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1. Resumen

La biodiversidad y los procesos generales vinculados a su variacion espacio-temporal
han sido objeto de numerosas hipotesis y teorias. Particularmente, el estudio de la
macrofauna de playas arenosas ha permitido describir patrones generales y elaborar
hipotesis dirigidas a explicarlos. Sin embargo, la mayor parte de los procesos
involucrados en la determinacién de los mismos contindan siendo inciertos. Al igual
que en otros ecosistemas, las dificultades existentes en la identificacion y explicacion
de los patrones observados radican en la implementacién de variables agregadas
como la rigueza de especies. Estas variables, lejos de hacer énfasis en la singularidad
de las distintas especies consideradas, opacan la variabilidad natural existente,
haciendo practicamente imposible discernir con detalle qué factores bioticos y
abidticos estan involucrados en los cambios de diversidad. El presente estudio analizé
en forma deconstructiva los patrones espaciales de riqueza de la macrofauna de
playas arenosas de Uruguay, en relacién a los gradientes morfodinamico y salino, este
altimo generado por el Rio de la Plata. Para ello se utilizé la informacion obtenida del
muestreo de 16 playas arenosas del Uruguay durante 2 afios, considerandose la
afiliacion taxondémica, la zona de la playa ocupada, el modo desarrollo y de
alimentacién como criterios de deconstruccién. Las respuestas obtenidas para las
distintas categorias faunisticas en relacion a las variables ambientales, evidencian el
importante rol que presentan las distintas estrategias de historia de vida en la
determinacién de los patrones comunitarios. La riqueza total de especies aumentd de
playas estuarinas a oceanicas, si bien existié una tolerancia diferencial de los distintos
grupos a los cambios de salinidad, reconociéndose el habitat y el modo de desarrollo
como caracteristicas determinantes de la mayor o menor sensibilidad frente al estrés
osmdtico. A su vez, se observé un claro incremento de la riqueza en el estuario interno
del Rio de la Plata, producto del incremento del nimero de especies intermareales
filtradoras, debido a las propicias condiciones existentes en esta porcion del sistema
para el establecimiento de estos organismos. El nimero de especies de todas las
categorias aumenté en direccién a playas disipativas. Sin embargo, la respuesta de los
distintos grupos frente a rasgos morfodinamicos, tales como el tamafio del grano y la
pendiente, variaron como consecuencia de las marcadas diferencias en las
caracteristicas de las especies. Este analisis deconstructivo sienta las bases para
futuros trabajos, dando cuenta del gran nimero de rasgos que aun quedan por
entender sobre la ecologia de las comunidades biolégicas de playas arenosas.



2. Introduccion

2.1. Patrones de rigueza especifica en ecologia

Las variaciones de la biodiversidad en espacio y tiempo, y los procesos que a éstas
subyacen, son parte fundamental del dominio de la ecologia (Scheiner & Willing 2008).
La vida no se distribuye al azar, sino que por el contrario, pueden evidenciarse
patrones de diversidad a diferentes escalas espaciales. Los patrones de riqueza
especifica a escala continental (e.g. el gradiente latitudinal) han sido descritos desde
comienzos del siglo XIX (Hawkins 2001). No obstante, poco se sabe sobre los
procesos involucrados en los cambios de diversidad a esta escala, mas alla de los
claros indicios existentes acerca de la importancia del clima en el establecimiento de
los mismos (Hawkins et al. 2003, 2005). A nivel regional y local, los patrones de
rigueza se tornan mas complejos y menos predecibles como consecuencia de
intrincadas interacciones entre procesos ecoldgicos, evolutivos y factores de
naturaleza estocastica, como la dispersion (Brown & Lomolino 1998, Willis & Whittaker
2002).

Uno de los problemas mas sobresalientes en la determinacion de una explicacion
integradora sobre las causas de los patrones de riqueza es la variable en si misma
(Marguet et al. 2004). La rigueza de especies es una variable compleja que reduce a
un unico valor las particularidades de un conjunto de especies, el cual resulta de la
interaccion de variados procesos bioldgicos y fisicos que actlan en distintas escalas
espacio-temporales. Esta integracion en una sola variable opaca la singularidad de las
especies consideradas, haciendo practicamente imposible la determinacion de los
procesos responsables de las tendencias observadas (Blamires et al. 2008, Terribile et
al. 2009). Es asi que Marquet et al. (2004) sostienen la necesidad de analizar en forma
deconstructiva la biodiversidad, es decir, considerar separadamente los patrones de
rigueza para diferentes grupos de especies. Por ejemplo, las especies pueden ser
agrupadas por afiliacién taxonémica, tamafio corporal, modo de dispersién o movilidad.
Estos grupos pueden responder en forma diferente con respecto al ambiente y exhibir
patrones de riqueza contrastantes, lo que tendria una interpretacion poco clara cuando
se considera a la rigueza de especies como un mero estadigrafo sintético
epifenoménico. Una clara ventaja del andlisis deconstructivo es la posibilidad de
aplicarlo a cualquier patron que resulte del andlisis de un gran nimero de especies, no
necesariamente vinculado a la riqueza. De esta manera, los patrones comunitarios de

abundancia (e.g. Lercari & Defeo 2006), tamafio corporal (e.g. Gaston et al. 2001) y



biomasa son plausibles de deconstruccién.

En ambientes marinos, la amplia variabilidad observada en los patrones generales de
diversidad justifica el uso de andlisis deconstructivos. Por ejemplo, la disminucion de la
rigueza del ecuador a los polos exhibe numerosas excepciones, entre las cuales
resaltan los organismos bentonicos (Myers 1996; Clarke & Crame 1997; Valdovinos et
al. 2003). En este contexto, los patrones de riqueza de equinodermos, poliquetos y
moluscos (entre otros) difieren en forma significativa entre zonas geograficas
(Lancellotti & Vasquez 2000; Valdovinos et al. 2003; Hernandez et al. 2005). En
consecuencia, las causas propuestas para explicarlos también varian de una region a
otra, lo que dificulta de sobremanera el entendimiento de los procesos generales
(Blackburn & Gaston 2003). Por tales razones, Fernandez et al. (2009) enfatizaron la
necesidad de abordar deconstructivamente estos patrones, poniendo especial interés
en el vinculo entre los rasgos de historia de vida y el contexto ambiental en el que se

desenvuelven los organismos.
2.2. Playas arenosas: patrones de riqgueza de especies

Las playas arenosas son ecosistemas que dominan la linea costera de zonas
tropicales y templadas de todo el mundo. Estas son definidas por la interaccion entre
las mareas, la energia de las olas y el tamafio de las particulas de arena disponibles
para el transporte por accién de los dos primeros factores. Dicha interaccion produce
un rango morfodinamico de playas, que va desde sistemas reflectivos (estrechos y con
pendientes empinadas) a disipativos (anchos y con pendientes suaves). Las playas
reflectivas presentan grano grueso y una reducida zona de barrido, a diferencia de las
disipativas que se caracterizan por tener grano fino y una extensa zona de barrido
(Short 1996).

La biodiversidad de la macrofauna benténica de playas arenosas ha comenzado a
recibir creciente atencién hace solo dos décadas. En este periodo se han hecho
importantes avances en su caracterizacion, acumulandose un notable cuerpo de
conocimiento y un gran numero de hipétesis dirigidas a explicar los patrones
observados (Defeo & McLachlan 2005). Uno de los principales paradigmas sostiene
gue la riqueza de especies de la macrofauna que habita estos ecosistemas aumenta
de playas reflectivas a disipativas (McLachlan et al. 1981, 1993, Defeo et al. 1992,
Jaramillo et al. 1995, Brazeiro 1999, McLachlan 2001, Nel 2001, Soares 2003, Rodil &
Lastra 2004, McLachlan & Dorvlo 2005). Un meta-analisis reciente a nivel mundial

mostré que la riqgueza de especies aumenta de playas reflectivas micromareales a
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playas disipativas macromareales y de zonas templadas a tropicales (McLachlan &
Dorvlo 2005). La riqueza de las especies macrobentonicas también aumenta con el
ancho de la playa (McLachlan & Dorvlo 2007), lo que sugiere que las playas actian de
forma aislada con respecto a los ambientes contiguos. A su vez, el aumento de la
riqueza en respuesta al ancho de la playa es mas rapido que lo esperado por un
modelo lineal, indicando que las playas mas anchas (disipativas) presentan una mayor
cantidad de ambientes favorables para la macrofauna benténica. Asi, las playas
tropicales presentan en general un mayor “pool” de especies y las playas anchas
(macromareales disipativas) son mas benignas y tienen una mayor proporcién de

especies por unidad de area (Soares 2003).

2.3. El problema: patrones de riqueza resultantes del efecto simultaneo de la
morfodindmicay la salinidad

Mas alla de los patrones generales de riqueza encontrados en playas arenosas, sus
causas se mantienen inciertas. En este contexto, los trabajos anteriormente
mencionados, desarrollados a un nivel organizacional de comunidades, raramente
consideran la afiliacion taxonémica de los organismos o las caracteristicas del ciclo de
vida de las especies. Esto toma relevancia si se considera que estudios recientes han
encontrado patrones contrastantes entre las especies supralitorales e intermareales
(Defeo & McLachlan 2005). Las primeras habitan la zona seca de la playa, siendo
comunes en sistemas reflectivos, los cuales poseen una berma que rara vez se inunda
(Defeo & Gémez 2005). Por el contrario, las especies intermareales son escasas en
este tipo de sistemas (Celentano et al. 2010). De esta manera, diferentes
componentes de la comunidad pueden responder de manera contrastante frente a los
distintos tipos de playa, siendo fundamental considerar las caracteristicas propias de

cada grupo en el entendimiento de los patrones observados.

Aunado a las variaciones que impone el régimen morfodinamico, el efecto de otras
variables criticas, como la salinidad, conlleva a variaciones en los patrones
observados (Lercari & Defeo 2006). En este contexto, las playas arenosas de Uruguay
ubicadas a lo largo del gradiente estuarino generado por el Rio de la Plata (RdIP) y
que al mismo tiempo cubren un amplio rango morfodindmico (Defeo et al. 1992),
establecen un marco ideal para evaluar la accion simultanea de ambos gradientes en
los patrones de riqueza especifica, tanto integrada como discriminada en sus distintos
componentes. En este contexto, se ha documentado que la riqueza de especies
aumenta desde playas estuarinas a oceanicas y de reflectivas a disipativas (Lercari &

Defeo 2006). Sin embargo, la susceptibilidad diferencial a variaciones de salinidad que
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poseen especies con diferente modo de desarrollo podria generar divergencias en los
patrones observados. Por ejemplo, se ha mencionado que en especies con desarrollo
directo (e.g. peracaridos), la incubacién interna les permitiria sobrellevar variaciones
importantes de salinidad (Lozoya & Defeo 2006, Lozoya et al. 2010), mientras que
especies con desarrollo indirecto se verian afectadas en mayor grado por el gradiente
salino (Celentano et al. 2010). En consecuencia, los procesos subyacentes a los
patrones generales continian siendo poco claros, lo que hace necesario el abordaje
de los mismos desde una perspectiva deconstructiva, analizando en forma simultanea
los efectos generados por los gradientes salino y morfodindmico como determinantes
de la distribucién de la biodiversidad a nivel espacial en playas arenosas.

2.4. Objetivos

Obijetivo general

Analizar en forma deconstructiva los patrones espaciales de riqueza de especies de la
macrofauna de playas arenosas de Uruguay, en relacion a las caracteristicas

morfodinamicas y las variaciones generadas por el gradiente estuarino.

Obijetivos especificos

Analizar deconstructivamente los patrones de riqueza especifica, en términos de
diferentes atributos y rasgos de la historia de vida de las especies, tales como: 1)
atributos taxonémicos; 2) zona de la playa ocupada; 3) modo de desarrollo; y 4) modo

de alimentacion.

2.5. Hipotesis

La rigueza aumenta de playas estuarinas a oceanicas y de reflectivas a disipativas,
aungue los distintos componentes de la comunidad difieren en sus respuestas frente a
los gradientes estuarino y morfodinamico, como consecuencia de las diferencias que

exhiben en sus estrategias de historia de vida.

2.6. Predicciones

Se predice un aumento del numero de especies de playas estuarinas a oceanicas y de
reflectivas a disipativas, aunque es posible que este efecto sea menos marcado en
especies supralitorales con desarrollo directo, pudiendo incluso responder en forma

contraria. Se predice asimismo, una disminucion del numero de especies



intermareales con desarrollo indirecto en sistemas con importantes rangos de

salinidad.



3. Materiales y métodos

3.1. Area de estudio

El RdIP se ubica en la costa oeste del Atlantico Sur y es considerado el estuario mas
ancho del mundo (Fig. 1). Sus aguas, provenientes de los rios Uruguay y Parand,
fluyen hacia la plataforma continental de Uruguay y Argentina (Simionato et al. 2001).
Esta descarga de agua dulce, al encontrarse con el agua oceénica, genera un
marcado gradiente de salinidad que se extiende a lo largo de la costa uruguaya. De
esta manera, Uruguay presenta aproximadamente 320 km de costas estuarinas y 210
km de oceéanicas (Lercari & Defeo 2006). En este sistema, los vientos son el principal
factor determinante de las variaciones en el nivel del agua. En cambio, el régimen de
mareas astronomicas tiene un efecto menos relevante, estableciendo una amplitud
micromareal de aproximadamente 0.5 m (Balay 1961). La salinidad presenta un rol
preponderante en el control de la densidad del agua, mientras que la temperatura
interviene en el establecimiento de gradientes horizontales (Guerrero et al. 1997). De
esta manera, la distribucion de nutrientes y organismos esta fuertemente influenciada

por la pluma de baja salinidad generada por las aguas del RdIP (Méller et al. 2008).
3.2. Tomay procesamiento de muestras

Este trabajo utiliz6 los datos ecolégicos recabados durante el proyecto de
investigacion PDT FCE 4034 llevado a cabo por la Unidad de Ciencias del Mar
(UNDECIMAR) de la Facultad de Ciencias. En el mismo, se implementaron muestreos
bimestrales durante un periodo de 2 afios (de junio de 1999 a mayo de 2001),
abarcandose la casi totalidad de los gradientes estuarino y morfodindmico. Para ello,
se seleccionaron 16 playas arenosas ubicadas entre la zona interna del estuario (playa
1) y la zona plenamente marina (playa 16; Fig. 1). En cada una se realizaron 3
transectos perpendiculares a la costa, separados 8 m entre si. Las unidades de
muestreo (UM) en cada transecto se tomaron por medio de un cilindro metalico de 27
cm de diametro y 40 cm de profundidad, comenzando en la base de las dunas y
continuando en direccién al agua hasta el limite inferior del swash. El sedimento
extraido fue tamizado a través de una malla de 0.5 mm, y los organismos retenidos se
llevaron al laboratorio, donde fueron clasificados a nivel taxonémico de especie

(siempre que fuese posible).
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Fig. 1. Localizaciébn del area de estudio donde se indica la ubicacién de las 16 playas
muestreadas durante un periodo de 2 afios. Las mismas son categorizadas en reflectivas (O),
disipativas (@) e intermedias (A) en base al valor promedio del parametro de Dean (Q0). La
playa 2 (A) no fue clasificada segun este criterio (ver detalles en el texto). A su vez, se detallan
las zonas dentro del estuario (interno y externo) y la costa oceanica.

Conjuntamente con los muestreos de macrofauna, se obtuvo informacion de las
caracteristicas ambientales de cada playa. La temperatura y la salinidad del agua se
midieron en la zona de swash con un termosalindbmetro YSI| 33. Asimismo, se
determind la pendiente de la playa segin Emery (1961), la altura de la ola mediante
registro visual y el periodo de la ola a través de un cronémetro. El ancho del swash fue
medido como la distancia recorrida por el agua sobre la cara de la playa luego que la
ola colapsa sobre la arena, mientras que el ancho de la playa se midié desde la base
de las dunas hasta el limite inferior de la zona de swash. La compactacion de la arena
se determind en campo mediante un penetrometro (Herrick & Jones 2002), tomandose

5 réplicas por sitio de muestreo.

En cada UM se colecté una muestra de sedimento que fue conservada en bolsas
plasticas para el andlisis sedimentoldgico. Una porcion de la muestra se pesé (peso
hdimedo) con una precisién de 0.01 g y se secé a 60 °C durante 24 horas. Transcurrido
este tiempo, el sedimento se pesd nuevamente (peso seco) obteniéndose por
diferencia de peso el grado de humectacion. Posteriormente, la muestra fue incinerada

a 500 °C durante 12 horas para determinar el contenido de materia organica (también
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por diferencia de peso). La fraccion restante del sedimento fue destinada para el
analisis granulométrico. A partir de ésta, se lavo y sec6 hasta peso constante una
submuestra de 100 g que fue pasada durante 10 minutos por una columna vibrante de
tamices con mallas de 0.064, 0.125, 0.250, 0.500, 1.000 y 2.000 mm (Folk 1980). Los
porcentajes de sedimento retenidos en cada tamiz se utilizaron para estimar el tamafio
medio del grano, la seleccion, la asimetria y la curtosis (Folk & Ward 1957, Folk 1980).
El sedimento fue clasificado en base a la escala granulométrica de Wentworth (1922) y
a la clasificacion de Folk & Ward (1957).

3.3. Analisis de datos

Una vez determinadas y tabuladas las variables fisicas para cada una de las playas,

se calculd el parametro de Dean Q (Short 1996) mediante la siguiente expresion:

~ Hb
WSsT

donde Hb es la altura de ruptura de la ola (m), Ws es la velocidad de sedimentacién de
la arena (m-s™) y T es el periodo de la ola (s). A partir de los valores del Q, las playas
fueron clasificadas (siempre que fuese posible) en reflectivas (Q < 2), intermedias (2 <
Q< 5) y disipativas (Q > 5). El rango de salinidad para cada sitio de muestreo se
determin6 como la diferencia entre los valores maximos y minimos de salinidad

registrados a lo largo del periodo de estudio.

A partir de los datos biolégicos, la diversidad a. (riqueza de especies) en cada playa se
determiné como el nimero total de especies identificadas en cada sitio durante todo el
periodo de muestreo. De esta manera, se eliminaron fluctuaciones debidas a la

estacionalidad y a caracteristicas intrinsecas de las especies.

Las categorias faunisticas consideradas para la deconstruccién de los patrones de

riqueza se definieron en funcién de cuatro estrategias de analisis:

1. Taxonomia: se evaluaron los patrones en funcion de la afiliacion taxonémica de los
organismos muestreados, reconociéndose cuatro categorias: moluscos, poliquetos,

crustaceos e insectos.

2. Zona de la playa ocupada: dentro de cada playa se consideraron dos zonas,

intermareal y supralitoral, separandose de esta manera los organismos que



respiran dentro del agua de aquellos que los hacen fuera de ella.

3. Modo de desarrollo: para las especies que forman parte de la macrofauna, el modo
de desarrollo larval es un importante rasgo de historia de vida (Brown 1983, Ansell
1983). En base a este criterio las especies se agruparon en dos grandes
categorias: 3.1) especies con desarrollo directo, con potencial de aislamiento por
su escasa capacidad de dispersion, generalmente ovoviviparas, con fertilizacion
interna y ausencia de estadios larvales pelagicos (e.g. peracéridos). 3.2) Especies
con desarrollo indirecto y larva plancténica, donde se agruparon indistintamente: a)
especies que desovan en forma masiva con fertilizacién externa, alta fecundidad y
larva plancténica libre que puede permanecer en la columna de agua durante
periodos de dias a meses (e.g. bivalvos); b) especies con un limitado cuidado
parental y larva planctonica (e.g. Emerita brasiliensis); y c) especies con formas
larvales lecitotréficas. En a y b se incluyeron especies cuyos estadios larvales
pelagicos planctotroficos les confieren un marcado flujo génico y un escaso
potencial de aislamiento, lo que se traduce en una baja tasa de especiacion
(Fernandez et al. 2009).

4. Modo de alimentacién: se reconocieron tres categorias, definidas como

carrofieros/depredadores, depositivoros vy filtradores.

Se evalud la relacion entre la riqgueza de especies (total y deconstruida) y las variables
fisicas (incluido el parametro de Dean Q) mediante modelos lineales y no lineales. Los
mejores modelos fueron seleccionados en funcion del coeficiente de determinacion
(R? vy la significancia estadistica. Para este andlisis se consideré la media de las
variables fisicas, resultante del promedio de los valores parciales obtenidos a lo largo

del periodo de estudio.

La importancia y el efecto relativo de las distintas variables fisicas sobre la riqueza de
especies (esta vez solo total) se determinaron mediante la implementacién de un
modelo aditivo generalizado (GAM por sus siglas en inglés; Hastie & Tibshirani 1990).
Los predictores potenciales incluidos en el modelo fueron elegidos utilizando la
informacion obtenida del analisis univariado descrito anteriormente. Se utilizd
explicitamente la informacién generada en cada evento de muestreo, tanto en lo
referido a la riqgueza de especies como a las variables fisicas, para dar cuenta de la
variacion existente dentro de cada playa y de las relaciones globales entre el
descriptor biolégico y las variables ambientales. EI| GAM fue construido utilizando la

funcion “step-gam” del S-Plus (Venables & Ripley 1999), la cual permiti6 la eleccién del
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conjunto de variables que mejor explicaban la variacion espacial de la riqueza de
especies, reduciendo problemas de colinealidad durante el desarrollo del modelo. Para
impedir la inclusion de variables redundantes, pero conservando toda la informacion
ambiental importante, fue utilizado el criterio de informacion de Akaike (McCullagh &
Nelder 1989) en un procedimiento bidireccional por pasos, determindndose el modelo
mas parsimonioso mediante la evaluacion de cada término en el modelo. Se evalu¢ el
efecto de la inclusion de manera lineal y no lineal (splines cubicos con 3 grados de
libertad) y de la ausencia de los potenciales predictores. En el modelo se incluyé una
variable categorica de sitio, como estrategia para abarcar aquella varianza no
aleatoria, explicada por caracteristicas propias de cada sitio que no fueron evaluadas

directamente por la estrategia de muestreo (e.g. grado de exposicion, contaminacion).
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4. Resultados

4.1. Variables ambientales

La variacion a gran escala de las variables ambientales de las playas incluidas en el
estudio se presenta en la Fig. 2. La salinidad aumentd de oeste a este, variando entre
4.4 (playa 1) y 29.2 (playa 16). La variacion en la salinidad fue méaxima en la playa 5
(ubicada en la zona externa del estuario del RdIP) y minima en la playa 16 (ubicada en
condiciones plenamente marinas). El valor promedio del parametro de Dean Q vario
entre 1.3 (playa 3) y 6.3 (playa 16), incluyéndose de esta manera playas reflectivas,
intermedias y disipativas (Figura 2a). No fue posible calcular un valor para el
parametro de Dean Q en la playa 2, puesto que el periodo de la ola en este sistema
tendio a cero (fue practicamente nulo durante los dos afios de muestreo). La pendiente
y el tamafio del grano alcanzaron sus valores maximos (8.82% y 0.66 mm,
respectivamente) en la playa 8, y sus minimos en las playas 2 (1.42%) y 4 (0.15 mm;
Fig. 2b). En cuanto al periodo de la ola, el valor promedio mas bajo fue de 0.00 s
(playa 2) y el més alto de 7.79 s (playa 11). El ancho del swash fue minimo en la playa
2 (1.27 m) y méximo en la playa 16 (12.73 m; Fig. 2c). La compactacion de la arena 'y
la humectacion fueron maximas en las playas 11 (4.60 kg-cm™) y 2 (19.9%), y minimas
en las playas 9 (2.20 kg-cm™) y 3 (5.2%), respectivamente (Fig. 2d).

4.2. Patrones integrados de riqueza de especies

La distribucion a gran escala de la riqueza de especies aument6 de playas estuarinas
a oceanicas, alcanzando su minimo en la playa 3 (4 especies) y su maximo en la 16
(34 especies). Cabe destacar los altos valores registrados en las playas 2 (17
especies) y 11 (25 especies; Fig. 3). La variacion espacial de la riqueza de especies se
correlacion6, mediante modelos lineales y no lineales, con numerosas variables
ambientales. En relacion a la salinidad, la riqueza de especies respondié en forma
cuadratica, alcanzando su minimo a valores intermedios de salinidad (entre 10y 14), a
partir de donde crecié en direccibn a condiciones plenamente dulceacuicolas y
oceanicas (Fig. 4a). Por otra parte, decreci6 exponencialmente con el rango de
salinidad (Fig. 4b), la pendiente (Fig. 4c) y el tamafio del grano (Fig. 4d). Al igual que
con la salinidad, se relacion6 en forma cuadratica con el ancho del swash (Fig. 4e), la
humectacion (Fig. 4f) y el periodo de la ola (Fig. 4g), teniendo el modelo concavidad
negativa solo para el caso de la humectacion. Con respecto al parametro de Dean Q,

la rigueza de especies aumentdé de manera exponencial (Fig. 4h), lo que
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conjuntamente con los resultados obtenidos para la pendiente y el tamafio medio del
grano, evidencia un claro incremento de este descriptor bioldgico de playas reflectivas
a disipativas. Los detalles estadisticos de los modelos mencionados se presentan en la
Tabla 1.

Tabla 1. Mejores modelos lineales y no lineales estimados entre la riqueza de especies de la
comunidad en su totalidad y las variables abiéticas consideradas en el estudio.*p < 0.05, **p <
0.01, **p < 0.001, n.s.: no significativo.

Variable abiética Modelo a b c R?

Salinidad Y = a- X+ oxire 14.22%** 0.04x** 0.47
Rango de salinidad y = ag 48.55* 0.06** 0.41
Pendiente (%) y = ag ek 25.59** 0.11 n.s. 0.19
Tamafio del grano (mm) y = ag”xr* 21.02%** 0.15
Ancho del swash (m) y = a - bx + cxPre* 18.78** 3.96* 0.39** 0.69
Humectacion (%) y = bx - cxZ 2.28** 0.07* 0.28
Periodo de la ola (s) y = a- bx + cxP* 15.75%** 5.22* 0.85** 0.72
Parametro de Dean Q y= ae 5.77%+* 0.28*** 0.77

Los resultados del GAM mostraron que un modelo semi-paramétrico con distribucion
gamma y funcion log de enlace explica el 88% de la devianza de la distribucién de la
riqgueza de especies a gran escala. Del las 9 variables incluidas en el andlisis, solo 5
fueron retenidas en el modelo y en todos los casos quedaron incluidas como
predictores lineales (Fig. 5). En orden decreciente, la importancia relativa de las
distintas variables en el modelo fue: variable categérica de sitio (Fig. 5a), salinidad
(Fig. 5b), pendiente (Fig. 5c¢), compactacion de la arena (Fig. 5d) y periodo de la ola
(Fig. 5e). La riqueza de especies aumentd con la salinidad, la compactacion de la
arena (a partir de valores superiores 1 kg-cm?) y el periodo de la ola, decreciendo

solamente en respuesta al aumento de la pendiente de la playa.
4.3. Deconstruccion taxonémica

La riqueza de especies de las categorias faunisticas definidas taxonémicamente
exhibi6 una amplia gama de respuestas en relacion a las distintas variables
ambientales. De esta manera, frente a una misma variable fisica, se observaron
respuestas tanto coincidentes como contrastantes. En relacion a la salinidad, la
riqueza de crustdceos e insectos creci6 de manera exponencial, alcanzando su
maximo en condiciones plenamente oceanicas (Fig. 6a, d). A diferencia de esto, la
riqueza de moluscos y poliquetos respondié en forma cuadratica, siendo menor a
salinidades intermedias y mayor en playas dulceacuicolas y oceanicas (Fig. 6b, c).
Esto permiti6 observar un claro predominio de crustaceos e insectos en playas

oceanicas, mientras que los moluscos prevalecieron en las playas dentro del estuario
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interno del RdIP (con excepcion de la playa 3, dominada por crustaceos). El nUmero
total de especies de crustdceos, moluscos y poliquetos decrecié exponencialmente
con el rango de salinidad (Fig. 6e, f, g), ajustandose a un modelo cuadratico con
concavidad positiva para el caso de los insectos (Fig. 6h). En funcién de la pendiente
de la playa, la riqueza de moluscos decrecié exponencialmente (Fig. 7b). Se
obtuvieron modelos cuadréaticos para poliquetos e insectos, presentando concavidad
negativa para el segundo grupo (Fig. 7c, d). En contraste, la riqueza de crustaceos
decreci6 en forma logaritmica con la pendiente (Fig. 7a), si bien es importante notar
que, al igual que para los insectos, la varianza explicada por el mejor modelo obtenido
fue muy baja (Tabla 1S Anexo). Las cuatro categorias faunisticas respondieron al
tamafo del grano, en términos generales, de la misma manera descrita para la
pendiente (Fig. 7e, f, g, h). La riqueza de crustaceos e insectos se ajusté a un modelo
exponencial creciente en relaciéon al ancho del swash (Fig. 8a, d), a diferencia de
moluscos y poliquetos que presentaron modelos cuadréticos positivos (Fig. 8b, c). La
riqgueza de crustaceos, poliquetos e insectos se relacion6 en forma cuadratica con la
humectacion, teniendo su maximo en playas con valores intermedios de saturacion de
agua (Fig. 8e, g, h). Solo los moluscos presentaron un crecimiento exponencial como
consecuencia del aumento del grado de humectacién (Fig. 8f). En relacién al periodo
de la ola, se registraron patrones exponenciales crecientes para crustaceos e insectos
(Fig. 9a, d), siendo cuadraticos positivos para moluscos y poliquetos (Fig. 9b, c). La
totalidad de los grupos taxonémicos se relacionaron positivamente con el paradmetro de
Dean Q mediante modelos exponenciales, explicandose en todos los casos mas del
40% de la varianza (Fig. 9e, f, g, h). Las caracteristicas y significancia estadistica de

los modelos mencionados se presentan en la Tabla 1S (Anexo).

4.4. Deconstruccién basada en la zona de la playa ocupada

Los patrones espaciales de rigueza de especies intermareales y supralitorales
mostraron marcadas diferencias en sus respuestas a las variables ambientales (Tabla
1S). En lo concerniente a la salinidad, el nimero total de especies intermareales se
ajusté a un modelo cuadratico positivo, creciendo de manera exponencial en el caso
de las especies supralitorales (Fig. 10a). Las comunidades de la mayor parte de las
playas oceanicas (10, 11, 12, 16) y de aquellas que se encuentran en el estuario
interno del RdIP (1, 2, 3, 4) estuvieron dominadas por especies que habitan el
intermareal. La riqgueza de estas especies decrecié exponencialmente con el rango de
salinidad, convergiendo a un modelo cuadrdtico positivo para las especies

supralitorales (Fig. 10b). En funcion de la pendiente de la playa, el nimero total de
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especies intermareales decrecié exponencialmente, mientras que la riqueza de
especies supralitorales se ajust6 marginalmente a un modelo cuadratico con
concavidad negativa (Fig. 10c). Las respuestas obtenidas en relacion al tamafio del
grano fueron similares a las anteriormente mencionadas para la pendiente, con la
salvedad de que en este caso la riqueza de especies intermareales decrecio en forma
potencial (Fig. 10d). El nUmero de especies intermareales exhibié un patrén cuadratico
positivo en respuesta al ancho del swash, distinguiéndose del crecimiento exponencial
registrado para las especies supralitorales (Fig. 1la). En relacion al grado de
humectacion de la playa, la riqueza de especies intermareales crecio
exponencialmente, mientras que la de especies supralitorales se ajusté a un modelo
cuadratico negativo (Fig. 11b). El nimero total de especies de ambas categorias
faunisticas respondi6é al periodo de la ola en forma semejante a lo descrito para el
ancho del swash (Fig. 11c) y crecié exponencialmente en respuesta al parametro de
Dean Q (Fig. 11d).

4.5, Deconstruccién basada en el modo de desarrollo

La riqueza de las categorias faunisticas definidas a partir del modo de desarrollo
exhibié respuestas contrastantes frente a las variables ambientales (Tabla 1S). La
rigueza de especies con desarrollo directo crecié exponencialmente con la salinidad,
mientras que aquellas con desarrollo indirecto siguieron un modelo cuadrético, con un
minimo a valores medios de salinidad (Fig. 12a). El nimero de especies con desarrollo
directo decrecié en forma logaritmica con el rango de salinidad, mientras que en las
especies con desarrollo indirecto se ajusté a un modelo exponencial decreciente (Fig.
12b). La riqueza de especies con desarrollo directo se ajustd a un modelo cuadrético
negativo en respuesta a la pendiente de la playa, decreciendo en forma potencial para
las especies con desarrollo indirecto (Fig. 12c). La riqueza de ambos grupos decrecio
con el tamafio del grano, ajustandose a un modelo exponencial para las especies con
desarrollo directo y a uno potencial para las de desarrollo indirecto (Fig. 12d). Cabe
resaltar los bajos valores de varianza explicada por los modelos obtenidos para las
especies con desarrollo directo en relacion a la pendiente y el tamafio del grano (Tabla
1S). Frente al ancho del swash, la riqueza de especies con desarrollo directo crecio
exponencialmente, ajustdndose a un modelo cuadratico positivo para el caso de las
especies con desarrollo indirecto (Fig. 13a). En respuesta a la humectacion, el patron
exhibido por el nimero total de especies con desarrollo directo convergié a un modelo
cuadratico con concavidad negativa. Esto se diferencia claramente del crecimiento

exponencial evidenciado para la riqgueza de especies con desarrollo indirecto (Fig.
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13b). Ambas categorias faunisticas se relacionaron con el periodo de la ola, en forma
general, de la manera anteriormente mencionada para el ancho del swash (Fig. 13c).
Finalmente, la riqueza de especies con desarrollo directo e indirecto aumento

exponencialmente en relacién al parametro de Dean Q (Fig. 13d).

4.6. Deconstrucciéon basada en el modo de alimentacion

La rigueza de carrofieros/depredadores aumenté de manera exponencial con la
salinidad (Fig. 14a), ajustdndose a un modelo cuadratico positivo en el caso de
depositivoros vy filtradores (Fig. 14b, ¢). EI nUmero total de especies en los tres grupos
decrecié con el rango de salinidad, convergiendo a un modelo logaritmico para
carrofieros/depredadores y depositivoros (Fig. 14d, e€) y a un modelo exponencial para
filtradores (Fig. 14f). En respuesta a la pendiente de la playa, se obtuvieron modelos
cuadraticos con concavidad positiva para carrofieros/depredadores y filtradores (Fig.
15a, c). Solo la rigueza de depositivoros disminuyd en forma logaritmica con la
pendiente (Fig. 15b). Se obtuvieron patrones cuadraticos positivos en respuesta al
tamafo del grano para la riqueza de carrofieros/depredadores vy filtradores (Fig. 15d,
f). A diferencia de esto, el nimero total de depositivoros decrecié en forma lineal con el
tamafo del grano (Fig. 15e). La riqueza de carrofieros/depredadores creci6
exponencialmente con el ancho del swash (Fig. 16a), mientras que se ajusté a un
modelo cuadratico positivo para depositivoros vy filtradores (Fig. 16b, ¢). Con respecto
a humectacion, la riqgueza de carrofieros/depredadores y depositivoros se ajusté a un
modelo cuadratico con concavidad negativa, lo que implica valores de rigueza mas
elevados en playas con valores intermedios de humectacion (Fig. 16d, e). En
contraste, el nUmero de especies filtradoras crecié exponencialmente con el grado de
humectacion (Fig. 16f). En funcion del periodo de la ola, la riqueza de las tres
categorias faunisticas sigui6 tendencias similares al ancho del swash (Fig. 17a, b, c),
ajustandose a un modelo exponencial en funcion del parametro de Dean Q (Fig. 17d,

e, f). Los modelos referidos en esta seccion se detallan en la Tabla 1S.
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Fig. 2. Variacion espacial (media + intervalo de confianza al 95%) de las variables ambientales para 16 playas arenosas de la costa
uruguaya: (a) parametro de Dean Q y salinidad, (b) tamafio del grano y pendiente, (c) periodo de la ola y ancho del swash y (d)
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5. Discusion

5.1. Patrones integrados de rigueza de especies

La distribucién a gran escala de la macrofauna de playas arenosas de Uruguay esta
condicionada por los gradientes estuarino y morfodindmico. La riqueza de especies
alcanz6 su minimo en playas estuarinas, desde donde aument6 en direccion a
condiciones plenamente dulceacuicolas y oceanicas, concordando con lo establecido
por Remane (1934), Atrill (2002) y Lercari & Defeo (2006). En relacion con esto, se
observé una clara disminucién de la riqueza con el rango de salinidad, reafirmando las
predicciones del modelo lineal de Atrill (2002), asi como los resultados de Lercari &
Defeo (2006) para la misma zona de estudio que este trabajo. Sin embargo, a
diferencia de la relacién lineal descrita por estos autores, los resultados anteriormente
mostrados exhibieron una disminucidon exponencial del ndmero de especies en
relacién al rango de salinidad. Es importante destacar que Lercari & Defeo (2006)
estimaron la diversidad . como el niumero promedio de especies para cada playa, lo
que podria explicar el hecho de que hayan obtenido una respuesta atenuada en
comparacion a la presentada en este estudio. Mas alla de esto, y en concordancia con
los trabajos anteriormente mencionados, la reducida riqueza de especies en playas
estuarinas sugiere que la macrofauna de playas arenosas es menos tolerante a
ambientes con importantes variaciones de salinidad. Es asi que, tanto la salinidad
como la variacion de esta variable ambiental son reconocidas como factores
fundamentales en el entendimiento de la distribucion espacial de la comunidad
biolégica de estos ecosistemas (Lercari & Defeo 2006, Celentano et al. 2010, Lozoya
et al. 2010).

Los modelos obtenidos son concluyentes acerca de la relevancia de los rasgos
morfodinamicos en la determinacion de los patrones de riqueza en playas arenosas. El
aumento de la riqueza de especies en relacion al pardmetro de Dean Q y su
disminucion con la pendiente y el tamafio del grano, mostraron un claro incremento de
este descriptor biolégico de playas reflectivas a disipativas, en concordancia con
resultados obtenidos a nivel mundial (ver McLachlan et al. 1981, 1993, Defeo et al.
1992, Jaramillo et al. 1995, Brazeiro 1999, McLachlan 2001, Nel 2001, Soares 2003,
Rodil & Lastra 2004, McLachlan & Dorvlo 2005). De esta manera, playas con
pendientes menos pronunciadas y grano fino albergaron una mayor cantidad de
especies en comparacion con playas de grano grueso y pendientes empinadas, siendo

estos resultados consistentes con las predicciones de la Hipotesis de Exclusion del
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Swash (McArdle & McLachlan 1991, 1992). La variacion espacial de la riqueza de
especies fue explicada en gran medida por el periodo de la ola, teniendo una
respuesta similar a la exhibida en relacién a la salinidad. Este hecho puede ser
atribuido al importante efecto que presenta la descarga del RdIP sobre la
hidrodinamica del sistema. Lercari & Defeo (2006) mostraron una relacion significativa
entre la salinidad y el periodo de la ola, dando cuenta del aumento de este rasgo
morfodindmico de playas estuarinas a oceénicas y de los patrones semejantes
exhibidos por la riqueza en repuesta a estas dos variables ambientales. Al igual que
con la salinidad y el periodo de la ola, la riqueza de especies se ajusté a un modelo
cuadratico positivo con el ancho del swash. La salinidad ha sido identificada como un
predictor fundamental del aumento de esta variable ambiental hacia playas oceanicas.
En consecuencia, la disminucién del niumero de especies de playas ocednicas a
estuarinas es también causada por la disminucion en la disponibilidad de hébitat
(principalmente para especies que se encuentran en la zona de swash, aunque no
exclusivamente) como consecuencia de los cambios hidrodinAmicos generados por el
influjo de agua dulce (Lercari & Defeo 2006). La humectacién fue otra variable
relevante en la explicacion de la variacion de la riqueza dentro del sistema de estudio.
Particularmente, el modelo cuadratico negativo al que se ajusté el namero total de
especies en relacién a esta variable fisica, evidencia la existencia de un valor 6ptimo
de humectacion en el cual la riqueza se maximiza. Sin embargo, para lograr una
comprension a cabalidad de este patron y los restantes, descritos para la comunidad
en su totalidad, es necesario analizar el comportamiento de los grupos obtenidos del

andlisis deconstructivo (ver siguientes secciones).

De acuerdo con la teoria morfodindmica de playas arenosas, la playa 2 se comporta
como una planicie de inundacion, siendo la playa més ancha, con el mayor contenido
de agua en sedimento y la menor pendiente (Short 1996). Estas caracteristicas,
sumadas a las practicamente invariadas condiciones dulceacuicolas registradas en el
sistema, resultan particularmente propicias para el establecimiento de especies
intermareales que no se encuentran en otros ambientes (e.g. Erodona mactroides),

explicando el incremento de la riqueza en el estuario interno del RdIP.

Los resultados del analisis univariado fueron confirmados por el GAM. La salinidad,
pendiente de la playa, compactacion de la arena y periodo de la ola fueron incluidas
en el modelo méas parsimonioso, dando cuenta del importante rol que presentan los
gradientes estuarino y morfodinamico en la determinacion de los patrones espaciales

de riqueza en playas arenosas. El aumento en respuesta a la compactacion de la
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arena y el periodo de la ola, conjuntamente con la disminucién en relacién a la
pendiente de la playa, evidencian una vez mas el incremento de la riqueza de
especies de playas reflectivas a disipativas. La relevancia que presentd la variable
categorica de sitio dentro del modelo, pone de manifiesto la importancia de considerar
variables agregadas que contienen fuentes de variacion que trascienden aquellas
aportadas por las variables medidas en el estudio (ver Gutiérrez et al. 2008). En este
sentido, y teniendo en cuenta la fuerte cercania de estos ecosistemas a centros
urbanos de los mas diversos tamafos, una variable a considerar puede ser el grado de

impacto antropogénico al que estdn sometidas las distintas playas.

5.2. Deconstruccion taxonémica

Los patrones de riqueza de las categorias faunisticas definidas en base a los distintos
criterios de deconstruccién, ponen de manifiesto la importancia de considerar los
rasgos de historia de vida en los estudios comunitarios. La deconstruccion realizada
en funciéon de la afiliacion taxondmica de las especies incluidas en este trabajo,

evidencia de manera particular este hecho.

La riqgueza de crustaceos e insectos creci6 de manera exponencial con la salinidad,
distinguiéndose del modelo cuadratico positivo al que se ajustaron moluscos y
poliquetos. Esta respuesta diferencial evidencia la mayor tolerancia de crustaceos e
insectos a salinidades intermedias en comparacion con los otros dos grupos
faunisticos. En el caso de los crustaceos, existen algunos grupos que poseen
adaptaciones que les permiten habitar sistemas con importantes cambios de salinidad.
Los peracaridos (e.g. Excirolana armata) se caracterizan por presentar un prolongado
cuidado parental (i.e. incubacién interna), lo que ha sido reconocido como una ventaja
evolutiva en pro de la proteccion de su descendencia frente al estrés osmético (Klapow
1970, Charmantier & Charmantier-Daures 1994, Lozoya & Defeo 2006, Lozoya et al.
2010). De esta manera, la persistencia y prevalencia de los crustaceos en playas con
salinidades intermedias se debi6é principalmente a la presencia de especies
pertenecientes a este superorden. Los insectos por su parte, a pesar de ser un grupo
con varias especies fuertemente vinculadas al ambiente marino litoral (Endrab 1976,
Teskey 1991), habitan preferencialmente la zona de transicibn con el ambiente
terrestre (Camus & Barahona 2002). En consecuencia, al tener una menor
dependencia con el medio acuatico, se ven menos afectados por las variaciones de
salinidad. Los resultados obtenidos en relacion al rango de salinidad, sustentan lo
anteriormente mencionado. La riqueza de crustaceos, moluscos y poliquetos decrecio

con el rango de salinidad. No obstante, e independientemente de la respuesta comun
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exhibida por estos tres grupos, la riqueza de crustaceos en playas con importantes
variaciones de salinidad super6 la de moluscos y poliquetos. EI modelo cuadréatico
positivo al que se ajustd el numero total de especies de insectos, en comparacion con
la disminucion exhibida por las otras tres categorias faunisticas, evidenciaria un efecto

menos pronunciado de los cambios de salinidad sobre este grupo de organismos.

La riqueza de moluscos y poliquetos decrecié con la pendiente y el tamafio del grano.
Estos resultados, sumado al aumento registrado en respuesta al parametro de Dean
Q, evidencian un claro incremento del nimero de especies de playas reflectivas a
disipativas. La riqueza de crustaceos también aumenté hacia condiciones disipativas, a
pesar de las débiles relaciones decrecientes encontradas en funcién del tamafio del
grano y la pendiente. El menor efecto del aumento de estos rasgos morfodinamicos
sobre este grupo de organismos podria deberse a dos razones. Por un lado, la mayor
parte de las especies intermareales de crustaceos poseen gran movilidad y capacidad
de excavacion, lo que les permite tolerar de mejor manera el embate de las olas,
ademas de la presencia de un exoesqueleto que reduce el efecto abrasivo que posee
el grano grueso. Por otra parte, existe un pequefio “pool” de especies de crustaceos
supralitorales que resulta exitoso en playas reflectivas, estando estas especies
fuertemente adaptadas a vivir en sistemas con grano grueso Yy pendientes

pronunciadas (Defeo & McLachlan 2011, ver también seccion 5.3).

Los resultados obtenidos en este trabajo muestran que las especies intermareales de
crustaceos y moluscos aumentan hacia playas disipativas. Esto esta en consonancia
con otras investigaciones a nivel poblacional que describen un incremento en la
abundancia, el tamafio corporal y los periodos de reproduccién y reclutamiento hacia
estos ecosistemas (e.g. Celentano & Defeo 2006, Delgado & Defeo 2007, Lozoya et al.
2010, Celentano et al. 2010). Estos estudios remarcan que la existencia de
condiciones morfodinamicas menos severas, asi como una mayor disponibilidad de
habitat y alimento permitirian la persistencia de poblaciones intermareales y
explicarian el mayor nimero de especies de crustaceos, moluscos y posiblemente

también de poliquetos en playas disipativas.

La riqueza de insectos, no solo se relacioné de manera marginal con la pendiente y el
tamano del grano, sino que en cierta medida pudo observarse una respuesta contraria
a la exhibida por las otras tres categorias faunisticas, dando cuenta del escaso efecto
que presentan estos rasgos morfodindmicos sobre la presencia de estos organismos

en playas arenosas. El hecho de que la distribucién de insectos se extienda en mayor
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grado tierra adentro, y que no se haya muestreado el cordon de dunas, pudo haber
incidido en las estimaciones (Defeo & McLachlan 2011). Asimismo, las técnicas de
muestreo empleadas en este trabajo (cuadrantes) y el hecho de que los muestreos se
realizaron durante el dia, podrian haber afectado la capturabilidad de este grupo
(Fanini et al. 2009, Colombini et al. 2011). En base a lo obtenido en respuesta al
parametro de Dean Q, la riqueza de insectos aumentd hacia condiciones disipativas.
De esta manera, y considerando el aumento exponencial obtenido en respuesta al
ancho del swash, resulta clara la importancia ecolégica que tiene para este grupo la
disponibilidad de hébitat existente en playas disipativas, independientemente de la
menor o mayor severidad del sistema. En este sentido, es relevante resaltar que los
insectos se alimentan en toda la zona litoral activa y cordén terrestre, existiendo

numerosas especies que llegan hasta el nivel superior del swash durante la noche.

La variacion en los valores de riqueza de crustaceos, moluscos y poliquetos, al igual
que para el caso de los insectos, fue explicada en gran medida por el ancho del
swash. En todos los casos se observaron respuestas similares a las obtenidas para la
salinidad, sustentando lo mencionado en la seccién 5.1. En intima relacion con esto,
se obtuvieron ajustes semejantes para el periodo de la ola y la salinidad, reafirmando
gue la descarga del RdIP tiene una fuerte influencia sobre la hidrodinamica del sistema
y en consecuencia sobre la riqueza de la macrofauna de playas arenosas. El marcado
incremento del nimero de moluscos en relacion a la humectacion se debe
principalmente a la gran cantidad de especies de bivalvos filtradores encontradas en la
playa 2 (ver seccién 5.5). En contraste, los crustaceos y los insectos disminuyeron en
esta playa, debido a la ausencia de especies supralitorales como posible efecto de la

anegacion del sistema.

5.3. Deconstruccién basada en la zona de la playa ocupada

Las especies intermareales y supralitorales respondieron de manera diferencial a las
variables fisicas, mostrando las importantes desigualdades existentes entre los rasgos
de historia de vida de uno y otro grupo. EI modelo exponencial al que se ajusté la
riqueza de especies supralitorales, en contraste con el ajuste cuadratico registrado
para las especies intermareales, pondria de manifiesto una mayor resistencia de este
grupo a valores intermedios de salinidad. Esto resulta claro si se tiene en
consideracion que la gran parte de los organismos supralitorales pertenecen a la clase
Insecta (ver seccion 5.2). En relacién al rango de salinidad, la riqueza de especies

intermareales decrecié en forma exponencial con dicho rango, sugiriendo una menor
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tolerancia de este grupo a cambios importantes de salinidad (Celentano et al. 2010). El
ajuste cuadratico obtenido para las especies supralitorales resulta de su menor
dependencia con el ambiente acuatico, teniendo una respuesta menos pronunciada al
estrés osmatico. Futuros estudios experimentales contribuirdn a contrastar esta

hipétesis.

La reduccion de la rigueza de especies intermareales en relacion al tamafio del grano
y la pendiente de la playa, conjuntamente con el incremento observado en respuesta
al parametro de Dean Q, muestran una tendencia al aumento del nimero de especies
de playas reflectivas a disipativas. Esto es consistente con resultados obtenidos a nivel
poblacional para especies intermareales, lo cual reafirma la Hipotesis de Severidad de
Habitat (HHH por sus siglas en inglés; Defeo et al. 2001, 2003). Segun esta hipotesis,
que resulta de la extension de las predicciones de la Hipotesis de Exclusion del Swash
(de naturaleza comunitaria) al nivel poblacional, los organismos en ambientes severos
(playas reflectivas) invierten mas energia en mantenimiento, lo que determina una
menor fecundidad, abundancia y tasa de crecimiento individual en comparacion con lo
observado en playas disipativas. En efecto, el riguroso clima de swash en playas
reflectivas (McArdle & McLachlan 1991, 1992): 1) reduce el tiempo de alimentacion
debido a la presencia de swashes cortos y frecuentes; 2) aumenta el riesgo de
remocién de los organismos del sustrato con el incremento de la frecuencia de swash;
y 3) aumenta el riesgo de varamiento de organismos por encima de la linea de
efluente, donde no pueden enterrarse, disminuyendo su sobrevivencia. Asi, las
condiciones morfodindmicas mas severas que caracterizan a las playas reflectivas
limitan el éxito reproductivo de los organismos, restringiendo el desarrollo de
poblaciones y el nimero de especies intermareales que pueden estar presentes en

estos ecosistemas.

En contraste con el grupo anterior, el nimero total de especies supralitorales
respondié débilmente al tamafio del grano y la pendiente de la playa, dando cuenta de
la escasa relevancia que presentan estas variables fisicas en la determinacién de la
distribucion espacial de dichas especies. A pesar de esto, el nimero de especies
supralitorales aumentd hacia playas disipativas, tal como lo evidencian los ajustes
exponenciales crecientes obtenidos en relacion al parametro de Dean Q, el ancho del
swash y el periodo de la ola. El predominio de los insectos dentro de esta categoria
faunistica, explica nuevamente los patrones observados (ver seccion 5.2). Es
relevante mencionar que existen algunas especies supralitorales de crustaceos que

responden de manera sisteméticamente opuesta a lo predicho por la HHH (Defeo et al.
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1992, 1997, Gomez & Defeo 1999, Veloso & Cardoso 2001, Contreras et al. 2003,
Defeo & Martinez 2003, Cardoso & Defeo 2004). Los peracaridos Atlantorchestoidea
brasiliensis y Excirolana braziliensis presentan un claro incremento de la abundancia,
el tamafio corporal y los niveles de reclutamiento de playas disipativas a reflectivas
(Defeo & Martinez 2003, Defeo & GOmez 2005). Esta observacion, sumada a las
mayores mortalidades registradas en playas disipativas como consecuencia de los
aumentos bruscos de la marea (principalmente por vientos y tormentas), permitieron
proponer la Hipotesis de Seguridad de Habitat (Defeo & Gémez 2005), la cual afirma
que la combinacion de swashes cortos y pendientes empinadas convierten a las
playas reflectivas en ambientes que mitigan la intrusiébn de agua, protegiendo a las

especies adaptadas a vivir fuera de la zona de swash.

5.4. Deconstruccion basada en el modo de desarrollo

Fue clara la relevancia que presenta el modo de desarrollo en la respuesta de los
patrones de riqueza a variaciones salinas y morfodindmicas, hecho evidenciado a
través de las diferencias entre las estrategias de historia de vida de las especies con

desarrollo directo e indirecto.

La brusca disminucién de la rigueza de especies con desarrollo indirecto en sistemas
con valores intermedios de salinidad, evidencia la importante sensibilidad de estas
especies al estrés osmotico (Celentano et al. 2010). Estas especies, caracterizadas
por presentar estadios larvales de vida libre, estan expuestas a los cambios de las
condiciones ambientales a lo largo de todo su ciclo de vida, siendo particularmente
vulnerables en las etapas tempranas de su desarrollo (McLachlan & Brown 2006). En
consecuencia, no es extrafla la casi desaparicion de las especies con desarrollo
indirecto en las playas del estuario externo del RdIP, donde se evidencian importantes
cambios en los valores de salinidad. A diferencia de esto, las especies con desarrollo
directo, producto del prolongado cuidado parental que poseen, son menos afectadas
por el estrés osmaético en etapas tempranas de su ciclo vital, lo que les permite
establecerse y proliferar en sistemas con grandes variaciones de salinidad (Lozoya et
al. 2010).

La riqueza de ambas categorias faunisticas crecié hacia condiciones disipativas,
exhibiendo un claro incremento en relaciéon al parametro de Dean Q. En respuesta al
tamafno del grano y la pendiente de la playa, el nUmero de especies con desarrollo
indirecto decrecié. La escasa respuesta exhibida por la rigueza de especies con

desarrollo directo frente a estos rasgos morfodinamicos posiblemente se deba al gran
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namero de especies de crustaceos intermareales y supralitorales que forman parte de
esta categoria faunistica (ver también seccion 5.2). Los modelos obtenidos en
respuesta al ancho del swash y el periodo de la ola, son semejantes a los obtenidos

en respuesta a la salinidad, reforzando una vez mas lo afirmado en la seccion 5.1.

5.5. Deconstruccion basada en el modo de alimentacion

La tolerancia diferencial de los distintos grupos alimenticios al estrés salino, si bien no
fue estimada por aproximaciones experimentales sino interpretada a partir de los
patrones obtenidos en respuesta a la salinidad y el rango de salinidad, estuvo
fuertemente vinculada al modo de desarrollo que exhiben las distintas especies. La
mayor resistencia de carrofieros/depredadores, evidenciada por el dominio de esta
categoria faunistica en playas del estuario externo del RdIP, puede ser entendida si se
considera que gran parte de estos organismos presentan desarrollo directo (ver
seccion 5.4). Por su parte, la rigueza de especies depositivoras, a la que contribuyen
organismos con desarrollo directo e indirecto, decrecidé en sistemas con importantes
variaciones de salinidad como consecuencia de la desaparicion de aquellas especies
gque poseen formas larvales de vida libre. La riqueza de las especies filtradoras, si bien
mostré una pequefa disminucién en el estuario externo, practicamente no varié en
respuesta a la salinidad y el rango de salinidad, dando cuenta de los ajustes

marginales obtenidos.

El nimero total de especies de las tres categorias faunisticas crecié en direccion a
condiciones disipativas, tal como lo evidenciaron los patrones obtenidos en respuesta
al parametro de Dean Q, el ancho del swash y el periodo de la ola. No obstante, se
observaron diferencias entre grupos. Los carrofieros/depredadores, mas alla del mayor
namero de especies registradas en sistemas disipativos, estuvieron presentes en
todos los tipos de playas. El fuerte componente de crustaceos existente en este grupo,
explica en gran medida la existencia de carrofieros/depredadores en playas reflectivas
y los débiles ajustes obtenidos en respuesta al tamafio del grano y la pendiente de la
playa. En contraste, los depositivoros llegaron incluso a desaparecer en playas
reflectivas. En estos sistemas, el grano grueso y el importante drenado existente
imposibilitan la acumulacion de materia organica en el sedimento, restringiendo el
establecimiento de estas especies. El crecimiento exponencial menos pronunciado de
la riqueza de filtradores en respuesta al parametro de Dean Q, sugiere el potencial que
presentan estos para colonizar playas reflectivas, mas alla del pequefio nUmero de

especies que se adicionan en direccibn a playas disipativas (Defeo & McLachlan
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2011). Estos organismos, intermareales en su totalidad, como consecuencia de la
estrategia alimenticia que presentan requieren que la zona en la que se encuentran
esté sumergida, lo que explica el crecimiento del niumero de filtradores conforme
aumenta la humectacion del sistema (McLachlan & Brown 2006). A diferencia de esto,
el nimero de especies carrofieras/depredadoras y depositivoras decrecié en sistemas
con altisimos valores de saturacion de agua (playa 2). En el primer caso, la total
desaparicion de los crustaceos supralitorales da cuenta de la disminucion observada,
mientras que la disminucién del nimero de especies depositivoras en la playa 2 puede
deberse a la fuerte presion a la que estan sometidas como consecuencia de las altas
abundancias de organismos filtradores presentes en este sistema. Cabe resaltar que
depositivoros y filtradores consumen basicamente el mismo alimento, diferenciandose

solamente en la estrategia que utilizan para obtenerlo (McLachlan & Brown 2006).
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6. Conclusiones y perspectivas

El abordaje deconstructivo llevado a cabo evidencia el importante rol que presentan
los rasgos de historia de vida en la comprension de los patrones de rigueza en playas
arenosas. Si bien no caben dudas sobre la relevancia de los gradientes estuarino y
morfodinamico en la estructuracion de la comunidad de estos ecosistemas, los
patrones presentados evidencian profundas diferencias en las estrategias de historia
de vida de los grupos que la constituyen. El habitat ocupado y el modo de desarrollo
de las especies fueron reconocidas como caracteristicas determinantes de la
sensibilidad de los distintos grupos al estrés osmoético. En este sentido, aquellas
categorias faunisticas con un componente de especies con desarrollo directo
(crustaceos y depredadores/carrofieros) o que habitan la zona de transicién con el
ambiente terrestre (insectos), muestran una menor sensibilidad frente los cambios de
salinidad, prevaleciendo en el estuario externo del RdIP. La riqueza de todas las
categorias faunisticas aumenté de playas reflectivas a disipativas, inclusive la de
especies supralitorales (si bien las especies supralitorales de crustaceos son una clara
excepcién). Sin embargo, las razones que explicaron esta tendencia y el mayor o
menor efecto de rasgos morfodinAmicos como la pendiente y el tamafio del grano no
siempre fueron las mismas, estando estrechamente vinculadas con la caracteristicas
propias de cada grupo. Los resultados dan sustento al marco tedrico generado para
playas arenosas y estuarios, analizando en detalle los patrones comunitarios de

riqgueza descritos para el sistema de estudio (Fig. 18).

Este trabajo establece una linea de base para futuros estudios. Resta mucho por
conocer sobre la biologia de las especies que integran las comunidades de playas
arenosas. Se ignora la relevancia de los organismos que habitan en fuerte vinculo con
el sistema terrestre (insectos), dada la falta de informacién de lo que ocurre mas alla
del limite de las dunas. Por otra parte, se requiere profundizar en el entendimiento de
los patrones de abundancia, biomasa y tamafio corporal. Un abordaje de
caracteristicas similares al implementado en este trabajo, puede facilitar el analisis de
la variacion a macroescala de estos descriptores biolégicos. El desarrollo de lineas de
base, en conjunto con monitoreos de largo plazo, se vuelve fundamental, si se tiene en
cuenta la fuerte dinamica a la que estdn sometidos los sistemas costeros,
principalmente como consecuencia de la importante actividad antrépica. La
profundizacibn de este conocimiento fortalecera la generacion de politicas de
conservaciébn y manejo, garantizando la conservacion y uso sustentable de los

recursos naturales de playas arenosas.
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Fig. 18. Modelos conceptuales de la respuesta de la riqueza de especies a los gradientes estuarino y morfodinamico. Se
representa el comportamiento general de cada uno de los grupos definidos en el andlisis deconstructivo. Las hipGtesis
desarrolladas para playas arenosas son incluidas en el esquema (ver detalles en el texto).
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ANEXO

Tabla 1S. Mejores modelos lineales y no lineales estimados entre la riqueza de especies de las categorias faunisticas definidas
en base a los distintos criterios de deconstruccion y las variables abiéticas consideradas en el estudio.*p < 0.05, **p < 0.01, ***p
< 0.001, n.s.: no significativo.

Criterio de deconstruccién Categoria faunistica Variable abi6tica Modelo a b c R’
Afiliacion taxonémica Crustaceos
Salinidad y = g 1.34* 0.06** 0.62
Rango de salinidad y = ae 17.11* 0.06** 0.39
Pendiente (%) y = a - log(x)*** 7.19%** 0.05
Tamafio del grano (mm) y = ag’ 7.83%** 0.05
Ancho del swash (m) y = ag™u* 1.43** 0.16*** 0.73
Humectacion (%) y = bx - cx? 1.01%** 0.04** 0.19
Periodo de la ola (s) y = g™ 1.97%* 0.20%** 0.73
Parametro de Dean Q y= agr 2.51%** 0.24*** 0.70
Moluscos
Salinidad y = a - bx + cx? 5.96** 0.52 n.s 0.01 n.s. 0.27
Rango de salinidad y = ag 5.34ns. 0.05ns. 0.12
Pendiente (%) y = ae 10.08*** 0.37%** 0.65
Tamafio del grano (mm) y = ag 7.73* 4.65* 0.42
Ancho del swash (m) y = a - bx + cx’ 6.71%** 1.59%* 0.12%*= 0.60
Humectacién (%) y = g™ 0.44* 0.13%** 0.63
Periodo de la ola (s) y = a - bx + cx’re 4.74%** 2.04xxx 0.25*** 0.61
Parametro de Dean Q y = ag™x* 0.48* 0.36%** 0.65
Poliguetos
Salinidad y = a - bx + cx’ 5.29% 0.61* 0.02* 0.41
Rango de salinidad y = a - blog(x)*** 14.67* 4.16* 0.38
Pendiente (%) Y = a- X+ X 5.39%** 0.07** 0.20
Tamafio del grano (mm) y = a - bx + cx*** 5.74 n.s. 18.39n.s. 20.45ns. 0.12
Ancho del swash (m) y = a- X+ Xt 4.17%** 0.09*** 0.44
Humectacion (%) Y =-a+ X- oxor 3.94%** 0.03*** 0.15
Periodo de la ola (s) y = a - bx + cx’ 3.68** 1.85** 0.26*** 0.64
Parametro de Dean Q y = @Mk 0.26%** 0.41
Insectos
Salinidad y = @Pex 0.07*** 0.62
Rango de salinidad y = a- bx + cx’ 30.61** 2.50* 0.06* 0.45
Pendiente (%) Y= a+X- o 3.38* 0.12** 0.08
Tamafio del grano (mm) y = a-X- X 5.84*** 5.12 nss. 0.10
Ancho del swash (m) y = g 1.10* 0.17%** 0.70
Humectacién (%) y=-a+bx-cx®**  10.86* 2.85** 0.11** 0.54
Periodo de la ola (s) y = ag” 1.67* 0.20** 0.58
Parametro de Dean Q y = ae™** 2.07% 0.26%** 0.70
Zona de la playa ocupada Intermareal
Salinidad y=a-bx+ I G 16.95** 1.64* 0.05* 0.39
Rango de salinidad y = ag 33.56** 0.07* 0.41
Pendiente (%) y = ag 21.22** 0.19** 0.38
Tamafio del grano (mm) y = axre 3.79* 0.65* 0.28
Ancho del swash (m) y = a- bx + cxB* 17.31%x* 4.10** 0.33*** 0.65
Humectacién (%) y = ag™ 3.89* 0.07* 0.34

Periodo de la ola (s) Y = a - bx + cx’ 12,94+ 5.51%** 0.77%** 0.76



Parametro de Dean Q y= ae” 2.49%+* 0.33*** 0.77
Supralitoral
Salinidad y = ag”x* 1.37* 0.07*** 0.73
Rango de salinidad y = a - bx + cx? 40.47** 3.34* 0.08* 0.43
Pendiente (%) y = a+ X - X 4.56%* 0.11* 0.01
Tamafio del grano (mm) y = a+ X - X 6.58 296ns. 0.01
Ancho del swash (m) y = ae”x 1.70** 0.16*** 0.74
Humectacion (%) y=-a+bx-cx®*  12.91* 3.68* 0.15** 0.56
Periodo de la ola (s) y = g™ 2.63* 0.18** 0.60
Parametro de Dean Q y= Qg 3.37%** 0.21** 0.54
Modo de desarrollo Directo
Salinidad y = @k 0.07*** 0.57
Rango de salinidad y=a- blog(xg*** 27.05** 7.40* 0.38
Pendiente (%) y =a+ X-Cx* 3.83* 0.13** 0.05
Tamafio del grano (mm) y = ae 6.58* 0.78 n.s. 0.03
Ancho del swash (m) y = g™ 0.56* 0.25%** 0.79
Humectacion (%) y = bx - cx?* 0.95** 0.04* 0.16
Periodo de la ola (s) y = ag”x 0.79* 0.33*** 0.74
Parametro de Dean Q y= ae 1.51% 0.35%** 0.76
Indirecto
Salinidad y = a- X+ et 10.09%** 0.03**+ 0.17
Rango de salinidad y = ag 8.97* 0.04 n.s. 0.24
Pendiente (%) y = axPrer 10.14%** 0.65%** 0.52
Tamafio del grano (mm) y = axre 2.02* 0.53* 0.27
Ancho del swash (m) y = a - bx + cx’e 7.67% 1.56** 0.12** 0.56
Humectacion (%) y = ag™ 1.82% 0.07** 0.47
Periodo de la ola (s) y =a - bx + cxP* 5.75%** 1.97* 0.27%** 0.61
Parametro de Dean Q y= Qe 1.76%** 0.21%** 0.62
Modo de alimentacién Carrofieros/Depredadores
Salinidad y = @Prx 0.07*** 0.57
Rango de salinidad y=a- blog(xg*** 22.97* 6.07* 0.32
Pendiente (%) y=a-X+cx 7.31%x 0.09* 0.03
Tamafio del grano (mm) y = a- X+ cxiee 4.71% 3.97ns.  0.02
Ancho del swash (m) y = g 0.93 n.s. 0.19%** 0.58
Humectacion (%) y = bx - ey 0.94#*+ 0.04* 0.12
Periodo de la ola (s) y = ag™w 1.31* 0.25* 0.62
Parametro de Dean Q y = ag™x* 2.02* 0.27* 0.40
Depositivoros
Salinidad y = a - bx + cx’ 4.07* 0.46 n.s. 0.01* 0.31
Rango de salinidad y = a - blog(x)*** 11.67* 3.34* 0.38
Pendiente (%) y = a - blog(x)*** 4.51%* 1.77* 0.27
Tamafio del grano (mm) y =a - bx** 3.91%** 6.21** 0.40
Ancho del swash (m) y = a- X+ cxiee 3.41%+* 0.09*** 0.61
Humectacion (%) Y =-a+ X - oxore 4.23%+* 0.04*** 0.27
Periodo de la ola (s) y = a - bx + cx* 2.52* 1.26* 0.19** 0.52
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Filtradores

Parametro de Dean Q

Salinidad

Rango de salinidad
Pendiente (%)

Tamafio del grano (mm)
Ancho del swash (m)
Humectacion (%)
Periodo de la ola (s)
Parametro de Dean Q

y= ae2wwx

y = a- bx + o
y= ae'bx***

y = a- bx + o
y = a- bx + o
y = a- bx + cxPxe

y= aerrx
y=a-x+ o
y= P

0.42*

3.32¢

2.74*

6.95***
5.74***
4.22***
1.20***
3.72%*
1.50%**

0.41%*

0.14 n.s.

0.01n.
1.70%*
18.89*
0.66*

0.06***

0.12*

»

0.004 n.s.

0.14**
22.06*
0.05*

0.12%**

0.66

0.06
0.01
0.69
0.41
0.31
0.52
0.25
0.36
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