  único  atributo  del  MFB

explicando los patrones hallados. En esta Tesis, como se mencionó anteriormente, se

analizaron tres descriptores de la estructura del MFB en todas las escalas de trabajo

utilizadas y los resultados obtenidos ponen de manifiesto la importancia de estimar más

de un atributo estructural para caracterizar al MFB.
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En primer lugar, a escala regional se halló que la estructura del MFB (i.e. biomasa,

abundancia y composición) presenta una gran variabilidad. En este sentido, las distintas

planicies  de  marea  estudiadas,  así  como  las  marismas  de  Sporobolus  densiflorus y

Sporobolus  alterniflorus,  presentan  diferencias  en  sus  características  abióticas  (ej.,

granulometría, salinidad, concentración de materia orgánica) que pueden determinar las

diferencias halladas en el MFB. Como se explicó antes, si bien se han realizado estudios

en esta escala en otros sistemas similares, las comparaciones que pueden hacerse entre

los resultados de esta tesis y los reportados, se limitan a patrones de distribución de la

biomasa y además provienen principalmente de estudios sólo en planicies de marea.

Entonces, referido sólo a la biomasa, puede decirse que el rango de valores que incluye

a los cuatro sitios estudiados presentó valores intermedios a los de otros sitios, siendo

mayores  que  los  reportados  en  estuario  Tagus  (Portugal,  Cartaxana  et  al.  2006),

similares a los de  los ambientes intermareales de la Bahía Marennes-Oleron en Francia

(Blanchard et al. 2001) y menores a los reportados para el sur de California (Armitage y

Fong 2004). Sin embargo, estas comparaciones y las conclusiones que pudieran surgir de

ellas, deben dejar en claro que solo se está haciendo referencia a un atributo de la

estructura del MFB, dado que de lo contrario podría llevar a conclusiones limitadas e

incluso erróneas (Cibic et al. 2007). En este sentido, afirmar que un sitio presenta un

MFB “menos denso” respecto de otro, basándose únicamente en datos de biomasa no

sería correcto, dado que la biomasa del MFB no siempre se correlaciona de forma lineal

con la abundancia y la producción primaria (como se halló en la zona costera estudiada

en esta Tesis, en la Bahía Otarawao; Lohrer et al. 2004 y en el Estuario Tairua, Needham

et al. 2011, ambos en Nueva Zelanda). Así, la presencia de un grupo taxonómico que

presenta bajo contenido de clorofila puede llevar a esta conclusión, pero su abundancia

podría ser alta (Falkowski y Kiefer 1985). Algo similar puede darse con la producción

primaria, donde un impacto negativo sobre grupos de rápida división puede disminuir la

191



biomasa de la comunidad pero incrementar su productividad (Hill et al. 1992). Si aquí

solo se hubiese tenido en cuenta la biomasa, en la comparación a escala local, en Bahía

Samborombón y Mar Chiquita no se hubiesen podido detectar diferencias entre marismas

y planicies, siendo que la abundancia del MFB es mayor en las marismas. Y más aún, a

pesar  de  estas  diferencias,  la  producción  primaria  fue  similar  entre  dichas  zonas.

Discrepancias similares entre valores de biomasa y abundancia también se han reportado

en  ambientes  submareales  de  fondos  blandos  de  Noruega  (Cibic  et  al.  2007).  Esto

muestra que para un mejor entendimiento del funcionamiento del MFB de ambientes

intermareales, el vínculo entre la biomasa, abundancia y composición de especies es

esencial (Meléder et al. 2007). 

La composición taxonómica permite alcanzar mayor precisión en la caracterización

del MFB, así como también comprender su relación con las funciones ecosistémicas. A

menos que la biomasa sea estimada por métodos que permitan discriminar entre grupos

taxonómicos  (ej.,  HPLC),  los  métodos  tradicionales  no aportan información sobre  la

composición de especies. En esta Tesis, la identificación bajo microscopio óptico a 40 X

no siempre permitió diferenciar entre especies de diatomeas de un mismo género cuyo

tamaño no supera 40 µm (ej., Surirella sp., Navicula sp.) y entre especies de géneros de

cianobacterias filamentosas cuyas diferencias morfológicas son poco perceptibles bajo

microscopio  óptico  (ej.  Oscillatoria sp  y  Leptolyngbya sp.).  Para  lograr  una

identificación  más  fina,  muchos  investigadores  combinan  las  observaciones  bajo

microscopio óptico con microscopía electrónica (ej. Meléder et al. 2007, Du et al. 2009).

Esto  permitiría  construir  relaciones  aún  más  específicas  entre  taxa  y  su  entorno

ambiental,  pero es  importante mencionar que la combinación de estas metodologías

requiere  de  más  tiempo  del  que  ya  conlleva  el  conteo  e  identificación  solo  por

microscopía  óptica,  además  del  requerimiento  de  contar  con  el  equipamiento

correspondiente.  De  todas  formas,  la  metodología  implementada  en  esta  tesis  se
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encuentra reportada en varios trabajos (ej., Oppenheim 1991, Busse y Snoeijs 2002) y

permitió la identificación de una gran diversidad de taxa y la detección de diferencias

en la composición del MFB en los distintos sitios y zonas estudiadas. En este sentido,

retomando la  importancia  de estimar  más  de  un  parámetro  estructural  del  MFB,  el

estudio  de la  composición  taxonómica  al  igual  que la  estimación  de la  abundancia,

permitió mostrar que la biomasa por sí sola puede ser poco informativa. Así, el análisis

de la composición realizado a escala local demostró que en sitios donde la biomasa no

presentó diferencias entre zonas, la composición fue diferente, y como sucede a escala

regional,  la  producción  primaria  no  presentó  diferencias.  Este  resultado  también

permitió obtener información sobre la relación entre la composición y la producción

primaria, indicando que independiente de la composición, se alcanzan valores similares

de productividad.

En toda la  región se identificaron 39 taxa  (teniendo en cuenta a  las  especies

diferenciadas  en  los  grupos  “diatomeas  pennadas  <  40  micras”,  “cianobacterias

filamentosas”, “cianobacterias cocoides” y “diatomeas centrales”). La riqueza es mayor

a  escala  regional  que  local,  y  esto  probablemente  se  deba a  los  distintos  entornos

ambientales  que  ofrece  cada  sitio.  A  su  vez,  dentro  de  cada  sitio,  las  condiciones

ambientales son más homogéneas, con lo cual la riqueza entre las zonas de un mismo

sitio  es  similar.  Ante  este  contexto  de  diferencias  y  similitudes  de  condiciones

ambientales, hay taxa que están presentes en todos los sitios, pero hay otros presentes

solo en sitios particulares. Las diatomeas constituyeron el grupo más abundante en las

planicies de marea estudiadas, lo cual coincide con lo reportado en otros sitios similares

(ej., Thornton et al. 2002, Haubois et al. 2005 ). Debido a que este grupo taxonómico es

muy  diverso  tanto  morfológicamente  como  fisiológicamente  (Round  et  al.  2007),  la

variabilidad ambiental que se registró a escala regional probablemente no representa un

impedimento para que las diatomeas se encuentren en abundancias altas. Por ejemplo,
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los géneros  Navícula y  Nitzschia  que fueron identificados en todos los sitios y zonas,

además de presentar muchas especies, pueden hallarse en ambientes con diferentes

características:  alta  salinidad  (Peletier  1996),  alta  concentración  de  nutrientes

(Underwood  y  Provot  2000),  ambientes  macromareales  con  un  alto  grado  de

resuspensión de sedimento (Meléder et al. 2007) y ambientes micromareales de baja

energía (Giorigni et al. 2019). Sin embargo, otros géneros sí se encuentran relacionados

a  condiciones  particulares,  como  Gyrosigma sp.  para  la  cual  se  ha  reportado  una

relación positiva con sedimentos muy finos (Du et al. 2009), lo cual coincide con las

condiciones de Bahía Blanca donde fue registrada y Tabellaria flocculosa, que prolifera

en  ambientes  de  bajas  salinidades  (Cibic  et  al.  2007),  como la  registrada  en  Bahía

Samborombón,  donde  fue  identificada.  Casos  como estos  son  los  que contribuyen  a

diferenciar la composición entre los sitios estudiados. 

Por su parte, las cianobacterias filamentosas mostraron abundancias mucho más

altas en las marismas que en las planicies de marea. Si bien se conoce poco sobre las

características del MFB en zonas intermareales de marismas, en otros trabajos  también

se  observó  un  desarrollo  importante  de  biolfims  de  cianobacterias  en  dichas  zonas

(ej.,Sullivan y Currin 2000, Janousek et al. 2007). Como se mencionó en la Introducción

general, este grupo de organismos procariotas puede tolerar prolongados períodos de

sequía, temperaturas altas y condiciones hipersalinas (Stal 2010). Dado que la zona de

marisma suele ocupar las alturas media y alta en el intermareal, el sedimento no es

diariamente alcanzado por las mareas, estando sometido así a condiciones de desecación

y aumento de salinidad. De esta forma, las condiciones ambientales de las marismas

favorecen el crecimiento de las cianobacterias filamentosas por sobre las diatomeas.

Una importante diversidad de especies de cianobacterias filamentosas conforman este

grupo; entre los más frecuentemente reportados se encuentran las Oscillatoriales, que

incluyen a los géneros Oscillatoria y Lyngbya, los cuales se han registrado en ambientes
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caracterizados por bajas concentraciones de fósforo y nitrógeno (Armitage et al. 2006),

en marismas restauradas (Janousek 2011) y en entornos de alto contenido de materia

orgánica  (Sivakumar  et  al.  2012),  lo  cual  demuestra  su  capacidad  de  adaptación  a

diversas condiciones y probablemente por ello hayan sido registrados en todos los sitios

estudiados.  Además,  algunos  géneros  poseen  la  capacidad  de  fijar  nitrógeno  (ej.,

Anabaena,  Nostoc,  Calothrix,  Sullivan  y  Currin  2000),  y  si  bien  aquí  se  registró  la

presencia de  Anabaena sp., solo fue ocasional y en muy bajas abundancias. Dado que

estos géneros proliferan en ambientes de baja concentración nutrientes (Findlay et al.

1994), su baja representatividad refuerza que en los sistemas intermareales de la costa

del  ASO  el  MFB  no  se  encuentra  limitado  por  nutrientes.  Las  clorofitas  y  euglenas

estuvieron pobremente representadas en los sistemas estudiados, probablemente debido

a su baja tolerancia a salinidades altas e incluso intermedias, como las registradas en

Bahía Samborombón.

En  relación  a  la  dinámica  temporal  de  la  estructura  del  MFB  en  planicies  de

marea, la variabilidad fue muy marcada tanto a escala interanual como estacional. Esto

indica  que  si  bien  las  condiciones  ambientales  presentes  en  las  distintas  estaciones

aportan variabilidad al MFB (evidenciado por las diferencias halladas entre las estaciones

de un mismo año), existen además otros factores ambientales que también modifican la

estructura  del  MFB  y  que  no  necesariamente  se  repiten  inequívocamente  para  una

misma estación a lo largo de los años. Un factor mencionado en esta Tesis fue el efecto

del aumento de lluvias y sus consecuencias: cambios en la salinidad, aumento del tiempo

de permanencia del agua, perturbación de la superficie sedimentaria. En otros sistemas

similares donde también se han hallado variaciones estacionales e interanuales en la

biomasa  del  MFB,  se  han  relacionado  esas  fluctuaciones  con  factores  como  la

temperatura del aire (Jonge et al. 2012), el paso de un huracán (Piehler et al. 1998) y

en trabajos donde se estudió la composición de especies, se halló que la proporción de

195



limos-arcillas y arenas finas cambia de una estación a otra, afectando la composición del

MFB de forma variable (Meléder et al. 2007).

Muchos de los taxa identificados persistieron a lo largo de todas las estaciones (ej,

diatomeas  pennadas  <  40  µm,  cianobacterias  filamentosas,  diatomeas  centrales,

Chroococcal sp.  y  Rhopalodia sp.),  aunque  otros  estuvieron  presentes  en  estaciones

particulares, como Surirella brevisonii hallada solo en invierno y  Schroederia setigera,

ausente solo en primavera. Al analizar los cambios en la composición del MFB de una

estación a otra, se observó que de verano a otoño en los dos años estudiados, el cambio

de especies fue más gradual que el ocurrido entre otras estaciones. En este sentido, en

2017  y  2018  se  hallaron  7  y  9  taxa  en  común  respectivamente,  y  las  diferencias

residieron en sus abundancias. Esto podría indicar que el otoño representa una transición

entre verano e invierno, lo cual ha sido reportado también en el estuario Loire (Francia,

Meléder et al. 2007), donde se observó una disminución gradual de especies epipélicas

de verano a otoño y de otoño a invierno. En vista de estos resultados y teniendo en

cuenta  lo  previamente  mencionado  sobre  la  influencia  de  factores  ambientales

particulares  en  la  dinámica  estacional  del  MFB,  un  monitoreo  ambiental  de  mayor

precisión en conjunto con los datos obtenidos de intensidad de bioturbación y número de

estructuras  biogénicas,  podrían  contribuir  a  entender  mejor  la  dinámica  de  la

composición microfitobentónica. 

Interacción entre la macrofauna bioturbadora típica de planicies de marea del ASO y el

MFB.

En este trabajo de Tesis se investigó también la interacción entre la macrofauna

bioturbadora y el MFB. La bioturbación y su influencia en el MFB ha sido ampliamente

estudiada,  teniendo  en  cuenta  distintos  tipos  bioturbación  y  distintos  contextos

ambientales  (ej.,  Armitage  y  Fong  2006,  Mermillod-Blondin  y  Rosenberg  2006).  Los
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distintos  modos  de  bioturbación  afectan  de  forma  variable  a  la  biogeoquímica  del

sedimento (Marinelli et al. 2002), en parte debido a la actividad de cada bioturbador en

sí,  y  en  parte  debido  al  entorno  sedimentario  (Mermillod-Blondin  et  al.  2004).  En

relación a esto,  el  efecto de cada organismo en su entorno ambiental  se encuentra

relacionado con su tamaño corporal, el grado de remoción de sedimento que ejerce, el

nivel  de  actividad diario  y  su comportamiento trófico (Waldbusser  et  al.  2004).  Por

ejemplo,  los  bivalvos  presentan movimientos limitados en la  columna de sedimento,

pudiendo desplazarse verticalmente en la cueva que habitan siguiendo los ciclos de la

marea. Debido a la acción filtradora de los sifones, pueden disturbar la superficie del

sedimento, aunque su efecto generalmente se limita a los primeros 2 cm (Mermilod-

Blondin et al. 2005). La eliminación de desechos en la superficie genera un aporte de MO

que puede alterar los flujos de nutrientes mediante un efecto indirecto en la comunidad

de microorganismos (Newell et al. 2002). Los poliquetos por su parte, pueden mezclar

sedimento hasta profundidades de 9 cm; además, modifican la superficie del sedimento

al ventilar sus cuevas, y algunas especies generan nuevas estructuras como embudos y

acúmulos  fecales  durante  su  alimentación  y  a  través  de la  eliminación de desechos

(Mermillod-Blondin et al. 2005). Organismos de mayor tamaño y de mayor movilidad que

los  anteriores  como  los  erizos  y  los  camarones,  remueven  una  mayor  cantidad  de

sedimento, y a una tasa diaria mayor que poliquetos y bivalvos (ej., Howe et al. 2004,

Wrede et al. 2017). Dados los distintos grados en los que cada bioturbador modifica su

entorno, el impacto que generan en el MFB puede ser variable. 

Teniendo en cuenta toda la información previamente detallada, para abordar los

efectos de los bioturbadores macroinvertebrados locales que se encuentran en mayor

densidad en las planicies de marea (i.e. el cangrejo cavador  Neohelice granulata, el

poliqueto  nereido  Laeonereis  culveri y  la  almeja  navaja  Tagelus  plebeius),  los

experimentos y muestreos se realizaron a escala intermedia y a escala de la estructura
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biogénica que cada bioturbador genera. Este abordaje de dos escalas permitió detectar

que  el  efecto  de  algunos  modos  de  bioturbación  sobre  el  MFB  ocurre  en  escalas

pequeñas y otros tanto en escalas intermedias como pequeñas. En primer lugar, a escala

intermedia (Capítulo 2) se observó que los efectos de la bioturbación de  N. granulata

sobre  el  MFB  prevalecieron  por  sobre  los  otros  tipos  de  bioturbación.  Resultados

similares se han reportado para otras combinaciones de bioturbadores (ej. Waldbusser et

al. 2004 y Wrede et al. 2017) y dicha prevalencia de uno sobre otros probablemente se

debe al  tipo de bioturbación y  a  que el  rango de acción del  bioturbador  de mayor

tamaño y actividad incluye y supera el de los otros tipos. En el mismo experimento se

observó que en los tratamientos donde se evaluó la bioturbación de poliquetos y almejas

de forma individual, no se registraron efectos sobre el MFB. Sin embargo, en el muestreo

dirigido a las estructuras biogénicas (Capítulo 3) se halló que la estructura del MFB fue

diferente  respecto  de  parches  sin  estructuras,  lo  cual  permitió  entender  que  la

bioturbación de L. culveri y T. plebeius no se propaga horizontalmente en el sedimento,

sino  que  se  restringe  a  las  estructuras  biogénicas  que  construyen.  Por  su  parte,  la

bioturbación de N. granulata afecta la estructura y función del MFB en las dos escalas

analizadas.  De  esta  forma,  el  análisis  de  los  resultados  de  los  Capítulos  2  y  3  en

conjunto, mostraron la importancia de incluir distintas escalas de estudio que tengan en

cuenta el rango de acción de los organismos cuya actividad se busca evaluar y de esta

forma poder detectar los límites del alcance de sus efectos. 

Otra  cuestión  a  la  que  se  pretendió  entender  con  mayor  detalle,  estuvo

relacionada nuevamente con la interacción macrofauna-MFB. Como se mencionó en la

Introducción  del  capítulo  4,  muchos  macroinvertebrados  bioturbadores  también  se

alimentan del MFB. Dado que los Capítulos 2 y 3 mostraron que N. granulata modificó la

estructura y función del MFB en las dos escalas estudiadas y que dichas modificaciones

responden a una dinámica relativamente corta (basado en la persistencia de las cuevas y
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montículos que construye), se consideró importante evaluar si estos cambios se debían

solo a bioturbación o si además N. granulata ejerce presión de herbivoría sobre el MFB.

Los resultados detallados aquí, mostraron que N. granulata al alimentarse no modifica la

estructura ni la producción primaria microfitobentónica, debido a que si bien ingiere

MFB, no lo selecciona activamente (Lancia et al. 2014). Esto refuerza la importancia del

proceso de bioturbación como modulador del MFB y a  N. granulata como un ingeniero

ecosistémico clave para la comunidad microfitobentónica de la costa de la provincia de

Buenos Aires. 

Importancia  de  N.  granulata  en  el  funcionamiento  ecosistémico  de  los  ambientes

intermareales del ASO. 

La  figura  del  cangrejo  cavador  N.  granulata como  modulador  clave  de  la

comunidad microfitobentónica es un aspecto que merece atención, teniendo en cuenta

la gran cantidad de trabajos que han resaltado la importancia del rol ecológico de esta

especie en diversos procesos y sobre otras comunidades de los ambientes intermareales

del Atlántico Sud-occidental (ver revisión Alberti et al. 2015). En este sentido, se ha

demostrado que los efectos de N. granulata en distintas comunidades ocurren tanto por

la  vía  trófica  como  por  ingeniería  ecosistémica,  aunque  la  fuerza  de  cada  tipo  de

interacción varía de acuerdo a la comunidad estudiada. Por ejemplo, para la comunidad

de plantas de marismas se demostró que a través de la herbivoría N. granulata modifica

la sucesión secundaria posterior a un disturbio, alterando la facilitación de Sarcocornia

perennis como  especie  pionera  (Alberti  et  al.  2008).  También  por  herbivoría  y  en

conjunto con condiciones físicas estresantes, N. granulata controla la distribución de S.

densiflorus en  la  zona baja del  intermareal  (Alberti  et  al.  2010).  Pero su actividad

bioturbadora  también  modula  a  la  comunidad  de  plantas;  el  aumento  de  la

concentración de oxígeno en el sedimento generado por la bioturbación de N. granulata
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incrementa la proporción de raíces de S. densiflorus infectadas por micorrizas, lo cual

aumenta su biomasa (Daleo et al. 2007). Dado que este hongo no forma asociaciones con

S. alterniflorus, su presencia puede afectar los patrones de zonación de estas especies

en las marismas de ASO. Por su parte, la comunidad que habita en el sedimento (i.e.

infauna)  es  modulada  principalmente  por  ingeniería  ecosistémica;  mediante  la

modificación del contenido de agua y materia orgánica en el sedimento,  N. granulata

altera la densidad de la meiofauna (nematodes, ostrácodos, poliquetos y copépodos), así

como también su migración vertical en el sedimento impactando en su abundancia a

distintas profundidades (Escapa et al. 2004) y además modifica la interacción de los

poliquetos con el MFB (Alvarez et al. 2018). También por ingeniería ecosistémica,  N.

granulata afecta a las aves costeras en estos ambientes, de forma directa por medio de

una disminución de hábitat disponible para forrajeo, ya que en general las aves evitan

los  cangrejales  para  alimentarse  (Botto  et  al.  2000)  y  cuando  los  utilizan,  no  se

alimentan en las cuevas de N. granulata ni en sus cercanías (Iribarne et al. 2005); y de

forma indirecta, modificando la disponibilidad de poliquetos (su principal presa) debido

a  que  el  sedimento  en  los  cangrejales  presenta  una  baja  dureza  que  les  permite

enterrarse  a  mayores  profundidades  (Escapa  et  al.  2004).  En  relación  al  MFB,  los

resultados de esta Tesis mostraron que es fuertemente modulado por N. granulata, pero

a diferencia de la otra comunidad de productoras primarias de este sistema (i.e. las

plantas  de  marismas)  ocurre  solo  por  ingeniería  ecosistémica  (i.e.  a  través  de  su

actividad bioturbadora). Al construir  la cueva,  N. granulata  transporta sedimento de

capas más profundas hacia la superficie, formando un montículo. Este transporte de

sedimento  genera  un  efecto  de  enterramiento  sobre  el  MFB  de  las  superficies

adyacentes, que puede impactar de forma diferencial a grupos con distinta capacidad de

movimiento, alterando la composición del MFB. Las cianobacterias filamentosas son más

susceptibles dado que tienen una capacidad limitada de desplazarse (Armitage y Fong

200



2004), siendo fácilmente enterradas y/o transportadas por la remoción superficial de

sedimento. Por su parte, las diatomeas pennadas < 40 µm, el grupo más numeroso en las

planicies de marea, están representadas  principalmente por diatomeas epipélicas, las

cuales gracias a su capacidad de migrar verticalmente en el sedimento (Consalvey et al.

2004) pueden lidiar con  el  enterramiento producto de la bioturbación regenerativa.

Además,  el  sedimento  profundo  que  luego  es  depositado  formando  los  montículos,

presenta  mayor  [NH4
+]  que  el  sedimento  superficial  adyacente  (Miguez  A,  datos  no

publicados). Dado que los montículos son estructuras que sobresalen de la superficie,

tienden a ser erosionados (Escapa et al. 2008) y cuando esto ocurre, dicho sedimento

cargado con  NH4
+ se  dispersa sobre las  superficies  adyacentes,  pudiendo generar  un

efecto de “fertilización” en los parches circundantes. El conjunto de estas condiciones

probablemente sean la causa del aumento de la abundancia del MFB ante la bioturbación

de  N. granulata, y también del aumento de GPP a través de la ya conocida relación

positiva entre la disponibilidad de NH4
+ y GPP (Lohrer et al. 2004). Además, cuando la

bioturbación ocurre en altas intensidades, los cambios físicos y químicos generados en el

sedimento se dispersan no solo verticalmente (ej., Botto e Iribarne 2000, Escapa et al.

2004) sino también horizontalmente. Así, los efectos de la bioturbación regenerativa de

N. granulata no se restringen solo a la estructura biogénica que construye, sino que se

expanden  homogeneizando  las  condiciones  ambientales  en  los  cangrejales.  Esto

demuestra  que  la  presencia  de  N.  granulata no  es  trivial  para  la  comunidad

microfitobentónica del ASO, así como tampoco lo es para las plantas de las marismas, la

infauna y las aves migratorias. Su presencia permite que el MFB alcance abundancias y

tasas  de  producción  primarias  más  altas,  aportando  también variabilidad  a  dicha

comunidad a través de la heterogeneidad que introduce por medio de las estructuras

biogénicas que construye. 
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A  modo  de  cierre,  este  trabajo  de  Tesis  presenta  la  primera  caracterización

estructural y funcional del MFB de planicies de marea y marismas del Atlántico Sud-

occidental. A pesar de no haber contado con estudios de microscopia electrónica para la

identificación taxonómica, el nivel de detalle alcanzado fue alto, permitiendo detectar

diferencias en la composición del MFB tanto a escala regional como local. La producción

primaria  de  la  región  presenta  valores  intermedios  a  los  reportados  en  sistemas

similares, siendo mayores por ejemplo a los correspondientes a Bahía Weeks, Alabama

(Estados Unidos, Stutes et al. 2006) y menores a los de Bahía Otarawao (Nueva Zelanda,

Lohrer et al. 2004). También se realizó la primera descripción de la dinámica temporal

del  MFB a escala  estacional  en  planicies  de  marea  del  ASO,  la  cual  mostró  que su

abundancia y composición presentan una  variabilidad muy alta tanto interanual como

estacional. Dada la posible influencia de eventos climáticos intensos en dicha dinámica,

en futuras investigaciones sería importante realizar un monitoreo de los mismos para

estudiar  los  cambios  que  generan  estos  disturbios  y  además  incluir  la  estimación

estacional de la producción primaria. Finalmente, se mostró que los distintos modos de

bioturbación  de  la  macrofauna  típica  de  las  costas  del  ASO  impactan  de  forma

diferencial en el MFB, tanto a nivel de su estructura y función, como a la escala espacial

y temporal en que lo hacen. 

Particularmente  la  bioturbación  ejercida  por  N.  granulata (macroinvertebrado

clave para el funcionamiento ecosistémico de los intermareales del ASO) es la de mayor

impacto en la comunidad microfitobentónica. Dado que el MFB además de aportar buena

parte  de  la  producción  primaria  en  estos  sistemas,  también  provee  estabilidad  al

sedimento y es un componente clave en el sustento de las tramas tróficas (Middelburg et

al. 2000), la interacción entre el ingeniero ecosistémico N. granulata y el MFB propone

una interesante línea de investigación para evaluar el flujo de los servicios ecosistémicos

en estos ambientes ante el contexto de cambio climático actual. 
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