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RESUMEN GENERAL

Las playas arenosas son ecosistemas fisicamente controlados, en especial por la
interaccion de tres variables: tamafio de grano, olas y mareas. En playas estuarinas, la
salinidad incorpora otra fuente de variabilidad ambiental. En esta Tesis se evalua el efecto
de los gradientes morfodinamico y estuarino (generado por la descarga del Rio de la
Plata), junto con variabilidad climatica a largo plazo, en aspectos demograficos del
crustaceo intermareal Emerita brasiliensis. Para explicar las variaciones a macroescala
espacial, se estudiaron 16 playas arenosas de la costa uruguaya (> 400 km) durante 2
afnos. A su vez, se evaluo el efecto de la variabilidad climatica y del habitat, junto con
factores de regulacién poblacional en la demografia y dinamica poblacional de la especie
durante 15 anos consecutivos, en una playa disipativa (Barra del Chuy) y otra reflectiva
(Arachania). La reproduccién, reclutamiento (abundancia y biomasa) y tamafo corporal de
E. brasiliensis se incrementaron significativamente desde playas estuarinas reflectivas a
playas oceanicas disipativas. La salinidad, el tamafio de grano y el ancho de la zona de
swash fueron los principales factores explicativos de las variaciones espacio-temporales
en su abundancia. Los reproductores y megalopas estuvieron casi ausentes en playas
estuarinas y reflectivas, mientras que las playas oceanicas disipativas mostraron
estructuras de talla polimodales con todos los componentes poblacionales representados,
asi como extensos periodos reproductivos y de reclutamiento. Por tanto, los gradientes
estuarinos y morfodinamicos estan complejamente ligados, afectando la demografia de E.
brasiliensis. En un contexto de metapoblaciones, las playas estuarinas y oceanicas
reflectivas operarian como habitats “sumidero” donde las poblaciones no prosperan,
mientras que las playas oceanicas disipativas actuarian como habitats “fuente”. Esta
propuesta debe ser complementada con estudios genéticos para una comprension mas
profunda de la dinamica metapoblacional. En cuanto a la variabilidad climatica, se detecto
un cambio de régimen en la Oscilacion Multidecadal del Océano Atlantico hacia una fase
calida desde 1995, resultando en un incremento de la temperatura superficial del mar en
la zona. Las anomalias de viento superficial y la velocidad de vientos del sur también se
incrementaron en el tiempo, particularmente después de 1997. En la playa disipativa se
incrementaron el ancho de swash y de playa, el parametro de Dean y el indice de Playa y
disminuy6 la pendiente, aumentando las caracteristicas disipativas en el tiempo. En
Arachania aumenté la pendiente y ancho de swash, y disminuyé el indice de Playa,
intensificando su caracter reflectivo. Los cambios morfodinamicos a largo plazo fueron
mas evidentes en la playa disipativa y se relacionaron con el forzante climatico (viento).
Estas variaciones ambientales en el largo plazo incidieron en la abundancia de E.
brasiliensis, que aumenté a mayores temperaturas. La magnitud del reclutamiento se
relaciond positivamente con la abundancia o biomasa de adultos (modelo exponencial en
reflectiva y lineal en disipativa). El parametro de curvatura de la ecuacion de crecimiento
de von Bertalanffy aumentd con la temperatura superficial del mar y el parametro de
Dean, mientras que el largo asintético disminuyd en ambos sexos. Un aumento de
temperatura en la region podria ampliar la distribucién de esta especie hacia el sur (borde
colonizador), aunque esto estara condicionado a variaciones locales en caracteristicas
fisicas o ambientales (morfodinamica, flujos de agua dulce). Se sugiere considerar la
historia de vida y el modo de desarrollo en estudios ecoldgicos y filogeograficos de
especies marinas que habitan playas arenosas, al evaluar efectos de macroescala
(gradientes morfodinamico y estuarino) y de largo plazo (variaciones climaticas). Esto
permitira reforzar el entendimiento de como permanecen y diversifican genéticamente
estas especies en sistemas tan dinamicos.



CAPITULO 1 - Introduccién general

1.1 Ecologia de playas arenosas
1.1.1 El ambiente fisico de playas arenosas

Las playas arenosas ocurren en todas las costas sedimentarias expuestas a oleaje,
donde hay sedimento suficiente para que las olas lo depositen sobre el nivel del mar
(Short 1999). Se encuentran comunmente asociadas con dunas costeras y ocupan el 20%
de extension de costa mundial (Masselink & Kroon 2006). Desde el punto de vista
geoldgico la playa es un ambiente de sedimentacion que se caracteriza por sus
dimensiones (ancho y largo), forma (rectilinea o curva), pendiente, materiales que la
componen (granulometria, mineralogia) y por la energia del oleaje que actua sobre los
materiales disponibles (MTOP 1979, Short 1999, Brown & McLachlan 2002). Las playas
arenosas son ambientes dinamicos donde la estructura fisica de los habitats esta
determinada por la interaccion entre la arena, olas y mareas (McLachlan & Brown 2006,
Schlacher et al. 2008). Varian ampliamente en tamafo, desde playas protegidas,
micromareales o playas de puerto, que se caracterizan por presentar una extension de
unos pocos metros en el sentido transversal (dunas-orilla), hasta playas expuestas
macromareales que pueden presentar hasta mas de 1 km de ancho (Masselink & Kroon
2006). Mientras que las playas estan presentes en todas las latitudes, climas, rangos
mareales, y sobre todas las formas de costa, localmente estan influenciadas por procesos
como marea y viento y parametros fisico-quimicos, tales como tamano y tipo de
sedimento, temperatura del aire y agua, corrientes y salinidad (Short 1999).

Las playas se pueden categorizar desde aquellas de muy baja energia, angostas y
someras, otras dominadas por corrientes de retorno, producidas por olas moderadas a

fuertes, hasta playas de alta energia, amplias y con multiples bancos (Short 1999). El
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grado de exposicion que presenta una playa, en relacion a su forma, extension y
orientacion con respecto a las olas, es también importante en la definicion de sus
caracteristicas. Las playas marinas expuestas han sido definidas como ambientes
fisicamente estresantes para la biota (McLachlan 1988) y la mejor manera de entender la
variabilidad poblacional de las especies que habitan estos ecosistemas es analizando
respuestas a factores abidticos (Jaramillo & McLachlan 1993).

Las playas arenosas micromareales (rango de marea astrondmica < 2 m y
dominadas principalmente por la energia de la ola), como las playas ocedanicas
uruguayas, constituyen uno de los ambientes fisicamente mas estresantes de todos los
ecosistemas marinos (Short 1999). En estos sistemas, los cambios en el nivel de agua
relacionados a la altura de ola son de gran extension a nivel costero (Sanderson et al.
2000). El area de la playa que es periddicamente cubierta por el agua cambiante es
conocida como la zona intermareal. El “swash” se define entonces como el movimiento de
avance y retroceso del agua en la playa luego de que la ola rompe y colapsa en la arena
(McArdle & McLachlan 1991, 1992). Por encima de ésta se encuentra la zona supralitoral,
que nunca esta totalmente inundada pero recibe “spray” y “splash” de la accién de las
olas. El area hacia el mar que esta permanentemente cubierta por agua es el submareal
(Dahl 1952). El ancho de cada zona esta determinado por el nivel de marea, las olas y la
forma de la playa (Fig. 1.1), con una fuerte influencia de la zona de barrido de ola (o surf)
y dunas costeras a través del almacenamiento, transporte e intercambio de arena (Komar

1998).
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Figura 1.1. Principales zonas de playa mencionadas en el texto. Modificado de Short (2012).

La morfodinamica de las playas arenosas puede definirse como un ajuste mutuo
entre la morfologia de la playa y la hidrodinamica costera que involucra el transporte de
sedimento (Masselink & Kroon 2006). Numerosos factores, como tamafio de grano,
pendiente, altura y periodo de la ola, interactuan para determinar una amplia variedad de
estados morfodinamicos que se extiende de playas disipativas a reflectivas (Short 1996).
Las playas disipativas estan definidas por arenas finas, pendientes suaves, baja
penetrabilidad del sustrato y alto contenido de agua, mientras que las playas reflectivas en
cambio, presentan arena gruesa, pendiente pronunciada, alta penetrabilidad del sustrato y
bajo contenido de materia organica. Las playas reflectivas, en el extremo del continuo
morfodinamico, no tienen zona de surf, mientras que las disipativas tienen extensas zonas

de surf (Fig. 1.2, Short & Wright 1983, Short 1999, Nordstrom & Jackson 2012).
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Figura 1.2. Esquema de los principales estados morfodinamicos. Adaptado de Short (1999).

La pendiente de las playas arenosas esta influenciada por interacciones entre el
sustrato y los procesos hidrodinamicos locales, y puede cambiar en pequefas escalas
espaciales y temporales (McArdle & McLachlan 1992, Borzone et al. 1996). Playas con
pendiente pronunciada tienden a tener swashes de corta duracidn, angosta zona
intermareal y alta frecuencia de swashes por encima de la linea de efluente, tienen alto
grado de infiltraciéon y bajos niveles de saturacion. Al contrario, playas de poca pendiente
que tienden a mostrar largos infrecuentes swashes, con grandes areas de saturacion y un

potencial menor de filtracion (McArdle & McLachlan 1992).

1.1.2 Fuentes de variabilidad a diferentes escalas de espacio y tiempo

La dinamica de los ambientes costeros se refleja en una amplia variacion de los
procesos hidrodinamicos sobre diferentes escalas espaciales y temporales (Davis &
Hayes 1984, Brown & MclLachlan 1990, Short 1999). Esta variacion se refleja en
diferencias en caracteristicas geomorfolégicas y fisico-quimicas, como la morfologia,

distribucion del tamafo de grano, presencia de vegetacion, cantidad de materia organica
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en sedimento, salinidad, oxigeno disuelto y turbidez (Brown & McLachlan 1990, Jackson &
Nordstrom 1992, McArdle & McLachlan 1992, Incera et al. 2003, Tanaka & Fosca 2003,
Baldo et al. 2006).

Las caracteristicas morfolégicas de las playas arenosas rara vez son el resultado
de un unico proceso, sino que responden a un espectro de procesos que actuan a
diferentes escalas espaciales y temporales (Larson & Kraus 1995, Stive et al. 2002,
Masselink & Kroon 2006, Anfuso et al. 2007). La importancia de la escala de estudio en
estos sistemas es fundamental, ya que el comportamiento varia desde interacciones entre
granos en segundos, a la evolucion de las lineas de costa en siglos (Fig. 1.3, ver también
Masselink & Kroon 2006). ElI concepto de morfodinamica implica ademas que los
procesos fisicos (olas, mareas, corrientes y transporte de sedimento) que controlan y son
afectados por la morfologia de la playa ocurran probablemente en escalas espaciales y
temporales similares a la caracteristica morfolégica de interés. La escala de tiempo en la
que actua el clima de swash por ejemplo varia de segundos a minutos, dependiendo del
tipo de playa: en playas disipativas de pendiente mas suave, la duracién es mayor.
Debido a la escala-dependencia, los estudios en playas arenosas expuestas deben
incorporar un numero de escalas jerarquicas para un mejor entendimiento los patrones de
distribucion de la macrofauna (Defeo & Cardoso 2002).

Las playas arenosas se caracterizan por el transporte de arena mediado por la ola
en la parte anterior y por transporte aéreo (por viento) en la parte posterior y dunas
(McLachlan & Brown 2006). La morfologia de playas arenosas es altamente dinamica,
donde rapidos ajustes ocurren bajo condiciones de alta energia, mientras que los cambios
morfologicos por olas de baja energia son relativamente lentos (Masselink & Kroon 2006).
Durante eventos de tormenta, la accién de las olas aumenta y representa uno de los

mayores peligros naturales para las playas arenosas, pudiendo cambiar radicalmente sus
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caracteristicas fisicas y bioldgicas (Aubrey 1983, Brown 1996, McLachlan & Brown 2006).
Como resultado de estos eventos pueden ocurrir procesos erosivos, pero la magnitud de
estos procesos depende del estado morfodinamico de la playa (Short 1999). La energia
de ola necesaria para inducir erosion, asi como los mecanismos que controlan cada
estado morfodinamico, son distintos, lo que implica que el mismo clima de ola que actua
sobre estados morfodinamicos diferentes puede producir diferentes respuestas en

términos de cambios morfolégicos (Short & Wright 1983).

A
103 PERFIL PRIMARIO DE LA PLAYA
‘—*
102
——
£
S
o MORFOLOGIA SECUNDARIA
8 10t = bermas y valles
% = barras longitudinales y transversales
@ —— corrientes de retorno (ms a km)
% terrazas de bajamar
2 10
Ll
10| F5 " ripples / ondas
= - bancos
102 e . ”
Segundos  Minutos Horas  Dias Meses Afios Décadas

Escala temporal

Figura 1.3. Relacion entre escalas espaciales y temporales de las caracteristicas morfoldgicas y
movimientos de fluidos asociados con las playas arenosas (modificado de Masselink & Kroon 2006).

La macrofauna de playas arenosas experimenta el ambiente antes descrito por
medio de 3 factores fisicos principales: textura y movimiento del sedimento, clima de
swash y el gradiente de exposicion/humedad en la pendiente de la playa (Brown &
McLachlan 1990). La textura y movimientos del sedimento incluyen tamafo de particula,
clasificacion, fluidez y dindmicas de acrecién-erosion. El clima de swash incluye el periodo
de swash, velocidad, turbulencia y movimiento de agua sobre y hacia la pendiente de la
playa. El gradiente intermareal incluye el grado de exposicion aérea de la superficie de
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sedimento y el cambio de humedad de la arena durante el ciclo mareal (Defeo &

McLachlan 2005).

1.1.3 Playas arenosas y variabilidad climatica

En sistemas templados, la variabilidad climatica se expresa con mayor intensidad
en la variacion estacional de la temperatura. Vientos oceanicos, corrientes y olas, asi
como acciones bioldgicas y quimicas, dependen directamente de la energia solar,
mientras que indirectamente las masas de aire regionales por medio de la pluviosidad y
temperatura afectan la erosion y liberacién de sedimentos a la costa (Short 1999). Las
olas oceanicas, producidas por la accion del viento sobre la superficie del agua, son la
mayor fuente de energia para las costas, y su naturaleza esta inicialmente ligada al
tamano y la forma de las cuencas oceanicas y los vientos zonales y regionales (Short
1999). La posicion en la interfase tierra-mar hace a las playas de arena muy vulnerables
al cambio climatico, estando en riesgo de significante pérdida de habitat e impactos
ecoldgicos por el calentamiento, acidificacion y erosion causada por el aumento del nivel
del mar y el incremento de tormentas (Dugan et al. 2010).

De todos los ecosistemas marinos, los efectos del cambio climatico pueden
sentirse mas inmediata y profundamente en playas arenosas (Schlacher et al. 2008).
Cambios en procesos atmosféricos y erosivos, como patrones de viento, aumentos en las
anomalias de temperatura superficial (SSTA por su sigla en inglés), o accion de las olas
que alteran el depdsito de sedimento, han sido reportados en el Océano Atlantico Sur
(SAO por su sigla en inglés), lo que parece ser un proceso natural agravado por el cambio
climatico (Codignotto et al. 2012, Ortega et al. 2012). Ortega et al. (2012) registraron en la
costa uruguaya, un cambio desde una fase fria a una calida después de 1994 y un

aumento sostenido de temperatura en el Atlantico sudoccidental, planteando la hipétesis
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de patrones de circulacion cambiantes sostenida por el cambio de rango hacia el sur de
especies tropicales (Segura et al. 2009, 1zzo et al. 2010), y mortalidades masivas de
componentes de la macrofauna, observadas desde 1993 en la regidén. A su vez, se ha
observado una mayor frecuencia de vientos del Este sobre la regién del Rio de la Plata y

la plataforma adyacente (Simionato et al. 2005).

1.1.4 Biota de playas arenosas y ambiente fisico

Gradientes en factores fisicos, tales como exposicién, tamafio de grano, clima de
swash, morfodinamica y salinidad, han sido empleados para explicar patrones bioldgicos
en playas arenosas a diferentes escalas de espacio y tiempo (Wade 1967, Bally 1981,
Ansell 1983, McLachlan 1983, McLachlan & Hesp 1984, Defeo et al. 1986, Donn 1987,
Lastra & McLachlan 1996, McLachlan 1996, Dugan & McLachlan 1999, Schoeman &
Richardson 2002). Fuentes adicionales de variacion incluyen actividades humanas, tales
como pesquerias, las cuales afectan a las especies objetivo (Defeo 1996, Schoeman
1996, Sims-Castley 1997, Defeo 1998, Schoeman et al. 2000) y otros componentes de la
macrofauna, en especial especies simpatricas (Defeo & de Alava 1995). Otras fuentes
antropogénicas son las estructuras hechas por el hombre y regeneracion de playas
(Nelson 1989, Lercari & Defeo 1999, Peterson et al. 2000, Brown & McLachlan 2002,
Degraer et al. 2003, Lercari & Defeo 2003).

La composicion y abundancia de los ensambles de invertebrados estan controladas
principalmente por el ambiente fisico, en especial el clima de swash y las condiciones del
sedimento, los cuales son mas benignos en playas disipativas. En consecuencia, mas
especies pueden colonizar las playas disipativas, mientras que pocas especies,
principalmente crustaceos, pueden establecer poblaciones en playas reflectivas

(McLachlan & Dorvlo 2005). Los efectos de las interacciones biolégicas (i.e. competencia,
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depredacion) se encuentran atenuados por factores fisicos en playas reflectivas, mientras
que tienen una mayor influencia en estructurar las comunidades de playas disipativas
(Defeo & McLachlan 2005). Estudios recientes demuestran que las playas disipativas
soportan tramas tréficas mas complejas, con un numero mayor de presas y depredadores
tope que en playas reflectivas (Bergamino et al. 2011). Las playas disipativas a su vez
presentan un alto grado de retencion de nutrientes vy fitoplancton en la zona de barrido o
surf, que sostiene una fauna mas diversa y abundante que playas reflectivas (Bergamino
et al. 2011).

En las ultimas décadas se han postulado varias hipotesis ecoldgicas para explicar
patrones en la estructura comunitaria y la composicion de la macrofauna en playas
arenosas, asi como para entender la influencia de la morfodinamica en la historia de vida
de las especies (Defeo & McLachlan 2013). Entre ellas, la Hipdtesis de Exclusién de
Swash (SEH por su sigla en inglés) predice un incremento en la riqueza de especies,
abundancia y biomasa desde playas reflectivas a disipativas (McArdle & McLachlan 1991,
1992). El swash es cada vez mas riguroso hacia condiciones reflectivas, determinando
una progresiva exclusion de especies, hasta que en el extremo reflectivo del gradiente
morfodinamico no ocurren especies intermareales y solo persisten especies supralitorales
(McLachlan et al. 1995). Esta exclusion de especies hacia el extremo reflectivo fue
explicada por una combinacion de factores fisicos, tales como arena gruesa, alta
frecuencia y velocidad de barrido de la ola, y un incremento en las dinamicas de acrecion-
erosion en la playa (McArdle & McLachlan 1991, Brazeiro 2001). Gémez & Defeo (1999) y
Defeo et al. (2001, 2003) incorporaron predicciones a nivel poblacional a las hipodtesis
originales, en la Hipotesis de Rigurosidad Ambiental (HHH por su sigla en inglés), que
postula que en playas reflectivas el ambiente riguroso fuerza a los organismos a emplear

mas energia para adaptarse y mantenerse en el ambiente, presentando asi menos
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abundancia, fecundidad, crecimiento, tasas de supervivencia y reproduccién que en
playas disipativas. Se postula asimismo que procesos de post-asentamiento impiden que
algunas especies establezcan poblaciones en playas reflectivas.

Resultados documentados mundialmente proveen un fuerte apoyo a las principales
predicciones de la SEH, reflejado por relaciones significativas entre atributos comunitarios
y factores fisicos o indices de estado de playa (Defeo et al. 1992, McLachlan et al. 1993,
1995, Brazeiro 1999, Soares 2003, McLachlan & Dorvlo 2005). En todos los casos, dichas
relaciones se traducen en un aumento de la riqueza especifica, diversidad ecoldgica,
abundancia y biomasa de las comunidades macrofaunisticas de playas reflectivas a
disipativas. Sin embargo, a nivel poblacional, recientes evaluaciones de la HHH mostraron
que las especies que co-ocurren en playas con morfodindmica contrastante no se
comportan como lo predice la teoria. Otros factores adicionales a la morfodinamica,
notablemente interacciones intra e interespecificas, explicarian variaciones en las
caracteristicas demograficas y de historia de vida, indicando que las diferentes especies
pueden ser controladas por diferentes factores (Defeo et al. 1997, Brazeiro 2001, 2003,
Cardoso & Veloso 2003, Brazeiro 2005, Defeo & Gomez 2005). No obstante, las
investigaciones antes mencionadas proveen evidencias limitadas de las predicciones de
la HHH a nivel poblacional, debido al uso de inadecuadas escalas temporales y
espaciales de muestreo, basandose en uno o pocos eventos de muestreo o en
comparaciones entre solo dos playas con morfodindmica contrastante, por lo que las
tendencias poblacionales pueden no ser rigurosamente atribuidas a la morfodinamica,
sino solo a las condiciones al momento de muestreo o la ubicacion de los sitios
estudiados (Brazeiro 2005, Defeo & Gdémez 2005). En base a lo anterior, Celentano
(2005) y Celentano & Defeo (2006) evaluaron el efecto de la morfodinamica en

poblaciones del crustdceo Emerita brasiliensis en 8 playas arenosas oceanicas expuestas
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micromareales de Uruguay, comparando la abundancia y atributos de historia de vida de
E. brasiliensis durante dos afos consecutivos. Estos trabajos registraron un aumento en
la abundancia desde playas reflectivas a disipativas, asi como también periodos
reproductivos y de reclutamiento mas extensos en las ultimas, apoyando las predicciones
de la HHH.

Las playas ubicadas en estuarios muestran fuertes gradientes fisico-quimicos que
se originan principalmente por la interaccion entre aguas marinas y de rio, pudiendo variar
sobre relativamente cortas escalas espaciales. La mezcla de descarga continental de
agua dulce con aguas marinas produce un gradiente espacial de salinidad que modela la
distribucion de especies estuarinas en general (Day et al. 1989) y de playas arenosas en
particular (Lercari & Defeo 2006, Barboza et al. 2012). Varios parametros de calidad del
agua exhiben pronunciadas variaciones a corto plazo entre la boca del estuario y la zona
de influencia mareal (Day et al. 1989) como lo son oxigeno disuelto, materia organica
particulada, turbidez, nutrientes disueltos, fuerza del flujo mareal y de rio, y accion de las
olas (Cabecgadas et al. 1999, Nagy et al. 2002, Lopes & Silva 2006, Nitsche et al. 2007).
Dentro de los estuarios, la cantidad de lluvia, morfologia y numero de rios adyacentes, asi
como la extensiéon de la vegetacion de la cuenca y el tipo de piso rocoso, también
influencian la mineralogia y tamano de grano del sedimento (Nordstrom 1992, Ingram &
Lin 2002, Turner et al. 2004).

Estudios recientes en la costa uruguaya registraron un gradiente espacial continuo
en la salinidad de la zona de swash en 400 km de costa comprendida entre Playa Pascual
(San José) y Barra del Chuy (Rocha), cuantificado mediante un modelo asintético entre la
salinidad y la distancia desde el punto inicial de muestreo (Playa Pascual), tipico de un
sistema estuarino (Lercari & Defeo 2006). Este estudio reveld una alta correlacion entre

variables ambientales, mostrando un fuerte incremento en los anchos de playa y swash,
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altura y periodo de ola hacia playas oceanicas y sugiriendo una modulacién del ambiente
de playa gobernada por la descarga de agua dulce, que actua como barrera
hidrodindamica atenuando la energia de la zona de surf. Lercari & Defeo (2006)
concluyeron que: 1) las condiciones estuarinas afectan las morfodinamica de las playas y
modelan a macroescala patrones en riqueza y abundancia de especies; y (2) la estructura
de las comunidades macrofaunisticas esta principalmente determinada por el grado de
cambio en los rangos de salinidad, lo que se convierte en un factor ecoldgico principal que
rige la distribucion de la macrofauna de playas arenosas.

Muy recientemente, a nivel poblacional y abarcando un amplio rango geografico,
Ortega et al. (2012) aportaron fuerte evidencia de que tendencias a largo plazo en la
abundancia de la almeja amarilla Mesodesma mactroides se relacionan con la intensidad
pesquera y la SSTA: 1) El esfuerzo pesquero aplicado en afios anteriores asi como la
SSTA fueron los mejores predictores de la abundancia de almeja amarilla; 2) el
calentamiento regional también podria haber provocado drasticos cambios a largo plazo
en la estructura de las comunidades de playa de arena del Atlantico: mortalidades
masivas de la almeja amarilla promovieron un incremento exponencial de especies
favorecidas por dicho calentamiento, como el berberecho Donax hanleyanus y el tatucito
Emerita brasiliensis, que son competidores subordinados por espacio y comida en este

gremio de suspensivoros (Defeo 2003).

1.1.5 Ciclos de vida complejos y reclutamiento en la macrofauna intermareal

Muchos invertebrados bentdnicos costeros poseen un ciclo de vida complejo que
involucra una fase plancténica temprana (Thorson 1950), en la cual la larva es afectada
por procesos de dispersion en una amplia variedad de escalas temporales y espaciales

(Tremblay & Sinclair 1990) asi como por variaciones (a corto y largo plazo) en condiciones
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ambientales y oceanograficas, como vientos, corrientes, salinidad y temperatura (Botsford
1986, Strathman 1986, Arntz et al. 1987, Veloso & Valentin 1993, Murray-Jones & Ayre
1997, Sorte et al. 2001, Diehl et al. 2007, Shanks et al. 2010). Estas variaciones
influencian su dinamica poblacional (Thorson 1950, Young 1995).

La larva pelagica juega un papel importante en la distribucion y el mantenimiento
de la variacién genética en cada especie, y las variaciones en su sobrevivencia durante
esta etapa constituyen parte sustancial en la explicacién de las fluctuaciones temporales
en el tamafo, estructura y dindmica de las poblaciones (Sastry 1983). Asi, la dinamica
poblacional de especies con ciclo de vida complejo involucra procesos en diferentes
habitats que deben acoplarse por algun mecanismo de transporte (Roughgarden et al.
1988). Muchas especies que habitan playas arenosas exploran el sustrato antes de
asentarse y pueden incluso retrasar la metamorfosis hasta encontrar condiciones
favorables, dependiendo de las caracteristicas sedimentoldgicas (Brown 1983, Harvey
1993). Estudios en especies de fondos duros, playas protegidas de sedimento fino,
lagunas o estuarios (Woodin 1976, Peterson 1977, 1982, Young 1986, André &
Rosenberg 1991, Shanks et al. 2010), asocian la variabilidad en el asentamiento de
poblaciones intermareales a la mortalidad en la fase de dispersion y/o mecanismos que
afectan el transporte cercano al sustrato. En playas arenosas, estos factores afectan tanto
el asentamiento larval como las interacciones larva-adulto, en altas densidades pueden
disminuir la magnitud del asentamiento y posterior reclutamiento (Defeo 1996).

La relacion entre el tamafio del stock desovante y el reclutamiento en invertebrados
bentdnicos con larva plancténica es el resultado de diversos procesos desacoplados en
diferentes escalas espacio-temporales (Orensanz 1986, Orensanz & Jamieson 1998)
introduciendo una importante fuente de variabilidad en las poblaciones (Loosanoff 1966,

Pascual & Caswell 1991). A su vez, la variabilidad en el reclutamiento puede ser
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considerada como el principal factor que afecta la abundancia de adultos, con
fluctuaciones gobernadas por la variabilidad en el ambiente fisico que muchas veces
contrarrestan la influencia del tamano del stock (Coe 1956, Hannock 1973, Connell 1985,
Raimondi 1990). En playas arenosas en particular, la relacion entre el stock reproductivo
y el reclutamiento generado a partir de éste, asi como la variabilidad intrinseca de ambos
componentes en el largo plazo y los mecanismos que explican dicha relacion, han sido
aspectos poco estudiados en invertebrados bentdnicos (Defeo 1996, Caddy & Defeo
2003). Defeo (1993) propuso un mecanismo de filtracién pasiva de larvas de la columna
de agua por parte de adultos establecidos en el sedimento, para explicar la ocurrencia de
una relacion stock-reclutamiento sobrecompensatoria en la almeja amarilla de costas
uruguayas, aunque debido a la falta de experimentos de campo y laboratorio, este
mecanismo aun no ha sido evaluado.

El analisis simultaneo de informacion fisico-oceanografica en la deteccion de
patrones de dispersiéon larval, asi como de las variaciones del stock parental en la
explicacion de las variaciones en éste y el reclutamiento, han sido definidas recientemente
como toépicos criticos en ecologia de playas arenosas (Defeo & McLachlan 2005). Esto
tiene una importancia crucial para definir si las poblaciones de playas arenosas expuestas
pueden ser consideradas como autosostenidas, con un relativo aislamiento (en cuanto a
conectividad larval y deriva genética) de otras poblaciones (Caddy & Defeo 2003) o si
deben ser consideradas como metapoblaciones con diferente grado de conectividad entre
poblaciones locales.

Las escalas de tiempo y espacio de los procesos fisicos y biolégicos que operan en
poblaciones de playas arenosas pueden no siempre ser las mismas. Eventos estocasticos
y ambientales episddicos pueden alterar los patrones temporales y espaciales de

abundancia (Arntz et al. 1987, Lima et al. 2000), mientras que las variaciones climaticas
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regulares decadales pueden también dar como resultado cambios interanuales de
distribucion, tal como fueran observadas en otras poblaciones benténicas (Caddy 1979,
Botsford 1986). Las especies con ciclo de vida complejo tienden a presentar mayores
fluctuaciones en abundancia (fundamentalmente como resultado de la gran variabilidad en
estadios larvales plancténicos) que las comparadas con otras especies oviparas o
viviparas donde los estados larvales estan reducidos en rango y duracion. Esto las ha
llevado a su reconocimiento como poblaciones resurgentes (Coe 1953, 1956, Mikkelson
1981, Ansell 1983). A gran escala, factores fisicos, quimicos y bioldgicos afectan
dispersiéon de estados plancténicos tempranos, determinando el éxito en el reclutamiento
y en consecuencia el tamafo poblacional de la fase adulta benténica (Caddy & Defeo
2003). Se han observado mortandades masivas y amplias fluctuaciones poblacionales,
particularmente en el reclutamiento (poblaciones resurgentes) que no son atribuidas a
variaciones en el stock parental (e.g. Defeo 1996) sino a efectos conjuntos de cambios
drasticos en la morfodinamica o bien derivados la variabilidad climatica (Lima et al. 2000,
Ortega et al. 2012). Mortandades masivas ocurridas en la almeja amarilla Mesodesma
mactroides en miles de kildbmetros de playas arenosas de Brasil, Uruguay y Argentina
fueron atribuidas a: 1) acumulaciones extremadamente densas de dinoflagelados en la
zona de surf debido al pasaje de frentes frios atmosféricos (Méndez 1995, Odebrecht et
al. 1995); 2) la alta vulnerabilidad a parasitos concurrentemente con altas temperatura,
salinidad y densidad, durante los meses de verano (Fiori 2002, Fiori et al. 2004, Fiori &
Defeo 2006); y 3) el aumento sistematico en las SSTA, asociado a una migracién hacia el
sur de la isoterma critica calida, lo cual ha agravado la influencia negativa de aguas
oceanicas calidas con efectos crecientes de enfermedades y deformidades observadas en

esta almeja (Fiori et al. 2004, Ortega et al. 2012).
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1.1.6 Los crustaceos del género Emerita

Dentro de los componentes mas conspicuos en los ecosistemas de playas
arenosas, los “mole crab”, “cangrejos de arena” o “tatucitos” son crustaceos benténicos de
tamafo mediano de la familia Hippidae (Anomura: Hippoidea; Subramoniam & Gunamalai
2003) e incluyen 9 especies del género Emerita Scopoli 1777 (Haye et al. 2002). Estan
bien adaptados a la vida en playas arenosas tropicales y templadas de todo el mundo
(Dugan et al. 1995, Subramoniam & Gunamalai 2003), debido tanto a su comportamiento
excavador y su alimentacién por filtracion (modificacién de anténulas plumosas), como por
su biologia reproductiva, rapido crecimiento corporal y alta fecundidad (Subramonian &
Gulamai 2003), que les permite habitar zonas de swash y sublitoral somero de playas
arenosas expuestas de alta energia (Defeo & Cardoso 2002, Subramonian & Gulamai
2003). Junto con moluscos bivalvos y gasterépodos dominan las comunidades
macrofaunisticas de playas arenosas en cuanto a biomasa y productividad secundaria
(McLachlan & Brown 2006, Petracco et al. 2012, Barboza et al. 2012). El ciclo de vida de
Emerita consiste de dos fases: 1) una fase pelagica que incluye estados larvales
dispersivos en el mar abierto y que siguen una metamorfosis de zoeas larvales nadadoras
hacia el estado de megalopa (Subramonian & Gulamai 2003); y 2) una fase sedentaria
residente en la playa, a partir del estado megalopa. Las especies del género Emerita
poseen un alto potencial de dispersiéon, debido a la extensién del periodo larval (Veloso &
Valentin 1993, Dawson et al. 2011), promoviendo sus grandes rangos de distribucion
(Efford 1976, Dugan et al. 1994, Tam et al. 1996).

Las propiedades antes mencionadas permiten definir al ciclo de vida de las
especies de Emerita como complejo sujeto a una gran variabilidad en la magnitud de las
poblaciones en el tiempo y espacio. Se han registrado cambios latitudinales en su

composiciéon de sexos, patrones reproductivos y demograficos en playas del océano
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Pacifico (Dugan et al. 1991) y Atlantico (Defeo & Cardoso 2004). A su vez, se ha
observado en este género cambios demograficos en respuesta a variaciones en
condiciones climaticas de corto (Jaramillo et al. 2012. Sorte et al. 2001) y mediano (Diehl

et al. 2007) plazo.

1.2 Propésito del estudio
1.2.1 Planteamiento del problema: Emerita brasiliensis en la costa uruguaya

El “tatucito” Emerita brasiliensis Schmitt 1935 (Anomura, Hippidae) es un filtrador
caracteristico de la zona intermareal de playas arenosas expuestas que presenta ciclo de
vida complejo, caracterizado por una fase larval planctdnica liberada en la zona
intermareal, ocurriendo su desarrollo en las zonas cercanas a la costa durante 2 a 3
meses (Otegui & Soares-Gomes 2007), pasando luego a una fase adulta benténica. Se
encuentra tanto en playas reflectivas como disipativas de la costa atlantica de América del
Sur, desde Venezuela hasta Uruguay (Efford 1976, Defeo & Cardoso 2002).

En la costa atlantica uruguaya, E. brasiliensis habita playas con estados
morfodinamicos muy disimiles. Estudios previos a mesoescala (i.e. una playa) mostraron
el efecto negativo de la descarga de agua dulce sobre la poblacion de E. brasiliensis en la
franja arenosa comprendida entre La Coronilla y Barra del Chuy (Lercari & Defeo 1999).
En esta escala especifica (i.e. mesoescala), la salinidad fue identificada como una
variable agregada que explico las variaciones longitudinales en la abundancia, pudiendo
conducir a efectos en cascada en el resto del ecosistema (Lercari & Defeo 1999, 2003).
También a mesoescala, la comparaciéon de la dinamica poblacional e historia de vida entre
una playa disipativa y otra reflectiva mostré una mayor fecundidad y peso individual, asi
como un periodo reproductivo mas extenso, en la playa disipativa (Defeo et al. 2001,

Delgado & Defeo 2008). Asimismo, en el limite sur de distribucion la especie presenta la
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ocurrencia de diferentes formas sexuales dentro de una poblacion, acoplada con una
marcada variabilidad temporal en abundancia, lo que sugiere una alta complejidad en su
ciclo de vida sexual (Delgado & Defeo 2006). Se han registrado patrones de variacion
geografica en esta especie en 2700 km que abarcan playas de Brasil y Uruguay,
registrandose desde playas subtropicales a templadas: 1) una reducciéon en abundancia,
2) un cambio de reproduccion de continua a estacional, 3) un incremento de hembras
ovigeras, fecundidad, tamafio individual y proporcién de hembras, 4) una disminucion en
el peso de machos, 5) disminucién en la tasa de mortalidad, y 6) aumento en la talla
media de madurez sexual (Defeo & Cardoso 2002, 2004).

En otro estudio a macroescala mas reciente en 8 playas oceanicas de la costa
uruguaya comprendidas entre Santa Moénica y Barra del Chuy (Celentano 2005,
Celentano & Defeo 2006), Emerita brasiliensis presentd periodos reproductivos y de
reclutamiento de menor extension hacia el extremo reflectivo, en concurrencia con una
menor abundancia total y de los componentes poblacionales reproductivos y de
reclutamiento. También se registré un consistente aumento de abundancia desde
condiciones reflectivas a disipativas (Celentano 2005, Celentano & Defeo 2006). No
obstante, el trabajo anterior consisti6 en evaluar exclusivamente el papel de la
morfodinamica en aspectos poblacionales de E. brasiliensis. No se ha evaluado, a
macroescala espacial, el efecto salino que ocasiona la descarga del Rio de la Plata, ni el
efecto concurrente que pudiera existir entre el gradiente salino y el morfodinamico, en la
demografia y dinamica poblacional de esta especie. Tampoco se han evaluado las
variaciones de largo plazo en la relacidn entre el stock parental y el reclutamiento, ya sea
en playas reflectivas como disipativas. Teniendo en cuenta que la dinamica poblacional de
E. brasiliensis puede ser considerada como una metapoblacion (Celentano & Defeo

2006), no se han definido ni identificado los componentes “fuente” y “receptor”. Caddy &
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Defeo (2003) postularon que las poblaciones “fuente” tenderian a presentar una buena
representacion de las clases de edad como resultado de reclutamientos exitosos anuales,
mientras que las poblaciones “receptoras” estan constituidas por uno o algunos grupos de
edad, que ocurren irregularmente en el tiempo. Esta hip6tesis aun no ha sido evaluada
para poblaciones de playas arenosas en general ni para E. brasiliensis en particular.

1.2.2 Hipotesis generales

La variacion en condiciones ambientales producida por los gradientes
morfodinamico y salino en la costa uruguaya genera respuestas de macroescala en la
estructura y dinamica poblacional de Emerita brasiliensis. Teniendo en cuenta
antecedentes previos reportados para la especie en cuanto a su preferencia de habitats
(Delgado & Defeo 2006, 2008, Celentano & Defeo 2006) asi como las propiedades
ecoldgicas que tipifican su ciclo de vida marino (Lercari & Defeo 1999, 2006) en la costa
uruguaya, se predice que la abundancia, el reclutamiento, los periodos reproductivos, asi
como el crecimiento y peso individual, aumentaran de playas estuarinas reflectivas hacia
playas oceanicas disipativas.

Considerando que especies intermareales del género Emerita han demostrado ser
muy sensibles a cambios en las condiciones ambientales (clima y calidad del habitat)
(Sorte et al. 2001, Lercari & Defeo 1999, Celentano & Defeo 2006, Veas et al. 2013), en
esta Tesis se postula que las fluctuaciones de largo plazo en la magnitud del
reclutamiento de Emerita brasiliensis no solo dependeran de la abundancia del stock

parental que la generd, sino también de variaciones en el ambiente fisico.
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1.2.3 Objetivo general
El objetivo general de la presente Tesis consisti6 en realizar un analisis
comparativo de macroescala (espacial y temporal) en el habitat, demografia, dinamica

poblacional e historia de vida de Emerita brasiliensis en la costa uruguaya.

1.2.4 Objetivos especificos

Evaluar variaciones espacio-temporales en la estructura y dinamica poblacional
(e.g. abundancia, reproduccién, reclutamiento) de Emerita brasiliensis en funcion del
gradiente de macroescala producido por la descarga del Rio de la Plata.

Cuantificar el efecto del gradiente morfodindmico de macroescala en la dinamica
poblacional (crecimiento, reclutamiento) y biologia reproductiva de E. brasiliensis.

Determinar la variabilidad ambiental de largo plazo de playas reflectivas y
disipativas de la costa atlantica uruguaya y su potencial influencia sobre la calidad del
habitat para E. brasiliensis.

Cuantificar variaciones temporales de largo plazo en la relacion entre el
reclutamiento y la poblacion reproductiva adulta (stock parental) de E. brasiliensis,

incorporando variables ambientales relevantes que puedan afectarla.

1.2.5 Organizacion de la Tesis

En el Capitulo 2 de la Tesis se describe la Metodologia General utilizada para
recabar y analizar los datos necesarios para cumplir con los objetivos planteados. Los
Capitulos 3 al 5 fueron elaborados como trabajos autocontenidos para dar respuesta a
objetivos particulares, bajo el formato estandar de un articulo cientifico. En el Capitulo 3
se analiza el efecto de la morfodinamica y el gradiente estuarino a mesoescala en la

ecologia de E. brasiliensis. En el Capitulo 4 se analiza la variacién del habitat del tatucito
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en el largo plazo (15 anos) en 2 playas con morfodinamica contrastante, asi como su
potencial dependencia de variables ambientales tales como temperatura y velocidad del
viento. El Capitulo 5 analiza variaciones de largo plazo en E. brasiliensis en las playas
oceanicas de la costa uruguaya analizadas en el Capitulo precedente. Finalmente, en el
Capitulo 6 se sintetizan los resultados y conclusiones de los Capitulos anteriores,

integrandolos en una discusion general en el contexto global del estudio.
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CAPITULO 2 - Metodologia general

21 Areade estudio

Uruguay tiene un litoral costero de 670 km, de los cuales 220 corresponden a costa
atlantica entre Punta del este y el Arroyo Chuy (MTOP 1979). La costa uruguaya se
presenta como una sucesion de arcos arenosos limitados por puntas rocosas u otros
accidentes geograficos, y desembocaduras de arroyos (MTOP 1979). Las playas
presentan generalmente formas arqueadas de curvatura variable, segun la orientacién
frontal a la direccion media del oleaje si es oblicua, la curvatura es mas acentuada en el
extremo mas préximo a esa direccion. El patron de corriente de deriva litoral en la costa
atlantica uruguaya es hacia el NE desde La Paloma al N; y hacia el W desde el Cabo de
Santa Maria al sur (Goso Aguilar et al. 2011). El régimen dinamico de la costa atlantica
uruguaya se encuadra como micromareal segun la clasificacién de Davies (1980), por lo
que las olas constituyen el proceso hidrodinamico dominante (Gémez Pivel et al. 2001). El
clima de la zona presenta humedad relativa alta e intensas precipitaciones y evaporacion,
con variaciones estacionales de temperatura bien marcadas y riesgo de sequias
pronunciadas (MTOP 1979).

El area de estudio comprende 400 km de costa uruguaya (16 playas), desde Playa
Pascual (San José) hasta Barra del Chuy (Rocha), abarcando la zona de influencia
estuarina y oceanica (Fig. 2.1). Para la realizacidon de esta Tesis se incorporé informacion
generada a largo plazo en los proyectos desarrollados por la Unidad de Ciencias del Mar
(Facultad de Ciencias). La metodologia de muestreo empleada durante todo el periodo
fue exactamente la misma (e.g. muestreo sistematico cubriendo toda la distribucion

transversal de la especie en cada playa en cada evento de muestreo).
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Figura 2.1. Mapa de la costa uruguaya con la ubicacion del area de estudio de esta Tesis. Se destaca la
condicion morfodinamica predominante de cada playa: reflectiva (O), intermedia (A) y disipativa (@). A su
vez se destacan las 2 playas estudiadas a largo plazo (15 afos) en negro.

2.2 Alcance del estudio y disefio de muestreo

Cada evento de muestreo comprendio el trazado de 4 transectos perpendiculares a
la linea de costa donde se ubicaron las unidades muestrales (UM) cada 4 m, desde la
base de las dunas hasta el limite inferior de la zona de barrido de la ola. Tres transectos
se utilizaron para extraer muestras biolodgicas y sobre el transecto restante se realizaron

las estimaciones ambientales correspondientes para caracterizar cada playa (Fig. 2.2).

§ Compactacién del sedimento

§ Muestras de sedimento

§ Muestras biologicas

Altura de ola
Temperatura y
salinidad

-

Anchode swash 7

Figura 2.2. Esquema del muestreo de playa, con la ubicacion de las unidades muestrales (UM) y de las
principales medidas realizadas.

METODOLOGIA GENERAL 30



2.2.1 Datos ambientales
En cada evento de muestreo se midié temperatura y salinidad de agua de mar mas

proxima a la costa asi como la pendiente de la playa por el coeficiente:
a

donde a es la diferencia de alturas entre la estacion mas alta y la mas bajay /es la
distancia entre estos dos puntos (Defeo et al. 1992). El ancho de la playa se midi6 como
la distancia entre la base de las dunas y el limite inferior de la zona de swash, donde el
agua se mueve sobre la pendiente de la playa luego de que la ola colapsa en la arena. El
ancho de la zona de swash fue medido como la distancia (en m) del avance y retroceso
de la ola en el momento del muestreo (McArdle & McLachlan 1991). Se extrajeron
muestras de sedimento (100 g) en cada UM, mediante un cilindro de 4 cm de diametro,
desde la superficie hasta 10 cm de profundidad, las cuales se almacenaron y conservaron
en papel aluminio en frio para su posterior analisis (granulometria, contenido de agua y
materia organica) en el laboratorio (Fig. 2.2).

Para el analisis granulométrico, las muestras de sedimento fueron tamizadas por
mallas de 2.0 a 0.006 mm de abertura (Folk, 1980) y cada fraccion retenida fue pesada
con una precision de 0.001g para estimar el tamano medio del grano en base a la escala

granulométrica de Wentworth (1922) como:

¢=log,d (2.2)

siendo d el diametro en mm. El contenido de agua del sedimento se determiné por
diferencia de pesos entre la muestra humeda y secada a 80°C durante 24 h, y el
contenido de materia organica por diferencia de pesos entre la muestra seca e incinerada

a 500°C durante 5 h.
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Para la caracterizacion morfodinamica de las playas se calcularon indices
compuestos. Estos indices se basan en que el estado morfodinamico de las playas resulta
de la interaccion de la pendiente de la playa, la accién de las olas y el tamafio medio de
grano, entre otras variables fisicas relevantes. Se emplearon los siguientes indices:

Parametro de Dean Q (Short 1996):

Hb-100
Q=—H+—— 2.3
W.T (23)
donde Hb es la altura (m) y T el periodo de la ola (s) y W es la velocidad de caida

del sedimento (m's™, de acuerdo a la Ley de Stokes). Valores de Q > 6 definen playas

disipativas, valores de Q entre 2 y 5 definen playas intermedias, y playas con Q > 6 se

definen como reflectivas (Short 1996, 1999).

indice de Depésito de Playas BDI (Soares 2003):

BDI = (2.4)

1 a
P Mz

donde P es la pendiente de la playa, a es una constante (1.03125 mm) que denota
la mediana en el tamafo de grano en la clasificacion de la arena y Mz es el tamano medio

de grano (mm). El BDI ha probado ser efectivo para comparar playas micromareales bajo

un amplio rango de condiciones (Celentano & Defeo 2006).

indice de Playa BI (McLachlan & Dorvlo (2005):
Mz -RM
Bl = Iogm(Pj (2.5)

donde Mz es el tamaio medio de grano, en este caso expresado en unidades de ¢
+ 1, RM es el rango mareal. El Bl fue desarrollado para comparar playas que difieren en

rango mareal. No obstante, ha probado ser util también para evaluar la relacién entre las
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caracteristicas fisicas y biolégicas de estos sistemas, aun en casos de rango mareal
uniforme (Defeo & Gomez 2005), a causa de la relacion entre las variables criticas de

playas arenosas: tamafio medio de grano y pendiente.

2.2.2 Datos biolégicos

Los transectos para extraer las muestras bioldégicas se separaron 8 m entre si,
extendiéndose hasta no obtener organismos en dos UM consecutivas. En cada UM se
utilizé un cilindro metalico de 27 cm de diametro para remover el sedimento hasta una
profundidad de 40 cm (Fig. 2.2). El sedimento retirado fue tamizado por una malla de 0.5
mm de abertura en agua de mar, y los organismos recolectados fueron fijados en
formaldehido al 10% neutralizado con tetraborato de sodio y preparado con agua de mar,

para ser procesados posteriormente en el laboratorio.

i. Determinacion de sexo vy estados de desarrollo

Cada tatucito recolectado fue sexado utilizando una lupa binocular, siguiendo los
siguientes caracteres (Delgado & Defeo 2006):

MACHO: gonoporos masculinos en el apice de papilas genitales no calcificadas
ubicadas en las coxas del 5to par de pereidpodos

MACHO CON ESPERMATOFORO: caracteres de machos y espermatéforos adheridos
a los gonoporos masculinos

HEMBRA: gonoporos genitales femeninos en base del 3er par de pereidopodos y
presencia de pleépodos maduros para adherir e incubar huevos.

HEMBRA OVIGERA: caracteres de hembras, con huevos adheridos a los pledpodos

maduros

METODOLOGIA GENERAL 33



MEGALOPA: 4 pares de pledpodos plumosos larvales. En esta categoria también se
incluyeron “machos neoténicos” y “hembras tempranas” por poseer pleépodos
larvales.

Todos los organismos clasificados en cada componente poblacional se midieron
con una precision de 0.01 mm, desde la punta del rostro al borde distal del cefalotérax, y

fueron pesados (peso humedo y seco) con precision de 0.001 g.

ii. Abundancia
La abundancia de Emerita brasiliensis se estim6 en base al numero de
individuos (IST, ind'm™) y biomasa (BST, g-m™") por transecto, para lo cual se promedié la
densidad o biomasa q (ind'm2 0 g-m™) en cada UM (unidad de muestreo) i de todas las m
UM pertenecientes al transecto r (qn,), multiplicandola por el correspondiente ancho de la

playa (w) en el cual la especie fue registrada (Defeo 1993, Brazeiro & Defeo 1996):

m

Zqi
IST,BST = ‘T] W (2.6)

Las variaciones espaciales y temporales en abundancia fueron evaluadas por
métodos de regresion lineal multiple paso a paso, empleando variables ambientales (e.g.
morfodinamicas) como explicativas de dicha variacion. Se utilizaron asimismo modelos
correlacionales lineales o no lineales, asi como modelos aditivos generalizados (Defeo &

Gémez 2005)

iii. Biologia reproductiva y reclutamiento

Se llevaron a cabo estudios tendientes a analizar la biologia reproductiva, asi como

a establecer diferencias en la talla de primera madurez, periodo de reclutamiento y
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fecundidad de la especie, en funcién de fendbmenos de denso-dependencia y de los
gradientes ambientales generados por las variaciones en salinidad y morfodinamica. Para
ello se siguié la metodologia propuesta por Lercari & Defeo (1999, 2006) y Defeo &

Gbémez (2005).
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CAPITULO 3 - Distribucion y demografia del tatucito: efectos
de los gradientes morfodinamico y estuarino e implicancias en
su dinamica metapoblacional’

3.1 Resumen

En ecologia de playas arenosas se han desarrollado varios modelos conceptuales
relacionando variables biolégicas y morfodinamicas. En playas arenosas estuarinas, el
principal factor ambiental que influencia la distribucion de la macrofauna es la salinidad.
Sin embargo, el rol concurrente a macroescala de gradientes estuarinos y morfodinamicos
en la modelacion de patrones demograficos es todavia incierto. Para explicar las
variaciones a gran escala en aspectos demograficos del tatucito Emerita brasiliensis, se
caracterizaron 16 playas arenosas distribuidas a lo largo del gradiente morfodinamico y
estuarino generado por la descarga del Rio de la Plata en la costa uruguaya en términos
de morfologia de la playa, sedimento y salinidad, durante 2 afios. La abundancia (total y
discriminada por componentes reproductivos y de reclutamiento), la biomasa y el tamafio
corporal de E. brasiliensis se incrementaron significativamente desde playas estuarinas y
reflectivas hasta playas oceanicas disipativas. Ademas, los modelos generalizados (tanto
aditivos como lineales) mostraron que la salinidad, el tamafio de grano y el ancho de la
zona de swash fueron los principales factores explicativos de las variaciones espacio-
temporales en la abundancia. Los individuos sexualmente maduros y las megalopas
estuvieron casi ausentes en playas estuarinas y reflectivas, mientras que las playas
oceanicas disipativas mostraron estructuras de talla polimodales con los componentes
poblacionales totalmente representados, junto con periodos reproductivos y de
reclutamiento extendidos. Se concluye que (1) los gradientes estuarinos y morfodinamicos
estdan complejamente ligados, afectando la demografia de los tatucitos; y (2) las playas
estuarinas y oceanicas reflectivas operan como habitats “sumidero” donde las poblaciones
no prosperan, mientras que las playas oceanicas disipativas actuan como habitats
“fuente”. Se provee asi soporte empirico a la hipétesis “fuente-sumidero” desarrollada
recientemente para playas arenosas. Estas variaciones en procesos demograficos deben
ser complementadas con estudios de conectividad y analisis genéticos para obtener una
comprension mas profunda de las dinamicas metapoblacionales en playas arenosas.

1. Celentano E, Gutiérrez NL, Defeo O (2010) Effects of morphodynamic and estuarine gradients on the demography and distribution of

a sandy beach mole crab: implications for source—sink habitat dynamics. Marine Ecology Progress Series 398: 193-205
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3.2 Introduccién

Las playas arenosas son ecosistemas dinamicos habitados por comunidades
estructuradas principalmente por fuerzas fisicas (McLachlan & Brown 2006). Se han
postulado varias hipotesis ecolégicas para entender la influencia del ambiente en la
macrofauna de la playa (Defeo & McLachlan 2005, McLachlan & Defeo 2013). A nivel
comunitario, la Hipotesis de Exclusion de Swash (SEH por su sigla en inglés; McLachlan
1990, McLachlan et al. 1995) propone un incremento en la riqueza de especies desde
playas reflectivas (angosta, pendiente pronunciada y arena gruesa) a disipativas (amplia
y aplanada, con arena fina, McLachlan et al. 1995). A nivel poblacional, la Hipétesis de
Rigurosidad Ambiental (HHH por su sigla en inglés; Defeo et al. 2003) predice que el
ambiente riguroso en playas reflectivas fuerza a los organismos a invertir mas energia en
mantenimiento que en reproduccién y crecimiento, resultando en menor abundancia y
tasas de fecundidad, crecimiento y sobrevivencia que en playas disipativas. De acuerdo
con las predicciones de estas hipotesis, estudios realizados en todo el mundo han
mostrado una consistente disminucioén en indicadores comunitarios (eg. Defeo et al. 1992,
McLachlan et al. 1993, Soares 2003, McLachlan & Dorvlo 2005) y poblacionales (especies
intermareales: de la Huz et al. 2002, Cardoso & Veloso 2003, Contreras et al. 2003,
Celentano & Defeo 2006, Delgado & Defeo 2008) desde playas disipativas a reflectivas
(pero ver Herrmann et al. 2009). El swash es cada vez mas riguroso hacia condiciones
reflectivas, determinando una progresiva exclusion de especies, hasta que en el extremo
reflectivo del gradiente morfodinamico no ocurren especies intermareales y solo persisten
especies supralitorales (McLachlan et al. 1995).

En relacién a los patrones encontrados a nivel poblacional, se ha postulado que
procesos de post-asentamiento impiden que las especies intermareales se establezcan y

persistan en playas reflectivas. Mas aun, se ha planteado la hipotesis de que las playas
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disipativas pueden actuar como habitats “fuente”, mientras que playas reflectivas pueden
constituir habitats “sumidero” donde los patrones reproductivos de las especies residentes
son insuficientes para balancear la mortalidad. Esto ha sido llamado la hipotesis “fuente-
sumidero” para poblaciones intermareales de playas arenosas (Caddy & Defeo 2003,
Defeo & McLachlan 2005), que es un refinamiento de la teoria desarrollada para explicar
efectos morfodinamicos en la macrofauna de las playas. A pesar de lo anterior, pocos
intentos se han hecho para caracterizar a las playas arenosas en un contexto de dinamica
fuente-sumidero, particularmente para especies intermareales de playas con larva
planctdénica que tienden a tener un amplio flujo génico debido a las corrientes costeras
(Murray-Jones & Ayre 1997, Sorte et al. 2001, Diehl et al. 2007).

En playas arenosas estuarinas, la mezcla de agua dulce y marina produce un
gradiente espacial que causa diferentes efectos simultaneos en la playa y en la fauna
residente, impactando varios niveles de organizacién ecoldgica, desde individuos y
poblaciones (abundancia y tasas de crecimiento, sobrevivencia y fecundidad reducidas:
Defeo & de Alava 1995, Lercari & Defeo 1999, Schoeman & Richardson 2002) hasta
comunidades (diversidad reducida: Defeo et al. 2009 y referencias contenidas en éste).
En este sentido, un estudio reciente conducido en todo el gradiente generado por el
estuario del Rio de la Plata en el Océano Atlantico Sudoccidental mostré que la
morfodinamica de las playas esta afectada por las condiciones estuarinas (rango de
salinidad sobre todo) que modelan a macroescala patrones en riqueza y abundancia de
especies de macrofauna en playas arenosas (Lercari & Defeo 2006).

Los tatucitos o mole crabs (Emerita spp), estan bien adaptados a vivir en playas
arenosas de todo el mundo (ver Capitulo 1). En la costa atlantica de América del sur,
Emerita brasiliensis habita playas reflectivas y disipativas, desde Venezuela a Uruguay

(Defeo & Cardoso 2004, Celentano & Defeo 2006). E. brasiliensis posee estadios larvales
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planctonicos y adultos bentdénicos. Las hembras incuban sus huevos debajo de su
abdomen durante unas semanas. La larva plancténica es liberada en la zona intermareal
y su desarrollo transcurre en las zonas cercanas a la costa durante 2 a 3 meses, pasando
por 5 a 8 estados de zoea (Otegui & Soares-Gomes 2007). Los estados larvales
intermedios se alejan de la costa, para luego aproximarse a la costa nuevamente durante
los ultimos estados plancténicos (Veloso & Valentin 1993). La fase sedentaria incluye
juveniles, que derivan del estado megalopa que se asienta en la playa, y diferentes etapas
del desarrollo que lo llevan a la vida adulta (Delgado & Defeo 2006, 2008).

Observaciones preliminares mostraron que la especie también habita playas
estuarinas afectadas por el gradiente salino generado por la descarga del Rio de la Plata.
Sin embargo, no ha sido evaluado el rol simultdneo de los gradientes morfodinamico y
estuarino en los patrones demograficos de macroescala. En este Capitulo se describen
los resultados de un estudio a gran escala (~400 km) de 2 afios dirigido a evaluar los
efectos concurrentes de la descarga del Rio de la Plata y la morfodinamica de las playas
en la demografia de Emerita brasiliensis en 16 playas arenosas de Uruguay. También se
provee evidencia para identificar habitats fuente y sumidero y se discute si las diferencias
en calidad entre fuentes y sumidero pueden explicar las diferencias entre los extremos
reflectivo y disipativo del gradiente morfodinamico descrito para playas expuestas

arenosas.

3.3 Materiales y métodos
3.3.1 Sistema de estudio
La costa uruguaya incluye 320 km que bordean al estuario y 210 km de costa

ocedanica (ver Capitulo 2). El area de estudio comprende 400 km de costa uruguaya,
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desde Playa Pascual (San José) hasta Barra del Chuy (Rocha), abarcando la zona de

influencia estuarina y oceanica de la costa uruguaya (Fig. 3.1).
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Figura 3.1. Mapa de la costa uruguaya, con la ubicacion de las 16 playas analizadas. Se destaca la
condiciéon morfodinamica predominante de cada playa: reflectiva (O), intermedia (A) y disipativa (@).

3.3.2 Estudio de campo

La respuesta de Emerita brasiliensis a los gradientes estuarinos y morfodinamicos
fue evaluada en 16 playas arenosas micro-mareales (rango mareal: 0.5 m), representando
playas del estuario interno y externo y playas estrictamente oceanicas (Fig. 3.1). Los sitios
de muestreo en el estuario principal fueron seleccionados, considerando cuando fue
posible, pares cercanos de playas con el mismo rango de salinidad pero diferentes
caracteristicas morfodinamicas (Lercari & Defeo 2006). Estas playas fueron muestreadas
bimestralmente de julio de 1999 a abril de 2001. En cada playa se registro la salinidad de
la zona de swash, la altura (m) y el periodo de la ola (s), la pendiente de la playa (%) y
anchos de playa y zona de swash (m) y se estimé el parametro de Dean Q (ver Ecuacion
2.3). La extraccién de muestras, medicion y estimacion de variables abioticas se realizo

segun la metodologia descrita en el Capitulo 2. Los tatucitos fueron recolectados, fijados y

Capitulo 3 — Efecto de gradientes salino y morfodinamico en Emerita brasiliensis 40



medidos con la metodologia descrita en el Capitulo 2. Se identificaron los componentes
poblacionales de reclutamiento (megalopas sensu Veloso & Cardoso 1999) y los
componentes reproductivos (hembras ovigeras y machos con espermatéforo) para poder

establecer los periodos de reclutamiento y reproduccion, respectivamente.

3.3.3 Analisis de datos

La abundancia y biomasa de la especie (total y por componente poblacional) fueron
estimadas como el nimero de individuos por metro lineal (IST, ind-m™) y biomasa por
transecto lineal (BST, g'-m™"), respectivamente (Defeo et al. 2001; ver Capitulo 2). Los
periodos reproductivos y de reclutamiento fueron inferidos, respectivamente, del
porcentaje derivado del numero de meses con ocurrencia de adultos reproductores y de
megalopas en el numero total eventos de muestreo en la playa (11). Para el analisis de
distribucion de frecuencias de talla (LFDs por su sigla en inglés) discriminada por sexos,
los tatucitos fueron agrupados en clases de 1 mm de tamafio. Se estimé el indice de
Recurrencia en el Reclutamiento (IRR: Caddy & Defeo (2003) basado en la estructura de
la poblacion en cada sitio de muestreo:

Nedades
Medad (3.1)

IRR =

donde Nedades define el numero de clases de edad y Medad la edad maxima
observada. El valor de este indice varia de 1 a 0: valores de 1 indican un patréon de
reclutamiento anual, cuando todas las clases de edad estan presentes, mientras que
valores de 0 indican un patrén de reclutamiento ocasional que puede ser espasmadico,
ciclico o irregular (sensu Caddy & Defeo 2003). Aqui se desarrollé6 un indice de
Recurrencia de Clases de Tamafio (IRSC, por su sigla en inglés), modificando el IRR de

Caddy & Defeo (2003) como sigue:
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IRSC = N,
NT

L (3.2)

donde N es el numero de L clases de tamafio en un mes dado y NT es el numero

total de clases de tamano observadas en todas las playas uruguayas. Los valores de

IRSC estan entre 0 y 1 (todas las clases presentes). La estimacion del IRSC medio se

obtuvo promediando las estimaciones mensuales, mientras que se estimé un IRSC global

(IRSCg) para cada playa como la relacion entre el numero de clases de tamaro de todo el
periodo y NTL.

Las variaciones espaciales y temporales en abundancia fueron evaluadas por
métodos de regresion lineal multiple paso a paso (Stepwise Regression), empleando
variables ambientales (e.g. morfodinamicas) como explicativas de dicha variacion. Se
utilizaron asimismo modelos correlacionales lineales o no lineales, asi como modelos
aditivos generalizados (Defeo & Gémez 2005).

Las estimaciones de las variables fisico-quimicas individuales y Q se utilizaron para
modelar variaciones espaciales en los atributos poblacionales de E. brasiliensis. Las
variables fueron promediadas para todo el periodo de muestreo a efectos de reflejar una
tendencia espacial suavizada y, al mismo tiempo, retener la informacion de la intensiva
cobertura temporal. Se emplearon Modelos Lineales Generalizados (GLM) y Modelos
Aditivos Generalizados (GAM; Hastie & Tibshirani 1990, Guisan & Thuiller 2005) para
examinar la relacion ente la abundancia de los tatucitos y las variables ambientales,
considerando para este proposito toda la informacion generada en los 11 eventos de
muestreo de las 16 playas. Debido a la sobredispersion en los datos de abundancia, se
utilizaron modelos binomiales negativos tanto para GLMs como para GAMs; ademas, se
utilizaron curvas suavizadas (splines) basandose en sus propiedades de optimizacion e

idoneidad para set de datos relativamente chicos (Wood 2006).
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Los GAMs ajustaron funciones no paramétricas para estimar las relaciones entre
variables predictoras y de respuesta sin imponer limitaciones en la forma de las relaciones
subyacentes. Los parametros de suavizado asi como los grados e libertad (grado de no
linealidad) de las funciones de los datos, fueron estimados usando el criterio de validacion
cruzada generalizada (GCV). Una variable explicativa (término) en el modelo fue removida
(segun Wood 2006) si (1) los grados de libertad estimados (gl) para el término eran
cercanos a 1; (2) la banda de confianza graficada para el término incluia 0 en todas
partes; y (3) el GCV score disminuia y la devianza explicada se incrementaba cuando el
término fue eliminado. A causa de las correlaciones potenciales entre covariables, los
términos fueron eliminados de a uno, comenzando con el término para el cual la linea de
0 estuvo mas en la banda de confianza, lo que significa que la parte no lineal de la
tendencia es relativamente plana (Wood 2006). La co-linealidad fue analizada usando el
factor de inflacién de varianza (VIF por su sigla en inglés: Montgomery & Peck 1992). Los
valores de VIF fueron siempre menores a 5, lo cual indicé que ninguna de las variables
fueron candidatas para su eliminacion. Cada ajuste de los modelos fue analizado con
respecto al nivel de devianza explicada (0 a 100%; cuanto mas grande mejor), el criterio
de GCV (cuanto menor, mejor) y la region para el suavizado (que no deberia incluir ceros
en todo el rango del predictor). El Criterio de Informacion de Akaike (AIC por su sigla en
inglés) también fue usado para evaluar el ajuste de cada modelo y la parsimonia
(Chambers & Hastie 1992). El AIC fue calculado en R (http://cran.r-project.org/) como - 2
likelihood + 2 npar”, donde npar representa el numero de parametros en el modelo
ajustado. Se evaluaron los supuestos del modelo en base a la evaluacién de los
residuales. Para estimar cuando los términos de suavizado no paramétrico debian ser
simplificados a términos lineales, se construyeron GLMs binomiales negativos utilizando

las mismas variables que fueron seleccionadas para los GAMs. Ambas aproximaciones
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fueron comparadas utilizando AIC, y las diferencias significativas en la devianza fueron
evaluadas usando test de y2 (Hastie & Tibshirani 1990). Todos los modelos fueron

estimados usando la funcion GAM en las librerias mgcv y MASS de R.

3.4 Resultados

La caracterizacion ambiental de las 16 playas estudiadas se muestra en la Figura
3.2. La salinidad media se incrementé de Oeste a Este, presentando valores entre 4.4
(playa 2) a 29.9 (playa 16). Los estados morfodinamicos de las playas oceanicas
fluctuaron de disipativos (playas 11, 15 y 16) a intermedio-reflectivos (playas 9, 12 y 13),
mientras que las playas estuarinas externas e internas fueron mayoritariamente
intermedio-reflectivas (Fig. 3.2a). La playa 3 presento el valor mas bajo del parametro de
Dean Q (1.3) y el valor mas alto se registré en la playa 16 (6.3). La pendiente y el tamano
de grano no siguieron una tendencia espacial evidente (Fig. 3.2b); la playa reflectiva y de
estuario externo Punta Negra (playa 8) fue la mas angosta y empinada, presentando el
sedimento mas grueso (37 m, 8.82% y 0.64 mm, respectivamente). Por el contrario,
Penino (playa 2: estuario interno) fue la playa mas amplia y plana con la zona de swash
mas angosta y el mayor contenido de materia organica en el sedimento (108 m, 1.42%, 1
my 20%, respectivamente), comportandose como una planicie de marea (Fig. 3.2b—d). La
zona de swash mas amplia se encontré en la playa disipativa oceanica situada mas al

Este: Barra del Chuy (playa 16, 13 m).
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Figura 3.2. Distribucion de las variables abidticas analizadas en las 16 playas arenosas de la costa
uruguaya. Media + Intervalo de Confianza al 95%. En el eje x se numeran las playas ordenadas
geograficamente como en la Fig. 3.1.

La abundancia y biomasa de Emerita brasiliensis (total y por componente
poblacional) se incrementd significativamente desde playas reflectivas a disipativas y
desde estuarinas a oceanicas (Figs. 3.3 y 3.4, Tabla 3.1). La abundancia y biomasa total
de E. brasiliensis se relacionaron significantemente (p<0.001) con la salinidad y el ancho

de swash y el parametro de Q por medio de funciones lineales y no lineales (Fig. 3.3,

Tabla 3.1).
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Figura 3.3. Emerita brasiliensis. Mejores modelos (p<0.001) ajustados para la abundancia total (paneles
superiores) o biomasa total (paneles inferiores) y variables ambientales o parametro de Dean Q. Las playas
estan numeradas y categorizadas como reflectivas (O), intermedias(A) o disipativas(®) como en la Fig. 3.1.
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Tabla 3.1. Emerita brasiliensis. Mejores modelos lineales y no lineales (p<0.001) estimados entre
caracteristicas poblacionales y variables abioticas. Q: Parametro de Dean; SW: ancho de swash (m); E:
Error esEéndar. Todos los modelos son y=aeb", a menos que se denote por *log y+1=a+bx, **y=axb 0 ***log
y +1=ae™.

Variable
abidtica a(ES) b(ES) r
Abundancia (ind'm™)
Total Q 84.87 (41.90) 0.69 (0.08)  0.90
SW 7.86 (10.64) 0.52 (0.11)  0.71
Salinidad*  0.53 (1.19) 0.23(0.05) 0.78
Hembras SW 0.35 (0.37) 0.69 (0.08)  0.91
Salinidad**  3.95E°%(0.00) 5.11(2.02) 0.65
Hembras ovigeras Qiex 0.08 (0.12) 3.30(0.85) 0.70
Machos Q 14.40 (8.49) 0.81(0.98) 0.89
Salinidad 1.18E%° (0.00) 5.38 (2.48) 0.54
Machos con espermatéforo SW* 0.88E° (2.2E™) 6.99 (1.01) 0.87
Q 3.92 (3.01) 0.75(0.13) 0.78
Salinidad 1.23E7%(0.00) 1.14 (0.52) 0.48
Megalopas Qi 16.47 (22.01) 2.57(0.79) 0.59
Biomasa (g'm™)
Total SW* 8.44E°(1.57E")  558(0.74) 0.88
Salinidad***  0.01 (0.02) 0.19 (0.04) 0.83
Q 1.66 (1.06) 0.69 (0.11)  0.80
Hembras SW 0.10 (0.09) 0.53(0.07) 0.85
Q 0.97 (0.59) 0.72(0.10) 0.84
Salinidad 7.12E7°(0.00) 0.86 (0.23) 0.77
Machos SW** 3.01E°(7.27E®°)  5.36(0.98) 0.80
Q 0.64 (0.65) 0.54 (0.18)  0.42
Salinidad 1.67E*(1.24E°)  0.38(0.26)  0.41
Machos con espermatéforo SW* 435E°(1.36E")  4.70(0.93) 0.74
Salinidad 498E°(3.36E")  0.38(0.23) 0.5
Megalopas Qix 0.04 (0.05) 2.45(0.74) 0.60
Ocurrencia (%)
Hembras ovigeras Qe 1.31E%(1.95E%)  4.02(0.83) 0.78
Salinidad 9.05E™""(0.00) 0.88(0.36) 0.58
Machos con espermatéforo Salinidad 3.03E'2(7.4E'2) 0.23(0.08) 0.69
SW** 4.26E°(7.03E%)  0.29(0.06) 0.65
Q 0.47 (0.24) 0.46 (0.09) 0.59
Megalopas Salinidad 0.82 (0.42) 0.09 (0.02) 0.83
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Figura 3.4. Emerita brasiliensis. Mejores modelos (p<0.001) ajustados entre (a, c, €) abundancia media u
(b,d,f) ocurrencia de los componentes poblacionales reproductivos (hembras ovigeras o machos con
espermatéforo) y de reclutamiento (megalopas), y variables ambientales o Parametro de Dean Q. Las
playas estan numeradas y categorizadas como reflectivas (O), intermedias (A) o disipativas (®) como en la
Fig. 3.1.

Los resultados del GAM mostraron que la salinidad, el ancho de la zona de swash y
el tamano de grano fueron los mejores predictores (p <0.001) de la variacion de gran
escala en la abundancia de Emerita brasiliensis, evidenciado por el consistente
incremento en r? y la devianza explicada, concurrentemente con una disminucién en los

valores GCV y de AIC entre GAMs (Tabla 3.2, Fig. 3.5).
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Tabla 3.2. Emerita brasiliensis. Seleccion de modelos (GLM y GAM) para la abundancia del tatucito (ind-m’
1). Los términos que no fueron significativos (p > 0.05) fueron eliminados del modelo. Se brindan también: el
porcentaje de devianza explicado, el r? ajustado, la Validacion Cruzada Generalizada (GCV) y el Criterio de
Informacién de Akaike (AIC). gle: grados de libertad estimados; S: salinidad; Mz: tamafio medio de grano
(mm); SW: ancho de swash (m); BS: pendiente (%). El mejor modelo esta identificado con cursiva y negrita.

Devianza
Explicada
Modelo Términos gle (%) r’ GCV AIC
GLM Lineal Abundancia ~S + Mz + SW 0.15 599
GLM Cuadratico Abundancia ~S + (S)* + Mz + (Mz)® + SW + (SW)? 0.26 593
GAM Abundancia ~ s(S) 411 31.9 0.27 1.04 592
GAM Abundancia ~ s(S) + s(Mz) 6.64 37.9 0.36 1.04 580
GAM Abundancia ~ s(S) + s(Mz) + s(SW) + s(BS) 9.34 40.7 0.30 1.06 579
GAM Abundancia ~ s(S) + s(Mz) + s(SW) 8.33 41.2 0.36 1.03 576
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Figura 3.5. Emerita brasiliensis. Resultado grafico del GAM mostrando la relacion (linea sdlida) entre la
abundancia y cada predictor ambiental signifactivo: (a) salinidad (SAL), (b) tamafio de grano (Mz) y (c)
Ancho de Swash (SW). Las areas sombreadas indican 2EE encima y debajo de la curva.

Los componentes poblacionales reproductivos (hembras ovigeras y machos con
espermatéforo) de Emerita brasiliensis estuvieron casi ausentes en playas estuarinas
tanto internas como externas en todo el periodo de 2 afios. En playas oceanicas, éstos se
incrementaron consistentemente en abundancia y biomasa desde sistemas reflectivos a
disipativos. Las hembras ovigeras estuvieron ausentes en playas oceanicas intermedio-
reflectivas 9, 12 y 13 (Fig. 3.4a y b). El reclutamiento (megalopas, abundancia y biomasa)
también se incrementd exponencialmente con Q (Tabla 3.1, Fig. 3.4e). Estos patrones
generales para componentes reproductivos y de reclutamiento se reflejaron en la relacion

significativa entre abundancia y variables ambientales notablemente Q y el ancho de la

Capitulo 3 — Efecto de gradientes salino y morfodinamico en Emerita brasiliensis 48



zona de swash (Tabla 3.1, Fig. 3.4a, c, e). Mas aun, la ocurrencia de hembras ovigeras,
machos con espermatoforo y megalopas se incrementd exponencialmente con Q vy la
salinidad, indicando consistentemente estaciones reproductivas y de reclutamiento mas
extendidas hacia playas oceanicas disipativas (Tabla 3.1, Fig. 3.4b,d,f).

El analisis de las LFDs y la determinacién concurrente de IRSC discriminado por
sexo, mostré que la representacion de tamano de Emerita brasiliensis se incrementd
marcadamente desde playas estuarinas reflectivas a oceanicas disipativas (Figs. 3.6 y
3.7). No se registraron tatucitos en las playas del estuario interno hacia el Oeste (playas 1
y 2, solo 1 megalopa en la primera), mientras que en el estuario interno y externo (playas
2 a 9) tuvieron pocas clases de talla representadas por individuos pequeinos que no llegan
a adultos reproductivamente activos. En consecuencia, el IRSCg se incrementd hacia
playas oceanicas con 2 patrones distintos (Fig. 3.7): (1) las playas reflectivas 12, 13 y 14
presentaron mejor representacién relativa de mayores tamafnos individuales que las
playas estuarinas (0.52 <IRSCg < 0.77); y (2) las playas disipativas 11, 15y 16 mostraron
una estructura polimodal de tallas con los componentes poblacionales completamente
representados (incluyendo hembras mas grandes que sus respectivas ausentes en playas
reflectivas), lo que determiné los mayores valores de IRSCg. Consecuentemente el IRSC
se relacion¢ significativamente con el ancho de swash, Q y el rango de salinidad a través
de modelos exponenciales (Tabla 3.3, Fig. 3.7). Siguiendo el mismo patrén, los tatucitos
machos y las hembras mas grandes se incrementaron significativamente desde playas
estuarinas a oceanicas y, en menor grado, de playas reflectivas a disipativas. Ademas, el
largo maximo del cefalotérax se relacioné exponencialmente con la salinidad y el ancho

de swash (Fig. 3.8, Tabla 3.3).
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Figura 3.6. Emerita brasiliensis. Analisis de distribucion de tallas (combinadas para todo el estudio)
discriminadas por playa y sexo (negro: hembras; blanco: machos). IRSCg: indice global de recurrencia de
tamanfo de clases para machos (M) y hembras (H). No se recolectaron organismos en la playa Penino.
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Fig. 3.7. Emerita brasiliensis. Mejores modelos ajustados entre el indice Medio de Recurrencia de Clases de
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Figura 3.8. Emerita brasiliensis. Mejores modelos (p < 0.001) ajustados entre salinidad y largos maximos
individuales para hembras y machos. Las playas estan numeradas y categorizadas como reflectivas (O),
intermedias (A) o disipativas (®) como en la Fig. 3.1.
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Tabla 3.3. Emerita brasiliensis. Mejores modelos no lineales (p < 0.001) estimados entre el indice de
Recurrencia de Clases de Tamafio (IRSC) y las variables abioticas. Q: Parametro de Dean; SW: ancho de
swash (m). Todos los modelos son y=aebx, a menos que se denote por * y=axb.

Variable abidtica a (ES) b (ES) r

IRSC

Hembras Salinidad 4.01E(0.00) 0.46 (0.13) 0.75
0 0.01 (6.8E™) 0.53 (0.09) 0.75
Rango de Salinidad*  2191.91 (4420.24) -3.63(0.77)  0.71
Sw* 4.44E°(0.11E) 0.34 (0.07) 0.67

Machos Sw* 6.73E° (8.03E™) 3.35 (0.49) 0.84
Salinidad 4.93E*(7.57E™) 0.20 (0.05) 0.82
0 1.77E? (8.55E7) 0.47 (0.09) 0.65
Rango de Salinidad 1.72 (0.42) -0.15 (0.05) 0.45

Largo maximo del cefalotérax (mm)

Hembras Salinidad 0.69 (0.34) 0.12 (0.01) 0.92
SW* 0.53 (0.58) 1.56 (0.47) 0.61
Machos Salinidad 1.85 (0.50) 0.07 (0.01) 0.88
SW* 0.99 (0.53) 1.08 (0.24) 0.77

3.5 Discusion

Este estudio de 2 afios a gran escala mostrd un incremento en la abundancia (total
y discriminada por componentes reproductivos y de reclutamiento), biomasa y tamafo
corporal del tatucito Emerita brasiliensis desde playas estuarinas reflectivas a playas
disipativas oceanicas.

Asi, la interaccion entre los gradientes morfodinamico (e.g. caracteristicas del
swash, tamafio medio de grano y altura de ola) y estuarino (e.g. salinidad) afectdé un
amplio espectro de procesos ecoldgicos. Las variaciones espaciales en abundancia

reflejaron ampliamente el rango en el cual las playas arenosas locales satisfacen los
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requerimientos de nicho para los tatucitos. En particular, los atributos del swash
caracterizan la zona activa de vida de E. brasiliensis en la playa y junto con las
caracteristicas del sedimento, afectan su patron de distribucion a una escala local,
proveyendo un fuerte soporte a la HHH. Asi, la distribucibn a gran escala de E.
brasiliensis puede verse como en un mosaico de playas ubicadas en los gradientes
morfodinamico y estuarino, caracterizadas por un set de variables ambientales que
modulan las variaciones demograficas locales.

El GAM fue util para modelar las relaciones de E. brasiliensis y el habitat. Los
mejores ajustes obtenidos con GAM se compararon con aquellos obtenidos con GLM
lineales y cuadraticos (Tabla 3.2) basados en el racional de que la respuesta de la
abundancia del tatucito a predictores ambientales no es lineal ni monotdénica. Por lo tanto,
este marco mas flexible resulté en modelos mas realistas e informativos. Muchas de las
relaciones entre caracteristicas ambientales y la abundancia de E. brasiliensis fueron no
lineales (Tabla 3.1). El GAM mas parsimonioso incluyé el ancho de playa, el tamafio de
grano y la salinidad: las primeras dos variables reflejan la morfodinamica del habitat a
mesoescala (i.e. playas individuales, ver Defeo & McLachlan 2005 para el desarrollo del
concepto), mientras que la salinidad representa la influencia de macroescala del gradiente
estuarino.

El andlisis de sitios multiples durante 2 afios mostré que E. brasiliensis no ocurre
en playas estuarinas (playas 1 y 2) o bien ocurre esporadicamente en éstas (playas 3 a
8). En efecto, las LFDs de los tatucitos en estos sistemas estuvieron representados por
pequefos individuos (<10 mm CL, ver Fig. 3.6) que reclutaron en los meses de verano
concurrentemente con: (1) la intrusién de masas de agua calidas y salinas de la corriente
tropical de Brasil durante su flujo hacia el Sur en esta estacion; y (2) los niveles menores

de descarga de agua dulce de los rios Parana y Uruguay que generan una menor
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influencia en el gradiente estuarino por el Rio de la Plata (Ortega & Martinez 2007).
Nunca se observaron individuos adultos en estas playas, sugiriendo que las altas tasas de
mortalidad post asentamiento pueden ser causadas por cambios en la calidad del habitat,
particularmente en los meses de otofio o invierno que se caracterizan por bajas
temperaturas y salinidades, asi como por alimento insuficiente (Lercari & Defeo 2006).
Siguiendo la misma tendencia que en playas estuarinas, los componentes poblacionales
reproductivos y de reclutamiento estuvieron practicamente ausentes en las playas
oceanicas reflectivas (e.g. playas 12 a 14) en todo el periodo estudiado. En contraste, las
playas disipativas se caracterizaron por una mayor abundancia de esos componentes
poblacionales, y la presencia de todas las posibles clases de talla (e.g. playas 11, 15y
16), como reflejan los altos valores de IRSC. La creciente abundancia de estos
componentes poblacionales desde playas estuarinas a oceanicas (gradiente estuarino), y
desde reflectivas a disipativas (gradiente morfodinamico), favorece el reconocimiento de
las playas oceanicas disipativas como “habitat fuente”, mientras que las playas estuarinas
y reflectivas constituyen “habitats sumidero” donde la reproduccién puede ser insuficiente
para balancear la mortalidad. Estas afirmaciones estan soportadas por otros estudios
multianuales: (1) Defeo et al. (2001) encontraron pocas (<5) hembras ovigeras en la playa
reflectiva Arachania (playa 12 en este estudio), y solo en uno de los 22 meses
muestreados entre 1996 y 1997, mientras que la poblacion de la playa disipativa Barra del
Chuy (playa 16) presenté una alta abundancia de hembras ovigeras en 8 meses, asi
como mayores tasas de crecimiento de hembras, fecundidad, potencial para la produccion
de huevos, talla de madurez y peso individual que en la playa reflectiva. (2) En un estudio
de 18 meses realizado entre 2003 y 2004, Delgado & Defeo (2008) también encontraron
tendencias similares a nivel tisular y poblacional en respuesta a la rigurosidad del habitat:

el ciclo reproductivo (e.g. ovogénesis y cuidado parental por la hembra) y el periodo de
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reclutamiento estuvo mas comprimido en las playas reflectivas que en las disipativas,
mientras que el comienzo de la vitelogénesis, madurez ovarica, diferenciacion sexual de
los machos y el final de la espermatogénesis ocurrié en tamanos corporales mas chicos
en condiciones disipativas.

El modelo “fuente-sumidero” propuesto aqui sugiere que las diferencias entre los
tipos de playas son extremas. Las poblaciones de Emerita brasiliensis en habitats “fuente”
de alta calidad (playas disipativas) tienen una representaciéon polimodal que reflejan un
reclutamiento periddico y una tasa positiva de incremento poblacional, como fue sugerido
en recientes estudios de macroescala de la especie en su rango de distribucion (Defeo &
Cardoso 2002, 2004). Estas playas disipativas son consideradas como sistemas
autosostenidos o ecosistemas semi-cerrados, con una zona de surf extremadamente rica
en fitoplancton que constituye el alimento esencial (Defeo & McLachlan 2005) para
especies filtradoras intermareales como E. brasiliensis. En contraposicion, las playas
reflectivas constituyen habitats de menor calidad que han sido definidas como interfases
de baja productividad subsidiadas desde el mar por aportes organicos (McLachlan &
Brown 2006).

Las playas disipativas semi-cerradas tienen un patrén de circulacion de agua vy
estructuras oceanograficas estables que, ademas de favorecer el crecimiento y retencién
del fitoplancton (McLachlan & Brown 2006), permiten una mayor retencién larval en la
zona de surf (Efford 1970, Defeo 1996), sugiriendo una mayor probabilidad de
asentamiento cercano al sitio donde las larvas de E. brasiliensis fueron liberadas. Esto
puede ser importante para invertebrados marinos con larva pelagica (como E.
brasiliensis), donde la disponibilidad local de alimentos en el plancton podria afectar los
beneficios de retrasar la metamorfosis en ausencia de sefiales para el asentamiento

(Elking & Marshall 2007). A su vez, las playas reflectivas pueden ser definidas como
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habitats “sumidero”, pues reciben mas asentantes de los que generan (Chockley et al.
2008) y su estructura poblacional no indicaria procesos continuos de retencion de larvas y
de reclutamiento.

Identificar fuentes y sumideros en playas arenosas requiere la cuantificacion de la
importancia relativa de los procesos pre vs. procesos post-asentamiento. Este trabajo se
enfocd en varias propiedades demograficas de Emerita brasiliensis con el fin de
proporcionar informacién acerca de la dinamica fuente-sumidero. Sin embargo, los
patrones de conectividad entre poblaciones de playas arenosas, asi como los
mecanismos que influyen en la distribucion larval, han sido campos poco abordados en
ecologia de playas arenosas (Defeo & McLachlan 2005). Aunque se ha sugerido que
especies del género Emerita son autosostenidas (Efford 1970), el estado larval
planctdnico sugiere un potencial de dispersion (Sorte et al. 2001, Yannicelli et al. 2006,
Diehl et al. 2007) y un grado variable de flujo génico entre poblaciones. En este sentido,
los efectos oceanograficos (hidrodinamica costera), atmosféricos (viento) y topograficos
(puntas rocosas) en la dispersién larval y los procesos de asentamiento aun no han sido
elucidados. Mas aun, las relaciones larva-adulto sobrecompensatorias (i.e. inhibicion del
reclutamiento por altas densidades de adultos) a través de filtracién pasiva de larvas
asentantes por adultos puede también explicar la inhibicibn del asentamiento para
suspensivoros bentonicos de playas arenosas (Defeo 1996). Otros mecanismos
compensatorios (e.g. tasas denso-dependientes de fecundidad, crecimiento vy
sobrevivencia) también podrian dar cuenta de la variabilidad espacio-temporal del
reclutamiento (Lima et al. 2000). Estos aspectos deben ser objeto de futuros estudios.

En resumen, combinando estimaciones de abundancia con un andlisis de
estructura de tallas, en este Capitulo se mostré que: (1) las variaciones espaciales de

gran escala en los gradientes estuarino y morfodinamico pueden afectar la demografia de
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Emerita brasiliensis: los atributos poblacionales fueron afectados localmente por la
morfodinamica de la playa, siguiendo las principales predicciones de la HHH, y
regionalmente por el gradiente estuarino causado por la descarga del Rio de la Plata; y (2)
las playas estuarinas y reflectivas pueden ser definidas como habitats sumidero, mientras
que las playas disipativas pueden considerarse como habitats fuente. Se sugiere que
habitats sumidero pueden persistir localmente por conectividad continua entre playas a
través de dispersion larval, e inmigracion desde playas disipativas cercanas. Para un
entendimiento mas profundo de la dinamica fuente-sumidero son necesarios estudios de
conectividad (e.g.: Varela & Haye 2012, Pavesi et al. 2013 para peracaridos) y variaciones
a largo plazo en procesos demograficos, asi como analisis genéticos y ecologia larval de

poblaciones que habitan playas arenosas.
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CAPITULO 4 - Efectos de la variabilidad climatica en la
morfodinamica de dos playas arenosas de Uruguay?

4.1 Resumen

Se analizaron los efectos de la variabilidad climatica a largo plazo en la
morfodinamica de dos playas arenosas: una disipativa y una reflectiva en la costa
atlantica uruguaya (Océano Atlantico Sudoccidental). La Oscilacién Multidecadal del
Océano Atlantico (AMO, por su sigla en inglés) alterné entre ciclos calidos y frios con una
periodicidad de cerca de 70 afios: desde 1995 se detectdé un cambio de régimen hacia
una fase calida (incremento de la temperatura superficial del mar) en el area de estudio.
Las Anomalias de Velocidad de Viento (WSA, por su sigla en inglés) también se
incrementaron en el tiempo y se asociaron con un incremento en la velocidad de vientos
del sur, particularmente después de 1997. La morfodinamica de las playas no mostro
tendencias estadisticamente significativas en tamafio de grano, pero los patrones
morfodinamicos a largo plazo difirieron entre playas: la playa disipativa mostré un
incremento en los anchos de swash y de playa, en el parametro de Dean Q, y en el indice
de playa (Bl). Al mismo tiempo, la pendiente disminuy6 en el tiempo, aumentando las
caracteristicas disipativas de la playa. La playa reflectiva mostr6 un incremento en
pendiente y el ancho de swash con el tiempo, y una disminucién en el Bl, indicando una
intensificacion de sus caracteristicas reflectivas. Los cambios morfodinamicos a largo
plazo fueron mas evidentes en la playa disipativa y se relacionaron con el forzante
climatico (e.g. WSA). Se observo una mayor resiliencia en la playa reflectiva, aun ante el
incremento en la frecuencia de tormentas que afecta ambas playas. Un incremento de los
impactos en la costa uruguaya, debido a la erosion acelerada, al aumento del nivel del
mar y a la expansion del desarrollo urbanistico, puede generar la pérdida de biodiversidad
local, productividad y habitats criticos. Se requiere de la implementacion de estrategias
multidisciplinarias de investigacion y conservacion para mitigar los efectos antropogénicos
negativos en estos ecosistemas.

2 Ortega L, Celentano E, Finkl C, Defeo O (2013) Effects of climate variability on the morphodynamics of Uruguayan sandy beaches.
Journal of Coastal Research 29: 747-755
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4.2 Introduccién

Los impactos humanos en playas arenosas tienen una larga historia (Nordstrom
2000) y se predice que se intensificaran exponencialmente en las préximas décadas
(Brown et al. 2008). Los efectos del cambio climatico pueden ser mas inmediatos y
adversos en playas arenosas, un ecosistema de importancia critica en costas abiertas de
todo el mundo (Schlacher et al. 2007, Defeo et al. 2009). Dichos efectos pueden generar
pérdida de habitats e impactos ecoldgicos por calentamiento, asi como efectos de erosion
causados por el aumento del nivel del mar (“sea level rise”: SLR) y la intensificacion de
tormentas (Dugan et al. 2010).

La relacion positiva de largo plazo entre las temperaturas medias globales y SLR
(Rahmstorf 2007), y el hecho de que el aumento de la temperatura del aire y del mar se
traduce en tormentas mas frecuentes y severas (IPCC 2007), pueden probablemente
modificar las caracteristicas morfodinamicas de playas arenosas. SLR es una amenaza
para las costas en general, y las playas de arena, en particular (Schlacher et al. 2008,
Defeo et al. 2009, Aiello-Lammens et al. 2011). Globalmente, el nivel del mar creci6 a una
tasa de 1.7 £ 0.3 mm por afio de 1950 a 2009 y a una tasa medida por satélite de 3.3
0.4 mm por afo entre 1993 y 2009 (Nicholls & Cazenave 2010). Mas que una tendencia
global media del nivel del mar, debido a la gran variabilidad espacial en las tasas de
hundimiento de la corteza terrestre, clima de ola y regimenes de marea, el conjunto de
condiciones locales (en especial el aumento del nivel del mar relativo) determina la
vulnerabilidad de cada localidad (Gornitz 1995, ver Houston & Dean 2012 para una
discusion reciente).

Las regresiones y transgresiones marinas son procesos geologicos naturales,
como lo muestra el registro fésil y los datos de perforaciones. Los impactos del aumento

del nivel del mar en playas arenosas, notablemente el angostamiento, erosion y pérdida
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de habitat, estan modulados por factores geolégicos como el ajuste isostatico (Brown &
Fisher 1977, Monroe & Wicander 2005). Ademas, la temperatura oceanica esta
influenciada por condiciones climaticas como la Oscilacién Multidecadal del Océano
Atlantico (AMO, por su sigla en inglés), que modula el clima en América del Norte y del
Sur (McCabe et al. 2004, Seager et al. 2007). EI AMO, un indice de anomalias de
temperatura superficial del mar sin tendencia (SSTA, por su sigla en inglés), promediado
sobre el Atlantico Norte de 0°N a 70°N, es una oscilacién climatica natural ligada a la
variabilidad interna océano-atmosfera, la cual ha prevalecido a lo largo del Holoceno
(Knudsen et al. 2011). Las fases calidas ocurrieron en los periodos 1860 a 1880 y 1930 a
1960, y las fases frias de 1905 a 1925 y de 1970 a 1990. Desde 1995, el AMO ha sido
positivo, en una nueva fase calida. Estas oscilaciones en la temperatura superficial del
Océano Atlantico Norte son probablemente causadas por variaciones internas naturales
en la fuerza de la circulacion oceanica termohalina y el transporte meridional de calor
asociado (Collins & Sinha 2003, Sutton & Hodson 2003), los cuales podrian afectar a la
circulacion de la cuenca Atlantica.

Las intervenciones antropogénicas son amenazas adicionales a las playas
arenosas, incluyendo la construccién de puertos, espigones, muelles, malecones, la
retencidén de limo y arena por embalses aguas arriba, la interrupcion de la deriva litoral por
rompeolas, la contaminacién de aguas subterraneas y la extraccion de arena de la playa.
Estos efectos antropogénicos han aumentado la erosion y degradacion ambiental en
sistemas arenosos (Finkl 1993, Esteves & Finkl 1998, Finkl & Krupa 2003, Defeo et al.
2009).

Se han desarrollado pocos estudios sobre los efectos del clima en playas de arena,
por lo que muchas de las predicciones de los impactos posibles derivan de otros sistemas

(Defeo et al. 2009, Dugan et al. 2010). Particularmente, en el Océano Atlantico
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Sudoccidental (SAO) se ha observado un aumento significativo en la frecuencia y la altura
de las olas que se propagan desde el Este a Este-Sureste (Codignotto et al. 2012). Esto
es importante para las playas arenosas uruguayas, que estan expuestas al swell que
viene del Sureste.

En este capitulo se evaluan cambios interanuales en la morfodinamica de 2 playas
arenosas uruguayas Yy su relacion con forzantes climaticos, principalmente velocidad del
viento, en los ultimos 30 afios. También se analiza la conexion potencial entre la
tendencia de SSTA en la plataforma del SAO y la regidn oceanica adyacente, con el
indice de gran escala AMO. Se hipotetiza que el incremento en los valores de SSTA
conduce a cambios en velocidad del viento, afectando la morfodinamica de playas

arenosas.

4.3 Materiales y métodos
4.3.1 Area de estudio

El estudio se realiz6 en 2 playas arenosas ocedanicas expuestas micromareales de
Uruguay separadas por 100 km (Fig. 4.1a), orientadas hacia el Noreste (Goso Aguilar et
al. 2011): (1) Arachania (34°36’S, 53°44’W), una playa reflectiva con pendiente
pronunciada y sedimento grueso (Fig. 4.1b); y (2) Barra del Chuy (33°45’S, 53°27°W), una
playa amplia disipativa con pendiente suave, arena de fina a muy fina, expuesta a una
fuerte accion de olas y con una amplia zona de surf con bancos longitudinales,

particularmente vulnerable al SLR (Fig. 4.1c).
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33°

Figura 4.1. Area de estudio, mostrando la ubicacién geografica de Arachania y Barra del Chuy, y los puntos
donde fue obtenida la informacion de SSTA (.) y velocidad y direccion del viento (O); (b) Arachania; y (c)
Barra del Chuy.

Se registraron parametros fisicos desde 1988 a 2010 en Barra del Chuy (120
eventos de muestreo) y desde 1996 a 2010 en Arachania (75 eventos de muestreo). Se
obtuvo informacién adicional en 1982 (Defeo et al. 1992). En cada sitio se midio la
pendiente (%), anchos de playa y zona de swash (m), altura (m) y periodo de ola (s); y se
extrajeron muestras de sedimento segun la metodologia descrita en el Capitulo 2.

Las estimaciones de altura y periodo de ola, y tamafo de grano se usaron para

calcular 2 indices compuestos del estado de la playa (ver Capitulo 2): (1) Parametro de
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Dean (Q: Short, 1996); y (2) una versién modificada del indice de Playa (BI) originalmente

desarrollado por McLachlan & Dorvlo (2005), como:

B Marea
Pendiente - Mz

(4.1)

donde Marea es el rango maximo de marea de primavera (m), y Mz es el tamafio

medio de grano (mm).

4.3.2 Anomalias de temperatura superficial del mar y velocidad del viento

Las Anomalias de Temperatura Superficial del Mar (SSTA por su sigla en inglés) se
calcularon en base a las series de datos de Reynolds et al. (2002), promediando celdas
de 4° x 3° en la plataforma del Atlantico Sudoccidental y la regién oceanica adyacente
(SAO, Fig. 4.1a). El indice AMO fue utilizado para representar procesos de gran escala
que pueden influenciar las condiciones climaticas. Las series de tiempo de AMO se
obtuvieron de Ila Administracion Nacional Oceanica y Atmosférica (NOAA;

http://www.esrl.noaa.gov/psd/ data/correlation/amon.us.data). Los datos de SSTA para el

analisis empirico de funcién ortogonal se obtuvieron de la Reconstruccién de la
Temperatura Superficial del Mar Extendida, set de datos version 3 (ERSST_V3) basado
en IRI/LDEO Biblioteca de Datos Climaticos. Las Anomalias de Velocidad de Viento (WSA
por su sigla en inglés) mensuales y los componentes meridional (v) y zonal (u) del viento
para un punto fijo (35° S; 52.5° W a 1000 mb nivel de presién) se obtuvieron de IRI/LDEO

Biblioteca de Datos Climaticos (http://iridl.Ideo.columbia.edu/expert/SOURCES/.NOA.

NCEP-CAR/.CDAS-1; Kalnay et al. 1996).
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4.3.3 Analisis de datos

Las variaciones en el largo plazo de los descriptores fisicos de las playas arenosas,
WSA y SSTA, se modelaron por procedimientos lineales y no lineales, seleccionando
luego el modelo que maximizo la bondad de ajuste (r?). También se modelaron relaciones
bivariadas entre variables climaticas y fisicas con ajustes lineales y no lineales. Con este
fin, los datos climaticos (SSTA y WSA) y fisicos de playa fueron suavizados calculando
una media movil con un periodo de 4 y 3 afos, respectivamente.

La velocidad y direccion del viento se calcularon a partir de los componentes v y u.
Las velocidades de viento S, SSE y SE se extrajeron filtrando las direcciones de viento de
una base de datos mensuales de largo plazo (1982-2010). Ya que los vientos de
componente Sur son menos frecuentes que otros (e.g. del Norte), se producen vacios en
la serie de medias mensuales de velocidad de vientos del sector Sur al promediar los
componentes v y u. Las sumas acumuladas del indice anual AMO (AMOcs) y SSTA
(SSTAcs, por su sigla en inglés) fueron usadas para detectar cambios sostenidos en el
clima, marcados por cambios en la pendiente del diagrama de suma acumulada (Fiedler
2002 y referencias incluidas). Fue realizado un analisis de la Funcion Ortogonal Empirica
(EOF, por su sigla en inglés) de SSTA sin tendencias y estandarizadas, de las series de
tiempo del Atlantico Norte y SAO (Fig. 4.1), a efectos de investigar las correlaciones
potenciales entre los principales modos de variabilidad (EOF1). Los analisis se realizaron
usando un lenguaje basado en “PostScrip” provisto por el IRl Data Library. La correlacion

entre EOF1 (Nor - Atlantico y SAO) y AMO se realizé con medias anuales.
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4.4 Resultados

4.4.1 Variabilidad Climatica

El AMO se ha incrementado desde los afios 1970’s, con un cambio hacia una fase

cédlida a fines de los 90’ (Fig. 4.2), de acuerdo con la tendencia de aumento de SSTA en el

area de estudio. SSTA y AMO se correlacionaron positivamente (r*= 0.55, p<0.001),

mostrando el mejor ajuste con un retraso de 3 afios (i.e. SSTAy+3) vs. AMOy)) que fue

notorio también en AMOcs y SSTAcs (Fig. 4.3).
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Figura 4.2. indice de Oscilacion Multidecadal del Océano Atlantico (AMO,
estimada (—). Se resalta el periodo de tiempo analizado en este trabajo.
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Figura 4.3. Variaciones a largo plazo en SSTA y sumas acumuladas de AMO (AMOcs) y SSTA (SSTAcs) en
el area de estudio. Las barras punteadas indican el cambio de régimen de un periodo frio a uno célido
desde 1995 (AMOcs) y luego de 1997, en la plataforma del Atlantico Sudoccidental y la regién oceanica

adyacente.
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El modo principal EOF (EOF1) del SAO (Tabla 4.1) se correlacion6 positivamente
con el AMO, presentando el mejor ajuste con un desfasaje de 4 afios (r’= 0.25; p<0.05).
El EOF1 SAO también se correlaciond positivamente con EOF1 del Atlantico Norte,

presentando el mejor ajuste con 4 afios de desfasaje (r*= 0.21; p<0.05).

Tabla 4.2. Caracteristicas generales de los indices climaticos y principales modos de Funciones
Ortogonales Empiricas.

0,
indice Climatico Coordenadas EOF1 % .
varianza explicada
AMO 70°N -0°
EOF1 Atlantico Norte 70°N - 0° 23
85° W — 20W
EOF1 SAO 34°S -40°S 84

56 °.5W — 52°.5W

Velocidad del viento

Tanto el SSTA como la media anual de WSA se incrementaron con el tiempo
(SSTA = 0.05(afio) - 93.60, r’= 0.79, p<0.001; WSA = 0.01(afio) - 29.32, r*= 0.53,
p<0.001) y se correlacionaron positivamente (Fig. 4.4a). Esta tendencia se asoci6 con un
aumento de la velocidad de vientos del Sur en el tiempo [velocidad de viento = 0.04(ano) -
72.20, r’= 0.44, p<0.001], particularmente desde los sectores S, SSE y SE, mostrando
fluctuaciones anuales tanto en velocidad como en frecuencia mensual. Luego de 1997 se

observo un aumento en la frecuencia de estos vientos (Fig. 4.4b).
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Figura 4.4. Variaciones a largo plazo en el Océano Atlantico Sudoccidental durante 1982-2010: (a) SSTA y
WSA, positivamente correlacionados [WSA = 0.31(SSTA) + 1.61; r? = 0.60, p < 0.001]; (b) componentes sur
de la velocidad del viento (S, SSE y SE) derivados de los valores medios mensuales. Los primeros afos de
la serie de tiempo se computaron por medias moviles.

4.4.2 Morfodinamica de las playas

Arachania presenté valores medios (+ error estandar) de ancho de playa de 41 £ 7
m, una zona de swash de 11.7 £ 4.7 m, sedimento grueso (tamafo medio de grano = 0.45
+ 0.08 mm), pendiente pronunciada (6.5 + 1.6 cm'm™), una zona de surf angosta y un
campo dunar relativamente bien desarrollado (Fig. 4.1b). Barra del Chuy presenté un
ancho de playa de 69 + 12 m, ancho de zona de swash de 16.3 £ 6.3 m, arena fina (0.20
0.03 mm) y bien clasificada pendiente suave (2.9 + 0.5 cm'm™), una amplia zona de surf
con mas de 5 lineas de rompiente, grandes olas y grandes dunas transgresivas y
vegetadas (Fig. 4.1c).

En Barra del Chuy, se obtuvieron los siguientes patrones morfodinamicos: (1) el
tamano de grano no mostré una tendencia evidente de cambio con el tiempo (Fig. 4.5a);

(2) la pendiente de la playa disminuy¢ linealmente en el tiempo (Fig. 4.5b); y (3) el ancho
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de la zona de swash (Fig. 4.5c), ancho de playa (Fig. 4.6d), parametro de Dean Q (Fig.
4.5¢e) y Bl (Fig. 4.5f) aumentaron. Con la excepcién del tamafio de grano, las tendencias
fueron muy significativas. En Arachania, se observaron los siguientes patrones
temporales: (1) tamafo de grano (Fig. 4.5a), ancho de playa (Fig. 4.5c) y parametro de
Dean Q (Fig. 4.5e) no mostraron tendencias significativas; (2) la pendiente de la playa
(Fig. 4.5b) y el ancho de la zona de swash (Fig. 4.5¢c) aumentaron significativamente; y (3)

Bl disminuy6 significativamente (Fig. 4.5f).
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Figura 4.5. Variaciones a largo plazo de los parametros fisicos e indices compuestos del estado de playa en
Arachania () y Barra del Chuy (®): (a) tamafio de grano; (b) pendiente de playa; (c) ancho de la zona de
swash; (d) ancho de la playa; (e) Parametro de Dean Q; y (f) indice de Playa Bl. Solo se muestran los
ajustes significativos. ** p<0.01; *** p<0.001.
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WSA fue la variable que mejor explicé las tendencias a largo plazo en tamafno de
grano, anchos de la zona de swash y de playa, y pendiente en la playa disipativa (Fig.
4.6a-d). En la playa reflectiva, el tamano de grano (Fig. 4.6a) y el ancho de playa (Fig.
4.6d) siguieron patrones opuestos a los encontrados en la playa disipativa. Sélo en la
playa disipativa los indices compuestos de estado de la playa (Parametro de Dean y BlI)

aumentaron significativamente con WSA (Fig. 4.6e y f).
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una media movil de 3 afos.
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4.5 Discusion
4.5.1 Variabilidad climatica

La correlacion positiva entre SSTA y el SAO EOF1 con AMO, asi como con el
Atlantico Norte EOF1, sugiere que la variabilidad en el Atlantico Norte afecta la
temperatura del SAO. Incluso la variabilidad en AMO esta ligada con la Circulacién
Atlantica Meridional de Retorno (AMOC, por su sigla en inglés; Wei & Lohmann 2012), por
lo cual cambios en la circulacion oceanica pueden determinar la tendencia observada en
SSTA en el SAO. La propagacién hacia los polos de SSTA por corrientes de borde
reforzadas por el calentamiento atmosférico regional (Reid & Beaugrand 2012) coincide
con las tendencias observadas en la regién, i.e. un cambio a una fase célida después de
1997 y la plausible conexion mediante una mayor adveccién de las aguas transportadas
por la corriente de Brasil.

El incremento en la frecuencia de tormentas en el area de estudio (Bischoff 2005)
puede asociarse con una SSTA positiva, lo que fue confirmado por un aumento
significativo en WSA y velocidad de los vientos del cuadrante Sur, especialmente después
de 1997. Las tormentas del Sudeste en el Rio de la Plata constituyen anomalias
significativas de las tendencias medias, ya que la regién estd dominada por vientos del
Norte. Las tormentas del Sudeste fueron minimas en las décadas del 1951/60 y 1961/70,
aumentando después (Bischoff 2005). Escobar et al. (2004) observaron una tendencia
positiva en la frecuencia absoluta de tormentas del Sudeste durante las ultimas décadas,
pasando de 44 casos en los afios 60 a 79 en los afios 90. D’Onofrio et al. (2008) también
revelaron que la frecuencia y duracion de ondas positivas de tormenta se han
incrementado en los ultimos 30 afos. El mismo patron se ha observado en la costa sur de

Brasil, donde frentes frios con fuertes vientos del Sur producen olas de alta energia que
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inducen cambios morfolégicos en las playas arenosas del sur de Brasil (Calliari et al.1998,

Klein & Menezes 2001, Alves & Pezzuto 2009).

4.5.2 Variabilidad fisica en playas arenosas

La playa reflectiva mostré un aumento de la pendiente y el ancho de la zona de
swash en el tiempo, una disminucién del Bl y del ancho de playa y un incremento en el
tamafo de grano con el incremento de WSA (ver Fig. 4.6). Evaluadas en conjunto, estas
tendencias a largo plazo indican una intensificacion de las caracteristicas reflectivas,
resultando en una pendiente de playa mas pronunciada y en una costa mas angosta. Esto
incrementa el riesgo de erosion ya que playas mas angostas proveen menos protecciéon
frente a tormentas (Benedet et al. 2004). Las playas reflectivas son mas susceptibles a
olas mayores y experimentan procesos erosivos rapidos e intensos. Cualquier aumento
en la energia de la ola en estas playas puede inducir erosion, a causa de la disipacién de
la energia de la ola directamente en la orilla (Short 1999). Alves & Pezzuto (2009)
observaron intensos procesos erosivos en una playa reflectiva del sur de Brasil durante
tormentas, y una rapida recuperacion del perfil de playa. La marcada variabilidad en la
pendiente de la playa y el ancho de la zona de swash observada en la playa reflectiva
Arachania, contrasté con ausencia de cambios evidentes en el tamafio de grano. En este
contexto, este estudio de largo plazo demostré que el tamafio medio de grano puede ser
definido como una variable conservativa en playas arenosas (Valesini et al. 2010), ya que
no sufre cambios sustanciales en el tiempo cuando se compara con otras variables del
habitat, tales como la pendiente de la playa, el clima de ola o procesos del swash. Sin
embargo, esta caracterizacion del tamafo de grano no puede aplicarse siempre, ya que la
tasa de aporte de los sedimentos en la playa, la fuente de sedimentos y el grado de

conectividad entre las bahias de playa pueden alterar estos patrones.
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La playa disipativa mostrdé una tendencia temporal de incremento en el ancho de
swash y playa y los indices compuestos Q y Bl, concurrentemente con una disminucion en
la pendiente, indicando una disminucion de las caracteristicas disipativas. Nuevamente en
este caso, el tamafo de grano no mostré cambios sustanciales en el tiempo, reforzando
su rol como variable conservadora. Los perfiles de playa son modificados por la accién del
viento, cuando la arena es desplazada a lo largo y ancho de la playa, aplanando algunas
partes y elevando otras (Bird 2011). Esto coincide con la correlacion inversa observada
entre WSA y pendiente de la playa, indicando caracteristicas disipativas acentuadas
cuando se incrementa la velocidad del viento. La tendencia de aumento en la velocidad
del viento Sur puede influenciar el clima de ola e impactar la cara de la playa, aunque el
resultado de los procesos erosivos derivados dependera del estado morfodinamico de la
playa (Short 1999). Los procesos erosivos relativos a las tormentas en una playa
disipativa, operan de manera suave y progresiva en el perfil sub-aéreo. Los cambios
morfologicos que resultan de estos procesos erosivos tienden a persistir, indicando para
este tipo de playas una capacidad reducida de recuperacion de su perfil sub-aéreo (Alves
& Pezzuto 2009). Los cambios en el ancho de la zona de swash y playa, Q, pendiente y
Bl, y las correlaciones significativas encontradas entre estas variables y el incremento de
WSA, sugieren que estos forzantes climaticos estan modelando la morfodinamica de la
playa disipativa. Esta diferencia en las tendencias a largo plazo en playas con
morfodinamica contrastante sugiere una mayor susceptibilidad al forzante climatico en la
playa disipativa, reflejado por el incremento a largo plazo de Q, Bl y ancho de playa y la
correlacion entre varias variables fisicas y WSA. La diferencia observada entre playas
estd probablemente favorecida por el ajuste isostatico durante el Holoceno, con un
elevamiento de los continentes y una retraccion del mar. En efecto, en la ubicacion de la

playa reflectiva fue encontrado un elevamiento relativo mayor del bloque continental que
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en la disipativa (Bossi & Ortiz 2011).

Los ciclos de acrecion/erosion del sedimento y las sefales resultantes en el tamafio
de grano de la arena y en los anchos de playa pueden también magnificarse por forzantes
climaticos, afectando fuertemente la dinamica costera (Barnard et al. 2012), las funciones
de habitat de la playa (biodiversidad, tramas tréficas, reciclado de nutrientes, construccion
de dunas) y valores recreacionales y econémicos (Schlacher et al. 2007, Defeo et al.
2009). Las playas disipativas albergan una significativamente mayor biodiversidad que las
reflectivas (Defeo & McLachlan 2005, McLachlan & Dorvlo 2005, Munilla & San Vicente
2005, Lercari & Defeo 2006, Defeo & McLachlan 2011, Lock et al. 2011). La exclusién de
especies intermareales hacia el limite reflectivo se explica por una combinacion de arena
gruesa, alta frecuencia y velocidad del swash y un incremento en las dinamicas de
acresion/erosion (McArdle & MclLachlan 1991, Brazeiro 2001). En este trabajo, la
pendiente de la playa reflectiva se incrementd en el tiempo (alcanzando 10 cm'm™ en
2010) y el BI disminuyo i.e., la playa se hizo mas reflectiva. Estas tendencias pueden
causar pérdida de biodiversidad en la estructura y funcionamiento de los ecosistemas
(Yamanaka et al. 2010, Bergamino et al. 2011). En la playa disipativa, el aumento
significativo del ancho de swash en el tiempo y su relacion positiva con WSA sugiere un
ambiente erosivo inestable con una potencial pérdida del habitat para especies
intermareales (especialmente bivalvos y crustaceos filtradores), que usualmente dominan
estas comunidades macrofaunales (McLachlan & Brown 2006, Barboza et al. 2012). Estos
resultados enfatizan el valor de informacion de base en ecosistemas costeros e ilustra las
respuestas diferenciales a largo plazo de playas reflectivas y disipativas a forzantes
climaticos. Se requiere la implementacién de estrategias de investigacién y conservacion
multidisciplinarias para mitigar los efectos negativos climaticos y antropogénicos en estos

ecosistemas.
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CAPITULO 5 - Demografia y estructura poblacional de Emerita
brasiliensis en playas con morfodinamica contrastante:
analisis de largo plazo

5.1 Resumen

Los ecosistemas de playas arenosas son el tipo de costa mas extenso del mundo.
Su posicién en la interfase entre el mar y la tierra las hace altamente vulnerables al
aumento del nivel del mar y las tormentas causadas por el calentamiento global,
especialmente en playas disipativas de pendiente suave y arena fina. En particular, se
esperan considerables efectos en la macrofauna de playas arenosas debido a la pérdida
de area intermareal y a cambios en las propiedades fisicas como el sedimento o el perfil
de la playa. En este capitulo se evalua el efecto de la variabilidad climatica y del habitat,
junto con algunos factores de regulacion poblacional, en el tatucito intermareal Emerita
brasiliensis durante 15 afos consecutivos, en 2 playas uruguayas con morfodinamica
contrastante: una disipativa (Barra del Chuy) y otra reflectiva (Arachania). La abundancia
del E. brasiliensis, total y discriminada por componentes poblacionales, mostréo gran
variabilidad en el tiempo, presentando los valores mas altos en verano, en concurrencia
con mayores temperaturas. En particular, maximos de abundancia se dieron con los
maximos de temperatura en los 15 afos analizados. La magnitud del reclutamiento se
relacion6 positivamente con la abundancia del stock parental y fue mejor modelada por
una funcién exponencial en la playa reflectiva y por una funcion lineal en la playa
disipativa. Las variables mas importantes en explicar la variabilidad a largo plazo en
abundancia fueron la temperatura, el ancho de swash (megalopas) y pendiente de la
playa (adultos) para ambas playas. El parametro de curvatura de Von Bertalanffy,
estimado para Barra del Chuy, aumenté con la temperatura superficial del mar y el
parametro de Dean, mientras que el largo asintético disminuyd para ambos sexos. Un
aumento de temperatura en la regidén podria ampliar la distribucion de esta especie hacia
el sur (borde colonizador), aunque esto estara condicionado a variaciones locales en
caracteristicas fisicas o ambientales (morfodinamica, flujos de agua dulce).
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5.2 Introduccién

Como fue mencionado en el Capitulo 1, muchos invertebrados bentonicos costeros
poseen un ciclo de vida complejo con diferentes fases, afectadas por procesos y factores
que actuan en una variedad de escalas temporales y espaciales (Strathman 1986,
Tremblay & Sinclair 1990, Veloso & Valentin 1993) y que influencian su dinamica
poblacional (Thorson 1950, Young 1995). En este contexto, el reclutamiento representa la
adicion de nuevos individuos a las poblaciones 0 a sucesivos estados del ciclo de vida
(Caley et al. 1996). A su vez, ejerce gran influencia en el tamafio, composicion y dinamica
poblacional en todas las esclas (e.g. Gaines & Roughgarden 1985, Hughes 1990, Karlson
& Levitan 1990, Caley et al. 1996, Connell et al. 1997, Hughes & Tanner 2000). El rol del
reclutamiento puede depender de la especie, las condiciones ambientales y la localizacion
geografica (Fairweather 1988, Roughgarden et al. 1988, Raimondi 1990, Menge 1991). En
particular, la variabilidad en el reclutamiento generalmente se incrementa en especies con
alta fecundidad, poblaciones en el limite de su rango de distribucion, y en regiones con
menos estabilidad oceanografica (Haldane 1956, Myers 2001).

El acoplamiento de procesos oceanograficos, transporte y abundancia larval y
posteriores estados bentdénicos ha recibido mucha atencién (Roughgarden et al. 1988,
Underwood & Fairweather 1989, Doherty & Fowler 1994, Sammarco & Heron 1994,
McEdward 1995). La fuerza de este acoplamiento depende de procesos que influencian la
mortalidad y dispersion pre y post-asentamiento (e.g. Keough & Downes 1982, Orensanz
1986, Pearce & Phillips 1994, Eggleston & Armstrong 1995, Pile et al. 1996, Orensanz &
Jamieson 1998). En efecto, la asociacion entre variaciones en el reclutamiento y en la
poblacion adulta pueden estar enmascarada por agentes de post-asentamiento que
incluyen la depredacion, herbivoria y la desecaciéon en ambientes rocosos (Connell 1985,
Petraitis 1987, Menge 2000, Dethier & Schoch 2005). En las ultimas 2 décadas, muchos

estudios ecoldgicos en cangrejos y langostas se han enfocado en determinar la
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importancia relativa de procesos de pre y post-asentamiento al reclutamiento (e.g. Caputi
& Brown 1993, Eggleston & Armstrong 1995, Pile et al. 1996, Wahle & Incze 1997).
Ambos tipos de procesos pueden influenciar la demografia de poblaciones demersales, y
su importancia relativa puede variar de un ano a otro. Sin embargo, la evaluacion de la
contribucion relativa de dichos procesos a las poblaciones adultas no ha sido abordada en
profundidad (Defeo 1996, Sano 1997, Menge 2000, Wahle 2003). La fuerza de los
controles denso-dependientes varia con las especies e incluso dentro del rango
geografico que éstas ocupan (Wahle 2003).

Para determinar la relacién entre el stock desovante y el reclutamiento (SRR) se
han desarrollado diferentes modelos que predicen niveles de reclutamiento diferentes a
altas densidades de adultos (Ricker 1954, Beverton & Holt 1957). El modelo de Beverton

& Holt (1957) se expresa como sigue:

ps (5.1)
donde R es reclutamiento, S es el stock desovante (expresado tanto en abundancia
como biomasa), a expresa la mortalidad denso-dependiente, y B la mortalidad denso

independiente.

La segunda aproximacion es la de Ricker (1954):
R=aSe™ (5.2)
donde a es la tasa de sobrevivencia a la mortalidad no compensadora, y b
coeficiente de mortalidad compensadora.
En éstos se consideran que hay dos componentes de mortalidad, uno denso-
independiente y otro denso-dependiente (Beverton & Holt 1957). En especial, Ricker

(1954) postula que en la SRR existe un componente de mortalidad stock-dependiente
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causado por mecanismos como canibalismo, agregacion de depredadores y competencia

(Fig. 5.1).

Beverton & Holt 1957

.................................
..................................................
.......

Reclutas

Ricker 1954

Adultos

Figura 5.1. Relacién entre componentes reproductivos y de reclutamiento segun los modelos de Ricker
(1954) y Beverton & Holt (1957).

Las correlaciones entre el reclutamiento y el ambiente son mas probables de
persistir en el tiempo en los limites del rango geografico de una especie (Myers 1998).
Myers (2001) sugiere que la alta variabilidad en sobrevivencia a bajos niveles de
abundancia se debe a la fuerte mortalidad denso-dependiente que opera en el estado
juvenil, luego de que opere la mortalidad estocastica denso-independiente en huevos o
larvas. La importancia relativa de los 2 tipos de mortalidad en cada fase del ciclo de vida,
puede determinar la variabilidad en las diferentes densidades poblacionales.

El concepto de "supply-side ecology" (Lewin 1986), o "ecologia del abastecimiento”
(ver Underwood & Fairweather 1989) permitié lograr un entendimiento mas completo de
los patrones a escala local y reconocer que en muchos casos los sistemas ecoldgicos son
abiertos (Lewin 1986, Young 1987, Underwood & Fairweather 1989). En este contexto, se
ha demostrado que el ambiente puede afectar ampliamente el reclutamiento y por tanto
enmascarar las SRR subyacentes (Caputi 1993). En particular, se han considerado
relaciones SRR que integran variabilidad ambiental para algunas especies de decapodos
(Tang 1985) como camarones en particular (Tang et al. 1989, Penn et al. 1989).

La relacion entre el stock reproductivo y el reclutamiento en poblaciones de playas

arenosas, asi como la variabilidad intrinseca de ambos componentes a largo plazo y los
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mecanismos que explican dicha relacién, han sido aspectos poco estudiados (Defeo
1993, 1996, Caddy & Defeo 2003). Las SRR antes desarrolladas asumen poblaciones
cerradas autosostenidas (Defeo 1996). Para poblaciones de playas arenosas se ha
propuesto que la zona de rompiente podria actuar como una trampa de larvas que
explicaria la retencién larval en las cercanias de cada playa (Efford 1970; Defeo 1996,
1998), de tal manera que pudieran cumplirse los supuestos inherentes a la SRR, en
especial aquellos referidos a las caracteristicas de poblaciones cerradas. En estos
sistemas son escasos los estudios dirigidos a evaluar la variabilidad en el reclutamiento a
largo plazo (Defeo & de Alava 1995, Defeo 1998, Brazeiro & Defeo 1999), unica escala
temporal relevante para detectar variables ambientales o biolégicas y predecir patrones
de variacion en dicho proceso poblacional (Hilborn & Walters 1992).

Un componente importante en la explicacion de las variaciones demograficas en
poblaciones de playas arenosas es la variabilidad ambiental (Defeo 1996, Defeo &
McLachlan 2005, McLachlan & Brown 2006). Los factores ambientales actuan
simultdneamente a escalas espaciales macro (e.g. corrientes) o micro (e.g. combinacion
de temperatura, salinidad, humedad y oxigeno), afectando el asentamiento y
reclutamiento en estos sistemas. En este contexto, se han desarrollado pocos estudios
ecologicos de largo plazo sobre los efectos del clima en la macrofauna de playas
arenosas (Lima et al. 2000, Revell et al. 2011), lo que conduce a que muchas
predicciones de los posibles impactos procedan de otros ecosistemas (Defeo et al. 2009,
Dugan et al. 2010). Parte de la escasez de estudios en playas arenosas se debe a la falta
de informacién a largo plazo necesaria para evaluar los efectos de factores estresantes
criticos en procesos y patrones locales.

La definicidn de escalas de analisis relevantes, las cuales variaran con la pregunta
en cuestion, asi como el reconocimiento de un acoplamiento fisico-bioldgico en las

diferentes escalas de espacio y tiempo, indican una aproximacion alternativa al estudio de
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la regulacién y dinamica de poblaciones de playas de arena (Defeo & McLachlan 2005).
En este sentido, el estudio en series temporales de abundancia junto con variables fisico-
oceanograficas permitiria predecir variaciones en el reclutamiento al bentos en el largo
plazo (Defeo 1996, 2003, Defeo & McLachlan 2005). Esta idea tiene importancia crucial
para definir si las poblaciones de playas arenosas expuestas pueden ser consideradas
como autosostenidas, con un relativo aislamiento (en cuanto a conectividad larval y deriva
genética) de otras poblaciones (Caddy & Defeo 2003, ver Capitulo 3).

Un enfoque de interaccion entre escalas (sensu Peters et al. 2008) que analice
fendmenos a escala fina (e.g. variaciones locales en la morfodinamica de la playa y los
descriptores de la poblacién) combinado con los de gran escala (e.g. temperatura y
rangos de distribucion), es necesario para lograr un mejor entendimiento de la dinamica
ecosistémica de playas arenosas (Lima et al. 2001, Defeo et al. 2009). Esto también es
trascendental para entender como la macrofauna de playas arenosas respondera al
cambio ambiental sin precedentes ocasionado por condiciones oceanograficas y
climaticas y cambios simultaneos en las caracteristicas fisicas y morfodinamicas del
ambiente en playas arenosas (ver Capitulo 4).

Emerita es uno de los géneros mas conspicuos que habitan las playas arenosas
(ver Capitulo 1). Estudios anteriores en Emerita brasiliensis han revelado a corto y
mediano plazo una alta variabilidad en abundancia, patrones reproductivos e historia de
vida en relacién a la temperatura y salinidad de la zona de barrido de la ola (Veloso &
Cardoso 1999, Defeo & Cardoso 2002, Lercari & Defeo 1999) asi como a la
morfodinamica (Delgado & Defeo 2006, Celentano & Defeo 2010, ver Capitulo 1). En
particular, Defeo & Cardoso (2002) detectaron una correlacion significativa a macroescala
(2700 km) entre los parametros de crecimiento de hembras de E. brasiliensis y la
temperatura superficial del agua (inversa con el largo asintético y directa con el parametro

de curvatura K) en la costa atlantica de Sudamérica. Estudios en otras especies que
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habitan playas arenosas como bivalvos filtradores como Donax spp o Mesodesma spp
(Laudien et al. 2003, Cardoso & Veloso 2003, Herrmann et al. 2009) o incluso crustaceos
(Defeo & Martinez 2003, Contreras et al. 2003, Cardoso & Defeo 2004) también
detectaron variaciones en los parametros de crecimiento en funcion de variables
ambientales. Sin embargo, no se ha analizado el efecto a largo plazo del ambiente
(forzantes locales y climaticos) sobre la abundancia, crecimiento y estructura poblacional
de esta especie.

En este capitulo se analizan los efectos de largo plazo de la variabilidad climatica y
de habitat, junto con factores de regulacion poblacional, en el tatucito Emerita brasiliensis,
en 2 playas uruguayas con morfodinamica contrastante: una disipativa (Barra del Chuy) y
otra reflectiva (Arachania). En particular se desarrollan SRR incluyendo variables
ambientales y se evalua la hipétesis planteada por Caddy & Defeo (2003) en el largo
plazo (ver Capitulo 3 para detalles sobre dicha hipétesis). Finalmente, se analiza la
variacion de los patrones de crecimiento de E. brasiliensis en el tiempo y la influencia que

el ambiente puede ejercer sobre éstos.

5.3 Materiales y métodos
5.3.1 Abundancia

Se analizé la abundancia (/ST, ind'm™") y biomasa (BST, g'm™") de reclutas y
componentes poblacionales reproductivamente activos de E. brasiliensis (ver Capitulo 2
por diferenciacién sexual de la especie). A tales efectos, se incorpord informacién
generada a largo plazo, cubriendo un periodo de tiempo de 15 afios. La metodologia de
muestreo empleada durante los 15 afios ha sido exactamente la misma (ver Capitulo 2).
Se realizd un estudio temporal del reclutamiento y se evalud la relacion con la abundancia
de componentes poblacionales adultos, integrando variables ambientales a los modelos

SRR. Los periodos reproductivos y de reclutamiento en cada playa fueron estimados,
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respectivamente, del porcentaje derivado del numero de meses con ocurrencia de adultos
reproductores y de megalopas en aquellos intervalos de tiempo en los cuales hubo una

mayor frecuencia de muestreo (1996-1997; 1999-2001; 2002-2004; 2008-2010).

5.3.2 Estructura poblacional y crecimiento

Se analiz6 la distribucion de frecuencias de talla de Emerita brasiliensis en cada
playa, en forma discriminada por sexo. Los organismos se agruparon en clases de 1 mm
de tamafio para determinar el indice de Recurrencia de Clases de Tamario (IRSC, ver
Capitulo 3) para cada playa. La estimacién del IRSC mensual se obtuvo en base al
numero total de clases por afo, mientras que el /IRSC anual se estimé como la relacién
entre el numero de clases de tamafio en cada afo y el numero total obtenido para la
especie en todo el periodo analizado.

Para determinar los parametros de crecimiento de E. brasiliensis, se utilizaron
distribuciones mensuales de frecuencias de talla discriminadas por sexo, agrupando a las
hembras en clases de talla de 2 mm y a los machos en clases de 1 mm (megalopas y
juveniles fueron asignados a estos componentes segun la proporcion de adultos en cada
muestra). Dichos analisis fueron realizados para los periodos 1988-89, 1996-97, 2000,
2003-04 y 2008-09. A tales efectos se llevo a cabo un Analisis de Progresion de Clases
Modales mediante la rutina NORMSEP contenida en el software FISAT (Gayanilo & Pauly
1997). Con las modas identificadas se ajusto la ecuacion de crecimiento clasica de von
Bertalanffy (VBGF: Gayanilo & Pauly 1997) y la de crecimiento estacional (Pauly &

Gaschutz 1979), siguiendo el procedimiento sugerido por Gomez & Defeo (1999):

L =L,@-e*9) (5.3)
KC KC
—(k(t—tg)+(=—)sen2z (t-t;)—(——)sen2z (ty—ts)
L =L, (l-e 2 27 ) (5.4)
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donde L; es la longitud en el tiempo t, L. es la longitud asintética, K es el parametro
de curvatura que mide la velocidad a la cual los organismos alcanzan la longitud
asintética, fp es el largo tedrico a edad 0, C es la amplitud de oscilacion en el crecimiento
estacional y t5-0.05 es el punto de invierno (WP por su sigla en inglés). WP es el momento
del afno en el cual el crecimiento es minimo o se detiene y se expresa como la fraccion
decimal del afio. El indice de crecimiento phi prima ¢’ = 2 logso (L-) + log10K (Pauly &
Munro 1984, Vakily 1990, Defeo et al. 1992) fue utilizado para medir el desempefio global
del crecimiento (Sparre et al. 1989), ya que es un indice unificado y no muestra las
grandes variaciones como los valores de K o L. (Gomez & Defeo 1999, Defeo et al. 2001,
Contreras et al. 2003). Estos parametros fueron evaluados a largo plazo en concurrencia
con variables ambientales de relevancia (temperatura, morfodinamica).

Las variables ambientales locales medidas en cada playa, tales como tamano de
grano, pendiente y parametro de Dean (ver Capitulo 2), asi como variables climaticas
como temperatura superficial y velocidad del viento o sus anomalias, fueron incluidas en
los modelos de SRR, y fueron relacionadas con las estimaciones de los parametros de
crecimiento. Se utilizaron datos de temperatura superficial del agua de mar publicados por
Reynolds et al. (2002), promediando celdas de 4° x 3° en la plataforma del Atlantico
Sudoccidental y la region oceanica adyacente a ambas playas estudiadas (IRI/LDEO

Biblioteca de Datos Climaticos: http:/iridl.Ideo.columbia.edu/expert/SOURCES/.

NOAA/.NCEP/. EMC/.CMB/.GLOBAL/.Reyn SmithOlv2/.monthly/.ssta/).

5.4 Resultados

La abundancia y biomasa de Emerita brasiliensis variaron en forma marcada en el
tiempo (Fig. 5.2) y mostraron una tendencia al aumento con la temperatura del agua de la
zona de swash en ambas playas, siendo menor en la playa reflectiva para la mayoria de
los afos analizados (Fig. 5.3). La abundancia de reclutas presentdé aumentos estivales

(diciembre a marzo), alcanzando valores maximos en 2002 y 2006 para Arachania y 2000,
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2002 y 2007 para Barra del Chuy y minimos en verano de 1998, que mostrd las
temperaturas minimas para esta temporada en todo el periodo de tiempo analizado (Fig.
5.4a). Por otro lado, la abundancia de adultos fue mayor en los veranos 1996, 2001 y

2002 para Barra del Chuy y 2005 y 2006 para Arachania (Fig. 5.4b).
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Figura 5.2. Emerita brasiliensis Abundancia y biomasa total (media + Error Estandar) para cada playa.
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Figura 5.3. Emerita brasiliensis (a) Abundancia y (b) biomasa total anual en Arachania y Barra del Chuy; (c)
temperatura superficial del agua de mar segun Reynolds et al. (2002). Media anual + Error Estandar.

La relacion entre la abundancia del stock adulto y de reclutas fue mejor
representada por un modelo lineal en la playa disipativa Barra del Chuy (Fig. 5.5a). Para
el caso de la playa reflectiva Arachania la relacion entre la biomasa de adultos y
megalopas fue exponencial (Fig. 5.5b y Tabla 5.1). En particular, estas relaciones
obtuvieron un mejor ajuste al incorporar la Anomalia de Temperatura Superficial del Agua

(SSTA, Tabla 5.1).
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Tabla 5.1. Emerita brasiliensis. Relaciones entre abundancia o biomasa media anual de Reclutas (R:
Megalopas) y Adultos (S) para cada playa analizada. SSTA: Anomalia Anual de Temperatura Superficial del
Mar, WSA: Anomalia de Velocidad de Viento ES: Error Estandar, * p<0.05, *** p<0.001.

Barra del Chuy

Modelo a(ES) b(ES) c(ES) Fiimny R
Abundancia

Lineal R=a+bS 276.70(241.63) 0.29(0.11) 7.29 0.30*
Ricker R=aSe™® 0.56(0.27) 7E®(9E™) 11.09  0.34***
Ricker con SSTA R=aSe™*"*°™ 0.02(0.04) 5E°(9E™) 0.17(0.11) 9.27 0.45%**

Ricker con WSA R=aSe™""** 0.006(0.016)  6E(1E") 2.27(0.10) 7.78 0.38***

Arachania

Modelo a(ES) b(ES) c(ES) Fiisy R
Abundancia

Exponencial R=ae™ 80.19(121.75) 5E(2E™) 22.00 0.72**
Lineal R=a+bS -93.33(164.56) 0.38(0.06) 33.13  0.72*
Ricker con SSTA R=aSe™*"*°'* 0.23(0.14) -3.9E4(9.7E%°) -2.63(0.31) 213.87 0.97***

Ricker con WSA R=aSe™*"** {1 7E%®(1.8E®) -1.3E™(BE®) 4.97(0.48) 307.25 0.98***

Biomasa

Exponencial R=ae™® 0.005(0.002) 0.0055(0.003) 1282.56 0.99***

El IRSC mostré una evolucion temporal asociada a la temperatura del agua de la
zona de swash en ambas playas, mostrando en casi todas las fechas evaluadas menor
representacion de clases de talla en la playa reflectiva que en la disipativa (Figs. 5.6 y

5.7).
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Figura 5.6. Emerita brasiliensis. Distribucion de frecuencias de tallas totales para Arachania y Barra del
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La distribucion de frecuencia de tallas obtenida para la playa reflectiva Arachania
no permitioé estimar significativamente los parametros poblacionales segun los modelos de
crecimiento de Von Bertalanffy (VBGE) y VBGE estacional (ecuaciones 5.3 y 5.4). Para la
playa disipativa, tanto hembras como machos mostraron una disminucién de la longitud
asintotica estimada para cada periodo en el tiempo (Fig. 5.9a) y con el aumento de la
temperatura y de las caracteristicas disipativas de la playa, estimadas por el parametro de
Dean (Fig. 5.10a y 5.11a). A su vez, los parametros de crecimiento Ky Phi prima (¢’)
aumentaron con la temperatura (Figs. 5.10b y c) y con el parametro de Dean (Figs. 5.11b
y C).

La extension de los periodos reproductivo y de reclutamiento de Emerita
brasiliensis aumento en el tiempo para ambas playas estudiadas (Fig. 5.8), a una tasa

mayor en la playa disipativa para el caso del periodo de reclutamiento (Fig. 5.8a).
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5.5 Discusion

Los resultados de largo plazo obtenidos para Emerita brasiliensis denotan una

correlacion positiva significativa entre sus descriptores poblacionales (abundancia,
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composicién de tallas y crecimiento) y la temperatura del agua de mar, asi como con la
morfodinamica de las playas que habita. En la playa reflectiva Arachania, E. brasiliensis
mostro tallas menores y menor abundancia, salvo eventos de reclutamiento extremo pero
de corta duracion (e.g. afo 2006, ver Fig. 5.4). Esto sugiere la presencia de procesos
posteriores al asentamiento y reclutamiento, que pueden tener fuerte influencia en los
patrones poblacionales (Caddy & Defeo 2003, Defeo & McLachlan 2005). En Barra del
Chuy, E. brasiliensis se vio beneficiada por un aumento de las caracteristicas disipativas
de la playa y el comienzo de una fase calida desde 1997 (Capitulo 4). Esto contrasta con
los hallazgos recientes que muestran una disminucion de la abundancia y de otros
descriptores poblacionales en la almeja amarilla Mesodesma mactroides, especie de
origen frio que integra el gremio intermareal de suspensivoros junto con E. brasiliensis. En
este sentido, Ortega et al. (2012) plantean que el calentamiento regional pudo haber
activado cambios drasticos en el gremio de filtradores de Barra del Chuy, disminuyendo la
poblacion de Mesodesma mactroides por mortalidades masivas y favoreciendo el
incremento de especies como E. brasiliensis y Donax hanleyanus, que son competidoras
subordinadas por espacio y alimento (Defeo 2003). Esto apoya la percepcion de que el
efecto del cambio climatico se evidencia por respuestas opuestas de especies con origen
biogeografico diferente, incluyendo cambios en su rango de distribucién (Poloczansa et al.
2013).

Cambios en variables climaticas oceanograficas, incluyendo el patron de corrientes
o temperatura, alteran la alimentacion, crecimiento y patrones migratorios de la fauna
marina (Miller-Rushing et al. 2010). En América del Sur, la mayor influencia la ejerce la
variabilidad inter-anual (e.g. El Nifio Oscilacion Sur [ENSO]) y multi-decadal (e.g.
Oscilacion Decadal del Pacifico [PDO] y la Oscilaciéon Multi-Decadal del Atlantico [AMO]),
que modifica corrientes y propiedades de masas de agua a gran escala (Grimm 2011,

Capitulo 4). En este sentido, el cambio de régimen climatico-oceanico de un periodo frio a
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uno calido observado en el Océano Atlantico entre 1994 y 1995 (Goldenberg et al. 2001),
asi como en el régimen de vientos desde 1997 (incremento de velocidad de vientos de
componente Sur: Capitulo 4), asociados a cambios concurrentes en la morfodinamica,
pueden explicar las tendencias observadas en la abundancia de E. brasiliensis. Los
cambios morfodinamicos a largo plazo reportados en el Capitulo 4 fueron mas evidentes
en la playa disipativa (Barra del Chuy) y se relacionaron con el forzante climatico (viento).
A su vez, Diaz et al. (1998) encontraron fuerte correlacion entre las SSTA asociadas con
el ENSO en al Océano Atlantico sudoccidental y las anomalias de precipitacién para
Uruguay. En particular, en los periodos 1988-1989 y 1999-2000 se registraron fuertes
eventos La Nifa (Baethgen & Giménez 2001), que provocaron registros minimos de
precipitacion y mayor incidencia de la corriente de Brasil en la zona, concurrentes con
maximos de abundancia de E. brasiliensis registrados sobre todo en Barra del Chuy en
los afos posteriores (ver Fig. 5.4).

La relacién entre la temporalidad de eventos del ciclo de vida y patrones climaticos
estacionales (i.e. fenologia) es la mayor fuerza conductora en determinar las dinamicas
poblacionales, interaccion de especies, y la evolucion de las historias de vida (Schwartz
2013, Mgller et al. 2008). La temperatura es identificada frecuentemente como el principal
conductor de cambios fenoldgicos en la vida marina desde células hasta ecosistemas
(Pauly 1980, Clarke 2003, Chambers et al. 2012), debiendo considerarse a su vez las
variaciones latitudinales asi como la estacionalidad en los patrones locales (Baumann &
Doherty 2013). El calentamiento puede adelantar eventos poblacionales (e.g. comienzo
de la temporada reproductiva) o aumentar la extension de la temporada de crecimiento
estival (Parmesan 2007). A macroescala, Defeo y Cardoso (2002, 2004) identificaron a la
temperatura del agua como factor clave en explicar los patrones poblacionales en Emerita

brasiliensis. A escala local, en la costa uruguaya, Peluffo (2006) sugirié un incremento de
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patrones reproductivos del tatucito (abundancia de hembras ovigeras y numero de
huevos) con la temperatura del agua durante el afio.

El aumento en la extension de los periodos reproductivos y de reclutamiento de E.
brasiliensis con el tiempo, conjuntamente con la disminucién de la longitud asintética,
podrian indicar una respuesta positiva al aumento de temperatura, lo cual es consistente
con origen tropical de la especie. Estudios de series de tiempo mas prolongadas podran
confirmar esta tendencia.

Los modelos SRR evaluados para ambas playas no evidenciaron denso-
dependencia en Emerita brasiliensis. En la playa reflectiva, de mayor rigurosidad
ambiental para E. brasiliensis (Celentano & Defeo 2006, Delgado & Defeo 2008), la SRR
fue exponencial, con una fuerte influencia de afios con poca o nula presencia de la
especie (Fig. 5.4). Para la playa disipativa, el mejor modelo que explicé la SRR fue lineal,
sugiriendo también en este caso la ausencia de efectos denso-dependientes. Estudios
anteriores han identificado relaciones denso-dependientes en las poblaciones simpatricas
de moluscos bivalvos Donax hanleyanus y Mesodesma mactroides (Defeo 1993, Defeo &
de Alava 1995). Defeo (1993) propuso el mecanismo de filtracion pasiva de larvas de la
columna de agua por parte de adultos establecidos en el sedimento, aunque debido a la
falta de experimentos de campo y laboratorio, este mecanismo no ha sido evaluado aun.
Aspectos particulares de la biologia de las especies pueden afectar la habilidad de
modelos de reclutamiento que reflejen las dinamicas del stock apropiadamente. Por
ejemplo, una alta fecundidad disminuye la eficacia de modelos de SRR (Fogarty 1993), lo
cual puede explicar la tendencia lineal o exponencial directa observada en E. brasiliensis.
A una escala biogeografica, Dobzhansky (1950) y MacArthur (1984) han sugerido que
interacciones bidticas tienden a limitar la distribucién y abundancia de las poblaciones a
bajas latitudes, mientras que factores abidticos limitan dichos descriptores a altas

latitudes. Esto aportaria sustento adicional a la importante influencia del ambiente en la
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explicacion de las tendencias de largo plazo de E. brasiliensis en el extremo sur de su
distribucion geogréafica. En este sentido, los cambios detectados en las condiciones
ambientales pueden limitar la aplicabilidad de los modelos tradicionales SRR (Needle
2002), por lo cual las variables ambientales podran tener una creciente influencia en la
explicacion de las tendencias futuras en dichos modelos (Fogarty 1989).

En esta Tesis se demostr6 que los mas altos niveles de reclutamiento se
correlacionaron en forma significativa con las abundancias o biomasas mas altas del stock
parental, aportando evidencias de una SRR donde el reclutamiento generado es
proporcional a la abundancia del stock parental. Las claras relaciones entre el stock
parental y el reclutamiento en esta especie intermareal proveen evidencias adicionales de
la existencia de sdélidas SRR en estos ecosistemas (ver Defeo 1996, 1998), aun a pesar
de una alta variabilidad en el reclutamiento y eventual estocasticidad en parametros
demograficos. Esto demuestra que las densidades de adultos y reclutas no solo se
correlacionaron positivamente ante bajos niveles de abundancia (Connell 1985, Menge
2000) sino para todo el rango de abundancia observado en este estudio de largo plazo.

El indice de de Recurrencia de Clases de Talla (IRSC, Celentano et al. 2010, ver
Capitulo 3), derivado a partir del indice de Recurrencia en el Reclutamiento (IRR, Caddy &
Defeo 2003) permitié un analisis simple y rapido de la estructura poblacional de la especie
(ver también Veas et al. 2013). Esta aproximacién permitié apoyar a la hipétesis fuente-
sumidero (Caddy & Defeo 2003, Defeo & McLachlan 2005) y detectar la calidad diferencial
del habitat segun su morfodinamica. En este sentido, la estructura poblacional de Emerita
brasiliensis, analizada en intervalos temporales especificos con representacion mensual,
dio soporte a la hipotesis planteada por Caddy & Defeo (2003) y reformulada por
Celentano et al. (2010) que indica que playas disipativas poseen una buena
representacion de tallas (IRR o IRSC mayor que en playas reflectivas) actuando como

fuentes de larva para playas reflectivas, las cuales fungirian como habitats receptores.

Capitulo 5 — Demografia y estructura poblacional de E. brasiliensis a largo plazo 97



Veas et al. (2013), en un estudio de E. analoga en 10 playas de la costa Pacifica de
América del Sur, también proveyeron evidencias a favor de esta hipétesis, no solo con
analisis de los componentes poblacionales bentdnicos sino también relevando el aporte
larval en estas playas.

Este estudio de largo plazo revelé variaciones en los parametros de crecimiento de
Emerita brasiliensis en la playa disipativa de Barra del Chuy, que en lineas generales se
tradujeron en una disminucion de L. y un aumento del parametro de curvatura K en el
tiempo, asi como con el aumento de temperatura y del parametro de Dean Q. Estas
tendencias son consistentes con los resultados de estudios previos a macroescala (Defeo
& Cardoso 2002, 2004), los cuales reportaron un incremento del tamafo de machos del
tatucito en playas templadas y una correlacion significativa entre los parametros de
crecimiento de hembras y la temperatura superficial del agua. En particular, Veloso &
Cardoso (1999) detectaron un incremento de Ky una disminucion de L., con el aumento
de la temperatura para ambos sexos en una playa subtropical, comparable al obtenido
aqui para la misma especie (Fig. 5.11). Patrones similares fueron detectados en Emerita
analoga en el sur de Chile, donde las hembras presentaron un mayor crecimiento en una
playa disipativa que una reflectiva, sin encontrar significancia estadistica para el

crecimiento de machos (Contreras et al. 2003).
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Figura 5.11. Emerita brasiliensis. Comparacion de los resultados obtenidos en este estudio (®) y los
reportados por Veloso & Cardoso (1999) en Praia da Fora, Rio de Janeiro, Brasil ().

En resumen, las variaciones de largo plazo en la abundancia, estructura
poblacional y crecimiento individual de Emerita brasiliensis estuvieron influenciadas por
variables ambientales, en particular la temperatura superficial del agua de mar y su
anomalia correspondiente (SSTA). Esto fue valido tanto para la playa disipativa como
para la reflectiva, aunque en este ultimo caso la ausencia sistematica de componentes
poblacionales, debido a su naturaleza de habitat receptor o sumidero (ver Capitulo 3)
impidié determinar algunos de sus parametros poblacionales. Teniendo en cuenta el
incremento sostenido de las SSTA en el largo plazo en la zona de estudio (Ortega et al.
2012), asi como el origen tropical de la especie en cuestion, podria predecirse que dicha
especie expanda su extremo sur de distribucion pionero o colonizador (“leading edge”

sensu Poloczanska et al. 2013; ver Capitulo. 6 para desarrollo del concepto) en el tiempo.
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CAPITULO 6 - Discusion general y conclusiones

En esta Tesis se demostré la influencia conjunta de la morfodinamica, salinidad y
variabilidad climatica sobre poblaciones de Emerita brasiliensis en la costa uruguaya, a
diferentes escalas de analisis (Fig. 6.1). Se aporté sustento para apoyar las hipétesis
propuestas: 1) a macroescala espacial (< 400 km), E. brasiliensis respondi
significativamente a los gradientes morfodinamico y estuarino de la zona de estudio; y 2)
la variabilidad a largo plazo (15 afnos) observada en los patrones poblacionales del
tatucito a mesoescala espacial (2 playas), respondié directamente a la morfodinamica y

forzantes climaticos como la temperatura superficial del mar y el viento (Fig. 6.2).

A Playas estuarinas y
reflectivas: receptoras, Cambios en rangos de
poblaciones esporadicas distribucion y rasgos de

Playas disipativas: productoras, historia de vida

poblaciones persistentes que
abastecen a receptoras

|

Playa disipativa menos resiliente

Deriva |a'_’V3| a variabilidad climatica que
y asentamiento reflectiva
Variaciones en la Abundancia, reclutamiento y

crecimiento de E. brasiliensis
favorecidos por aumento de
temperatura >

CORTO Y MEDIANO PLAZO LARGO PLAZO

TIEMPO

Figura 6.1. Diagrama conceptual resumiendo los patrones observados en Emerita brasiliensis y su habitat
en la costa uruguaya, asi como los procesos potenciales que podrian explicarlos a diferentes escalas
espacio-temporales.
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Figura 6.2. Esquema conceptual que muestra los principales factores y procesos que determinan la
distribuciéon y dinamica poblacional de Emerita brasiliensis. En lineas punteadas o negras se muestran
forzantes y procesos no analizados en esta Tesis.

6.1 Macroescala espacial y mediano plazo

La caracterizacion de las playas uruguayas obtenida en esta Tesis permitid
identificar, por su ubicacion geografica y estado morfodinamico predominante, a playas: 1)
oceanicas disipativas y reflectivas; y 2) estuarinas (Rio de la Plata) intermedias y
reflectivas. Esta Tesis demostré que la combinacion de los gradientes morfodinamico y
estuarino tuvo efectos marcados en la explicacion de patrones espaciales de la
demografia y estructura poblacional del tatucito Emerita brasiliensis en playas arenosas

de la costa uruguaya reafirmando la hipétesis de trabajo planteada inicialmente.
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La salinidad y su variacion han sido identificadas como factores criticos en los
procesos fisioldgicos y en la distribucion espacio-temporal de los organismos (Kinne 1971,
Davenport 1979, Navarro 1988, Irlandi et al. 1997). A nivel comunitario, Atrill (2002) para
sistemas submareales, y Lercari & Defeo (2006) para playas arenosas en particular,
distinguieron al rango de salinidad como fuerte modelador de la riqueza de especies. En
este sentido, las playas del estuario (interno y externo) del Rio de la Plata presentaron
mayores rangos de salinidad, albergando poblaciones de E. brasiliensis menos duraderas
y poco representadas (componentes poblacionales y estructura de tallas) que playas
oceanicas, lo que confirma el efecto de la variabilidad en la salinidad en esta especie
(Lercari & Defeo 1999, Fig. 6.1). A su vez, cambios concurrentes en variables
sedimentoldgicas y clima de ola provocados por la descarga de caudales de agua dulce
afectan también la macrofauna de playas arenosas (Defeo et al. 1986, McLachlan 1996,
Lastra & McLachlan 1996, Lercari & Defeo 2006). En este sentido, la descarga del Rio de
la Plata tiene un efecto hidrodinamico, actuando como barrera que disminuye la altura y
periodo de ola (Lercari et al. 2002, Lercari & Defeo 2006) y disminuyendo asimismo la
calidad del habitat para E. brasiliensis, lo que reafirma la influencia negativa de ambos
factores combinados (salinidad y morfodinamica) en la ocurrencia y abundancia de este
filtrador suspensivoro intermareal (Fig. 6.2).

De acuerdo con la teoria metapoblacional (Levins 1969) modificada para
pesquerias (Caddy & Defeo 2003) y actualizada a playas arenosas (Defeo & McLachlan
2005), en esta Tesis se sugiere que las playas estuarinas y oceanicas reflectivas operan
como habitats “sumidero”, donde las poblaciones de E. brasiliensis estan supeditadas a la
deriva larval (y correspondiente flujo génico) desde playas oceanicas disipativas que
actuan como habitats “fuente” (ver Capitulo 3 y Fig. 6.1). Esta prediccion debe ser
evaluada por medio de: 1) estudios genéticos que analicen la metapoblacion de E.

brasiliensis en esta region; y 2) estudios de conectividad larval, que consideren la
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dinamica de corrientes y flujos de agua dulce en la costa uruguaya, conjuntamente con
variaciones locales en las condiciones fisicas de las playas. Dichos factores afectarian al
transporte larval, asentamiento y procesos de post-asentamiento de esta especie, que
posee una larva planctonica con una duracion de 2 a 3 meses, pasando por 5 a 8 estados
de zoea (Otegui & Soares-Gomes 2007), previos al asentamiento en la playa. Este tipo de
analisis complementaria el conocimiento del efecto del ambiente sobre organismos con
desarrollo indirecto (e.g., moluscos, crustaceos decapodos) en playas arenosas. A gran
escala (cientos de km), las corrientes oceanograficas y giros actuan directamente sobre la
direccidon total de la dispersion de larvas pelagicas (Caley et al. 1996), las cuales en
general son vulnerables a corrientes y condiciones oceanograficas (e.g. Broitman et al.
2005). Diferencias en la direccion de corrientes, viento, energia de la ola pueden también
influenciar sitio a sitio las diferencias en el reclutamiento (Bertness et al. 1996, Jonsson et
al. 2004). Todos estos factores podrian explicar las variaciones en el suministro de larvas
y en el reclutamiento de E. brasiliensis en particular y de las poblaciones que habitan

playas arenosas en general (Pineda et al. 2010).

6.2 Mesoescala espacial y largo plazo

En esta Tesis se comprobd el aumento de la temperatura del mar, asi como el
aumento de la velocidad y frecuencia de los vientos del cuadrante Sur (i.e. en direccién a
la costa) en la zona costera de Uruguay. Dichas variaciones influyeron en la
morfodinamica de las playas, acentuandose las caracteristicas reflectivas de Arachania y
las disipativas de Barra del Chuy (ver Capitulo 4). En este contexto, se pudo constatar
una mayor resiliencia frente a la variabilidad climatica de la playa reflectiva respecto a la
disipativa, lo cual coincide con otros estudios realizados en la region (e.g Alves & Pezzuto
2009). El tamafo de grano del sedimento de las playas estudiadas a largo plazo actuo

como una variable perdurable (Valesini et al. 2010) ya que no mostré cambios frente a los
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forzantes climaticos. Por contraposicion, las variaciones a largo plazo en la pendiente,
ancho de swash y de playa fueron importantes y podrian causar pérdida en la
biodiversidad y cambios en la estructura del ecosistema. Estos cambios afectarian las
poblaciones de E. brasiliensis, que mostraron una consistente relacion directa con estas
variables en la costa uruguaya (ver Capitulo 3).

Las variaciones climaticas decadales presentan ciclos (e.g. Chavez et al. 2003).
Los eventos El Nifio se relacionan con cambios en la circulacion oceanica, y generan
aumentos significativos de la temperatura del océano en las costas del Pacifico, asi como
variaciones en la concentracion de oxigeno y del nivel del mar. También producen
anomalias positivas de precipitacion e inundaciones que afectan a las zonas costeras con
agua dulce cargada de sedimentos (Thatje 2008). Estas variaciones climaticas y
oceanicas tienen impacto sobre las precipitaciones en América del Sur, pudiendo afectar
mayormente a las especies estuarinas, disminuyendo su reclutamiento debido a la
dispersién y transporte de sus huevos y larvas a zonas no favorables para su
sobrevivencia durante anomalias positivas de descarga fluvial (Acha et al. 2008) o
cambios en la salinidad. En general, un aumento de 1°C de la temperatura global se
asocia a un incremento del 4 % en la descarga de los rios (FAO 2010). Analogamente,
los eventos La Nifia pueden causar efectos de variada magnitud en el ambiente y a
diferentes niveles organizacionales (desde poblaciones hasta ecosistemas). En Uruguay,
en los periodos 1988-1989 y 1999-2000 se registraron fuertes eventos La Nifa (Baethgen
& Giménez 2001) que provocaron registros minimos de precipitacion y mayor incidencia
de la corriente de Brasil en la zona. En este contexto, en el verano de 2000 se observo
una elevada abundancia del tatucito Emerita brasiliensis en playas oceanicas, asi como la
ocurrencia (por unica vez en 2 afios) de componentes de reclutamiento en playas
intermedias del estuario interno y externo (ver Capitulo 3), reforzando asi la hipdtesis de

deriva larval esporadica hacia habitats sumidero.
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El mayor efecto de la variabilidad climatica a largo plazo se detecté en la playa
disipativa, donde las poblaciones de Emerita brasiliensis mostraron mayor abundancia
(total y por componente poblacional), crecimiento individual y una estructura de tallas
polimodal y adecuadamente representada para todo el rango de tallas observado (Fig.
6.1). A su vez, la relacion directa entre adultos y reclutas para ambas playas registrada en
esta Tesis, reforzada por el aumento de la temperatura superficial del mar, sugiere que el
ambiente fisico tiene mas influencia en estructurar las poblaciones de E. brasiliensis
(Hipotesis Autoecoldgica), actuando tanto a nivel de pre-asentamiento (dinamica costera y
clima de ola) como en los componentes ya residentes en la playa (cambios morfoldgicos,
morfodinamica y vientos).

Los limites de los rangos biogeograficos se expanden y contraen en el tiempo
(Brown et al. 1996, Davis & Shaw 2001, Gaston 2003), denotando la relevancia de
estudios de dinamica poblacional y capacidad de migracién (Gaston & Blackburn 2002).
En rangos biogeograficos amplios, los limites estan influenciados por multiples variables
aisladas o en interacciéon con otras, reflejando evolucién temporal gradual del nicho
(Brown & Gibson 1983, Pfenninger & Schwenk 2007). Asi, el modelo de borde colonizador
o pionero (“leading edge”) afirma que la expansion del area de distribucion involucra una
dispersion de “larga” distancia seguida por un crecimiento poblacional exponencial (Hewitt
1996). En el borde de posterior o de rezago (“trailing edge”) de distribucién de las
especies, el estrés y la perturbacion pueden demandar tanta energia metabdlica que el
crecimiento y la reproduccion estén limitadas (Hewitt 1996, Lescroel et al. 2009), haciendo
a las poblaciones muchas veces mas aisladas y transitorias, con mayor probabilidad de
extincion (Carter & Prince 1981, Brown et al. 1996, Kark et al. 2004). Las variaciones de
atributos poblacionales de Emerita brasiliensis registradas en esta Tesis sugieren que el
aumento de temperatura podria ampliar la distribucion de esta especie hacia el borde

colonizador (sur), aunque esto estara condicionado a las variaciones locales en las
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caracteristicas fisicas o0 ambientales (morfodinamica, flujos de agua dulce, etc.). En este
contexto, es importante resaltar que se prevé un aumento de precipitaciones de hasta
20% en el Sureste de Sudamérica como resultado del incremento de la temperatura del
agua de mar (IPCC 2013), lo que aumentaria los niveles de descarga los rios Parana y
Uruguay afectando el gradiente estuarino del Rio de la Plata (Ortega & Martinez 2007).
Esto podria oficiar como barrera biogeografica potente que limitaria la expansiéon del
rango geografico del tatucito.

El origen biogeografico de Emerita brasiliensis (con afinidad por las zonas
tropicales y subtropicales) debe ser considerado a la hora de evaluar los posibles efectos
de un aumento en la temperatura superficial del mar. En este contexto, el cambio
climatico podria afectar rasgos de su historia de vida no abordados en esta Tesis, tales
como la fecundidad. Se ha observado una relacion inversa entre la temperatura del agua
y el tamafo de madurez en decapodos en general (e.g. Templeman 1936, Davis 1975,
Annala et al. 1980) y en particular para Emerita spp, en este caso asociada a una
reproduccion continua durante el afio en bajas latitudes (Dugan et al. 1991, Defeo &
Cardoso 2002, 2004). En el contexto de “sustitucién de tiempo por espacio” (Pickett
1989), potenciales incrementos de temperatura asociados con el cambio climatico podrian
aumentar la fecundidad y periodicidad reproductiva en playas uruguayas situadas en el
extremo sur de la distribucion de la especie.

Estudios a largo plazo como el realizado en esta Tesis son de vital importancia, ya
que demuestran que afos “malos” no capturados en estudios a corto plazo son
importantes para la dinamica de poblaciones marginales (Sexton et al. 2009), asi como
estadios de vida no examinados (Kellman 2004). En este sentido, el crecimiento y los
componentes reproductivos han recibido mayor atencién, mientras que relativamente
pocos estudios examinan el reclutamiento o la sobrevivencia en las poblaciones

marginales que pueden estar cerca de los limites de tolerancia ambiental y exhibiendo
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mayor variabilidad temporal en algunos anos. Desajustes entre las escalas temporales y
espaciales de datos de temperatura y el clima local al que la especie responde, pueden
provocar diferencias entre la respuesta esperada y observada (Poloczanska et al. 2013),
que se deben muchas veces al pobre entendimiento de los mecanismos subyacentes

(Parmesan et al. 2013).

6.3 Perspectivas

Atendiendo los resultados obtenidos en esta Tesis (Capitulos 3 y 5), se sugiere
considerar la historia de vida y el modo de desarrollo de especies marinas en playas
arenosas al evaluar los efectos potenciales de los gradientes morfodinamico y estuarino
asi como de las variaciones climaticas. Ciertas variables oceanograficas y produccion
primaria, que han mostrado predecir la estructura bentonica marina en otros tipos de
costas (Belanger et al. 2012), podrian afectar la alimentaciéon y el crecimiento de
organismos suspensivoros como Emerita brasiliensis, via tasas de flujo y concentracion
de alimento (Frechette 1989, Grizzle & Morin 1989). Esto a su vez contribuye a la
variacion especifica local en el reclutamiento y densidad. La inclusién de estas variables
en estudios poblacionales de especies con habitos suspensivoros o filtradores con
desarrollo indirecto y dependencia del flujo larval como E. brasiliensis en playas arenosas,
ampliara el entendimiento de los procesos que regulan su permanencia en estos sistemas
dinamicos.

En especies intermareales que viven en habitats estresantes como las playas
arenosas expuestas, cambios en factores ambientales que actian simultaneamente a
escalas espaciales macro (e.g. corrientes) o micro (e.g. combinacion de temperatura,
salinidad, humedad y oxigeno) constituyen fuentes de variabilidad (McLachlan 1983,
Brown & MclLachlan 1990) que podrian explicar variaciones en el asentamiento vy

reclutamiento a meso y macroescala (Defeo 1996, Defeo & McLachlan 2005). En este
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contexto, teniendo en cuenta que estos ecosistemas marinos costeros son sistemas
abiertos, es necesario profundizar en aquellos factores fisicos y/o bioldgicos que afectan
los estados larvales en la columna de agua, que podrian ser tanto o mas importantes que
los que las interacciones biolégicas que afectan a adultos en escala local.

El potencial de dispersion dado por el modo de desarrollo de especies que habitan
playas arenosas debe ser analizado en conjunto con la variabilidad fisica y oceanografica
que experimentan estos sistemas. En tal sentido, es necesario llevar a cabo estudios
filogeograficos que consideren especies con diferentes ciclos de vida, incluyendo aquellas
con desarrollo indirecto y larva plancténica y otras con desarrollo directo y menor
potencial de dispersion, a efectos de entender como permanecen y diversifican

genéticamente las especies en estos ecosistemas abiertos y dinamicos.
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