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Resumen

Si bien el ambiente experimentado por la macrofauna de playas arenosas es
tridimensional, la casi totalidad de los estudios han considerado prioritariamente variaciones en
las dimensiones longitudinal y transversal para describir y analizar patrones, procesos y
mecanismos que operan en estos ecosistemas a diferentes escalas espaciales. Existe una notoria
falta de investigaciones que examinen la particion vertical del espacio (i.e. profundidad) a nivel
de microescala espacial. Por primera vez se ofrece para un ecosistema de playas arenosas de
Uruguay un abordaje a microescala espacial, que analiz6 y cuantific6 explicitamente la
variacién en profundidad de descriptores fisicos y comunitarios a lo largo del eje transversal de
la playa. La distribucién vertical de la macrofauna a lo largo del eje duna-mar se cuantifico
discriminando los primeros 20 cm de profundidad del sedimento en cuatro estratos sucesivos de
5 cm cada uno, a lo largo tres transectos paralelos entre si que se extendieron desde la duna
hasta la zona de swash, con estaciones de muestreo cada cuatro metros. Las muestras biol6gicas
se colectaron con un corer cilindrico dividido en cuatro estratos sucesivos de 5 cm de altura
cada uno; cada unidad de muestreo bioldgico abarcé un &rea de 0.064 m? y cada compartimiento
un volumen de 0.001 m®. Las muestras obtenidas se tamizaron a través de una malla de 0.5 mm,
los organismos retenidos fueron fijados en formol y, en el laboratorio, identificados y pesados
(peso huimedo). Las caracteristicas fisicas del sedimento se analizaron siguiendo igual disefio de
muestreo, pero solo para uno de los transectos utilizados en el muestreo bioldgico; se utiliz6 un
corer de igual disefio que para el muestreo biolégico pero con un diametro de 10 cm y un
volumen de 39.1 cm® por compartimiento. La temperatura fue la Unica variable ambiental que
mostrd diferencias significativas entre estratos de profundidad a lo largo del eje duna-mar y
exhibié un claro gradiente vertical dentro de estaciones, donde a mayor profundidad
correspondieron, siempre, temperaturas menores. La distribucién de la abundancia, riqueza y
biomasa macrofaunistica varié significativamente entre estratos de profundidad. La mayor
abundancia y riqueza de especies se concentrd consistentemente entre los primeros 10 cm de
profundidad a lo largo del eje transversal, lo que podria atribuirse: 1) a la influencia de factores
fisicos en la zona supralitoral; y 2) a un potencial efecto conjunto de factores fisicos y
bioldgicos en la zona intermareal, donde ocurrieron las mayores densidades. Los dos estratos
maés profundos (> 10 cm) concentraron en promedio la mayor biomasa total, aunque esto varié
teniendo en cuenta el nivel de playa considerado. El tamafio promedio corporal global (i.e. el
total de la comunidad), de crustaceos y de moluscos aumentd significativamente con la
profundidad. Los patrones verticales globales de biomasa y del tamafio corporal estuvieron
supeditados al significativo aumento exponencial en profundidad del tamafio corporal promedio
de la almeja amarilla Mesodesma mactroides. Esta especie, que domind la zona intermareal,

presenta una capacidad diferencial de enterramiento en funcion de la talla, sugiriendo la



seleccion de un microhabitat favorable por parte de cada componente poblacional. El
enterramiento diferencial de los componentes macrofaunisticos representaria una estrategia
dirigida a particionar los recursos (e.g. espacio) a microescala y a evitar la depredacion, el estrés
fisico e interacciones competitivas por espacio o alimento. La significativa estratificacion
vertical del tamafio corporal indicaria la preferencia (y seleccién activa) de especies e
individuos de mayor tamafio por estratos mas profundos. El grado de correlacién de los factores
bidticos con los abidticos tendio a disminuir con la profundidad: en el estrato més superficial (<
5 cm) la abundancia y la biomasa mostraron una fuerte correlacién con la humectacion del
sedimento y entre 5y 10 cm ambas variables estuvieron significativamente correlacionadas con
la humectacién y la temperatura del sedimento. Bajo condiciones ambientales Optimas y de alta
densidad, la distribucién diferencial en profundidad de la comunidad macrofaunistica en Barra

del Chuy estaria influenciada por procesos y mecanismos biol6gicos de microescala.



1. Introduccion

1.1. Mdltiples escalas en ecologia de playas arenosas

Las playas oceanicas arenosas son ambientes altamente dinamicos en la interfase
tierra-mar donde la interaccion entre el régimen de mareas, el patrén de olas y el tipo de
sedimento produce un amplio gradiente morfodindmico que abarca desde playas
micromareales reflectivas hasta macromareales disipativas y presentando un continuo
de estados intermedios entre ambos extremos (Defeo & McLachlan 2005). Estos tres
factores fisicos actuando conjuntamente determinan la textura y movimiento del
sedimento, el gradiente de exposicién-humedad sobre la superficie de la playa y el
patron de swash (zona de la playa intermitentemente bafiada por la ola), definiendo el
ambiente experimentado por la macrofauna (Brown & McLachlan 1990, McLachlan
2001, Defeo & McLachlan 2005). Las playas reflectivas se caracterizan por olas que
rompen directamente en la cara de la playa donde dispersan toda su energia; presentan
swashes dindmicos y turbulentos, zonas de barrido reducidas o inexistentes, pendientes
mas pronunciadas y sedimentos mas gruesos, asi como bajo contenido de materia
organica y agua en el sedimento (McArdle & McLachlan 1992, Defeo et al. 1992, 2001,
Defeo & McLachlan 2005). Las playas disipativas presentan una amplia zona de barrido
o surf (area entre la rompiente de la ola y la orilla) donde se disipa gran parte de la
energia (el resto alcanza la zona intermareal de la playa en forma de swash), zonas de
swash benignas, pendiente suave, tamafio de grano fino y alto contenido de materia
organica y agua en los sedimentos. La macrofauna de invertebrados es el componente
mas conspicuo de la biota en estos ecosistemas. Los taxa representativos son poliquetos,
moluscos y crusticeos. Los crustaceos dominan a menudo en playas reflectivas
expuestas de grano grueso, los moluscos en playas disipativas expuestas de grano fino,
y los poliguetos en las méas protegidas (Dexter 1983, Brown & McLachlan 1990). Una
adaptacion clave para muchas de las especies que habitan estos ambientes es la
habilidad de enterrarse rapidamente en el sedimento (McLachlan et al. 1996a, Nel et al.
1999, Dugan et al. 2000a, Lastra et al. 2002). Especies excavadoras, tales como
crustaceos de la familia Hippidae y bivalvos de los géneros Mesodesma y Donax,
dominan usualmente las comunidades macrofaunisticas en un amplio rango de tipos
morfodindmicos (Jaramillo & McLachlan 1993, Dugan et al. 2000b, 2003, 2004).



A macroescala (cientos de km), en ecologia de playas se describen patrones
biogeograficos asi como también aquellos generados de variaciones entre playas con
diferente morfodindmica (Defeo & McLachlan 2005). En este contexto, la riqueza
especifica se incrementa desde playas templadas hacia las tropicales (Hacking 1997,
McLachlan et al. 1998, Soares 2003, McLachlan & Dorvlo 2005, Barboza & Defeo
2015). La abundancia y biomasa, por el contrario, aumentan desde playas tropicales
hacia templadas (Soares 2003, McLachlan & Dorvlo 2005) y desde playas
micromareales reflectivas hacia las macromareales disipativas (Defeo et al. 1992,
McLachlan et al. 1981, 1993, 1996b, McLachlan 1990, 2001, Jaramillo et al. 1995,
Defeo & McLachlan 2013). En relacion con esta respuesta de los descriptores
bioldgicos a la morfodindmica, la riqueza especifica disminuye a medida que disminuye
el rango mareal y aumentan el tamafio de grano y la pendiente de playa (McLachlan &
Dorvlo 2005, Defeo & McLachlan 2013, Barboza & Defeo 2015), mientras que la
abundancia y biomasa disminuyen exponencialmente con el aumento de la pendiente y
tamafio de grano (Defeo & McLachlan 2005, McLachlan & Dorvlo 2005, ver también
Defeo et al. 1992, Nel 2001, Brazeiro 2001). A gran escala y en condiciones reflectivas,
la riqueza es principalmente controlada por factores fisicos del ambiente (Defeo &
McLachlan 2005), mientras que a escalas menores y bajo condiciones méas disipativas
los factores bioldgicos cobran mayor importancia (Defeo et al. 2003, Defeo &
McLachlan 2005, McLachlan & Dorvlo 2005).

A mesoescala (variaciones dentro de una misma playa), la riqueza de especies se
incrementa con el largo de playa (Brazeiro 1999). En el eje longitudinal se ha observado
una disminucion en la abundancia de especies al aumentar el tamafio de grano y la
pendiente y al disminuir el ancho de playa (Degraer et al. 2003). Las poblaciones
tienden a estar agregadas en parches elipticos (m a km) con el eje mayor paralelo a la
linea de costa (Defeo et al. 1986, Defeo 1993, Giménez & Yannicelli 1997). La
distribucion tiende a ser normal, con la abundancia decreciendo desde las regiones
centrales hacia los limites de la distribucion (Defeo et al. 1986, Defeo 1993, Defeo & de
Alava 1995, Schoeman & Richardson 2002). En el eje transversal, que define la
zonacion de la fauna en el eje tierra-mar, la posicion y estructura de los parches varian
de acuerdo a la susceptibilidad de cada especie 0 componente poblacional a cambios en
la topografia de la playa, morfodinamica, contenido de humedad del sedimento y

temperatura (Giménez & Yannicelli 2000, Defeo & Rueda 2002). Las variaciones en la



zonacion de la fauna pueden deberse a factores fisicos y bioldgicos operando a

diferentes escalas espacio-temporales (Defeo & McLachlan 2005).

A estas dos escalas se ha propuesto la Hipotesis de la Favorabilidad del Habitat
(Defeo & McLachlan 2005), la cual sostiene que en ambientes benignos y libres de
disturbios, los factores bidticos son mas importantes como estructuradores de
poblaciones y comunidades; en tanto que en ambientes méas severos y fluctuantes, la

fauna esta fisicamente controlada.

La microescala o escala de cuadrante (Defeo 1996a) refiere a variaciones y
procesos que espacialmente abarcan de mm a m, cubre interacciones en parches de gran
densidad y abarca el &rea de influencia de un individuo (Hall 1983, Orensanz et al.
1998). A esta pequeiia escala espacial las poblaciones son afectadas por pequefios
gradientes ambientales, asi como también por interacciones intra e interespecificas
(Defeo 1996a, 1996b, 1998). Estudios a esta escala documentan que el asentamiento de
juveniles es inhibido en parches con alta densidad de adultos (Hall 1983, Defeo 1998).
Potenciales mecanismos que explicarian este proceso, por ejemplo en bivalvos, son el
filtrado activo de larvas por parte de los adultos durante su actividad de alimentacion, y
la competencia por espacio y alimento (Hall 1983, Defeo & McLachlan 2005). Defeo
(1996a) documentd que las mayores densidades de reclutas de la almeja amarilla
Mesodesma mactroides nunca coincidieron con altas densidades de adultos; a
densidades de adultos > 400 ind'm™ casi nunca se registraron reclutas, sugiriendo la
existencia de mecanismos compensatorios. Dugan et al. (2004) reportaron relaciones
negativas de microescala entre la abundancia de Mesodesma donacium y Emerita
analoga, donde el solapamiento espacial entre estas dos especies intermareales decrecio
significativamente al aumentar la densidad, y sugieren que las interacciones
competitivas afectan la zonacion y la dindmica poblacional y comunitaria de la

macroinfauna de playas arenosas expuestas.

Una reciente revision global acerca de los patrones, procesos y mecanismos que
operan a diferentes escalas espaciales en playas arenosas (Defeo & McLachlan 2005),
mostré una marcada ausencia de estudios de distribucion tridimensional, es decir,
aquellos que integran la profundidad a la cual se encuentran los organismos en el
sustrato. En este contexto, ain no se han realizado investigaciones que examinen la
particion vertical del espacio (i.e. profundidad) a nivel de microescala espacial, asi

como los potenciales mecanismos explicativos de los patrones encontrados (Defeo &



McLachlan 2005). A esta escala es posible que los factores bioldgicos y gradientes en
las caracteristicas del sedimento (i.e. materia organica, tamafio de grano, humectacion y
temperatura) influyan en la distribucion vertical de las macrofauna (Defeo et al. 1997,
Dugan et al. 2004).

1.2. Objetivos

El presente estudio tuvo como objetivo evaluar patrones de variacion vertical a
microescala de la fauna y su habitat en una playa arenosa de la costa atlantica uruguaya,
considerando como tercera dimension a la profundidad a la cual se encuentran
enterrados los organismos en el sedimento a lo largo del gradiente transversal definido
por el eje duna-mar. Con esta finalidad, se analizaron distintas caracteristicas fisicas del
sedimento (temperatura, humectacién, tamafio de grano, y materia organica), y se
estimd la riqueza, abundancia y biomasa de la comunidad bentonica, asi como el
tamafo corporal de sus componentes. Junto a lo anterior, en procura de identificar y
caracterizar potenciales procesos y mecanismos fisico-bioldgicos explicativos de los
patrones encontrados, se determind el grado de correlacion entre los descriptores

comunitarios y las variables fisicas.
1.3. Hipotesis

Los antecedentes antes mencionados muestran una relacién estrecha entre
descriptores faunisticos y variables ambientales en playas arenosas, tanto a macro como
a mesoescala. Por tanto, a microescala es dable esperar diferencias en la estructura y
composicion de la comunidad macrofaunistica y en los parametros fisicos: a) entre
estratos de diferente profundidad en el sedimento; y b) entre dichos estratos, pero a lo
largo del gradiente transversal de la playa (duna-mar). Esta hipdtesis se evalla
sometiendo a refutacion la Hipdtesis Nula (Hp) de ausencia de diferencias significativas
en la composicion y estructura de la comunidad y los pardmetros fisicos a nivel vertical

asi como entre estratos de diferente profundidad a lo largo del gradiente transversal.



2. Materiales y métodos
2.1. Zona de estudio

El estudio se llevo a cabo en diciembre 2007 en la playa de Barra del Chuy
(33°45” S; 53°27° W) (Figura 1A). Esta es una playa micromareal expuesta de la costa
oceanica uruguaya que presenta arenas finas a muy finas, buena seleccion de grano,
suave pendiente, fuerte accion de la ola con una amplia zona de barrido y amplio rango
de mareas edlicas (Defeo & Gomez 2005, Celentano & Defeo 2006). La posicion de la
linea de costa es fuertemente modificada por la direccion e intensidad del viento (de
Alava & Defeo 1991). Barra del Chuy ha sido definida, en base a sus caracteristicas
morfodindmicas, como una playa disipativa, presentando la mayor riqueza de especies,
diversidad y densidad de todas las playas de la costa atlantica uruguaya (Defeo et al.
1992, Lercari & Defeo 2006, 2015).

FIGURA 1. A) Playa de Barra del Chuy en la costa oceénica de Uruguay. B) Corer utilizado
para el muestreo biolégico (16.5 cm de diametro). Se observan las cuatro ranuras que definen
cada estrato de 5 cm de altura, caracterizados como: estrato 5 (E5), estrato 10 (E10), estrato 15
(E15) y estrato 20 (E20) de acuerdo a la profundidad respectiva, en cm, desde la superficie. Para
el muestreo fisico se utilizo un corer con el mismo disefio pero con un didmetro de 10 cm.

2.2. Muestreo bioldgico

Se siguio6 un disefio sisteméatico de muestreo con 3 transectos perpendiculares a la
linea de costa separados 8 m entre si. A lo largo de cada transecto se establecieron
Unidades de Muestreo bioldgico (UMb) cada 4 m desde la base de la duna hacia el nivel
inferior de la zona de swash, hasta que en dos UMb sucesivas no se colectaron
organismos. El limite superior del swash (LSS) se determiné como la linea superior
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bafiada por el mar durante el tiempo de muestreo. Para cada UMb se definieron 4
estratos verticales sucesivos de 5 cm de altura y se caracterizaron como: estrato 5 (E5),
estrato 10 (E10), estrato 15 (E15) y estrato 20 (E20) de acuerdo a la profundidad
respectiva, en cm, desde la superficie. Cada UMb cubrié un area de 0.064 m?. El corer,
dividido en 4 compartimentos de 5 cm de altura cada uno, abarcé un volumen de arena

de 0.001 m® por compartimiento (Figura 1B).

El sedimento obtenido de cada estrato fue tamizado a través de una malla de 0.5
mm, los organismos retenidos fueron colectados, fijados en formol al 10% en el campo
y, posteriormente en el laboratorio, identificados a nivel de especie y pesados (peso

hdmedo; precision de 0.001g).
2.3. Muestreo fisico

Las Unidades de Muestreo fisico (UMf) se situaron cada 4 m a lo largo de uno de
los transectos utilizados para el muestreo bioldgico, definiéndose ademéas 4 estratos
verticales con los mismos criterios adoptados para dicho muestreo. El sedimento fue
recolectado con un corer cilindrico de pléstico con igual disefio que el utilizado para el
muestreo bioldgico pero con un diametro de 10 cm, que cubrié un area de 7.83 cm2 y
abarcé un volumen de 39.10 cm® para cada estrato. Se midi6 la temperatura de
sedimento de cada estrato con un termémetro digital con precision de 0.1°C. Las
muestras de sedimento colectadas de cada estrato de profundidad fueron almacenadas
en papel de aluminio y conservadas en frio para su posterior analisis en el laboratorio. A
efectos de completar la caracterizacion fisica de la playa se midi6 la penetrabilidad (P)
del sedimento, definida como la penetracion en centimetros dentro de la arena, de una
barra metélica de 163 g de peso al dejarla caer desde 1 m de altura, en posicién vertical,
a través de un tubo plastico. Los valores de penetrabilidad fueron transformados a
valores de compactacion (C) mediante: (C = 5.46-0.39-P, Celentano, com. pers.) y se
determind la compactacion promedio del sedimento. También se determiné la pendiente
de la playa mediante el método de Emery (1961). Ambas variables, dada su naturaleza,
no fueron medidas para cada estrato de profundidad, sino para cada nivel o estacién en

el eje transversal duna-mar.

En el laboratorio, las muestras de sedimento de cada estrato se tamizaron a través
de mallas de 2.0, 1.0, 0.71, 0.5, 0.35, 0.275, 0.18, 0.12, 0.009 y 0.0063 mm de abertura;
cada fraccion retenida fue pesada. El tamafio medio de grano y su desviacion estandar

(ambas expresadas en mm) se determinaron por el método de Folk (1980) usando el



programa GRADISTATV6 (Blott & Pye 2001). El contenido de agua del sedimento se
determiné por diferencia de peso entre la muestra himeda y luego de secada a 80°C
durante 24 h y el contenido de materia orgénica por la diferencia de peso entre la

muestra seca e incinerada a 500°C durante 5 h.
2.4. Andlisis de datos

Para describir la comunidad macrobenténica de Barra del Chuy en ambas
dimensiones (i.e. transversal y vertical), los datos fueron analizados en términos de
biomasa (g-m™), abundancia (ind-m™), riqueza de de especies (nimero de especies) y

tamafio corporal individual (g-ind™).

Se evalud la variabilidad de los pardmetros comunitarios y fisicos entre estratos a
través del gradiente transversal de la playa mediante analisis de covarianza (ANCOVA).
Con este fin se empleo la estratificacion en profundidad como factor fijo y la distancia
desde la base de la duna como covariable. En consecuencia, se tom6 como punto de
referencia y estandarizacion este punto al que se le atribuyé el nivel de 0 m, dandose
valores positivos crecientes conforme aumentd la distancia al mismo y abarcando el
ancho de playa hasta el nivel inferior del swash (64 m); el limite superior del swash
(LSS) se identific6 a 56 m desde la base de la duna. Se evalué el supuesto de
homocedasticidad de varianzas y se transformaron los datos cuando fue requerido.
Cuando se detectaron diferencias significativas, se utilizd la prueba a posteriori de
comparaciones multiples de Tukey HSD con un nivel de significancia de 0.05. Se
empled un analisis de varianza (ANOVA) para evaluar la variabilidad vertical de los
valores globales de los descriptores comunitarios por estrato de profundidad. Cuando se
detectaron diferencias significativas se utilizo la prueba a posteriori de comparaciones

maultiples de Tukey HSD con un nivel de significancia de 0.05.

Se modelé el comportamiento de las variables fisicas y bioldgicas a lo largo del
eje transversal mediante Modelos Lineales Generalizados (GLM por sus siglas en
inglés). De la misma manera se evaluaron las tendencias verticales de los valores
medios por estrato de profundidad para los descriptores bioldgicos y la variabilidad de
la temperatura en el eje transversal, empleando el desvio estandar como descriptor de

dicha variabilidad, para cada nivel o estacién de muestreo.

Se evaluo la correlacion entre las diferentes variables bioldgicas y fisicas por

estrato de profundidad mediante técnicas multivariadas. Para ello, los datos de biomasa



y abundancia fueron transformados (raiz-raiz) y los de las variables fisicas fueron
normalizados. Las matrices de similitud de Bray Curtis de los datos bioldgicos (por
estrato de profundidad) se compararon con matrices de distancia Euclideanas de los
datos fisicos, de acuerdo al coeficiente de rangos de Spearman (Rho), utilizando la
rutina BIOENV incluida en el programa estadistico PRIMER 6.1.4 (Plymouth
Laboratory; Clarke & Warwick 2005). Mediante el mismo paquete estadistico, las
matrices de similitud de Bray Curtis de abundancia y biomasa por especie (previamente
transformados en forma logaritmica), se compararon mediante la rutina SIMPER para
determinar el porcentaje de similitud y disimilitud dentro y entre estratos
respectivamente. Las especies que contribuyeron con porcentajes mayores al 10% de
similitud intra-grupos se definieron como tipificantes de dichos estratos, mientras que
aquellas que contribuyeron con un porcentaje de disimilitud inter-grupos mayor al 5%,

se definieron como discriminantes entre estratos.
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3. RESULTADOS

3.1. Variables fisicas

Barra del Chuy present6 un ancho de playa de 68 m, baja penetrabilidad (media +
error estandar: 2.4 + 0.2 cm), un valor medio de compactacion del sedimento de 4.52 +
0.12 kg-cm™, suave pendiente (3.81 cm-m™) y un ancho de la zona de swash de 8 m. En
términos medios el tamafio medio de grano se caracterizé como fino (0.20 £ 0.01 mm) y
el sedimento presento altos contenidos de humedad (11.48 + 0.59%) y reducidos valores
de materia orgénica (0.37 = 0.02%). La temperatura del agua de mar registrada en el
submareal fue de 23.1 + 0.1°C.

El ANCOVA (Tabla 1), elaborado con la distancia a la duna como covariable y el
estrato de profundidad como factor fijo, revel6 que la temperatura difirio
significativamente en profundidad a lo largo del eje transversal de la playa (F e3) =
32.3; p<<0.01). Por el contrario, la humectacién, el tamafio de grano y el contenido de
materia organica del sedimento no presentaron variaciones significativas en profundidad

a lo largo del eje duna-mar.

Tabla 1. Resultados de ANCOVA para los diferentes descriptores fisicos del
sedimento de Barra del Chuy, con la profundidad como factor fijo y la distancia a la
duna como covariable. Se resalta el valor significativo obtenido para la temperatura
del sedimento.

SS MS Faes p
Humectacion 16.792 5.597 0.673 0.572
Materia organica 0.022 0.007 0.534 0.661
Tamafio de grano 0.002 0.001 0.598 0.619
Temperatura 0.018 0.006 32.3 <<0.01

SS: Suma de Cuadrados; MS: Cuadrados Medios

La variabilidad en la humectacion del sedimento a lo largo del eje duna-mar fue
mejor explicada por un modelo exponencial asintético (Figura 2A) cuyos parametros y
estadisticos asociados se muestran en la Tabla 2. A partir de los niveles superiores de la
playa (0-8 m desde la duna) se registraron los valores méas bajos del contenido de
humedad en el sedimento, constatindose un sostenido aumento hacia las zonas
intermedias de la playa (24 m desde la duna), a partir de la cual dichos valores

mostraron un comportamiento asintético hacia la zona de swash. Los valores medios
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por estacion (i.e. media de los cuatro estratos de profundidad) registraron su maximo
(16.39 £ 1.29 %) a 24 m de la duna y el minimo (2.37 £ 0.37 %) a 4 m de la duna.

La variacion del tamafio de grano en el eje transversal de la playa se model6
mediante una ecuacion cuadratica (Tabla 2). ElI tamafio de grano se incrementd desde
las zonas centrales hacia ambos extremos del gradiente duna-mar; este incremento fue
mucho més acentuado hacia la zona de swash, la cual presento valores promedialmente
mayores que los del resto de la playa (Figura 2B). El valor m&ximo se registr6 a 64 m
de la duna (0.32 £ 0.02 mm). Las zonas intermedias presentaron un grano mas fino que

el resto de la playa, constatandose el valor minimo a 24 m de la duna (0.16 = 0.01 mm).
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FIGURA 2. Distribucidn de las caracteristicas fisicas del sedimento de la playa Barra del Chuy
en funcion de la distancia a la base de la duna. Las lineas representan el modelo que mejor
explico la variacion observada: A) humectacion del sedimento (©); B) tamafio medio de grano
(®); C) contenido de materia organica del sedimento (¢); y D) temperatura (¢). LSS; limite
superior de swash.

El contenido de materia organica del sedimento aumenté en forma lineal y
significativa con la distancia a la duna (Tabla 2; Figura 2C), con un valor maximo (0.62

+0.07 %) a 56 m (en el LSS) y el minimo (0.20 £ 0.01 %) a 8 m de la duna.
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Tabla 2. Pardmetros estimados y estadisticos asociados de los modelos lineales y no
lineales que mejor explicaron (p < 0.001 en todos los casos) la relacion entre
descriptores fisicos y la distancia a la duna en la playa Barra del Chuy. EE = Error
Estandar; n = 68 datos en cada caso.

Variable fisica Modelo a (EE) b (EE) c(EE) R?

Humectacion y = a(1-e™) 15.936(0.629) 0.057 (0.007) --—--- 0.82
Tamafio de grano  y = at+bx+cx?  0.185(0.008) -0.003 (0.001) 7 x10°(0) 0.79

Materia organica y=a+ bx 0.223(0.027) 0.005(0.001)  ---- 0.39

Temperatura y =a+ bx 30.078(0.324) -0.104 (0.009)  ----- 0.69

La temperatura decrecio en forma lineal (Figura 2D) y significativa (Tabla 2)
desde el nivel superior de la playa hacia el mar. La temperatura maxima (32.3 £ 0.2 C°)
se registr6 a 4 m de la duna, mientras que las mas bajas (23.1 £ 0.1 C°) se registraron en
la zona inferior de swash (64 y 68 m desde la duna), con valores cercanos a la
temperatura del agua. No s6lo la temperatura promedio presentd un gradiente espacial
en el eje duna-mar, sino también la variabilidad (evaluada por el desvio estandar)
respecto a la media para cada estacion de muestreo. Dicha variabilidad disminuyd
gradualmente desde la duna hacia la zona de swash, siguiendo un modelo exponencial
(Figura 3A), cuyos parametros y estadisticos asociados fueron altamente significativos

(p<< 0.01 en todos los casos).

La temperatura, ademas de haber mostrado diferencias significativas entre estratos
de profundidad a lo largo del eje duna-mar, exhibi6 un claro gradiente vertical dentro de
estaciones de muestreo, donde a mayor profundidad correspondieron, siempre, valores
menores (Figura 3B). Este patron se mantuvo constante a lo largo del eje duna-mar, con
excepcion de la zona de swash, donde las diferencias de temperaturas entre estratos de

profundidad se redujeron hasta desaparecer.

La temperatura global media por estrato, cuyos valores oscilaron entre 28.3 + 0.73
C° (E5) y 25.3 £ 0.37 C° (E20), descendi6 progresivamente con la profundidad. El
analisis de comparaciones maltiples mostrd que estas diferencias fueron significativas

entre todos los estratos de profundidad (Tukey HSD: p < 0.05).
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FIGURA 3. A) Variabilidad (desvio estandar) de la temperatura en funcién a la distancia desde
la duna. La linea sélida representa el modelo que mejor explicd dicho comportamiento (p<<
0.01). B) Temperatura por estrato de profundidad en relacién con la distancia a la duna, donde
se evidencia el gradiente vertical a lo largo del eje transversal de la playa. LSS: limite superior
de swash.

Los restantes descriptores fisicos solo mostraron diferencias marginales entre
estratos de profundidad. La humectaciéon del sedimento presentd registros levemente
superiores hacia los estratos mas profundos (E15 y E20) que los estimados a menor
profundidad (E5 y E10).
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3.2. Variables bioldgicas

La comunidad estuvo representada por moluscos, poliquetos y crustaceos,
totalizando 10 especies (Tabla 3). Los crustaceos estuvieron mayormente representados
(5 especies) y dieron cuenta de la mayor abundancia, siendo el isépodo Excirolana
armata y los anfipodos Phoxocephalopsis spp las especies mas abundantes en la
comunidad. La mayor fraccion de biomasa dentro de la comunidad correspondio a los
moluscos, mayormente representados por el bivalvo Mesodesma mactroides (almeja
amarilla) tanto en abundancia como biomasa. Euzonus furciferus dio cuenta de la mayor

abundancia y biomasa entre los poliquetos.

Tabla 3. Abundancia y biomasa (media + error estandar) de las diferentes especies
presentes en la comunidad macrofaunistica de Barra del Chuy.

Especie Biomasa (gm~)  Abundancia (ind'm”)
Excirolana armata 15+3 811.9+171.7
Mesodesma mactroides 585+259 160.94+51.8
Euzonus furciferus 11+3 521.1+138.3
Phoxocephalopsis spp 1+0.3 649.5+188.5
Bathyporeiapus ruffoi 0.08+0.04 42.6+23.4
Macrochiridotea giambiagiae 0.2+0.08 32.5+15.1
Atlantorchestoidea brasiliensis 0.2+0.1 15.9+7.1
Hemipodus olivieri 0.2+0.1 33.9£16.7
Donax hanleyanus 0.6+0.6 1.4+1.4
Scolelepis gaucha 0.08+0.07 5.1+3.0
TOTAL 550+238 1962.3+226.0

La variabilidad de la riqueza de especies en el eje transversal de la playa fue mejor
explicada por un modelo exponencial (Tabla 4). Se constaté un aumento en el nimero
de especies desde la zona superior de la playa (0-8 m desde la duna) hacia la zona
intermedia, a partir de la cual continud creciendo hacia la zona de swash (Figura 4A). El
mayor nimero de especies se registro en la zona de swash (7 especies, 60 m desde la

duna), mientras que no se registro presencia de especies en la base de la duna (0 m).

La abundancia a lo largo del eje transversal de la playa aument6 con la distancia a
la duna de acuerdo a una relacion logaritmica (Tabla 4). La zona cercana a la duna
presentd valores de abundancia sensiblemente inferiores a los observados para las
demas zonas de la playa; la abundancia aumento en la zona media y mantuvo esta

tendencia hacia la zona de swash (Figura 4B). La zona cercana a la duna (a 0 m de su
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base) presentd el menor valor de abundancia (0.0 ind-m?®), mientras que la mayor

abundancia (4280.5 + 1094.3 ind-m®) se registr6 a 44 m de la base dunar.

Tabla 4. Parametros estimados y estadisticos asociados de los modelos que mejor
explicaron (p < 0.01) la relacion entre los descriptores bioldgicos y la distancia a la
duna en la playa Barra del Chuy. EE = Error Estandar; n = 16 datos en cada caso.

Descriptor bioldgico Modelo a (EE) b (EE) R?

Riqueza de especies  y= a(l-e(’bx)) 7.36 (1.96) 0.02 (0.01) 0.82

Abundancia (indm?® y=a+b-In(x) -2382.4(942.8) 13029 (278.1)  0.61

Biomasa (g'm™)-

— ay2 )
y =logbiomasa +1) Y= ¥ bx 0.003 (0.001)  0.249 (0.038) 0.56
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FIGURA 4. Variacion transversal de los descriptores bioldgicos en la playa Barra del Chuy. A)
Riqueza; B) abundancia; y C) biomasa (y = log(biomasa + 1)). Las lineas sélidas muestran el
modelo que mejor explico dicha variacion. LSS: limite superior de swash.
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Las variaciones transversales de biomasa mostraron un maximo (superior en casi
3 drdenes de magnitud al resto de la playa) a 44 m (5878 + 3005 g-m™®) de la duna (a 8
m del nivel superior del swash), decreciendo hacia ambos extremos del eje duna-mar
(Figura 4C). Previa transformacion logaritmica [log(biomasa +1)], las variaciones de
biomasa en el eje transversal de la playa se ajustaron mejor a un modelo cuadratico
(Tabla 4). Al igual que para la riqueza de especies y abundancia, en la zona més
proxima a la duna se obtuvieron los menores guarismos para la biomasa, con un minimo

de0g-m3a0m.

La riqueza de especies, abundancia y biomasa variaron significativamente en
profundidad a lo largo del eje duna-mar de acuerdo al ANCOVA, realizado con la
distancia a la duna como covariable y el estrato de profundidad como factor fijo (Tabla
5). Por tanto, se rechazé la hipotesis nula de no existencia de diferencias significativas
en profundidad a lo largo del gradiente vertical de la playa, y entre estratos de

profundidad para estos descriptores comunitarios.

Tabla 5. ANCOVA, con la profundidad como factor fijo y la distancia a la duna
como covariable, para los diferentes descriptores biolégicos de Barra del Chuy.
p<<0.01 en todos los casos.

sSs MS F(3;188)
Riqueza 10.453 3.484 14.961
Abundancia 74.803 24.934 17.475
Biomasa 15.760 5.253 6.606

SS: Suma de Cuadrados; MS: Cuadrados Medios

La riqueza de especies y abundancia de los dos estratos superficiales (E5 y E10)
fueron significativamente mayores a lo largo del eje transversal de la playa que en los
dos estratos mas profundos (E15 y E20). Este contraste se hizo evidente a partir de la
zona intermedia, luego de no presentar mayores diferencias en la zona cercana a la
duna, y se acentué mas hacia la zona de swash donde se observo la mayor disparidad

entre estratos de profundidad para ambos descriptores (Figuras 5A, 5B).

Los estratos E5 y E10 dieron cuenta del 100% de la riqueza registrada en la zona
de swash y proxima a ella. Dicha zona present6 los valores medios més altos para toda
la playa (Figura 4A). La riqueza en E15 y E20 presenté un maximo (a 36 m) de 4y 2
especies respectivamente y descendid hasta volverse 0 a partir de los 52 m desde la
duna. Por el contrario, el estrato superior (E5) tuvo la mayor riqueza a partir de los 28 m
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desde la duna y aumento hacia la zona de swash. En esta region de la playa, sus tres

estaciones (56, 60 y 64 m desde la duna) presentaron los valores méaximos (5 especies).
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FIGURA 5. Variacion de los descriptores bioldgicos discriminados por estrato de profundidad

en relacion con la distancia a la base de la duna en Barra del Chuy: A) nimero total de especies;

B) abundancia y C) biomasa (eje Y en escala logaritmica). LSS: limite superior de swash.

La abundancia de los estratos superiores (E5 y E10), al igual que lo descripto para
la riqueza, dié cuenta del total de la abundancia observada en la zona de swash y
préxima a ésta. Dichos estratos presentaron un comportamiento bimodal a lo largo del
continuo duna-mar. La abundancia en E10 aument6 considerablemente entre los niveles
de 16 y 32 m desde la duna y registré la mayor abundancia media a lo largo de esta
zona, con un valor maximo a 32 m (7690.6 + 1530.9 ind-m™). Su abundancia disminuy6
hacia niveles inferiores de la playa y presenté un nuevo pico en el limite superior de
swash. La abundancia de E5 aument6 sostenidamente entre 24 y 40 m. A partir de 32 m
y hasta la zona de swash, dicho estrato tuvo la mayor abundancia y exhibié el mayor

valor (9691.2 + 1472.3 ind-m™ a 60 m) entre estratos de profundidad para la playa. La
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abundancia de los estratos mas profundos fue mayor en la zona media de la playa y se

redujo sensiblemente hacia ambos extremos de la misma (Figura 5B).

La zona central de la playa (20 a 48 m) present6 la mayor biomasa para los cuatro
estratos de profundidad, mientras que, hacia los extremos superior e inferior, los
registros de biomasa disminuyeron en todos ellos (Figura 5C), concordando con la
tendencia general para los valores medios por estacién descripta anteriormente (ver
Figura 4C). Para la biomasa, contrariamente a lo observado para la riqueza y
abundancia, el aporte e importancia relativa de los diferentes estratos de profundidad se
alternd dependiendo del nivel de la playa considerado. Entre los 40 y 48 m desde la
duna (cercano al limite superior del swash) el aporte relativo de los estratos méas
profundos a la biomasa total fue aproximadamente un 98%, mientras que en otras zonas
de la playa dicho aporte fue exiguo. La biomasa en el estrato de profundidad E20
mostré un fuerte aumento entre los 44 y 48 m y registré el maximo valor para toda la
playa (9332 + 2649 g-m?®) en 44 m. De igual forma, la biomasa en E15 aumentd
considerablemente entre los 36 y 48 m, con un maximo a 44 m (3116 + 1703 g-m?). El
estrato E10, cuyo maximo registro se constatd a 32 m (167 + 39 g-m™), presentd valores
de biomasa sensiblemente superiores a los demas estratos de profundidad entre los 12 y
28 m, decayendo luego su importancia relativa hasta llegar a la zona de swash. El
estrato mas somero (E5) registré su valor maximo (282 + 144 g-m®) a 32 m; y si bien
sus registros de biomasa descendieron moderadamente hacia el extremo inferior de la
playa, dié cuenta de alrededor del 78% de la biomasa en la zona de swash y préximo a

ésta y del 100% conjuntamente con E10.

El comportamiento a lo largo del eje transversal de la playa del tamafio de cuerpo
de crustaceos (Figura 6A) y poliquetos (Figura 6B) se evalué promediando los valores
por estacion de cada transecto separadamente, teniendo en cuenta solo estaciones de
muestreo que registraron al menos un individuo. El tamafio corporal de crustaceos
descendio exponencial y significativamente en el eje duna-mar y registro su valor
méximo (0.035 + 0.004 g-ind™) en el supralitoral, a 16 m de la duna (Figura 6A). El
comportamiento del tamafio de cuerpo de los poliquetos siguié una tendencia lineal y
disminuya significativamente desde la zona superior de la playa hacia la zona de swash;
el mayor tamafio (0.024 + 0.004 g-ind™) para este taxon se registré a 28 m desde la base
de la duna (Figura 6B).
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FIGURA 6. Distribucion del tamafio corporal individual de A) crustaceos (o; n=38) y B)
poliquetos (®; n=23) en el eje duna-mar. Valores promedio por estacion para cada transecto. Se
tuvo en cuenta estaciones de muestreo que registraron al menos un individuo. Todos los
parametros y modelos fueron altamente significativos (p<<0.001). Los circulos representan
outliers que no fueron incluidos en la modelacion. LSS; limite superior del swash. Nétese las
diferentes escalas en el eje Y en cada caso.

La riqgueza media de especies descendidé exponencialmente con la profundidad
(Tabla 6 y Figura 7A) y exhibié su méximo en E5 con un valor medio de 1.7 £ 0.2
especies, que difirid significativamente con los registrados en los dos estratos de mayor
profundidad (Tukey HSD: p < 0.05). De igual manera, E10, que no reflejo diferencias
significativas con E5, presentd una riqueza de 1.2 + 0.2 especies que se diferencid
significativamente (Tukey HSD: p < 0.05) de la registrada en E15 (0.4 + 0.1 especies) y
E20 (0.3 £ 0.1 especies).
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FIGURA 7. Valores medios (+ error estandar) de los descriptores comunitarios en Barra del
Chuy por estrato de profundidad: A) riqueza de especies; B) abundancia; y C) biomasa. Las
lineas punteadas indican el modelo (n = 12 en cada caso), que mejor explico la variacion en
profundidad de los descriptores biologicos (***: p<< 0.01, #: no significativo).
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La abundancia mostr6 una tendencia exponencial decreciente con el aumento de la
profundidad (Tabla 6). Mientras que los valores de abundancia (Figura 7B) de E5 (3975
+ 587 ind-m?®) y de E10 (2198 + 378 ind-m™) no variaron significativamente entre si,
ambos presentaron diferencias significativas con los dos estratos mas profundos (Tukey
HSD: p < 0.05). Los estratos E20 (425 + 156 ind-m®) y E15 (636 + 227 ind-m®) no

evidenciaron diferencias significativas entre si.

La biomasa mostré una tendencia inversa a la riqueza y abundancia (Tabla 6 y
Figura 7C) y aumento con la profundidad. El estrato inferior E20 presentd la mayor
biomasa (990 + 543 g-m®), la cual fue significativamente mayor que la registrada en los
estratos mas someros. La biomasa estimada en E15 (967 * 710 g-m®) fue
marginalmente superior a la observada en E10 (Tukey HSD: p >0.05) vy
significativamente superior a la estimada para E5 (Tukey HSD: p < 0.05). Los estratos
superficiales no variaron significativamente entre si y presentaron valores medios de 72
+15g-m* (E5) y 40 + 8 g-m™ (E10).

Tabla 6. Parametros estimados y estadisticos asociados de los modelos que mejor explicaron la
relacion entre los descriptores bioldgicos y la profundidad en Barra del Chuy. EE = Error
Estandar; n = 12 datos en cada caso. ***p<< 0.01; *p< 0.05; # no significativo

Descriptor bioldgico Modelo a (EE) b (EE) R?

Riqueza de especies y = g ke 3.16 (0.37)*** 0.12 (0.02)*** 0.91
Abundancia y = ge Dk 8489.4 (813.3)***  0.15 (0.01)*** 0.96
Biomasa y =ax + b* 73.6 (30.7)* -402.5 (420.1)# 0.37

El tamafo corporal individual mostro una significativa segregacion espacial en
profundidad, cuando se examino tanto a nivel comunitario como taxonomico. El tamafio
corporal individual global (i.e. considerando todos los taxones) (Figura 8A), de
crustaceos (Figura 8B) y de moluscos (Figura 8C) aument6 de forma exponencial y
significativa con la profundidad (Tabla 7). Por el contrario, los poliquetos mostraron
una disminucion significativa con la profundidad y un méximo en estratos intermedios

(Figura 8D), y dicha tendencia fue ajustada por una ecuacién cuadratica (Tabla 7).

El tamafio de cuerpo total en E20 (3.906 + 0.292 g-ind™) y E15 (1.379 + 0.330
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g-ind™®) fue mayor en dos drdenes de magnitud al registrado para E5 (0.011 + 0.001
g-ind™) y E10 (0.017 + 0.001 g-ind™).
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FIGURA 8. Distribucién del tamafio corporal individual por estrato de profundidad en Barra del
Chuy: A) total (considerando todos los taxones), n =12; B) crustaceos, n = 9 (no se registraron
individuos en E20); C) moluscos (M. mactroides exclusivamente), n = 11 y D) poliquetos, n =
10. Las lineas indican el modelo que mejor explicé la variacion en profundidad del tamafio de
cuerpo (***: p<< 0.01). Los circulos representan outliers que no fueron incluidos en la
modelacion. Notese las diferentes escalas en el eje Y en cada caso.

Tabla 7. Parametros estimados y estadisticos asociados de los modelos lineales y no lineales
que mejor explicaron (p << 0.01) la relacion entre el tamafio corporal individual (g-ind'l) yla
profundidad en Barra del Chuy. EE = Error Estandar; *** : p << 0.01; **: p < 0.01; *: p<0.05

Tamarno

corporal Modelo a (EE) b (EE) ¢ (EE) R n
Total y=a+e®™  -2.013(0.236)" 0.087(0.004)" - 0.92 12
Crustaceos y = ae® 0.037(0.001)°  0.153(0.024)™ - 090 9
Moluscos y=a+e®™  -1.706(0.494)" 0.103(0.005)wsx - 0.86 11

Hkk

Poliquetos y = a+bx+cx® 0.014(0.003)"" 1.7x10°(5x10*)™ 9x10°(1x10°)"" 0.92 10
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De los factores fisicos considerados, la humectacion y la temperatura del
sedimento fueron los que mostraron, por si solos 0 conjuntamente, una mayor y mas

consistente correlacion con las variables bioldgicas analizadas (Tabla 8).

Tabla 8. Coeficientes de correlacion que mejor explicaron la asociacion entre variables
fisicas y bioldgicas por estrato de profundidad, usando el procedimiento BIOENV,
mediante el cual se compararon matrices de similitud por el coeficiente de correlacion
por rangos de Spearman (Rho). p = 0.01 en todos los casos.

Variables Bioldgicas Variables Fisicas Rho
Abundancia Humedad 0.715

ES Biomasa Humedad 0.703
Abundancia Temperatura-Humedad 0.722

E10 Biomasa Temperatura-Humedad 0.674
Abundancia Temperatura-Grano 0.548

EL5 Biomasa Temperatura-Grano 0.489
Abundancia Temperatura 0.385

E20 Biomasa Temperatura 0.394

La abundancia y biomasa exhibieron un comportamiento similar en profundidad
respecto a su asociacion con los factores fisicos, correlacionandose en similar grado con
idénticas variables fisicas en cada estrato de profundidad (Tabla 8). El grado de
correlacion de los factores bioticos con los abiodticos tendid a disminuir con la
profundidad; los dos estratos superficiales (E5 y E10) mostraron una mayor correlacion
fisico-bioldgica, mientras que en E15 esa asociacion fue menor y el estrato mas
profundo exhibié una moderada correlacion entre ambos tipos de variables. En el estrato
mas superficial, E5, la abundancia (Rho = 0.715 p=0.01) y la biomasa (Rho = 0.703,
p=0.01) mostraron una fuerte correlacion con la humectacion del sedimento (Tabla 8).
En E10 ambas variables también estuvieron fuertemente correlacionadas con la
humectacion del sedimento en conjuncion con la temperatura (abundancia, Rho = 0.722,
p=0.01; biomasa Rho = 0.674, p=0.01). La temperatura, junto al tamafio de grano, en
E15, se correlacionaron con la abundancia (Rho = 0.548, p=0.01) y la biomasa (Rho =
0.489, p=0.01), mientras que en E20 se correlacionaron moderadamente con la
temperatura (abundancia, Rho = 0.385, p=0.01; biomasa Rho = 0.394, p=0.01) (Tabla
8).
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Todos los estratos de profundidad presentaron bajos valores de similitud promedio

y una alta disimilitud promedio cuando se evaluaron en relacién a la abundancia (Tabla

9A) y biomasa (Tabla 9B). Tanto en términos de biomasa (4.1%) como de abundancia

(5.8%), E20 fue el estrato de profundidad que presentd los valores mas bajos de

similitud promedio, a la vez que exhibio siempre valores mayores a 90% de disimilitud

con los restantes estratos. Por el contrario, E10 presento la similitud promedio mas alta

en biomasa (36.5%) y abundancia (34.0%) y, para ambos casos, presentd la menor

disimilitud promedio cuando se contrasto con E5.

Tabla 9. Porcentajes de contribucién, en abundancia y biomasa, de las especies a los promedios
de similitud dentro de estratos de profundidad (especies tipificantes >10%) y a los promedios de
disimilitud entre estratos de profundidad (especies discriminantes >5%), determinados mediante
la rutina SIMPER, basada en matrices de similitud de Bray Curtis.

A) ABUNDANCIA

Especies tipificantes E5 E10 E15 E20
Excirolana armata 63.6 69.6 33.3
Phoxocephalopsis spp 24.2 18.1
Euzonus furciferus 44.3 835
Mesodesma mactroides 22.4 16.5
Similitud Promedio 32.0 34.0 9.0 5.8
Especies discriminantes E5vs. E10 E5vs. E15 E5vs.E20 E10vs. E15 E10vs. E20 E15vs. E20
Excirolana armata 30.9 384 384 36.4 37.2 19.4
Phoxocephalopsis spp. 24.2 19.3 18.9 17.7 17.3
Euzonus furciferus 18.7 18.3 175 21.2 20.0 41.0
Mesodesma mactroides 13.3 11. 111 8.9 19.1
Atlantorchestoidea brasiliensis 6.0 6.3 9.1 9.3
Disimilitud Promedio 65.7 88.3 95.9 87.4 95.7 92.6
B) BIOMASA
Especies tipificantes E5 E10 E15 E20
Excirolana armata 725 75.6 16.8
Phoxocephalopsis spp 15.9 13.5
Euzonus furciferus 52.8 69.5
Mesodesma mactroides 304 30.5
Similitud Promedio 31.6 36.5 7.1 4.1
Especies discriminantes E5vs. E10 E5vs. E15 E5vs. E20 E10vs. E15 E10vs. E20 E15vs. E20
Excirolana armata 35.8 385 41.9 38.2 41.7 14.0
Phoxocephalopsis spp. 17.1 11.8 12.2 12.6 135
Euzonus furciferus 20.7 17.9 16.0 211 19.3 38.2
Mesodesma mactroides 6.6 17.8 14.3 17.0 12.9 415
Atlantorchestoidea brasiliensis 10.0 54 6.2 8.0 8.8
Disimilitud Promedio 65.1 90.4 97.2 89.5 97.1 93.1
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E. armata domin6 ampliamente en abundancia y biomasa los dos estratos
superficiales, contribuyendo respectivamente con 63.6% y 72.5% a la similitud de E5 y
con 69.6% y 75.6%, también respectivamente, a la similitud de E10. Asimismo, E.
armata fue la especie que mejor discriminé entre estratos de profundidad, considerando
ambos descriptores bioldgicos, excepto para E20 vs E15. En este caso, la almeja
amarilla M. mactroides fue la especie que mejor discrimin6 en términos de biomasa,
mientras que E. furciferus fue la mejor especie discriminante en términos de
abundancia. E. furciferus también tipifico los dos estratos mas profundos cuando se
consider6 tanto la abundancia (E15 = 44.3%; E20 = 83.5%) como la biomasa (E15 =
52.8%; E20 = 69.5%).

La contribucién de E. armata a la similitud y disimilitud dentro y entre estratos
fue consistente (i.e. no solo contribuyd a tipificar y discriminar estratos, sino que lo hizo
en un alto numero de muestras) a lo largo del eje transversal de la playa, debido al
amplio rango de distribucién que mostré esta especie en el eje duna-mar. Por el
contrario, los aportes de E. furciferus y M. mactroides en este aspecto estuvieron
limitados a la acotada distribucion transversal que presentaron ambas especies,

restringidas fundamentalmente a la zona intermareal.
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4. DISCUSION

4.1. Variables fisicas

La temperatura del sedimento fue la Unica variable fisica que presentd diferencias
significativas en profundidad a lo largo del eje duna-mar y que, simultdneamente,
disminuyé consistentemente a lo largo de este eje. Por el contrario, el contenido de
materia Organica y de humedad del sedimento, asi como el tamafio de grano,
aumentaron hacia el mar, aunque no presentaron diferencias significativas entre estratos

de profundidad en el eje transversal de la playa.

La temperatura del sedimento descendié lineal y significativamente desde la duna
hacia el mar. En las zonas relativamente cercanas a la duna, la temperatura del
sedimento es mayor que en el resto de la playa, debido al efecto de la radiacion solar al
que esta expuesto el sedimento, y que no puede ser atenuado por el bajo contenido de
humedad que posee esta zona (Defeo et al. 1997, McLachlan & Brown 2006). Por el
contrario, como consecuencia del aumento del contenido de humedad en el sedimento
hacia niveles inferiores de la playa, los efectos de la radiacion solar sobre la temperatura
disminuyen progresivamente hasta que finalmente, en la zona de swash, la temperatura
del sedimento se iguala con la temperatura del agua de mar. Este efecto homogeinizador
del agua explicaria tambien que la variabilidad transversal descienda consistentemente
desde las duna hacia el mar, a medida que aumenta la humectacion del sedimento. En
este contexto, la influencia de la radiacion solar y su interaccién con el grado de
humectacion del sedimento, explicarian el marcado gradiente vertical de temperatura,
con temperaturas consistentemente menores a mayor profundidad (i.e., de E5 a E20) a
lo largo de todo el eje duna-mar. En estratos superficiales, la mayor incidencia de la
radiacion solar explicaria las mayores temperaturas en comparacion con las capas mas
profundas y protegidas del sedimento que, por lo tanto, estarian menos expuestas a la
evaporacion, perdiendo calor mas lentamente. La excepcion la representa la zona de

swash, debido al efecto homogeinizador de la humectacion antes mencionado.

La humectacion del sedimento aumentd desde la duna hacia el mar, llegando a
una asintota en niveles medios e inferiores de la playa. Este modelo asintotico (ver Fig.
2A) ha sido documentado en trabajos previos (Defeo et al. 1997). El sedimento se
saturd con un contenido de agua de ca. 16% de su masa total, a partir de unos 20 m de
distancia del limite superior del swash, hecho atribuible a la accion de mareas eolicas
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precedentes en el tiempo, y en menor grado a la niebla marina generada por la accion
del viento (McGwynne & McLachlan 1992, McLachlan & Brown 2006) y a la menor
profundidad a la que se encuentra la napa (Lercari com. pers.). Por otro lado, las
caracteristicas benignas del swash, con largos periodos, flujo laminar y baja turbulencia
sobre la superficie de la playa, mantienen la mayoria de la playa saturada de agua
debido al lento drenaje. Si bien se observo un gradiente continuo en la humectacion, a
grandes rasgos pudieron percibirse tres zonas : 1) una con muy bajo contenido de
humedad, cercana a las duna; 2) una zona con un incremento progresivo y marcado de
la humectacion, debido a una creciente exposiciéon a la dinamica de la marea y a la
niebla marina en zonas medias de la playa; y 3) una zona de saturacién, que ocurrié a
partir de 24 m de distancia al swash en direccion hacia el mar. Estas tendencias
transversales en la humectacion del sustrato generarian a su vez variaciones espaciales
en la zonacién macrofaunistica, lo cual ha llevado a la generacién de uno de los

esquemas de zonacion mas importantes en estos ecosistemas (Salvat 1964).

El contenido de materia organica del sedimento aument6 en forma lineal y
significativa hacia el mar, reflejando un aumento en esta direccion del depdsito de
materia organica causado por la accién del oleaje y las mareas, asi como de la influencia
de los procesos bioldgicos que rigen las tramas tréficas de diverso origen hacia la zona
himeda, donde aumenta la riqueza y abundancia macrofaunistica (McLachlan & Brown
2006, Lercari et al. 2010).

El tamafio de grano aument6 hacia ambos extremos de la playa, y de forma mas
drastica hacia la zona de swash. Este mismo patron fue encontrado a nivel mundial
(McLachlan & Brown 2006), asi como para playas uruguayas, incluyendo Barra del
Chuy (Defeo et al. 1992, 1997). La constante accion de las olas ocasiona que las
particulas mas gruesas predominen en la zona de rompiente, mientras que las particulas
mas finas quedan suspendidas en el agua y son depositadas en zonas més alejadas de la
influencia mecéanica de las olas (McLachlan & Brown 2006). Asimismo, una vez que el
sedimento fino se seca, el viento las transporta hacia niveles superiores de la playa. Al
mismo tiempo, la zona cercana a las duna acta como depdsito de granos relativamente
gruesos durante tormentas o marejadas importantes, siendo mas dificultosa su posterior

remocion por accion del viento.
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4.2. Variables biologicas y el rol del ambiente

Si bien los patrones generales de distribucion de la comunidad macrofaunistica
encontrados para el eje transversal de la playa Barra del Chuy, han sido documentados
en trabajos anteriores (Defeo et al. 1992, Brazeiro & Defeo 1996, Jaramillo et al. 1993,
de Ruyck & Hacking 1996, Giménez & Yanicelli 1997, 2000), este estudio fusiona una
nueva dimension (vertical) cuantificando la combinacion de la distribucion transversal y
vertical de la comunidad. En este trabajo se rechaza la hipotesis nula de ausencia de

patrones diferenciales verticales en la distribucion de la fauna en el eje transversal de la
playa.

La significativa particion vertical del espacio cuantificada en este trabajo, sugiere
fuertemente que la distribucion en profundidad de la fauna no ocurre al azar. Por el
contrario, los patrones observados sugieren que, también a esta escala y en esta
dimensién, podrian estar operando procesos y mecanismos fisico-bioldgicos en la
estructuracion de la comunidad. Esto concuerda con lo propuesto a nivel de microescala
espacial por Defeo & McLachlan (2005), quienes sugieren que en playas disipativas la
composicion de la comunidad puede ser afectada por los sutiles gradientes ambientales,
las altas densidades, a la vez que por interacciones intra e interespecificas y conductas

especificas que ocurren a nivel de esta fina escala espacial.

Tanto las condiciones del sedimento (compactacion, tamafio de grano (Botto &
Iribarne 2000, Nel et al. 2001)) como el tamafio de los organismos (McLachlan et al.
1995, Defeo et al. 2001, Dugan et al. 2000a) y la temperatura asociada con funciones
fisiologicas (Donn & Els 1990, Eshky et al. 1995) determinan la capacidad de
enterramiento. Esta se considera como una estrategia fundamental para evitar el riesgo
de desecacion (McLachlan et al. 1995 y referencias contenidas en éste), limitar o evitar
la potencial competencia inter e intraespecifica (Croker & Hatfield 1980), y la
depredacion (Haddon et al. 1987, Smith et al. 1999). Las condiciones extremas (0
suboptimas) de tolerancia para la fauna, incluyendo altas temperaturas, pobre
humectacion del sedimento y mayor tamafio de grano que aumentan el riesgo de
desecacion (Fanini et al. 2009), unido a la escasa disponibilidad y variabilidad de
recursos y materia organica que limita la cantidad de alimento disponible (Lercari &
Defeo 2006), explicarian los bajos valores de riqueza, abundancia y biomasa que

presentd la comunidad macrofaunistica en la zona cercana a la duna. Esta zona esta

28



generalmente ocupada por crustaceos supralitorales e insectos en playas disipativas
(Defeo & McLachlan 2011).

En el litoral, aument6é gradualmente la disponibilidad de materia orgénica y los
factores de estrés ambiental se atenuaron transversalmente, al aumentar la humectacion
y descender la temperatura. Estos efectos se propagan simultaneamente en profundidad,
también en forma progresiva, posibilitando condiciones ambientales minimas que
permiten la paulatina ocurrencia de organismos en ambas dimensiones (i.e.
transversal/vertical). La distribucion vertical de los organismos, y por ende la
abundancia, riqueza y biomasa de la comunidad, estuvieron restringidas a los 10 cm
superiores del sedimento, probablemente debido al grueso tamario de grano presente en
esta zona litoral y que limita la capacidad de enterramiento (dependiente del tamafio
corporal) de las especies e individuos que ocurrieron en este nivel de la playa. La fauna
estuvo mayormente representada por crustaceos, cuyo tamafio corporal medio decrecid
exponencialmente en el eje duna-mar (ver Figura 6A), reflejando probablemente una
sucesion de especies en esta dimension y la variabilidad de tamafio en este taxon. En el
eje vertical, el tamafio corporal promedio de crustdceos aumentd exponencialmente con
la profundidad. Este marcado patron de segregacion por tamafio indicaria la posible
preferencia de los individuos y especies mas grandes y competitivamente dominantes
por estratos mas profundos. Esto estaria posiblemente ligado no solo a la mayor
capacidad de enterramiento de los organismos de mayor talla, sino también a factores
como la ocupacion preferencial del espacio en procura de evitar tanto la depredacién
como el estrés fisico (Haddon et al. 1987, Smith et al. 1999), interacciones
competitivas, como ya han reportado investigaciones anteriores mediante resultados de
campo Yy laboratorio (de Alava & Defeo 1991, Defeo et al. 1997), asi como la ocurrencia
de interferencias negativas durante el enterramiento que acontecerian frecuentemente a
pequefias escalas espaciales y representarian un mecanismo esperable de competencia
interespecifica en estos ecosistemas (Dugan et al. 2004). Segun Defeo & McLachlan
(2005), las interacciones biolégicas juegan un rol importante en la estructuracion de las

comunidades en playas disipativas.

La abundancia, biomasa y el nimero de especies se incrementd en la zona media
de la playa y en el intermareal. Las condiciones fisicas menos severas, junto a la mayor
disponibilidad de habitat y alimento, posibilitarian la persistencia y coexistencia de
poblaciones (Celentano & Defeo 2006, Delgado & Defeo 2007, Lozoya et al. 2010,
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Celentano et al. 2010). El sedimento se satur6 con la humectacion, previniendo la
desecacion y disminuyendo la temperatura. EI menor tamafio de grano en estas zonas y
el lento drenaje en el intermareal posibilitarian un tiempo relativamente largo de filtrado
y representarian condiciones ambientales favorables para el asentamiento de diversas
especies con variadas estrategias de alimentacion. Dichas estrategias estan representadas
por: 1) filtradores, que requieren que la zona en la que se encuentran esté sumergida
(McLachlan & Brown 2006) para poder alimentarse; 2) carrofieros, para los cuales el
aumento del contenido de materia organica como fuente alimenticia probablemente
regule su distribucion (McLachlan & Brown 2006, Rodil et al. 2008, Lozoya et al. 2010,
Defeo & McLachlan 2011); y 3) depositivoros, que son mas prevalentes en sitios con
granos mas finos y alto contenido de materia orgénica. Por otra parte, la estructura
comunitaria puede estar vinculada estrechamente a los dépositos de resaca (Griffiths &
Stenton-Dozey 1981, Griffiths et al. 1983, McLachlan 1985, Colombini & Chelazzi
2003, Dugan et al. 2003, de la Huz et al. 2005), ya que éstos representan una fuente de
alimentos y un microhabitat de refugio contra la desecacién (Colombini & Chelazzi,
2003). Bajo estas condiciones, crustdceos (omnivoros), poliquetos (depositivoros) y
moluscos (filtradores) mostraron su maxima abundancia y biomasa en esta zona, donde
todos los estratos de profundidad mostraron un aumento marcado de los registros de

abundancia, biomasa y riqueza.

Los moluscos, casi exclusivamente representados por la almeja amarilla M.
mactroides (filtrador), presentaron mayor abundancia, biomasa y tamafio de cuerpo en
el centro de la zona intermareal (12 m del limite superior de swash) y disminuyeron
abruptamente desde el centro de esta distribucion hacia ambos extremos de la playa, lo
que define a la especie como un integrante tipico de la zona intermareal (Defeo et al.
1986, Defeo 1993), donde domind en términos de biomasa. Este patron de distribucion
podria dar cuenta, de acuerdo a Defeo & McLachlan (2005), de un desplazamiento de
los individuos de menor tamafio (reclutas) por parte de los competidores
intraespecificos (mas grandes y dominantes) hacia condiciones subdptimas en uno o
ambos extremos del rango de la distribucion transversal de la especie. Estos, bajo
condiciones ambientales éptimas, ocuparian el centro del rango de distribucién (o
alguno de sus extremos). Esta tendencia se mantendria para el caso de interacciones
interespecificas (Defeo & McLachlan 2005). La prevalencia de interacciones biologicas

por sobre las fisicas como estructuradoras de la comunidad ocurririan en playas
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disipativas bajo condiciones ambientales favorables y de alta densidad (Defeo &
McLachlan 2005) lo que explicaria, en parte, la segregacion en el eje transversal de la
abundancia maxima entre estratos dentro de esta zona, asi como también las bruscas
caidas de abundancia en los dos niveles superficiales. Dugan et al. (2004) demostraron
para dos especies intermareales (Mesodesma donacium y Emerita analoga) que, a
pequefia escala espacial, las zonas de mayor densidad de cada especie estuvieron
notoriamente separadas y que el solapamiento espacial decrecio significativamente con
el aumento de la densidad, sugiriendo interacciones denso-dependientes.
Suplementariamente, encontraron que en presencia de M. donacium (a diferentes
densidades experimentales) E. analoga disminuyé significativamente su velocidad de
enterramiento, a la vez que desplazé a las almejas de menor talla durante esta actividad,
sugiriendo dos mecanismos posibles de interferencia directa con potenciales efectos

negativos (Dugan et al. 2004).

La almeja amarilla M. mactroides fue la especie de mayor talla promedio y la
Unica de gran tamafio corporal registrada. Los registros notablemente superiores de
biomasa en E15 y E20 en el intermareal, comparados con E5 y E10, se debieron
principalmente a la presencia dominante de M. mactroides. Dicha especie, que salvo
excepciones (E. furciferus) fue la unica capaz de enterrarse profundamente, presenta
una capacidad diferencial de enterramiento en funcion de la talla de los individuos
(Defeo et al. 1986; Defeo, 1993). Evidencia adicional ha sido aportada recientemente en
este aspecto por un estudio que cuantificd la combinacion de la distribucion transversal
y vertical de M. mactroides en Barra del Chuy (Maneiro 2015): En dicha investigacion
se reporta un patron de enterramiento diferencial de acuerdo a la talla y componentes
poblacionales, segin el cual los reclutas se distribuyeron en estratos superficiales
mientras que los juveniles y particularmente los adultos lo hicieron en los estratos mas
profundos. Esta gran capacidad de enterramiento representaria una forma de dividir el
espacio y los recursos a microescala, tendiente a evitar la competencia intraespecifica
(McLachlan et al. 1995) y también constituye un mecanismo dirigido a evitar la
depredacion por parte de gasteropodos, aves y peces (Lercari et al. 2010, Bergamino et
al. 2011).

Los factores fisicos se correlacionaron con la biomasa y abundancia fuertemente
en E5 (humectacion) y E10 (humectacion-temperatura) y moderadamente en E15

(temperatura) y E20 (temperatura-grano) a lo largo del eje transversal. Bajo estas
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condiciones oOptimas y al aumentar la abundancia en ambas dimensiones, se podria
esperar que los factores biologicos sean mas relevantes en estructurar la comunidad
(Defeo & McLachlan 2005, Defeo et al. 2003, 2009, McLachlan & Dorvlo 2005).

Los patrones verticales globales (toda la comunidad incluida) de biomasa y del
tamano corporal individual estuvieron supeditados al significativo aumento exponencial
en profundidad del tamafio corporal promedio de moluscos (almeja amarilla M.
mactroides). Los moluscos presentaron el mayor tamafio corporal y la mayor biomasa
individual: sus valores promedios de biomasa y tamafio corporal, por si solos, superaron
en ordenes de magnitud a los del resto de la comunidad en su conjunto, dando cuenta asi
de las diferencias significativas de biomasa entre estratos de profundidad y del aumento
exponencial del tamafio corporal total conforme aumentdé la profundidad.
Consecuentemente, la significativa segregacion vertical del tamafio corporal podria
indicar una preferencia de habitat de especies e individuos de mayor tamafio por estratos
profundos del sedimento, como se ha observado en componentes de la fauna de playas
arenosas (Defeo et al. 1986, de Alava 1993, Defeo 1993, Jaramillo et al. 1994,
McLachlan & Jaramillo 1995, Cardoso & Veloso 2003). En condiciones ambientales
Optimas, el enterramiento es una estrategia fundamental en procura de evitar la potencial
competencia intra e interespecifica (Croker & Hatfield 1980), el estrés fisico y la
depredacion (Haddon et al. 1987, Smith et al. 1999). En este contexto, los organismos y
especies de menor tamafio se verian potencialmente desplazados por los mas grandes
hacia los estratos mas superficiales, a fin de evitar o reducir la competencia inter e
intraespecifica, incrementando la abundancia y riqueza de éstos en valores muy por

encima de los registrados en los mas profundos.

Los poliquetos (depositivoros-suspensivoros) dominaron en términos de biomasa
y abundancia la zona intermareal superior, a la vez que en el intermareal y submareal
mostraron valores considerablemente bajos. Esto Gltimo podria deberse a la fuerte
presion a la que estan sometidos como consecuencia de la presencia dominante de M.
mactroides (filtrador) en el intermareal, ya que depositivoros y filtradores consumen
basicamente el mismo alimento, diferenciandose solamente en la estrategia que utilizan
para obtenerlo (McLachlan & Brown 2006). Otro factor que condicionaria esta
distribucion estaria dado por la inhibicion del enterramiento debido al pequefio tamafio
y al alto grado de compactacion del sedimento en zonas inferiores de la playa. El

tamafio corporal de poliquetos disminuyd desde el intermareal superior, (donde mostré
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la mayor abundancia) hacia la zona de swash. Contrariamente al resto de los taxones, su
tamafio corporal promedio descendié en forma cuadratica con la profundidad. Esto
podria ser una estrategia para evitar la competencia intraespecifica e interespecifica
(Croker & Hatfield 1980), dado que, debido a su pequefia talla, podrian ser desplazados
por especies mas robustas. E. furciferus ocurrié en los cuatro estratos de profundidad,
exhibiendo un amplio rango vertical. Domino (i.e. tipificd) en términos de abundancia y
biomasa los dos estratos mas profundos (E15 y E20), a la vez que fue un buen
discriminante entre ellos, aunque no lo hizo consistentemente (ver Clarke & Warwick

1994) debido a su acotado rango transversal.

La fauna en la zona del swash estuvo constituida por especies e individuos de
pequefio tamafio. Tanto la riqueza de especies como la abundancia exhibieron una
tendencia creciente en el eje vertical hacia esta zona, donde la riqueza de especies
alcanzd su maximo. Los dos estratos superiores (E5 y E10) soportaron toda la riqueza,
abundancia y biomasa en esta zona. Aunque no se deben descartar preferencias por el
ambiente, las caracteristicas de la fauna, el aumento de la abundancia y las condiciones
fisicas explicarian que la distribucion vertical de los organismos en la zona de swash

estuviera restringida a las capas superficiales del sedimento.

El pequefio tamafio de las especies e individuos que ocurrieron en la zona de
swash limitaria su enterramiento, ya que esta capacidad esta condicionada por el tamafio
de los organismos (McLachlan et al. 1995, Defeo et al. 2001, Dugan et al. 2000a). La
presencia de los individuos mas pequefios en la zona de swash seria, en ocasiones,
consecuencia de mecanismos compensatorios intra e interespecificos (McLachlan et al.
1995, Defeo 1996a, 1996b, Defeo & McLachlan 2005). Por otra parte, mientras los
adultos pueden regular su posicion sobre la playa mediante una mayor movilidad y
adaptaciones conductuales, incluyendo el rapido enterramiento, los individuos mas
pequefios tienden a permanecer en la zona de swash, cercanos a la superficie y mas
dependientes del transporte pasivo por medio del oleaje (McLachlan & Young 1982,
Defeo et al. 1986, Veloso & Cardoso 1999, Defeo & McLachlan 2005, Maneiro 2015).
Por otra parte, la posible interferencia o desplazamiento por otros organismos durante el
enterramiento podria inhibir dicha capacidad de enterramiento, exponiendo a la fauna a
un mayor numero de swashes y a un mayor transporte potencial fuera de su zona optima
desde un punto de vista fisiologico (Dugan et al. 2004). Adicionalmente, bajo las

condiciones benignas del swash en playas disipativas, es esperable que puedan ocurrir
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animales con un amplio rango de adaptaciones, incluyendo enterradores lentos, como

por ejemplo bivalvos (McLachlan et al. 1995).

Conjuntamente con lo anterior, varios factores fisicos podrian estar actuando, no
excluyentemente, e inhibirian el enterramiento a mayores profundidades, incluyendo: el
mayor tamario de grano (Alexander et al. 1993, Botto & Iribarne 2000, Nel et al. 2001);
la muy baja penetrabilidad (mayor compactacion) del sedimento (Alexander et al. 1993)
debido a su alto contenido de agua; la relativamente baja temperatura en esta zona que
afecta las tasas de enterramiento (Ansell 1983, Donn & Els 1990, Eshky et al. 1995); y
el hecho de que la resistencia al enterramiento aumentaria con la profundidad (Brown &
Trueman 1991).

Los crustaceos (carrofieros-depredadores) fueron el taxén con mayor riqueza y
abundancia y mostraron un amplio rango de distribucion bajo diversas condiciones
ambientales. Ocurrieron desde el supralitoral hasta la zona del swash inclusive y
verticalmente su distribucion también mostr6 un amplio rango (dentro de esta escala)
que abarcé los 15 cm superficiales de sedimento. La presencia de un exoesqueleto que
protege de la abrasion (Defeo & McLachlan 2011), su alta capacidad de enterramiento y
la gran movilidad general de estas especies, les permite responder activamente a las
variaciones mareales diarias (de Alava & Defeo 1991, Giménez & Yannicelli 1997,
Yannicelli et al. 2001). Por otra parte, su estrategia de alimentacion les permite explotar
un amplio eje de nicho definido por el espacio (Defeo & MclLachlan 2011).
Especificamente, Excirolana armata (carrofiero) mostr6 un amplio rango de
distribucidn en las dos dimensiones, donde estuvo representada en toda esta distribucién
(excepto entre 0 m y 8 m desde la duna). E. armata tipifico en términos de biomasa y
abundancia los dos estratos superficiales y, excepto en E20 vs. E15, también fue la
especie que mejor discrimind entre el resto de los estratos de profundidad considerando
ambas variables bioldgicas. Lo anterior resalta el importante rol de la especie en la

estructura comunitaria de esta playa.

La mayor concentracion global de riqueza y abundancia en E5 y E10 se podria
atribuir a la alternancia (i.e. covarianza en profundidad) en la importancia relativa de los
factores abidticos y bidticos en la determinacién de sus patrones verticales. En la zona
supralitoral los patrones de riqueza y abundancia estarian regidos en mayor grado por
factores fisicos, mientras que en la zona inferior de la playa existiria una mayor

incidencia de factores bioldgicos. En el intermareal, bajo condiciones ambientales méas
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estables y de alta abundancia, las interacciones bioldgicas explicarian en gran medida
este patron, como asi también los mayores registros de la biomasa global en E15 y E20
y el aumento del tamafio corporal promedio con la profundidad. Respecto a la
segregacion vertical por tamafo, otros mecanismos bioldgicos (ya descriptos para otras
dimensiones) tales como la disponibilidad de alimento y espacio podrian influir también
en los patrones verticales. Dichos factores han sido considerados como potenciales
recursos limitantes en comunidades de fondos blandos (Wilson 1991, Peterson & Black
1987), con mecanismos competitivos indirectos gobernando las relaciones entre adultos
y reclutas. En la escala del cuadrante y a ciertas densidades de adultos, la limitacion del
espacio disponible propiciaria la ocurrencia de mecanismos compensatorios (Defeo
1996b y referencias contenidas en éste). La seleccion activa del microhabitat por parte
de los adultos podria constituir una evidencia de buenas condiciones de sobrevivencia
(Defeo 1996b, Defeo et al. 1986) y podria ocurrir con el fin de evitar la depredacion o
de procurar concentraciones de alimento (Defeo & McLachlan 2005). McLachlan
(1998) y Dugan et al (2004) proveen evidencia adicional del rol de las interacciones
competitivas intra e interespecificas mediante experimentos en los cuales se evaluo el
desempefio en el enterramiento de una especie a diferentes densidades. Yu et al. (2002)
encontraron que los habitos alimenticios en cuatro anfipodos sublitorales podrian
explicar variaciones en la zonacion, ya que cuando la composicién de la dieta se solapa,
la segregacion espacial reduce la competencia por alimento. La segregacion por tamafio
también indicaria la diferente capacidad de cada componente poblacional para
seleccionar un microhabitat favorable y posiblemente constituya un mecanismo
evolutivo mediante el cual particionar el espacio y evitar interacciones intraespecificas
por espacio o alimento (Defeo et al. 1986, de Alava 1993, Defeo 1993, Jaramillo et al.
1994, McLachlan & Jaramillo 1995, Cardoso & Veloso 2003, Defeo & McLachlan
2005).
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5. Conclusiones y Perspectivas

5.1 Conclusiones

A) Por primera vez, para un ecosistema de playas arenosas en Uruguay, un estudio a

microescala espacial aborda con especial énfasis la variacion en profundidad de
descriptores fisicos y comunitarios a lo largo del eje transversal de la playa. La
metodologia usada para particionar verticalmente el espacio es un aporte relevante
en si mismo, ya que permite el abordaje de una dimension practicamente

inexplorada en la ecologia de playas arenosas.

B) Se constat6 la existencia, a microescala espacial, de patrones significativos de

C)

D)

E)

variacion vertical en la estructura y composicion de la comunidad
macrofaunistica, asi como en la temperatura del sedimento a lo largo de la

dimensién transversal.

La mayor abundancia y riqueza de especies se concentrd consistentemente en los
primeros 10 cm de profundidad a lo largo del eje duna-mar y los respectivos
valores globales medios por estrato disminuyeron exponencialmente conforme
aumento la profundidad; el aporte relativo de biomasa de cada estrato varié de
acuerdo al nivel de playa considerado mientras que sus valores globales medios
por estrato aumentaron con la profundidad. El tamafio corporal promedio; global,
de moluscos y crustaceos crecié exponencial y significativamente con el aumento
de la profundidad, mientras que el de poliquetos presentd valores maximos en

estratos intermedios.

Los resultados sugieren que a nivel de microescala, bajo condiciones ambientales
optimas y de alta densidad (e.g., zona intermareal), factores e interacciones
biolégicas denso-dependientes intra e interespecificas analogas a las de otras
escalas espaciales (e.g., mecanismos compensatorios, interferencias directas entre
individuos y, potencialmente, exclusion competitiva), podrian determinar la
distribucion vertical del macrobentos en la playa Barra del Chuy. Estos
mecanismos condicionarian la estructura y composicién de la comunidad y
surgirian como consecuencia de la limitacion del espacio tridimensional 6ptimo

para alimentarse, reproducirse y/o procurar refugio.

La significativa segregacion vertical por tamafio detectada en este trabajo seria

indicativa de la preferencia, por parte de especies e individuos de mayor tamarfio y
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F)

competitivamente dominantes, por estratos profundos del sedimento, mediante

una seleccion activa del microhabitat.

En zonas inferiores de la playa habria una mayor incidencia de los mecanismos
bioldgicos, los cuales, actuando en concierto con factores fisicos, determinarian la
distribucion vertical de la macrofauna. En el supralitoral, caracterizado por
condiciones de alto estrés fisico, la distribucion de las especies estaria fisicamente
controlada.

5.2 Perspectivas

A)

B)

C)

D)

Los patrones hallados e hipdtesis implicitas planteadas acerca de posibles
mecanismos y factores explicativos, resaltan la necesidad e importancia de
conducir estudios complementarios con el objeto de someter a prueba las mismas,
dotandolos de mayor solidez estadistica al explorar la dimensién vertical a mayor

escala temporal y espacial.

Andlisis estadisticos de la escala y graduacion usados (5 cm) permitirian
determinar la eficacia del uso de ésta u otras escalas en la identificacion de
patrones relevantes, con el fin de perfeccionar los niveles de resolucion y

optimizar los esfuerzos de recoleccion y procesamiento de muestras.

Lo anterior, junto a la contrastacion de patrones entre playas que abarquen las
diferentes categorias del rango morfodindmico, es imprescindible para aportar una
vision mas abarcativa y holistica de los procesos y mecanismos que gobiernan los

ecosistemas de playas arenosas.

El estudio de la dimension vertical aportaria a un mayor conocimiento teérico de
los ecosistemas de playas arenosas, a la vez que tendria consecuencias practicas
para su conservacion, manejo y uso recreativo o explotacién econdmica.
Contribuiria con evidencia adicional acerca de la importancia en la proteccién de
los estratos superficiales del sedimento y las posibles consecuencias que su
alteracion o trastorno acarrearia para la fauna de estos ecosistemas y de aquellos

adyacentes con los cuales mantiene un importante vinculo tréfico.
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