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RESUMEN

Analizar cémo la variabilidad ambiental modula la estructura tréfica, los
flujos de energia y las interrelaciones entre ambientes contribuye a comprender
el funcionamiento de los ecosistemas acudticos. Las zonas de transicion
oceanografica presentan marcadas fluctuaciones ambientales, ocurrencia
alternada de especies y han sido escasamente exploradas. El presente trabajo
analizé la influencia de la variabilidad estacional en la estructura trofica de las
comunidades pelagicas y bentdnicas y su interrelacion tréfica en el ecosistema
costero-marino de Punta del Diablo (Rocha, Uruguay) y se evaluaron los
principales mecanismos que modulan dicha estructura. Se postularon tres
hipétesis referidas a: i) efecto del recambio estacional de especies en la
estructura de la red tréfica, ii) los patrones de consumo relacionados al tamafio
corporal (TC) y iii) la integracién de vias de energia por parte de los grandes
predadores pelagicos. La estructura tréfica se defini6 en base a is6topos
estables de carbono y nitr6geno. Se evaluaron 256 organismos (51 especies),
desde productores primarios (TC~1e°Kg) hasta tiburones (TC~65Kg) en verano
e invierno. El patron estacional mostré un marcado contraste en las condiciones
oceanograficas y se registraron cambios parciales en la identidad de las
especies. Sin embargo, no se observaron diferencias entre periodos en los
grupos troficos identificados ni en el espacio de nicho isotépico comunitario. Se
hall6 evidencia que apoya la hipotesis de restriccion morfolégica al consumo en
organismos pelagicos, pero se detectan restricciones diferenciales en los
organismos benténicos segun los habitos alimentarios. Se detectd un fuerte
acoplamiento bento-pelagico mediado por los organismos filtradores del bentos
de los diferentes subsistemas (infralitoral, playa, roca) y la integracién de vias en
los predadores topes pelagicos. En general se observd que la estructura de la
red tréfica es estable y que los reemplazos de identidad taxonémica no generan
cambios sustantivos. Los resultados aportan a comprender los patrones de flujos
de materia y energia en ambientes costeros, y el efecto de la variabilidad
ambiental en las comunidades.

Palabras clave
Zona de transicion oceanografica, restriccion morfolégica, integracion bento-

pelagica, isétopos estables.
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INTRODUCCION

Los ecosistemas marinos presentan variabilidad ambiental natural que
determina cambios a diferentes escalas temporales y espaciales (Levin 1992).
Las comunidades responden a dichos cambios estacionales (Corbisier et al.
2014), interanuales o decadales (McMeans et al. 2015), de forma cualitativa por
cambios en la composicion de especies (Anderson & Piatt 1999) y/o cuantitativa
por cambios en la abundancia o biomasa (Cury et al. 2001). Estos cambios
comunitarios inciden a mayores niveles de organizacion (Hunter & Price 1992,
Holt 1996, Boyer et al. 2003, Hunt & McKinnell 2006, Layman et al. 2007) y
modulan las funciones ecosistémicas esenciales, como la produccion primaria,
secundaria o0 el metabolismo ecosistémico (Doney et al. 2012, Belgrano et al.
2005). La variabilidad ambiental y sus efectos en la estructura de las redes
troficas en ambientes marinos ha sido analizada principalmente de manera
tedrica y experimental en laboratorio (e.g. cambios en la temperatura) (Dakos et
al. 2011, Brose et al. 2012), siendo escasos los trabajos enfocados en sistemas
naturales que la consideran explicitamente (Bergamino et al. 2011, McMeans et
al. 2015, Romero-Romero et al. 2016).

A nivel mundial las zonas de transicidn oceanograficas son areas de gran
variabilidad ambiental debido a la confluencia de corrientes con caracteristicas
contrastantes (e.g. en temperatura y salinidad) (Olson 2001, Mann & Lazzier
2005). Esta variabilidad puede afectar los procesos fisiolégicos de los
organismos (crecimiento o reproduccién), la migracién de especies (Richert et al.
2015), la estructura del ecosistema y los procesos relacionados a éste (relacion
predador-presa y competencia) (Stenseth et al. 2002) asi como a la
productividad del sistema, la cual tiene un rol fundamental en la composicion de
especies, rango de tamafios corporales, abundancias o biomasas (Hillebrand &
Azovsky 2001). Las relaciones de consumo entre organismos (i.e. relaciones
troficas) también se ven afectadas por los cambios ambientales (Arim et al.
2007) y generan cambios en los flujos de energia y otros procesos
ecosistémicos. Entender cémo se modulan las relaciones tréficas entre los
organismos y sus consecuencias en los procesos ecosistémicos, como la
productividad y el flujo de nutrientes nos permite mejorar la comprension de

procesos como el secuestro de carbono y los ciclos biogeoquimicos en general
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(Cebrian 2015).

En el medio acudtico, el tamafio corporal (TC) de los organismos ha sido
de gran utilidad para entender y formular hipétesis sobre los mecanismos que
modulan la estructura comunitaria (Sheldon et al. 1972). EI TC determina
numerosos atributos y patrones de interaccidn entre los organismos, y resume
rasgos fisiolégicos y ecoldgicos (e.g. requerimientos energéticos, dispersion,
consumo de presas, percepcion diferencial del ambiente y su uso) (Cury et al.
2001, De Roos et al. 2003, Hilldrew et al. 2007, Nakazawa et al. 2011, Carbone
et al. 2014). Por lo tanto, el TC individual influye en la abundancia y la posicién
trofica (PT) de una especie en la red (Brose et al. 2006a, Maury et al. 2007,
Gilbert & DeLong 2014), cumpliendo un rol importante en la estructuracion de las
comunidades (Woodward et al. 2005) con implicancias a nivel ecosistémico
(Allen et al. 2005, Yvon-Durocher et al. 2012).

Debido a la relacién entre la escala de la variabilidad ambiental y el ciclo
de vida de las especies, dicha variabilidad tendra mayor efecto sobre aquellos
organismos pequefios con rapido crecimiento (e.g. fitoplancton) respecto a
organismos de mayor tamafio y crecimiento lento (Richardson & Schoheman
2004). Los primeros responden rapidamente a dichos cambios mientras que los
organismos de gran tamafio son capaces de integrar la variabilidad (Hildrew et
al. 2007, Jennings et al. 2008, Reum & Marshall 2013). La dimensionalidad del
ambiente puede determinar ademas ciertos atributos de las especies, como
puede ser la movilidad y las formas de obtencién de alimento, que genere
diferencias en las respuestas de los organismos a la variabilidad ambiental
(Cohen 1994, Blanchard et al. 2009, Carbone et al. 2014, Griffiths et al. 2017).
En este sentido, la dimensionalidad del ambiente (dos vs. tres dimensiones) se
ha propuesto como una caracteristica determinante en la estructura de las redes
troficas y la dinamica del ecosistema (Whitehead & Walde 1992, Witting 1995,
Pawar et al. 2012, Carbone et al. 2014). Evaluar la influencia de la variabilidad
ambiental en las comunidades presentes en ambientes con caracteristicas
contrastantes puede arrojar evidencia sobre los mecanismos que modulan estas
respuestas.

La relacion entre el TC y la PT conecta las tramas tréficas con la
estructura comunitaria (Jennings et al. 2007, Treblico et al. 2013) y ambos

atributos determinan la estabilidad de los ecosistemas (Brose et al. 2006a) v el
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flujo de energia (McCanns 2012, Tucker & Rogers 2014), entre otros aspectos
ecosistémicos. La relacion TC-PT puede presentar diversos patrones empiricos,
desde relaciones positivas, negativas, patrones en campana 0 ninguna relacién
evidente (Arim et al. 2007, Segura et al. 2015), los cuales dependen del
mecanismo imperante y de la escala espacial/temporal de observacion (Arim et
al. 2007, 2010).

Dentro de los mecanismos planteados para comprender los patrones
comunitarios de interaccién alimenticia, la hipétesis de la Restriccion Morfolégica
al Consumo (Pimm 1982) plantea que los organismos estén limitados por su TC
en su capacidad de consumir presas de determinado tamafio. En el ambiente
marino los ecosistemas tienden a estar fuertemente estructurados por TC
(Barnes et al. 2010), donde se observan grandes consumidores alimentandose
de especies mas pequefias (Sheldon et al. 1977, Belgrano et al. 2005, Tucker &
Rogers 2014). Este mecanismo permite una mayor estabilidad de las redes
debido, por ejemplo, a una menor pérdida de biomasa desde la presa al
predador, cuando el predador es de mayor tamafio que su presa (Kartascheff et
al. 2010). Trabajos recientes identifican la Restriccion Morfoldgica al Consumo
como el principal determinante de la PT en comunidades marinas locales (Brose
et al. 2006b, Arim et al. 2007, Segura et al. 2015), mientras que a escalas
espaciales mayores que incluyan organismos de mayor TC (> 200kg) los
mecanismos relacionados a la limitacibn energética son mas importantes (ver
Arim et al. 2007, Segura et al. 2015).

Si bien la hipétesis de limitaciébn al consumo mediada por el TC es
ampliamente aceptada en los ambientes acuéticos (Cohen et al. 2003), ciertos
organismos podrian evadir dicha restriccion (Brose et al. 2006b). Las diferencias
mas marcadas en las relaciones troficas se detectan entre ambientes de distinta
dimensionalidad, como son los ambientes pelagicos y benténicos, o entre
ambientes terrestres y marinos (Cohen 1994, Blanchard et al. 2009, Carbone et
al. 2014). La capacidad de manipulacion del alimento diferencial pueden
modificar la relacién de tamafos entre el predador y la presa, y por lo tanto, los
mecanismos que modulen las interacciones tréficas en organismos pelagicos y
benténicos (Blanchard et al. 2009, Nakasawa et al. 2013). Por ejemplo, debido a
la capacidad de ciertos invertebrados de realizar la digestion externa a base de

toxinas y/o mayor capacidad de manipulacién, estos organismos pueden evadir
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las restricciones morfolégicas al consumo (Warren & Lawton 1987, Brose et al.
2006b). Sin embargo, en general no se evalla directamente este efecto y cdmo
influye en la estructura y variabilidad de la red (Brose et al. 2006b).

Histéricamente los estudios que demostraban la relacion entre TC-PT se
basaban en el analisis simultaneo del TC y la dieta, andlisis teéricos, contenido
estomacal, revisiones bibliograficas de hébitos alimentarios u observaciones en
campo y laboratorio (ver Romero-Romero et al. 2016). El uso de los is6topos
estables (IE) como marcadores naturales es Util en la caracterizacion de la
estructura tréfica e identificacion de las vias del flujo de energia a través de la
red, y proveen informacion atil y complementaria (Michener & Schell 1994,
Boecklen et al. 2011; Cuadro 1). El andlisis de IE de carbono (8*3C) es Util para
discriminar las fuentes de materia organica (DeNiro & Epstein 1978), mientras
gue el enriquecimiento isotépico de nitrégeno (8'°N) entre niveles tréficos
adyacentes permite estimar la PT relativa de los diferentes componentes dentro
del ecosistema (Cabana & Rasmussen 1996). Ademas es posible caracterizar en
el espacio isotdpico §3C-51°N, el nicho isotopico, el cual es un anélogo al nicho
ecoldgico (Hutchinson 1978) donde las coordenadas son los valores isotopicos
(Newsome et al. 2007). Este analisis permite caracterizar de manera cuantitativa
la diversidad tréfica, abarcando todos los recursos presentes en el sistema y los
organismos que integran la comunidad (Newsome et al. 2007). El andlisis de IE
permite evaluar dietas de organismos con habitos, formas y tamafios diferentes,
por lo que reviste particular interés para evaluar la variabilidad ambiental y su
efecto a diferentes escalas.

Trabajos realizados en ambientes de aguas profundas reportan una
marcada diferencia estacional en la relacién entre el TC-PT en especies del
compartimiento pelagico y benténico, donde se plantea que puede deberse a
cambios estacionales en la estructura tréfica de la comunidad y a cambios en la
productividad primaria del ecosistema (Romero-Romero et al. 2016). Debido a
esto, existe una demanda creciente de estudios que cubran un amplio rango de
tamafios corporales, grupos taxonomicos y ambientes de diferentes dimensiones
(Jennings et al. 2008) que permitan derivar en reglas universales. Los estudios
previos que examinan la estructura trofica en ambientes acuéticos utilizando IE
se enfocan en un compartimiento especifico (e.g. benténico, pelagico, peces

demersales o0 zooplancton: France et al. 1998, Fry & Quifiones 1994, Jennings et
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al. 2001, 2002a, Bode et al. 2007, Al- Habsi et al. 2008). Son escasos los
estudios que incluyen organismos tanto del compartimiento pelagico como
bentdnico (Akin & Winemiller 2008, Persaud et al. 2011), y mas escasos aln
trabajos que incluyan comunidades planctonicas, necténicas y benténicas
(Rodriguez Grafia et al. 2008, Bergamino et al. 2011, Romero-Romero et al.
2016).

CUADRO 1. Uso de is6topos estables en ecologia tréfica

Los is6topos estables son formas de un mismo elemento que difieren en el nimero de
neutrones, en su masa atémica y que no presentan decaimiento radiactivo (Fry 2006).
Para el estudio de las tramas tréficas es ampliamente utilizada la medicion de la
concentracion relativa de los isotopos estables. Principalmente se emplean aquellos
isétopos estables de Carbono y Nitrégeno. La relacion de is6topos de nitrdgeno 15N/14N
(expresado respecto a un estandar de referencia*: 3°N) exhibe un enriquecimiento entre
los sucesivos niveles tréficos, y es una herramienta Gtil para la estimacion de la posicion
tr6fica de un organismo en la red (Minagawa & Wada 1984, Peterson & Fry 1987, Post
2002). La relacién de is6topos de carbono (13C/12C respecto a un estandar*: 513C) varia
sustancialmente entre productores primarios con diferentes vias fotosintéticas (e.g.
plantas C3 versus C4), pero con pequefios cambios en los sucesivos niveles tréficos
(DeNiro & Epstein 1981, Inger & Bearhop 2008, Peterson & Fry 1987, Post 2002). Por lo
tanto, el 613C puede utilizarse para determinar la principal fuente de carbono de la red.
Por otra parte, el espacio en el grafico (biplot) entre los valores de &'°N y &13C se
denomina espacio de nicho, espacio trofico, espacio isotopico, o nicho isotopico. En el
presente trabajo se adopta el término “nicho isotépico”. En este sentido, se considera la
informacion ecolégica contenida en el biplot de los valores de isétopos estables como un
proxy de algunas del las n-dimensiones del hipervolimen del nicho ecolégico
Hutchinsoniano (Hutchinson 1957). El nicho isotépico no es exactamente el nicho
ecolégico, pero puede representar aspectos del mismo (e.g. fuentes de materia organica
utilizada en lacomunidad o la posicion tréfica relativa en la red) (Layman et al. 2012).

*V-AIR para el nitrégeno y Vienna Pee Dee Belemnite para el carbono.

Actualmente existe un aumento creciente en la descripcion y
entendimiento de los procesos que acoplan estos ambientes pelagicos vy
bentbnicos, especialmente aquellos mediados por organismos vivos (Marcus &
Boero 1998, Hildrew et al. 2007, Blanchard et al. 2009, Prugh et al. 2009,
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Griffiths et al. 2017, Mussap & Zavatarelli 2017). Dichos procesos incluyen
cambios ontogenéticos en el uso del habitat, migraciones diarias o estacionales,
efectos del ciclado de nutrientes por bioturbacion, y filtracion por organismos
bentdnicos (Griffiths et al. 2017). Esta conexién mediada por organismos Vivos,
por ejemplo mediante la filtracidbn por organismos bentoénicos, es particularmente
importante en ecosistemas costeros (profundidad <30m), ya que determina
procesos biogeoquimicos en el sedimento que afectan la dinAmica de estos
ambientes al acoplar la produccién del ambiente pelagico con la composicion del
sedimento (Hildrew et al. 2007, Baustian et al. 2014, Mussap & Zavatarelli 2017).
Sin embargo, existe mayor conocimiento de las conexiones que existen entre
bentos y pélagos en lagos dulceacuicolas respecto a ecosistemas marinos
(Baustian et al. 2014).

En ecosistemas acuaticos que experimentan variabilidad ambiental en
determinados rangos de escalas espaciales y temporales, la depredacion,
vinculada al TC, ha sido reconocida como una fuerza estabilizadora (Cury et al.
2001, Hilldrew et al. 2007). Los peces de gran TC con amplias areas de
distribucion tienen un importante rol como depredadores (Jetz et al. 2004, Prugh
et al. 2009). Estos organismos suelen consumir presas de diferentes
compartimientos (e.g., benténico y pelagico) y de areas distantes, utilizan una
gran fraccion de los recursos disponibles en el sistema (Gruber et al. 1988,
Vander Zander & Vadeboncoeur 2002, Vogler et al. 2003, Rooney et al. 2008,
McCann & Rooney 2009), e integran varias fuentes de energia (Pinnegar et al.
2003, Rooney et al. 2006, Lasalle et al. 2011, Massol et al. 2011, Rooney &
McCann 2012). Identificar la integracion de las diferentes vias de energia es
fundamental para poder comprender los ciclos biogeoquimicos en los
ecosistemas (Hildrew et al. 2007, Baustian et al. 2014, Griffiths et al. 2017).
Ademas, dada la presion pesquera a la que los predadores tope estan expuestos
es de particular importancia identificar el rol tréfico de estos organismos (Voigt et
al. 2003).

En particular, la zona costero-marina de Punta del Diablo (Rocha,
Uruguay) se encuentra en una zona de transicién oceanogréfica de corrientes,
donde confluyen las ramas costeras de masas de agua con caracteristicas
contrastantes (Guerrero et al. 1997, Piola et al. 2000). Esta variabilidad en las

caracteristicas ambientales induce cambios estacionales en la ocurrencia de
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taxas de la macrofauna bento-pelagica de este ecosistema (Segura et al. 2008b,
Izzo et al. 2010). Aunque existe un amplio conocimiento de la biodiversidad ictica
y de macroinvertebrados de la zona (e.g. Scarabino 2006, Segura 2006,
Carranza et al. 2007, Segura et al. 2008a, 2012, Segura & Milessi 2009,
Rabellino 2011, Trinchin 2012, Sampognaro 2014), el conocimiento de estructura
trofica de la comunidad marina es limitado y han sido poco explorados los
mecanismos que modulan los flujos de energia y sus variaciones estacionales.
Este aspecto es de particular importancia en el marco de un contexto de cambio
climéatico (McMeans et al. 2015), donde se predicen cambios en la composicién
de especies de los ecosistemas de transicion (Burrows et al. 2011).
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OBJETIVO GENERAL

Caracterizar la estructura trofica de la comunidad costero-marina de
Uruguay y evaluar el efecto de la variabilidad ambiental sobre los mecanismos
que estructuran dicha comunidad en el ambiente pelagico y bentdnico, utilizando

como herramienta los isétopos estables.

HIPOTESIS DE TRABAJO

Hipotesis 1.

La composicion de especies que conforman la comunidad est4 asociada
a la variabilidad ambiental estacional, lo que modifica la estructura trofica y los
mecanismos de control de los flujos de energia.

Predicciones:
e La alternancia estacional de especies entre verano e invierno modificara
los grupos tréficos presentes en la comunidad.
o Este recambio modificara el nicho isotépico comunitario si cambian los

habitos alimentarios de las especies reemplazadas.

Hipotesis 2.
e La mayor capacidad de manipulacion del alimento en el ambiente
bentbénico respecto al ambiente pelagico genera una menor restriccion

morfolégica al consumo de presas.

Predicciones:
e Existird una relacién positiva entre el TC y el valor de 3®N en los
organismos del ambiente pelagico.
e No existira relacion entre el TC y el valor de 8°N en los organismos del

ambiente bentdnico.

Hipotesis 3.
La variabilidad ambiental genera cambios en la sefal de isétopos
estables a niveles tréficos bajos que se atentan con el aumento de la posicion

trofica debido a la integracion de vias de energia.
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Predicciones:
e La sefial de 8*3C del predador tope seré intermedia a toda la comunidad.
e La variabilidad en la sefial de 3N de las poblaciones disminuira

conforme aumente el valor promedio de 5*°N.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

1. Caracterizar las principales condiciones oceanogréaficas locales
(temperatura y salinidad) en verano e invierno.

2. ldentificar las potenciales fuentes de materia organica del sistema
mediante los valores de 8'3C de los productores primarios en el ambiente
bentdnico y pelagico.

3. Caracterizar los grupos de consumidores primarios, secundarios Yy
terciarios en cada ambiente, durante verano e invierno en base a la sefial
isotépica de 8C y 8°N, y a informacion existente en la literatura.

4. Comparar entre verano e invierno el nicho isotépico que ocupa la
comunidad.

5. Comparar entre verano e invierno, y entre los compartimientos pelagicos
y bentoénicos la relacién TC:3'°N.

6. Identificar la integracion espacial de las diferentes vias de energia

presentes en el sistema mediante la sefial de 53C y °N.
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MATERIALES Y METODOS
Area de estudio

El presente estudio se realizd en el sistema marino costero de Punta del
Diablo ubicado en la costa Atlantica del Departamento de Rocha, Uruguay
(33°54° S — 53°30° W y los 34°02’° S — 53°32’ W) (Fig. 1). Esta zona costera se
ubica dentro de la denominada “Zona Oceanica” acorde con una clasificacién en
base a la salinidad promedio (Defeo et al. 2009), y es influida por el sistema de
plataforma continental adyacente. En la plataforma continental confluyen e
interactian masas de agua de diferente origen: i) Aguas Subantarticas (4<T<15,
33.7<5<34.15) que dominan este sistema en invierno-primavera, ii) Aguas
Tropicales y Subtropicales (T>20, S>36) con mayor influencia durante verano-
otofio y iii) aguas costeras (definidas en base a su salinidad < 33.2)
principalmente provenientes de la descarga de la cuenca del Plata (Sverdrup et
al. 1942, Emilsson 1961, Thomsen 1962, Bianchi et al. 1993, Guerrero & Piola
1997, Guerrero et al. 1997, Piola et al. 2000, Nagy et al. 2002). Estas
caracteristicas se pueden agrupar en un periodo estival calido (rango 20-21°C) y
un periodo invernal frio (rango 12-14°C) (Lima et al. 1996, Garcia 1998).

La TSM (Temperatura Superficial del Mar) en la costa uruguaya sigue un
régimen caracteristico de ambientes subtropicales con rangos entre 11 y 25°C.
La variacién de la salinidad en esa zona esta regida fundamentalmente por la
variacion del caudal medio del Rio de la Plata y el estrés del viento (Piola et al.
2000).

El area marino-costero de Punta del Diablo es adyacente a dos areas
protegidas: Cerro Verde y Cabo Polonio (SNAP 2009), constituye un sistema
altamente productivo y es considerado area de cria multiespecifica para diversas
especies marinas bajo explotacion y otras de interés para la conservacion (Nion
et al. 1986, Segura 2006, Segura et al. 2008a,b, Rabellino 2011, Trinchin 2012).
Esto se debe en parte a que este sistema presenta heterogeneidad espacial
(zonas de playas arenosas y puntas rocosas) ofreciendo asi diversidad de
ambientes, areas de refugio y alimentacion para las comunidades que alli
ocurren. En el area opera una pesqueria artesanal enfocada principalmente al

camaroén (P. muelleri), la cual genera la captura incidental tanto de juveniles de
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peces de interés para la conservacion, como de otras especies de invertebrados

(Segura et al. 2008a), lo que sugiere potenciales impactos sobre la comunidad

nectonica y bentonica.
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Figura 1.A. Ubicacion de Uruguay en América del Sur B. Departamento de Rocha (gris
oscuro) y ubicacion de la zona de estudio (circulo). Se muestra la temperatura promedio
anual superficial (NASA). C. Detalle del &rea de estudio donde se indican las estaciones
de muestreo en los ambientes propuestos: ambiente pelagico-bentdnico del infralitoral,
ambiente bentdnico de playa (Playa Grande) y de roca (Cerro Rivero) y. Se indica el
Area Marina Protegida de Cerro Verde adyacente en recuadro punteado.
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Dada la diversidad de habitats que presenta este ecosistema, éste se

dividié en cuatro ambientes segln sus caracteristicas geomorfologicas vy fisicas

dominantes (Fig. 2): 1. Ambiente benténico del litoral rocoso (Cerro Rivero

Norte), 2. Ambiente benténico de playa adyacente (Playa Grande), 3. Ambiente

bentdnico del infralitoral submarino y 4. Ambiente pelégico.

1.

El ambiente bentonico del litoral rocoso es afectado por mareas semidiurnas
de baja amplitud (< 0.5 m), fuertemente modificadas por las condiciones de
vientos (direccion y velocidad). Espacialmente la comunidad se estructura en
tres sectores: intermareal alto dominado por una capa de cianobacterias,
intermareal medio dominado por balanos e intermareal bajo-submareal
somero (<1m) caracterizado por una cubierta densa de mejillones y/o
macroalgas (Carranza et al. 2007) (Fig. 2A).

. Playa Grande es un arco de playa disipativa de grano fino, con una extensién

de ca. 3.5 km, y es afectada por el sistema de mareas semidiurnas de baja
amplitud. En estas playas se encuentran bivalvos y crustaceos filtradores, y
como consumidores secundarios, anfipodos, gasterépodos y poliquetos
(Bergamino et al. 2011) (Fig. 2B).

. EI ambiente bentdnico arenoso del infalitoral submarino correspondi6 al

infralitoral siempre cubierto por agua, por debajo del limite inferior de la marea
baja (profundidad <15m, Fig. 2C).

. El ambiente pelagico correspondié al ambiente neritico costero (columna de

agua sobre plataforma), entre la costa y la isobata de 15 m (Fig. 2D).

El ambiente pelagico y benténico infralitoral en conjunto albergan 35 especies

de peces 0Oseos y cartilaginosos (juveniles y adultos) y ca. 100 especies de

invertebrados, incluyendo moluscos, crustaceos, equinodermos, poliquetos y

cnidarios (Segura et al. 2008a, Rabellino 2011, Trinchin 2012, Segura et al.
2014).
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Figura 2. Ambientes estudiados en el eco DA
ambiente bentoénico del litoral rocoso (Cerro Rivero Norte); B. ambiente benténico de
playa (Playa Grande); C. ambiente benténico del infralitoral arenoso (imagen: Gustavo
Lecuona); D. ambiente pelagico.

Estrategia de muestreo

El disefio de muestreo estuvo dirigido a la caracterizacion y comparacion
de la variabilidad de comunidad biologica y su estructura tréfica en verano e
invierno mediante el andlisis de IE. Se realizaron dos muestreos en 2015: verano
(12 de febrero) e invierno (14 de setiembre) en los cuatro ambientes.

Se caracterizaron los ambientes en cada periodo mediante perfilador
CTD (CastAway) el cual registré temperatura (°C) y salinidad entre superficie y
fondo hasta ca. 13 metros en el ambiente pelagico. En playa y litoral rocoso se
registro la temperatura y salinidad superficial con multiparametro Horiba.

La colecta de los organismos en cada uno de los ambientes requirié de
diversas aproximaciones metodoldgicas y equipamiento que se resumen en la
Tabla 1. De las especies capturadas se seleccionaron organismos a los que se
les realiz6 el andlisis de IE. Todos los organismos colectados fueron
identificados a nivel de especie o género. A continuacion se detalla la
metodologia utilizada para las colectas de los diferentes grupos de organismos.
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Tabla 1. Ambientes considerados en el area de estudio, comunidades de organismos
relevados en cada uno y las metodologias de colecta empleadas (MOP: Material
organico particulado).

Ambiente Ubicacién Grupos Método de colecta
Pelagico Columna de agua -MOP -Colecta de agua
-Zooplancton -Red zooplancton
-Macroinvertebradosy ~ 150um y 500um
Peces -Red de arrastre
de fondo
Infralitoral  Fondo arenoso -Macroinvertebrados -Red de arrastre de
sumergido fondo
Playa Zona de rompiente -MOP -Colecta de agua
de la ola (intermareal) -Macroinvertebrados -Manual
Roca Intermareal y submareal MOP -Colecta de agua
somero -Macroinvertebradosy  -Manual
Macroalgas

Productores primarios

Fitoplancton: Como indicador de la sefal isotépica del fitoplancton se
consideraron las fracciones de material organico particulado (MOP) de 0.7-50um
y 50-100 um (Bergamino et al. 2011). Para ello se tomaron muestras de agua en
el ambiente pelagico, playa y roca para analizar la sefial isotépica y las especies
de fitoplancton dominantes en cada estacion. Se colectdé agua superficial con
recipientes de 10 L en cada estacion de muestreo. Las muestras se mantuvieron
y trasladaron en oscuridad y ambiente fresco para su posterior analisis en
laboratorio. Cada muestra de agua se fraccion6 en dos: una fraccion de 300 mL
se preservo en lugol acido (Throndsen 1978) para analizar la composicion
taxondémica del fitoplancton y otra fraccion de 5 L se reservo para el andlisis de
IE del MOP en las fracciones consideradas. Se asumié que el fitoplancton es el
grupo dominante y principal fuente de materia organica para la comunidad de
esos ambientes (France 1995), coincidiendo con lo registrado al menos para
playas de la costa atlantica uruguaya (Bergamino et al. 2016).

Macroalgas: Se colectaron manualmente tres ejemplares de cada una de
las especies de macroalgas mas abundantes en el litoral rocoso, intermareal y
submareal somero (lista de especies en Coll & Olivera 1999), para al analisis de

IE: Ulva spp., Grateloupia cuneifolia y Condracanthus teedei.

Consumidores primarios, secundarios v terciarios

Los consumidores heterétrofos estuvieron representados por el

zooplancton del ambiente pelagico, macroinvertebrados de los cuatro ambientes,
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y peces 6seos y cartilaginosos del ambiente pelagico y benténico del infralitoral.

Zooplancton: El zooplancton se colecté mediante arrastres con redes
cénicas de 150 um y 500 um de malla, donde se discriminaron en dos fracciones
de tamafio: 100-300 um y >300 um. Se colectaron entre dos y tres réplicas por
estacion de muestreo, las cuales se conservaron en contenedores
termoinsulados (5 L) con agua in situ para su posterior analisis de IE.

Los macroinvertebrados y peces del ambiente pelagico y del infralitoral se
obtuvieron mediante lances de pesca (R=3) con red camaronera de arrastre de
fondo de 9 m de apertura horizontal, con malla de 25 mm y dos portones de 18
kg cada uno (Segura et al. 2014). El tiempo de arrastre de fondo promedio fue
de 15 minutos a una velocidad promedio de 2.3 nudos. Sumado a esto, se
analizaron algunas especies capturadas en redes de enmalle por los pescadores
de la zona. Las colectas de macroinvertebrados bentonicos del ambiente litoral
de playa y roca se realizaron manualmente. Todos los organismos fueron
identificados taxondmicamente y se registr6 su largo total y peso, y se

mantuvieron en un ambiente fresco para su posterior analisis de IE.

Analisis de laboratorio

Identificacion de especies

El fitoplancton fue identificado por un especialista bajo microscopio
invertido con contraste de fase empleando camaras de sedimentacion de 5 a 10
ml. Para la determinacion taxondmica de diatomeas se oxidaron alicuotas de las
muestras siguiendo la técnica propuesta por Hasle & Fryxell (1970) (Ferrario et
al. 1995).Para identificacion se utilizé bibliografia clasica (e.g. Balech 1988,
Round et al. 1990, Tomas 1995).

Las especies de macroinvertebrados y peces se identificaron segun
claves taxonémicas regionales junto con especialistas (peces: Menni et al. 1984,

Menezes et al. 2003, invertebrados: ver referencias en Scarabino 2006).

Preparacion y andlisis de muestras para determinacion isotépica

Cada tipo de muestra se prepar6 y acondicioné para su posterior analisis
de IE de acuerdo a diferentes protocolos y procedimientos. A continuacion se

detalla el procedimiento realizado para el andlisis de IE en cada uno de los
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grupos considerados.

Materia organica particulada (MOP): La muestra de agua colectada se
fraccion6 en dos rangos de tamafio: <504 y 50-100 py, mediante tamices. Cada
fraccion se concentr6 en filtros Whatman GF/F precombustionados a 500°C
durante 1 hora para eliminar todo resto de materia organica. Cada filtro se secé
en estufa a 60°C durante 48h para su posterior andlisis de IE.

Macroalgas: Las macroalgas se enjuagaron en agua destilada para
eliminar cualquier resto de organismos o materia organica adherido a las
mismas. Posteriormente las algas se secaron en estufa a 60°C durante 72h, y de
cada ejemplar seco se tomaron 5 mg (peso seco) de muestra para su posterior
analisis de IE.

Zooplancton: A partir de la muestra viva conservada en tanques
termoinsulados, se tomaron muestras de zooplancton discriminadas en dos
fracciones de tamafio: 100-300 p y >300u, mediante tamices. Las muestras se
concentraron en filtros Whatman GF/F precombustionados (500°C durante 1h) y
se secaron en estufa a 60°C durante 48h. Los filtros se guardaron en sobres de
aluminio y se almacenaron en un desecador para su posterior analisis.

Macroinvertebrados y peces: De cada ejemplar se tomaron muestras de
musculo asumiendo que este tejido abarca un periodo de tiempo de recambio
del orden de dias o pocos meses (Nordstrom et al. 2009, Vander Zander et al.
2015). En base a las relaciones propuestas por Vander Zander et al. (2015) para
estimar la vida media de recambio del musculo para vertebrados ectotermos
((In(vida media, dias)=0.16*In(TC, gramos)+3.17) e invertebrados (In(vida media,
dias)=0.23*In(TC, gramos)+3.25) se calcularon los valores para las especies
presentes. El nimero de réplicas por especie, sitio y talla vario entre 1 y 10
segun la disponibilidad de ejemplares capturados. Una vez removido el masculo,
éste se congeld a -80°C. Las muestras fueron almacenadas entre una semana a
un mes previo a su acondicionamiento para andlisis de IE. Posteriormente cada
muestra se secO a 60°C durante 72 hs y se almacend 1 mg (peso seco) en
capsulas de estafio y se conservaron en desecador hasta su envio para el
andlisis de IE.

En ningun caso se realizé la extraccion de lipidos ni carbonatos de las
muestras para el andlisis de IE (Jacob et al. 2005, Post et al. 2007, Serrano et al.

2008). Para aquellas especies de peces con alto contenido graso (relacion C:N >
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4) se realizé la correccién matemética propuesta por Post et al. (2007) para el
valor de 8'3C:

813C corregido = 8*C sin tratar — 3.32 + 0.99 * C:N

Los andlisis para la determinacion de is6topos estables de carbono y
nitrdgeno se realizaron en el Centro de Is6topos Estables de la Universidad de
Nuevo México (http://csi.unm.edu/). Las mediciones se realizaron con un
Analizador Elemental de Flujo Continuo (Analizador Elemental Costech ECS
4010) acoplado a un espectrometro de masa de la Relacion Isotopica
(ThermoFisher Scientific Delta V Advantage) via una interfase CONFLO |V. La
precision analitica promedio dada por el laboratorio fue superior al 0.1%o
(1sigma) para ambos &N y d¥C. La composicion isotépica de carbono vy
nitrégeno fue reportada como el valor relativo de la muestra respecto un
estandar internacional (V-AIR para el nitrogeno y Vienna Pee Dee Belemnite
para el carbono) y expresada como desvios respecto a dicho estandar en partes
por mil en la notacion delta (5 %o):

8%o0 = [(Rmuestra = Rereferencia) = 1] * 1000
donde R es la relacion del isétopo pesado respecto al liviano = C/*2C (o
15N/1N), de la muestra y del estandar de referencia (Sulzman 2007). De esta
manera, un d (delta) positivo indica que la muestra presenta mas del is6topo
pesado que el estandar (enriquecido), mientras que valores negativos indican
menos del isétopo pesado en relacién al estandar (empobrecido) (Ben-David &
Flaherty 2012).

Analisis de datos

Caracterizacion bidtica

Identificacién de los productores primarios

Para evaluar el origen y aporte de los productores primarios al pool de
carbono y el grado de conexion entre los subsistemas definidos, se comparé
entre los mismos la sefal isotépica de carbono en MOP y macroalgas. Para
identificar variaciones en la sefial del MOP entre verano e invierno se evalué la
existencia de diferencias en la sefial de ambos isétopos entre periodos. Se
comparé la sefial de ambos is6topos entre las diferentes fracciones del MOP

analizadas para identificar posible variabilidad entre rangos de tamaifio dentro del
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fitoplancton. Para esto se realizaron test ANOVA en los casos que los datos
cumplian con homogeneidad de varianza y normalidad. Cuando dichos criterios
no se cumplieron, se realizaron modelos lineales por el método de minimos
cuadrados generalizados, incorporando la interaccion de las variables: tamario,
ambiente y periodo, y se consideré la heterogeneidad en la varianza entre
grupos. Los modelos se compararon mediante el Criterio de Informacion de
Akaike (AIC), seleccionando por criterio de parsimonia el modelo mas simple.

Identificacién de consumidores primarios, secundarios y terciarios

Para evaluar si existen diferencias estacionales en la estructura de la red
trofica se identificaron los diferentes grupos tréficos en cada estacion del afio. Se
realizé un andlisis de agrupamiento jerarquico utilizando distancias Euclidianas
entre los valores promedio estandarizados de 32C y &N de todos los taxa
identificados (Nagata et al. 2015) en cada periodo. Este analisis se realizé para
organismos bentoénicos y pelagicos en verano e invierno.

Una vez asignada cada especie a un grupo se compararon los resultados
con informacion de los hébitos alimentarios recopilada de la literatura. Se
consideraron trabajos de dieta realizados con andlisis de contenido estomacal
y/o IE. En los casos en los que no se encontrd informacion sobre la especie, se
utilizé informacion basada en el género registrado en otras zonas de la regién y
comunicaciones personales con especialistas. En casos puntuales se realizé un
analisis exploratorio del contenido estomacal. Para esto se seleccionaron
algunos ejemplares a los cuales se les analiz6 el contenido estomacal y se
identificaron los items presa bajo lupa binocular.

Se consider6 el efecto que podrian tener los cambios en la dieta
asociados a la ontogenia (Norton & Cook 1999), y por tanto en la PT (Nakazawa
et al. 2010). Para ello se asumi6 que esta variacion solo la presentaron los peces
y que ocurrio en todas las especies de peces consideradas. La discriminacion en
estadios de madurez (juveniles o adultos) se asigné solo en ejemplares
utilizados para el andlisis de IE en base a la talla (Cury et al. 2001).

Se evalud la existencia de diferencias en §'3C y 3'°N entre las fracciones
de zooplancton analizadas utilizando modelos lineales por el método de minimos
cuadrados generalizados, en los cuales se incorpord la heterogeneidad en la

varianza de los grupos. El mismo procedimiento se realizé para la comparacion
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entre los grupos de consumidores primarios de macroinvertebrados.

Para todos los andlisis se trabaj6é con el valor de 5°*N como proxy de la
PT. Esta aproximacién es véalida dado que estamos trabajando en un area
reducida donde no se esperan cambios en los niveles basales de la red
(Jennings et al. 2001, Akin & Winemiller 2008, Segura et al. 2015). No se realiz
la estimacion de la PT propuesta por Post (2002) dada la necesidad de utilizar un
factor de enriquecimiento, el cual no ha sido calculado para la zona y que se
considera puede ser variable a lo largo de la red y segun la dieta (Husey et al.
2010, 2014).

Estimacion de abundancia y biomasa

A continuacién se detallan los céalculos realizados para la estimacion de
abundancia y biomasa de los diferentes grupos.

Fitoplancton: Se realizaron conteos de las muestras de agua para cada
uno de los sitios de muestreo mediante microscopio invertido Olympus IM
empleando camaras de sedimentacion segun la técnica de Uthermol (1958) a
una magnificacion de 100 X (Andersen & Throndsen 2003).La abundancia se
expreso en céls/L.

Necton y bentos del infralitoral arenoso: La abundancia por especie
(nimero de individuos por unidad de area) y biomasa (Kg por unidad de area)
del macrobentos en el infralitoral y del necton se estimaron con el método de
area barrida (Sparre & Venema 1997), segun la siguiente ecuacion: (Cp/a) * (1/q)
donde Cp es la captura media, expresada como individuos o Kg, de las especies
por lance y por estacion del afio; a corresponde al area barrida por la red de
arrastre, estimada a partir de la ecuacion: a=V *t*rs *x
de la cual V * t define la distancia que recorre la red por el fondo, siendo V la
velocidad de desplazamiento (millas nuticas / hora) y t el tiempo que dura el
arrastre. rs * x describen lo que se denomina “apertura de las alas”. Por ultimo, q
es el coeficiente de capturabilidad, que representa la proporcion realmente
retenida en el sector efectivo de barrido (Segura et al. 2014). Para el presente

trabajo se considero el valor de g= 1.

Variabilidad estacional de la comunidad

Las diferencias entre verano e invierno de la comunidad se analizaron
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mediante la comparacién del nicho isotépico comunitario (Layman et al. 2007) en
cada estacién del afio (excluyendo los productores primarios). La posicion de
una especie en el espacio §*C-5'°N, refleja su nicho isotépico, el cual puede ser
considerado como una aproximacion al nicho ecolégico de la especie (Jackson
et al. 2011). El conjunto de nichos isotopicos especificos en una comunidad
generara un espacio en 8*C-3'°N (nicho comunitario) que puede ser resumido
mediante elipses bayesianas (Newsome et al. 2007). Una de las métricas
utilizada para cuantificar ese nicho comunitario es el area estandarizada de la
elipse corregida por el tamafio de la muestra (SEAc). Estas elipses bi-variadas
(3*3C-8°N) se crean mediante simulaciones de Monte Carlo, englobando en
elipses aquellos datos que se ubican dentro de un 95% de intervalo de confianza
en las distribuciones de ambios is6topos estables (Jackson et al. 2011). Por otro
lado, para comparar entre comunidades o detectar variaciones estacionales se
utiliza el solapamiento de las elipses como indicador del cambio.

El SEAc es una medida del nucleo isotopico de la comunidad, es robusto
respecto a la variacién en el tamafio de la muestra y a valores extremos, y se
enfoca en aquellos organismos con valores promedios de la comunidad (Jackson
et al. 2011). La extension total de la diversidad tréfica en una red se basa en el
tamafio total del area (TA 6 Convex Hull) ocupada por las especies en el espacio
isotopico (Layman et al. 2007), por lo que estan influenciadas por aquellas
especies que presenten valores extremos, asi como por el tamafio de la
muestra. Ambas medidas, TA y SEAc son informativas y complementarias, ya
que permiten integrar toda la variabilidad individual y brindan el valor medio del
nicho tréfico de la comunidad, respectivamente.

Se evaluaron ademas las diferencias en el nicho isotépico comunitario
entre verano e invierno para aquellos taxa presentes en ambos periodos
mediante el grado de solapamiento de las elipses, debido a que la variacion en
la sefial isotopica que experimente la comunidad puede deberse a cambios en la
composicion de especies y/o a cambios en la sefial isotopica de las especies
entre periodos.

Con el objetivo de evaluar diferencias comunitarias entre verano e
invierno, se estimaron de las métricas de Layman, las cuales reflejan aspectos
particulares de la estructura de la red tréfica en una comunidad. Los rangos de

nitrdgeno (dNr) y de carbono (dCr) nos da informacién del largo de la comunidad
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y de la diversidad de fuentes de materia organica del sistema, respectivamente.
La distancia media al centroide (CD) es una distancia euclideana promedio de
las especies al centro del espacio isotépico, y provee una medida del grado
promedio de diversidad trofica en una red. Esta Gltima métrica se relaciona a la
distancia media al vecino mas cercano (MNND), la cual da idea del
empaquetamiento de las especies en el espacio isotdépico o redundancia de
funciones. Por lo tanto, aquellas redes constituidas por especies con habitos
troficos similares, presentaran valores mas bajos de MNND respecto a aquellas
mas diversas en términos troficos. Por udltimo, el desvio estdndar de la MNND
(SDNND) es una medida de cuan uniforme es el empaquetamiento de especies
en el espacio isotopico. Por lo tanto, pequefios valores del SDNND sugiere una
distribucion mas uniforme del nicho trofico (Layman et al. 2007).

Esta aproximacion provee un marco en el cual se integra la informacion
individual en la diversidad tréfica de la red (Layman et al. 2012). Para este
analisis se utilizd el paquete estadistico SIBER del programa R de acceso libre
(Jackson et al. 2011).

Relacién tamarfio corporal — §°N

La relacion entre el valor de 6°N y tamafio corporal (peso) se analizé
para la comunidad en su totalidad, y para organismos pelagicos y bentdnicos
(incluyendo los tres ambientes benténicos) de forma independiente. Siguiendo el
criterio de parsimonia, se prefirié el modelo méas simple segun un criterio de tipo
AIC. La relacion se ajustd en base a un modelo de regresion lineal (Akin &
Winemiller 2008, Segura et al. 2015):

8N = b * In(tamario corporal(g)) + a + £~ N (0, 6?)

Donde b es la pendiente, a el intercepto y & el error asociado. Con el
mejor modelo ajustado se analizaron las diferencias entre periodos mediante la
incorporacioén de la interaccion del periodo y el tamafio corporal. La comparacion
se realizé analizando el solapamiento de los intervalos de confianza de los
parametros estimados.

La relacion de tamafio corporal (masa) que existe entre predador y presa
(r) se calculé para la comunidad a partir de la pendiente (b) obtenida de la

relacion entre el logaritmo del tamafio corporal individual y el valor de *°N, como
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b=1/In(r) (Segura et al. 2015). Con el objetivo de comparar la relacion de masas
predador presa con estimaciones previas registradas en la literatura, dicho valor
se convirtié a logaritmo en base 10 de la relacion de masa entre el consumidore
(Mc) y la presa (Mr) como BMR = logio(r) (i.e. logio(Mc/MR)) (BMR: body mass
ratio) (Brose et al. 2006) y a RMPP= e®4b) (Jennings et al. 2002).

Integracidon de vias energéticas

Se analizé la posicion relativa del grupo de predadores tope en los
valores de §'3C, respecto a los valores de §3C de toda la comunidad. Ademas
se relaiz6 una busqueda de la informacion disponible en la literatura sobre el
contenido estomacal de dichas especies. Con el objetivo de identificar la
existencia de una disminucién de la variabilidad con el aumento del valor de
8%Na se estimd la significancia de la relacion lineal entre el desvio estandar de
8N de cada especie y el valor de 8N de las especies, tanto para el
compartimiento pelagico como benténico.

Todos los analisis fueron realizados en el programa R de acceso libre (R
Core Team 2015), y fueron considerados estadisticamente significativos para un
valor de P <0.05.
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RESULTADOS

Caracterizacion ambiental

Se observaron diferencias marcadas en la temperatura y salinidad entre
verano e invierno (Fig. 3). En verano la columna de agua present6 estratificacion
térmica, con una diferencia maxima de 4.42°C entre superficie y fondo, mientras
que en invierno la temperatura fue uniforme en la columna de agua con una
diferencia méxima de 0.78°C entre superficie y fondo. El perfil de salinidad
mostré un aumento de la misma con la profundidad en verano si bien no se
observo un gradiente pronunciado o haloclina (salinidad minima superficie 29.79;
salinidad maxima de fondo 31.11). El invierno mostré un patrén similar pero con
menores valores (salinidad minima de superficie 22.95; salinidad méaxima de
fondo 24.72) (Fig. 3).

El ambiente costero no present6 diferencias en temperatura y salinidad
entre el litoral rocoso y playa, por lo cual se promediaron estacionalmente. Se
registr6 una marcada diferencia estacional en la temperatura y salinidad, con
valores promedio de temperatura en costa de 22.2°C y 13.8+0.3°C, y valores de

salinidad de 33.9 y 23.5+0.7 para verano e invierno, respectivamente.

Temperatura ("C) Salinidad

12 14 16 18 20 22 2422 24 26 28 30 32
I N NN N N S HN | | | | |

4
|

B
|

g8
|

Profundidad (mts)

10

12

Figura 3. Perfiles de temperatura (°C) y salinidad en diferentes puntos de la columna de
agua en el ambiente peléagico para verano (lineas rojas) e invierno (lineas azules).
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Caracterizacion bidtica

Se analizaron 256 muestras (156 en verano y 100 en invierno) de las que
se estimo la composicién de IE (Fig. 4). Se analizaron 17 muestras de MOP, 17
de macroalgas, 10 de zooplancton, 123 de macroinvertebrados y 89 de peces.

Durante verano la comunidad de fitoplancton estuvo dominada por
diatomeas y en invierno por dinoflagelados (ver Anexo 1). Para la macrofauna
del ambiente pelagico y bentonico del infralitoral se registraron 32 taxa de
macroinvertebrados, 12 taxa de peces teledsteos y 7 taxa de peces
cartilaginosos. En cada periodo se registraron 22 taxa de macroinvertebrados en
verano y 20 taxa en invierno. En verano se registraron 6 taxa de peces
teledsteos y 5 especies de cartilaginosos y en invierno 9 especies de teledsteos
y 3 especies de cartilaginosos. En el ambiente bentonico de playa y roca se
registraron 12 especies de macroinvertebrados. De todas las especies
registradas, 17 estuvieron presentes ambos periodos.

La vida media de recambio del musculo (i.e. el tiempo de asimilacion en
el cual reflejan el consumo de las presas actuales) para peces vario entre el
orden de 3 dias a 3 meses, mientras que para invertebrados vario entre el orden
de 13 dias a 2 meses.

El rango de valores de 3C estuvo entre -21.1%o0 y -8.1%o en verano, y
entre -20.9%o y -6.5%0 en invierno (Fig. 4). En ambos periodos, los valores mas
bajos de §'°C fueron del MOP, y los mas altos se detectaron en los moluscos
ramoneadores del ambiente de roca. El rango de valores de 3'°N estuvo entre
7.6%0 y 18.3%0 en verano, y entre 7%o y 17.8%o en invierno. Los valores de §°N
mas bajos correspondieron a los productores primarios (Fig. 4), mientras que los
valores mas altos correspondieron a los tiburones Cacharias taurus y Squatina
guggeheim durante el verano, y a S. guggeheim y los peces 6seos, el lenguado
Paralichtys orbignyanus y la anchoa Pomatomus saltatrix durante el invierno.

A continuacion se presentan los resultados que describen y comparan
estacionalmente los valores de isotopos estables de los productores primarios,

los consumidores secundarios y terciarios en cada uno de los ambientes.
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Figura 4. Valor de is6topos estables de 5°N y §13C (media + sd) para los taxa analizados
en verano (puntos rojos) e invierno (tridngulos celestes). Criterio de ordenamiento
especies segun orden creciente del valor promedio de §1°N.
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Caracterizacion de productores primarios

La sefial promedio de 3C del MOP fue de -20.6+2.5%0, y no presentd
diferencias significativas entre las fracciones de tamafio analizadas (Fi.13= 3.79,
p=0.07), ambientes (F2.12= 0.05, p= 0.95) o periodos (F1.13=0.04, p= 0.85, Fig. 5).
Debido a ello se utilizé en los restantes andlisis la sefial de §C del MOP
integrada como representativa del fitoplancton en playa, roca y ambiente
pelagico. Los valores de §°N del MOP no presentaron diferencias significativas
entre las fracciones de tamafio analizadas (Fi.13= 0.14, p=0.72) o ambientes
(F2:12= 0.59, p= 0.57). Los valores de 5'°N del MOP presentaron diferencias entre
periodos (F1;13= 19.61, p < 0.001), con valores medios de 10.5+0.6%o0 en verano y
7.4+1.8%o en invierno (Fig. 5).

Debido a la gran variabilidad en la sefial de §'°C (12.2 § unidades) entre
los ejemplares de macroalgas, se utilizé a la especie Ulva spp. para caracterizar
este grupo, que ademas presentd valores de is6topos mas constantes entre
ejemplares. Esta especie presentd variabilidad estacional en los valores
isotopicos, con valores medios de 3**C de -12.7+1.2%o en verano Yy -16.4+0.9%o
en invierno (F14=17.29, p=0.01), y valores medios de 5®N de 10.3+0.4%o en
verano y 8.0+0.3%o en invierno (F14=63.48, p=0.001) (Fig. 5).
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Figura 5. Valores de 3'°C (A y B) y 8'®N (C y D) de los productores primarios en la
columna de agua (MOP) y de roca (Ulva spp.) para verano e invierno. Se observa
variabilidad entre ambientes en 8'3C, y variabilidad estacional en 3'°N.
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Se identificaron diferencias en la sefial de §*C entre MOP y Ulva sp. en
ambos periodos del afio: ~7 ® unidades en verano (GLS, p<0.05) y ~3 &
unidades en invierno (GLS, p<0.05). Dentro de cada periodo del afio no se
observaron diferencias significativas en la sefial de §°N entre el MOP y Ulva sp.
(GLS, p>0.05) (Fig. 5).

Identificacién de consumidores primarios

En cada ambiente se identific6 un grupo o especie dominante de
consumidor primario en base a la literatura (Tabla 2). Los grupos de filtradores
no presentaron diferencias significativas en los valores de §*°C y 8N entre
periodos (GLS, p>0.05) (Fig. 6). Los filtradores del infralitoral si presentaron
diferencias estacionales significativas en 83C (GLS, p<0.05). Solamente en
verano se observo el crustaceo filtrador de playa Emerita brasiliana, que
presentd diferencias en §'3C con todos los filtradores (GLS, posthoc TukeyHSD,
p<0.05). Los ramoneadores del litoral rocoso se diferenciaron de los otros grupos
en los valores de 3'*C en ambas estaciones (GLS, posthoc TukeyHSD, p<0.05)
(Fig. 6). El rango de variacion de 8C del zooplancton fue de 4.5 unidades (-
20.3%0 a -15.8%o), y fue el grupo que presento los valores de 3*C mas bajos

entre los herviboros, y gran variabilidad en los valores de 3N (Fig. 6).

Tabla 2. Clasificaciébn de consumidores primarios en base a la literatura. Se indican las
especies registradas en cada ambiente, sus habitos alimentarios, y la referencia
bibliografica.

Habito

Ambiente Especie/grupo . . Referencia
alimentario
Pélagos Zooplancton Varios 0000 e
Playa Crustacea
Emerita brasiliana Filtrador Bergamino et al. 2011
Infralitoral Mol_lusca .
Mactra isabellana Filtrador Botto et al. 2011
Echinolittorina Ramoneador  Pardal-Souza et al. 2017
Lottia subrugosa Ramoneador  Pardal-Souza et al. 2017
Roca Siphor_1aria Ies;oni Ramoneador .Basfc.ida etal. 1971
Mytilus edulis Filtrador Ulrik Riisgard et al. 2011
Brachidontes rodriguezii Filtrador Torroglosa 2015
Perna perna Filtrador Suplicy et al. 2003

En base a los valores de §'3C fue posible discriminar en verano e invierno

organismos sustentados principalmente por MOP (filtradores) de aquellos que
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dependerian de otra fuente de MO (perifiton o macroalgas) tales como moluscos
ramoneadores. En base a estos resultados, se consideré para los siguientes
analisis al compartimiento benténico como el conjunto de todos los organismos

del bentos del infralitoral, de playa y de roca, excluyendo a los ramoneadores.
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Figura 6. Valores de 81BC (A y B) y 8°N (C y D) para los grupos de consumidores
primarios identificados en el andlisis de agrupamiento para cada ambiente (AP: pelagico,
AB: bentdnico infralitoral, CRN: bentos del litoral rocoso, PG: bentos de playa). *: Grupo
de ramoneadores que presentd diferencias significativas en 813C respecto a todos los

grupos.

Identificacién de consumidores secundarios y terciarios

Los andlisis de cluster agruparon los taxa de cada compartimiento segun
su sefal isotdpica de carbono y nitrogeno (Fig. 7). En el ambiente pelagico se
identific6 el grupo de productores primarios (MOP), consumidores primarios
(zooplancton), omnivoros de afinidad peldgica (peces e invertebrados),
consumidores secundarios (peces carnivoros) con afinidades peléagicas y bento-
peldgicas, y terciarios (peces carnivoros predadores tope). En el bentos se

identifica el productor primario (macroalga), consumidores primarios (herbivoros)
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filtradores y ramoneadores, omnivoros de afinidad bentbnica y bento-pelagica,
consumidores secundarios (carnivoros) de afinidad bento-pelagica vy
consumidores terciarios (carnivoros) de afinidad benténica.

La denominacion de cada grupo se realizd en base a la literatura segun
las caracteristicas alimentarias de las especies que los conformaron. En ambos
ambientes el andlisis de agrupamiento agrup6 coherentemente las especies con
los habitos alimentarios de las mismas segun lo registrado en la literatura (ver
Anexo 1). La formacion de los grupos basado en sus habitos alimentarios fue
similar entre periodos del afio para ambos compartimientos, pero vario la
composicion taxonémica entre periodos. Dada la ausencia de diferencias en los
grupos entre verano e invierno, los organismos pelagicos y benténicos se
analizan sin distinguir entre periodos (Fig. 7).

Los valores isotopicos medios (+ desvio estandar) de 8C y §°N de los
grupos identificados fueron ploteados junto con las fuentes de carbono, para

tener una visualizacion general de la estructura de la red tréfica (Fig. 8).
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Figura 7. Andlisis de agrupamiento jerarquico para todas las especies pelagicas (A) y benténicas (B). Abreviaciones: PP: productores primarios,
Consumidores 1: consumidores primarios, 2: secundarios, 3: terciarios.
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Figura 8. d'3C y 8'5N (media + SD) de los grupos tréficos definido en el analisis de
agrupamiento jerarquicos (ver Fig. 7).
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Variabilidad estacional de la comunidad

En esta seccion se analizara el efecto de la variabilidad estacional en la
comunidad en su conjunto mediante el solapamiento de los nichos isotopicos
comunitarios.

La amplitud del nicho isotdpico de la comunidad no presentd diferencias
estacionales, con un solapamiento de nicho entre periodos mayor al 80% (97.9%
para la elipse de verano y 83.3% para la elipse de invierno). En amplitud, el area
estandarizada de la elipse corregida SEAc fue menor en verano (13.9%.?) que en
invierno (16.2%0%) al igual que el tamafio del area total de nicho isotépico (TA)
(verano =45.7%?, invierno =48.0%2) (Fig. 9).
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Figura 9. Nicho isotépico basado en elipses bayesianas (lineas continuas) para verano
(circulos rojos) invierno (triangulos azules). Se incluyen todas las especies presentes
relevadas en cada periodo, sin incluir a los productores primarios. Las lineas punteadas

indican el area total del nicho isotdpico (Convex hull) para el total de la comunidad en
cada periodo.

El nicho isotépico basado sélo en aquellas especies comunes a ambos
periodos presenté un solapamiento de las elipses para verano de 95.86% y de
84.67% en invierno. Los valores de SEAc fueron 24.25%02 en verano y 27.46%o°
en invierno, y el TA de 50.1%0? en verano y 62.46%0> en invierno. Algunas de
estas especies presentaron valores similares entre periodos, mientras otras

variaron en 3*C y/o 8N, aunque sin un patrén definido.

Relacién TC - 8N

Las muestras analizadas cubrieron un amplio rango de tamarfios, desde
4x10° g (MOP) hasta 6.5x10* g (tiburén Carcharias taurus). En verano los
organismos pelagicos presentaron menores tamafios corporales respecto al
invierno (GLS, p<0.05) (Fig. 10A). Los organismos bentdnicos no presentaron
diferencias significativas en sus tamafios corporales entre verano e invierno
(GLS, p=0.05) (Fig. 10B). Este patron se observa al comparar los tamafios
corporales del total de organismos de la comunidad y de la submuestra

considerada para realizar los analisis de IE.
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Figura 10. Logaritmo natural del tamafio corporal individual para los organismos
pelagicos (A) y benténicos (B) entre periodos. *diferencias significativas en organismos
pelagicos.

Se encontr6 una relacion lineal positiva entre el logaritmo del TC
(gramos) de todos los organismos y el valor de 6®*N (a=13.87 [13.65-14.08];
b=0.38 [0.34-0.42]; 64% de varianza explicada; p<0.001). De acuerdo con el el
criterio tipo AIC, el modelo mas adecuado consideré los compartimientos
benténico y pelagico de manera independiente (AAIC=30.8) (75% de varianza
explicada; p<0.001).

Los organismos pelagicos presentaron una relacion lineal positiva entre el
logaritmo del TC y el valor de 8N (R?=0.88; p<0.001), presentando diferencias
significativas entre verano e invierno en la pendiente (p<0.001), con valores mas
elevados durante invierno respecto al verano (Tabla 3, Fig. 11) (AAIC modelo sin
estacionalidad y modelo incluyendo el efecto estacional=26.1).

Los organismos benténicos presentaron una relacion lineal positiva entre
el logaritmo del TC y el valor de 8N, con una varianza explicada moderada
(R?=0.29), sin diferencias significativas entre verano e invierno en los parametros
(p>0.1). El intervalo de confianza (IC 95%) de la pendiente en organismos
bentbénicos fue mayor en relacioén a los organismos pelagicos (Tabla 3, Fig. 11).
El modelo con la identidad taxondémica a nivel de Clase para poliquetos,
crustaceos y gasterépodos (Tabla 4, Fig. 12) mejor6 el porcentaje de varianza
explicada del modelo (AAIC=92.4) (R?>=0.57; p<0.001). Se observé una relacion
lineal positiva y significativa en intercepto y pendiente para poliquetos y

crustaceos y ausencia de relacion en gasterépodos (Tabla 4).
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Tabla 3. Modelo ajustado a la relacién del valor isotépico de 8N individual: tamafio
corporal (gramos) incorporando la variabilidad estacional en los casos que fue
significativa. Se indica la proporcion de la varianza explicada (R?), la significancia de la
regresion (p-valor) y los parametros estimados con su IC 95%.

Ambiente pelagico Ambiente benténico

Sin diferencias

Invierno Verano .
estacionales
al\j/luos(zzlioo 81N=a+b*In(peso) + €~ N (0, 0?)
Varianza
explicada 0.87 0.89 0.29
(R?)
p-valor <0.001 <0.001 <0.001
Parametros a=13.84[13.37-14.30] a=14.65[14.50-14.80] a=13.12[12.70-13.52]
[IC 95%)] b=0.44 [0.38-0.49]* b=0.33 [0.30-0.35]* b=0.46 [0.31-0.61]

En los organismos pelagicos en verano los predadores eran ca. 20 veces
mayores que sus presas, con una BMR de 1.32 y una RMPP promedio de
29823:1, mientras que en invierno se observd que los predadores eran ca. 10
veces mayores que sus presas, con una BMR de 0.99 y una RMPP promedio de
2269:1. Para el conjunto de organismos benténicos se estimé una BMR de 0.94
y una RMPP promedio de 1622:1. En organismos bentdnicos, separados por
clases taxonGmicas, los crustaceos fueron ca. 5 veces mayores que sus presas,
con una BMR de 0.63 y una RMPP de 138:1, mientras que los poliquetos fueron
ca. 2 veces mayores que sus presas, con una una BMR de 0.15 y una RMPP de
3:1.

PELAGICO BENTONICO

15

T T T T T T T \ T T \ T \ T
-15 -10 -5 0 5 10 15 -15 -10 -5 0 5 10 15

Ln {peso(gr))
Figura 11. Regresion lineal positiva entre los valores individuales de 8'°N y el logaritmo
natural del tamafio corporal para individuos pelagicos para verano (circulos vacios rojos;
linea discontinua) e invierno (circulos llenos azules; linea continua) y bentoénicos.
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Tabla 4. Modelo ajustado a la relacién del valor isotépico de 8N individual: tamafio
corporal (gramos) para las principales Clases de organismos bentdnicos. Se indica la
proporcién de la varianza explicada (R?), la significancia de la regresion (p-valor) y los
parametros estimados con su IC 95%.

Ambiente bentdnico

Polychaeta Malacostraca Gastropoda

a'\JﬂuZ?SLI% 81N=a+b*In(peso) + €~ N (0, 0?)
Varianza
explicada 0.96 0.62 0.08
(R?)
p-valor <0.01 <0.01 0.33
Parametros a=17.75[16.17-19.33] a=17.45[15.96-18.95] a=15.51[14.84-16.18]
[IC 95%] b=2.78 [1.91-3.66]* b=0.69 [0.42-0.96]* b=0.09 [-0.09-0.28]

En general, para los organismos del ambiente pelagico se observaron
diferencias estacionales en composicién taxonémica de la comunidad (Anexo 1)
y el tamafio corporal promedio de los individuos (Fig. 10), asi como en los
valores de RMPP, mientras que para el ambiente benténico Unicamente se

observaron diferencias estacionales en la composicion taxonémica (Anexo 1).
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Figura 122. Compartimiento benténico. Regresiones lineales entre los valores
individuales de 3'5N y el logaritmo natural del tamafio corporal, discriminados en las
principales clases taxonémicas; decapodos (Malacostraca) y poliquetos (Polychaeta). La
regresion para gasteropodos (Gastropoda) no fue significativa.

Integracion de vias energéticas
Los organismos con los mayores valores de 3'°N presentaron valores de
8BC intermedios en la comunidad y varianza menor que los grupos de

posiciones tréficas mas bajas en ambos periodos. Los productores primarios
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presentaron gran variabilidad en las sefiales de §°C y §°N (Fig. 4).

Los valores de 8N de las especies pelagicas presentaron una relacién
lineal negativa y significativa (R?=0.78; p<0.001) con el desvio estandar (sd) de
8N (modelo lineal: sd= 3.38-0.18*8°N) (Fig. 13). Los organismos bentdnicos no
presentaron una relacién significativa entre los valores de 3*°N de las especies y
su desvio estandar (sd) de 5*°N (R?=-0.04; p>0.1) (Fig. 13).

En base a la busqueda bibliografica se observa que las especies de
predadores tope del sistema (Anexo 1) son organismos que se alimentan de

presas presentes en el ambiente pelagico y bentdnico.
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Figura 13. Relacion entre el desvio estandar de los valores de 85N en funcién creciente

de &8N para los taxa del ambiente pelagico (b=-0.18) y benténico. La relacién es
significativa y negativa para el ambiente pelagico.
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DISCUSION

El presente trabajo describié y analiz6 la variabilidad estacional de la
estructura tréfica de las comunidades del compartimiento pelagico y benténico
del ecosistema costero-marino de Punta del Diablo, aportando evidencia acerca
de los mecanismos que modulan dicha estructura. El patron estacional en este
ecosistema de transicibn oceanografica estuvo asociado a cambios en la
identidad de las especies pero no en la estructura trofica. Los resultados son
consistentes con la hipotesis de restriccion morfolégica al consumo como
mecanismo que modula la estructura de las redes troficas en el ambiente
pelagico, pero se observé un patrébn mas relajado en el bentos. Los resultados
revelaron que existié una integracion de vias de energia en los predadores tope
pelagicos, y se detecto el acoplamiento bento-pelagico mediado por filtradores
del bentos (Fig. 14).

Las variaciones ambientales oceanograficas del area presentaron un
patron estacional esperado (Guerrero & Piola 1997, Guerrero et al. 1997, Piola et
al. 2000), con una marcada diferencia en la salinidad y temperatura entre verano
e invierno. Estos cambios en el ambiente corresponden a la variabilidad
estacional en la influencia de las principales corrientes que confluyen en la zona,
transportando aguas de origen subantartico (invierno) y subtropical (verano).
Esto influyé en la composicién diferencial de especies presentes en cada
periodo (Rabellino 2011, Trinchin 2012). En base al conocimiento previo del
area, se puede afirmar que los 51 taxa utilizados en los andlisis de IE son
representativos de la comunidad en ambos periodos. La identidad taxonémica
presentd diferencias estacionales en algunos taxas, pero con menor influencia
en la estructura de la red tréfica, lo que indicaria que las interacciones basadas
en TC controlan la transferencia de energia en este ecosistema, como ha sido
planteado para el ambiente marino en general (Cury et al. 2001).

Los productores primarios presentaron gran variabilidad y diferencias
estacionales en la sefial isotopica de &N, como ha sido observado en
ambientes costeros templados (Le Loc’h et al. 2008, Botto et al. 2011) y en
zonas costeras de Uruguay (Bergamino et al. 2011). Este cambio puede estar
asociado a diversos factores ambientales, como se ha detectado en otros
ambientes, por un recambio estacional de aguas con distinta composicion de
nutrientes (Sherwood & Rose 2005), cambio en la composicion del fitoplancton

(Le Loch et al 2008), o al aporte de aguas residuales urbanas (Cabana &
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Rasmussen 1996, Riera et al. 2000, Botto et al. 2011, Orlandi et al. 2014). Los
consumidores primarios fueron facilmente diferenciables en sus habitos
alimentarios en base a los valores isotdpicos, y presentaron estabilidad en la
sefal isotopica entre verano e invierno, congruente con el patrén esperado
(Cabana & Rasmunsen 1996, Post 2002, Jennings et al. 2008, Reum & Marshall
2013). En este contexto, se plantea como perspectiva realizar estudios
fisiol6gicos para evaluar la variabilidad isotépica observada en los productores
primarios (e.g. macroalgas).

El tiempo de recambio del musculo tanto en peces como en invertebrados
fue variable (de dias a meses) y dependiente del TC individual (Vander Zander et
al. 2015), lo que puede ser un sesgo en el presente trabajo. Por tanto, se
considera relevante complementar este tipo de estudios incorporando métodos
directos (e.g. analisis de contenido estomacal) y la utilizacion de tejidos con un
tiempo de recambio menor (e.g. higado) (Hussey et al. 2014).

Los grupos troficos identificados fueron similares entre ambas estaciones
e independientes de la composicibn taxondémica de la comunidad. Este
agrupamiento brinda informacién ecolégica del rol de las especies en la red,
identificando funciones tréficas similares en especies que componen cada grupo,
ademas de sintetizar informacién para comprender la estructura de la comunidad
(May 1972). ElI amplio grado de solapamiento del nicho isotépico de la
comunidad en verano e invierno indica que los grupos funcionales se mantienen
aungue se modifique la composicion de especies. En este sentido, los resultados
apoyan la hipétesis sobre la capacidad de la red de mantener la estabilidad a
pesar de la variabilidad estacional de las caracteristicas ambientales (Holt 1996,
Rooney et al. 2006, Vasseur & Fox 2007, Rodriguez-Grafia et al. 2008).

Los resultados son consistentes con la hipotesis de restriccion
morfolégica al consumo que predice una relacién positiva entre el TC y los
valores isotopicos de &°N. Ademas la comunidad pelagica presenté menor
variabilidad asociada a la tendencia central respecto al bentos, que sugiere que
los mecanismos de restriccion morfolégica son mas fuertes en el ambiente
pelagico (Blanchard et al. 2009, Carbone et al. 2014). EI TC explicé ca. 90% de
la variabilidad en la PT en organismos pelagicos, resultado que concuerda con
trabajos previos y destaca la importancia del TC en un ambiente donde la
posibilidad de consumo de la presa depende casi exclusivamente del tamario de

la boca (Arim et al. 2007, 2010). El alto porcentaje de varianza explicada es
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mayor al registrado en otros trabajos en ambientes acuaticos (Masdeu 2011,
Romanuk et al. 2011, Reum & Marshall 2013, Segura et al. 2015, Romero-
Romero et al. 2016).

Los valores de la relacion promedio de masa entre predador y presa
estimados en el presente trabajo se ubican dentro del rango de 1:10? a 103,
observada para varios trabajos en ambientes marinos (Cushing 1975, Jennings
et al. 2001, 2002b, Cohen et al. 2003, Bode et al. 2003, 2007, Jonson et al.
2005, Al-Habsi et al. 2008, Nakazawa et al. 2011, Segura et al. 2015, Romero-
Romero et al. 2016). Al diferenciar entre organismos pelagicos y bentdnicos, la
RMPP es independiente del TC del predador (Nakazawa et al. 2011, Jonsson
2014, Tsai et al. 2016), siendo los valores observados en el presente estudio
vélidos en la descripcién de cada comunidad. Sumado a esto, los valores de
BMR y de las pendientes de las regresiones TC-3°N de ambos periodos
estuvieron incluidos dentro del intervalo de confianza (IC 95%) del valor
calculado recientemente (pendiente: 0.33 £0.08, BMR: 1.31 [0.9 - 2.40] Segura et
al. 2015).

Los organismos benténicos estarian menos limitados por las restricciones
morfoldgicas al consumo en relacién a los peces, por lo que la RMPP promedio
para este grupo fue menor respecto a organismos pelagicos con valores
similares a los reportados en comunidades marinas (Jennings et al 2002a,b,
Jennings & Warr 2003, Brose et al. 2006b). La gran variabilidad asociada a la
tendencia central registrada en la relacion TC-8°N en organismos benténicos
puede ser interpretada en términos ecoldgicos. En este trabajo se demuestra
gue los diferentes comportamientos alimentarios de los invertebrados benténicos
son relevantes para el andlisis de las relaciones troficas, encontrando un amplio
rango de sefales isotépicas y estrategias de alimentacion (Davenport & Bax
2002, Pawar et al. 2012). Al considerar los grupos taxonémicos del bentos, se
logré explicar el 70% de la relacion TC-6"°N. Incluir las relaciones filogenéticas
de las especies en los andlisis ha sido propuesto en estudios previos (Allen et al.
2006, Bersier & Kehrli 2008, Nakazawa et al. 2011), dado que permite identificar
los efectos de la historia evolutiva de las especies en la distribucion de tamafios
corporales y en la RMPP. Estos efectos incluyen rasgos morfolégicos y modos
de alimentacion de cada taxon, que generan limitaciones morfolégicas al
consumo diferenciales (Bersier & Kehrli 2008).

Al analizar los organismos benténicos segin su clase taxonOomica se
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observan diferentes patrones, con relaciones lineales positivas y significativas
entre TC-8®N en poliquetos y crustaceos. Los poliquetos pertenecieron a
especies con diversos habitos tréficos, desde especies suspensivoras (Sabelido
sp.) a carnivoras (Glycera sp.) (Paiva 1994). En el caso de los crustaceos pudo
deberse a un aumento del tamafio de los quelipedos con el aumento del TC
individual (Lee 1995). Esto les permitiria alcanzar una mayor PT al ampliar la
diversidad y tamafio de presas (Seed 1980). Ambos grupos presentan una
RMPP equivalente a 10!, mucho menor que las estimaciones promedio en la
literatura (10%), y similar a lo registrado para otros grupos de invertebrados
(Romero-Romero et al. 2016), los cuales consumen presas un orden de
magnitud menores en TC. Estas restricciones no ocurririan en gasterépodos,
donde ausencia de una relacion lineal significativa entre TC-6'°N se asocia a una
alimentacién oportunista e independiente del tamafio (Averbuj et al. 2012,
Jonsson 2014). Este patron fue observado en especies detritivoras (Chouly et al.
2017) o en peces que consumen un trozo de la presa, lo que los posibilita a
evadir la restriccion morfolégica de manera eficiente (Romanuk et al. 2011). Los
altos valores de 8N de los gaster6podos en todo el rango de TC son
consistentes con valores registrados en organismos benténicos de otros
ambientes (Saino & Hattori 1980, Mintenbeck et al. 2007), lo que sugiere la
presencia de organismos muertos en la alimentacion, explicado por la
preferencia el isétopo liviano por parte de las bacterias durante el proceso
microbiano (Saino & Hattori 1980, Mintenbeck et al. 2007).

Se hallaron diferencias estacionales en la relacién TC-3°N, y por lo tanto
en la RMPP estimada para los organismos pelagicos. Aunque puede deberse a
los cambios en la sefal isotGpica de los productores primarios, al excluir este
grupo del modelo la estacionalidad se conservé y se mantuvo el mismo patron.
Este resultado concuerda con trabajos previos que demuestran que la MOP
forma parte de la estructura de tamafios de la comunidad (Boyce et al. 2015). Se
propone que la temperatura puede influir en las interacciones troficas,de manera
gue al aumentar el metabolismo de las especies durante la estacion calida,
aumenta la demanda energética de los organismos, que genera que grandes
peces consuman presas en niveles tréficos mas bajos (Brown et al. 2004),
aumentando los valoresde la RMPP. Estos resultados pueden indicar una
alimentaciéon en peces principalmente oportunista y mas dependiente del TC de

la presa que de su identidad taxonémica (Ursin 1973). Trabajos previos reportan
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una variabilidad estacional marcada tanto en la identidad de las especies como
en la relacibn TC-PT para ambientes marinos en el pélagos y en el bentos
(Romero-Romero et al. 2016). En el presente trabajo, la ausencia de
estacionalidad registrada en el bentos puede deberse al hdbito omnivoro de los
organismos bentdnicos, el cual puede brindar estabilidad a la red cuando el
ambiente es fluctuante, y por tanto los recursos son variables (Gillies et al. 2013).

Se identificaron dos vias principales de flujo de energia en el ambiente
costero-marino de Punta del Diablo descritas como la via pelagica y la via
bentonica, similar a lo registrado para otras zonas en latitudes similares (e.qg.
costa de Francia; Le Loc’h et al. 2008), o en el Mar del Norte (Blanchard et al.
2009) y Artico (Hobson et al. 2002). Sin embargo, para otros ambientes costeros
(costa mediterranea, Carlier et al. 2007) se ha identificado una Unica via
bentdnica, aunque en dicho estudio se planted la posibilidad de la existencia de
una via pelagica alternativa que no fue descrita. En el presente trabajo se
demuestra que ambas vias presentaron conexiones en niveles basales
(moluscos filtradores) y la integracién en los predadores tope.

En este sistema la via pelagica y bentonica estan sustentadas
principalmente por la produccion primaria del fitoplancton. El ingreso de la
produccién primaria pelagica hacia el ambiente benténico mediante accion de la
biota estaria mediada principalmente por los organismos suspensivoros y
filtradores benténicos (bivalvos y poliquetos herbivoros), coincidiendo con
estudios previos para otros ambientes marinos (Hobson et al. 1995, Iken et al.
2001, Grall et al. 2006, Carlier et al. 2007, Le Loche et al. 2008, Blanchard et al.
2009).

La disminuciéon de la variabilidad en la sefial isotépica de &°N al
aumentar el valor de §°N de las especies de la via pelagica y los valores de §*C
promedio respecto a toda la comunidad, junto con la informacién registrada en la
literatura sobre la dieta de estas especies, es consistente con la hip6tesis de
integracion de vias en los grandes predadores y con lo reportado para otros
ecosistemas marinos (Broman et al. 1992, Davenport & Bax 2002, Tilley et al.
2013, Nagata et al. 2015). La menor variabilidad en predadores tope puede
responder a una especializacion de todos los individuos en presas de diversos
ambientes que permita la integracion de vias (Vaudo & Heithaus 2011, Barria et
al. 2015). Esta idea se sustenta ademas en la hipotesis que plantea que el

aumento de la diversidad de presas consumidas por predadores al aumentar el
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TC posibilita alcanzar altas posiciones tréficas (Arim et al. 2010). Dada la
importancia de estos organismos en la integracion de vias energéticas,
modificaciones poblacionales debido a impactos antropogénicos pueden generar
cambios en los ciclos de nutrientes y dinamica energética del ecosistema (Polis
& Strong 1996, Stevens et al. 2000, Blanchard et al. 2004, Knight et al. 2005,
2006, Ramos& Gonzalez-Solis 2012).

La via benténica presenté gran variabilidad en la sefial isotopica de &N
desde los consumidores primarios hasta los niveles tréficos superiores,
consistente con trabajos previos realizados en otros ambientes marinos costeros
(Hobson et al. 2002, Le Loche et al. 2008, Nagata et al. 2015). Esta variabilidad
isotopica del bentos respecto al pelagos pudo deberse al consumo mayoritario
de presas bentdnicas, cuyos valores isotépicos son muy variables en todos los
niveles (Grall et al. 2006, Quevedo et al. 2009). Al no detectar una relacion
significativa entre el desvio estandar y los valores de 8N, estos organismos se
alimentarian a distintos niveles troficos, con un alto grado de omnivoria, como se
ha visto en trabajos recientes (Romanuk et al. 2017). Los resultados sugieren
gue el mecanismo de integracién de vias de energia no se cumpliria en el bentos
(Blanchard et al. 2009), debido a que los organismos bentbnicos son
principalmente oportunistas y consumen una amplia variedad de presas
aumentando el grado de omnivoria con el TC (France 1997).

Considerar los compartimientos bento-pelagico en trabajos futuros en el
ambiente marino aportara a reducir la variabilidad no explicada en la relacién del
TC-3"®N (e.g. Brose et al. 2006b, Carlier et al. 2007). Son necesarios mas
estudios que comparen ambientes con distinta dimensionalidad que permitan
una mejor resolucion de los patrones observados (Pawar et al. 2012), y mediante
la acumulacién de evidencia empirica, lograr modelos tedricos sobre las redes
tréficas estructuradas por TC que permitan entender los mecanismos que
estructuran las comunidades. Tanto en comunidades bentdnicas o terrestres,
como pelagicas, la estructura trofica y su variabilidad juegan un rol significativo
en la determinacion de la tasa de fijacion de energia por los productores
primarios y en la eficiencia de transferencia de esa energia a niveles tréficos
superiores. Sin embargo, estos procesos estarian determinados inicialmente por
la dimensionalidad el ambiente (i.e. dos o tres dimensiones), lo cual impondria
diferencias en la eficiencia en la transferencia de energia debido a que los

mecanismos operantes serian diferentes en cada ambiente (Hairston & Hairston
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1993).
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Figura 14. A. Centro: Representacion de las diferentes vias de energia identificadas en
base a los grupos tréficos obtenidos en el analisis de agrupamiento jerarquico sin incluir
la estacionalidad; pelagica (azul), benténicas (rojo) de afinidad bento-pelagica (rombos) y
afinidad benténica (cuadrados). El tamafio los simbolos es proporcional a la variabilidad
de los grupos. lzquierda y derecha: Relacion lineal entre la posicion tréfica y la
variabilidad en la sefial de 6'°N para pelagicos (azul) y benténicos (rojo). B. Relacion del
tamafio corporal y la posicion tréfica de las especies en las vias de energia identificadas;
pelagica (azul) y benténica (gris). Dentro de las bentdnicas se identifican relaciones
lineales significativas para crustaceos y poliquetos, y relacion nula para gasterépodos.
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CONCLUSIONES

Para la comunidad marino costera de Punta del Diablo, la estacionalidad
no fue un factor condicionante en la estructura de la red trofica, mientras que los
diferentes compartimientos y habitos alimenticios jugaron un rol fundamental.
Los resultados sugieren la existencia de diferencias en los mecanismos que
regulan la estructura de la red trofica entre compartimientos pelagico y
bentdnico. Los resultados obtenidos son Utiles tanto para comprender el
funcionamiento en sistemas acuéticos como terrestres, en los que se hallaron
patrones y variaciones similares (Brose et al. 2006b, Pawar et al. 2012).

La limitacion morfolégica al consumo es el principal mecanismo que
estructura la comunidad de organismos pelagicos. En el ambiente bentdnico, por
otra parte, la utilidad del TC como indicador de la PT Unicamente es apropiado
en ciertos grupos taxondémicos. Existe una relajacion de la restriccion morfolégica
al consumo en aquellos organismos de dieta carrofiera, capaces de consumir
presas mayores a su TC.

La produccion primaria del ambiente pelagico es el principal sustento
para toda la comunidad marino-costera en invierno y verano, identificando a los
organismos benténicos suspensivoros Yy filtradores como acopladores bento-
pelagicos. Los predadores tope son importantes en la integracion de vias de
energia. Aungue la identidad taxondmica de los predadores varidé parcialmente
de manera estacional, la funcién de este grupo fue estable.

Se resalta la importancia de las estrategias de alimentacion y la
estructuracion de tamafios corporales para la estabilidad de las redes y en el
mantenimiento de las funciones esenciales del ecosistema, que aportan
informacién empirica valiosa en para la generacion de modelos tedricos

generales.
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ANEXO

RESULTADOS

La riqueza de especies de fitoplancton fue similar entre periodos (23 especies en
verano y 29 en invierno), aunque la identidad de las especies presentd variacion entre
verano e invierno (Tabla 1_Anexol). Durante el verano la comunidad estuvo dominada
por diatomeas y en invierno por dinoflagelados. No se registraron diferencias entre los
sitios de muestreo en el mismo periodo del afio. La abundancia méxima de fitoplancton
fue menor en verano (1080 cél /L) y con especies de gran tamafo tales como
Coscinodiscus wailessi que miden de alrededor de 500 um. Por el contrario en invierno
las especies fueron de menor tamano, de aproximadamente unas 50 um y la abundancia
fue muy superior debido a una floracién del dinoflagelado Scrippsiella trochoidea
(abundancia maxima de S. trochoidea: 643636 cél/L) la cual constituy6é entre un 75 y un
95% de la comunidad (Tabla 1_Anexol).

Las abundancias (ind/mn?) y biomasas (kg/mn?) de peces y macroinvertebrados
fueron calculadas para los taxa colectados en el ambiente peléagico y benténico (Tabla
2_Anexol). Los peces se clasificaron en juveniles o adultos, observando algunas
especies que presentaron ambos estadios de desarrollo, mientras que otras Unicamente
estuvieron presentes como juveniles o adultos (Tabla 3_Anexol).

Las métricas de Layman para los consumidores en la red tréfica fueron menores
en verano (probabilidad > 50% de observar valores mas bajos en verano respecto al
invierno) (Fig. 1_Anexol). La distancia al centroide (CD) fue la métrica que presento la
mayor diferencia estacional, con valores mas bajos en verano (probabilidad >90% de
observar valores méas bajos en verano respecto al invierno).

Los habitos alimentarios registrados en la literatura de todas las especies
analizadas se detallan en las Tablas 4 (Invertebrados) y 5 (Peces) del Anexo 2. Se
detalla el ambiente en el que se registré en el presente trabajo, la especie, el habito
alimenticio, los principales items en la dieta (en los casos que se detallaba en la
literatura) y la referencia.

Tabla 1_Anexol.Datos de abundancia promedio (células/L) y abundancias relativas (%)
durante verano e invierno para todas las especies de fitoplancton relevadas.

| Verano | Invierno
Especie Abundancias Abundancia Abundancias Abundancia
Promedio Relativa Promedio Relativa
(células/L) (%) (células/L) (%)
Diatomeas
Actinocyclus octonarius 306.67 37.40 556 0.07
Actinoptychus senarius 13.33 1.63 0 0
Achnanthes 0 0 16 0
Coscinodiscus wailesii 66.67 8.13 0 0
Coscinodiscus centralis 26.67 3.25 0 0
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Coscinodiscus radiatus 13.33 1.63 184 0.02

Ditylum brightwellii 0 0 20 0

Leptocylindrus danicus 0 0 7151.52 0.88

Nitzschia sp 13.33 1.63 0 0

Pleurosigma 0 0 72 0.01

Rhabdonema sp 13.33 1.63 0 0

Rhizosolenia setigera 0 0 11669.58 1.43

Thalassiosira rotula 0 0 208.00 0.03

Thalassiosira weisflogii 26.67 3.25 0 0

Akashiwo sanguinea 6.67 0.81 0 0

Dinophysis acuminata 26.67 3.25 3100.40 0.38

Gonyaulax digitalis 0 0 229.60 0.03

Neoceratium furca 33.33 4.07 176 0.02

Neoceratium kofoidii 0 0 8 0

Noctiluca scintillans 26.67 3.25 836.80 0.10

Neoceratium tripos 0 0 1139.60 0.14

Prorocentrum compressus 0 0 1269.94 0.16

Protoperidinium pentagonum 20

Prorocentrum minimum 0 0 6989.70 0.86

Protoperidinium obtussum

Silicoflagelados

nauplio 0 0 20 0

TOTAL 820 100 816375.16 100




Tabla 2_Anexol. Datos de biomasa (kg/mn?) y abundancia (ind/mn?) durante verano e
invierno para todas las especies del ambiente pelagico y benténico capturadas con red
de arrastre de fondo.

Verano Invierno

Cnidaria

Lychnorhiza lucerna NC 3844 0 0

Polychaeta

o
o

Halosydna sp. 0.14 471

Crustacea

Artemesia longinaris 16.76 16144 0.66 1413

Hepatus pudibundus 7.07 513 0.00 0.00

Loxopagurus loxochelis 59.17 4613 0.16 471

Synidotea laevidorsalis 0 0 0.06 1413

Mollusca

Buccinanops cochlidium 30.75 2563 0 0

Loligo sanpaulensis 2.33 1025 0 0

Pachycymbiola brasiliana 440.75 1025 0 0

Teleosteos

Macrodon atricauda 3738.18 98912 0 0

Paralonchurus brasiliensis 409.36 26906 0 0

Prionotus punctatus 0 0 3.25 1413

Symphurus sp. 33.57 1538 0 0

Sympterygia acuta 83.59 256 0 0
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Tabla 3_Anexol. Clasificacién de peces utilizados en el analisis de is6topos estables en
estadio juvenil o adulto en base a las tallas de primera madurez gonadal (Parte de la
informacién recopilada en Trinchin 2012).

Especie Talla de madurez (cm) Estadio Referencia
Teleosteos
Genidens barbus 41.5 Adulto Froese & Pauly 2012
Micropogonias furnieri 30.95 Adulto Macchi & Acha 1998
Paralonchurus brasiliensis 175 ‘]:\éi?t'(l)y Robert et al. 2007
Percophis brasiliensis 29.24 Juvenil Militelli & Macchi 2001
Pomatomus saltatrix 3.5 Adulto Haimovici & Krug 1992
Prionotus punctatus 15 Juvenil Soares et al. 1998
Stellifer rastrifer 11.7 Adulto Camargo & Isaac 2005
Macrodon atricauda 18 Yl Cordo 1986
adulto
Urophycis brasiliensis 23 Juvenil Acufia & Verocai 2001
Cartilaginosos
Sympterygia bonapartii 5%5557|_,\|/| Adulto Oddone & Velasco 2004
Mustelus schmitti 56.6 Adulto Segura & Milessi 2009
. . Juvenil y

Squatina guggeheim 71.52 adulto Colonello 2005
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Figura 1_Anexol. Métricas de Layman para los consumidores de la red tréfica
calculadas mediante estadistica bayesiana basado en remuestreos (n=10.000) en verano
e invierno. Los puntos representan la media y las cajas (desde mas oscura a mas clara)
representan los intervalos de credibilidad al 50, 75 y 95% de la media estimada. dNr:
rango de nitrégeno; dCr: rango de carbono; TA: area total; CD: distancia al centroide
313C-51°N; MNND: distancia media al vecino mas cercano; SDNND: desvio de la
distancia al vecino mas cercano.

68



Tabla 4_Anexol. Clasificacion de las especies de invertebrados segln sus habitos alimentarios en base a la literatura. Se indica el ambiente, el
habito alimentario, los principales componentes en la dieta y la literatura de referencia.

Ambiente Especie Habito {tem principales en la dieta Referencia
alimentario

Loligo sampaulensis Carnivoro Peces, camarones Andrigretto & Haimovici 1997, Santos & Haimovici
1998

Artemesia longinaris Omnivoro Crustaceos, poliquetos, detritus, restos vegetales, diatomeas Spanjerberg et al. 2006, Boschi 1969, Gavio &

Boschi 2004

Antholoba Carnivoro Cangrejos, caracoles (epifauna), bivalvos (Amiantis purpurata) Luzzatto & Pastorino 2006

Parvanachis sp. Carnivoro NA Queiroz & Dias 2014

Buccinanops monilifer Carnivoro Crustéaceos, bivalvos Penchaszadeh 1971

Olivancillaria urceus Carnivoro Bivalvos, carrofia Taylor & Taylor (1977)

Crustacea

Corystoides chilensis NA NA NA

Libinia spinosa Omnivoro Sedimento, peces, moluscos, crustaceos, algas, poliquetos, De Paiva Barros et al. 2008

cnidarios, poriferos.

Loxopagurus loxochelys Omnivoro Materia organica Mantelatto et al. 2004

Nerocila Carnivoro Genidens barbus Presente trabajo, Smith et al. 2014
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Polychaeta

Sabelido Omnivoro NA Scarabino com. pers.
Glycera Omnivoro Poliquetos, detritus Klawe & Dickie 1957
Roca Crustaceo
Cyrtograpsus angulatus Omnivoro Detritus, restos vegetales nematodos, gasterépodos, bivalvos Spivak 1997, Capitoli & Ortega 1993
Polychaeta
Halosydna Omnivoro NA Horton et al. 2017
Gasteropoda
Costoanachis sertularia Omnivoro NA Scarabino com. pers.
Playa Crustaceo
Exirolana armata Omnivoro Carrofia, fitoplancton Petracco et al. 2012
Gasteropoda
Olivancillaria auricularia Carnivoro Emerita brasiliensis, Mesodesma mactroides, Donax hanleyanus Bergamino et al. 2011, de Aimeida Rocha-Barreira

2002

Tabla 5_Anexo1l. Clasificacion de las especies de peces en base a la literatura. Se indica el ambiente, la clasificacion segin biomasa realizada
para la zona (*Trinchin 2012), el habito aliementario, los principales componentes en la dieta y la literatura de referencia

Ambiente Especie Clasificacion por Habito Principales items en la dieta Referencia
biomasa* alimentario
Teleosteos Parona signata NA Carnivoro Peces, cefalopodos, crustaceos San Roman 1972, Milessi &

pelagico Casagrande 2013

Percophys brasiliensis Rara Carnivoro Peces bentonicos, Loligo sampaulensis, crustaceos Santos & Haimovici 1998
pelagico

Pomatomus saltatrix Rara Carnivoro Loligo sampaulensis, Artemesia onginaris, Paralonchurus Lucerna et al. 2000, Santos &
pelagico brasiliensis Haimovici 1998

Cynoscion guatucupa Dominante Carnivoro Artemesia longinaris, Paralonchurus brasiliensis Lucena et al. 2000
pelagico

Urophycis brasiliensis Dominante Carnivoro Artemesia longinaris, Cynosion guatucupa Acuia et al. 2007, presente trabajo
pelagico

Stellifer rastrifer Rara Carnivoro Crustaceos, poliquetos, copépodos, Miscidaceos Chavez & Vendel 1998, Sabinson et
demersal al. 2015, presente trabajo

Macrodon atricauda Dominante Carnivoro Artemesia longinaris, teleosteos, Loligo sampauliensis Cardoso & Haimiovici 2016, Santos &
pelagico Haimovici 1998, presente trabajo
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Prionotus punctatus

Micropogonias furnieri

Symphurus sp.

Myliobatis goodei

Sympterygia acuta

Squatina guggenheim

Carcharias taurus

Comun

Dominante

Ocasional

Dominante

Ocasional

Carnivoro
bento-
pelagico

Carnivoro
bento-
pelagico

Carnivoro
demersal

Carnivoro
demersal

Carnivoro
bento-
pelagico

Carnivoro
bento-
pelagico

Carnivoro
bento-
pelagico

Cangrejos y camarones

Crustaceos, poliquetos, moluscos bivalvos, peces
juveniles

Poliquetos, crustaceos, bivalvos, tanaidaceos

Crustaceos, poliquetos, bivalvos

Peces 6seos, Artemesia longinaris, Isopodos, poliquetos,
decéapodos

Peces, crustaceos (camarones), moluscos

Peces oseos, elasmobranquios y cefalépodos

Soares et al. 1998

Olsson et al. 2013, Soares & Vazzoler
2001, Penchaszadeh et al. 2006

Macpherson 1978, presente trabajo

De Rezende et al. 2015, Molina &
Lopez Cazorla 2015, Botto et al. 2011

De Queiroz 1984, Pires 1987, Barbini
& Lucifora 2015, Botto et al. 2011,
presente trabajo

Vogler et al. 2003, Colonello 2005

Smale 2005
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