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RESUMEN  

El  zooplancton  es  uno  de  los  grupos  más  importantes  en  ecosistemas  marinos,  donde 
desempeñan un papel fundamental en los flujos de energía y carbono orgánico.  Dentro de 
este  grupo,  los  copépodos  son  los  metazoarios  planctónicos  más  abundantes.  Por  su 
posición clave en las redes tróficas, sus tasas fisiológicas y demográficas  impactan en  la 
trofodinámica  y  ciclos  biogeoquímicos.  En la  zona  de  rompiente  de  costas  arenosas  la 
intensa  hidrodinámica  genera  ambientes  extremadamente  turbulentos  y  turbios  en 
comparación  con  el  pélagos  marino.  Evidencia  indirecta  sugiere  que  dichas  condiciones 
impactarían  sobre  la  estructura  comunitaria,  sobrevivencia  y  tasas  fisiológicas  del 
zooplancton, por lo que su rol ecológico podría diferir respecto al desarrollado en el medio 
pelágico. Este trabajo evaluó el efecto del ambiente de la zona de rompiente (ZR) respecto a 
la  zona  litoral  adyacente  (ZL)  sobre  respuestas  ecofisiológicas  y  comunitarias  del 
metazooplancton: i) estructura comunitaria; ii)  incidencia de copépodos muertos (ICM); iii) 
tasas  de  herbivoría  (TH),  producción  de  pellets  (TPP),  producción  de  huevos  (TPH), 
crecimiento y flujos de C asociados de las principales especies de copépodos. La TH se 
estimó  además  para  copepoditos  y  nauplios.  El  estudio  fue  abordado  mediante 
aproximaciones de campo y de laboratorio, con muestreos realizados en la playa La Aguada 
(Rocha, Uruguay) durante dos estaciones del año con replicación temporal de corto plazo. La 
mayor  disipación  de  energía  mecánica  en  ZR  se  reflejó  en  una  mayor  turbiedad, 
concentración  de  seston  y  materia  orgánica  particulada  respecto  a  ZL. La  estructura 
comunitaria se diferenció principalmente por una disminución significativa de la abundancia 
en ZR, resultado de las condiciones energéticas. Además, la ICM tendió a ser mayor en la 
rompiente y redujo la abundancia de modo significativo en ambas zonas del litoral. La TH 
disminuyó en la zona de rompiente, excepto para  T. turbinata. Sin embargo, TPP, TPH y 
crecimiento, no mostraron un patrón claro de reducción. En el mismo sentido, los flujos por 
herbivoría se redujeron debido a la disminución de las tasas biomasa-específicas, la menor 
biomasa poblacional y la mayor ICM. Independientemente del comportamiento de las tasas, 
los flujos por TPP y producción secundaria disminuyeron en ZR debido a la caída en la 
biomasa  poblacional.  De  esta  forma,  el  dominio  de  la  vía  microbiana  vs.  clásica  que 
caracteriza al medio pelágico sería acentuado por la reducción del flujo de C canalizado por 
el metazooplancton a través de la vía clásica, por decrecimiento del consumo herbívoro y de 
la producción secundaria. Los resultados obtenidos son concluyentes respecto al impacto 
negativo del  ambiente de rompiente sobre esta comunidad,  lo  que se ve reflejado en la 
reducción de los flujos poblacionales y comunitarios analizados.

Palabras clave:  Zooplancton, Ecofisiología, Flujos de carbono, Playas arenosas, Zona de 
rompiente
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ABSTRACT

Zooplankton is one of the most important groups in marine ecosystems, where it  plays a 
fundamental role in the flow of energy and organic carbon. Within this group, copepods are 
the  most  abundant  planktonic  metazoans.  Due  to  their  key  position  in  food  webs,  their 
physiological and demographic rates impact trophodynamics and biogeochemical cycles. In 
the surf zone of sandy coasts, the intense hydrodynamics generates extremely turbulent and 
turbid environments compared to the pelagic marine environment. Indirect evidence suggests 
that these conditions would impact the community structure, survival, and physiological rates 
of  zooplankton,  so  their  ecological  role  could  differ  from  that  developed  in  the  pelagic 
environment. This study evaluated the effect of the surf zone (SZ) environment relative to the 
adjacent  littoral  zone  (LZ)  on  the  ecophysiological  and  community  responses  of 
metazooplankton: i) community structure; ii) incidence of dead copepods (IDC); iii) herbivory 
rate (HR), pellet production rate (PPR), egg production rate (EPR), growth, and associated 
carbon fluxes of  the main copepod species.  HR was also estimated for  copepodites and 
nauplii.  The  study  was  conducted  using  field  and  laboratory  approaches,  with  sampling 
conducted  at  La  Aguada  beach  (Rocha,  Uruguay)  during  two  seasons  with  short-term 
temporal  replication.  The greater dissipation of  mechanical  energy in SZ was reflected in 
higher turbidity, seston concentrations, and particulate organic matter compared to LZ. The 
community structure was differentiated mainly by a significant decrease in abundance in SZ, 
a result  of energy conditions. Furthermore, IDC tended to be higher in the surf zone and 
significantly reduced abundance in both coastal zones. HR decreased in the surf zone, except 
for T. turbinata. However, PPR, EPR, and growth did not show a clear pattern of reduction. 
Similarly,  herbivory  fluxes  were  reduced  due  to  decreased  biomass-specific  rates,  lower 
population  biomass  and  higher  IDC.  Regardless  of  the  behavior  of  the  ratios,  PPR and 
secondary production fluxes decreased in SZ due to the decline in population biomass. Thus, 
the  dominance  of  the  microbial  versus  classical  pathway  that  characterizes  the  pelagic 
environment would be accentuated by the reduction in C flux channeled by metazoplankton 
through the classical pathway, due to decreased herbivorous consumption and secondary 
production.  The results obtained are conclusive regarding the negative impact of  the surf 
zone environment on this community, which is reflected in the reduction of the population and 
community fluxes analyzed.

Keywords: Zooplankton, Ecophysiology, Carbon fluxes, Sandy beaches, Surf zone
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1. INTRODUCCIÓN GENERAL

1.1. Rol del zooplancton en las redes tróficas y ciclos biogeoquímicos  

Aspectos  centrales  del  funcionamiento  de  los  ecosistemas  están  determinados  por  los 
procesos biológicos, geológicos, químicos y físicos a través de los cuales los materiales y la 
energía son intercambiados y reutilizados entre los diferentes compartimentos [1,2]. En los 
océanos el  plancton es el  conjunto de organismos que domina en términos cuantitativos 
todas  las  funciones  ecosistémicas  centrales  como  producción  primaria,  producción 
secundaria, flujos trofodinámicos y respiración en los ambientes pelágicos [3]. En particular, 
el zooplancton es uno de los grupos principales en ecosistemas marinos, y desempeña un 
papel fundamental en la transferencia de energía y carbono orgánico en las redes tróficas y 
en los ciclos biogeoquímicos [3-6]. Los copépodos son el grupo más abundante y ubicuo 
entre los metazoarios planctónicos (metazooplancton), y  ocupan una posición clave en las 
tramas tróficas como nexo entre los productores primarios y los consumidores superiores, y 
también entre las vías clásica y microbiana [7,8]. Su éxito evolutivo supone especializaciones 
anatómicas  y  funcionales  notables,  y  una  adaptación  crítica  para  manejar  un  delicado 
balance  de  fuerzas  inerciales  y  viscosas  para  el  desarrollo  de  las  diversas  funciones 
ecológicas [9,10].  Los copépodos son alimento  de casi  todas las  especies  de peces de 
importancia  comercial  y  se  encuentran  en  el  límite  inferior  del  espectro  de  tamaños 
consumidos por  las ballenas,  pero además son consumidos por  una amplia  variedad de 
invertebrados,  tanto  pelágicos  como  epibénticos  [9,11].  Los  copépodos  marinos  pueden 
potencialmente obtener alimento de cualquier reserva conocida de materia orgánica en forma 
particulada  [12].  Sus  apéndices  alimentarios  y  su  comportamiento  les  permiten  capturar 
fitoplancton o detritos de unas pocas micras de tamaño, o atacar zooplancton vivo, como 
quetognatos, medusas u otros copépodos [9]. La mayoría actúan como omnívoros que se 
alimentan  ampliamente  de  protistas  heterótrofos,  animales  pequeños  (e.g.,  huevos  y 
nauplios) y detritos, además del fitoplancton [13-16]. De este modo, representan la principal 
vía  de  utilización  de  la  producción  secundaria  (PS)  generada  por  consumidores  más 
pequeños (microzooplancton), actuando también como vínculo trófico fundamental entre el 
fitoplancton, microzooplancton y los consumidores de nivel superior [7] (Fig. 1).

La transferencia de energía y materia a través de interacciones entre organismos en distintos 
niveles tróficos, sus variaciones temporales y espaciales, así como los factores que modulan 
dicha  transferencia  conforman  la  trofodinámica  de  un  sistema  [17].  Dichos  procesos  se 
encuentran fuertemente mediados por las características fisiológicas y comportamentales de 
los  organismos.  Por  ejemplo,  modificaciones  en  la  estructura  poblacional  y  cambios 
ontogénicos en las dietas de los copépodos producto de aumentos del tamaño corporal (i.e., 
crecimiento) y cambios de comportamiento en los patrones de alimentación [18-20] afectan 
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directamente los flujos de materia y energía en el ecosistema. Además, los copépodos son 
responsables del flujo activo de carbono (C) y nitrógeno orgánico a diferentes estratos de la 
columna de agua resultado de migraciones verticales diarias donde liberan materia disuelta a 
través de la excreción y la respiración, y partículada a través de la producción de pellets 
fecales, mudas y mortalidad de los organismos [21,22]. Puntualmente, el reempaquetamiento 
de los productos de digestión bajo la forma de pellets fecales aporta principalmente al ciclado 
de nutrientes en la columna de agua [23] y favorece el flujo vertical de C por hundimiento 
hacia las zonas más profundas de los ambientes acuáticos [7,23-25]. Del mismo modo, los 
cadáveres  y  mudas  de  zooplancton  actúan  como  vectores  de  exportación  de  materia 
orgánica [7,26] y son “puntos calientes” de colonización microbiana fundamentales para el 
circuito microbiano y la remineralización de nutrientes en la columna de agua [24,27-29]. Los 
procesos de advección, el hundimiento de partículas y la migración vertical son componentes 
relevantes de la bomba biológica de C [7] (Fig. 1).

Figura 1.  Ubicación de los copépodos como integrantes clave de las redes tróficas marinas y esquema 
metabólico como parte de las rutas del ciclo de carbono en el océano. COD: carbono orgánico disuelto, 
COP: carbono orgánico particulado. Modificado de Steinberg y Landry [7].
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Por  otra  parte,  el  flujo  y  destino  de  los  elementos  y  compuestos  químicos  entre  los 
organismos  y  su  entorno  también  dependen  de  la  tasa  con  que  dichos  elementos  son 
ingeridos,  absorbidos  y  devueltos  al  ambiente  mediados  por  procesos  metabólicos 
(respiración, excreción, crecimiento y producción) [30,31]. El equilibrio entre la entrada y el 
gasto  de  energía  es  un  requisito  clave  para  la  existencia  en  sistemas  vivos 
termodinámicamente  abiertos.  A  nivel  del  organismo  este  requisito  se  traduce  en  la 
necesidad de un suministro de energía suficiente para cubrir los costos de mantenimiento 
basal (i.e., la supervivencia) y de las distintas funciones relacionadas con la aptitud física, 
como la actividad, el crecimiento y la reproducción [31]. La tasa de ingesta y asimilación de 
energía, así como la capacidad metabólica para convertir los alimentos ingeridos en ATP, 
están inherentemente limitadas en cualquier organismo y sujetas a un costo metabólico [32]. 
Esto conduce a la compensación y optimización en las asignaciones de energía de manera 
de maximizar la aptitud darwiniana [33]. La energía se distribuye en forma diferente según la 
especie, el estado fisiológico de los organismos, la ontogenia, el sexo, y en respuesta a las 
condiciones ambientales [30,31]. A partir de los modelos bioenergéticos se puede evaluar la 
contribución de una especie a los flujos de materia y energía en las tramas tróficas de un 
ecosistema [31,34]. En definitiva, el balance energético es el responsable de modular los 
procesos de producción secundaria tanto a nivel de individuo (aumento de biomasa corporal) 
como a nivel poblacional (reproducción) [9,17,31]. Por estas razones, las tasas fisiológicas 
(ingestión, crecimiento, metabólica) y demográficas  (fecundidad, reclutamiento,  mortalidad) 
influyen  directamente  en  la  trofodinámica  y  en  los  procesos  que  controlan  los  ciclos 
biogeoquímicos de los sistemas marinos.

1.2. Estado del conocimiento del zooplancton en ecosistemas costeros 

Diversas  revisiones  muestran  que  el  conocimiento  del  zooplancton  de  zonas  costeras, 
estuarinas y oceánicas de Uruguay es restringido [35-37] a pesar de que son ambientes 
importantes desde el punto de vista ecológico y socioeconómico. Estos sustentan funciones y 
brindan servicios ecosistémicos clave como áreas de recreación, turismo, y hábitats de cría, 
alimentación y reproducción de numerosas especies [38-41]. Los estudios taxonómicos y las 
descripciones  de  la  distribución  en  el  espacio/tiempo  han  sido  las  investigaciones  más 
frecuentes en esta área [42-48], en contraste con los estudios orientados a procesos. Existen 
grandes vacíos  de  información  en  lo  que refiere  a  la  evaluación  y  cuantificación  de  las 
funciones ecosistémicas fundamentales como producción primaria y secundaria, respiración, 
flujos biológicos o biogeoquímicos, y tasas de procesos biológicos en general [35-37]. En tal 
sentido, el análisis de los procesos ecológicos moduladores de los flujos de energía y el 
destino final de la materia orgánica fueron anteriormente identificados como prioridades de 
investigación a nivel local [35,36] y ello puede considerarse una valoración vigente.
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Globalmente,  el  conocimiento  ecológico  sobre  las  playas  de  arena  se  ha  centrado 
principalmente  en  la  macrofauna  bentónica  y  el  fitoplancton,  con  pocos  estudios  que 
abarquen el zooplancton [49-51]. Asimismo, la complejidad y el funcionamiento de las redes 
alimentarias planctónicas, así como el papel de la morfodinámica en la organización de las 
interacciones  tróficas,  los  flujos  de  biomasa  en  la  columna de  agua  y  la  estructura  del 
ecosistema,  son  esencialmente  desconocidas  [51].  El  rol  ecológico  del  zooplancton  en 
litorales  arenosos  se  presume  similar  al  del  ambiente  pelágico  general  [38],  pero  la 
información concreta en relación a su vínculo entre productores primarios y niveles tróficos 
superiores (e.g., especies nectónicas), y a su importancia en las redes tróficas microbianas, 
es prácticamente inexistente. Por tanto, el conocimiento de la estructura de la comunidad del 
zooplancton y de sus patrones de distribución en estos ambientes se vuelve fundamental 
para la comprensión de la ecología trófica,  así  como para evaluar o predecir  eventuales 
efectos de perturbaciones naturales o antrópicas sobre el ecosistema y sus componentes. 
Del mismo modo, la determinación de la producción secundaria y tasas de crecimiento, al 
igual  que  los  factores  que  intervienen  en  su  modulación,  son  fundamentales  para 
comprender el papel del zooplancton de playas como fuente de energía y materia a niveles 
tróficos superiores.

Caracterización física de las playas de arena

Desde  el  punto  de  vista  geológico  la  playa  es  un  ambiente  de  sedimentación  que  se 
caracteriza  por  sus  dimensiones  (ancho  y  largo),  forma  (rectilínea  o  curva),  pendiente, 
materiales que la componen (granulometría,  mineralogía) y por la energía del oleaje que 
actúa  sobre  estos  materiales  [53-55].  Las  playas  arenosas  ocurren  en  todas  las  costas 
sedimentarias  expuestas  a  oleaje,  donde  hay  sedimento  suficiente  para  que  las  olas  lo 
depositen  en la  porción sub-aérea de la  costa [54].  Las costas de arena son ambientes 
altamente dinámicos conformados por un único sistema geomórfico denominado zona litoral 
activa caracterizada por el intercambio de arena en equilibrio dinámico y que actúa como 
interfase entre el mar abierto y el continente [38] (Fig. 2). Aquí, la estructura física del hábitat 
está  determinada por  la  interacción entre  sedimentos,  acción del  viento,  olas,  corrientes 
litorales y mareas [38].  Dentro de esta unidad geomórfica se unen dos componentes:  el 
ecosistema terrestre - dunar controlado fundamentalmente por el viento, y el ecosistema de 
playa/zona de rompiente que se caracteriza por una intensa hidrodinámica local dada por la 
energía de las  olas y  las  corrientes [38].  A través de la  zona de rompiente ocurren los 
intercambios de materiales orgánicos y nutrientes entre la zona litoral y el mar [38]. Como 
resultado,  esta  zona  presenta  ambientes  extremadamente  turbulentos  y  turbios  en 
comparación con las condiciones típicas del pélagos marino. A esto se suma la presencia de 
fuertes  gradientes  espacio-temporales  en  condiciones  tales  como temperatura,  salinidad, 
concentración y tipo de alimento. Inmediatamente por detrás de la zona de rompiente se 
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encuentra la zona de formación de la ola. El intermareal, también conocido como mesolitoral, 
es el área de la playa periódicamente cubierta por el agua y está acotada por los límites 
inferior y superior de la marea. La zona de lavado se define como aquella donde ocurre el 
movimiento de avance y retroceso del agua luego de que la ola rompe en la arena [56]. Por 
encima de esta zona se encuentra el supralitoral (playa seca), que nunca está totalmente 
inundado pero es salpicado regularmente por la acción de las olas. El área hacia el mar 
permanentemente cubierta por agua se denomina infralitoral (o submareal) [57].

La acción de la ola es la variable maestra que controla la ecología de las playas. Directa o 
indirectamente esta dirige los procesos relacionados con la interacción entre el tamaño de 
grano, el clima de la zona de lavado y el régimen de mareas que conducen a un gradiente de 
estados  morfodinámicos  desde  playas  reflectivas  (angostas,  con  sedimentos  gruesos  y 
pendientes  pronunciadas)  hasta  playas  disipativas  (anchas,  de  arenas  finas  y  pendiente 
suave) [38,58]. Las playas reflectivas presentan una estrecha zona de rompiente por lo que 
parte de la energía de las olas se refleja hacia el mar luego del impacto sobre la playa, y el 
clima  de  la  zona  de  lavado es  más  riguroso,  dinámico  y  turbulento  [38,52,58].  Por  el 
contrario, las playas disipativas tienen extensas zonas de rompiente donde gran parte de la 
energía de las olas es disipada antes de llegar a la playa y el clima de la zona de lavado es 
menos intenso [38,52,58]. Entre ambos extremos, las playas intermedias tienen arenas finas 
a  medianas,  oleaje  de  moderado  a  fuerte,  pendientes  medias  y  zonas  de  rompiente 
caracterizadas por barras, canales y corrientes de resaca [59].

Figura 2. Perfil y componentes clave de una playa de arena. Modificado de McLachlan y Defeo [38].
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Zooplancton de zona de rompiente

La alta dinámica que caracteriza las zonas de rompiente ha llevado a que las comunidades 
zooplanctónicas sean de las menos estudiadas en el mundo, principalmente por la dificultad 
experimentada en su muestreo [38]. A pesar de ello, existen distintos estudios en playas de 
arena de climas templados [60-68] y de áreas tropicales y subtropicales [69-77], centrados 
mayormente  en  descripciones  de  las  especies  que  habitan  las  zonas  de  rompiente,  su 
dinámica estacional y la influencia de factores abióticos.

En el ecosistema playa/zona de rompiente la fauna residente (i.e., de ocurrencia regular) es 
de  origen  marino  [38].  Además  de  su  importancia  en  la  configuración  de  la  playa  y  el 
transporte de materiales,  este es un ecosistema que sustenta una fauna costera diversa 
formada por comunidades fitoplanctónicas y zooplanctónicas, larvas, juveniles y adultos de 
peces, e invertebrados bentónicos [e.g.,38,78]. En particular, la comunidad de zooplancton 
está principalmente compuesta por copépodos, organismos gelatinosos y larvas planctónicas 
de  invertebrados  bentónicos  [e.g.,38,69-72].  A  pesar  de  las  condiciones  hidrodinámicas 
severas,  estas aguas albergan comunidades ricas en mesozooplancton típicas de aguas 
neríticas o estuarinas lo que evidencia la conectividad entre los ecosistemas [e.g.,63,71,79]. 
La distribución espacio-temporal así como la abundancia y composición de las comunidades 
planctónicas  en las zonas de rompiente son afectadas por distintas variables ambientales 
[e.g.,62,63,74,76]. En particular, la temperatura, la salinidad y la variación estacional en las 
precipitaciones han sido señaladas como las principales variables que afectan la dinámica 
del zooplancton en playas de arena de climas tropicales y subtropicales [69-72,75,76]. En 
playas de clima templado se ha encontrado que la comunidad de mesozooplancton está 
sujeta a una fuerte estacionalidad asociada al ciclo de temperatura junto con la variación de 
concentración  de  material  particulado  en  suspensión  y  clorofila  a  [63,74].  Asimismo,  la 
dirección  de  las  corrientes,  las  olas,  los  vientos  locales,  los  eventos  de  tormenta  y  las 
turbulencias asociadas son factores clave que influyen en la dinámica del  zooplancton a 
escalas espaciales pequeñas y subestacionales [e.g.,65,66,76,77,79]. Sin embargo, aún no 
se dispone de información del impacto potencial de estos procesos sobre las respuestas del 
zooplancton  a  nivel  fisiológico  (e.g.,  estado  vital,  tasas  fisiológicas,  supervivencia), 
fundamentales en la modulación de los flujos biogeoquímicos y trofodinámicos.

Problemas para el zooplancton en la zona de rompiente

La falta de antecedentes específicos no permite realizar predicciones sobre los efectos de las 
condiciones  extremas  encontradas  en  la  zona  de  rompiente  sobre  la  fisiología  y  el 
desempeño de las funciones vitales fundamentales en el zooplancton, o conceptualizar con 
más rigurosidad y  precisión  su  rol  en  este  tipo  de  ecosistemas.  Sin  embargo,  como se 

17



describe  a  continuación,  antecedentes  experimentales  no  vinculados  directamente  al 
contexto ecológico de la zona de rompiente proveen información relevante en este sentido.

La fuerte turbulencia y elevada turbiedad típicas de la zona de rompiente implica que las 
comunidades de zooplancton residentes deben hacer frente de alguna manera a regímenes 
de alta energía, aunque no está claro cómo ello puede funcionar. Existe evidencia de que los 
factores que dominan la zona de rompiente afectan la distribución, estructura comunitaria, 
tasas fisiológicas e incluso la sobrevivencia de los organismos adaptados al medio pelágico 
como el zooplancton, y en particular de los copépodos [80-91]. Se ha observado que el flujo 
turbulento puede afectar las tasas de encuentro predador-presa, la eficiencia de captura y la 
tasa de ingestión de copépodos [86-88]. A pesar de que la turbulencia puede incrementar las 
tasas  de  encuentro,  niveles  altos  afectan  negativamente  los  procesos  de  captura  de 
partículas  al  desestabilizar  o  interferir  con  las  corrientes  de  alimentación  y  el  campo 
perceptivo [86,88,89], lo que conduce a una alimentación ineficaz. Sumado a esto, las tasas 
metabólicas se ven incrementadas debido a modificaciones en el comportamiento como el 
nado errático,  el  aumento de saltos y de respuestas de escape [89,90].  Esto genera un 
cambio  en el  presupuesto  energético  que puede afectar  el  estado físico,  por  ejemplo  al 
reducir la tasa de crecimiento con una consecuente pérdida de biomasa [86,91]. Por otra 
parte, las altas concentraciones de sedimentos generalmente tienen impactos negativos en 
funciones biológicas de los copépodos como la alimentación, el crecimiento, la reproducción 
y la supervivencia [80-85]. También afectan procesos locomotores, de selección de alimento 
y de comportamiento [81,83-85]. Se ha observado que aumentan los saltos y las rutas de 
nado adoptan geometrías  más complejas,  probablemente  como respuestas  de escape o 
intentando  abandonar  el  área  [81,85].  Asimismo,  los  individuos  pueden  confundir  las 
partículas suspendidas con presas potenciales, lo que afectaría el balance energético [85]. 
La  ingestión  de  partículas  inorgánicas  provoca  una  falsa  saciedad  que  potencialmente 
impacta en las tasas de ingestión y procesos digestivos, en la fecundidad y el estado físico, y  
puede  eventualmente  causar  la  muerte  del  organismo  [80,82-84]. Por  otra  parte,  bajo 
condiciones  de  turbulencia  extrema  como  aquellas  que  son  frecuentes  en  zonas  de 
rompiente y de lavado, se espera exista un componente significativo de mortalidad sobre el 
zooplancton como consecuencia directa del daño mecánico. Varios trabajos han demostrado 
la importancia de cuantificar la incidencia de mortalidad no predatoria en el zooplancton dada 
por factores como el estrés físico y químico, la senescencia, y cambios de temperatura y 
salinidad [27,92-97]. Comúnmente en los abordajes de campo, los investigadores recolectan, 
preservan y enumeran muestras de zooplancton sin evaluar el estado vital de los animales al 
momento de la colecta. Las estimaciones de abundancia derivadas son usadas luego para 
extrapolar  las  tasas  ecológicas  per  cápita a  tasas  poblacionales  (e.g.,  ingestión, 
metabolismo,  crecimiento  y  reproducción).  En  consecuencia,  la  no  discriminación  de 
organismos vivos y muertos puede llevar a conclusiones ecológicas equivocadas sobre el rol 
del  zooplancton  y  los  modelos  oceánicos  relacionados,  por  ejemplo  al  sobrestimar  la 
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abundancia de organismos vivos, la producción secundaria y el alimento disponible para los 
niveles  tróficos  más  altos,  y  subestimar  el  desvío  de  la  producción  secundaria  hacia  el 
circuito microbiano.

El  papel  potencial  de  estos  procesos  ambientales  en  la  modulación  de  los  flujos 
biogeoquímicos y trofodinámicos en los ecosistemas de la zona de rompiente aún no ha sido 
abordado.  En  este  marco,  la  presente  investigación  evalúa  y  compara  la  estructura 
comunitaria del  zooplancton, así  como el  estado vital,  las tasas de funciones fisiológicas 
fundamentales y los flujos asociados de la comunidad de copépodos en zonas contrastantes 
del litoral marino, i.e., zona de rompiente y litoral marino adyacente, de la playa disipativa La 
Aguada (Rocha, Uruguay). La comunidad analizada engloba los organismos pertenecientes 
al  metazooplancton (i.e.,  metazoarios),  involucrando principalmente fracciones de tamaño 
dentro del meso y microzooplancton.

1.3. Hipótesis y resultados esperados

Hipótesis

Las  condiciones  de  alta  energía  y  concentración  de  material  particulado  orgánico  e 
inorgánico  dominantes  en  la  zona  de  rompiente  impactan  en  aspectos  centrales  de  la 
estructura y  funcionamiento de la  comunidad zooplanctónica (i.e.,  estructura comunitaria, 
estado  vital,  crecimiento,  producción  secundaria  y  consumo). Bajo  estas  condiciones  se 
modifica su rol ecológico respecto de aquel desarrollado en el medio pelágico marino, en el 
sentido de una disminución del  flujo  herbívoro mediado por  el metazooplancton  y  de su 
producción secundaria, en beneficio del circuito microbiano. 

De acuerdo a lo planteado en la revisión de antecedentes, el mecanismo propuesto implica 
que las tasas de consumo son impactadas negativamente por una elevada turbulencia y 
turbiedad típicas de las rompientes. Las  tasas de producción de huevos y  de crecimiento 
disminuyen como resultado de la reducción de las tasas de consumo y del cambio en el 
presupuesto energético dado por un incremento de las tasas metabólicas en respuesta a la 
alta turbulencia y material particulado en suspensión. La incidencia de organismos muertos 
se  ve  incrementada  debido  a  daños  mecánicos  por  acción  directa  de  la  turbulencia,  al 
aumento de las tasas metabólicas y a la concurrente disminución de las tasas de consumo. 
Como consecuencia del aumento de organismos muertos y de la disminución de las tasas 
fisiológicas  en  la  rompiente,  los  flujos  poblacionales  son  afectados  negativamente.  La 
estructura comunitaria es modificada por la mayor incidencia de organismos muertos y las 
menores tasas de crecimiento y fecundidad consecuencia de la reasignación de energía y la 
reducción de las tasas de consumo.
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Resultados esperados

Se  espera  que  existan  diferencias  en  cuanto  a  estructura  de  la  comunidad  del 
metazooplancton entre la zona de rompiente y la zona litoral adyacente (zona más profunda, 
fuera de la  zona litoral  activa  sensu [38],  ver  Estrategia  de muestreo).  La incidencia  de 
individuos muertos será mayor en la zona de rompiente que en la zona litoral adyacente, 
producto del efecto combinado de la turbulencia y el aumento de material  particulado en 
suspensión,  y  sus  impactos  sobre  la  fisiología  e  integridad  física  del  zooplancton.  En 
concordancia, las tasas de consumo,  de  producción  de huevos y de crecimiento  se verán 
afectadas  negativamente,  siendo  menores  en  la  zona  de  rompiente  respecto  al  litoral 
adyacente. En conjunto, el aumento en la mortalidad y la disminución de las tasas fisiológicas 
implicarán  menores  flujos  de  energía  y  materiales  por  unidad  de  volumen  o  espacio 
ecosistémico en la zona de rompiente respecto al litoral adyacente.

1.4. Objetivos

Objetivo general

Evaluar  el  efecto  del  ambiente  de  sistemas  litorales  marinos  arenosos  en  la  estructura 
comunitaria y flujos de materiales mediados por el metazooplancton.

Objetivos específicos

Caracterizar y cuantificar los efectos del ambiente, representado por las condiciones de la 
zona del litoral (zona de rompiente vs. zona litoral adyacente) sobre las siguientes respuestas 
a nivel ecofisiológico y comunitario del metazooplancton, con énfasis en copépodos:

(i) estructura comunitaria del zooplancton (e.g., taxonómica, estadíos, sexos).

(ii) estado vital: incidencia de copépodos muertos.

(iii) tasas fisiológicas  (i.e., de  consumo, tasa de producción de huevos y de crecimiento) y 
flujos de carbono asociados para las especies dominantes de copépodos.
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2. MATERIALES Y MÉTODOS

2.1. Contexto oceanográfico y caracterización del área de estudio

Uruguay tiene un litoral costero de 670 km, de los cuales 220 corresponden a costas marinas 
del Océano Atlántico Sudoccidental (OASO) entre Punta del Este y el Arroyo Chuy [53] (Fig. 
3). Este margen atlántico se encuentra indirectamente afectado por corrientes que presentan 
características termohalinas contrastantes: la corriente de Brasil (CB) que fluye hacia el sur, 
la corriente de Malvinas (CM) que fluye hacia el norte, la descarga del Río de la Plata (RdlP) 
y, en menor medida, de la Laguna de los Patos. 

Figura 3. Mapa del área de estudio donde se muestra la ubicación de la playa de arena analizada, La 
Aguada, indicada por un círculo rojo. 1. Punta del Este; 2. Cabo Santa María; 3. Arroyo Chuy. Creado en 
SimpleMappr (https://www.simplemappr.net) usando el sistema de coordenadas Lambert para América del 
Sur.

El régimen de mareas astronómico es semidiurno micromareal (ca. 0.5 m) pero los vientos 
terrestres  producen  aumentos  irregulares  a  corto  plazo  en  el  nivel  del  mar  (marejadas 
ciclónicas de hasta 4 m) y variaciones espaciales en la salinidad [98]. El agua salobre del 
RdlP fluye hacia la plataforma costera, descargando aguas provenientes de los ríos Paraná y 
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Uruguay con promedio anual de 25.000 m³ s-1 [99].  Por su parte, la Laguna de los Patos 
drena aguas de varios ríos del estado de Rio Grande do Sul y de ríos uruguayos a través de 
la Laguna Merín, con una descarga media de agua dulce de 2400 m3s-1 con máximos de 
12.000 m³ s-1 alcanzados durante los años de El Niño [100]. La Confluencia Brasil-Malvinas 
(CBM) se define como una  amplia zona de gradientes termohalinos intensos resultado del 
encuentro de ambas corrientes en el  océano abierto,  próximo a los 38°S [101].  Esta se 
extiende  formando  el  Frente  Subtropical  de  Plataforma  (FSTP)  que  separa  las  aguas 
subtropicales y subantárticas sobre la plataforma continental, cerca de la isóbata de 50 m 
entre  32°S  y  36°S  en  el  quiebre  de  plataforma  [102].  La  circulación  regional  presenta 
cambios  estacionales  latitudinales  asociados  al  régimen  de  vientos:  durante  el  otoño  - 
invierno austral los vientos del SO desplazan la pluma de baja salinidad del RdlP hacia el 
norte ocupando una franja estrecha a lo largo de la costa, mientras que durante la primavera 
- verano austral con vientos dominantes del NE se extiende sobre la plataforma continental 
fuera de la desembocadura del  RdlP [98].  La variabilidad climática interanual asociada a 
eventos como ENSO (fase cálida y fría) también afectan el comportamiento de la pluma del 
RdlP [99].

La costa atlántica uruguaya  puede caracterizarse como una secuencia de arcos de playa 
delimitados por puntas rocosas que funcionan como importantes elementos en el modelado 
de la costa [103]. Además de las playas, esta zona costera comprende también ambientes de 
lagunas, lomadas, planicies y campos de dunas. Las playas de arena varían ampliamente en 
longitud,  orientación y morfodinámica [104].  Casi  la totalidad de las playas uruguayas se 
caracterizan por una dirección de deriva dominante gobernada por el ángulo de incidencia 
del swell, tanto en el estuario como en la costa atlántica [53]. El patrón de corriente de deriva 
litoral es hacia el NE desde La Paloma al N y hacia el SO u O desde el Cabo de Santa María 
al sur [105]. De manera general, existe un predominio de playas intermedias a reflectivas 
(arenas gruesas) en el sector SO de la costa atlántica y playas intermedias a disipativas 
(arenas finas) en el extremo NE [103]. Sin embargo, a menor escala dentro de los arcos de 
costa  pueden observarse  fuertes  variaciones  en  la  granulometría.  De hecho,  en  el  arco 
situado entre el Cabo Santa María y Punta Rubia la granulometría de los sedimentos varía 
desde arena fina en el extremo SO (Playa La Aguada, La Paloma), hasta arena gruesa en el 
extremo NE (Playa del  Barco,  La Pedrera).  En el  SO,  particularmente  las  playas de La 
Aguada y Costa Azul, son zonas que presentan claras evidencias de erosión [103] (Fig. 4A). 
Esta acción erosiva ocurre principalmente durante momentos de tempestades por la acción 
del viento y olas de tormenta [105].
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El área de estudio del presente trabajo fue la playa La Aguada, departamento de Rocha, al 
Este  del  puerto  de  La  Paloma  (Fig.  4A  y  4B).  Esta  es  una  playa  de  arena  expuesta, 
micromareal y dominada por la energía de la ola que constituye el proceso hidrodinámico 
fundamental  [54,105,106].  Este  tipo  de  playas  es  considerado uno  de  los  ambientes 
físicamente más estresantes de todos los ecosistemas marinos [54]. La playa de La Aguada 
se caracteriza por un estado morfodinámico intermedio a disipativo [98,106,107].

Figura 4. A) Detalle del arco de costa donde se ubica la playa La Aguada, La Paloma, Rocha (rectángulo 
rojo). B) Puntos de muestreo en playa La Aguada. En rojo se señala la zona de rompiente (ZR) y en azul la 
zona litoral adyacente (ZL) a la salida del Puerto de La Paloma. Mapas creados con QGIS versión 3.22 
gratuito y de código abierto.
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2.2. Estrategia de muestreo

Los  muestreos  se  llevaron  a  cabo  en  dos  puntos  de  la  playa:  zona  de  rompiente  (ZR; 
34°38'47"S - 54°09'09"W) y zona litoral  adyacente (ZL; 34°38'55"S - 54°08'46"W) situada 
más allá del alcance de la zona más energética marcada por las rompientes y espumas 
típicas (zona litoral  activa)  (Fig.  4B).  Las mediciones en este  punto son utilizadas como 
referencia para evaluar el efecto en la zona de mayor energía. El mismo se ubicó cercano al 
punto de muestreo de la playa, a la salida del puerto de La Paloma (en la boca de la rada 
portuaria), a una distancia aproximada de 400 m de la línea de costa y a una profundidad en 
el entorno de los 6 metros. 

La elección del punto correspondiente a la zona litoral adyacente representó un compromiso 
entre  varios  factores.  Por  un  lado,  permitió  sortear  los  riesgos  inherentes  a  la  toma de 
muestras en la zona litoral vinculados a la navegación muy cerca de la rompiente, así como 
en condiciones de estado de mar desfavorable que frecuentemente impiden el  trabajo a 
bordo  de  embarcaciones  pequeñas;  también  habilitó  el  necesario  rápido  traslado  al 
laboratorio  de  las  muestras  vivas.  Por  otro  lado,  las  zonas  portuarias  frecuentemente 
presentan  problemas de  calidad  de  agua  que  podrían  inducir  sesgos  en  las  respuestas 
evaluadas. En el presente caso debe notarse que el punto elegido se encuentra alejado del 
núcleo portuario, sobre el extremo de las estructuras de defensa y en el límite entre la rada y 
el  ambiente  exterior  al  puerto;  observaciones  cualitativas  indican  que  el  ambiente  sería 
similar al litoral adyacente (más que al puerto en sí mismo). Adicionalmente, debe observarse 
que se trata de un puerto menor que fundamentalmente alberga la operativa de una pequeña 
flota de pesca artesanal y embarcaciones deportivas, sin tráfico regular de buques de gran 
porte, de pesca industrial o de carga. 

La caracterización ambiental y cuantificación de las diversas respuestas ecológicas se realizó 
en dos estaciones del año, primavera de 2021 y otoño de 2022, a fin de  generalizar los 
resultados.  Dicha elección  respondió  además a  razones logísticas. En cada estación  se 
repitieron protocolos experimentales y de muestreo idénticos dentro del mismo mes con una 
separación promedio de 10 días, tres veces en total. De este modo, se obtuvieron muestras 
en dos sitios (zona de rompiente y zona litoral adyacente), durante dos estaciones, con tres 
réplicas de corto  plazo,  sumando un total  de 12 observaciones.  Se tiene así  replicación 
espacial y temporal que incorpora variabilidad estacional y subestacional.

24



2.3. Trabajo de campo

Caracterización ambiental

En cada zona y  día  de  muestreo  se  realizó  el  registro  de  variables  ambientales  in  situ 
mediante perfilador tipo CTD Sea-Bird (temperatura, salinidad, fluorescencia, turbiedad) y y 
se  colectó  agua  subsuperficial  con  bidón  de  10L  para  la  posterior  determinación  de  la 
concentración  de  clorofila  a (Clo  a)  y  feopigmentos  (Pha),  materia  orgánica  particulada 
(MOP) y seston. Las medidas con CTD en la zona de rompiente se tomaron colocando el 
equipo en posición horizontal a una profundidad intermedia, manteniéndolo estable durante 
unos 3-5 minutos. Asimismo, a partir del sitio web Windguru (La Aguada, La Paloma, UY - 
https://www.windguru.cz)  fueron extraídas predicciones de condiciones hidrodinámicas del 
área de estudio como dirección e intensidad del viento, altura, período y dirección de las olas 
para el día y hora de muestreo. Estos se tomaron como referencia de la condición esperada 
in situ.

El estado morfodinámico de la playa se determinó una única vez por estación del año. Para 
ello se registró la frecuencia (f) de las olas como el número de olas que rompen en la playa 
dentro de un tiempo establecido [108] para estimar el período como T=1/f.  Los datos de 
altura de la ola utilizados fueron los obtenidos con la aplicación Windguru. Para el cálculo de 
la  velocidad  de  caída  del  sedimento  se  tomaron  muestras  de  arena  en  las  zonas 
intermareales  inferior,  media  y  superior  para  el  posterior  análisis  granulométrico. 
Complementariamente se estimó la pendiente y ancho de la playa midiendo la diferencia de 
altura entre la base de la duna frontal (o punto donde se asienta la vegetación) y el límite 
exterior de la zona de lavado usando estaciones separadas de igual longitud de acuerdo a 
Emery [109] (Fig. 5.a).

Muestreo de zooplancton

La colecta de zooplancton se realizó con una red cónica con malla de 100 μm de poro y boca 
de 0.5 m de diámetro. En cada zona se hicieron cuatro arrastres sucesivos para: 1) recuento, 
identificación  taxonómica,  y  por  estadío  y  sexo  en  el  caso  de  los  copépodos;  2) 
determinación  de  la  incidencia  de  copépodos  muertos  (ICM)  mediante  tinción  vital;  3) 
estimación  de  la  tasa  de  herbivoría  (TH)  in  situ  a partir  de  la  fluorescencia  entérica  en 
copépodos; y 4) recolección de copépodos vivos para determinar la tasa de producción de 
huevos (TPH) y tasa de producción de pellets (TPP) en incubaciones de laboratorio. 

Los arrastres en la zona de rompiente se realizaron a pie, paralelos a la línea de costa y en 
contra de la corriente de deriva. En la zona litoral adyacente los mismos se realizaron desde 
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una embarcación de pequeño porte, a una velocidad aproximada de 1 nudo.  Las muestras 
obtenidas  para  1)  se  tomaron  mediante  arrastres  horizontales  sub-superficiales  (c.a.  3 
minutos) utilizando flujómetro Hydrobios a fin de estimar el volumen de agua filtrada. Los 
organismos colectados se fijaron con formol mar ≈ 4% (concentración final) para su posterior 
análisis (Fig. 5b y 5c). Aquellas colectadas para la determinación de 2), 3) y 4) se obtuvieron 
mediante  arrastres  horizontales  sub-superficiales  suaves  y  cortos  (ca.  1  minuto,  para 
minimizar el daño de organismos) utilizando un colector no-filtrante. 

Figura 5. Trabajo de campo en playa La Aguada;  a:  medición de pendiente de la  playa,  b:  arrastre 
horizontal de red de plancton en zona de rompiente, c: muestra de zooplancton de red para recuento de 
organismos, d y e: incubación con rojo neutro y filtrado posterior para determinación de estado vital, f:  
congelado in situ de muestra para estimación de tasa de herbivoría.

Para la tinción vital  in situ se siguió el método de Elliott y Tang [93]: los organismos fueron 
transferidos inmediatamente a vasos de bohemia de 1L con agua de mar in situ agregándose 
rojo neutro (RN; solución madre 1/1000) en una concentración final de RN / agua 1:67.000. 
La  muestra  se  incubó  durante  15  minutos  en  oscuridad  dentro  de  un  tanque  térmico; 
posteriormente dividida en tres partes (pseudoréplicas) se recogió en tamiz con malla de 100 
μm. Las tres mallas se guardaron por separado en placas de petri y se almacenaron a -20 °C 
hasta  el  momento  del  análisis  [93]  (Fig.  5d  y  5e).  Para  la  cuantificación  de  la  tasa  de 
herbivoría en copépodos las muestras se obtuvieron tamizando el contenido del copo - tres 
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pseudoréplicas - a través de una malla de 100 μm que se congeló inmediatamente utilizando 
un localizador de fallas (Electroquímica DELTA). Cada malla se colocó en una caja de petri 
que  se  mantuvo  en  oscuridad  a  -20  °C  hasta  su  posterior  procesamiento  (Fig.  5f).  El 
localizador de fallas es un aerosol utilizado en electrónica como refrigerante instantáneo para 
detectar  fallas  de  origen  térmico.  El  mismo  fue  evaluado  previamente  a  los  efectos  de 
descartar una posible interferencia en las medidas de fluorescencia. Para la determinación 
de  la  TPH  y  TPP  la  captura  se  diluyó  inmediatamente  en  tanques  térmicos  de  10  L 
previamente llenados con agua de mar  in situ a fin de ser trasladados vivos al laboratorio. 
Parte del agua natural colectada en los bidones fue utilizada para la incubación de estos 
organismos en laboratorio. 

2.4. Trabajo de laboratorio 

Variables ambientales de la columna de agua

A partir del análisis visual de los perfiles obtenidos mediante CTD se identificó presencia y 
profundidad de la  capa de mezcla  superficial  (CMS) en la  ZL.  El  valor  característico de 
temperatura, salinidad, fluorescencia y turbiedad en esta zona se obtuvo como el promedio 
de  los  valores  en  la  CMS ó  hasta  los  dos  metros  de  profundidad  (i.e.,  profundidad  de 
arrastre)  en caso de existir  mezcla completa de la  columna de agua para evitar  sesgos 
debido a la influencia del fondo. Para la ZR se realizó el promedio de los primeros valores 
estables registrados.

La determinación de la concentración de Clo a y Pha se hizo de acuerdo a Wasmund et al. 
[110]. Para cada zona y por triplicado se filtraron submuestras de 100 ml a través de filtros 
Whatman GF/F (47 mm de diámetro y 0.7 μm de tamaño de poro), los que fueron mantenidos 
en oscuridad a -20 °C a fin de preservarlos para su posterior procesamiento. En éste, los 
filtros fueron colocados en solvente orgánico (etanol al 96%) durante 24 horas a 4 °C y en 
oscuridad para la extracción de los pigmentos fotosintéticos. Luego se procedió con la lectura 
del sobrenadante mediante fluorómetro (Trilogy, Turner Designs) previa y post-acidificación 
con HCl 1.2 N.

A fin de estimar la concentración de MOP y seston, dependiendo de la carga de material 
particulado, de cada zona y por triplicado se filtraron alícuotas de volumen conocido (200 - 
800  mL)  por  filtros  Whatman GF/F  (47  mm de  diámetro  y  0.7  μm  de  tamaño de  poro) 
previamente  quemados  (eliminación  de  restos  orgánicos)  y  pesados.  Estos  filtros  se 
mantuvieron en oscuridad a -20 °C para su posterior procesamiento. Luego se secaron en 
estufa durante 24 hs a una temperatura de 50 °C y posteriormente fueron pesados (peso 
seco).  A  continuación,  se  quemaron  durante  60  minutos  a  500  °C  [111]  y  se  pesaron 
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nuevamente. La concentración de seston y MOP se calculó como la diferencia entre el peso 
del  filtro  (sin  muestra)  y  el  peso  seco,  y  entre  el  peso  seco  y  el  peso  quemado, 
respectivamente.

Estado morfodinámico de la playa

Las muestras de sedimento se secaron a 50°C en estufa durante 24 hs determinándose 
posteriormente el peso total como peso del sedimento seco. Luego, cada muestra seca se 
pasó por una serie de tamices geológicos (1000, 500, 250, 125 y 63 μm) montados en un 
agitador mecánico durante 10 minutos y las fracciones de tamaños retenidas en cada tamiz 
fueron pesadas. Con los datos obtenidos se realizó la caracterización del tipo de sedimento 
usando el software GRADISTAT [112]. En base al tamaño medio de grano (Mz) calculado 
utilizando el método de momentos y las conversiones de las tablas de Gibbs [113] se estimó 
la velocidad de caída del sedimento (W).

De este modo, a partir de la altura (Hb), el período de la ola (T) y W, se calculó el número 
adimensional de Dean (Ω) para determinar el estado morfodinámico de la playa [114]:

Ω= Hb
W ×T

  

El Ω se interpreta como una medida del potencial de transporte de arena por la energía de 
las olas, siendo esencialmente un índice de la capacidad de las olas para mover sedimentos 
[38]. Cuando Ω < 2, la playa se considera reflectiva, con una capacidad limitada de las olas 
para erosionar y de pendiente empinada; cuando Ω > 5 es considerada disipativa, con mucha 
erosión de la playa por acción de las olas y de pendiente plana; valores de 2 < Ω < 5 indican 
estados intermedios [38,52].

La pendiente es una medida simple de los efectos integrados de la arena, las mareas y las 
olas, y es útil para comparar playas sujetas a un rango de marea similar. La pendiente de la 
playa se estimó de acuerdo a Emery [109] como:

S=
∑
i=1

k hi
Di
×100

k

donde hi es la diferencia de altura entre dos puntos consecutivos a lo largo de un transecto; Di 

es la distancia horizontal entre los puntos; y k es el número de mediciones realizadas a lo 
largo del transecto. El ancho de la playa fue calculado como Di *k.
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Estructura comunitaria y estado vital

El conteo e identificación de organismos del zooplancton se realizó bajo lupa binocular en 
cámaras  tipo  Bogorov.  La  cuantificación  se  hizo  mediante  la  toma  de  alícuotas 
representativas  de  una  fracción  de  la  muestra  total  de  acuerdo  a  la  abundancia  de 
organismos  en  la  muestra  original  y  siguiendo  procedimientos  estándar  [115].  Para  el 
fraccionamiento se utilizaron submuestreadores de tipo Motoda y/o balón de vidrio (500 mL) 
con  jeringa  (10  mL).  En  cada  una  de  las  muestras  se  contaron  un  mínimo  de 
aproximadamente  100  individuos  de  las  categorías  más  abundantes.  La  abundancia  se 
estandarizó con el volumen de agua filtrada en el arrastre y quedó expresada como número 
de  individuos  por  metro  cúbico  (i.e.,  densidad,  ind  m–3).  La  identificación  taxonómica  se 
realizó  hasta  el  menor  nivel  posible  utilizando  bibliografía  de  referencia  y  se  siguió  la 
clasificación taxonómica presente en WoRMS [116]. Además, fueron distinguidos estadíos y 
sexos para lograr una descripción detallada de la comunidad de copépodos. El trabajo de 
identificación taxonómica de copépodos fue realizado en colaboración con la Dra. Anabela 
Berasategui del Instituto Argentino de Oceanografía (IADO-CONICET, EFZOO) y el Dr. Erik 
Muxagata del Laboratorio de Zooplancton – Instituto de Oceanografía de la Universidad de 
Río  Grande  (IO-FURG).  Cuando  hubo  dudas  en  la  clasificación  (i.e.,  especies 
morfológicamente indistinguibles bajo lupa) se procedió a separar un número de entre 20 – 
30  individuos  que  fueron  posteriormente  observados  con  microscopio  óptico  a  mayor 
aumento  y  resolución.  Se  realizó  también  la  disección,  tinción  y  fijación  de  piezas  en 
portaobjetos para un análisis riguroso de caracteres diagnósticos. En caso de modificación 
de la identificación previamente realizada, fue estimado el porcentaje y extrapolado al conteo 
original.  En  todas  las  etapas  se  realizó  registro  fotográfico  de  especies  y  estructuras 
diagnósticas (Fig. 6; Anexo 1).

Para la evaluación de la ICM las muestras previamente teñidas con RN se descongelaron 
con agua de mar in situ filtrada y se acidificaron con HCl 1M (1 mL cada 10 mL de muestra) 
para resaltar la coloración. Luego se analizaron bajo lupa binocular con campo oscuro para 
determinar  el  estado  de  los  organismos  (vivos/muertos)  según  procedimientos  estándar 
generalmente aceptados [93,95]. Dicho análisis se realizó con el mayor detalle posible en 
cuanto  a  la  definición  taxonómica  (Anexo  2).  La  ICM  se  expresó  como  porcentaje  de 
individuos muertos y se utilizó para corregir los datos de abundancia de copépodos estimada 
en los conteos.
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Figura 6.  Ejemplo de fotografías tomadas en el  marco de la identificación taxonómica. A la izquierda 
ampliación  de  imagen  obtenida  bajo  microscopio óptico  de  vista  dorsal  de  ejemplar  macho  de 
Onychocorycaeus giesbrechti; a la derecha ampliación de pieza teñida y fijada (apéndice n° 5) de ejemplar 
macho de Temora turbinata.

A partir de los datos cuantitativos corregidos por la ICM se calcularon los siguientes índices 
ecológicos para la  descripción de la  comunidad zooplanctónica total  y  de copépodos en 
particular: riqueza taxonómica (S), Índice de Shannon – Weaver (H’) [117],  Equitatividad de 
Pielou (J’)  [118],  Índice de Simpson o índice de dominancia (λ)  [119,120].  La riqueza se 
consideró como el número total de taxones presentes en cada muestra de zooplancton (i.e., 
especie,  género,  familia,  etc.)  y  esta  lógica  fue  usada  para  el  cálculo  de  los  índices 
ecológicos. Además, para la caracterización de la diversidad beta (β) que refleja cambios en 
las  comunidades,  fueron  estimados  los  índices  de  disimilitud  de  Bray-Curtis  (dBC)  y  de 
Sørensen (dSør), así como sus respectivos componentes [121,122]. Estos índices oscilan 
entre 0 y 1. Como criterio general en este trabajo se establecieron valores de 0 a 0.25 como 
indicadores  de  comunidades  poco  o  nada  disímiles,  de  0.25  a  0.75  moderadamente 
disímiles, y de 0.75 a 1 muy disímiles. 

Por otra parte, los individuos del zooplancton se clasificaron según su estrategia de vida en 
tres categorías: holoplancton (ciclo de vida completo en la columna de agua), meroplancton 
(sólo algunas etapas del ciclo vital como parte del plancton, luego pasan a formar parte de 
otras  comunidades)  y  plancton  adventicio  (organismos  que  se  encuentran 
circunstancialmente en la columna de agua). Se calculó la abundancia relativa (%) de cada 
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grupo, de los diferentes órdenes de copépodos (i.e., Calanoida, Cyclopoida, Harpacticoida), 
así como de los diferentes estadíos presentes (i.e., adulto, copepodito, nauplio). Se estimó 
además la proporción de sexos para las principales especies de copépodos como el cociente 
entre la abundancia de machos y hembras (machos:hembras).

Tasas fisiológicas

A continuación se describen los procedimientos utilizados para la estimación de las tasas 
(i.e., tasa de herbivoría, tasa de producción de huevos, de crecimiento y de producción de 
pellets) de las especies dominantes de copépodos.

Tasa de herbivoría (TH)

La estimación de las tasas de herbivoría se realizó a partir de la medición de la fluorescencia 
entérica (G) en copépodos [123]. Este método brinda información in situ sobre la ingestión de 
alimento con pigmentos fotosintéticos (e.g., Clo a presente en las células fitoplanctónicas) y 
se basa en la cuantificación del contenido intestinal de los pigmentos ingeridos mediante la 
extracción con un solvente orgánico [123,124]. A tales efectos, las muestras provenientes de 
los arrastres de red fueron descongeladas con agua de mar fría y los organismos objetivo 
(especies dominantes, Tabla 1) se colectaron individualmente bajo lupa en condiciones de 
luz tenue pasándolos rápidamente a viales con 3 ó 5 mL de etanol al 96 % para la extracción 
de pigmentos durante 24 horas a 4 °C y en oscuridad. Dependiendo de la abundancia y el 
tamaño de los organismos, el número de individuos colectados osciló entre 5 y 25 por réplica. 
Del mismo modo, el número de réplicas varió entre 3 y 5 de acuerdo a la abundancia de las 
especies objetivo. 

Tabla 1.  Especies y estadíos de copépodos analizados para cuantificación de fluorescencia entérica y 
estimación de las tasas de herbivoría, por zona y día de muestreo. Cuando no se especifica se trata de 
individuos adultos. ZR: zona de rompiente, ZL: zona litoral adyacente.

Estación Día ZR ZL

Primavera

13/10/21
Paracalanus quasimodo, 

Ctenocalanus vanus
Paracalanus quasimodo, 

Acartia tonsa

20/10/21 Copepoditos calanoides y nauplios Copepoditos calanoides y nauplios

28/10/21 Acartia tonsa Acartia tonsa

Otoño

05/04/22
Temora turbinata (adultos y 

copepoditos)
Temora turbinata (adultos y 

copepoditos)
21/04/22

28/04/22
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La cuantificación de G se realizó de acuerdo a la metodología previamente descripta para la 
determinación de la concentración de Clo  a  y Pha,  con medición de los sobrenadantes en 
fluorómetro pre y post acidificación. El contenido de pigmento intestinal se caracterizó como 
clorofila-equivalente expresada como la suma de las concentraciones de Clo a y Pha (ng Clo 
a eq ind-1): 

G = [Clo a eq, ng] / n° individuos

Los valores obtenidos se corrigieron de acuerdo a la fluorescencia de fondo del tejido animal 
estimada en organismos luego de un período prolongado de inanición. En laboratorio, una 
porción de individuos se transfirió a un tanque térmico con agua  in situ filtrada con filtros 
Whatman GF/F de 0.7 μm (agua libre de partículas de alimento) y fueron mantenidos en 
inanición  durante  un  período  de  entre  3  y  10  horas.  Posteriormente,  al  igual  que  el 
procedimiento en campo, se realizó por triplicado el filtrado a través de una malla de 100 μm 
que fue congelada a -20 °C para luego estimar la fluorescencia como se describió arriba. En 
todos los casos, previo a las lecturas de fluorescencia los individuos fueron fotografiados 
digitalmente  bajo  lupa  binocular  y  posteriormente  medidos  (longitud  del  cefalotórax) 
utilizando  el  software  Image  J  para  las  estimaciones  de  longitud.  A  partir  de  estas 
estimaciones  se  calculó  la  biomasa  individual de  acuerdo  a  las  relaciones  empíricas 
detalladas en la Tabla 2.

Tabla 2. Relaciones empíricas utilizadas para el cálculo de la biomasa expresada en unidades de carbono. 
PS = peso seco, LP: largo prosoma, LT: largo total,  V: volumen pellet,  CI-CVI: estadíos copepodito a 
adulto. (*): el contenido de carbono (C) en µgC se estimó como PS*0.4 de acuerdo a [127,128].

Especie Estadío Ecuación Referencia

Acartia tonsa CI-CVI log C [µg] = 2.919 log LP [µg] – 7.953 [129]

Nauplio Log C [µg] = 3.319 log LT [µg] – 8.519 [129]

Paracalanus quasimodo CI-CVI [µgC] = LP3.128 × 10−8.451 [130]

Ctenocalanus vanus CI-CVI ln PS [µg] = 2.78 ln LP [µg] – 16.52 (*) [131]

Temora turbinata CI-CVI ln PS [µg] = 3.34 ln LP [µg] – 19.59 (*) [132]

Nauplio Log PS [µg] = 2.1674 log LT [µg] – 5.5336 (*) [133]

General Pellets fecales [µgC] = 3.66*(V/100000)+3.04)/1000 [25]

General Huevos µm-3 = 0.114 * 10-6 µgC [129]
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La tasa de herbivoría (ng Clo a eq ind-1  d-1) se derivó de TH = k x G [132], siendo k la tasa 
instantánea de evacuación de pigmentos (h-1) estimada a partir del modelo dependiente de la 
temperatura que se describe a continuación:

k = 0.0117 + 0.001794 * T; siendo T la temperatura in situ.

De este modo, a partir del total de pigmentos consumidos y la tasa de evacuación estomacal, 
se obtiene la tasa de herbivoría bajo la presunción de que ésta se encuentra balanceada con 
la  tasa  de  defecación  [132].  A  partir  de  G  expresada  en  unidades  de  carbono  (C)  y 
asumiendo una relación C:Clo a de 50:1 y C:Pha de 15:1 de acuerdo a Newton y Lorenzen 
[133], se calculó TH en unidades de C (μgC ind-1  d-1). Se estimó además la tasa biomasa-
específica  (d-1)  definida  como  el  cociente  entre  la  tasa  correspondiente  y  la  biomasa 
individual promedio de los copépodos sobre los que se realizó la medida.

Tasa de producción de huevos (TPH), de crecimiento y de producción de pellets (TPP)

Los experimentos para estimación de las tasas de crecimiento y producción secundaria (PS) 
a partir de la TPH se hicieron de acuerdo a Runge y Roff [134]. En dichos experimentos se 
estimó además la TPP que también es indicador o medida de la tasa de consumo durante la 
incubación [25]. Con los organismos obtenidos in situ se realizaron incubaciones emulando 
las condiciones al momento de la colecta. De la muestra viva se colectaron hembras adultas 
(desovantes  libres)  y  en  buen estado de  las  especies  dominantes  (Tabla  3)  que fueron 
transferidas en lotes de tres individuos a cada una de cinco botellas de vidrio de borosilicato 
de  250  mL  (réplicas)  llenas  de  agua  de  mar  in  situ filtrada  (63  μm).  En  ocasiones 
excepcionales donde la abundancia de hembras de las especies objetivo fue baja, se optó 
por incubar sólo 2 hembras por réplica. 

Tabla 3. Especies de copépodos incubadas para estimación de la tasa de producción de huevos (TPH) y 
de pellets (TPP) por día y estación de muestreo. ZR: zona de rompiente, ZL: zona litoral adyacente. (*) 
Muestra conformada casi exclusivamente por copepoditos y nauplios.

Estación Día ZR ZL

Primavera

13/10/21
Paracalanus quasimodo, 

Ctenocalanus vanus
Paracalanus quasimodo, 

Acartia tonsa

20/10/21 Sin incubaciones (*) Sin incubaciones (*)

28/10/21 Acartia tonsa Acartia tonsa

Otoño

05/04/22

Temora turbinata Temora turbinata21/04/22

28/04/22
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Las incubaciones se realizaron durante un período de 24 hs., siguiendo un ciclo diario de luz 
y temperatura equivalentes al in situ al momento de hacer los experimentos. Posteriormente, 
el contenido de las botellas se tamizó a través de una malla de 25 μm a fin de retener a las  
hembras y sus productos (huevos y pellets). Bajo lupa binocular se procedió al registro del 
número  y  estado  vital  (vivas/muertas)  de  las  hembras  presentes,  y  fueron  contados  los 
huevos y pellets. Se fotografiaron y midieron las hembras vivas (largo cefalotoráxico), huevos 
(diámetro)  y  pellets  producidos  (largo  y  ancho)  para  la  posterior  conversión  a  biomasa 
expresada en unidades de carbono a partir de las relaciones empíricas detalladas en Tabla 
2. Las tallas de huevos y pellets se convirtieron previamente a biovolumen considerándolos 
una  esfera  y  un  cilindro,  respectivamente.  Las  hembras  vivas  fueron  fotografiadas  de 
inmediato, mientras que las muestras con huevos y pellets fueron fijadas con lugol sacando 
las fotos posteriormente. 

La TPH y TPP se calcularon como:

TPH (n° huevos Hembra-1 d-1) = h/(H*t), TPP (n° pellets Hembra-1 d-1) = p/(H*t)

donde  h  y  p  son  el  número  huevos  y  pellets  totales  producidos  durante  la  incubación, 
respectivamente; H es el número de hembras incubadas (recuperadas vivas) y t el tiempo de 
incubación  (días).  Estas  tasas  se  expresaron  en  unidades  de  carbono  (μgC  H-1  d-1) 
multiplicando respectivamente TPH y TPP por los valores medios por botella de biomasa de 
huevos y pellets  previamente transformados.  A partir  de éstas se calculó la  TPH y TPP 
biomasa-específica  (d-1)  como  el  cociente  entre  la  tasa  correspondiente  y  la  biomasa 
individual promedio de las hembras incubadas en cada botella. De este modo, la TPH y la 
TPP se expresó como número producido por hembra por día y como tasa biomasa-específica 
de carbono por peso (d-1). La TPH biomasa – específica representa la tasa de crecimiento en 
hembras adultas (con ausencia de crecimiento somático) [134].

Flujos de carbono 

Los flujos de C a nivel poblacional para cada respuesta se calcularon como el producto entre 
la tasa biomasa-específica y la biomasa poblacional de cada especie o grupo considerado: 

Flujo de C (μgC m-3 d-1) = Tasa biomasa-específica (d-1) * Biomasa poblacional (μgC m-3)

Para el cálculo de la biomasa poblacional se realizó la sumatoria del promedio de la biomasa 
individual por estadío (i.e., adulto, copepodito, nauplio) multiplicado por la abundancia de ese 
estadío corregida por la ICM: 
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Biomasa poblacional (μgC m-3) = ∑ Biomasa estadío (μgC ind-1)*Abundancia estadío (ind m-3)

Por último, fueron considerados flujos de C canalizados por la comunidad de copépodos 
aquellos casos en que las poblaciones (una o más de una) para las que se estimaron los 
flujos constituían una fracción mayoritaria de la comunidad en términos de abundancia. El 
umbral de dominancia para estos casos se definió arbitrariamente en un 80%.

2.5. Análisis estadístico

Para evaluar la influencia de la zona (rompiente/litoral adyacente) sobre las respuestas clave 
(i.e.,  estructura  comunitaria  del  zooplancton,  incidencia  de  organismos  muertos,  tasas 
fisiológicas y flujos poblacionales) se formularon modelos lineales generalizados (GLM) con 
distribución  normal  ó  gamma.  La  normalidad  y  homocedasticidad  de  los  residuales  fue 
verificada  por  métodos  gráficos.  Se  utilizaron  gráficos  Cuantil-cuantil  (QQ-plots)  de  los 
residuales de la regresión para evaluar el supuesto de distribución normal de los errores, y 
gráficos  de  residuales  estandarizados  vs.  valores  ajustados  para  identificar  patrones 
inesperados de varianza. Se evaluó además la normalidad y homocedasticidad mediante test 
de  Shapiro-Wilk  y  Levene’s,  respectivamente.  Cuando  los  supuestos  de  normalidad  y/o 
homocedasticidad no fueron cumplidos,  se realizaron transformaciones simples (e.g.,  raíz 
cuadrada, log, log x+1). En aquellos casos donde igualmente no pudieron seleccionarse GLM 
adecuados,  se  procedió  a  la  evaluación  mediante  test  paramétricos  (test  de  T)  ó  no 
paramétricos (U de Mann-Whitney y test multivariado - paquete npmv, versión ‘2.4.0’) según 
la  configuración de los  datos.  La composición de las  comunidades de zooplancton y  de 
copépodos en función de la zona (y estación de año) se comparó además mediante el test 
multivariado  no  paramétrico.  Esto  permitió  evaluar  la  hipótesis  principal  del  trabajo, 
asumiendo como hipótesis nula que no existen diferencias significativas entre zonas.

Con el objetivo de identificar las variables ambientales (explicativas) más importantes en la 
modulación de las respuestas clave, cuando el número de datos fue suficiente, se formularon 
GLM de igual distribución y se procedió como fue descrito arriba. Previo a su formulación se 
calculó  el  índice  VIF  (Variance  Inflation  Factor)  para  detectar  multicolinealidad  entre  las 
variables  explicativas  continuas.  Aquellas  que  presentaron  colinealidad  (VIF  >  5)  fueron 
excluidas del análisis (fue el caso de los conjuntos seston/MOP y  Clo  a/fluorescencia). La 
comparación de la bondad de ajuste entre los diferentes modelos anidados generados para 
cada variable de respuesta se realizó mediante la Devianza y el pseudo R2. La selección del 
mejor modelo se hizo en base a la comparación de la bondad de ajuste y del  índice AIC 
(Criterio de Información de Akaike).
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Las diferencias globales entre zonas y estaciones del año en cuanto a las características 
ambientales fue evaluada mediante el test multivariado no paramétrico y de modo individual 
(por variable) con el test no paramétrico U de Mann-Whitney. Para determinar el efecto de la 
ICM en la  abundancia dentro de cada zona de muestreo se realizó el  test  U de Mann-
Whitney pareado entre la abundancia corregida por la ICM y sin corregir. Algunos análisis de 
la estructura comunitaria se realizaron con y sin considerar al grupo de noctilucas debido a 
que  son  parte  del  mesozooplancton  pero  no  del  metazooplancton;  estos  organismos 
aparecen ocasionalmente en densidades extremadamente altas y su presencia puede tener 
un peso muy fuerte en los patrones resultantes. En estos casos se presentan resultados con 
y  sin  considerar  a  este  grupo  particular. El  análisis  de  datos  completo  se  llevó  a  cabo 
utilizando el software R [135].

3. RESULTADOS

3.1. Caracterización ambiental de la playa La Aguada

El comportamiento de las distintas variables ambientales en función de la zona y estación del 
año se muestran en la figura 7. La columna de agua en ZL se encontró mezclada en su 
totalidad en ambos períodos de muestreo, por lo que el valor característico de las variables 
se  obtuvo  como  el  promedio  de  los  valores  hasta  los  dos  metros  de  profundidad  (i.e., 
profundidad de arrastre). 

En  primavera  la  temperatura  (T)  osciló  entre  15.2  y  19.1  °C  mientras  que  en  otoño  la 
variabilidad fue menor con un rango de 19.2 – 20.2 °C. Por su parte, la salinidad se situó en 
el rango de 26.8 – 32.1 y 24.5 – 31.6 en primavera y otoño, respectivamente. 

El contenido medio de Clo a fue de 1.3 ± 0.7 y 1.3 ± 0.6 μg L-1 (± desvío estándar) en ZR y ZL 
respectivamente, excluyendo los máximos de 7.5 y 10.8 μg L-1 observados en el muestreo 
del  05/04/22  y  que  coinciden  con  los  máximos  de  fluorescencia  (Fluor;  URF).  Los  Pha 
mostraron valores medios de  0.9 ± 0.7 μg L-1 en ZR y 0.7 ± 0.4 μg L-1 en ZL. La proporción 
Clo a:Pha fue generalmente entre 1 y 3, con valores medios en el rango de 0.5 - 23 y 1.3 - 
37, para ZR y ZL respectivamente. Los máximos se corresponden con los valores atípicos 
(outliers) de Clo a.
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Figura 7.  Boxplot de las variables ambientales por zona y estación del año. Se destacan con asterisco 
variables con diferencias significativas (U de Mann-Whitney, p < 0.05). Los puntos indican valores atípicos 
(outliers). ZR: zona de rompiente, ZL: zona litoral adyacente, Temp: temperatura, Fluor: fluorescencia en 
Unidades  relativas  de  fluorescencia  (URF),  Turb:  turbiedad  en  Unidades  nefelométricas  de  turbiedad 
(UNT), Clo a: clorofila a, Pha: feopigmentos, MOP: materia orgánica particulada.

El rango de turbiedad fue de 6.5 – 48.6 y 0.9 – 17.4 UNT, en ZR y ZL respectivamente. Por 
su parte, la concentración de seston y MOP en ZR se ubicó en 743 – 3933 y 712 – 3705 mg 
L−1  respectivamente, mientras que en ZL varió en un rango de 522 – 904 y 500 – 845 mg L−1. 
Los máximos observados para estas variables corresponden a ZR durante el muestreo del 
21/04/22. 
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La temperatura difirió estacionalmente (U de Mann-Withney, p < 0.05) siendo mayor en otoño 
que en primavera. La comparación global entre zonas mostró diferencias en cuanto a las 
características ambientales (npmv; ANOVA type test, p < 0.05 ). En particular, las zonas de la 
playa se diferenciaron por mayores niveles de turbiedad, concentración de seston y MOP (U 
de Mann-Withney,  p < 0.05)  en ZR respecto de ZL.  Dichas variables se correlacionaron 
positivamente  entre  sí  (VIF  >  5).  El  resto  de  las  variables  no  presentó  diferencias 
significativas entre zonas o estaciones. 

En relación a la playa, el parámetro de Dean estimado en primavera y otoño fue de 11 y 9.3 
respectivamente, lo que indica un estado morfodinámico de playa disipativa (Ω > 5). El ancho 
de playa varió entre 49 y 35 metros, la pendiente fue suave (< 0.5 %) y hubo dominio de 
arenas finas (0.145 ± 0.006 mm; 81.8 - 93.3%) muy bien seleccionadas. 

Las condiciones hidrodinámicas y meteorológicas previstas para el área de estudio tomados 
como referencia para cada día de muestreo se presentan en el Anexo 3.

3.2. Descripción de la comunidad de zooplancton 

Estructura 

Durante el período de estudio se registraron un total de 57 taxa entre especies, géneros y en 
algunas ocasiones, individuos clasificados en categorías taxonómicas superiores (Anexo 4). 
De  éstos,  33  taxones  corresponden  a  la  fracción  del  holoplancton  (57.9  %),  14  al 
meroplancton (24.5 %) y 10 al plancton adventicio (17.5 %). A modo general la comunidad de 
zooplancton – excluyendo a las noctilucas - se conformó por holoplancton (79.95 ± 21.45 %) 
> meroplancton (13.37 ± 9.28 %) > plancton adventicio (6.67 ± 7.31 %) (Fig. 8, Anexo 5). 
Dentro del holoplancton, los copépodos representaron en promedio el 93.31 ± 7.31 % de los 
individuos con 28 taxa registrados. Los siguieron los cladóceros (2.63 ± 3.61 %), urocordados 
(i.e., Oikopleura sp., 1.91 ± 3.62 %), misidáceos (1.01 ± 2.49 %) y cnidarios (0.64 ± 1.51 %), 
mientras que poliquetos planctónicos (i.e., Tomopteris sp.) y quetognatos, cuando presentes, 
mostraron abundancias relativas bajas (próximas o menores al 1 %). 

El meroplancton estuvo compuesto principalmente por balanos (estadío nauplio y larva cipris) 
y larvas de bivalvos (49.91 ± 22.76 y 26.73 ± 26.98 %, respectivamente), y en menor medida 
por  larvas  de  gasterópodos,  poliquetos  y  medusas  (e.g.,  Obelia  sp.).  El  resto  de  los 
organismos  del  meroplancton  presentó  abundancias  relativas  generalmente  próximas  o 
menores al 1 % (e.g., zoeas de decápodos).  Los foraminíferos fueron el grupo dominante 
dentro del  plancton adventicio (40.42 ± 40.53 %) seguido por copépodos harpacticoides, 
ostrácodos, isópodos y anfípodos. Individuos del orden Cumacea estuvieron presentes un 
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sólo día de muestreo (13/10) conformando el 100 % de plancton adventicio registrado en ZL. 
La mayoría de los taxones de este grupo se encontraron esporádicamente. La comunidad de 
copépodos estuvo conformada por los órdenes Calanoida (59.91 ± 14.41 %) > Cyclopoida 
(21.53 ± 17.31 %) > Harpacticoida (0.47± 0.78 %). Dentro de esta comunidad, el 47.38 ± 
35.22 % fueron individuos adultos y el 34.94 ± 21.43 % estadíos copepodito. El porcentaje 
restante correspondió a estadíos nauplio (17.70 ± 17.77 %).

Figura  8.  Abundancia  (ind  m-3)  por  zona  y  día  de  muestreo  de  la  comunidad  de  zooplancton  y  de 
copépodos (superior), y por grupos de acuerdo a su ciclo vital (inferior). ZR: zona de rompiente, ZL: zona 
litoral adyacente. La línea punteada separa los períodos de primavera y otoño.
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La variación en la composición y la abundancia de las especies de copépodos dominantes 
(consideradas en su estadío adulto) por zona durante primavera y otoño se muestra en la 
figura 9.

Figura 9. Abundancia (AB, ind m-3) de las principales especies de copépodos (estadío adulto) por zona y 
día de muestreo durante primavera y otoño. ZR: zona de rompiente, ZL: zona litoral adyacente.

En primavera las especies más abundantes fueron Farranula spp. (399 ± 663) > Oithona spp. 
(359 ± 332) > Hemicyclops thalassius (316 ± 408) > Parvocalanus crassirostris (245 ± 272) > 
Paracalanus quasimodo (199 ± 208 ind m-3). Mientras que en otoño la comunidad estuvo 
dominada por  Temora turbinata  (2925 ± 6,561) >  P. crassirostris (2541± 3546) >  Oncaea 
scottodicarloi (1468 ± 1989) > Oithona spp. (902 ± 1492) > Farranula spp. (371 ± 621 ind m-

3).  Existieron  diferencias  significativas  entre  estaciones  del  año  en  la  composición  de  la 
comunidad de copépodos (npmv; ANOVA type test, p < 0.05 ). En concordancia con esto, el 
índice de diversidad de Simpson (λ)  para esta  comunidad presentó variación estacional, 
siendo mayor en primavera (0.85 ± 0.06) respecto al otoño (0.62 ± 0.19) (GLM: Gamma – link 
= id, R2 = 0.31, p < 0.05).
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De forma global la abundancia de la comunidad de zooplancton (incluyendo noctilucas) de La 
Aguada se situó en 27792 ± 23025 ind m−3 con extremos de 2378 (ZR) y 70106 (ZL). Cuando 
las noctilucas fueron excluidas la abundancia total  en ZR varió  entre 2378 y 16235 con un 
promedio de 7933 ± 4884 ind m−3, mientras que en ZL osciló entre 3338 y 49338 con un 
promedio de 22744 ± 16951 ind m−3 (Fig. 8). La abundancia de zooplancton - con noctilucas - 
no  mostró  diferencias  significativas  entre  zonas  o  estaciones,  observándose  una  alta 
variabilidad y una tendencia al incremento en ZL. Sin embargo, cuando las noctilucas se 
excluyeron del análisis se evidenció una mayor abundancia en ZL respecto de ZR (GLM; 
Gamma – link = log, R2 = 0.35, p < 0.05) (Fig. 10).

Figura 10.  Abundancia (ind m-3) por zona (1-6) y en función de la turbiedad (7-8) para algunos de los 
principales agrupamientos de la comunidad de zooplancton. (*): ajuste de modelos lineales generalizados 
(p < 0.05). SN: sin noctilucas, ZR: zona de rompiente, ZL: zona litoral adyacente, Turb: turbiedad.

Por otro lado, la abundancia promedio de holoplancton y plancton adventicio en ZR fue de 
6018 ± 5211 y 943 ± 1235, mientras que en ZL se ubicó en 19865 ± 14333 y 113 ± 200 ind 
m−3, respectivamente. El meroplancton tuvo valores medios de 972  ±  650 en ZR y 2766  ± 
3,224 ind m−3 en ZL (Fig. 8). Se observó un mayor desvío para este grupo en ZL debido a un 
máximo  de  abundancia  (8724  ind  m−3)  ocurrido  durante  el  otoño,  donde  dominaron  los 
estadíos larvales de bivalvos (6251 ind m−3) y cirripedios (2005 ind m−3). La abundancia de 
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holoplancton y plancton adventicio mostró diferencias significativas entre zonas, no así el 
meroplancton (Fig.  10).  Hubo una disminución de la  abundancia  de holoplancton en ZR 
(GLM; Gama – link = log, R2 = 0.32, p < 0.05), mientras que por el contrario, el plancton 
adventicio  se  incrementó  en  esa  zona (GLM;  Normal  –  link  =  id,  R2 =  0.38,  p  <  0.05). 
Además,  sobre  la  abundancia  de  holoplancton  se  observó  un  efecto  positivo  de  la 
temperatura y la salinidad, y un efecto negativo de la turbiedad (GLM; Gamma – link = log, 
R2 = 0.95,  p  <  0.05).  No  se  evidenció  influencia  de  las  variables  ambientales  sobre  la 
abundancia de plancton adventicio y meroplancton.

La abundancia total de copépodos mostró igual comportamiento que el holoplancton (Fig. 8). 
En ZR se ubicó entre 1216 y 14426 con un promedio de 5582 ± 4827 ind m−3. En ZL varió 
entre 2675 y 39949 con un valor medio de 18756 ± 13689  ind m−3.  La variable ZR influyó 
negativamente  sobre  su  abundancia  (GLM;  Gamma  -  link  =  log,  R2 =  0.34,  p  <  0.05) 
observándose una disminución respecto a ZL en todos los muestreos (Fig. 10). De hecho, ZR 
presentó una abundancia 26 ± 21.5 % más baja en promedio. Asimismo, la turbiedad tuvo un 
efecto negativo, mientras que la temperatura y la salinidad influyeron positivamente (Gamma 
- link = log, R2 = 0.95, p < 0.05).

Los valores promedio de abundancia para el orden Calanoida fueron de 3061 ± 1984 y 11263 

± 10194 ind m−3, en  ZR y ZL respectivamente. Para Cyclopoida se ubicaron en 833 ± 677 y 

4205 ± 4228 ind m−3. La abundancia de copéṕodos calanoides y cyclopoides difirió entre zonas 
con una influencia negativa de ZR (GLM; Gamma – link = log, R2 = 0.40, p < 0.05 y Gamma – 
link = log, R2  = 0.41, p < 0.05, respectivamente). Además, la abundancia de Calanoida fue 
afectada  negativamente  por  la  turbiedad,  mientras  que  la  temperatura  influyó  de  modo 
positivo (GLM; Gamma – link = log, R2 = 0.64, p < 0.05). Los copépodos harpacticoides no 
mostraron diferencias significativas de abundancia entre zonas y el valor general promedio 
fue 22 ± 28 ind m−3.

En cuanto a los estadíos, la abundancia de copépodos adultos se ubicó en 1613 ± 1236 y 
8976 ± 13170, la de copepoditos en 2311 ± 2211 y 6518 ± 5744, y la de estadíos nauplio en 
1658 ± 2800 y 3262 ± 4149 ind m−3, para ZR y ZL respectivamente (Fig. 11). Aunque existe 
una  tendencia  a  la  disminución  en  ZR  para  todos  los  estadíos,  sólo  la  abundancia  de 
copépodos adultos varió entre zonas de modo significativo, siendo menor en ZR respecto a 
ZL (GLM; Gamma – link = log, R2 = 0.42, p < 0.05). Sin embargo, se evidenció una reducción 
de la abundancia de copepoditos y nauplios en función del aumento de la turbiedad (GLM; 
Normal  –  link  =  log,  R2 =  0.63,  p  <  0.05  y  Normal  –  link  =  id,  R2 =  0.60,  p  <  0.05, 
respectivamente) (Fig. 10).
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Figura 11. Abundancia (AB, ind m-3) de estadíos nauplio y copepodito por zona y día de muestreo durante 
primavera y otoño. ZR: zona de rompiente, ZL: zona litoral adyacente.

La  composición  (i.e.,  taxonomía)  y  las  abundancias  relativas  según  orden,  estadío  y 
estrategia  de  vida  de  las  comunidades  de  zooplancton  y  de  copépodos, no  difirió 
significativamente entre zonas. Esto fue corroborado además por la ausencia de diferencias 
significativas entre los índices de diversidad estimados (S, H’,  λ,  J’) y valores bajos de los 
índices de disimilitud de Sørensen (dSør  ≈  0.25) (Tablas 4 y 5). Para los copépodos dSør 
estuvo compuesta casi en igual magnitud por el componente de anidamiento (dSør_SIM, la 
disimilitud entre comunidades se origina por diferencias en la riqueza) y de recambio (dSør-

SNE,  diferenciación en la composición de especies que implica la sustitución de unas por 
otras), mientras que para el zooplancton dSør-SNE tuvo una mayor contribución. 

El  índice  de  disimilitud  de  Bray-Curtis  (cuantitativo)  indicó  comunidades  medianamente 
disímiles entre zonas (dBC ≈ 0.5) para zooplancton y copépodos (Tabla 5). En la comunidad 
de zooplancton esta disimilitud se explicó en igual magnitud por el componente de gradiente 
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(dBC – gra, abundancia de las especies disminuye de un sitio a otro; i.e., algunos individuos 
se pierden de un sitio a otro sin que sean sustituidos) y de variación balanceada de las 
especies (dBC-bal, la abundancia de algunas especies disminuye de un sitio a otro en la 
misma magnitud en que la abundancia de otras aumenta). En la comunidad de copépodos, 
las diferencias se debieron principalmente al componente de gradiente de abundancia. La 
información que se desprende de estos índices concuerda con lo encontrado en el análisis 
detallado de la abundancia en las comunidades. 

Tabla 4. Índices de diversidad promedio (± desvío estándar) por zona para la comunidad de zooplancton y 
de copépodos. ZR: zona de rompiente, ZL: zona litoral adyacente, S: riqueza taxonómica, H’: índice de 
Shannon-Weaver, λ: índice de Simpson,  J’: equitatividad de Pielou.

Zooplancton
S H’ λ J’

ZR 27.83 ± 3.49 1.56 ± 0.74 0.63 ± 0.23 0.46 ± 0.21
ZL 23.83 ± 5.34 1.59 ± 0.42 0.75 ± 0.12 0.50 ± 0.13

Copepoda
ZR 14.50 ± 2.07 1.38 ± 0.31 0.79 ± 0.12 0.51 ± 0.10
ZL 12.00 ± 3.46 1.20 ± 0.41 0.72 ± 0.25 0.49 ± 0.16

Tabla 5. Índices de diversidad promedio (± desvío estándar) para la comunidad de zooplancton y de 
copépodos.  Diversidad  beta  (β):  índice  de  disimilitud  de  Sørensen  (dSør)  con  los  componentes  de 
anidamiento (dSør_SIM)  y de recambio (dSør-SNE), e  índice de Bray-Curtis (dBC) compuesto por disimilitud de 
gradiente (dBC – gra) y variación balanceada de la abundancia (dBC -bal).

Zooplancton
β, dSør dSør_SIM dSør-SNE β, dBC dBC – gra dBC -bal

0.27 ± 0.11 0.07 ± 0.07 0.20 ± 0.09 0.54 ± 0.26 0.30 ± 0.21 0.24 ± 0.20
Copepoda

0.24 ± 0.11 0.10 ± 0.11 0.135 ± 0.08 0.53 ± 0.25 0.42 ± 0.27 0.10 ± 0.11
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Proporción de sexos

En la Tabla 6 se muestran los valores mínimo, máximo y promedio de la proporción de sexos 
(machos:hembras)  para las principales especies que presentaron datos suficientes para su 
análisis (i.e., presentes como mínimo en una estación del año, en los tres días muestreados 
y con representación en ambas zonas).  No hubo diferencia entre zonas;  se encontraron 
diferencias significativas únicamente para Oithona sp. entre estaciones, con una disminución 
de la proporción de sexos en primavera (GLM; Normal – link = id, n = 11, R2 = 0.40, p < 0.05). 
El promedio en dicha estación fue de 0.08 ± 0.09 mientras que en otoño se situó en 0.53 ± 
0.44.  Por  otra  parte,  para  las  especies  Ditrichocorycaeus  amazonicus  y  Parvocalanus 
crassirostris se observaron valores atípicos (máximos en ambas zonas, pero menores en ZL) 
durante la primavera, en los muestreos del 20/10/21 y 28/10/21, respectivamente. Al excluir 
dichos valores los promedios se ubicaron en 0.66 ± 0.70 para D. amazonicus y 0.17 ± 0.14 
para P. crassirostris.

Tabla 6. Proporción de sexos (machos:hembras) para las especies dominantes de copépodos. DE: desvío 
estándar.

Mínimo Máximo Promedio ± DE

Acartia tonsa 0.05 3.23 1.05 ± 0.95
Ditrichocorycaeus amazonicus 0.00 6.00 1.75 ± 2.16
Hemicyclops thalassius 0.00 1.75 1.04 ± 0.56
Paracalanus quasimodo 0.00 1.00 0.31 ± 0.36
Parvocalanus crassirostris 0.00 2.50 0.52 ± 0.82
Oithona sp. 0.00 1.13 0.28 ± 0.37
Temora turbinata 0.16 0.65 0.40 ± 0.19

Con elevada frecuencia - todos los días excepto el 20/10/21- se observaron individuos de la 
especie  P. crassirostris  denominados  intersex.  La abundancia relativa promedio de estos 
organismos en la población fue de 23.16 ± 28.36 % y no hubo diferencias significativas entre 
zonas. Los máximos ocurrieron en primavera el día 28/10, alcanzando valores de 58.8 y 82.3 
% en ZR y ZL, respectivamente. Del mismo modo, fueron identificados organismos intersex 
para la especie  P. quasimodo  durante el muestreo del 13/10/21, representando el 3.64 y 
12.20 % de la población en ZR y ZL, respectivamente.
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Estado vital    

La incidencia de copépodos muertos (ICM) global en ZR se situó en 32.32 ± 18.51 mientras 
que en ZL fue de 19.92 ± 13.00 % (Fig. 12). No hubo diferencias significativas entre zonas 
pero  tendió  a  ser  mayor  en  ZR  respecto  a  ZL,  tanto  en  la  media  global  como  en  las 
comparaciones caso a caso: en cinco de seis casos se observó una mayor ICM en ZR. El 
máximo absoluto y el segundo mayor valor fueron registrados en ZR. 

Figura  12. Incidencia  de  copépodos  muertos  (ICM,  %)  por  día  y  zona  de  muestreo.  (*):  diferencias 
significativas entre la abundancia total y corregida por la ICM dentro de cada zona (U de Mann-Whitney 
pareado, p - valor < 0.05). ZR: zona de rompiente, ZL: zona litoral adyacente.

Al analizar el impacto dentro de cada zona hubo diferencias significativas entre la abundancia 
total y la abundancia corregida por la ICM (U de Mann-Whitney – pareado, p < 0.05). En 
copépodos calanoides la ICM promedio en ZR fue de 20.2 ± 16.05,  en cyclopoides fue  de 
38.74 ± 22.04 y en harpacticoides de 75.00 ± 18.88 %. En ZL los promedios se ubicaron en 
19.06  ±  14.60,  23.24  ±  13.20  y  57.38  ±  24.83  %,  para  calanoides,  cyclopoides  y 
harpacticoides, respectivamente. No hubo diferencias significativas entre zonas ni estaciones 
en la ICM de los distintos órdenes de copépodos. No obstante, para el orden Cyclopoida se 
evidenció un aumento de la ICM con la turbiedad (GLM; Normal - link = id,  R2  = 0.66, p < 
0.05).
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3.3. Tasas fisiológicas 

Un modelo conceptual con la información resumida de las tasas fisiológicas registradas para 
cada  especie  y  estadío  por  zona  se  presenta  en  la  figura  17  al  final  de  esta  sección. 
Asimismo,  el  Anexo  6  contiene  los  valores  (promedio,  máximo  y  mínimo  por  zona) 
correspondientes a biomasa y tasas calculados por especie, estadío y/o grupo analizado. En 
varios casos las tasas cuantificadas difirieron significativamente entre zonas, aunque estas 
diferencias no fueron sistemáticas para todas las tasas ni especies analizadas. 

Acartia (Acanthacartia) tonsa

Para esta especie se comparó un total de 15 observaciones (n), 10 correspondientes a ZL y 
5 a ZR. La tasa de producción de huevos promedio (TPH; h H-1 d-1) fue de 29.17 ± 8.48 en ZR 
y 23.73 ± 26.45 en ZL. La tasa de crecimiento  (TPH específica, d-1) mostró valores promedio 
de 0.186 ± 0.070 y 0.158 ± 0.166, en ZR y ZL respectivamente. Tanto la TPH como la tasa 
de crecimiento no se vieron afectadas significativamente por la variable zona (Fig. 13). 

La fluorescencia entérica del día de muestreo 28/10 estuvo en ambas zonas por debajo del 
límite  de  detección. Los  datos  de  fluorescencia  entérica  en  ZR  para  esta  especie 
corresponden a este único día, por lo que la tasa de herbivoría (TH) estimada para esa zona 
tendió a cero. En ZL los promedios estimados (correspondientes a los días de muestreo 13 y 
28/10) fueron 0.58 ± 0.72 ng Clo a eq ind-1 d-1  y 0.012 ±  0.017 d-1, para TH y TH específica 
respectivamente.  En cuanto a la tasa de producción de pellets (TPP; p H-1  d-1),  A. tonsa 
produjo  un promedio  de 8.78 ±  2.40 en ZR y  28.71 ±  15.71 en ZL.  La TPP específica 
asociada se ubicó en 0.015 ± 0.005 d-1 y 0.069 ± 0.061 d-1 en ZR y ZL, respectivamente. Las 
tasas de consumo variaron en función del ambiente. ZR tuvo un efecto negativo sobre TH y 
TH específica (npmv; ANOVA type test, p < 0.05 con efecto relativo ZL = 0.75 – ZR = 0.25, 
en ambos casos) así como sobre la TPP y TPP específica (GLM; Gamma - link = log, R 2 = 
0.57 y R2 = 0.49 respectivamente, p < 0.05)  (Fig. 13). El número de datos fue insuficiente 
para evaluar efectos de variables ambientales por GLM.
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Figura  13. Tasas  fisiológicas  por  zona  de  muestreo  para  la  especie  Acartia  tonsa.  TPH:  tasa  de 
producción de huevos (h H-1 d-1); TPP: tasa de producción de pellets (p H-1 d-1); TH: tasa de herbivoría (ng 
Clo a eq  ind-1  d-1).  Las  tasas  específicas  están  expresadas  en  d-1. (*):  ajuste  de  modelos  lineales 
generalizados y/o significancia de test paramétrico/no paramétrico.

Paracalanus quasimodo

Para la evaluación de la TPH, la tasa de crecimiento y la TPP se comparó un conjunto de 10 
observaciones, mientras que para la TH se utilizaron 8, todos correspondientes a un único 
día de muestreo y distribuidos de modo equitativo entre ZR y ZL. P. quasimodo mostró una 
TPH (h H-1  d1)  de 9.61 ± 2.11 en ZR y 5.26 ± 1.92 en ZL.  La tasa de crecimiento (d -1) 
correspondiente fue de 0.058 ± 0.014 y 0.033 ± 0.008. En este caso, ambas tasas difirieron 
entre zonas con un efecto positivo del ambiente de ZR (GLM; Normal – link = id, R2 = 0.59 y 
R2 = 0.61 respectivamente, p < 0.05) (Fig. 14). 

48

* *

* *



Por otro lado, la TH (ng Clo a eq ind-1 d-1) mostró valores de 0.201 ± 0.241 y 1.362 ± 0.931, 
con tasas específicas promedio de 0.006 ± 0.005 d-1 y 0.021 ± 0.012 d-1,  para ZR y ZL 
respectivamente. En el ambiente de rompiente la TPP fue de 42.51 ± 15.66 p H-1 d-1  y tasa 
específica de 0.113 ± 0.028 d-1, mientras que en ZL las mismas fueron 20.75 ± 18.88  p H-1 d-1 

y 0.06 ± 0.068 d-1  (Fig. 14).  TH disminuyó en ZR mientras que la TPP aumentó (T test, p < 
0.05 y GLM; Normal - link = id, R2 = 0.40, p < 0.05, respectivamente). Las tasas específicas 
siguieron  el  mismo patrón  en  ambos  casos,  sin  embargo  los  modelos  y  test  realizados 
llegaron a p-valores próximos (< 0.1) pero no menores a 0.05 probablemente debido a la 
presencia de valores atípicos (outliers) (Fig. 14). El número de datos fue insuficiente para 
evaluar efectos de variables ambientales por GLM.

Figura 14. Tasas fisiológicas por zona de muestreo para la especie Paracalanus quasimodo. TPH: tasa de 
producción de huevos (h H-1 d-1); TPP: tasa de producción de pellets (p H-1 d-1); TH: tasa de herbivoría (ng 
Clo a eq  ind-1  d-1).  Las  tasas  específicas  están  expresadas  en  d-1. (*):  ajuste  de  modelos  lineales 
generalizados y/o significancia de test paramétrico/no paramétrico.
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Temora turbinata

El número total de observaciones para los estadíos adultos fue de  27 (15 en ZL y 12 en ZR). 
La TPH (h H-1 d-1) presentó un valor medio de 1.31 ± 2.59 en ZR y 1.96 ± 3.06 en ZL, con sus 
respectivas tasas específicas promedio de 0.007 ± 0.014 d-1 y 0.014 ± 0.022 d-1. En cuanto a 
las tasas de consumo, la TPP y TPP específica fue de 45.76 ± 20.56 p H -1 d-1  y 0.114 ± 0.070 
d-1 en ZR, y de 37.22 ± 16.45  p H-1 d-1 y 0.087 ± 0.036 d-1 en ZL. La TH (Clo a eq ind-1 d-1) y 
TH específica (d-1) presentaron valores de 2.12 ± 2.30 y 0.016 ± 0.015 en ZR, y de 3.42 ± 
4.52 y 0.025 ± 0.036 en ZL, respectivamente (Fig. 15). 

Figura 15. Tasas fisiológicas por zona de muestreo para la especie  Temora turbinata.  TPH: tasa de 
producción de huevos (h H-1 d-1); TPP: tasa de producción de pellets (p H-1 d-1); TH: tasa de herbivoría (ng 
Clo a eq ind-1  d-1). Las tasas específicas están expresadas en d-1. No existió ajuste de modelos lineales 
generalizados y/o significancia de test paramétrico/no paramétrico.
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Los adultos de esta especie no mostraron diferencias significativas entre zonas para ninguna 
de las tasas analizadas. Asimismo, en base a los modelos estadísticos realizados (GLM), las 
distintas variables ambientales (i.e., salinidad, temperatura, turbiedad y Clo a) no mostraron 
influencia sobre las tasas vitales. 

Por  su  parte,  las  tasas de herbivoría  evaluadas  en copepoditos  de esta  misma especie 
fueron 0.87 ± 0.58 ng Clo a eq ind-1  d-1 y 0.014  ±  0.013 d-1 en ZR, mientras que en ZL se 
situaron en 1.91 ± 2.36 ng Clo a eq ind-1 d-1 y  0.013 ± 0.013 d-1 (Fig. 16a). 

Figura 16. Tasa de herbivoría (TH, ng Clo a eq ind-1 d-1) por zona de muestreo en copepoditos de Temora 
turbinata (a), copepoditos del orden Calanoida (b) y nauplios (c). Las tasas específicas están expresadas 
en d-1. (*): ajuste de modelos lineales generalizados y/o significancia de test paramétrico/no paramétrico.
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Al igual que en los estadíos adultos, no hubo diferencias significativas entre zonas (n= 24, 14 
y 10 en ZL y ZR respectivamente). Sin embargo, se evidenció una correlación positiva entre 
la TH y la concentración de Clo a (GLM; Gamma - link = log, R2 = 0.63, p < 0.05). De hecho, 
en ZL se observaron los máximos de TH  asociados a concentraciones máximas de Clo a 
durante el muestreo del 05/04/22. Asimismo, la TH específica aumentó con la salinidad, el 
contenido de Clo a y la turbiedad (GLM; Gamma - link = log, R2 = 0.63, p < 0.05).  Por otra 
parte, la TH específica para adultos y copepoditos no difirió significativamente dentro de cada 
zona analizada.

Copépodos Calanoida: copepoditos y nauplios

Los  copepoditos  y  nauplios  analizados  probablemente  comprenden  una  mezcla  de 
organismos  del  orden  Calanoida  de  las  familias  Acartiidae,  Paracalanidae  y/o 
Clausocalanidae. El número de observaciones fue de 9 (4 en ZR y 5 en ZL) y 10 (5 en ZR y 5 
en  ZL)  para  copepoditos  y  nauplios,  respectivamente,  correspondientes  al muestreo  del 
20/10/21.

Para los copepoditos los valores medios de la TH y TH específica fueron de 0.13 ± 0.10 ng 
Clo a eq ind-1  d-1 y 0.035 ± 0.027 d-1  en ZR, y de 1.62 ± 0.49 ng Clo a eq ind-1  d-1 y 0.566 ± 
0.150 d-1  en ZL,  respectivamente.  Ambas tasas mostraron diferencias  significativas  entre 
zonas con una clara disminución en ZR (GLM; Normal – link = Id, R2 = 0.90 y R2  = 0.91 
respectivamente, p < 0.05) (Fig. 16b). 

El promedio de TH para los nauplios fue de 1.29 ± 0.47 ng Clo a eq ind-1d-1  en ZR mientras 
que en ZL aumentó a 2.36 ± 0.42 ng Clo a eq ind-1d-1, asociadas a TH específicas de 0.295 ± 
0.092 d-1 y 0.444 ± 0.146 d-1, respectivamente. La TH se vio afectada negativamente por ZR 
(GLM; Normal – link = Id, R2 = 0.64, p < 0.05), sin embargo la tasa específica no difirió 
significativamente entre zonas aunque tendió a ser menor en ZR (Fig. 16c).

52



Figura 17. Modelo conceptual de las tasas metabólicas promedio (± desvío estándar) para las principales 
especies y estadíos de copépodos por zona de muestreo. (*): ajuste de modelos lineales generalizados y/o 
significancia de test paramétrico/no paramétrico; (+): efecto positivo, (-): efecto negativo. Modificado de 
McLachlan y Defeo [38].

3.4. Flujos poblacionales

La información resumida de los flujos de C registrados para cada especie y grupo por zona 
se  presenta  como modelo  conceptual  en  la  figura  19.  El  Anexo 6  contiene además los 
valores (promedio, máximo y mínimo por zona) correspondientes a biomasa, tasas y flujos 
calculados por especie, estadío y/o grupo analizado. Se observaron efectos significativos de 
la zona de rompiente sobre varios de los flujos estimados para las diferentes poblaciones, 
con valores mayores registrados sistemáticamente en ZL.

Para A. tonsa, el flujo poblacional promedio de C (μgC m-3 d-1) como TPP se ubicó en 2.95 ± 
1.03 y 45.18 ± 29.95, mientras que el correspondiente a la TH fue nulo y de 1.34 ± 1.90, para 
ZR y ZL, respectivamente. En cuanto al flujo como TPH, el promedio se ubicó en 37.63 ± 
14.14  y  351.78  ±  440.68  μgC  m-3 d-1  en  ZR  y  ZL,  respectivamente.  Se  observó  una 
disminución en ZR de los flujos de C como TPH, TPP y TH (Fig. 18). 
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Figura 18. Flujos de C (μgC m-3 d-1) por respuesta y zona para las especies y grupos de copépodos 
analizados. Fc_TPH: flujo como tasa de producción de huevos; Fc_TPP: flujo como tasa de producción de 
pellets;  Fc_TH:  flujo  como  tasa  de  herbivoría.  (*):  ajuste  de  modelos  lineales  generalizados  y/o 
significancia de test paramétrico/no paramétrico.

Las diferencias entre zonas fueron significativas para los flujos por TPP y TH (GLM; Gamma 
– link = id, R2 = 0.75, p < 0.05  y npmv - ANOVA type test, p < 0.05 con efecto relativo ZL = 
0.75 -  ZR = 0.25, respectivamente).  Para el  flujo como TPH, a pesar de no encontrarse 
diferencias  significativas,  existió  una  disminución  en  ZR.  En  este  caso,  los  datos 
corresponden a dos días para ZL (13/10 y 28/10) y uno para ZR (28/10) no habiendo podido 
realizar una comparación equilibrada zona a zona. De hecho, los valores de TPH específica 
de  ZL  del  13/10  fueron  muy  bajos  respecto  a  aquellos  de  la  misma  zona  del  28/10, 
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generando una fuerte dispersión en los datos. Al evaluar el flujo como TPH excluyendo dicha 
fecha, las diferencias entre zonas son significativas (GLM; Gamma – link = log, R2 = 0.91, p < 
0.05).

En el caso de P. quasimodo, los valores medios de flujo como TPH (μgC m-3 d-1) fueron de 
37.79 ± 9.06 en ZR y 57.87 ± 14.18 en ZL. Por su parte, el flujo herbívoro en ZR se situó en 
2.60 ± 2.08 μgC m-3 d-1  y en 31.58 ± 18.92 μgC m-3 d-1  en  ZL. El flujo como TPP tuvo un 
promedio de 74.21 ± 18.57 y 106.25 ± 121.46 μgC m-3 d-1, en ZR y ZL respectivamente (Fig. 
18). Excepto el flujo de C como TPP, el resultante de la TPH y TH difirió entre zonas con una 
disminución en ZR (GLM; Normal – link = id, R2 = 0.47 y Gamma - link = log, R2 = 0.61 
respectivamente, p < 0.05). 

Los valores correspondientes al flujo herbívoro de T. turbinata, estimado a partir de las TH 
específicas de los estadíos adultos y copepoditos tomados conjuntamente, fueron 124.63 ± 
341.58 y  869.33 ± 1608.27  μgC m-3 d-1  en ZR y ZL, respectivamente. Por su parte, el flujo 
asociado a la TPP fue 485.07 ± 571.86 μgC m-3 d-1 en ZR y 3798.45 ± 3271.40 μgC m-3 d-1 en 
ZL. El promedio de flujo como TPH se ubicó en 4.84 ± 9.34 y 206.71 ± 402.71 μgC m-3 d-1 

para ZR y ZL, respectivamente (Fig. 18). Se observó una reducción del flujo como TH en ZR 
(npmv; ANOVA type test, p < 0.05 con efecto relativo ZL = 0.76 - ZR = 0.24) así como una 
influencia positiva de las variables ambientales (i.e., temperatura, salinidad, turbiedad y Clo 
a) (GLM; Gamma – link = log, n = 51, R2 = 0.93, p < 0.05). El flujo asociado a la TPP mostró 
una  disminución  en  ZR aunque  esta  no  fue  significativa.  No  se  encontraron  diferencias 
significativas entre zonas en el flujo de C producto de la TPH, sin embargo fue altamente 
variable y mostró una tendencia a la disminución en ZR. 

Por otra parte, el flujo herbívoro en ZR y ZL para la población de copépodos calanoides en su 
conjunto fue de 194.04 ± 165.02 y 984.72 ± 300.00 μgC m-3 d-1, respectivamente (Fig. 18). 
Existió una disminución del flujo como TH en ZR (GLM; Normal – link = id, R2  = 0.74, p < 
0.05).  Este flujo poblacional  corresponde al  día 20/10 y fue calculado a partir  de las TH 
específicas de los estadíos copepodito y nauplio del orden Calanoida. 
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Figura  19.  Modelo  conceptual  de  los  flujos  poblacionales  promedio  (±  desvío  estándar)  para  las 
principales especies y estadíos de copépodos por zona de muestreo. Los flujos de C están expresados 
μgC  m-3  d-1.  (*):  ajuste  de  modelos  lineales  generalizados  y/o  significancia  de  test  paramétrico/no 
paramétrico; (+): efecto positivo, (-): efecto negativo. Modificado de McLachlan y Defeo [38].

3.5. Flujos comunitarios

Los flujos de C comunitarios fueron estimados en base a los resultados obtenidos para  T. 
turbinata (05/04/22) y Copépodos Calanoida (20/10/21) de acuerdo a la definición previa de 
representatividad  mayor  al  80  % de  la  abundancia  comunitaria.  De  este  modo,  el  flujo 
comunitario herbívoro (μgC m-3 d-1) estimado a partir de T. turbinata fue de 858.65 ± 537.41 
en ZR y 2.568.46 ± 2.067.91 en ZL, y se redujo en ZR (GLM; Gamma - link = id, R 2 = 0.27, p 
< 0.05). El correspondiente a los copépodos calanoides coincide con los flujos herbívoros 
poblacionales mencionados previamente y también difirió entre zonas. El flujo comunitario 
asociado a la TPH fue cero en ZR y 275.29 ± 319,93 μgC m -3 d-1 en ZL, con una reducción 
significativa en la rompiente (npmv; ANOVA type test, p < 0.05 con efecto relativo ZL = 0.8 – 
ZR = 0.2). Por último, el flujo de C por TPP (μgC m-3 d-1) para la comunidad se ubicó en 
1259.31 ± 125.12 y 5249.84 ± 2614.08, para ZR y ZL respectivamente, disminuyendo en la 
zona de rompiente (GLM; Gamma - link = id, R2 = 0.84, p < 0.05).
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4. DISCUSIÓN

Características físicas y ambientales de la playa La Aguada

La playa de La Aguada presenta un estado morfodinámico claramente disipativo. Durante 
esta investigación el parámetro de Dean se ubicó muy por encima del umbral establecido 
para playas disipativas (i.e., Ω > 5) y aún por encima de lo reportado en estudios previos en 
esta misma playa [98,106,107], lo que indicaría una evolución hacia condiciones de mayor 
disipación de la energía de la ola. Esta evolución concuerda con lo observado por Ortega et 
al. [136] en la playa Barra del Chuy y playas del sur de Brasil (véase [136]) que intensificaron 
sus  características  disipativas  (aumento  del  oleaje,  ancho  de  playa,  zona  de  lavado  y 
parámetro  de  Dean,  y  disminución  de  la  pendiente),  probablemente  asociado  a  un 
incremento  en  la  intensidad  de  los  vientos  del  sur  y  frecuencia  de  tormentas  del  SE 
[103,105,137].

Las temperaturas observadas en primavera (15.2 -  19.1 °C) y otoño (19.2 -  20.2 °C) se 
ajustaron a valores esperados en playas de zonas templadas y/o subtropicales de la región 
que oscilan entre los 15 y 19 °C (e.g., [63,69]). La diferencia estacional observada en este 
trabajo puede asociarse a la ocurrencia de temperaturas levemente más elevadas durante el 
mes de abril (19.20  - 20.24 °C). Este rango coincide con el de playas subtropicales (e.g., 
otoño en playa Tramandaí en Río Grande del Sur, Brasil; [69]) y se asemeja a valores de 
verano en playas de zonas templadas (e.g., Monte Hermoso, Argentina; [63]). La salinidad se 
ubicó dentro del rango observado previamente para el área y en particular para esta playa 
[98,107]. En concordancia con lo esperado, ambas zonas de la playa se diferenciaron por 
una mayor turbiedad, contenido de seston y materia orgánica particulada en la rompiente 
respecto al litoral adyacente, lo que se interpreta como resultado de la mayor disipación de 
energía en la rompiente.  Distintos patrones de circulación del agua en la zona de oleaje 
pueden  además  concentrar  alimentos  particulados  en  suspensión,  como  detritos  y 
fitoplancton [38]. De acuerdo a los antecedentes disponibles, la turbiedad (6.5 - 48.6 UNT) se 
encontró dentro de lo registrado en la zona de rompiente de distintas playas arenosas. Por 
ejemplo, en playas de Carolina del Norte (EEUU) se ubicó por debajo de los 30 UNT con un 
pico de 89.7 UNT asociado al dragado del área [62], mientras que en aguas costeras de 
Pehuen Co (Argentina) estuvo entre 24 y 64 UNT [138]. El contenido de seston de ambas 
zonas (522 - 904 mg L−1 en ZL y 743 - 3933 mg L−1 en ZR) fue muy elevado en comparación 
con otras playas de arena disipativas. En particular, ZR presentó concentraciones medias de 
hasta casi un orden de magnitud mayores respecto a lo observado en playas como Monte 
Hermoso y Pehuen Có, cuyos valores han oscilado entre 10 y 445 mg L−1 [63,64,139]. Al 
igual  que  en  Monte  Hermoso  [139]  la  concentración  de  seston  no  mostró  variación 
estacional.  La concentración de MOP siguió el  mismo patrón que el  seston.  Los valores 

57



fueron muy altos en ambas zonas (500  - 845 mg L−1  en ZL y 712  - 3705 mg L−1 en ZR), 
particularmente en la zona de rompiente, y tampoco se detectaron variaciones estacionales. 
Por  otro  lado,  el  mayor  contenido  de  sedimentos  en  ZR,  resultado principalmente  de  la 
resuspensión  por  acción  de  las  olas,  fue  acompañado  por  el  aumento  de  la  MOP que 
representó casi la totalidad de la fracción de seston (superior al 90%). Esto coincide con lo 
observado en la  zona de rompiente  de Pehuen Có,  en particular  durante  los  meses de 
verano e invierno [64].

La concentración de Clo  a no difirió entre ZR y ZL, sugiriendo una alta conectividad entre 
ambas zonas. En ZR los niveles de Clo a fueron moderados (0.2 – 10.8  μg L-1) en relación a 
otras zonas de rompiente de playas templadas disipativas [63,64,67,68,139]. Por ejemplo, en 
las ya citadas playas de Pehuen Có y Monte Hermoso, ha oscilado entre 2.5 y 17 μg L-1, y 
entre 0.05 y 9.16 μg L-1, respectivamente [63,64,139]. Al igual que en La Aguadua, en estos 
sitios no se observaron patrones estacionales claros. Esta falta de estacionalidad también se 
ha visto en playas subtropicales cercanas como Tramandaí, donde las concentraciones de 
Clo a resultaron muy variables, entre >1 μg L-1 y máximos por encima de 100 μg L-1 [69,76]. 

En  resumen,  La  Aguada  se  caracteriza  como  una  playa  disipativa  con  condiciones 
ambientales  intermedias  entre  las  típicamente  observadas  en  playas  templadas  y 
subtropicales.

Estructura de la comunidad de zooplancton

La mayoría de los trabajos llevados a cabo en playas de arena han utilizado redes de tamaño 
de poro de entre 200 y 300 μm [e.g., 61,63-69,76], mientras que unos pocos usan redes 
similares a la empleada en el  presente trabajo (e.g.,  150 y 120 μm) [e.g.,  62,75,77].  La 
utilización de un mayor tamaño de poro genera sesgos en la caracterización de la estructura 
comunitaria  por  la  subestimación  de  los  estadíos  larvales  y  juveniles,  y  adultos  de 
organismos de pequeño tamaño, en particular de los copépodos [63,64,67]. Por ejemplo, la 
colecta con redes de 120 y 300 μm en la zona de rompiente de una playa tropical (Fortaleza, 
NE  de  Brasil)  resultó  en  diferencias  significativas  en  la  estructura  comunitaria  del 
zooplancton,  con  una  mayor  abundancia  y  diversidad  en  la  red  de  120  μm, 
independientemente del período de muestreo y de la estación (seca o lluviosa) [75].  Por 
tanto, el uso de redes de entre 200 y 300 μm es cuestionable para evaluar la estructura de 
esta comunidad. Se resalta la necesidad  de estandarizar el tamaño de poro de las redes 
empleadas  en  estudios  de  zooplancton  de  playas  arenosas,  para  que  los  registros  de 
diversidad y estructura comunitaria sean comparables y representativos.
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En  nuestro  caso,  no  hubo  diferencias  significativas  en  cuanto  a  la  composición  de  las 
comunidades de zooplancton y de copépodos entre ZR y ZL. De hecho, ambas comunidades 
fueron muy similares - reflejado también en los índices de diversidad estimados (i.e., S, H’, λ, 
J’,  y de disimilitud de Sørensen) -  lo que sugiere una elevada conectividad entre ambos 
ambientes (e.g., [63,67,68,72]). A diferencia de lo observado en la rompiente de otras playas 
templadas [64,67,68],  La Aguada no mostró variación estacional en la composición de la 
comunidad de zooplancton. Asimismo, el número de taxones registrados (57) fue mayor al 
generalmente  reportado  en  playas  templadas  (33-39  taxones),  subtropicales  (33-81)  y 
tropicales  (39-51)  [71,72,75]  pese  a  que  la  riqueza  específica  probablemente  haya  sido 
subestimada dado que algunos organismos solo pudieron ser identificados a nivel de género 
o superior (principalmente meroplancton y adventicio). La distribución de taxones agrupados 
por estrategia de vida fue diferente a la registrada en otras zonas de rompiente templadas 
como  las  de  Monte  Hermoso  y  Pehuen  Có,  donde  están  más  equilibradamente 
representados: una mayor contribución de las fracciones meroplanctónicas y adventicias en 
detrimento  de  la  fracción  holoplanctónica  que  se  sitúa  entre  el  30  y  40  %  [63-67]. 
Nuevamente  debe  destacarse  que  las  investigaciones  citadas  en  general  difieren  en  el 
tamaño de malla usado así como en el nivel de identificación taxonómica alcanzado para 
algunos grupos del zooplancton, lo que probablemente contribuya a la subestimación de la 
riqueza total y contribuciones relativas de diferentes grupos. Los antecedentes vinculados a 
índices de diversidad del zooplancton de playas es escaso. En La Aguada, la diversidad de 
Shannon promedio (H’;  1.56 ±  0.74  bits.ind-1)  fue  mayor  que en la  región templada de 
Pehuen  Có  (Argentina;  ~  0.91  ±  0.54  bits.ind-1)  [65]  y  menor  que  en  la  playa  tropical 
Ajuruteua (Brasil; entre 1.52 ± 0.29 y 3.0 ±  0.1 bits.ind-1) [70-72]. En tanto la equitatividad (J’; 
0.46 ± 0.21) fue comparable a la observada en Ajuruteua (entre 0.4 en meses cálidos y 0.8 
en el invierno) [70,71]. 

Los copépodos dominaron la composición y la abundancia del holoplancton, tal como ocurre 
en  otras zonas de rompiente (e.g., [63-66,70-72]), y en general para el metazooplancton 
marino.  La riqueza específica (28 taxones) fue superior a la de las playas templadas de 
Pehuen Có y Monte Hermoso (7 - 14 taxones) [63,64,66] y tropicales de la región amazónica 
de Brasil  (21  -  23 taxones)  [70-72],  e  inferior  a  la  registrada en la  playa subtropical  de 
Tramandaí (43 taxones) [69]. Al igual que en otras zonas de rompiente (e.g., [62,63,69,75]) 
los copépodos calanoides fueron los más abundantes y diversos, seguidos por ciclopoides y 
harpacticoides.  La  gran  contribución  de  los  estadíos  larvarios  (nauplios  y  copepoditos) 
también  ha  sido  observada  en  otras  zonas  de  rompiente  de  playas  arenosas  (e.g., 
[72,74,75]). A diferencia de la comunidad de zooplancton, la composición de la comunidad de 
copépodos  mostró  una  clara  variación  estacional,  con  mayor  diversidad  en  primavera 
(reflejado en un mayor índice de diversidad de Simpson, λ) respecto al otoño. Un patrón 
similar se observó en la playa de Tramandaí [69] donde la diversidad de Shannon fue mayor 
en primavera y verano, y los mínimos ocurrieron en otoño. A pesar de estas diferencias, en la 
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zona  de  rompiente  existió  en  ambas  estaciones  dominancia  de  especies  de  pequeño 
tamaño, lo que ha sido observado en otras playas (e.g., [62,75]). 

La  abundancia  de  zooplancton  total  de  ZR (2378  –  16235  ind  m−3)  resultó  similar  a  la 
registrada en zonas de rompiente templadas como las reportadas en playas de Carolina del 
Norte (Estados Unidos) [62] y subtropicales/tropicales de Brasil [71,72,76], pero fue mayor a 
la  encontrada  en  playas  templadas  de  Argentina  [63-65].  La  diferencia  principal  en  la 
estructura comunitaria del zooplancton entre zonas de La Aguada se dio por una disminución 
significativa  de la  abundancia  en la  zona de rompiente  respecto  al  litoral  adyacente.  La 
frecuencia semanal de muestreos en la playa de La Aguada, permitió detectar fluctuaciones 
considerables en la abundancia a corto plazo en ambas zonas, que no se correlacionaron con 
ninguna de las variables ambientales analizadas. Este patrón subestacional podría resultar de 
las  condiciones  hidrodinámicas  específicas  en  los  días  de  muestreo,  potenciando  así  la 
consideración de que en escalas de tiempo cortas la dinámica física del litoral, y en particular 
de la zona de rompiente,  es más importante que la variación estacional.  Dicho patrón es 
consistente con reportes de caídas en la abundancia de zooplancton asociadas con aumentos 
en la velocidad de la corriente litoral y altura de la ola (i.e., mayor energía) [64,67,68], y luego 
de eventos de tormenta que incrementan drásticamente las condiciones energéticas (altura de 
ola, velocidad de corrientes) en la zona de rompiente [65,66]. Al igual que la abundancia total 
de zooplancton, la abundancia de holoplancton y de copépodos (total y estadíos adultos) se 
redujo en la rompiente de La Aguada. En estos casos existió además un efecto negativo de 
la turbiedad, causalmente relacionada a las condiciones de energía en la rompiente, que 
también  fue  observado  sobre  la  abundancia  de  los  estadíos  larvales  (copepoditos  y 
nauplios). Por el contrario, el plancton adventicio incrementó su abundancia en la rompiente 
de  La  Aguada  (vs  ZL),  posiblemente  debido  a  la  resuspensión  causada  por  la  fuerte 
turbulencia  (e.g.,  [63,76]). La  menor  abundancia  de  copépodos  en  ZR  se  ajusta  a  su 
caracterización como parte del holoplancton no residente de la zona de rompiente [38]. El 
término "residencia" indica una presencia regular, mientras que los no residentes tienen una 
ocurrencia muy variable. Su aparición esporádica en la zona de rompientes es vinculada a la 
advección  por  corrientes  inducidas  por  viento,  olas  y  mareas.  La  disminución  de  la 
abundancia de copépodos con el aumento de la turbulencia es consistente con hallazgos de 
varios estudios experimentales previos (e.g.,  [140]  y referencias allí  citadas).  Aunque los 
copépodos pueden ser capaces de habituarse a los aumentos de turbulencia [141],  ésta 
puede estimular mecánicamente las reacciones de respuesta de escape con un aumento del 
estrés metabólico,  lo que conduce a una disminución de la abundancia y de la biomasa 
[86,89,91].  Se  han  reportado  también  otros  cambios  comportamentales,  como  el  nado 
errático  y  el  aumento  de saltos,  probablemente  ajustando su comportamiento  al  intentar 
abandonar el  área [81,85,141].  Esta disminución de la  abundancia de zooplancton,  y  en 
particular  de copépodos en la zona de rompiente tiene el  potencial  de influir  de manera 
significativa en la magnitud de los flujos de C.
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Proporción de sexos

Entre los copépodos es frecuente una proporción de sexos (machos:hembras) sesgada hacia 
las hembras [142]. Nuestros resultados no mostraron diferencias entre zonas y siguen esa 
tendencia general, pero también se observaron desvíos y alta variabilidad.

Las familias con proporciones sexuales sesgadas hacia las hembras incluyen Oithonidae, 
Clausocalanidae,  Paracalanidae  y  Calanidae,  y  se  caracterizan  por  poder  reproducirse 
continuamente después de un solo apareamiento [142].  En concordancia,  nuestros datos 
muestran un fuerte sesgo en  Oithona  spp.  (0.28 ± 0.37) y en  P. quasimodo (0.31 ± 0.36), 
donde tiende a ser levemente más alta que el rango reportado para paracalánidos adultos en 
la  naturaleza  (0.1  –  0.45  principalmente  para  Paracalanus,  véase [142]).  En  el  caso de 
Oithona  spp. existió  variación  estacional  en  la  proporción  de  sexos,  tal  como  ha  sido 
documentado en distintas especies [9,142]. Las familias con proporciones sexuales menos 
sesgadas  (comúnmente  0.5  –  1)  incluyen  Acartiidae  y  Temoridae,  que  requieren 
apareamientos múltiples (véase [142]). De acuerdo a esto, T. turbinata  mostró  valores por 
debajo de lo esperado (media de 0.40), mientras que para A. tonsa se ubicaron en general 
dentro  y  por  encima  del  rango  (media  de  1.05).  Por  otra  parte,  para  el  género 
Ditrichocorycaeus (y familia Corycaeidae en general) la proporción de sexos esperada es 
próxima a 1 [143]. La observada en nuestro caso en  D. amazonicus – sin considerar un 
máximo anómalo – estuvo dentro de lo reportado (media de 0.66). 

En la naturaleza, las proporciones sexuales típicamente sesgadas (y altamente variables) 
hacia  las  hembras  se  explican  a  menudo por  diferencias  en  la  longevidad  y  mortalidad 
específicas por sexo y/o etapa, y variaciones en el crecimiento de la población (véase [142]). 
En general, los copépodos machos son menos tolerantes al estrés ambiental y viven por 
períodos más cortos que las hembras (e.g.,  [144-145]).  Asimismo, el  cambio de sexo en 
copépodos puede ser un mecanismo importante en la determinación de estas proporciones 
sesgadas  (e.g.,  [142,146])  que  son  frecuentes  en  animales  con  determinación  sexual 
ambiental  [147].  En este  sentido,  el  entorno alimentario  (i.e.,  baja  calidad y  cantidad de 
alimento)  está vinculado a la determinación del sexo y a la aparición de intersexualidad en 
copépodos [146,148-150]. Un ambiente trófico rico contribuiría a una mayor proporción de 
individuos que maduran como machos [149], por lo que en ambientes tróficos pobres se 
esperan proporciones sexuales sesgadas hacia las hembras [146]. De hecho, la variación 
estacional en la proporción sexual registrada en diversas especies puede estar relacionada 
con la cantidad y calidad de alimento (ver revisión de [149]). En ese sentido, las mayores 
concentraciones de Clo a, seston y MOP registradas en La Aguada durante el otoño respecto 
a  la  primavera,  podrían  explicar  la  mayor  proporción  sexual  (más  cantidad  de  machos) 
observada en ese período para Oithona spp.. Asimismo, el elevado porcentaje de individuos 
intersexuales de P. crassirostris y P. quasimodo - en menor medida -, podría responder a la 
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baja calidad/cantidad de alimento presente en primavera  (e.g., [148,150-151]. Por ejemplo, 
Liang y Uye [151] observaron altas proporciones de adultos intersexuales (hasta un 23% de 
las hembras) en Paracalanus sp. (probablemente P. quasimodo) en un período de muestreo 
con niveles bajos de clorofila ( 2 - 2,4 µg L∼ -1) similares a los observados en La Aguada. A 
pesar de que la frecuencia de individuos intersexuales en las poblaciones naturales de la 
mayoría  de  los  crustáceos  es  relativamente  baja  (menos  del  1% de  los  individuos),  en 
copépodos los porcentajes informados – como en nuestro caso – tienden a ser más elevados 
(10 – 41 %; véase [146]).  Dado que las anomalías morfológicas en los intersexuales no 
siempre son obvias, puede haber una clasificación inadvertida de estos organismos como 
hembras normales o bien ser  identificados erróneamente como otras o nuevas especies 
[146],  subestimando  su  abundancia  real.  Estos  individuos  pueden  tener  un  impacto 
significativo en la proporción sexual de la población según sean considerados hembras o 
machos [146]. En nuestro caso, la asignación de individuos intersex en la categoría hembras 
revertiría  el  sesgo  observado  hacia  machos  en  primavera  para P.  crassirostris,  lo  que 
apoyaría  la  interpretación  de  una  baja  cantidad/calidad  de  alimento.  A  pesar  de  su 
importancia en el éxito reproductivo de las poblaciones naturales [147] y la productividad 
[146], la determinación del sexo en copépodos es una de sus características del desarrollo 
menos comprendida [9].

Estado vital 

En la zona de rompiente de La Aguada la ICM fue muy variable (11.2 – 62.6 %) tal como se 
ha  registrado  en  otras  regiones  costeras,  estuarinas  y  oceánicas  mediante  el  uso  de 
diferentes  métodos  [96,152].  El  amplio  rango  en  la  proporción  de  copépodos  muertos 
probablemente refleja la gran variedad de condiciones naturales, incluyendo diferencias en la 
estación,  hidrología  local  y  factores  estresantes  que  pueden  afectar  a  la  comunidad  de 
copépodos. Si bien la depredación suele ser responsable de la mayor parte de la mortalidad 
experimentada,  los factores no depredadores explicarían entre el  25 % y el  33 % de la 
mortalidad total en copépodos epipelágicos marinos [153]. De acuerdo a Tang et al. [96] los 
porcentajes mínimos de zooplancton marino muerto varían de 0 a 50% (promedio de ca. 12 
%), mientras que valores máximos varían de 20 a 100 % (media de 60 %). El porcentaje 
promedio de copépodos muertos en la zona de rompiente de La Aguada (33.47 %) se ubicó 
en la mitad del rango (11.6 – 59.8 %) revisado por estos autores. Por ejemplo, este promedio 
es similar al registrado en la Bahía de Chesapeake (29 - 34 %) [92] pero mayor al observado 
años después  en esa misma bahía (12 – 15 %) [94],  en el  estuario del  Río de la Plata 
(16.5%) [95] y al interior del Golfo de Nápoles (10.3 ± 9.7 %) [154].

También  se  observaron  diferencias  en  la  ICM  entre  los  órdenes  de  copépodos.  Los 
cyclopoides  y  especialmente  los  harpacticoides  mostraron  porcentajes  muy  elevados  de 
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individuos muertos (31% y 66% promedio, respectivamente). Estos órdenes pueden tener 
una dinámica  de absorción de colorante diferente a los calanoides (absorciones parciales) y 
menos intensa [154], lo que podría inducir a errores de clasificación (i.e., vivo o muerto). La 
absorción  parcial  parecería  indicar  que  estos  órdenes  requieren  más  tiempo  para  la 
absorción del colorante [154]. Este tipo de efectos podría haber estado presente en la playa 
de La Aguada, lo cual puede corregirse mediante una “calibración” experimental de la técnica 
correspondiente [95,154].

En el presente trabajo la corrección por ICM influyó en los resultados al reducir la abundancia 
de  modo significativo  dentro  de  cada zona de  la  playa  y las  estimaciones  de  los  flujos 
correspondientes.  Por ejemplo,  Elliot  y  Tang [155]  mostraron que cuando se ignoraba la 
mortalidad no depredadora en A. tonsa, el modelo de dinámica poblacional sobreestimaba la 
abundancia de copépodos en cinco órdenes de magnitud respecto a lo observado en campo. 
Este resultado refuerza la importancia de los datos de abundancia de organismos vivos y 
muertos para la comprensión adecuada de la dinámica de las poblaciones de zooplancton y 
los procesos ecológicos relacionados.

Aunque la incidencia de copépodos muertos no difirió de modo significativo entre zonas, se 
observó una tendencia de aumento en ZR respecto a ZL. La ICM fue más elevada en la zona 
de  rompiente  en  cinco  de  los  seis  muestreos  realizados,  lo  que  podría  indicar  que  las 
condiciones  de  rompiente  afectan  negativamente  la  supervivencia  de  los  copépodos.  Es 
probable  que  con  una  base  de  datos  más  amplia  esta  diferencia  esperada  se  confirme 
estadísticamente (trabajo  en  curso).  Como  se  mencionó  previamente,  diversos  estudios 
experimentales indican que la elevada turbulencia y turbiedad – características de la zona de 
rompiente – afectan directamente varios aspectos de la fisiología y el comportamiento de los 
copépodos (e.g.,[80-86,89-91])  que conducirían a una  mayor ICM. Por ejemplo,  la mayor 
concentración  de  sedimentos  (en  particular  de  sedimentos  finos)  reduce  de  modo 
significativo la supervivencia (y las tasas de ingestión y reproducción; e.g., [80,83,84]), y este 
efecto  es  más  pronunciado  en  combinación  con  una  baja  concentración  de  alimentos 
fitoplanctónicos  [80,83]  como  ocurre  en  la  rompiente  de  La  Aguada.  El  cambio  en  el 
presupuesto energético dado por el aumento de las tasas metabólicas [89,90] puede también 
afectar el estado físico (e.g., por disminución del crecimiento y pérdida de biomasa [86,91]). 
Asimismo, la elevada turbulencia puede ser fuente directa de mortalidad en copépodos a 
consecuencia del daño mecánico y el estrés; el número de copépodos muertos aumenta con 
la intensidad de la turbulencia [156]. 

Los cadáveres resultantes de la mortalidad no depredadora son de gran importancia en el 
flujo de materia orgánica porque pueden incorporarse a la red alimentaria clásica mediante 
consumo directo, a la red microbiana por descomposición, o formar parte de los flujos de 
hundimiento contribuyendo al acoplamiento plancton-bentos [96]. En estuarios los cadáveres 
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pueden permanecer en la columna de agua durante varios días [92,157] y en el  océano 
abierto  durante  meses,  en  condiciones  de  bajas  temperaturas  [158].  Se  sabe  que  la 
turbulencia mantiene a los organismos muertos en suspensión por más tiempo en la columna 
de  agua  (reduciendo  las  tasas  de  hundimiento) [94,157]  y  resuspende  sedimentos  que 
pueden contener organismos muertos y detritos, particularmente en zonas poco profundas. 
Ello podría explicar en parte la alta ICM y el elevado contenido de materia orgánica en la ZR 
de La Aguada.  La baja concentración de fitoplancton reportada en este estudio respalda la 
idea de que fuentes alternativas mantendrían los altos niveles de MOP en el ecosistema de 
la zona de rompiente [139].  En ambientes altamente turbios, la alta carga de seston puede 
estar compuesta por cantidades variables de micropartículas inorgánicas (sedimentos muy 
finos),  material  detrítico  de  valor  nutritivo  relativamente  bajo,  así  como  fitoplancton  y 
microzooplancton en crecimiento activo (véase [159]). En concordancia, existen registros de 
muy altas concentraciones de carbono orgánico particulado en aguas de rompiente (1469.8 ± 
1363.8 mgC m-3, [63]). En esta zona la mayor parte del carbono se encontraría en forma de 
detritos (55-85%) y material no vivo (13-43%),  y no como fracción viva (fitoplancton)  [160]. 
Estos detritos podrían potencialmente constituir fuentes de alimento alternativas, aunque de 
baja calidad, para el mesozooplancton de rompiente [63], en particular ante condiciones de 
baja  concentración  de  fitoplancton  y  microzooplancton  [161].  Los  organismos  muertos 
representan también una vía para el reciclaje de carbono orgánico en el ecosistema ya que 
constituyen materia orgánica de mayor calidad que las partículas detríticas (e.g., fitoplancton 
y gránulos fecales; [126]) para las bacterias, y funcionan como puntos calientes microbianos 
de elevada actividad enzimática y producción en la columna de agua (e.g., [28,29,97,162]). 
La  rápida  descomposición  y  remineralización  canaliza  los  materiales  de  los  cadáveres, 
desviando  la  biomasa  del  zooplancton  hacia  la  red  alimentaria  microbiana.  Esta 
descomposición microbiana es una vía trófica alternativa para la producción secundaria de 
zooplancton. El mayor tiempo de residencia en la columna de agua de los cadáveres de 
zooplancton hace que las acciones microbianas sean más prolongadas dentro de la columna 
de agua [157,94], convirtiéndose en una fuente importante de materia y energía para las 
bacterias. Tienen por tanto, el potencial de afectar significativamente el contenido de carbono 
y nutrientes, así como la diversidad y producción bacteriana del sistema (e.g., 157,162]). El 
incremento  de  la  producción  bacteriana  favorecería  el  desarrollo  de  la  comunidad  de 
microzooplancton  (i.e.,  flagelados  y  ciliados  heterótrofos,  dinoflagelados  y  nauplios  de 
crustáceos; [6])  que actúa como nexo trófico entre el circuito microbiano y la cadena trófica 
"clásica" [7]. En este sentido, es razonable pensar que en la zona de rompiente el circuito 
microbiano tendría potencialmente una mayor importancia relativa respecto a la zona litoral 
adyacente,  con  una  elevada  productividad  bacteriana  y  del  microzooplanctón (pero  que 
también  podrían  sufrir  efectos  detrimentales  de  la  alta  energía;  tópico  en  gran  medida 
desconocido). Además  de  la  posible  limitación  por  luz  de  la  producción  primaria  (PP) 
observada en ambientes turbios,  las bajas concentraciones de  Clo a en nuestro sistema 
podrían  tambień  explicarse  parcialmente  por  un  intenso  pastoreo  por  parte  del 
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microzooplancton,  que  representa  el  60-75% del  consumo  de  la  PP  como  alimentación 
directa  de  fitoplancton,  en  un  espectro  de  sistemas  oceánicos  y  costeros  [163].  En 
condiciones  de  baja  biomasa  fitoplanctónica,  incrementa  la  importancia  de  fuentes 
alternativas de alimento (detritos, ciliados, bacterias) como sustento del consumo y PS de 
copépodos (véase [164]).

Tasas fisiológicas

En  este  marco,  uno  de  los  efectos  negativos  de  la  elevada  turbulencia  y  turbiedad 
observados a nivel fisiológico en copépodos, vinculado directamente con el estado físico del 
organismo y su supervivencia, es la reducción de las tasas de ingestión y/o herbivoría (e.g.,  
[81-84,86-89]). A modo general, la alta intensidad de turbulencia llevaría el alimento fuera del 
alcance de los copépodos [87] o podría generar reacciones de escape continuas perdiendo el 
beneficio de altas tasas de encuentro [89,90].  También puede interferir  en la percepción y 
captura de presas, así como erosionar las corrientes de alimentación [86,87]. Asimismo, las 
altas concentraciones de sedimentos afectan procesos locomotores (e.g., por adhesión de 
partículas en soma y apéndices; [84]), de selección de alimento y de comportamiento [81,83-
85]. En nuestro caso, en concordancia con la hipótesis planteada, las tasas de herbivoría en 
la zona de rompiente fueron menores respecto del litoral adyacente para todas las especies y 
estadíos analizados, excepto para Temora turbinata. 

   
En adultos de  A. tonsa,  la TH en ZR tendió a cero (por debajo del límite de detección), 
aunque  los  datos  corresponden  a  un  único  día  de  muestreo.  Ese  día  se  observó  igual 
comportamiento de la especie en ZL, donde el promedio general alcanzó los 0.58 ± 0.72 ng 
Clo a eq ind-1 d-1.  Dichos valores se sitúan muy por debajo  de lo observado en distintos 
estudios de campo. Por ejemplo, en análisis in situ en zonas de surgencia costera de Chile la 
TH se ubicó en 0.79 ± 0.05 ng Clo a ind-1 h-1 [165] y en la costa del Río de la Plata fue de 
0.009 – 0.111 ng Clo a ind-1 min-1 [159]. Diversas evaluaciones experimentales han mostrado 
que las tasas de ingestión de esta especie se ven afectadas negativamente por el aumento 
de la turbulencia y de la turbiedad [83,84,86,88].  Puntualmente,  se ha observado que la 
mayor concentración de sedimentos (en particular  de sedimentos finos)  reduce de modo 
significativo  las  tasas  de  ingestión  -  así  como  las  tasas  de  producción  de  huevos  y  la 
supervivencia  -  y  este  efecto  es  más  pronunciado  en  combinación  con  una  baja 
concentración de fitoplancton [83]. Se ha sugerido que esta especie tiene una baja capacidad 
para  seleccionar  alimentos  fitoplanctónicos  en  ambientes  con  altas  cargas  de  seston 
inorgánico (véase [166]).  En tal  sentido,  A.  tonsa suele  ser  dominante  en ambientes  de 
máxima turbiedad (i.e., estuario del RdlP) donde los detritos serían su principal fuente de 
alimento  (e.g.,  [47,159]),  por  lo  que  la  reducción  de  la  herbivoría  podría  indicar  tanto 
condiciones  alimentarias  limitantes  como  la  ingestión  de  recursos  alimenticios  no 
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fluorescentes. Sin embargo, en nuestro caso la tasa de producción de pellets (proxy  de la 
tasa de ingestión) también se vio reducida en ZR (8.78 ± 2.40  p H-1  d-1) respecto al litoral 
adyacente (28.71 ± 15.71  p H-1  d-1), lo que podría señalar que en esa zona y aún en un 
entorno rico en MOP A. tonsa no está utilizando extensivamente otras fuentes de alimento. 
En efecto, estos valores de TPP en la rompiente se sitúan muy por debajo de lo reportado 
para la especie (e.g., 24.4 ± 4.1 p H-1 d-1 [9], ca. 60 p H-1 d-1 a salinidades de 20 y 33 [167]). 

En adultos de  P. quasimodo la TH disminuyó significativamente en ZR respecto de ZL (de 
1.362 ± 0.931 a 0.201 ± 0.241  ng Clo a eq ind-1 d-1), mientras que la TPP aumentó (de 20.75 
± 18.88 a 42.51 ± 15.66 p H-1 d-1). Las TH estimadas en ambas zonas y particularmente en 
ZR son muy bajas en comparación a las registradas para el género en otros estudios (e.g., 
mínimos registrados de 0.24 ± 0.02 ng Clo a eq ind-1 h-1 en zona de surgencia costera [165], 
mínimos expresados en unidades de C en el trabajo original: 3839 ± 384 ngC ind-1 d-1 [168]). 
Sin  embargo,  la  TPP se  ubica  dentro  de  lo  esperado  en  ambientes  con  alta  carga  de 
sedimentos (e.g., entre 30 y 20 p H-1 d-1 en condiciones de baja concentración de fitoplancton 
[168]). El comportamiento “opuesto” de la TH y la TPP ha sido observado previamente en 
Paracalanus sp. por Kang [168] con una disminución de las tasas de ingestión al aumentar la 
carga de sedimentos independientemente del contenido de fitoplancton, y un incremento de 
la TPP en los tratamientos con mayor concentración de sedimentos en suspensión (SS) y 
fitoplancton. En nuestro caso, el aumento de la TPP en presencia de alto contenido de MOP 
y  baja  concentración  de  fitoplancton  podría  indicar  que  para  compensar  los  requisitos 
nutricionales, la tasa de ingestión o la eficiencia alimentaria de partículas no fitoplanctónicas 
(e.g., detritos, SS) aumenta, produciendo así más pellets fecales [168]. El incremento de la 
TPP también puede evidenciar el carácter omnívoro (herbívoro oportunista) de Paracalanus 
quasimodo [15,169]. Se ha observado que cuando la abundancia de fitoplancton es baja, los 
pellets fecales se componen principalmente de restos de crustáceos, tintínidos y detritos que 
reflejan la amplitud de su dieta [169]. La utilización de una amplia variedad y tamaño de 
fuentes de alimento probablemente contribuye a su persistencia  en hábitats  dinámicos y 
fluctuantes de la plataforma continental [15,169].  Debe considerarse además que la  TPP 
refleja mayormente las condiciones de alimentación durante la incubación [25] (en ausencia 
de  turbulencia)  y  no  las  condiciones  in  situ  (efectivamente  capturadas  por  la  tasa  de 
herbivoría),  lo  que  explicaría  el  aumento  observado  de  dicha  tasa  en  conjunto  a  la 
disminución de la TH. La TPP puede entonces interpretarse estrictamente como una medida 
de las condiciones tróficas potenciales del ambiente (i.e., un mayor contenido de partículas 
potencialmente ingeribles en la rompiente) y de la utilización de otras fuentes de alimento por 
parte de esta especie.  .

En  cuanto  a  los  estadíos  de  desarrollo,  tanto  nauplios  como  copepoditos  calanoides 
mostraron una reducción significativa de su TH en la zona de rompiente. Es conocido que el 
comportamiento alimentario de los copépodos difiere entre las etapas de vida de la misma 
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especie [170]. Las primeras etapas de estadío copepodito dependen en mayor grado de la 
alimentación por suspensión - independientemente de la concentración de alimento - debido 
a la falta de desarrollo de su capacidad de búsqueda de alimento [171], mientras que los 
estadíos naupliares utilizan las antenas y mandíbulas para nadar y crear una corriente de 
alimentación débil [9]. Estas características posiblemente hacen que sean más susceptibles 
al  aumento  de  la  turbulencia  y  turbiedad  propias  de  ZR.  Su  inclusión  en  el  análisis  es 
relevante dado que los copépodos juveniles y nauplios superan a menudo a los adultos en 
número (e.g., presente estudio), y constituyen una parte significativa de la biomasa de la 
comunidad  de  copépodos  y  de  la  producción  secundaria  en  la  naturaleza  (véase 
[15,171,172]). Estos individuos se alimentan de pequeñas partículas (i.e., protistas autótrofos 
y heterótrofos, nieve marina y bacterias) y son presas importantes del ictioplancton y otros 
carnívoros pelágicos (véase [15,172]). Por lo tanto, desempeñan un papel esencial en las 
redes alimentarias marinas porque contribuyen significativamente a las tasas de pastoreo de 
la  comunidad  y  son  un  vínculo  clave  entre  el  circuito  microbiano  y  los  niveles  tróficos 
superiores [15]. 

Por su parte Temora turbinata es la única especie que no mostró diferencias entre zonas en 
sus  tasas  fisiológicas  de  consumo,  TH  y  TPP.  A  pesar  de  ello,  la  tasa  de  herbivoría 
observada en la zona de rompiente (0.36 – 8.68 ng Clo a eq ind-1 d-1)  se ubica muy por 
debajo de los rangos registrados para ésta y especies próximas (e.g., rango de 0.88 – 8.82 
ng Clo a ind-1 h-1 para  T. turbinata [173],  expresada en unidades de C para  T. longicornis 
entre 3.2 y 10.9 μgC ind-1 d-1 [174]).  En tanto, la TPP (45.76 ± 20.56 p H-1  d-1) tuvo valores 
medios acordes a los encontrados para la especie (i.e., 10 - 169  p H-1  d-1 [9]).  El carácter 
adaptativo de T. turbinata podría explicar la ausencia de diferencias entre zonas en sus tasas 
fisiológicas. Estudios previos confirman que tiene una gran adaptabilidad y podría sobrevivir 
en diversos ambientes (e.g., aguas contaminadas y eutrofizadas (véase [175]). De hecho, es 
una  especie exótica  invasora  en  la  región  que  actualmente  domina  las  zonas  costeras 
tropicales y subtropicales del margen Atlántico Sudoccidental, expandiéndose hacia la costa 
sur  de  Rio  Grande del  Sur [69,176,177]. Como  T.  turbinata  es  un  organismo omnívoro 
(herbívoro oportunista) que se alimenta por suspensión [178], es de esperar que ante bajas 
concentraciones de fitoplancton - como las registradas en la playa de La Aguada - exista una 
mayor ingesta de partículas no fitoplanctónicas, lo que estaría siendo reflejado por la TPP. 
En  cuanto  a  la  herbivoría,  los  bajos  valores  podrían  estar  evidenciando  simplemente  el 
reducido contenido de Clo a registrado en playa. Si bien especies cercanas (i.e., Eurytemora 
affinis) son capaces de seleccionar fitoplancton en entornos con alta densidad de material 
particulado  en  suspensión  (MPS,  hasta  aproximadamente  100  mg  L-1),  concentraciones 
mayores conducen a una disminución de la fluorescencia entérica y de la TH específica 
[164,166]. Esta limitación podría ocurrir también para T. turbinata bajo la alta concentración 
de seston existente en ambas zonas (i.e, > 500 mg L-1). Al igual que ocurre para A. tonsa, el 
efecto negativo de la mayor concentración de sedimentos sobre las tasas de herbivoría se 
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vería acentuado en combinación con la baja concentración de fitoplancton [83].   
    

El crecimiento y la producción de huevos en copépodos están limitadas por la alimentación la 
mayor parte del tiempo (e.g., [9,179,180]). Se espera por tanto que la reducción de las tasas 
de consumo - junto al aumento de las tasas metabólicas - en respuesta a la alta turbulencia y  
material  particulado  en  suspensión,  tengan  efectos  negativos  tanto  en  la  producción  de 
huevos  como  en  las  tasas  de  crecimiento  de  los  copépodos  (e.g.  [84,86,91,168]).  Sin 
embargo, en nuestro caso dichas tasas parecen no haber sido afectadas por las condiciones 
de ZR, observándose diferencias únicamente en la especie P. quasimodo con un incremento 
en dicha zona respecto al litoral. 

Como se mencionó anteriormente, las tasas de consumo (i.e., TH y TPP) de A. tonsa fueron 
muy  bajas  comparadas  con  estudios  previos  y  significativamente  menores  en  ZR,  sin 
embargo esto no se vio reflejado como diferencias en la TPH y tasa de crecimiento entre 
zonas. La TPH en la rompiente (21.72 - 42.62 h H-1 d-1) mostró valores intermedios a altos en 
comparación con estudios llevados a cabo en ambientes estuarinos próximos (RdlP y Laguna 
de Rocha) con altas cargas de sedimentos en suspensión (i.e., entre 1.4 y 7.5 h H-1 d-1  [159], 
11 y 83 h H-1 d-1 [181], 6.5 y 95.7 h H-1 d-1 [182], 2.4 y 14.9 h H-1 d-1 [47]). Siguiendo el mismo 
patrón, la tasa de crecimiento (0.122 - 0.296 d-1) se ubicó dentro o por encima de los rangos 
registrados para la especie (e.g., en campo 0.04 – 0.13 d-1 [179], comúnmente por debajo de 
0,05 [159], 0.53 d-1  en [9]). La producción de huevos en las especies de pequeño tamaño 
como Acartia sp. sigue de cerca la variación en la ingesta de alimentos y se relaciona con la 
alimentación durante las 24 horas anteriores [183].  Por tanto,  la TPH observada durante 
incubaciones  cortas  debería  representar  en  parte  las  condiciones  in  situ  durante  el  día 
anterior.  Se ha observado que individuos de A. tonsa estresados nutricionalmente son más 
sensibles  a  la  interferencia  por  la  presencia  de  sedimento  en  suspensión,  mientras  que 
aquellos  en  mejores  condiciones  pueden  mantener  niveles  máximos  de  producción  en 
presencia de concentraciones relativamente altas de sedimento [80]. En tal sentido, no puede 
excluirse que los individuos capturados en ZR hubieran ingresado recientemente a dicha 
zona,  alimentándose  activamente  en  la  zona  litoral  adyacente  dentro  de  esa  ventana 
temporal. De esa forma, la TPH estimada reflejaría tales condiciones. La mayor TH y TPP 
observada  en  la  ZL  puede  traducirse  como  un  incremento  en  la  ingestión  bajo  esas 
condiciones ambientales, lo que llevaría al aumento en la TPH.

   
La TPH de P. quasimodo en la zona de rompiente (9.61 ± 2.11 h H-1 d-1) mostró valores 
medios acordes a los hallados para ésta y especies próximas (e.g., 4.5 a 41 h H -1 d-1 [151], 
<1  a  24  h  H-1  d-1  [184],  promedio  aproximado  de  10  h  H-1 d-1 a  baja  concentración  de 
fitoplancton y alta carga de sedimentos [168], 0.5 a 47 h H-1 d-1 (promedio 13.3) [185]. Sin 
embargo, la tasa de crecimiento (0.058 ± 0.014 d-1) se ubicó generalmente por debajo de los 
registros en especies cercanas (e.g., en  P. aculeatus = 0.63 d-1 y  P. indicus  = 0.22 d-1 [9]; 
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entre 0.005 y 0.431 (promedio 0.106 d-1) en P. parvus [185]). Valores similares (< 0.05 d-1) 
fueron encontrados por Jang  et al. [184]  para  P. parvus  durante estaciones distintas del 
verano como en nuestro  caso.  Siguiendo el  patrón de la  TPP,  la  producción de huevos 
aumentó en la zona de rompiente respecto al litoral adyacente, mientras que la TH se redujo. 
Como  fue  mencionado  previamente,  una  mayor  ingestión  de  material  no  fitoplanctónico 
podría reducir los efectos negativos en el potencial reproductivo de Paracalanus sp.  dados 
por  la  disminución  de  las  tasas  de  herbivoría  en  condiciones  de  alta  concentración  de 
sedimentos en suspensión [168]. Sin embargo, también hay que recordar que TPH, y en 
particular TPP, no reflejan estrictamente las condiciones in situ de manera integral, lo que sí 
ocurre con la herbivoría que se redujo en ZR. Por tanto, este incremento hipotetizado de 
consumo  y  de  producción  podría  responder  a  las  condiciones  de  incubación  (i.e.,  sin 
turbulencia), reflejando las condiciones tróficas de dicho medio con alta carga de MOP.

Por su parte, el comportamiento de la TPH (1.31 ± 2.59 h H-1 d-1) y la tasa de crecimiento 
(0.007  ±  0.014  d-1)  de  T.  turbinata  en  la  zona  de  rompiente  coinciden  con  el  patrón 
alimentario observado mostrando valores reducidos en comparación con otros estudios (e.g., 
TPH:  10  a  169 h H-1 d-1 [9], 15 a 30 h H-1 d-1  [175],  0.31  a 10.70 h H-1 d-1  [164]; tasa de 
crecimiento:  0.15 ± 0.3 d-1  en primavera y 0.16 ± 0.4 d-1 en verano [186]) y sin diferenciación 
entre  zonas  de  la  playa.  Para  E.  affinis  existen  registros  de  valores  cercanos  a  los 
encontrados en T. turbinata en condiciones de alta concentración de MPS (i.e., 1000 mg L-1) 
(aproximadamente entre 0.5 -  2 h H-1 d-1  y <0.01 -  0.05 d-1,  información recabada desde 
gráficos  de  Gasparini  et  al. [164]),  similar  a  la  media  de ZR y  poco  por  encima  de  lo 
registrado en ZL (743 – 3933 mg L−1 y 522 – 904 mg L−1, respectivamente). En dicho estudio 
la TPH se vio fuertemente afectada por el  aumento en la concentración de  MPS, y esto 
también fue acompañado de una disminución del contenido específico de pigmento intestinal 
y de la TH específica. De esta forma, el elevado contenido de material en suspensión podría 
influir en la TPH a través de la limitación en la ingestión de presas vegetales y/o de una 
disminución en la calidad de las partículas ingeridas [164]. 

      
En síntesis, de acuerdo con la hipótesis planteada, la ICM tendió a ser mayor en la zona de 
rompiente e influyó en los resultados al reducir la abundancia y las estimaciones de los flujos 
de C en ambas zonas. Asimismo, la TH – estimación que refleja las condiciones ambientales 
in situ - disminuyó en ZR para todas las especies y estadíos, a excepción de T. turbinata. Sin 
embargo, la TPP - proxy de la tasa de ingestión durante la incubación - no mostró un patrón 
claro y difirió entre especies. Dicha estimación reflejaría las condiciones tróficas potenciales 
del ambiente y las características alimentarias de las especies, e indicaría la utilización de 
fuentes de alimento no fitoplanctónicas. Por su parte, contrario a lo esperado, la TPH y la 
tasa de crecimiento -  que reflejan la  performance durante la  incubación más un período 
previo no bien determinado -  no fueron afectadas negativamente por  las condiciones de 
rompiente, y la posible relación entre éstas y las tasas de consumo (i.e, TH y TPP) varió 
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según la especie. Por tanto, las respuestas TPP, TPH y la tasa de crecimiento deben ser 
interpretadas de manera cuidadosa, ya que no reflejan cabalmente la condición in situ de la 
zona de rompiente. Por último, T. turbinata parece no ser afectada de modo significativo por 
las  condiciones de ZR siendo la  única  especie  que no mostró  diferencias  en sus tasas 
fisiológicas.

Flujos  poblacionales  y  comunitarios:  rol  del  zooplancton  de  rompiente  en  la 
transferencia de materia y energía

El flujo poblacional de C asociado a la herbivoría fue menor en ZR para todas las especies y 
grupos analizados, incluida T. turbinata. Esta disminución del flujo se explica por la reducción 
de las tasas biomasa específicas y de la biomasa poblacional en la zona de rompiente. En el 
caso particular de T. turbinata donde no hubo alteración de la tasa específica entre zonas, el 
menor flujo herbívoro en la rompiente ocurrió producto de una menor biomasa poblacional. 
Como  fue  discutido  previamente,  la  disminución  de  la  biomasa  en  ZR  resultaría  de  la 
combinación  de  la  incidencia  de  copépodos  muertos  (que  redujo  significativamente  la 
abundancia en cada zona y tendió a ser mayor en ZR) y de la menor abundancia registrada 
respecto a ZL independientemente del estado vital.

Respecto a los flujos de C asociados a la TPP los resultados tendieron a menores valores en 
ZR pero en grado dispar y no sistemático. Este flujo disminuyó significativamente en ZR sólo 
para la  población de  A.  tonsa a  consecuencia  de una menor  tasa específica y  biomasa 
poblacional. En P. quasimodo el aumento de su tasa biomasa específica en ZR se equilibró 
con la reducción de la abundancia, y finalmente el flujo de C no varió entre zonas. Para T. 
turbinata el  flujo por TPP tendió a ser más bajo en la rompiente, aunque sin diferencias 
significativas  -  resultado  del  elevado  desvío  estándar  -,  debido  a  la  menor  biomasa 
poblacional.

Por  último,  el  flujo  de  C  por  TPH  (i.e.,  producción  secundaria)  mostró  también  un 
comportamiento tendiente a la disminución en ZR. A pesar de que las tasas de crecimiento 
(i.e.,  tasas  biomasa  específicas)  no  fueron  afectadas  negativamente  en  ninguna  de  las 
especies  analizadas,  la  producción  secundaria  se  redujo  para  P.  quasimodo de  modo 
significativo en ZR y tendió  a  ser  menor  para  A.  tonsa y T.  turbinata,  resultado de una 
disminución de la biomasa poblacional. Paradójicamente, el único caso donde se registró un 
aumento de la tasa biomasa específica en la rompiente, es aquel en el que se observó una 
reducción significativa del flujo de C debido a la caída en la abundancia.

En  base  a  los  resultados  obtenidos,  se  puede  inferir  que  la  principal  variable  que  está 
condicionando la magnitud de los flujos de C en ZR es la disminución de la abundancia - 
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diferencia  clave  encontrada  en  la  estructura  comunitaria  respecto  al  litoral  adyacente  -, 
seguida por la reducción de las tasas biomasa específicas. La disminución significativa de la 
abundancia per se genera que los flujos de C en ZR mediados por el zooplancton tiendan a 
ser menores en todas las vías respecto a ZL, independientemente del comportamiento de las 
tasas fisiológicas. Esto también se extiende al flujo de C generado por la ICM, en el sentido 
de que a pesar de observarse un mayor ICM en ZR, ello no implica necesariamente una 
mayor biomasa de organismos muertos que se desvía a la vía microbiana/detritívora o es 
incorporada a la red clásica por consumo directo. Es decir, la cantidad de carbono orgánico 
aportado por el metazooplancton por unidad de volumen y tiempo (μgC m-3 d-1) sería menor 
en ZR respecto a ZL.

El patrón general en cuanto al flujo de C en el medio pelágico sugiere una hegemonía de la 
vía trófica microbiana sobre la clásica, independientemente de la productividad del sistema, y 
una disminución de la presión de herbivoría tanto por parte del microzoooplancton como del 
mesozooplancton  en  los  sistemas  más  productivos  (e.g.,  estuarios  y  áreas  costeras) 
[5,16,163]. Las estimaciones de herbivoría del mesozooplancton oscilan entre el 10 % y el 40 
% de la PP (en regiones de alta y baja productividad, respectivamente) [5], mientras que el 
microzooplancton  consume  en  promedio  un  67%,  estableciendo  su  papel  como 
consumidores primarios dominantes tanto en la costa como en sistemas de mar abierto [163]. 
Las  vías  microbiana  y  clásica  coexisten  y  están  conectadas  mediante  un  fuerte  vínculo 
heterotrófico donde los depredadores superiores de las primeras entran como presas en las 
segundas [13]. Esta derivación de energía y materia del circuito microbiano representa un 
aumento  indirecto  en  el  flujo  de  C  desde  la  PP hacia  los  niveles  tróficos  superiores,  y 
disminuye con la concentración de biomasa fitoplanctónica del sistema [16]. De acuerdo con 
la  hipótesis  propuesta,  el  patrón general  de dominio  de la  vía  microbiana vs.  clásica se 
mantendría en la zona de rompiente, pero se vería acentuado por la reducción del flujo de C 
canalizado por el metazooplancton a través de la vía clásica debido al decrecimiento del 
consumo herbívoro y de la producción secundaria. Ello se traduciría en menor cantidad de 
energía y materia orgánica disponible para el mantenimiento de niveles tróficos superiores. 

Las  estimaciones  de  biomasa  y  tasas  de  producción  de  zooplancton/copépodos  en  el 
Atlántico Sudoccidental son aún incipientes, con pocos datos disponibles sobre crecimiento y 
producción, pero existen algunos estudios en sistemas estuarinos y en la plataforma interna 
adyacente (e.g.,  [159,181,186-192]).  Acorde a lo esperado,  el  flujo de C como PS en la 
rompiente  tanto  a  nivel  poblacional  como  comunitario  es  comúnmente  muy  bajo  en 
comparación con las referencias disponibles. Los registros más próximos a la producción 
diaria observada en A. tonsa (37.63 ± 14.14 μgC m-3 d-1) son los mínimos reportados para el 
estuario del RdlP (0.023 - 6.633 mgC m-3 d-1 [159]) y los registrados en la Cuenca de Campos 
(Cabo frío, Brasil) (0.02 mgC m-3 d-1 en temporada lluviosa [181]). En este último, los valores 
más bajos correspondientes a P. quasimodo (52.36 mgC m-3 d-1 en la temporada lluviosa) son 
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3 órdenes de magnitud mayores que los observados en ZR (37.79 ± 9.06 μgC m-3 d-1). Por su 
parte, T. turbinata mostró la PS más baja en ZR (4.84 ± 9.34 μgC m-3 d-1) comparable a 
valores observados en el sistema estuarino de la Laguna de Cananéia (Brasil) (de 0.0002 ± 
0.0006 a 1.115 ± 0.261 mgC m-3 d-1 [187]).

Diversos factores actuando en conjunto permiten formular el fortalecimiento relativo de la vía 
microbiana en ZR. Como fue mencionado previamente,  hay una mayor concentración de 
MOP  disponible  en  el  sistema  para  sustentar  la  producción  bacteriana  y  del 
microzooplancton; parte de este aumento respecto al litoral adyacente puede explicarse por 
el  menor  consumo  de  fitoplancton  por  el  metazooplancton,  el  aumento  de  la  ICM  y  la 
producción de pellets fecales. Ello se suma a MOP de otros orígenes (e.g., bentos, terrestre), 
a  la  resuspensión  de  detritos  y  material  orgánico  por  turbulencia,  y  a  condiciones 
hidrodinámicas  que pueden conducir  a  su  concentración  en  la  zona de  rompiente  (e.g., 
[38,54,63,79]). La porción de PP no consumida por el metazooplancton, los cadáveres y los 
pellets fecales, actúan como sustrato para el crecimiento de bacterias y/o microzooplancton 
(e.g.,[7,24,96]). El aporte de carbono orgánico disuelto por parte del zooplancton a través de 
la  excreción  y  la  egestión  de  productos  digestivos  disueltos,  apoya  también  un  circuito 
microbiano activo [7]. Por otra parte, la disminución de la abundancia de copépodos lleva a 
una menor presión de herbivoría al mismo tiempo que reduce la presión de consumo sobre el 
microzooplancton (principal  consumidor de fitoplancton [5,16]).  Esto podría conducir  a un 
incremento relativo del microzooplancton resultado de esta menor depredación por parte de 
los copépodos y la mayor disponibilidad de alimento para esa comunidad (e.g., fitoplancton, 
MOP, producción bacteriana). Asimismo, diversos trabajos han sugerido que la alimentación 
heterotrófica del  zooplancton predomina en una variedad de situaciones,  favoreciendo la 
incorporación  de  C  desde  la  vía  microbiana  a  la  vía  clásica  [5,163].  Sin  embargo,  la 
disminución leve del flujo de C por TPP en ZR podría reflejar también un menor consumo de 
organismos  del  microplancton  por  parte  del  metazooplancton  (vínculo  heterotrófico  más 
débil) que limitaría el C que llega a consumidores superiores. En tal sentido, se ha planteado 
que el circuito microbiano podría ser ineficiente en la transferencia de materia y energía a los 
consumidores más grandes en la zona de rompientes - muy poca energía alcanzaría los 
niveles tróficos superiores -, desempeñando principalmente un papel en el ciclo de nutrientes 
de  este  ambiente  (véase  [50]).  Sin  embargo,  la  información  concreta  sobre  la  ecología 
microbiana  en  zonas  de  rompiente  de  playas  arenosas  es  escasa  y  merece  más 
investigación para comprender mejor el papel que juegan las bacterias y los protozoos en 
estos ambientes.
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Estos  resultados  pueden  alinearse  parcialmente  con  modelos  tróficos  presentados  para 
playas  arenosas  disipativas,  donde  la  mayoría  de  los  flujos  se  asignaron  a  detritos  y 
exportaciones,  mientras  que  sólo  una  proporción  menor  se  asignó  al  consumo  y  la 
respiración [193,194]. En particular, para la playa disipativa Barra del Chuy (Rocha, Uruguay) 
los resultados arrojaron que sólo el 5 % de la producción primaria total fue consumida por 
herbívoros (representados por organismos filtradores), mientras que el 95% restante fluyó al 
compartimento de detritos [193]. 

Los resultados de la presente investigación respaldan la hipótesis de trabajo sólo para el 
caso  de  la  herbivoría,  donde  los  flujos  de  C  asociados  son  afectados  negativamente  a 
consecuencia de la mayor ICM y de la disminución de las tasas en ZR. En los otros procesos 
el  sustento  a  la  hipótesis  fue  parcial (e.g.,  reducción  de  la  PS  producto  de  la  menor 
abundancia, aún con tasas de crecimiento estables o mayores). La ausencia de diferencias 
significativas entre zonas podría obedecer a un número relativamente bajo de observaciones 
y al reflejo parcial de las condiciones in situ  por parte de las tasas analizadas (i.e., TPP y 
TPH).  No obstante,  los resultados son concluyentes respecto a un aspecto central  de la 
hipótesis original, el impacto negativo del ambiente de la ZR sobre los flujos poblacionales y 
comunitarios analizados. De todas formas, sería de orden reformular dicha hipótesis para 
incorporar el efecto negativo de cambios hidrodinámicos de corto plazo sobre la abundancia 
del plancton [64-68], como factor adicional a la mortalidad.
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5. CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS

El  presente  trabajo  constituye una primera aproximación al  entendimiento  del  papel  que 
cumplen  los  procesos  ambientales  de  la  zona  de  rompiente  de  playas  arenosas  en  la 
modulación de los flujos biogeoquímicos y trofodinámicos mediados por el metazooplancton. 
Dicha aproximación se basó en la comparación de los efectos del  ambiente de  zona de 
rompiente vs.  zona  litoral  adyacente en la  playa  La  Aguada  (Rocha,  Uruguay)  sobre 
diferentes respuestas a nivel ecofisiológico y comunitario del metazooplancton, con énfasis 
en copépodos. Los principales resultados obtenidos e interpretación sobre la participación de 
esta comunidad en los flujos de C en la zona de rompiente se resumen en la figura 20. En tal 
sentido, el estudio permitió evidenciar que las condiciones presentes en la zona de rompiente 
influyen  en  la  estructura  comunitaria  y  en  los  flujos  asociados  al  metazooplancton.  En 
particular,  se  redujo  la  abundancia  de  copépodos y  ciertas  tasas  fisiológicas,  lo  que en 
conjunto  afectó  de  modo  negativo  los  flujos  de  carbono.  Los  resultados  sugieren  una 
reducción del  flujo  herbívoro  producto  de menores tasas biomasa-específicas  y  biomasa 
poblacional, y una disminución de la producción secundaria y del flujo de pellets debido a la 
menor biomasa poblacional aún con tasas específicas estables o incluso mayores en ZR. 
Además, la ICM tendió a ser mayor en ZR y redujo la estimación de abundancia de modo 
significativo dentro de cada zona, lo que permitió una caracterización más precisa y realista 
de la estructura comunitaria y de los flujos ecosistémicos. De esta forma, el dominio de la vía 
microbiana vs.  clásica que caracteriza al  medio pelágico sería acentuado en la  zona de 
rompiente por la reducción del flujo de C canalizado por el metazooplancton a través de la 
vía clásica. Estos resultados son concluyentes respecto al impacto negativo del ambiente de 
rompiente sobre los flujos poblacionales y comunitarios analizados. 

Es  importante  señalar  que  parte  de  la  incertidumbre  estadística  de  algunas  tendencias 
observadas  posiblemente  pueda  ser  subsanada  en  base  a  un  mayor  número  de 
observaciones. Asimismo, la evaluación de la respuesta del metazooplancton (i.e., condición 
fisiológica)  a  los  factores  ambientales  podría  complementarse  con  la  implementación  de 
biomarcadores para alcanzar una comprensión más profunda de las alteraciones en las vías 
metabólicas que afectan el rendimiento, el crecimiento o el resultado reproductivo. En este 
sentido, existe un proyecto CSIC Iniciación en curso, donde se completa la serie temporal 
(ciclo estacional) y se profundiza en la evaluación de las respuestas de la comunidad dentro 
de  la  playa  disipativa  al  incorporar  respuestas  de  estrés  fisiológico  mediante  el  uso  de 
biomarcadores  bioquímicos  relacionados  al  estrés  oxidativo  y  la  apoptosis  celular.  Ello 
redundará en  un set de datos más robusto para la caracterización y cuantificación de los 
efectos  del  ambiente  sobre  las  respuestas  a  nivel  ecofisiológico  y  comunitario  del 
metazooplancton,  así  como  para  la  generalización  de  los  resultados.  La  información 
generada contribuirá también a la formulación de modelos ecológicos más confiables. 
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Como  perspectiva  a  futuro  sería  deseable  realizar  comparaciones  con  otras  playas 
disipativas  uruguayas  y/o  de  la  región  a  fin  de  explorar  la  generalidad  de  los  patrones 
observados.  Sería  muy  interesante  además  evaluar  estas  respuestas  en  playas  de  tipo 
reflectivo, donde se esperaría a priori  un comportamiento diferente dadas sus características 
físicas e hidrodinámicas. 

Este  trabajo  constituye  el  primer  antecedente  de  la  evaluación  del  efecto  de  regímenes 
altamente energéticos sobre el rol del zooplancton en ambientes litorales uruguayos. Estos 
aspectos representan actualmente un déficit en el conocimiento también a nivel internacional. 
Se  espera  que  los  resultados  contribuyan  a  la  comprensión  de  aspectos  básicos  del 
funcionamiento de estos ambientes, así como a la elaboración de estrategias y planes de 
manejo basados en conocimiento científico – ecológico.

Figura  20.  Modelo  conceptual  donde  se  resumen  los  principales  resultados  obtenidos  (color)  e 
interpretación realizada (gris) respecto al rol de los copépodos en los flujos de C de la zona de rompiente. 
Las flechas rectas (punteadas y continuas) indican relaciones de efecto: positivo (+), negativo (-), neutro 
(sin referencia). AB: abundancia, ICM: incidencia de copépodos muertos, PP: producción primaria, TH: 
tasa de herbivoría, TPH: tasa de producción de huevos, TPP: tasa de producción de pellets.
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Anexo   3.  Datos   de   factores   hidrodinámicos   y   meteorológicos   del   área   de   estudio 
correspondientes a los días de muestreo.  

Fecha Sitio Hora Prof. (m) Vviento (km/h) Dviento Altura ola (m) Período ola (s-1) Dolas Taire (°C)

13/10/21 ZR 16:30 1.5 16,7 NE 1,3 9 E 18
ZL 19:00 6.5

20/10/21 ZR 16:00 1.5 27.8 -35.2 NE 1 6.7 in situ SE 17
ZL 19:00 5.7

28/10/21 ZR 16:30 1 24.1 – 35.2 NE 0,9 13 SE 20
ZL 18:30 6

05/04/22 ZR 19:00 1.5 16.7 – 18.5 NE 0,9 8 SE 20
ZL 17:30 6.5

21/04/22 ZR 16:30 1.5 22.2 – 27.8 SO 1,1 8 E 19
ZL 19:00 6.5

28/04/22 ZR 16:00 1.5 35.2 – 44.4 SO 1,3 10 in situ SO 16
ZL 17:30 6
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Phylum
Clase/

Subclase
Orden Familia Taxa

Annelida Polychaeta Phyllodocida Tomopteridae Tomopteris spp. (Eschscholtz, 1825)
Arthropoda 
(Crustacea)

Branchiopoda Ctenopoda Sididae Penilia avirostris (Dana, 1849)

Onychopoda Podonidae Evadne nordmanni (Lovén, 1836)
Podon spp. (Lilljeborg, 1853)

Copepoda Calanoida Acartiidae
Acartia (Acanthacartia) tonsa

(Dana, 1849)
Calanidae Calanoides carinatus (Krøyer, 1849)

Centropagidae Centropages velificatus (Oliveira, 1947)

Clausidiidae
Hemicyclops thalassius

(Vervoort & Ramírez, 1966)
Clausocalanidae Clausocalanus furcatus (Brady, 1883)

Ctenocalanus vanus (Giesbrecht, 1888)

Eucalanidae
Subeucalanus pileatus

(Giesbrecht, 1888)

Paracalanidae
Paracalanus quasimodo

(Bowman, 1971)
Paracalanus indicus (Wolfenden, 1905)

Paracalanus parvus (Claus, 1863)
Paracalanus aff. tropicus

(Andronov, 1977)
Parvocalanus crassirostris

(Dahl F., 1894)
Pontellidae Labidocera fluviatilis (Dahl F., 1894)

Pontella spp.1 (Dana, 1846)
Temoridae Temora turbinata (Dana, 1849)

Cyclopoida Corycaeidae
Ditrichocorycaeus amazonicus

(Dahl F., 1894)
Onychocorycaeus giesbrechti

(Dahl F., 1894)
Farranula spp. (Wilson C.B., 1932)

Cyclopinidae no id. (Sars G.O., 1913)
Oithonidae Oithona spp. (Baird, 1843)

Oithona similis (Claus, 1866)
Dioithona oculata (Farran, 1913)

Oncaeidae
Oncaea scottodicarloi

(Heron & Bradford-Grieve, 1995)
Harpacticoida Tachidiidae Euterpina acutifrons (Dana, 1847)

Malacostraca Mysida Mysidae  Neomysis spp.2 (Czerniavsky, 1882)
Chaetognata Sagittoidea Aphragmophora Sagittidae no id. (Claus & Grobben, 1905)

Chordata Appendicularia Copelata Oikopleuridae Oikopleura spp. (Mertens, 1830)

Cnidaria Hydrozoa Limnomedusae Geryoniidae
Liriope tetraphylla

(Chamisso & Eysenhardt, 1821)
Myzozoa 

(Dinoflagellata)
Dinophyceae Noctilucales Noctilucaceae Noctiluca spp. (Suriray, 1836)

90

Anexo 4. Listado de taxones registrados en la playa de La Aguada (Rocha, Uruguay) 
correspondientes a la comunidad de zooplancton. Las líneas horizontales negras separan grupos de 
acuerdo  a  su  ciclo  vital:    holoplancton  (superior),  meroplancton  (medio)  y  plancton  adventicio 
(inferior). 1 Estadío copepodito; 2 Juvenil y adulto; 3 Larva; 4 Zoea; 5 Zoea y megalopa; 6 Larva cipris y 
nauplio; 7 Huevo y larva; 8 Larva velígera.
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Annelida Polychaeta Phyllodocida Syllidae Myrianida spp.3 (Milne Edwards, 1845)
Phyllodocidae no id.3 (Örsted, 1843)

Spionida Spionidae no id. 3 (Grube, 1850)
Arthropoda 
(Crustacea)

Malacostraca Caridea no id.4 (Dana, 1852)

Decapoda 
(Anomura)

no id.5 (MacLeay, 1838)

 Decapoda 
(Brachyura)

no id.5 (Latreille, 1802 )

Arthropoda 
(Crustacea)

 Thecostraca 
(Cirripedia)

Balanomorpha Balaninae Balanus spp.6 (Costa, 1778)

Chordata Teleostei no id.7

Cnidaria Hydrozoa Leptothecata Campanulariidae Obelia spp. (Péron & Lesueur, 1810)

Lovenellidae
Eucheilota ventricularis

(McCrady, 1859)
Ctenophora no id. (Eschscholtz, 1829 )

Echinodermata Echinoidea no id. 3 (Schumacher, 1817)
Mollusca Gastropoda no id.8 (Cuvier, 1795)

Bivalvia no id.8 (Linnaeus, 1758)
Arthropoda 
(Crustacea)

Copepoda Harpacticoida Ectinosomatidae Microsetella aff. rosea (Dana, 1847)

Laophontidae no id. (Scott T., 1904)

Peltidiidae Goniopsyllus rostratus (Brady, 1883)
Alteutha spp. (Baird, 1846)

Tisbidae Tisbe spp. (Lilljeborg, 1853)
Malacostraca Amphipoda no id. (Latreille, 1816 )

Cumacea no id. (Krøyer, 1846)
Isopoda no id. (Latreille, 1816 )

 Ostracoda 
(Podocopa)

no id. (Mueller, 1894)

Foraminifera no id. (d'Orbigny, 1826)
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Tabla 1

ZR ZL

Mín Máx Promedio + DE Mín Máx Promedio + DE

Acartia tonsa

B_H_inc 3.520 3.801 3.695 ± 0.128 3.319 4.358 3.875 ± 0.328

B_h 0.020 0.026 0.023 ± 0.002 0.023 0.036 0.030 ± 0.005

Bc_pob ---- ---- 202.41 (*) 196.93 2461.94 1329.44 ± 1601.60

TPH 21.720 42.620 29.166 ± 8.483 1.860 77.390 23.731 ± 26.448

TPH_ugC 0.440 1.130 0.692 ± 0.274 0.060 2.050 0.625 ± 0.662

S_TPH 0.122 0.296 0.186 ± 0.070 0.016 0.519 0.158 ± 0.166

F_TPH 45.246 109.757 68.852 ± 25.874 3.925 1277.662 352.647 ± 439.934

Fc_TPH 24.730 59.989 37.632 ± 14.141 3.116 1277.662 351.782 ± 440.682

B_p 0.005 0.006 0.006 ± 0.0004 0,003 0,012 0.008 ± 0.003

TPP 6.436 12.126 8.783 ± 2.393 11,305 58,500 28.714 ± 15.713

TPP_ugC 0.036 0.078 0.054 ± 0.018 0,082 0,656 0.259 ± 0.218

S_TPP 0.009 0.022 0.015 ± 0.005 0,020 0,190 0.069 ± 0.061

F_TPP 3.507 8.157 5.395 ± 1.883 10,394 100,391 48.019 ± 28.275

Fc_TPP 1.917 4.458 2.948 ± 1.029 8,251 100,391 45.184 ± 29.948

B_ind 2.186 3.396 2.810 ± 0.481 1.734 3.063 2.500 ± 0.466

G 0 0 0 0 2.000 0.624 ± 0.774
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Anexo 6. Tablas 1 a 5 donde se muestran valores correspondientes a biomasa, tasas y flujos 
registrados por especie, estadío y/o grupo analizado. B_H_inc: biomasa hembras incubadas 
(μgC.H-1), B_h: biomasa huevos (μgC.h-1), Bc_pob: biomasa poblacional corregida por estado vital 
(μgC m-3), TPH: tasa de producción de huevos (h H-1 d-1), B_p: biomasa pellets fecales (μgC.p-1), 
TPP: tasa de producción de pellets fecales (p.H.-1d-1), B_ind: biomasa individuos (μgC.ind-1), G: 
fluorescencia entérica (ng Clo a eq ind-1), TH : tasa de herbivoría (ng Clo a eq ind-1 día-1). Prefijo: 
S_, tasa biomasa específica (d-1); F_, flujo de C (μgC m-3 d-1); Fc_, flujo de C corregido por estado 
vital (μgC m-3 d-1). Sufijo: _ugC, tasa expresada en unidades de C (μgC). (*): dato correspondiente 
a un único día de muestreo; DE: desvío estándar.



G_ugC 0 0 0 0 0.097 0.026 ± 0.033

TH 0 0 0 0 1.864 0.581 ± 0.721

TH_ugC 0 0 0 0 0.090 0.024 ± 0.031

S_TH 0 0 0 0 0.052 0.012 ± 0.017

F_TH 0 0 0 0 7.469 1.689 ± 2.387

Fc_TH 0 0 0 0 5.937 1.342 ± 1.897

     

Tabla 2

ZR ZL

Mín Máx Promedio + DE Mín Máx Promedio + DE

Paracalanus quasimodo

B_H_inc 2.837 3.487 3.101 ± 0.254 2.346 3.452 2.935 ± 0.474

B_h 0.017 0.020 0.019 ± 0.001 0.015 0.022 0.019 ± 0.003

Bc_pob ---- ---- 653.46 (*) ---- ---- 1774.98 (*)

TPH_h 6.210 11.84 9.610 ± 2.109 3.020 8.120 5.260 ± 1.918

TPH_ugC 0.120 0.240 0.182 ± 0.045 0.070 0.150 0.098 ± 0.036

S_TPH 0.041 0.077 0.058 ± 0.014 0.021 0.042 0.033 ± 0.008

F_TPH 38.873 73.139 55.022 ± 13.197 37.638 74.726 57.867 ± 14.179

Fc_TPH 26.698 50.231 37.789 ± 9.064 37.638 74.726 57.867 ± 14.179

B_p 0.007 0.011 0.008 ± 0.002 0.006 0.009 0.007 ± 0.001

TPP_p 27.819 67.585 42.514 ± 15.657 6.633 53.079 20.748 ± 18.882

TPP_ugC 0.283 0.493 0.350 ± 0.082 0.038 0.420 0.157 ± 0.155

S_TPP 0.081 0.158 0.113 ± 0.028 0.012 0.179 0.060 ± 0.068

F_TPP 77.239 150.592 108.046 ± 27.043 21.743 317.706 106.247 ± 121.464

Fc_TPP 53.047 103.425 74.205 ± 18.573 21.743 317.706 106.247 ± 121.464
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B_ind 1.349 2.430 1.902 ± 0.541 2.242 3.206 2.549 ± 0.393

G 0 0.477 0.205 ± 0.246 0.093 2.717 1.462 ± 1.000

G_ugC 0.003 0.022 0.011 ± 0.010 0.005 0.096 0.057 ± 0.036

TH 0 0.469 0.201 ± 0.241 0.087 2.532 1.362 ± 0.931

TH_ugC 0.003 0.022 0.011 ± 0.010 0.005 0.090 0.053 ± 0.034

S_TH 0.001 0.011 0.006 ± 0.005 0.002 0.035 0.021 ± 0.012

F_TH 0.762 6.746 3.755 ± 2.992 3.222 53.418 31.582 ± 18.924

Fc_TH 0.529 4.679 2.604 ± 2.075 3.222 53.418 31.582 ± 18.924

Tabla 3          

ZR ZL

Mín Máx Promedio + DE Mín Máx Promedio + DE

Temora turbinata – incubaciones

B_H_inc 3.780 7.298 5.305 ± 0.874 3.980 6.260 4.919 ± 0.677

B_h 0.024 0.032 0.029 ± 0.003 0.028 0.038 0.033 ± 0.003

Bc_pob 635.35 25247.15 8859.32 ± 14192.31 576.63 72807.54 43160.94 ± 37813.55

TPH_h 0 8.810 1.306 ± 2.593 0 9.100 1.959 ± 3.058

TPH_ugC 0 0.290 0.039 ± 0.081 0 0.320 0.064 ± 0.102

S_TPH 0 0.046 0.007 ± 0.014 0 0.068 0.014 ± 0.022

F_TPH 0 41.022 6.647 ± 12.095 0 1722.618 248.096 ± 477.240

Fc_TPH 0 31.653 4.841 ± 9.345 0 1443.547 206.710 ± 402.711

B_p 0.012 0.017 0.013 ± 0.002 0.010 0.014 0.012 ± 0.002

TPP_p 27.685 105.791 45.762 ± 20.559 20.501 88.000 37.216 ± 16.452

TPP_ugC 0.259 1.637 0.588 ± 0.365 0.090 1.036 0.432 ± 0.215

S_TPP 0.045 0.313 0.114 ± 0.070 0.0186 0.167 0.087 ± 0.036

F_TPP 105.714 1557.069 551.492 ± 577.640 18.755 11106.54 4505.264 ± 3863.520
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Fc_TPP 50.548 1471.157 485.067 ± 571.859 10.73 9472.546 3798.450 ± 3271.394

B_ind 3.624 5.367 4.278 ± 0.600 4.145 5.987 4.793 ± 0.527

G 0.309 7.656 1.878 ± 2.033 0.163 14.331 2.999 ± 3.915

G_ugC 0.013 0.263 0.065 ± 0.067 0.004 0.554 0.107 ± 0.153

TH 0.355 8.68 2.123 ± 2.300 0.183 16.511 3.424 ± 4.521

TH_ugC 0.015 0.298 0.073 ± 0.075 0.005 0.638 0.122 ± 0.177

S_TH 0.004 0.059 0.016 ± 0.015 0.001 0.127 0.025 ± 0.036

Temora turbinata – Copepoditos - Herbivoría

B_ind 1.471 4.782 3.002 ± 1.194 2.021 5.79 3.277 ± 1.308

G 0.155 1.832 0.769 ± 0.521 0.058 5.053 1.667 ± 2.045

G_ugC 0.005 0.069 0.028 ± 0.020 0.002 0.158 0.050 ± 0.059

TH 0.178 2.051 0.868 ± 0.582 0.065 5.821 1.907 ± 2.363

TH_ugC 0.006 0.077 0.032 ± 0.022 0.002 0.182 0.057 ± 0.069

S_TH 0.001 0.038 0.014 ± 0.013 0.001 0.038 0.013 ± 0.013

Temora turbinata - Flujo herbívoro

Bc_pob 535.11 25128.22 8763.42 ±  14172.40 554.9 75661.4 44008.24  ± 38918.89

F_TH 1.569 1560.782 134.718 ± 360.369 4.981 8331.391 1022.33 ± 1885.53

Fc_TH 0.691 1475.301 124.628 ± 341.578 2.851 7102.052 869.328 ± 1608.271
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Tabla 4      

ZR ZL

Mín Máx Promedio + DE Mín Máx Promedio + DE

Copepoditos Calanoida (Acartiidae, Paracalanidae, Clausocalanidae)

B_ind 0.143 0.210 0.170 ± 0.029 0.094 0.189 0.140 ± 0.040

G_ng_ind 0.123 1.900 0.602 ± 0.866 1.133 2.878 1.934 ± 0.632

G_ugC_ind 0.004 0.076 0.024 ± 0.035 0.043 0.111 0.074 ± 0.025

I_ng_pig_ind_d 0.127 1.954 0.620 ± 0.891 1.182 3.001 2.017 ± 0.659

I_ugC_pig_ind_d 0.004 0.078 0.025 ± 0.035 0.045 0.115 0.077 ± 0.025

Sp_I 0.031 0.372 0.128 ± 0.163 0.415 0.714 0.560 ± 0.143

Nauplios Copepoda - Herbivoría

B_ind 0.139 0.220 0.175 ± 0.037 0.165 0.238 0.216 ± 0.030

G 0.873 1.900 1.256 ± 0.454 1.768 2.878 2.258 ± 0.403

G_ugC 0.031 0.076 0.050 ± 0.018 0.073 0.111 0.089 ± 0.014

TH 0.898 1.954 1.292 ± 0.466 1.844 3.001 2.355 ± 0.420

TH_ugC 0.032 0.078 0.051 ± 0.018 0.076 0.115 0.092 ± 0.014

S_TH 0.199 0.404 0.295 ± 0.092 0.340 0.700 0.444 ± 0.146

Copépodos Calanoida

Bc_pob ---- ---- 1080.37 (*) ---- ---- 1949.99 (*)

F_TH 0 466.977 207.488 ± 176.451 770.179 1650.315 1142.897 ± 348.178

Fc_TH 0 436.711 194.040 ± 165.015 663.587 1421.914 984.722 ± 299.990
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Tabla 5      

ZR ZL

Mín Máx Promedio + DE Mín Máx Promedio + DE

Ctenocalanus vanus

B_H_inc 4.135 5.100 4.591 ± 0.361 ----- ----- -----

B_h 0.032 0.051 0.044 ± 0.008 ----- ----- -----

Bc_pob ----- ----- 111.51 (*) ----- ----- -----

TPH_h 1.920 5.350 3.908 ± 1.435 ----- ----- -----

TPH_ugC 0.090 0.270 0.170 ± 0.071 ----- ----- -----

S_TPH 0.023 0.053 0.037 ± 0.013 ----- ----- -----

F_TPH 4.030 9.364 6.463 ± 2.304 ----- ----- -----

Fc_TPH 2.558 5.943 4.102 1.462 ----- ----- -----

B_p 0.008 0.012 0.010 ± 0.002 ----- ----- -----

TPP_p 47.919 191.072 104.815 ± 53.765 ----- ----- -----

TPP_ugC 0.380 2.327 1.111 ± 0.729 ----- ----- -----

S_TPP 0.085 0.489 0.241 ± 0.153 ----- ----- -----

F_TPP 14.972 85.903 42.382 ± 26.892 ----- ----- -----

Fc_TPP 9.503 54.526 26.902 ± 17.069 ----- ----- -----

B_ind 2.118 3.027 2.397 ± 0.369 ---- ---- -----

G 0.025 0.687 0.358 ± 0.291 ---- ---- -----

G_ugC 0 0.030 0.013 ± 0.013 ---- ---- -----

TH 0.025 0.676 0.352 ± 0.286 ---- ---- -----

TH_ugC 0 0.030 0.013 ± 0.012 ---- ---- -----

S_TH 0 0.014 0.006 ± 0.006 ---- ---- -----

F_TH 0 1.328 0.521 ± 0.562 ---- ---- -----

Fc_TH 0 0.854 0.335 ± 0.362 ---- ---- -----
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