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1.    Resumen

Estructura y dinámica de una comunidad dominada por el mitílido 
Brachidontes rodriguezii (d'Orbigny, 1846) en la zona intermareal de 

Quequén y Necochea (Provincia de Buenos Aires)

El presente estudio se realizó en Quequén y Necochea, en donde las comunidades 

intermareales rocosas están dominadas por el mitílido  Brachidontes rodriguezii. 

Se comparó la producción de B. rodriguezii en sustratos con distinta pendiente en 

la  zona  intermareal.  La  producción  fue  significativamente  mayor  en  sustratos 

horizontales que en verticales. El porcentaje de reclutas fue alto durante todo el 

año, siendo mayor en sustratos horizontales que en verticales.  Experimentos de 

recolonización de cuadrados denudados permitieron observar que la comunidad 

tardó  más  de  2,5  años  en  recuperar  su  fisonomía.  B.  rodriguezii favoreció  el 

desarrollo de la rodofícea Porphyra cf. leucosticta. Los parches denudados fueron 

recolonizados  mayoritariamente  por  individuos  que  migraron  desde  parches 

adyacentes  y  en  menor  medida  por  reclutas  provenientes  del  plancton.  B. 

rodriguezii desplaza  competitivamente  a  la  rodofícea  Corallina  officinallis o  a 

algas  rojas  y  pardas  incrustantes,  dependiendo  del  nivel  intermareal.  La 

comunidad  asociada  a  B.  rodriguezii presentó  diferencias  significativas  en  su 

estructura  entre  localidades  y  entre  sustratos  horizontales  y  verticales.  Se 

determinó una  mayor producción de  la  fauna  asociada  a  B.  rodriguezii en  los 

sustratos  verticales  que  en  los  horizontales  y  una  diversidad  mínima  durante 

primavera  solamente  en  superficies  horizontales.  Mediante  un  experimento  de 

exclusión se estudió el efecto del forrajeo de la lapa  Siphonaria lessoni sobre la 

comunidad del mejillinar, comprobándose que este herbívoro regula la biomasa de 

las algas epibiontes de B. rodriguezii.

Palabras  claves:  Brachidontes  rodriguezii,  intermareal  rocoso,  sucesión, 

herbivoría, dinámica espacial y temporal.
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2.    Abstract

Structure and dynamics of a community dominated by the mytilid 
Brachidontes rodriguezii (d'Orbigny, 1846) in the intertidal zone of 

Quequén and Necochea (Buenos Aires Province)

The  present  study  was  performed  at  Quequén  and  Necochea,  where  rocky 

intertidal  communities  are  dominated  by  the  mytilid  Brachidontes  rodriguezii. 

Production  of  B.  rodriguezii was  compared  between  intertidal  substrata  with 

different slopes. Production was significantly higher in horizontal than in vertical 

substrata. The percentage of recruits was high throughout the year, and was higher 

in  horizontal  than  in  vertical  substrata.  Succession  on  experimentally  denuded 

quadrats  showed  that  the  community  took  more  than  2.5  years  to  recover  its 

natural  appearance.  B.  rodriguezii favoured  the  development  of  the  red  alga 

Porphyra cf.  leucosticta.  The experimental  quadrats  were  colonized mainly  by 

individuals migrated from neighbouring patches, while planktonic recruitment was 

less important. Depending on intertidal level,  B. rodriguezii outcompetes the red 

alga  Corallina  officinalis or  encrusting  red  and  brown  algae.  The  community 

associated to  B. rodriguezii showed significant differences in structure between 

localities and between horizontal and vertical substrata. A higher production of the 

fauna associated to this mussel was found in vertical than in horizontal substrata. 

Diversity reached a significant minimum during spring only in horizontal surfaces. 

An exclusion experiment designed to analyze the effect of the foraging activity of 

the limpet Siphonaria lessoni on the mussel community showed that this herbivore 

regulates the biomass of the algae living on B. rodriguezii.

Key  words:  Brachidontes  rodriguezii,  rocky  intertidal,  succession,  herbivory, 

spatial and temporal dynamics.
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4. Introducción general  

El desarrollo teórico de los estudios sobre ecología de bentos marino ha pasado 

por  diversas  etapas  en  las  que  se  enfatizó inicialmente  la  importancia  de  los 

procesos  de  competencia,  disturbios  físicos  y  depredación.  Entre  los  trabajos 

clásicos  en  donde  se  analizaba  en  detalle  el  rol  de  estos  factores  pueden 

mencionarse  los  de  Paine  (1966),  Dayton  (1971),  Connell  (1975)  y  Menge 

(1976),  entre otros.  Los  trabajos de  Underwood y Denley (1984) y Gaines y 

Roughgarden (1985) produjeron un cambio en los paradigmas imperantes hasta 

ese  momento,  permitiendo  comprender  la  importancia  del  reclutamiento  en 

ambientes costeros e integrando este factor a los modelos que intentan explicar y 

predecir la dinámica de las comunidades bentónicas.

Entre  las  contribuciones  extranjeras  más  importantes  al  conocimiento  de  la 

ecología de poblaciones de mitílidos y su rol estructurador de las comunidades 

intermareales pueden mencionarse las de Seed (1976), Suchanek (1978, 1985), 

Paine y Levin (1981) y Seed y Suchanek (1992).

Dayton (1971, 1975) demostró que para los organismos marinos sésiles, en la 

mayoría de los casos el espacio es un recurso limitante y la competencia por el 

mismo sería la causa de que estas comunidades estén organizadas en jerarquías 

de dominancia.

Las hipótesis que se plantean en el presente trabajo están estrechamente ligadas a 

las  incógnitas  que  analizaron  estos  autores  y  se  enmarcan  en  la  teoría 

desarrollada a lo largo de todos estos estudios.

En la Argentina, las primeras contribuciones al conocimiento de las comunidades 

bentónicas estudiaron la estructura y zonación intermareal, tanto en la provincia 

de Buenos Aires (Olivier et al., 1966a; Olivier y Penchaszadeh, 1968) como en 

Patagonia (Ringuelet et al., 1962; Olivier et al., 1966b). Posteriormente y hasta la 

actualidad,  en  nuestro  país  se  han  seguido  publicando trabajos  referidos  a  la 

ecología  de  los  mejillinares  (Penchaszadeh,  1973;  Otaegui  y  Zaixso,  1974; 
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Zaixso y Pastor, 1977; Zaixso et al., 1994; Scelzo et al., 1996; López Gappa et  

al., 1990, 1993).

Entre  los  antecedentes  sobre  la  ecología  de  comunidades  de  mitílidos 

intermareales en la provincia de Buenos Aires merece destacarse el trabajo de 

Penchaszadeh (1973), quien además de describir la estructura de la comunidad 

intermareal y analizar los procesos de recolonización de superficies denudadas 

experimentalmente en sustratos cuarcíticos, comenta su relación con las distintas 

pendientes  del  sustrato  y  la  cantidad  de  sedimento  retenido  en  la  matriz  del 

mejillinar. Existe también una tesis de doctorado inédita referida a la ecología de 

los mejillinares del litoral bonaerense (Nugent, 1989).

En la Patagonia, Zaixso (2000) destacó que entre los factores más importantes 

que  regulan  la  distribución  y  estructura  de  las  poblaciones  de  mitílidos  se 

encuentran el nivel, la pendiente y el tipo de sustrato dominante.

Las especies que componen las comunidades bentónicas en el puerto de Quequén 

y los cambios estacionales en su abundancia sobre paneles artificiales se conocen 

gracias a los trabajos de Bastida y Brankevich (1980, 1981, 1982) y Brankevich 

et al. (1984, 1988). 

Elías  (1992,  2002)  y  Elías  y  Bremec  (1994)  han  publicado  estudios  sobre 

poliquetos  bonaerenses  y  su  relación  con  fenómenos  de  enriquecimiento 

orgánico.  Bremec  (1992)  resume  todas  las  investigaciones  sobre  bentos  en 

Argentina  hasta  esa  fecha.  La  ecología  de  la  comunidad  intermareal  de  las 

restingas de tosca cercanas a Quequén ha sido estudiada por López Gappa et al. 

(1990, 1993). Si bien Tablado  et al. (1994) y López Gappa  et al. (1996) han 

analizado distintos aspectos de la biología y ecología de poblaciones del principal 

herbívoro intermareal, la lapa pulmonada  Siphonaria lessoni  (Blainville, 1824), 

no se ha estudiado en particular el efecto de la exclusión de este gastrópodo sobre 

la comunidad asociada a Brachidontes rodriguezii (d’Orbigny, 1846).
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En el estudio de las comunidades rocosas en la zona intermareal se debe tener en 

cuenta  la  diversidad,  la  abundancia,  la  distribución  de  sus  miembros,  la 

disponibilidad  de  recursos,  los  disturbios  físicos  y  la  interacción  con  otras 

especies, sin olvidar el azar (Calcagno, 1995).

Dentro de las comunidades intermareales de sustratos duros, las dominadas por 

mitílidos ocupan un lugar predominante por su recubrimiento espacial,  por su 

biomasa y porque su compleja estructura facilita la acumulación de sedimentos 

que  generan  nuevos  nichos  para  especies  infaunales  que  de  otro  modo  no 

existirían o no podrían ser tan abundantes a este nivel.

Los  ambientes  intermareales  de  las  costas  rocosas  ofrecen  varias  ventajas 

prácticas para su estudio:

• El tiempo que transcurre desde que se reclutan los primeros individuos 

hasta el desarrollo de una comunidad madura es corto.

• Las manipulaciones experimentales son relativamente fáciles de hacer.

• La zona de muestreo es muy accesible. 

En este estudio la comunidad intermareal se encuentra dominada por el molusco 

bivalvo  B. rodriguezii  (d'Orbigny, 1846) (Fig. 4.1). Esta especie pertenece a la 

familia Mytilidae Rafinesque, 1815, orden Mytiloida Férussac, 1822. Junto con 

Perumytilus  purpuratus (Lamarck,  1819),  son  los  mitílidos  más  comunes  en 

sustratos rocosos intermareales de la costa argentina.

La distribución de B. rodriguezii abarca desde Rio Grande do Sul (Brasil) hasta 

el Golfo Nuevo (Chubut, Argentina) (Rios, 1970). 
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  Fig. 4.1. Vista externa e interna de las valvas de B. rodriguezii     
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En este estudio se analizarán diversos aspectos de la dinámica y la estructura 

temporal y espacial de la comunidad intermareal dominada por  B. rodriguezii, 

con el propósito de responder a las siguientes preguntas:

 ¿La producción de B. rodriguezii varía estacionalmente y espacialmente?

 ¿El reclutamiento de B. rodriguezii se produce durante todo el año?

 ¿Cuál es la distribución de frecuencias de tallas de  B. rodriguezii, y qué 

procesos la estarían produciendo?

 ¿La presencia de  B. rodriguezii facilita el reclutamiento o desarrollo de 

alguna especie epifaunal?

 ¿Los parches de sustrato desnudo que se producen después de un disturbio 

se  pueblan  con  individuos  de  B.  rodriguezii que  se  reclutan  desde  el 

plancton,  o  con  ejemplares  juveniles  desprendidos  de  la  comunidad 

adyacente?

 ¿Cuándo  tiempo  tarda  en  recuperarse  la  comunidad  de  B.  rodriguezii 

después de un disturbio?

 ¿La  dinámica  de  los  disturbios  (generación  de  parches  de  sustrato 

desnudo) en la comunidad rocosa intermareal dominada por B. rodriguezii 

presenta variaciones estacionales? Si es así, ¿están relacionadas con algún 

factor ambiental?
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 ¿Es  B. rodriguezii un competidor dominante? Si es así, ¿a qué especies 

desplaza en la zona intermareal?

 ¿Cuál es la diversidad y la riqueza específica de la comunidad intermareal 

asociada a B. rodriguezii?

 ¿Existen diferencias a distintas escalas espaciales en la estructura de la 

comunidad asociada a B. rodriguezii?

 ¿Existen  diferencias  en  la  estructura  de  la  comunidad  asociada  a  B. 

rodriguezii según la pendiente del sustrato?

 ¿El  desarrollo  de organismos epibiontes  de  B. rodriguezii se  encuentra 

controlado por  la  actividad de  forrajeo del  principal  herbívoro,  la  lapa 

pulmonada S. lessoni?

 ¿La  macrofauna  e  infauna  asociadas  a  B.  rodriguezii se  encuentran 

controladas por la actividad del forrajeo de la lapa S. lessoni?
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4.1 Área de estudio

El área de estudio comprende dos extensos ambientes intermareales. Uno de ellos 

es denominado localmente Punta Carballido, está ubicado 4 km hacia el este de 

Puerto Quequén (38° 34’  05” S,  58° 38’  30” W) y  de  aquí en adelante  será 

llamado Quequén (Fig.  4.2).  Se  encuentra  influenciado por  las  aguas  del  río 

Quequén  Grande, presentando  características  salobres  con  oscilaciones 

esporádicas  de  sus  valores de  salinidad,  que dependen de la  dirección de  los 

vientos. Presenta valores entre 26,8 y 34,4 psu y sólo durante algunos episodios 

puede alcanzar 26 psu (Fig. 4.3a). En trabajos previos realizados en la misma 

zona (López Gappa et al., 1990) se registraron valores entre 24,1 y 24,4 psu.

La zona intermareal de Quequén consiste en un sustrato rocoso compuesto por 

plataformas de loess, separadas de un acantilado costero de 7 a 8 metros de altura 

por una angosta playa de arena (López Gappa et al., 1990). La costa rocosa está 

organizada  en  plataformas,  separadas  por  desniveles  de  40-60  cm,  visibles 

durante  la  bajamar.  El  primero  de  éstos  divide  a  la  zona  intermareal  en  dos 

niveles y el segundo indica aproximadamente el comienzo de la zona submareal 

(Calcagno, 1995).

La zona intermareal descubierta durante la bajamar oscila entre 40 y 70 m en 

sentido horizontal, perpendicularmente a la costa (López Gappa et al. 1990).

Allí, el área de muestreo está localizada a 350 m de una descarga cloacal. La 

comunidad intermareal  esta  dominada  por  B.  rodriguezii,  desapareciendo por 

completo en la vecindad de la descarga y recuperando sus valores de cobertura 

normal a los 150 m de la misma (López Gappa et al.,1990, 1993).

La otra área de muestreo está ubicada aproximadamente 8 km hacia el oeste de la 

ciudad de Necochea, cercana a la zona llamada Las Grutas, (38° 37’ 20” S, 58° 

49’ 30” W)  y en adelante será llamada Necochea (Fig. 4.2). Está  alejada de la 
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influencia  del  estuario  y  presenta  valores  de  salinidad normales  para  un área 

marina (33 psu).

La  zona  intermareal  de  la  localidad  de  Necochea  consiste  en  un  extenso 

afloramiento  de  loess  interrumpido  a  veces  por  playas  de  arena.  Presenta  el 

mismo tipo de sustrato que Quequén, pero posee una extensa playa (100 m) que 

termina en un acantilado de 1 a 10 metros, al borde del camino costero.

El sustrato es una roca sedimentaria compacta, cementado a veces por carbonato 

de calcio cristalino, con dureza y color variable. En algunos sectores es frágil, 

poco consolidado y puede disgregarse manualmente. En otros es más sólido y 

puede romperse sólo con un martillo (Amor et al., 1991).

Las  mareas  son  semidiurnas,  con  desigualdades  diurnas,  donde  la  amplitud 

máxima  es  de  1,74  metros  y  la  amplitud  media  es  de  1,03  metros 

(www.hidro.gov.ar/Oceanografia/Tmareas).

Tanto Quequén como Necochea están expuestas a una fuerte acción del oleaje. 

Los  vientos  en  esta  zona tienen  dirección variable,  llegando a  una  velocidad 

máxima de 100 km.h-1 (Fig. 4.3e).
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Fig. 4.2. Área de estudio. En las fotos inferiores se observan parches compuestos 

de mejillín y su comunidad asociada.
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El área sufre frecuentes temporales del  sudeste,  también llamados sudestadas, 

cuyo viento y oleaje puede durar varios días.  El  clima es típicamente marino 

templado (Isla y Ferrante, 1997).

Quequén  presenta  una  pendiente  de  1,2  %,  mientras  que  en  Necochea  la 

inclinación del sustrato es menor a 0,001% .

La salinidad (psu) en la zona de Quequén fue registrada en forma regular sólo 

para el período comprendido entre enero y julio de 2001(Fig. 4.3a).

El resto de los parámetros, como temperatura superficial del agua (°C) (Fig. 4.3b) 

precipitaciones medias mensuales  (mm) (Fig.  4.3c),  temperatura  del  aire (°C) 

(Fig. 4.3d) y velocidad del viento (km.h-1) (Fig. 4.3e) corresponden al período 

1999-2002. Los datos de temperatura del agua, provistos por el Centro Argentino 

de Datos Oceanográficos (CEADO), son promedios históricos del período 1971 a 

1992 para la Estación fija de Puerto Quequén. El resto de la información fue 

suministrada por la Estación Davis ubicada en el Consorcio de Gestión de Puerto 

Quequén, y por la Dirección Nacional de Vialidad de Necochea.
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Fig.  4.3.  Parámetros  ambientales.  a)  Salinidad  (psu)  enero-julio  de  2001.  b) 

Promedios  mensuales  de  los  valores  máximos,  mínimos  y  medios  de  la 

temperatura  superficial  del  agua  (°C).  c)  Precipitaciones  mensuales  (mm).  d) 

Valores máximos, mínimos y medios de la temperatura del aire (°C). e) Valores 

máximos y medios de velocidad del viento (km.h-1).
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4.2 Determinación del área mínima de muestreo

Antes de comenzar las campañas se realizó un muestreo preliminar en Quequén 

en agosto de 1999 para determinar el  área mínima de muestreo. Este tipo de 

prueba es fundamental si se desea evitar pérdida de tiempo en etapas posteriores. 

Para tal fin se utilizó una grilla de 50 x 50 cm, conteniendo 25 cuadrados de 100 

cm2 cada uno (Fig. 4.4). Luego de haber analizado la composición específica de 

las  25  muestras  se  diseñó  un  programa  BASIC  que  llevó  a  cabo  5000 

aleatorizaciones mezclando al azar el orden de extracción de las parcelas. Esto 

dió como resultado una curva especies-área (Fig. 4.5) con estimaciones máximas, 

mínimas y medias de riqueza específica para cada tamaño muestral. Se calculó 

que un área de muestreo de 200 cm2 contiene en promedio el 75% y no menos del 

55 % de las especies presentes en el área total de 2500 cm2 y por lo tanto permite 

obtener una buena representación de la comunidad intermareal. Debido a que este 

tamaño resulta además práctico de manejar en el laboratorio, se analizaron todos 

los organismos asociados a B. rodriguezii contenidos en la muestra, evitando así 

errores de submuestreo (ver pág. 27, punto 5.2.1).

Fig.  4.4.  Extracción de los 25 cuadrados de 100 cm2  para el  cálculo del  área 

mínima de muestreo.
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5. Dinámica espacio-temporal de la población de B. rodriguezii

5.1. Introducción

 
El  bivalvo  B.  rodriguezii forma  bancos  intermareales,  es  decir  matrices 

tridimensionales  de  organismos  que  se  desarrollan  óptimamente  en  la  zona 

intermareal.  Esta  especie  monopoliza  el  sustrato  primario,  eliminando 

competitivamente  a  otras  especies  sésiles.  Las  matrices  de  mitílidos  se  han 

considerado como un microhábitat que favorece el establecimiento de diferentes 

asociaciones de organismos sésiles y móviles (Tokeshi y Romero, 1995), o bien 

como  verdaderas  comunidades  (Reish,  1964;  Penchaszadeh,  1973;  Suchanek, 

1979), demostrando una alta heterogeneidad en su estructura (Suchanek, 1979, 

1985). 

Los mitílidos intermareales suelen formar complejas matrices multiestratificadas 

con efectos densodependientes sobre la supervivencia y el crecimiento (Guiñez y 

Castilla, 1999).

El mejillinar se presenta en varias capas en las zonas más densas del intermareal 

medio.  Esto  también  ocurre  en  otros  bivalvos  (Suchanek,  1985;  Alvarado  y 

Castilla,  1996),  produciendo  de  esta  manera  una  matriz  tridimensional,  con 

procesos de autoadelgazamiento debido a la competencia por el alimento y el 

espacio.  Estos procesos,  que ocurren en animales hacinados y en poblaciones 

vegetales,  juegan  un  importante  rol  en  la  determinación  de  la  dinámica 

poblacional y la estructura comunitaria (Westoby, 1984; Weller 1987; Marquet 

et al. 1990, 1995; Fréchette y Lefaivre, 1990; Petraitis, 1995; Fréchette  et al., 

1996).

La estructura de tallas de B. rodriguezii y de B. darwinianus  tiene relación con 

ciertos  factores  ambientales  como  temperatura  y  salinidad,  que  producen 

diferencias en su morfología externa (Vallarino, 2002; Nalesso y Duarte, 1992).
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Si bien se han registrado variaciones temporales y espaciales en la abundancia 

del mejillín (Scelzo  et al., 1996; Brankevich  et al. 1984; Penchaszadeh, 1973; 

Vallarino, 2002), la información disponible a cerca de la distribución de tallas 

aún es fragmentaria.

Dentro del  Puerto de  Quequén se  han registrado reclutas  de  B.  rodriguezii y 

Mytilus  edulis  platensis durante  varios  años,  con  frecuencias  máximas  entre 

agosto y enero (Brankevich et al., 1986).

Durante todo el año existe una gran proporción de ejemplares pequeños (entre 1 

y  5  mm  de  longitud).  Debido  a  ello,  no  es  posible  estudiar  su  crecimiento 

utilizando el método de Petersen, ya que no se observa desplazamiento modal a 

través del tiempo (Penchaszadeh, 1973; Scelzo et al. 1996; Vallarino, 2002). 

En  este  capítulo  se  estudian  la  variación  espacial  (en  dos  localidades  y  dos 

inclinaciones del sustrato diferentes) y temporal (en cuatro estaciones del año) en 

la producción de B. rodriguezii, y su estructura de tallas.
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5.2. Metodología

5.2.1. Diseño del muestreo 

Los  ambientes  de  muestreo  comprendieron  dos  extensas  plataformas 

intermareales,  una  de  ellas  ubicada  4  km al  este  de  Puerto Quequén,  la  otra 

situada aproximadamente 8 km al oeste de la ciudad de Necochea, cercana a la 

zona llamada Las Grutas (Fig. 4.2). Las características ambientales de estas dos 

zonas se detallan en la sección 4.1.

Todas las muestras fueron tomadas en el nivel medio de la zona intermareal, es 

decir  donde  la  cobertura  de  mejillín  es  prácticamente  total.  Las  muestras  se 

recolectaron siempre durante la bajamar y se eligieron al azar. 

Las campañas tuvieron una frecuencia estacional. Las muestras se recolectaron el 

04/08/99 (invierno), el 22/11/99 (primavera), el 06/02/00 (verano), y el 11/06/00 

(otoño). Se  obtuvieron  en  total  12  muestras  en  cada  estación  del  año.  Se 

extrajeron 4 réplicas para la localidad de Necochea y 8 para Quequén. De éstas 

últimas,  4  réplicas  se  obtuvieron  sobre  sustrato  horizontal  y  4  sobre  sustrato 

vertical, a fin de comparar la abundancia del mejillín en diferentes pendientes.

Para  comparar  localidades  (Necochea  y  Quequén),  sólo  se  analizaron  las 

muestras tomadas sobre sustrato horizontal.

Una de las 4 réplicas fue seleccionada al azar para realizar el análisis de tallas, 

repitiéndose este procedimiento una vez por estación durante un año.

Para  analizar  la  distribución  tallas  en  la  población  de  B.  rodriguezii,  en  los 

ejemplares adultos ( > 8 mm) se midió el largo de la conchilla mediante calibre 

digital con una aproximación de 0,01 mm. Los individuos de menor talla fueron 

medidos con ocular micrométrico incorporado a un microscopio estereoscópico, 

con un error de medición de 0,13 mm.

A partir de estas mediciones y utilizando las 4 réplicas, se calcularon los valores 

medios  de  las  tallas  máximas  para  B.  rodriguezii,  para  ambas  localidades  e 

inclinaciones del sustrato.
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Los  individuos  cuya  talla  se  encontró  en  el  intervalo  0-2,5  mm  fueron 

considerados como reclutas provenientes del plancton.

La  densidad  (ind.m-2),  la  biomasa  (g.m-2) y la  talla  (mm) del  mejillín  fueron 

estimados a partir de una muestra de 10,2 cm2 tomada simultáneamente con las 

muestras de 200 cm2 para el  resto de la comunidad asociada ya que en estas 

últimas  la  cantidad  de  ejemplares  de  B.  rodriguezii resultaba  demasiado  alta 

(hasta 8800 ind.).

Todas  las  muestras  fueron  etiquetadas,  fijadas  con  formol  al  10  %  y 

posteriormente conservadas en alcohol 70 % . 

Las muestras se lavaron bajo agua corriente usando un tamiz de 62,5 μm, para 

analizar los juveniles de las especies de la macrofauna y las características del 

sedimento en su fracción arenosa (ver punto 7.2.2).

Se estimaron la densidad y la biomasa utilizando un microscopio estereoscópico 

Zeiss y una balanza granataria Chyo MP 3000 con una precisión de 0,1 g. A fin 

de integrar estas dos clases de valores en una sola matriz de datos, se estimó la 

producción (g.m-2.año-1  ) de  B. rodriguezii en cada muestra (Warwick y Clarke, 

1993), usando una ecuación alométrica derivada de Brey (1990): 

P = (B / D) 0,73 x D

Donde  D es  la  densidad (ind.  m-2),  B es  la  biomasa (g.  m-2),  B/D es la  talla 

corporal  media,  y  0,73  es  un  exponente  promedio  de  la  regresión  de  la 

producción anual sobre la talla corporal para invertebrados macrobentónicos.
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5.2.2. Análisis de los datos

Para  comparar  los  valores  de  producción  entre  sitios/pendientes  (Quequén 

horizontal vs. Necochea, Quequén horizontal vs. Quequén vertical) y a lo largo 

del  tiempo,  se  utilizó  ANOVA  de  dos  factores  (Factor  Uno: 

localidades/pendientes, Factor Dos: estación). Para comparar los porcentajes de 

individuos reclutados se realizó ANOVA de un factor para sitios y pendientes del 

sustrato,  previa  transformación  logarítmica  [y’  =  log  10 (y  +  1)].  Cuando las 

diferencias fueron significativas se realizaron contrastes a posteriori utilizando la 

prueba HSD de Tukey (Sokal y Rohlf, 1981). Los contrastes se realizaron para 

comparar  sitios  (Quequén  horizontal/Necochea),  inclinaciones  del  sustrato 

(Quequén horizontal/Quequén vertical) y estaciones del año. El contraste entre 

Quequén vertical  y  Necochea  se  omitió,  a  fin  de  no  confundir  localidades  y 

pendientes en una misma comparación. En todos los casos, antes de realizar el 

ANOVA, se probó el supuesto de homogeneidad de varianzas mediante la prueba 

de Cochran. 
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5.3. Resultados

5.3.1. Producción de B. rodriguezii

Las  estimaciones  de  producción  para  B.  rodriguezii mostraron  diferencias 

espaciales y temporales significativas (Tablas 5.1 y 5.2, Fig. 5.2).

En el ANOVA de dos factores la interacción resultó significativa, con diferentes 

tendencias según el sitio/pendiente y la estación. Esta interacción se explica ya 

que  sólo  en  invierno  la  producción  de  B.  rodriguezii  fue  significativamente 

mayor sobre sustratos horizontales que en verticales dentro de la localidad de 

Quequén, pero no difirió entre Quequén y Necochea (Tabla 5.2).

Las diferencias entre fechas de muestreo sólo fueron significativas en Necochea, 

siendo la estimación de la producción de B. rodriguezii significativamente mayor 

durante el verano que en las demás estaciones (Tablas 5.1 y 5.2). 

Las diferencias en los cambios estacionales de la  producción en los sustratos 

horizontales de Quequén no alcanzaron valores estadísticamente significativos, y 

no hubo estacionalidad en absoluto en los verticales (Tabla 5.2).

Fig. 5.2. Valores medios, máximos y mínimos de producción de B. rodriguezii en 

diferentes localidades, inclinaciones del sustrato y estaciones.
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producción de B. rodriguezii en diferentes localidades, inclinaciones del sustrato 

y estaciones.

Tabla 5.1. Estimación de la Producción media estacional (g. m-2.año-1) para B. 
rodriguezii

Invierno Primavera Verano Otoño
Quequén H

26819 15629 21512 23375
Necochea

20697 23080 31172 20231
Quequén V

17419 14270 18187 17597
Producción

    Media 21645 17659 23624 20401
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Tabla 5.2. ANOVA de 2 factores para producción (g. m-2.año-1) de B. rodriguezii 

en diferentes localidades/pendientes y estaciones del año. Los resultados de la 

prueba  HSD  de  Tukey  sólo  se  muestran  para  los  casos  en  los  cuales  se 

encontraron diferencias significativas. H: horizontal, V: vertical, In: invierno, Pr: 

primavera, Ve: verano, Ot: otoño.

*El contraste que mostró diferencias significativas fue entre QV y N (ver punto 

5.2.2)

ANOVA de 2 factores F P

Localidades/Pendientes 9,2055 0,0005

Estación 3,3774 0,0286

Interacción 2,8968 0,0208

 ANOVA univariados para cada Localidad o Pendiente

F P Prueba HSD de Tukey 

Necochea 3,5853 0,0466 Ve > In = Ot = Pr 

Quequén H 3,1754 0,0634

Quequén V 1,2311 0,3411

ANOVA univariados para cada Estación

F P Prueba HSD de Tukey 

Invierno 5,2946 0,0302 N = QH > QV

Primavera 3,6833 0,0678

Verano 5,0250    0,0342 *

Otoño 3,1057 0,0942
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5.3.2. Distribución de frecuencias de talla de B. rodriguezii

Se observó un reclutamiento constante de ejemplares de B. rodriguezii en toda el 

área de estudio a lo largo del año (Fig. 5.4, 5.5, 5.6 y 5.7).

La proporción de reclutas varió desde 35,63 % en verano hasta 46,16 % en otoño, 

registrándose el máximo reclutamiento en otoño e invierno (Fig. 5.4, 5.5 y 5.6, y 

Tabla 5.3).

El porcentaje de reclutas no mostró diferencias significativas entre localidades 

(QH vs.  N),  pero  sí  entre  pendientes,  reclutándose  en  mayor  número  en  los 

sustratos horizontales que en los verticales (QH vs. QV) (ANOVA, F = 11,33; P 

= 0,003; Prueba HSD de Tukey, QH = N > QV, P ≤ 0,01) (ver Fig. 5.4, 5.5, 5.6; 

Tabla 5.3).

Tabla 5.3. B. rodriguezii. Densidad promedio (ind. m-2) y porcentaje de reclutas 

(<  2,5  mm)  y  juveniles  y  adultos  (>  2,5  mm)  por  estación  sumando  ambas 

localidades e inclinaciones del sustrato.

Reclutas 

(< 2,5 mm)

         Densidad (ind. m-2 )             %

Juveniles y Adultos

( >2,5 mm)

Densidad (ind. m-2 )          %

Otoño
65525 46,16 76520 53,84

Invierno
60208 43,77 77347 56,23

Primavera
31219 36,63 54008 63,37

Verano 76222 35,63 137705 64,37

                                                                                                                                                             32



El patrón de la distribución de las tallas presentó siempre una primera moda en 

individuos entre 0,5 y 2,5 mm, la cual se observa claramente en casi todas las 

muestras (Fig. 5.4, 5.5 y 5.6).

En  ciertos  muestreos  se  observó  que  las  tallas  presentaron  una  distribución 

bimodal, por ejemplo, en la Fig. 5.4 para Quequén H Verano y en la Fig. 5.6 para 

Quequén V Invierno. En otras muestras la bimodalidad fue menos evidente y 

podrían interpretarse como distribuciones polimodales, como por ejemplo, en la 

Fig. 5.4 para Quequén H Primavera y Quequén H Otoño, en la Fig. 5.5 para 

Necochea Otoño y en la Fig. 5.6 para Quequén V Primavera y Quequén V Otoño. 

La Fig. 5.7, en donde se sumaron todos los muestreos de las tres localidades, 

sólo muestra una clara moda de reclutas entre 0,5 y 2,5 mm.
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Fig.  5.4.  Distribución de  frecuencia de tallas  de  B.  rodriguezii para  Quequén 

Horizontal en las cuatro estaciones del año. H: Horizontal.
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Fig. 5.5.  Distribución de frecuencia de tallas de B. rodriguezii para la localidad 

de Necochea en las cuatro estaciones del año.
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Fig.  5.6.  Distribución de  frecuencia de tallas  de  B.  rodriguezii para  Quequén 

Vertical en las cuatro estaciones del año. V: Vertical
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Fig. 5.7. Estructura de tallas de B. rodriguezii para el total de muestras tomadas 

desde agosto de 1999 hasta junio de 2000.
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5.3.3. Análisis de las tallas máximas de B. rodriguezii 

Las tallas máximas de los mejillines adultos fueron significativamente mayores 

en los sustratos verticales de Quequén (QV: 20,89 mm) que en las superficies 

horizontales  (QH:  17,72  mm),  aunque  no  hubo  diferencias  entre  localidades, 

(ANOVA, F = 7,56 P = 0,001, Prueba HSD de Tukey, QV > QH = N, Fig. 5.8).

Fig. 5.8. Medias de las tallas máximas de B. rodriguezii para las dos localidades 

y pendientes estudiadas. Los segmentos indican los desvíos estándar.
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5.4. Discusión

 ¿La producción de B. rodriguezii varía estacionalmente y espacialmente?

La producción de B. rodriguezii fue mayor en sustratos horizontales que en los 

verticales, aunque sólo durante el invierno (Tabla 5.2), pero no mostró cambios 

significativos entre localidades. 

Las  diferencias  en la  producción del  mejillín  según la  pendiente  del  sustrato 

podrían estar relacionadas con factores como la dureza del sustrato, la tolerancia 

de la especie al calor y a la desecación, y a la competencia interespecífica con 

Mytilus edulis platensis.

B. rodriguezii es la especie dominante por su recubrimiento y su producción en el 

intermareal rocoso de Quequén y Necochea. 

Si bien en esta región M. edulis platensis está presente principalmente en bancos 

circalitorales  a  una  profundidad de  36 a  58 metros  (Penchaszadeh,  1979),  es 

escaso en la zona intermareal (Penchaszadeh, 1973).

En nuestra área de estudio el mejillón tuvo una abundancia significativamente 

mayor en sustratos verticales que horizontales (ver punto 7.3.3, Tabla 7.4), lo que 

sugiere que B. rodriguezii es competitivamente superior a M. edulis platensis en 

superficies horizontales, ya que se encontraría mejor adaptado para soportar el 

estrés por elevadas temperaturas o por desecación.

Debido a que las superficies verticales se encuentran menos expuestas que las 

horizontales  a  la  radiación solar  directa,  podrían actuar  como refugio  ante  el 

estrés por desecación para M. edulis platensis.

Penchaszadeh  (1973)  observó  que  los  bancos  de  B.  rodriguezii desarrollados 

sobre  sustratos  verticales  de  roca  ígnea  en  la  localidad  de  Mar  del  Plata 

presentaban una mayor estratificación y por lo tanto una mayor abundancia y 

biomasa por unidad de área que las superficies horizontales.
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La costa rocosa intermareal de Quequén y Necochea presenta, sin embargo, una 

roca más blanda y quebradiza. Amor  et al. (1991) han descripto en detalle las 

propiedades químicas, físicas y mecánicas para otras localidades costeras de la 

provincia  de  Buenos  Aires  con características  mineralógicas  muy  similares  a 

nuestra área de estudio. 

Por lo tanto, la mayor producción de B. rodriguezii sobre superficies horizontales 

podría estar relacionada en parte con la fragilidad del sustrato, que no permite 

una gran estratificación, y también con la tolerancia de la especie al calor y a la 

desecación.

La población de B. rodriguezii es una compleja matriz conformada por reclutas, 

juveniles y adultos, que al igual que otras especies de mitílidos se disponen de 

forma  estratificada  formando  múltiples  capas  (Commito  y  Rusignuolo,  2000; 

Guiñez y Castilla, 1999).

Sólo se observó una significativa  estacionalidad en Necochea,  que durante  el 

verano muestra una mayor producción de B. rodriguezii comparada con Quequén 

(Tablas 5.1 y 5.2). La densidad de  B. rodriguezii durante el verano alcanzó un 

promedio de 348.030 ind. m-2, siendo más del doble que en las demás estaciones, 

que no superaron los 170.270 ind. m-2. En este momento se observó una gran 

cantidad de individuos muertos, con sus valvas abiertas, en una de las réplicas. 

Sin  embargo,  este  fenómeno  no  tuvo  una  importante  incidencia  sobre  la 

producción total. Se han registrado en organismos marinos numerosos casos de 

mortalidad  masiva  causados  por  altas  temperaturas  de  verano  (Broekhuysen, 

1940; Tokioka, 1966; Glynn, 1968; Tsuchiya, 1983). López Gappa et al. (1993), 

observaron extensos blanqueamientos de algas intermareales [Ulva rigida (citada 

allí como U. lactuca) y Corallina officinalis] principalmente en Quequén, debido 

a la combinación de altas temperaturas y bajamares al mediodía en primavera 

durante dos años consecutivos, concluyendo que el estrés por desecación es uno 

de los principales disturbios físicos que afectan a la estructura de la comunidad 

intermareal en esta área.
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Si bien López Gappa et al. (1993) observaron este efecto principalmente en las 

algas, el fenómeno podría ser también causa de mortalidad de otros organismos 

epifaunales e infaunales que forman parte de la comunidad.

En  el  punto  7.3.2  se  analiza  toda  la  comunidad  asociada  a  B.  rodriguezii, 

observándose cómo la diversidad disminuye significativamente durante los meses 

de  primavera  en  los  sustratos  horizontales,  lo  que  sugiere  que  el  estrés  por 

desecación es el factor físico que más afecta a la estructura y dinámica de esta 

comunidad.

Glynn (1968) también registró mortalidades masivas en equinodermos y otros 

componentes  de  planicies  arrecifales  debido  a  la  exposición  durante  las 

bajamares del mediodía.

La talla máxima de los mejillines fue significativamente menor en los sustratos 

horizontales que en los verticales (ver punto 5.3.3), en donde existió la menor 

producción, si bien ésta fue significativamente menor sólo durante el invierno 

(Tabla 5.2). Penchaszadeh (1973) encontró para la zona de Mar del Plata, que los 

individuos ubicados en las zonas más altas poseen menor crecimiento alcanzando 

como  máximo  una  talla  de  30  mm,  mientras  que  los  de  niveles  inferiores 

alcanzan los  55  mm.  Este  autor  menciona que  Aulacomya atra en  Patagonia 

presenta una relación inversa entre la densidad de la población y la talla de los 

ejemplares,  motivada  posiblemente  por  fenómenos  de  hacinamiento  y 

competencia alimentaria.

Vallarino (2002) también observó que la densidad estuvo asociada a la estructura 

de la matriz de B. rodriguezii y al largo total de los mejillines, disminuyendo éste 

último con el incremento de la densidad.
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 ¿El reclutamiento de B. rodriguezii se produce durante todo el año?

B. rodriguezii se reclutó a lo largo de todo el año en toda el área de estudio. Este 

fenómeno  fue  también  descripto  por  Penchaszadeh  (1973),  Brankevich  et  al. 

(1986), López Gappa et al. (1993) y Vallarino (2002). 

En general se observó una alta proporción de reclutas, aunque con variaciones 

según la  época del  año.  Lo mismo fue observado por  Vallarino (2002) en la 

ciudad de Mar del Plata. 

Los  máximos registrados durante este estudio (Tabla 5.3) coinciden muy poco 

con los de Brankevich et al. (1986), quien determinó que el período de máximo 

reclutamiento de esta especie en el área de Puerto Quequén se presenta entre 

agosto y enero de cada año. Por su parte, Vallarino (2002) indicó para la zona de 

Mar de Plata densidades máximas de reclutas en otoño y primavera.

La información disponible parece indicar, que si bien  B. rodriguezii se recluta 

durante todo el año, las tasas de reclutamiento pueden variar entre localidades o 

de un año a otro. Bayne (1964) demostró que los mitílidos pasan del plancton a 

sitios de asentamiento temporario sobre algas filamentosas y de éstas a lugares 

permanentes próximos a los bancos de los individuos adultos. La fase primaria de 

asentamiento sería entonces un preludio natural al asentamiento final y no un 

asentamiento errado sobre un sustrato inadecuado. Thorson (1957) sugiere que 

los asentamientos primarios de las larvas de mítilidos lejos de los adultos les 

permiten  aumentar  su  talla  antes  de  su  asentamiento  definitivo,  lo  que 

representaría una estrategia adaptativa ventajosa.

Puesto  que  estas  migraciones  desde  sitios  temporarios  de  asentamiento  son 

debidas a cambios en los requerimientos ecológicos de los mitílidos, se podría 

esperar que algunos individuos migren antes que otros, dependiendo de su tasa de 

crecimiento individual y de la naturaleza del sustrato primario de asentamiento.

Varias especies de  Mytilus se asientan sobre una amplia variedad de sustratos 

filamentosos,  incluyendo  el  biso  de  ejemplares  adultos  de  la  misma  especie 
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(Petraitis,  1978;  Suchanek,  1981;  Hosomi,  1984) y  algas filamentosas  (Paine, 

1974; Suchanek, 1978; Petersen, 1984a, b; King et al., 1990). Por ejemplo, algas 

más gruesas como Corallina o Gigartina podrían servir de sustrato a los reclutas 

por un período más largo que las especies filamentosas extremadamente finas. 

Sin  embargo,  los  reclutas  y  juveniles  pueden  redispersarse  o  redistribuirse, 

desprendiéndose y/o reestableciéndose en otros sitios disponibles (Paine, 1974).

Entonces, es posible que sitios de asentamiento temporario existan como grandes 

reservorios  de reclutas,  los  cuales  en número variable podrían migrar  en casi 

cualquier momento a lo largo del año hacia sus sitios de asentamiento definitivo 

en  la  matriz  de  mitílidos  adultos  (Seed,  1969).  Esto  probablemente  podría 

explicar las variaciones en las fechas de reclutamiento entre un sitio y otro, como 

así dentro de una misma localidad entre un año y otro. 

Otro mecanismo que posiblemente actúe evitando el reclutamiento de las larvas 

de mitílidos directamente sobre el banco de adultos es que los adultos ingieren a 

través de su mecanismo de filtración a las larvas dentro de la corriente inhalante, 

luego estas larvas serían eliminadas junto con sedimento, pero probablemente ya 

muertas. 

B. rodriguezii posee una tasa de crecimiento individual densodependiente debido 

a  fenómenos  de  hacinamiento,  al  igual  que  muchos  otros  organismos  sésiles 

coloniales.  Esto  resulta  en  una  inevitable  mezcla  de  clases  de  edad,  lo  que 

también ocurre en otros mitílidos del género Mytilus (Seed, 1976; Kautsky, 1982; 

Craeymeersch et al., 1986).

 ¿Cuál es la distribución de frecuencias de tallas de  B. rodriguezii, y qué 

procesos la estarían produciendo?

La distribución de tallas de B. rodriguezii posee un alto porcentaje de individuos 

que se reclutan desde el plancton durante todo el año, llegando en los momentos 

de máximo reclutamiento hasta el 46 % del total.
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El resto de la población, formado por individuos juveniles y adultos, se encuentra 

distribuída entre distintas clases de tallas.

Según Alvarado y Castilla  (1996),  es  razonable  que la  mortalidad  natural  de 

individuos  post-metamórficos  y  juveniles  varíe  durante  el  año  debido  a  los 

cambios  en  las  condiciones  ambientales  tales  como  temperatura,  humedad  y 

salinidad. La fuerza de las olas podría también afectar a la supervivencia de los 

juveniles. Sin embargo, se espera que este efecto esté en gran parte disminuido 

dentro  del  banco  debido  al  rol  de  amortiguación  que  cumple  la  matriz  de 

mitílidos (Suchanek, 1979). 

Los  individuos  de  B.  rodriguezii, al  igual  que  en  otros  mitílidos,  poseen  un 

crecimiento densodependiente debido al fenómeno de hacinamiento, con lo cual 

se  hace  imposible  relacionar  la  talla  con  la  edad.  Estas  poblaciones 

probablemente contienen individuos de muchas clases de edad (Mossop, 1922; 

Seed,  1969;  Lutz,  1976),  especialmente  en  la  moda  de  los  individuos  más 

grandes.

Si bien se ha comprobado una estructura de tallas bimodal para otros moluscos 

marinos (Seed y Brown, 1978; Alvarado y Castilla, 1996; Commito, 1987), este 

tipo de distribución no fue claramente evidente en nuestro estudio.

La  distribución  de  tallas  bimodal  ha  sido  registrada  para  poblaciones  de  un 

amplio rango de organismos, incluyendo animales y plantas terrestres. Algunos 

de los mecanismos que producirían bimodalidad en poblaciones monoespecíficas 

incluyen  el  dimorfismo  sexual,  las  variaciones  genéticas,  el  límite  de  talla 

máximo,  además  de  la  competencia,  depredación  y  heterogeneidad  ambiental 

(Alvarado y Castilla, 1996). 

Muchas distribuciones bimodales pueden explicarse mediante mecanismos que 

afectan la mortalidad natural de los individuos dentro de un cierto rango de tallas. 

Botsford  et al. (1994), describió una situación en donde la bimodalidad podía 

explicarse mediante de un modelo de estructura de tallas en el que la mortalidad 

y las tasas de crecimiento decrecen con la talla.
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Alvarado  y  Castilla  (1996)  sugirieron  que  la  bimodalidad  encontrada  en 

poblaciones rocosas intermareales de Perumytilus purpuratus, especie vicariante 

de  B.  rodriguezii en  las  costas  chilenas  y  en  la  costa  atlántica  de  la  Región 

Magallánica, podría explicarse por un proceso similar.

La estructura de tallas de B. rodriguezii descripta en este estudio podría deberse 

en parte a los mismos factores.
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6.  Sucesión en sustratos intermareales denudados artificialmente

6.1. Introducción

La evolución de los conceptos sobre teoría sucesional ha estado dominada por la 

observación de los procesos que regulan a las comunidades y por controversias 

sobre el valor de los distintos puntos de vista en el estudio de las asociaciones 

ecológicas  (Gleason,  1926;  Drury  y  Nisbet,  1973;  McIntosh,  1981;  Finegan, 

1984; Anderson, 1986; Huston y Smith, 1987; Miles, 1987; Pickett y McDonnell, 

1989; McCook, 1994). 

En  particular,  el  estudio  de  las  comunidades  rocosas  intermareales  ha  sido 

interpretado  desde  diferentes  ángulos.  Antes  de  la  década  de  1970,  muchas 

investigaciones  sobre  comunidades  marinas  analizaron  el  rol  de  interacciones 

biológicas como depredación, competencia y herbivoría en la determinación de la 

abundancia y distribución de las especies. Sin embargo, algunos de estos estudios 

experimentales demostraron que la fuerza de tales interacciones es afectada por 

la variación de los factores físicos (Sousa, 2000). A pesar de que los paradigmas 

imperantes  en  ecología  de  comunidades  en  ese  momento  proponían  que  las 

asociaciones naturales estaban primariamente estructuradas por la competencia 

interespecífica, Dayton (1971) determinó que las comunidades intermareales bajo 

su  estudio  se  encontraban  reguladas  por  disturbios  biológicos  y  físicos, 

existiendo  abundantes  espacios  libres  y  un  gran  número  de  especies  que 

utilizaban este recurso potencialmente limitante. Luego se sumó a estos factores 

la importancia del reclutamiento en los modelos de dinámica de comunidades 

bentónicas (Underwood y Denley, 1984; Gaines y Roughgarden,1985).

Muchos estudios se centraron en la importancia de los efectos de las especies 

colonizadoras primarias sobre las especies tardías durante las fases de sucesión. 

Connell y Slatyer (1977) clasificaron los efectos de la interacción interespecífica 

en tres tipos principales: facilitación, tolerancia e inhibición.
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Posteriormente, Huston y Smith (1987) afirmaron que algunos de los cambios 

observados a través del tiempo en la estructura de la comunidad se deben a los 

primeros colonizadores, que modifican el ambiente para posibilitar el posterior 

asentamiento de especies tardías. De acuerdo con estos autores, las especies con 

una alta tasa de reclutamiento dominan inicialmente el nuevo sitio que quedó 

disponible a través del disturbio.

Las comunidades intermareales rocosas son sistemas que suelen caracterizarse 

por una alta diversidad. En esto, el rol del disturbio es determinante, al renovar el 

recurso limitante (espacio), creando parches de sustrato disponible y por lo tanto 

facilitar la invasión y ocupación (Dayton, 1971; Sousa, 1984a).

Debido a que los disturbios son una parte esencial de los ambientes templados 

(Southwood,  1977),  en los  últimos  30 años  los  regímenes  de  disturbio  y sus 

efectos sobre la estructura y dinámica de las comunidades han sido estudiados en 

muchos ambientes bentónicos (Sousa, 2000). 

En  la  provincia  de  Buenos  Aires  las  comunidades  intermareales  rocosas  se 

encuentran  expuestas  al  oleaje,  siendo  éste  el  principal  disturbio  físico  que 

produce desprendimientos de grandes áreas de la comunidad, formando parches 

de sustrato descubierto. Nugent (1989) menciona la ocurrencia de este fenómeno 

en comunidades asentadas sobre sustratos cuarcíticos en la zona de Mar del Plata. 

En  consecuencia,  los  disturbios  generan  un  mosaico  de  parches  en  distintos 

estados sucesionales, determinando la heterogeneidad ambiental característica de 

muchas comunidades intermareales (Farrell,  1989; Paine y Levin, 1981).  Esta 

estructura  en  mosaico  posibilita  que  existan  en  un  mismo  momento  y  en  la 

misma zona,  distintas  etapas  sucesionales  simultáneas,  en  diferentes  fases  de 

desarrollo (Paine y Levin, 1981). Sin embargo, la secuencia de especies que se 

establecerá  en un sitio  particular  dependerá  de  las  características  ambientales 

locales, del momento del año en que ocurrió el disturbio y de factores aleatorios 

asociados con la colonización (Paine y Levin, 1981). Los parches que se forman 

dentro  de  las  comunidades  intermareales  sésiles  pueden  ser  colonizados  por 

larvas y propágulos provenientes de la columna de agua, y por migración lateral 
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de  las  especies  vecinas,  como por  ejemplo  macroalgas  y  especies  coloniales 

(Dayton, 1971; Dean y Hurd, 1980; Keough, 1984; Sousa, 1984b, 1985; Farrell, 

1989; Tanaka y Magalhães, 2002).

El reclutamiento de los mitílidos depende de la presencia de mediadores tales 

como  filamentos  bisales,  cirripedios,  hidrozoos  y  algas  (Bayne,  1964;  Seed, 

1969; Dayton, 1971; Seed, 1976). Entre las algas citadas como sustrato para la 

fijación  primaria  de  los  mitílidos  se  encuentran  Enteromorpha,  Ceramium, 

Gigartina, Corallina y Polysiphonia. 

En la Argentina, Penchaszadeh (1973) fue el primero en estudiar el proceso de 

recolonización de sustratos denudados artificialmente en Mar del Plata. En ese 

estudio se estableció una secuencia en la aparición de los organismos durante el 

proceso de sucesión, determinándose que el alga incrustante  Hildenbrandtia y 

sus cianofíceas asociadas constituyen una transición indispensable que precede a 

la colonización por parte de B. rodriguezii. A los nueve meses de denudadas las 

áreas, se constató la presencia de pequeños ejemplares de Brachidontes fijados en 

las cavidades del tapiz de Hildenbrandtia.

Las experiencias de denudación artificial en el Golfo San José (Chubut) con el 

fin de obtener juveniles de mejillón para cuerdas de cultivo indicaron que esta 

comunidad se  hallaría  recuperada a  los dos  años del  disturbio (Zaixso  et  al., 

1994).

El  propósito  del  presente  capítulo  es  analizar  si  B. rodriguezii  facilita  el 

desarrollo de especies epibiontes, determinar si los parches de sustrato desnudo 

que  se  producen  después  de  un  disturbio  se  pueblan  con  individuos  de  B. 

rodriguezii que provienen del asentamiento de larvas del plancton o de migración 

desde  la  comunidad  bentónica  adyacente,  analizar  el  tiempo  que  tarda  en 

recuperarse esta  comunidad después  de un disturbio,  determinar  si  existe  una 

época del  año en la que la generación de parches es mayor y qué factores la 

estarían produciendo, e identificar a qué especies desplaza  B. rodriguezii en la 

competencia por el sustrato.
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6.2. Metodología

6.2.1. Diseño del muestreo

El sitio donde se desarrollaron estos experimentos se encuentra ubicado en el 

intermareal  rocoso  cercano  a  Puerto  Quequén  (ver  punto  4.1),  donde  se 

efectuaron también otros análisis descriptos en esta tesis. 

En diciembre de 1989 se limpiaron totalmente con espátula 4 cuadrados de 50 x 

50  cm  ubicados  en  el  nivel  medio  de  la  zona  intermareal,  en  zonas  con 

recubrimiento total de B. rodriguezii. Los cuadrados 1 y 2 estaban separados por 

pocos  metros  de  distancia,  mientras  que  ambos  estaban  a  varias  decenas  de 

metros del  cuadrado 3. El cuadrado 4 se encontraba a decenas de metros del 

cuadrado 3 y a 100-150 metros de los cuadrados 1 y 2. Cada cuadrado poseía un 

control inmediatamente adyacente y a la misma altura, que no fue modificado.

Las  alturas  de  los  cuadrados  tratados  y sus  controles  en relación  al  cero del 

mareógrafo de Puerto Quequén se calcularon por medio de un nivel óptico, y 

fueron las siguientes:

Cuadrado 1: 1,04 m; Cuadrado 2: 1,04; Cuadrado 3: 0,84 y Cuadrado 4: 1,02 m, 

estando todas próximas al nivel medio de marea en esta localidad (0,98 m).

Datos observacionales realizados durante los censos mostraron que los cuadrados 

1, 2 y 4 además de encontrarse a mayor altura que el cuadrado 3, presentaron un 

sustrato  más  consolidado  y  con  mayor  porcentaje  de  carbonato  de  calcio, 

mientras que el  cuadrado 3, ubicado a menor nivel,  presentó un sustrato más 

friable.

Los  censos  consistieron  en  la  estimación  de  la  cobertura  de  las  diferentes 

especies observadas a simple vista en la comunidad mediante un marco de 50 x 

50 cm provisto de un retículo de 100 puntos. Se registró bajo cada intersección la 

presencia  de  especies  o  de  sustrato  descubierto.  A  las  especies  que  fueron 

observadas dentro del cuadrado de muestreo pero que no cayeron bajo ninguna 

intersección de la grilla se les asignó un valor de cobertura de 0,5 %.
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Debido al solapamiento de organismos, algunos censos tuvieron una cobertura 

total mayor a 100 %. Todos los cuadrados experimentales y sus controles fueron 

vueltos a censar y fotografiar a intervalos aproximadamente trimestrales, desde 

febrero de 1990 hasta marzo de 1995.

Con  el  fin  de  determinar  si  los  cuadrados  denudados  son  recolonizados  por 

individuos reclutados desde el plancton o por individuos que migran desde la 

comunidad bentónica adyacente,  durante un año (febrero de  1991 a enero de 

1992), todos los mejillines asentados dentro de los cuadrados experimentales 1 a 

4  fueron  recolectados  mediante  pinzas  y  su  distribución  de  tallas  se  analizó 

mensualmente (excepto febrero que fue bimestral) de la misma manera que en el 

punto 5.2.1. 

Para  observar  el  efecto  de  la  presencia  de B.  rodriguezii sobre  una  de  las 

principales  algas  epibiontes  de  la  comunidad,  Porphyra cf.  leucosticta, se 

tomaron los períodos de mayor abundancia de esta rodofícea (primavera) y se 

compararon los valores de cobertura en los 4 cuadrados tratados con los de sus 

respectivos controles durante los dos primeros años de la experiencia (1990 y 

1991). Este análisis cumplió con el supuesto de independencia, ya que los talos 

macroscópicos de  Porphyra desaparecen y se renuevan totalmente de un año a 

otro, por lo tanto no se realizaron medidas repetidas de una misma planta.

En febrero de 1992 se denudaron dos nuevos cuadrados (5 y 6) con el fin de 

analizar el tiempo necesario para que la comunidad de B. rodriguezii se recupere. 

Estos dos cuadrados se ubicaron a la misma altura que los cuadrados 1 y 2 y a un 

par de metros de ellos. Los mismos se censaron hasta marzo de 1995, momento 

en  que  finalizó  la  experiencia.  Se  compararon  los  censos  de  los  cuadrados 

denudados  con  los  de  los  controles  más  cercanos,  a  fin  de  observar  en  qué 

momento su estructura se hizo indistinguible de la de la  comunidad natural.

Los censos trimestrales de cobertura y los registros fotográficos de los cuadrados 

control 1 a 4 desde el año 1990 a 1995 fueron utilizados para analizar las épocas 

de mayor generación de parches de sustrato descubierto.

En el período comprendido entre diciembre de 1989 y noviembre de 1990 se 
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utilizaron datos de velocidad máxima y dirección del viento en la localidad de 

Quequén para determinar en qué fechas se produjeron tormentas de viento. Esta 

información fue obtenida  en el Servicio Metereológico Nacional (López Gappa 

et al., 1993).

Por último,  para determinar a quién desplaza competitivamente el  mitílido  B. 

rodriguezii, se utilizó a los cuatro cuadrados denudados en diciembre de 1989, a 

los  que  se  sometió  a  exclusión  selectiva  de  B.  rodriguezii durante  dos  años 

(cuadrados  2 y 4)  o  4  años  (cuadrados  1 y 3).  Para  tal  fin  se  extrajeron los 

individuos  de  B.  rodriguezii dentro  de  cada  cuadrado  experimental  mediante 

pinzas  después  de  cada  muestreo,  también  se  analizó  la  cobertura  de  los 

principales  componentes  de  la  comunidad  mediante  censos  y  registros 

fotográficos hasta finalizar la experiencia en 1995.
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6.2.2.  Análisis de los datos

La cobertura del alga  P. leucosticta en cuadrados denudados y sus respectivos 

controles  se  comparó  mediante  la  prueba  de  los  rangos  señalados  de  pares 

igualados  de  Wilcoxon  (Siegel,  1985),  dado  que  cada  control  se  encontraba 

inmediatamente adyacente al respectivo cuadrado tratado.

La estructura de la comunidad asociada a B. rodriguezii durante la sucesión fue 

analizada  mediante el  paquete  de programas PRIMER (Plymouth Routines  in 

Multivariate Ecological Research), siguiendo las recomendaciones de Clarke y 

Warwick (1994). 

Se obtuvo una matriz de similitud usando el índice de Bray-Curtis (Bray y Curtis, 

1957).  A partir  de  dicha matriz  se realizó  Escalamiento multidimensional no-

métrico (MDS). El estrés (Kruskal y Wish, 1978) fue calculado para indicar el 

grado  de  confianza  de  la  representación  bidimensional  del  MDS  (Clarke  y 

Warwick, 1994).

Los gráficos del MDS fueron utilizados para determinar el tiempo que tarda la 

comunidad en recuperarse después de un disturbio y para determinar diferentes 

trayectorias en el proceso de recolonización y competencia por el sustrato, en 

cuadrados  denudados  con  exclusión  selectiva  de  B.  rodriguezii. Cuando  se 

realizó el MDS para analizar a qué especies desplaza el mejillín (Fig. 6.9) se 

utilizaron sólo los censos en donde los  cuatro cuadrados fueron sometidos al 

mismo tratamiento (exclusión selectiva de B. rodriguezii),  es decir entre los años 

1990 y 1992. 
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6.3. Resultados
 

6.3.1. Efecto de la presencia de B. rodriguezii sobre el alga epibionte  P. cf. 
leucosticta.

La cobertura de P. cf. leucosticta. fue significativamente mayor en los controles 

que en los cuadrados sin  B. rodriguezii (Prueba de Wilcoxon, Z = 2,52; P = 0, 

011) (Fig. 6.1).

Fig.  6.1.  Cobertura  (media  y  desviación  estándar)  de  P.  cf. leucosticta en 

cuadrados tratados y controles, durante 1990 y 1991.   

0

10

20

30

40

50

60

1990 1991

C
ob

er
tu

ra

tratado

control

                                                                                                                                                             53



6.3.2. Análisis de distribución de frecuencia de tallas de B. rodriguezii

Durante  todo  el  año  los  cuadrados  denudados  fueron  colonizados  tanto  por 

individuos reclutados desde el plancton, como por ejemplares que por su talla (> 

2,5 mm) se estima que provenían del bentos adyacente, aunque el porcentaje de 

estos últimos fue siempre superior (51,85 a 76,63 %). 

El mes de marzo presentó la  mínima tasa de reclutamiento desde el  plancton 

(23,37 %) (Fig. 6.2, Tabla 6.1).

Tabla  6.1.  Comparación  del  porcentaje  de  reclutas  entre  los  meses  del  año, 

excepto mayo (n = 4, ver punto 6.2.2).

Orden creciente del porcentaje de reclutas 
Mar Dic Nov Feb Oct Abr Sep Ago Jul Ene Jun

23,37 26,77 27,57 34,97 35,02 39,72 39,87 41,15 42,9 47,85 48,15
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Fig.  6.2.  Distribución  de  frecuencias  de  talla  de  B.  rodriguezii en  cuadrados 

denudados  artificialmente  con  exclusión  selectiva  del  mejillín.  Los  valores 

corresponden a la suma de los cuadrados 1, 2, 3 y 4.
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Fig. 6.2 (Continuación)
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Fig. 6.2 (Continuación)
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Fig. 6.2 (Continuación)
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6.3.3.  Recolonización de sustratos denudados artificialmente

En la Tabla 6.2 se muestra la lista de taxa, la cobertura de las especies, cobertura 

total y sustrato descubierto en los cuadrados denudados (T5 y T6). La Tabla 6.3 

muestra los mismos valores para los controles más cercanos (C1 y C2).

En  la  configuración  bidimensional  del  MDS  (Fig.  6.3)  al  principio  de  la 

experiencia se observa a ambos cuadrados denudados (T5 y T6) sobre el lado 

derecho, mientras que los controles (C1 y C2) se ubican a la izquierda de los 

primeros.  En  el  sector  derecho  del  gráfico  se  observan  los  extremos  de  las 

trayectorias de los cuadrados T5 y T6 que corresponden al primer censo (mayo 

de 1992) del  experimento de  recolonización,  ambos denudados en febrero de 

1992. 

Cada uno de los cuadrados sigue una trayectoria particular como resultado de la 

heterogeneidad propia del sistema en estudio, pero se observa claramente que los 

cuadrados  denudados  se  encuentran  próximos  y  ambos  del  mismo  lado  del 

gráfico. En el centro del gráfico se observan separados por una corta distancia los 

extremos de ambas líneas que corresponden al momento de finalización de la 

experiencia.  Los  círculos  ubicados  sobre  las  trayectorias  de  los  cuadrados 

denudados marcan el momento en que éstas comienzan a hacerse indistinguibles 

(entran dentro del rango de variación) de sus respectivos controles.

Es  decir  que en septiembre  de  1994,  después  de  dos  años  y  siete  meses  del 

disturbio,  el  cuadrado  6  se  hace  indistinguible  de  la  comunidad  natural.  La 

trayectoria del cuadrado 5 mostró que al cabo de dos años y 10 meses éste entró 

en el rango de variación de la comunidad natural.

En la Fig. 6.4 se observa una secuencia fotográfica del proceso de recolonización 

y  recuperación  de  la  comunidad  del  mejillinar  del  cuadrado  T6  hasta  la 

finalización de la experiencia en marzo de 1995.
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Fig.  6.3.  MDS  mostrando  la  evolución  de  los  cuadrados  5  y  6  (denudados 

experimentalmente) y sus controles en el tiempo. T5: Cuadrado tratado 5, T6: 

Cuadrado tratado 6, C1: Control 1, C2: Control 2. En los extremos de las líneas, 

se  indican  el  inicio  (mayo 1992)  y  final  (marzo  1995)  del  experimento.  Los 

círculos verde (T5) y rojo (T6), corresponden al momento donde los cuadrados 

denudados comienzan a hacerse indistinguibles de la comunidad natural. El eje 

horizontal  del  gráfico representa  la  escala  de  disturbio,  con las  muestras más 

disturbadas a la derecha y las menos a la izquierda (Clarke y Warwick, 1994).
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Fig. 6.4. Secuencia en el proceso de recolonización del cuadrado 6 desde febrero de 1992 hasta marzo de 1995.
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Tabla 6.2. Cuadrados denudados 5 y 6. Cobertura de especies y porcentaje de sustrato descubierto desde 1992 hasta 1995. Ph: 

Phaeophyta; Cn: Cnidaria; Cr: Crustacea; Ch: Chlorophyta; Rh: Rhodophyta.



 Ph: Phaeophyta; Cl: Clorophyta; Cn: Cnidaria; Cr: Crustacea; Ch: Chlorophyta; Rh: Rhodophyta.



6.3.4. Generación de parches de sustrato descubierto

En las Figuras 6.5, 6.6, 6.7, y 6.8 se representa la cobertura de B. rodriguezii y el 

porcentaje de sustrato descubierto en los cuadrados control, desde el primer censo 

(diciembre de 1989) hasta el último (marzo de 1995) a fin de identificar períodos 

de disminución en la  cobertura  del  mejillín.  Es importante aclarar  que en esta 

sección  se  denomina  parche  al  sustrato  descubierto  rodeado  de  mejillinar,  en 

cambio en la pág. 17 se hace referencia a parches como partes del sustrato con 

cobertura de mejillín y su comunidad asociada.  

Algunas de las fechas en donde se produjeron parches de sustrato descubierto en 

los cuadrados control se correlacionaron con tormentas de viento. Los registros 

climatológicos  indicaron una tormenta de  viento el  15 de septiembre de  1990, 

cuatro  días  antes  de  la  fecha  del  censo  correspondiente  a  ese  período  (19  de 

septiembre)  (López  Gappa,  et  al. 1993).  Otra  ocurrió  el  5  de  marzo  de  1995 

también días previos al último censo realizado (12 de marzo) (Tablado y López 

Gappa, com. pers.).

A lo largo de todo el experimento, la cobertura de los cuadrados control 1, 2 y 4 

disminuyó sistemáticamente durante los censos de invierno (agosto – septiembre), 

excepto  para  el  cuadrado  4  en  el  invierno  de  1991  (Fig.  6.5,  6.6  y  6.8).  La 

disminución  fue  mucho  más  marcada  en  el  invierno  de  1990,  después  de  la 

tormenta.

El cuadrado control 3, ubicado 20 cm más abajo que los otros tres, mostró una 

tendencia  opuesta  durante  los  censos  de  invierno,  registrando  aumentos  en  la 

cobertura de B. rodriguezii en esos períodos (Fig. 6.7).

A diferencia de lo observado en invierno, la disminución de la cobertura de  B. 

rodriguezii después  de  la  tormenta  de  marzo  de  1995  se  dio  en  los  cuatro 

cuadrados control.



Fig. 6.5. Cobertura de  B. rodriguezii y sustrato descubierto en el cuadrado control 1 durante 5 años de muestreo. Los círculos 

azules indican los censos de invierno y el círculo rojo indica el censo de verano en donde se registró disminución de cobertura del 

mejillinar. Se incluyen fotografías en donde se aprecia claramente la generación de parches de sustrato descubierto durante el 

invierno de 1990.
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Fig. 6.6. Cobertura de  B. rodriguezii y sustrato descubierto en el cuadrado control 2 durante 5 años de muestreo. Los círculos 

azules indican los censos de invierno y el círculo rojo indica el censo de verano en donde se registró disminución de cobertura del 

mejillinar. Se incluyen fotografías en donde se aprecia claramente la generación de parches de sustrato descubierto durante el 

invierno de 1990 y el verano de 1995.
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Fig. 6.7. Cobertura de  B. rodriguezii y sustrato descubierto en el cuadrado control 3 durante 5 años de muestreo. Los círculos 

azules indican los censos de invierno en donde se registró un leve aumento en la cobertura de  B. rodriguezii y el círculo rojo 

indica el censo de verano en donde se registró disminución de cobertura del mejillinar. 
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Fig. 6.8. Cobertura de  B. rodriguezii y sustrato descubierto en el cuadrado control 4 durante 5 años de muestreo. Los círculos 

azules indican los censos de invierno y el círculo rojo indica el censo de verano en donde se registró disminución de cobertura del 

mejillinar. Se incluyen fotografías en donde se aprecia claramente la generación de parches de sustrato descubierto durante el 

invierno de 1990 y el verano de 1995.
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6.3.5. Efecto de la exclusión de B. rodriguezii en la competencia por el sustrato  

Analizando la estructura de la comunidad de los cuatro cuadrados denudados al 

principio de la experiencia (diciembre de 1989) a partir del primer censo, es decir 

desde  febrero  de  1990  hasta  febrero  de  1992,  se  observa  en  el  gráfico 

bidimensional  del  MDS (Fig.  6.9)  que  las  trayectorias  de  tres  de  los  cuatro 

cuadrados (1, 2 y 4) se superponen a la izquierda del gráfico, mientras que el 

cuadrado 3 se ubica a la derecha, presentando una trayectoria diferente a la de los 

demás.

Las figuras 6.10,  6.11,  6.12 y 6.13 muestran la  variación en la  cobertura del 

mejillín y de las principales algas que colonizaron los cuadrados con exclusión de 

B.  rodriguezii.  Se  observó  que  mientras  la  abundancia  de  B.  rodriguezii se 

mantuvo baja  mediante extracción manual,  los  cuadrados  1,  2 y  4 estuvieron 

dominados en una primera fase por cianofíceas y posteriormente por las algas 

incrustantes  Hildenbrandtia sp. y  Ralfsia expansa. El cuadrado 3 presentó una 

composición  diferente  durante  el  período  de  exclusión  (Fig.  6.12),  con  una 

importante  cobertura  de  Ralfsia  expansa en  una  primera  fase,  posteriormente 

desplazada por Corallina officinalis.

C. officinalis continuó presente  con una alta  cobertura  luego de  finalizada  la 

exclusión del mejillín, hasta que finalmente el sustrato volvió a ser colonizado 

por B. rodriguezii.

En general se observó que la recuperación de la cobertura de B. rodriguezii  fue 

rápida,  recuperando  más  del  50  % en  sólo  15  meses  luego  de  finalizado  el 

experimento (Fig. 6.10 y 6.12).



Fig. 6.9.  MDS mostrando la evolución de los cuatro cuadrados tratados en el 

tiempo. En los extremos de las cuatro líneas se indica el primer censo  (febrero 

1990) y el último (febrero 1992) en donde los cuatro cuadrados recibieron el 

mismo tratamiento, ya que a partir de esa fecha en dos de ellos (cuadrados 2 y 4) 

se dejó de extraer al mejillín. T1: cuadrado tratado 1, T2: cuadrado tratado 2, T3: 

cuadrado tratado 3, T4: cuadrado tratado 4.

Fig.  6.10.  Cobertura  de  las  principales  especies  componentes  de  la  comunidad 

durante el experimento de denudación y exclusión de B. rodriguezii en el cuadrado 

tratado 1 durante los 5 años de muestreo. En las fotografías se aprecia la fisonomía 

del cuadrado experimental en el primer censo de cobertura (febrero de 1990) y al 

final (diciembre de 1993) de la experiencia de exclusión de B. rodriguezii. 
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Fig.  6.11.  Cobertura  de  las  principales  especies  componentes  de  la  comunidad 

durante el experimento de denudación y exclusión de B. rodriguezii en el cuadrado 

tratado 2 durante los 5 años de muestreo. En las fotografías se aprecia la fisonomía 
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del cuadrado experimental durante el primer censo de cobertura (febrero de 1990) 

y al final (febrero de 1992) de la experiencia de exclusión de B. rodriguezii. 

Fig. 6. 12. Cobertura de las principales especies componentes de la comunidad 

durante el experimento de denudación y exclusión de B. rodriguezii en el cuadrado 

tratado 3 durante los 5 años de muestreo. En el censo de agosto de 1993 se estimó 

que los talos de C. officinalis habían muerto por estar completamente cubiertos por 

un abundante crecimiento estacional de diatomeas coloniales. Su recuperación en 

el  censo  siguiente  demuestra  las  dificultades  metodológicas  al  realizar  estas 
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estimaciones a campo.  En las  fotografías  se aprecia la  fisonomía del  cuadrado 

experimental  en  el  primer  censo  de  cobertura  (febrero  de  1990)  y  al  final 

(diciembre de 1993) de la experiencia de exclusión de B. rodriguezii. 

Fig.  6.13.  Cobertura  de  las  principales  especies  componentes  de  la  comunidad 

durante el experimento de denudación y exclusión de B. rodriguezii en el cuadrado 

tratado 4 durante los 5 años de muestreo. En el censo de septiembre de 1994 se 

observa un aumento en la cobertura de las algas incrustantes coincidentemente con 

una  disminución  en  la  cobertura  de  B.  rodriguezii,  lo  que  sugiere  que  el 

recubrimiento de  Ralfsia expansa e  Hildenbrandtia sp. por parte del mejillín no 

implica  su  muerte.  En  las  fotografías  se  aprecia  la  fisonomía  del  cuadrado 

experimental  durante el primer censo de cobertura (febrero de 1990) y al final 

(febrero de 1992) de la experiencia de exclusión de B. rodriguezii. 

Cuadrado 4 - Tratado
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6.4. Discusión

 ¿La presencia de  B. rodriguezii facilita el reclutamiento o desarrollo de 

alguna especie epifaunal?

B. rodriguezii facilita el desarrollo del alga epifaunal Porphyra cf. leucosticta. En 

los  controles  monopolizados  casi  totalmente  por  el  mejillín,  se  observó  una 

cobertura de  P.  cf. leucosticta significativamente mayor que en los cuadrados 

denudados, los cuales no favorecieron el asentamiento de esta macroalga (Fig. 

6.1). Sin embargo, datos de cinco años de censos de la cobertura de Ulva rigida 

que no pudieron ser analizados estadísticamente por falta del número de pares 

necesarios para llevar a cabo la prueba de Wilcoxon, mostraron que esta alga 

parece preferir los cuadrados denudados para asentarse. 

 ¿Los parches de sustrato desnudo que se producen después de un disturbio 

se  pueblan  con  individuos  de  B.  rodriguezii que  se  reclutan  desde  el 

plancton,  o  con  ejemplares  juveniles  desprendidos  de  la  comunidad 

adyacente?

Los parches de sustrato descubierto se poblaron preferentemente con individuos 

juveniles y adultos provenientes de la comunidad adyacente, superando siempre 

el 50 % del total, y en menor medida con reclutas (0-2,5 mm) provenientes del 

plancton (punto 6.3.2).  

La recolonización es entonces la combinación de dos procesos: el reclutamiento 

de  postlarvas  provenientes  del  plancton  y  de  individuos  de  mayor  talla  que 

migran del bentos adyacente. Tanaka y Magalhães (2002) hicieron referencia a la 

importancia que tiene el tamaño del parche sobre la dinámica sucesional de la 

comunidad  intermareal,  la  cual  depende  de  la  composición  de  la  comunidad 



circundante.  En  los  bancos  de  mitílidos,  los  parches  pequeños  se  cierran 

rápidamente  por  migración  lateral,  mientras  que  en  parches  más  grandes  el 

reclutamiento desde la columna de agua puede contribuir también en el proceso 

de sucesión, ya que éstos demandan más tiempo para cerrarse sólo por migración 

de la comunidad circundante, o sea que aquí el reclutamiento desde el plancton 

juega un rol importante en la sucesión (Paine y Levin, 1981; Sousa, 1984b). En 

comunidades dominadas por algas, la tasa de invasión lateral está determinada 

por el crecimiento vegetativo y la colonización de propágulos desde los bordes 

(Sousa,  1985).  Las  comunidades  vecinas  también  pueden  influenciar 

negativamente la colonización por algas en parches pequeños debido al efecto de 

sombreado y batido, mientras que el recubrimiento de parches grandes se podría 

retardar por una baja colonización o una alta mortalidad, por lo que parches de 

tamaño intermedio tendrían una sucesión más rápida (Kim y DeWreede, 1996).

Cabe destacar la elevada capacidad de B. rodriguezii para recolonizar las áreas de 

sustrato  denudado.  Los  mejillines  se  adhirieron  preferentemente  en  pequeñas 

grietas y oquedades que presentó la tosca y fue notable la retención de granos de 

arena a su alrededor fijados por los filamentos bisales.

 ¿Cuándo  tiempo  tarda  en  recuperarse  la  comunidad  de  B.  rodriguezii 

después de un disturbio?

La comunidad dominada por  B.  rodriguezii en la  zona intermareal  de  Puerto 

Quequén tardó entre dos años y siete meses y dos años y diez meses en recuperar 

su fisonomía natural después de un disturbio, es decir el tiempo necesario para 

que  la  estructura  de  la  comunidad  de  los  cuadrados  denudados  fuera 

indistinguible de la de los controles (Fig. 6.3).

Estudios sobre recolonización realizados en nuestro país (Penchaszadeh, 1973) 

mostraron que la comunidad dominada por B. rodriguezii en la zona de Mar del 



Plata  demoró  aproximadamente  dos  años  y  medio  en  recuperar  su  fisonomía 

natural. Sánchez y Zaixso (1995) indicaron que en las comunidades intermareales 

en la costa rocosa del Golfo San José (Chubut) se recuperan a los dos años del 

disturbio ocasionado por la denudación.  

Las tasas de recolonización observadas en experiencias intermareales realizadas 

en  otras  áreas  del  mundo  son  muy  variables.  Dayton  (1971)  indicó  que  se 

necesitaron cuatro años para que el alga  Fucus retome su grado de dominancia 

original en una costa rocosa del Pacífico Norte. En áreas costeras de Sudáfrica, 

donde existe una intensa explotación de mitílidos, transcurrieron ocho a nueve 

años para que algunas de las áreas denudadas volvieran a recuperar su fisonomía 

natural (Dye, 1992). 

 ¿La  dinámica  de  los  disturbios  (generación  de  parches  de  sustrato 

desnudo) en la comunidad rocosa intermareal dominada por B. rodriguezii 

presenta variaciones estacionales? Si es así, ¿están relacionadas con algún 

factor ambiental? 

La disminución de la cobertura de B. rodriguezii ocurrió en todos los inviernos 

durante los 5 años de censo, y fue evidente en los tres cuadrados control (1, 2 y 

4) que se encontraban a mayor altura en el intermareal, con la única excepción 

del cuadrado 4 en el invierno de 1991.

Se observó un patrón de disturbio no estacional, asociado a tormentas de viento 

poco predecibles, las cuales ocurrieron durante el invierno de 1990 y en el verano 

de  1995.  Ambas  produjeron  una  importante  disminución  en  la  cobertura  del 

mejillinar  y  generaron  nuevos  parches  de  sustrato  descubierto  que  fueron 

evidentes  en  los  registros  fotográficos  (Figs.  6.5,  6.6  y  6.8).  La  disminución 

ocurrida durante el invierno de 1990 en los cuadrados 1, 2 y 4 probablemente fue 



consecuencia de la interacción de un factor de disturbio estacional sumado a una 

fuerte tormenta. Se observó en cambio que la tormenta ocurrida en el verano de 

1995 tuvo efectos importantes en todos los cuadrados (Figs. 6.5, 6.6, 6.7 y 6.8).

El cuadrado 3 (ubicado 20 cm más abajo que los otros tres) mostró una dinámica 

diferente, con un patrón inverso al resto, ya que se observó un leve aumento de la 

cobertura durante el invierno. Los resultados de este experimento sugieren una 

nueva hipótesis que debería ser puesta a prueba en futuros trabajos diseñados 

específicamente para tal fin: que durante el invierno los mejillines de los niveles 

más altos se desprenden y migran hacia niveles más bajos del intermareal.

Generalmente, los disturbios severos son menos predecibles y ocurren con menor 

frecuencia que los de menor intensidad (Connell y Keough, 1985; Sousa, 1985).  

La frecuencia y la predecibilidad de los disturbios son componentes temporales 

claves en la dinámica de un sitio en particular (Sousa, 1984b).

En algunas costas rocosas intermareales del mundo, tal como la de Nueva Gales 

del Sur en Australia, cambios climáticos bruscos y olas producidas por grandes 

tormentas pueden ocurrir en cualquier momento del año, sin una estacionalidad 

obvia en los disturbios que producen (Underwood, 1981; McGuinness, 1987).

La distribución de tallas de los parches de sustrato libre originados por algún 

agente particular puede variar estacionalmente entre años y sitios, lo que estaría 

reflejando una variación espacial y temporal en la intensidad de la fuerza del 

disturbio.  Paine  y  Levin  (1981)  registraron  variabilidad  en  el  tamaño  de  los 

parches generados por la acción del oleaje en bancos de  Mytilus californianus. 

Dichos  autores  observaron  que  los  parches  originados  durante  veranos 

relativamente calmos o en áreas protegidas de la  acción del  oleaje fueron un 

orden de magnitud menores que los que se produjeron en meses de invierno con 

fuertes tormentas o los que se encontraban expuestos a un fuerte impacto del 

oleaje. 

La costa bonaerense donde se desarrolló este estudio en general se encuentra muy 

expuesta al oleaje y sometida a fuertes tormentas de viento (sudestadas), por lo 



tanto se esperaría que la dinámica de su comunidad intermareal se encuentre en 

gran medida afectada por estos factores.

 ¿Es  B. rodriguezii un competidor dominante? Si es así, ¿a qué especies 

desplaza en la zona intermareal?

B. rodriguezii es el competidor dominante en la comunidad intermareal, ya que 

monopoliza  el  sustrato  libre,  desplazando  al  resto  de  las  especies  durante  el 

proceso de sucesión. 

De  acuerdo  a  Huvé  (1969),  cuando  en  los  primeros  estadíos  de  una 

recolonización  aparecen algas  perennes,  éstas  tienen  grandes  posibilidades  de 

persistir,  acaparando  el  sustrato  de  manera  permanente  e  inhibiendo  el 

asentamiento  de  otras  especies,  sobre  todo  de  aquellas  que  son  estacionales. 

Stewart  (1989)  sugiere  en  su  estudio  sobre  comunidades  intermareales 

dominadas por Corallina, que la dominancia de ésta se debe a su permanencia en 

ese hábitat y que los factores ambientales excluyen a las demás especies. 

Los  resultados  que  se  exponen  en  este  estudio  sugieren  que  B.  rodriguezii 

desplaza  competitivamente  a  Corallina  officinalis  hacia  niveles  inferiores  del 

intermareal rocoso, fijando su límite superior de distribución intermareal.

En la primera fase de la sucesión, los cuadrados ubicados a mayor altura fueron 

dominados  por  algas  cianofíceas  y  posteriormente  por  las  algas  incrustantes 

Ralfsia  expansa e  Hildenbrandtia sp.  (Fig.  6.10,  6.11  y  6.13).  Es  decir  que 

cuando  B.  rodriguezii monopoliza  el  sustrato  en  condiciones  naturales  las 

desplaza competitivamente, quedando éstas en estado de latencia por debajo del 

mejillín, a la espera de un disturbio que origine nuevos parches y les permita 

recuperarse a muy corto plazo.   



Cabe destacar que al momento de iniciar este experimento, cuando se denudaron 

los cuatro cuadrados, todos estaban cubiertos totalmente por B. rodriguezii y no 

existía manera de predecir que el cuadrado 3, ubicado sólo 20 cm por debajo de 

los demás, tendría un proceso sucesional tan diferente al resto (Fig. 6.9 y 6. 12), 

lo que enfatiza el valor de los métodos experimentales por sobre los estudios 

observacionales. 



7.  Dinámica  espacio-temporal  de  la  comunidad  asociada  a  B. 

rodriguezii

7.1. Introducción

Los  mitílidos  suelen  ocupar  grandes  extensiones  sobre  las  costas  rocosas 

intermareales,  desplazando  a  muchas  otras  especies  del  sustrato  primario  por 

exclusión  competitiva  (Paine  y  Levin,  1981).  Frecuentemente  los  mitílidos 

intermareales forman bancos multiestratificados de una considerable complejidad 

estructural (Commito y Rusignuolo, 2000), con poblaciones que por lo general 

muestran una distribución bimodal (Alvarado y Castilla, 1996).

A  pesar  de  que  los  mitílidos  monopolizan  la  superficie  rocosa,  el  sustrato 

secundario creado por el desarrollo de esta población sustenta ricas asociaciones 

epibentónicas e infaunales (Dittman y Robles, 1991; Lohse, 1993; Ragnarsson y 

Raffaelli, 1999), ya que las especies excluidas del sustrato primario pueden sin 

embargo persistir como epizoos (Tokeshi y Romero, 1995).

Estas comunidades están compuestas por tres elementos principales: la matriz de 

mitílidos, un conjunto de organismos asociados y detrito acumulado (Suchanek, 

1985).  La  temperatura,  la  luz  y  la  acción  del  oleaje  están  significativamente 

reducidas  en  su  interior,  mientras  que  el  sedimento  retenido  y  la  humedad 

relativa aumentan (Seed y Suchanek, 1992).

La  complejidad  estructural  del  hábitat  aumenta  la  diversidad  y  la  riqueza 

específica  (Günther,  1996),  la  cual  en  ciertos  casos  puede  alcanzar  valores 

extremadamente  altos  (Suchanek,  1992).  La  estructura  de  la  comunidad  de 

organismos asociados dentro de la matriz de mitílidos está influenciada por el 

tamaño del parche (Tsuchiya y Nishihira, 1985) y por la edad de la población de 



estos bivalvos (Tsuchiya y Nishihira, 1986). Además, la sucesión en los bancos 

depende  de  las  características  del  parche  creado  por  un  disturbio  (Tanaka  y 

Magalhães, 2002).

Los mejillinares  intermareales  de  la  provincia  de  Buenos Aires  poseen como 

especies asociadas a poliquetos, artrópodos, cnidarios, equinodermos, briozoos, 

tunicados,  otros  moluscos,  nemertinos,  nematodes,  platelmintos,  sipuncúlidos, 

rizópodos y algas  (Scelzo et al., 1996; Elías, 2002; Adami et al., 2004). En un 

estudio sobre la ecología de la fauna de macroinvertebrados asociada a parches 

de mejillones Seed (1996) concluyó que a pequeña escala estas  comunidades 

exhiben  significativas  variaciones  temporales  y  espaciales  de  abundancia  y 

diversidad,  pero  que  la  pendiente  de  la  superficie  rocosa  no  produce  efectos 

aparentes sobre la diversidad.

Varios estudios demostraron que los bancos de Brachidontes son afectados por la 

contaminación cloacal, mostrando notables cambios en su estructura en respuesta 

al enriquecimiento orgánico (López Gappa et al., 1990, 1993; Hindell y Quinn, 

2000; Vallarino, 2002; Vallarino et al., 2002).

La  propuesta  del  presente  capítulo  es  analizar  la  estructura  de  la  comunidad 

asociada  al  mitílido  dominante  B.  rodriguezii en  la  zona  intermareal,  sus 

variaciones temporales y espaciales a distintas  escalas (dentro de cada sitio y 

entre sitios) y también a diferentes grados de inclinación del sustrato.



7.2. Metodología

7.2.1. Diseño del muestreo 

Los sitios seleccionados, las fechas de muestreo y el número de réplicas extraídas 

corresponden a las descriptas en el punto 5.2.1. 

Para la recolección de las muestras se utilizó un cuadrado metálico de 200 cm2. 

Toda la  fauna se extrajo cuidadosamente con espátula,  incluyendo también el 

sedimento acompañante.

Las muestras se lavaron bajo agua corriente usando un tamiz con un tamaño de 

malla de 62,5 µm y luego se analizaron bajo lupa estereoscópica, determinando 

los organismos hasta la menor categoría taxonómica posible.

7.2.2. Análisis de los datos

El análisis granulométrico del sedimento recolectado en cada muestra se realizó 

calculando  en  primer  lugar  el  peso  seco  total  de  la  muestra,  se  la  tamizó 

utilizando  una  columna  de  seis  tamices  (2000/1000/500/250/125/62,5  µm  de 

abertura de malla) y finalmente se pesó cada una de las fracciones retenidas en 

ellos. Esto permitió separar y cuantificar la abundancia relativa en peso de las 

arenas (muy gruesa, gruesa, mediana, fina y muy fina) y de las gravas. La media 

y el desvío estándar se calcularon en unidades phi, utilizando el método gráfico 

de acuerdo a las fórmulas propuestas por Folk y Ward (1957).

Una vez identificados los distintos componentes de la comunidad, se calculó la 

abundancia (ind.m-2) y la biomasa (g.m-2) para cada uno de los taxa, utilizando 

una balanza analítica con una precisión de 0,1 mg.

A partir  de  la  combinación de los dos  parámetros  mencionados en el  párrafo 

anterior, se estimó un valor de producción (g.m-2.año-1) (Warwick y Clarke, 1993) 

para cada uno de los componentes de la comunidad en cada muestra, utilizando la 

misma ecuación que se menciona en el punto 5.2.1 para B. rodriguezii. 



Como resultado se obtuvo una matriz básica de datos con valores estimados de 

producción.  Los  análisis  multivariados  se  realizaron  siguiendo  las 

recomendaciones de Clarke y Warwick (1994) (ver punto 6.2.2.).

En este caso los valores de producción fueron transformados a raíz cuarta (x’ = 

x0,25)  antes de calcular la matriz de similitud.

El  paquete  de  programas  PRIMER  (Plymouth  Routines  in  Multivariate 

Ecological  Research)  fue  usado para  comparar  la  estructura  de  la  comunidad 

asociada  a  B. rodriguezii entre  localidades,  inclinaciones  del  sustrato  y 

estaciones,  por  medio  de  Escalamiento  Multidimensional  no-Métrico  (MDS, 

Kruskal y Wish, 1978). Mediante un test de permutaciones (ANOSIM de dos vías 

cruzado) (Clarke y Green, 1988; Clarke y Warwick, 1994) se pusieron a prueba 

las siguientes hipótesis: 1) La estructura de la comunidad es significativamente 

diferente  entre  sustratos  verticales  y  horizontales.  2)  La  estructura  de  la 

comunidad varía significativamente entre las estaciones del año. 3) La estructura 

de  la  comunidad  presenta  mayores  diferencias  entre  localidades  que  entre 

réplicas.

Por último, la rutina SIMPER (Porcentaje de Similitud) permitió identificar a las 

especies responsables de la discriminación entre grupos de muestras en el análisis 

multivariado. Cabe destacar que en las tablas sólo se detallan las especies que 

contribuyeron hasta un 50 % del total en la diferenciación entre los grupos.

También se calculó para cada muestra la riqueza específica (Margalef, 1977):

d = (S-1)/ln N

Donde  S  es  el  número  total  de  especies  y  N es  el  total  de  individuos  de  la 

muestra, y la diversidad (Shannon y Weaver, 1949):

H’ = -Σ pi log2 pi

Donde pi = Ni/N.



Las  diferencias  entre  estaciones  y  localidades  fueron  analizadas  mediante 

ANOVA de dos factores. El supuesto de homogeneidad de la varianza se cumplió 

al emplear la transformación logarítmica [x' = ln (x + 1)], y se verificó mediante 

la prueba C de Cochran (Winer, 1971).

En los casos en que no se cumplían los supuestos del ANOVA se aplicó la prueba 

no  paramétrica  de  Kruskal-Wallis.  Las  diferencias  significativas  fueron 

analizadas con la prueba HSD (Honestly Significant Difference) de Tukey (Steel 

y Torrie, 1960)  a posteriori del ANOVA, o con la prueba de Dunn después de 

aplicar  Kruskal-Wallis  (Daniel,  1978).  Los  parámetros  del  sedimento 

(granulometría y peso) se analizaron mediante los mismos procedimientos.



7.3. Resultados

7.3.1. Análisis del sedimento

La mayoría de las  muestras de ambas localidades e inclinaciones del  sustrato 

estuvieron compuestas por arena mediana pobremente seleccionada, con valores 

de Phi medio entre 1 y 2 (Fig. 7.1a). 

El  sedimento  fue  significativamente  más  grueso  (menor  Phi),  en  sustratos 

verticales (QV) que en los horizontales (QH), (Prueba de Kruskal-Wallis, H = 

8,12,  P  =  0,017;  Prueba  de  Dunn,  QH  >  QV,  P  <  0,05),  en  cambio  entre 

localidades  (N  y  QH)  estas  diferencias  no  fueron  significativas  (Prueba  de 

Kruskal-Wallis, H = 8,12, P = 0,017; Prueba de Dunn, N = QH, P > 0,05).

El  peso  del  sedimento  acumulado  entre  los  mejillines  fue  significativamente 

mayor en las muestras de sustratos horizontales que en las verticales, pero las 

diferencias en el peso entre muestras horizontales de ambas localidades no fueron 

significativas (Fig. 7.1b, ANOVA, F = 9,035, P = 0,0005; Prueba HSD de Tukey, 

QH > QV, P = 0,0024, N = QH, P > 0,05).



Fig. 7.1 a. Granulometría y b. Peso seco total del sedimento acumulado en la 

matriz  de  B.  rodriguezii  (media  y  desviación  estándar).  N:  Necochea,  QH: 

Quequén Horizontal, QV: Quequén Vertical.
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7.3.2. Análisis de la riqueza específica, diversidad y producción 

Las diferencias en la riqueza específica entre estaciones del año o localidades no 

fueron significativos (Fig. 7.2a, ANOVA de dos factores, localidades/pendientes: 

F = 2,12; P = 0,134; estaciones: F = 1,22; P = 0,315 interacción: F = 1,11; P = 

0,372), a pesar de que las muestras con mayor riqueza fueron frecuentemente las 

de sustrato vertical (QV).

La  diversidad  mostró  variaciones  estacionales  pero  no  diferencias  espaciales 

(Fig.7.2b, Tabla 7.1). La interacción en el ANOVA de dos factores fue altamente 

significativa,  ya  que  las  estaciones  mostraron  distintas  tendencias  según  la 

inclinación  del  sustrato:  se  observaron  valores  mínimos  en  primavera  en  los 

sustratos horizontales (N, QH) pero no en los verticales (QV).

La  producción  media  (g.m-2.año-1)  de  las  23  especies  de  invertebrados  y  la 

biomasa (g.m-2) de las 3 especies de algas y del entoprocto colonial Pedicellina 

cernua se muestran en la Tabla 7.2.

Anélidos,  artrópodos  y  moluscos  fueron  los  phyla  que  presentaron  mayor 

diversidad.

La producción de la fauna asociada a  B. rodriguezii fue un orden de magnitud 

mayor sobre sustratos verticales que sobre los horizontales, y las diferencias entre 

localidades también fueron significativas (Kruskal-Wallis, H = 32,9; P = 1 x 10-5; 

Prueba de Dunn, QV > QH, P < 0,05; QH > N, P < 0,05).



Fig.  7.2.  Promedios,  máximos y mínimos.  a.  Riqueza específica (Indice d de 

Margalef)  y  b.  Diversidad  (Indice  H’  de  Shannon-Wiener),  en  diferentes 

localidades,  pendientes del  sustrato y estaciones.  N: Necochea,  QH: Quequén 

Horizontal, QV: Quequén Vertical.
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Tabla 7.1.  ANOVA de dos factores para los valores de diversidad en diferentes 

localidades/pendientes y estaciones del año, y ANOVA univariados de estaciones 

por sitio. Los resultados de la prueba HSD de Tukey sólo se muestran para las 

localidades donde los cambios en la diversidad fueron significativos a través del 

tiempo. H: horizontal, V: vertical, In: invierno, Pr: primavera, Ve: verano, Ot: 

otoño.

 ANOVA de dos factores F P

Localidades/pendientes 0,4188 0,6609

Estaciones 9,3598 < 0,00001

Interacción 3,9028 0,0047

ANOVA univariados para localidades/pendientes

F P Prueba HSD de Tukey 

Necochea 12,7116 0,0005 In = Ot > Ve = Pr

Quequén H 5,7876 0,011 In = Ve = Ot > Pr

Quequén V 2,1030 0,1533 -



Tabla  7.2.  Producción  media  de  los  taxa  que componen la  comunidad de  B. 

rodriguezii en Quequén y Necochea. V: vertical, H: horizontal, An: Annelida, 

Ch: Chlorophyta, Cn: Cnidaria, Cr: Crustacea, En: Entoprocta, In: Insecta, Mo: 

Mollusca, Ne: Nemertea, Rh: Rhodophyta.

Taxa Producción media (g.m-2.año-1)

Quequén V Quequén H Necochea

Boccardia polybranchia (An) 10,95 128,44 2,60

B. rodriguezii (Mo) 16868,22 21833,73 23794,85

Chironomidae (In) 3,09 0,61 2,01

Cladophora sp. (Ch) 1 0,00 0,00 3,12

Cyrtograpsus angulatus (Cr) 0,31 0,00 0,00

Hiatella solida (Mo) 0,00 0,09 0,00

Hyale grandicornis (Cr) 17,61 2,34 1,72

Idotea sp. (Cr) 0,00 0,00 0,05

Jassa sp. (Cr) 0,18 0,02 0,00

Lasaea adansoni (Mo) 8,48 0,31 0,00

Lineus bonaerensis (Ne) 139,05 17,40 4,27

Lumbrineris tetraura (An) 0,00 0,00 2,34

Mytilus edulis platensis (Mo) 291,18 14,25 3,71

Naineris sp. nov. 2 (An) 6,47 19,53 3,45

Oligochaeta indet. (An) 0,00 0,02 0,46

Pedicellina cernua (En) 1 0,02 0,00 0,00

Perinereis sp. (An) 24,65 9,25 38,33



Platyhelminthes 0,00 0,00 0,11

Porphyra cf. leucosticta (Rh) 1, 3 8,43 20,87 88,89

Pseudoparactis tenuicollis (Cn) 1,27 0,00 0,00

Siphonaria lessoni (Mo) 158,86 157,61 74,82

Sphaeroma serratum (Cr) 815,91 3,99 0,14

Syllidae (indet.) (An) 0,06 0,02 0,20

Syllis (Synsyllis) sp. (An) 0,94 0,39 0,41

Syllis (Typosyllis) prolixa (An) 17,59 7,26 8,30

Tanais dulongii (Cr) 3,17 1,83 0,04

Ulva rigida (Ch) 1 8,77 25,16 108,44

Total (sin B. rodriguezii) 1499,78 363,37 142,95

Total 18368,00 22197,10 23937,80

1 Biomasa media (g.m-2) en lugar de producción.
2Blake, J.A. (comunicación personal), citado como Protoariciella uncinata 

por Elías et al. (2001).
3 Sensu Coll y Oliveira Filho (1976).



7.3.3. Análisis de la estructura de la comunidad asociada a B. rodriguezii

La separación de las muestras por localidad e inclinación del sustrato fue muy 

clara en la configuración bidimensional del MDS, excepto por dos muestras de 

QH que difirieron del resto por la ausencia total de Boccardia polybranchia (Fig. 

7.3).  El  ANOSIM  global  mostró  diferencias  altamente  significativas  en  la 

estructura  comunitaria,  tanto  en  el  espacio  como  en  el  tiempo 

(Localidades/pendientes:  R  Global  =  0,828;  P  <  0,01;  Estación:  R  Global  = 

0,495;  P  <  0,01).  Los  contrastes  pareados  entre  localidades  (QH  vs.  N)  e 

inclinaciones  del  sustrato  (QH  vs.  QV)  mostraron  diferencias  altamente 

significativas (Tabla 7.3).

Las  diferencias  en  la  estructura  de  la  comunidad  entre  estaciones  fueron 

significativas, excepto entre invierno y primavera. Las diferencias máximas en la 

estructura se observaron entre primavera y verano (Tabla 7.3).

La  rutina  SIMPER  permitió  identificar  a  las  especies  responsables  de  las 

diferencias observadas en los contrastes significativos. Los sustratos horizontales 

de  Quequén  y  Necochea  difirieron  principalmente  por  sus  poblaciones  de 

poliquetos (Tabla 7.4).  Boccardia polybranchia  fue extremadamente abundante 

en Quequén, pero raro en Necochea. El nereido  Perinereis  sp., en cambio, fue 

mucho más abundante en Necochea que en Quequén. En sustratos verticales se 

registraron altas densidades del isópodo exótico Sphaeroma serratum, el mejillón 

Mytilus  edulis  platensis,  y  el  nemertino  Lineus  bonaerensis,  mientras  que 

Boccardia polybranchia fue típicamente abundante en muestras horizontales.

Los  contrastes  estacionales  significativos  se  debieron  principalmente  a  las 

diferencias en la producción del mismo grupo de especies (Sphaeroma serratum, 

Mytilus  edulis  platensis,  Boccardia  polybranchia,  Lineus  bonaerensis).  Las 

variaciones  en  la  abundancia  de  la  población  de  Sphaeroma  serratum, con 

máximos en verano y mínimos en invierno, fueron el principal factor responsable 

de las diferencias significativas en los contrastes entre estaciones (Tabla 7.5).



Fig.  7.3.  Escalamiento  Multidimensional  no-Métrico  (MDS)  de  los  datos  de 

producción media (g.m-2.año-1) para la totalidad de las muestras recolectadas en 

ambas  localidades  y  pendientes.  Valores  de  estrés  en  un  rango  entre  0,1-0,2 

proporcionan  una  configuración  bidimensional  confiable  a  grandes  rasgos 

(Clarke y Warwick, 1994). H: horizontal, V: vertical. 

Quequén H
Necochea
Quequén V

Estrés = 0,19



Tabla  7.3.  Estadístico  R  y  valores  de  probabilidad  basados  en  producción 

(g.m-2.año-1) para los contrastes pareados en un ANOSIM de dos vías cruzado 

comparando Localidades/pendientes y Estaciones, H: horizontal, V: vertical. Se 

omitió el contraste entre QV y N (ver punto 5.2.2).

Contraste Estadístico R P

Quequén H - Necochea 0,745 < 0,01

Quequén H - Quequén V 0,742 < 0,01

Invierno - Primavera 0,236 0,032

Invierno - Verano 0,604 < 0,01

Invierno - Otoño 0,372 < 0,01

Primavera -Verano 0,736 < 0,01

Primavera - Otoño 0,507 < 0,01

Verano - Otoño 0,573 < 0,01



Tabla  7.4.  Los  resultados  del  análisis  SIMPER  muestran  a  las  principales 

especies  responsables  de  las  diferencias  en  comparaciones  pareadas  entre 

localidades y pendientes del sustrato, ordenadas en importancia decreciente. Las 

tablas  se  truncaron  cuando  el  porcentaje  acumulativo  alcanzó  el  50  %.  H: 

horizontal, V: vertical.

Localidades Quequén H Necochea

Especies Producción media

(g.m-2.año-1)

Porcentaje Porcentaje

acumulativo

Boccardia polybranchia 128,44 2,60 16,87 16,87

Perinereis sp. 9,25 38,33 10,58 27,45

Lineus bonaerensis 17,40 4,27 8,44 35,89

Tanais dulongii 1,83 0,04 7,15 43,03

Naineris sp.nov. 19,53 3,45 7,11 50,14

Pendiente Quequén H Quequén V

Sphaeroma serratum 3,99 815,91 23,67 23,67

Mytilus edulis platensis 14,25 291,18 14,13 37,80

Boccardia polybranchia 128,44 10,95 10,56 48,36

Lineus bonaerensis 17,40 139,05 8,84 57,21



Tabla  7.5. Los  resultados  del  análisis  SIMPER  muestran  a  las  principales 

especies  responsables  de  las  diferencias  en  comparaciones  pareadas  entre 

estaciones ordenadas en importancia decreciente. Las tablas se truncaron cuando 

el porcentaje acumulativo alcanzó el 50 %. 

Especies Producción media

(g.m-2.año-1)

Porcentaje Porcentaje

acumulativo

Invierno Verano
Sphaeroma serratum 83,74 428,54 14,67 14,67
Mytilus edulis platensis 84,04 171,98 12,78 27,45
Boccardia 
polybranchia

49,10 16,87 11,50 38,95

Lineus bonaerensis 32,79 121,92 10,22 49,17
Perinereis sp. 31,18 8,50 9,85 59,02

Invierno Otoño
Sphaeroma serratum 83,74 355,64 17,09 17,09
Boccardia 
polybranchia

49,10 56,42 11,34 28,43

Lineus bonaerensis 32,79 33,16 9,75 38,18
Mytilus edulis platensis 84,08 10,85 8,69 46,86
Perinereis sp. 31,18   27,34 8,26 55,13

Primavera Verano
Sphaeroma serratum 225,46 428,54 13,89 13,89
Mytilus edulis platensis 145,29 171,98 12,09 25,98
Boccardia 
polybranchia

66,92 16,87 11,14 37,12

S. lessoni 325,44 44,00 9,14 46,27
Lineus bonaerensis 26,44 121,92 8,36 54,62

Primavera Otoño
Sphaeroma serratum 225,46 355,64 15,68 15,68
Boccardia 
polybranchia

66,92 56,42 10,07 25,76

Mytilus edulis platensis 145,29 10,85 8,60 34,35
Lineus bonaerensis 26,44 33,16 7,91 42,27
S. lessoni 325,44 79,51 7,47 49,74
Hyale grandicornis 2,77 17,86 6,25 55,99

Otoño Verano
Sphaeroma serratum 355,64 428,54 15,22 15,22
Mytilus edulis platensis 10,85 171,28 10,92 26,14
Lineus bonaerensis 33,16 121,92 9,95 36,08



Boccardia 
polybranchia

56,42 16,87 9,60 45,69

Perinereis sp. 27,34 8,50 8,65 54,33
7.4. Discusión

 ¿Cuál es la  diversidad y la riqueza específica de la comunidad intermareal 

asociada a B. rodriguezii?

En este estudio sólo se registraron 24 especies de invertebrados y unas pocas 

algas (Tabla 7.2).  La baja biodiversidad es característica de esta zona,  siendo 

también extremadamente pobre en la infauna de sedimentos intermareales en el 

estuario del Río Quequén (López Gappa et al., 2001).

En la fauna asociada a  B. rodriguezii en el intermareal rocoso de la ciudad de 

Mar del Plata (Scelzo et al., 1996) se encontraron 72 especies de invertebrados, 

es decir tres veces más que el número registrado en Quequén-Necochea. 

Sin  embargo,  estos  dos  estudios  no pueden compararse  estrictamente,  porque 

Scelzo et al. (1996) también incluyeron especies meiofaunales así como muestras 

submareales en su análisis, mientras que el presente trabajo está restringido a la 

macrofauna y flora intermareal.

La fauna de los bancos intermareales de B. rodriguezii en la provincia de Buenos 

Aires  contrasta  marcadamente  con  la  fauna  asociada  a  los  bancos  de  otros 

mitílidos del mundo, por ejemplo, de  Mytilus californianus  en la costa Pacífica 

de los Estados Unidos, donde se registró la presencia de más de 300 especies 

(Suchanek, 1992).

La  significativa  caída  de  la  diversidad  durante  la  primavera  en  sustratos 

horizontales (QH, N), pero no en los verticales (Tabla 7.1), así como los altos 

valores del ANOSIM en el contraste estacional entre primavera y verano (Tabla 

7.3), sugieren que las altas temperaturas y/o el estrés por desecación podrían ser 

factores  importantes  en  la  mortalidad  de  los  organismos  intermareales.  En 

Quequén, López Gappa  et al. (1993) observaron grandes extensiones de algas 



intermareales  [principalmente  Ulva  rigida  (citada  allí  como  U.  lactuca) y 

Corallina officinalis] muertas después de temperaturas elevadas al comienzo de 

la  primavera  durante  las  bajamares  máximas  del  mediodía  durante  dos  años 

consecutivos, concluyendo que el estrés por desecación es uno de los principales 

disturbios físicos que afectan la estructura de esta comunidad. 

El  presente  estudio  indicaría  que,  además  de  las  algas,  otros  organismos 

intermareales también son afectados por este fenómeno. De ser así, los sustratos 

verticales  actuarían  como  refugio,  minimizando  el  efecto  de  las  condiciones 

físicas extremas en la zona intermareal. 

 ¿Existen  diferencias  a  distintas  escalas  espaciales  en  la  estructura  de  la 

comunidad asociada a B. rodriguezii?

Los cambios en la estructura de la fauna asociada a B. rodriguezii sobre sustratos 

horizontales  fueron mucho más importantes  entre  localidades  (QH vs.  N),  es 

decir a una escala de varios kilómetros, que entre réplicas separadas por decenas 

de metros dentro de una misma localidad (Fig. 7.3). El principal responsable de 

los cambios a escala espacial fue el poliqueto spiónido Boccardia polybranchia. 

Su  producción  fue  dos  órdenes  de  magnitud  mayor  en  Quequén  que  en 

Necochea. La abundancia del spiónido podría ser interpretada como un síntoma 

de enriquecimiento orgánico ya que este sitio de muestreo se encuentra cerca 

(500 m) de una descarga de efluentes cloacales (López Gappa et al., 1990, 1993).

El nereido  Perinereis sp.  en cambio, fue más abundante en Necochea que en 

Quequén (Tabla 7.3). Si bien la dieta de  Perinereis  sp. en esta zona aún no ha 

sido estudiada, según estudios realizados sobre el contenido estomacal de varias 

especies  del  género,  ésta  posiblemente  consista  en algas  (Fauchald y Jumars, 

1979).



La  presencia  de  poliquetos  oportunistas  de  pequeña  talla  próximos  a  sitios 

impactados por contaminación orgánica es bien conocida (Pearson y Rosenberg, 

1978; Elías, 1992; Vallarino, 2002).

Grandes densidades de Boccardia se registraron en áreas contaminadas donde B. 

rodriguezii estaba  completamente  ausente  (López  Gappa  et  al.,  1990).  Estos 

autores encontraron que la cobertura normal del mejillinar se restableció a 150 m 

de la fuente de contaminación. El presente estudio (ver también Vallarino, 2002) 

demuestra,  sin  embargo,  que  los  cambios  en  la  estructura  de  la  comunidad 

asociada al mejillinar pueden ser detectados a distancias aún mayores.

Otro  factor  que  contribuiría  a  las  diferencias  de  estructura  entre  ambas 

localidades podría ser el hecho de que el área de Quequén suele estar afectada 

por episodios esporádicos de baja salinidad, cuando la pluma del estuario del Río 

Quequén  es  desviada  por  los  vientos  hacia  la  zona  costera.  Aunque  las 

fluctuaciones de salinidad pueden no ser un factor limitante para B. rodriguezii, 

ya que el mismo ha sido encontrado en aguas salobres (2,5 a 33 psu) dentro de 

Puerto Quequén (Bastida y Brankevich, 1981, 1982; Brankevich et al. 1984), sí 

pueden serlo para otras especies intermareales. 

 ¿Existen diferencias en la estructura de la comunidad asociada a B. rodriguezii 

según la pendiente del sustrato?

Se registraron claras diferencias en la estructura de la comunidad asociada entre 

sustratos horizontales y verticales dentro de una misma localidad (QV vs. QH). 

Ambos grupos se separaron perfectamente en el gráfico del MDS (Fig. 7.3). Las 

muestras verticales se caracterizaron principalmente por  Sphaeroma serratum y 

el mejillón Mytilus edulis platensis (Tabla 7.4).

Sphaeroma  serratum fue  detectado  en  la  Argentina  en  1960  como  un 

componente de las incrustaciones biológicas del Puerto de Mar del Plata (Roux y 

Bastida,  1990;  Kittlein,  1991;  Orensanz  et  al.,  2002).  Desde  entonces,  este 



organismo ha invadido las costas rocosas naturales, siendo muy abundante en los 

bancos intermareales de B. rodriguezii en Mar del Plata (Scelzo et al., 1996). Al 

ser  una  especie  altamente  móvil,  las  superficies  verticales  le  resultarían 

favorables como lugar de reposo, para evitar las altas temperaturas durante las 

bajamares. Las fluctuaciones temporales de la población de este isópodo, con un 

mínimo en invierno y un máximo en verano, fueron también la principal causa de 

las diferencias significativas en la estructura de la comunidad intermareal entre 

estaciones (Tabla 7.5). En el Puerto de Mar del Plata, Kittlein (1991) encontró un 

gran número de individuos jóvenes de S. serratum en verano, principalmente en 

diciembre – enero.

En esta región Mytilus edulis platensis es una especie principalmente circalitoral 

(Penchaszadeh,  1979;  Lasta  et  al.,  1986),  escasamente  representada  en  el 

intermareal  (Penchaszadeh,  1973).  Se  han registrado mortalidades  masivas  de 

Mytilus edulis causadas por altas temperaturas en otras costas rocosas (Tsuchiya, 

1983). El marcado contraste encontrado en este estudio en cuanto a la abundancia 

entre  sustratos  horizontales  y  verticales  sugiere  que  B.  rodriguezii es 

competitivamente superior a Mytilus edulis platensis en superficies horizontales, 

porque estaría mejor adaptado para soportar las altas temperaturas y/o el estrés 

por desecación. 

Al estar las superficies verticales menos expuestas a la radiación solar, actúan 

como  refugio  contra  el  estrés  por  desecación,  de  modo  que  allí  M.  edulis 

platensis no sería desplazado por un competidor más tolerante.

Otra  especie  que  mostró  diferencias  significativas  según  la  inclinación  del 

sustrato fue el spiónido Boccardia polybranchia, con una producción un orden de 

magnitud  mayor  en  sustratos  horizontales  que  en  verticales  (Tabla  7.4).  Los 

bancos de mejillín en sustratos horizontales actúan como trampas de sedimento, 

donde éste no sólo es más abundante sino también más fino que en las superficies 

verticales (punto 7.3.1; ver también Penchaszadeh, 1973), generando un hábitat 

más  favorable  para  los  sedimentívoros  superficiales  como  B.  polybranchia. 



Tokeshi  (1995)  ha  demostrado que  los  ambientes  creados  por  los  bancos  de 

mejillones sobre sustratos duros son un hábitat favorable para los poliquetos.

En las costas rocosas que analizamos en este estudio, la depredación no parece 

cumplir  un  rol  decisivo  como agente  estructurador  de  estas  comunidades,  en 

cambio  serían  más  importantes  el  sustrato  primario  disponible,  las  tasas  de 

reclutamiento,  la  competencia  intra  e  interespecífica  y  las  condiciones 

ambientales, como por ejemplo la desecación y las altas temperaturas.

Debido a la escasez de depredadores tope,  B. rodriguezii sería la especie clave 

que  regula  esta  comunidad,  gracias  a  su  capacidad  para  generar  un  sustrato 

secundario que permite el desarrollo de varias especies infaunales.

De acuerdo con lo  anterior,  el  enriquecimiento  orgánico,  los  disturbios  y  las 

interacciones competitivas serían probablemente los procesos más importantes 

que determinan la estructura de esta comunidad rocosa intermareal.



8.  Efecto del forrajeo de la lapa pulmonada  Siphonaria lessoni 

sobre la comunidad asociada a B. rodriguezii

8.1. Introducción

En  los  niveles  medios  de  la  zona  intermareal  los  moluscos  son  importantes 

herbívoros. Particularmente en bajas latitudes y en el hemisferio sur predominan 

las  lapas pulmonadas pertenecientes al  género  Siphonaria (Underwood,  1980; 

Branch,  1981;  Underwood  y  Jernakoff,  1981).  Los  quitones  también  son 

importantes en algunas regiones, pero sobre todo en el nivel intermareal inferior 

(Paine, 1980; López Gappa y Tablado, 1997). A pesar de que existen numerosos 

estudios  empíricos  sobre  la  interacción  planta-herbívoro  en  sistemas  marinos 

(Underwood,  1980;  Lubchenco  y  Gaines,  1981;  Hawkins  y  Hartnoll,  1983; 

Lubchenco, 1983; Chapman, 1995),  la mayoría de los mismos han analizado la 

respuesta  de  una  población  al  impacto  del  forrajeo,  y  en  menor  grado  han 

explorado  cómo  estos  procesos  afectan  a  grupos  de  especies  (Anderson  y 

Underwood, 1997).

Se han estudiado las relaciones entre lapas y macroalgas en distintas regiones del 

mundo (Lubchenco y Gaines, 1981; Hawkins y Hartnoll, 1983). Sin embargo, se 

conoce  muy  poco  sobre  este  tipo  de  interacciones  en  las  costas  rocosas  del 

Atlántico sudoccidental.

Se han propuesto algunos mecanismos de interacción a lo largo de un gradiente 

rocoso expuesto (Hawkins et al., 1992) y a distintos niveles (Underwood, 1980).

La  herbivoría  es  considerada  la  interacción  biológica  más  importante  en  las 

costas rocosas. Ciertos invertebrados pueden afectar a las poblaciones de algas 

efímeras en el intermareal  superior,  así  como a las macroalgas,  determinando 

frecuentemente el límite superior de su distribución (Lubchenco y Gaines, 1981; 

Sousa  et al.,  1981; Underwood y Jernakoff, 1981; Hawkins y Hartnoll,  1983; 



Cubit, 1984). La existencia de complejas interacciones entre las distintas especies 

de  una  comunidad puede hacer  que la  actividad de  los  herbívoros  resulte  en 

múltiples  efectos  sobre  toda  su  estructura  (Himmelman  et  al.,  1983;  Farrell, 

1988;  Anderson  y  Underwood,  1997).  Por  ejemplo,  los  herbívoros  pueden 

mejorar  indirectamente  el  reclutamiento  o  la  supervivencia  de  los  cirripedios 

eliminando  ciertas  algas  (Denley  y  Underwood,  1979;  Sousa,  1979;  Creese, 

1982; Petraitis, 1983; Underwood, 1983; Jernakoff, 1985; Dungan, 1986, 1987).

También  pueden  tener  efectos  directos  negativos  sobre  los  cirripedios  por 

ingestión o desprendimiento de los individuos recientemente asentados sobre el 

sustrato  (Dayton,  1971;  Denley  y  Underwood,  1979;  Petraitis,  1983,  1987; 

Farrell,  1988,  Turner  y  Todd,  1991).  Dado  que  algunas  ostras  y  mejillones 

requieren la presencia de algas para reclutarse, los herbívoros tienen un efecto 

indirecto  negativo  sobre  estas  especies  (Dayton,  1971;  Menge  et  al.,  1986; 

Petraitis, 1990).

Distinguir  los  efectos  directos  de  los  indirectos  es  crucial  para  entender  los 

mecanismos  de  interacción  entre  las  especies  de  una  comunidad,  ya  que  los 

efectos indirectos pueden interpretarse de muchas formas en ecología (ver Miller 

y Kerfoot, 1987; Wootton, 1993; Billick y Case, 1994).

Wootton (1993) aclaró las diferencias entre una “cadena de interacción” y una 

“modificación  de  la  interacción”.  En  una  cadena  de  interacción,  los  efectos 

indirectos se pueden predecir conociendo la interacción directa entre pares de 

especies (ej. A afecta a B, B afecta a C, por lo tanto A afecta indirectamente a C; 

Wootton, 1993). En cambio, la modificación de una interacción no es predecible 

a partir de las interacciones conocidas entre pares de especies, porque A modifica 

una interacción directa ya existente entre B y C (Wootton, 1993).

Existen  muy  pocos  trabajos  experimentales  que  muestren  cómo  los  efectos 

indirectos  pueden cambiar  la  composición  de  toda  una  comunidad (Bertness, 

1984; Bach, 1994). Las teorías de los efectos indirectos se limitan a analizar a las 

especies  individualmente  sin  aportar  conocimientos  sobre  el  rol  potencial  de 



estos efectos en la modificación del conjunto. Tal información puede obtenerse 

mediante análisis multivariados. Por tal motivo, en este estudio se llevaron a cabo 

una serie de pruebas multivariadas que puedan explicar más detalladamente los 

efectos  que produce la  exclusión  S.  lessoni en la  estructura  de  la  comunidad 

intermareal asociada a B. rodriguezii. 

Las  respuestas  multivariadas  suelen reflejar  un fuerte  efecto directo sobre  un 

pequeño grupo de algas, efectos indirectos sobre otras algas e invertebrados y 

efectos débiles sobre algunos otros componentes de estas asociaciones (Menge et  

al., 1994; Menge, 1995; Anderson y Underwood, 1997; Benedetti-Cecchi, 2000).

La ejecución de experimentos de campo requiere la intervención humana para 

crear  un  conjunto  de  circunstancias  bajo  las  cuales  pueden  evaluarse  las 

predicciones  de  uno  o  más  modelos  explicativos  (Underwood,  1990).  Sin 

embargo, la metodología puede influenciar los resultados de los experimentos y 

por lo tanto es necesario aplicar procedimientos de control apropiados para no 

confundir los resultados (Dayton y Oliver, 1980; Underwood, 1986).

Dependerá del tipo de manipulación, del hábitat y de las especies involucradas, si 

los  errores  metodológicos  realmente  ocurren  y  causan  problemas  en  la 

interpretación de los resultados. Algunos estudios sobre la interacción depredador 

-  presa  en  sistemas  intermareales  y  submareales  brindan  ejemplos  sobre  los 

procedimientos  de  control  de  las  metodologías  realizadas  con cajas,  cercos  o 

pintura de cobre (Robles y Cubit, 1981; Kennely, 1983, 1991; Lubchenco, 1983; 

Cubit, 1984; Stocker, 1986; Farrell, 1988). Ciertos tratamientos pueden limitar el 

movimiento de los organismos, alterando su comportamiento, como también los 

factores ambientales dentro de la unidad experimental (Peterson y Black, 1994). 

Estos efectos suelen evaluarse comparando controles con barreras parciales que 

intentan reproducir las circunstancias bajo la cual el artefacto podría ocurrir sin 

recrear el tratamiento experimental.

La extrapolación de los resultados de este tipo de experimentos debe realizarse 

con  cautela,  ya  que  muchos  estudios  sobre  comportamiento  de  herbivoría  se 



llevan a cabo una sola vez en una única área y sin embargo los resultados son 

presentados  como  si  ellos  demostraran  patrones  fijos  de  comportamiento 

(Chapman, 2000).

En la zona intermareal de la provincia de Buenos Aires existe una única especie 

de lapa, S. lessoni (Fig. 8.1). Es el herbívoro dominante y se halla distribuido a lo 

largo de todo el intermareal rocoso (Olivier y Penchaszadeh, 1968; Tablado  et  

al., 1994).

Los  picos  de  reclutamiento  de  esta  especie  tienen  lugar  entre  octubre  y 

noviembre (Tablado et al., 1994). Éstos se registran en niveles medios de la zona 

intermareal,  disminuyendo  notablemente  en  niveles  superiores.  Como 

consecuencia de estas variaciones, las poblaciones que se encuentran asociadas a 

la comunidad de B. rodriguezii en el intermareal medio poseen tallas pequeñas, 

(longitud media: 6,5 mm) en comparación con los ejemplares de las zonas más 

altas  (longitud  media:  10,1  mm),  (Olivier  y  Penchaszadeh,  1968;  Tablado  y 

López Gappa, 2001). Este fenómeno podría ser explicado, sin embargo, por una 

baja  competencia  intraespecífica  y  un  aprovechamiento  más  eficiente  de  los 

períodos de pastoreo en los niveles superiores (Olivier y Penchaszadeh, 1968; 

Martín  y  Estebenet,  1993;  Tablado  et  al.,  1994;  López  Gappa  et  al.,  1996; 

Tablado y López Gappa, 2001).

El  crecimiento y  los  hábitos  alimenticios  de  S.  lessoni fueron  estudiados  en 

poblaciones sobre balsas dentro del puerto de Mar del Plata, en donde S. lessoni 

se alimenta principalmente de algas microscópicas, esporas y propágulos de Ulva 

y Enteromorpha (Bastida et al., 1971).

La dieta de las  lapas del  género  Siphonaria está  restringida por  su estructura 

radular  multidentada,  consistiendo  principalmente  en  macroalgas  como 

Enteromorpha y Ulva (Creese, 1978; Underwood y Jernakoff, 1981). En la costa 

de  Chile,  esta  especie  se  alimenta  de  macroalgas  (Godoy  y  Moreno,  1989; 

Moreno y Jaramillo, 1983). En nuestra zona de estudio, su patrón de pastoreo 

está  controlado  principalmente  por  la  humedad  del  sustrato.  La  actividad 



comienza cuando las lapas quedan expuestas por la bajamar y finaliza cuando el 

sustrato se seca (López Gappa et al., 1996).

Las principales algas que colonizan la zona intermareal en el área de estudio son 

las  clorofitas  Ulva  lactuca,  Cladophora sp.  y  Enteromorpha  compressa,  las 

rodofitas  Porphyra  cf. leucosticta,  Ceramium sp.,  Corallina  officinalis y 

Polysiphonia cf.  urceolata, y  diatomeas  coloniales  como  Navicula  sp..  Sus 

abundancias presentan cambios estacionales muy marcados, algunas con picos en 

invierno y otras en primavera (López Gappa et al., 1993).

Los datos sobre los depredadores de S. lessoni en la Provincia de Buenos Aires 

son escasos. Sólo se hallaron unos pocos ejemplares de esta lapa en la dieta de 

una anémona de mar muy frecuente (Zamponi, 1979). 

Si bien se conoce parcialmente la dieta de S. lessoni, sus períodos de pastoreo, su 

tasa de crecimiento y su anatomía (Olivier y Penchaszadeh, 1968; Tablado et al., 

1994; López Gappa et al., 1996; Tablado y López Gappa, 2001; Bastida  et al., 

1971) hasta el momento no se han llevado a cabo experimentos de herbivoría con 

exclusión de esta especie en el litoral argentino, ni tampoco  se ha estudiado el 

efecto de su exclusión sobre la fauna y flora asociada al mitílido B. rodriguezii.

Continuando con el estudio de los factores y procesos que afectan la estructura y 

dinámica de la comunidad intermareal, en este capítulo se analizan los efectos de 

la exclusión del principal herbívoro en las costas rocosas bonaerenses.



Fig. 8.1. Vista lateral de la valva de un ejemplar de  S. lessoni  que habita en la 

comunidad de B. rodriguezii.

5 mm



8.2. Metodología

8.2.1. Diseño del muestreo
 
La experiencia de campo se llevó a cabo en el intermareal rocoso ubicado unos 4 

km al este de la desembocadura del río Quequén Grande, entre las localidades de 

Quequén y Costa Bonita, denominado en el punto 4.1 como Quequén (Fig. 4.2). 

En el punto 4.1 también se describen en detalle algunos parámetros ambientales 

registrados durante la fecha del experimento. 

El  área  seleccionada  estaba  ubicada  en  la  zona  intermareal  media,  donde  la 

cobertura de B. rodriguezii era homogénea, cubriendo casi todo el sustrato rocoso 

(Fig. 8.2).

La  metodología  utilizada  para  este  experimento  de  campo  fue  seleccionada 

teniendo en cuenta que el área de estudio presenta una costa muy expuesta al 

oleaje.

La experiencia se inició el 12 de enero y finalizó el 19 de julio de 2002.  Las 

parcelas estudiadas fueron fotografiadas al comenzar y al terminar la experiencia.

El  experimento  constó  de  12  parcelas  en  total,  separadas  entre  sí  por  una 

distancia  de  1-2  m.  La  ubicación  y  el  tratamiento  para  cada  parcela  fueron 

asignados aleatoriamente. 

Se  delimitaron  4  parcelas  tratadas,  4  controles  metodológicos  y  4  controles 

biológicos de 20 x 20 cm. En las parcelas tratadas, se extrajeron manualmente los 

individuos y se aplicaron barreras de cobre granulado adherido al sustrato con 

masilla epóxica marina. El cobre ya ha sido utilizado con excelentes resultados 

en otros experimentos de exclusión de moluscos (Cubit, 1984; Johnson, 1992).

Los controles metodológicos consistieron en 4 parcelas con barreras de masilla 

epóxica sin cobre y sin extracción de lapas.

Los  controles  biológicos  consistieron  en  parcelas  de  la  comunidad  natural 

marcadas en sus ángulos con clavos pintados de rojo a fin de identificarlos con 

rapidez en el área de muestreo.



Las  parcelas  tratadas  se  inspeccionaron  semanalmente  hasta  el  final  de  la 

experiencia,  extrayéndose  las  lapas  que  por  su  pequeño  tamaño  no  fueron 

detectadas a simple vista al comienzo de la  experiencia,  o que tal  vez fueron 

arrastradas por la marea hasta la zona de estudio. En una única oportunidad hubo 

que reparar las barreras con cobre ya que se encontraron dañadas. Al terminar la 

experiencia se removieron las 12 parcelas estudiadas junto con el sedimento. El 

área recolectada que se extrajo del centro de la parcela de 20 x 20 cm fue de 

menor tamaño (200 cm2),  o sea el tamaño correspondiente al área mínima de 

muestreo (ver Punto 4.2). El material fue llevado al laboratorio para su posterior 

análisis.

Fig. 8.2. Área de estudio. Se observan algunas de las parcelas distribuidas al azar 

en la zona intermareal.





8.2.2. Análisis de los datos

El sedimento recolectado con cada muestra también fue analizado, procediendo 

de la misma manera que en el punto 7.2.2.

De cada muestra se obtuvo el Phi medio, el peso seco total del sedimento (g. m-2) 

y  el  porcentaje  de  materia  orgánica.  Para  este  último  parámetro  el  total  del 

sedimento fue fraccionado en proporción según cada muestra, secado en estufa y 

mufla a 600 °C durante 6 horas.

La información granulométrica se procesó mediante el programa Granus versión 

1998, cedido gentilmente por el Instituto Argentino de Oceanografía.

Se identificaron todas las especies componentes de la comunidad, calculándose la 

biomasa  (g.m-2)  de  las  algas  y  estimándose  la  producción (g.m-2.año-1)  de  los 

invertebrados acompañantes (Brey, 1990), de la misma manera que en 7.2.2. 

Los valores de biomasa y producción estimada en las parcelas tratadas (T) fueron 

comparados  con los de los controles metodológicos  y biológicos (CM y CB) 

mediante ANOVA o la Prueba de Kruskal–Wallis en caso de no cumplirse el 

supuesto de homogeneidad de varianza (Prueba C de Cochran). Las diferencias 

significativas se analizaron  a posteriori con la  Prueba de Tukey para análisis 

paramétricos  y  de  Dunn  para  los  análisis  no  paramétricos  (Daniel,  1978). 

También se aplicaron métodos multivariados, como MDS y ANOSIM  a fin de 

comparar diferencias en la estructura de la comunidad entre los tratamientos (ver 

puntos 6.2.2 y 7.2.2)

La matriz de datos original (Tabla 8.1), con valores de producción y biomasa 

recibió  el  mismo  tratamiento  que  en  los  capítulos  anteriores,  siguiendo  las 

recomendaciones de Clarke y Warwick (1994).

Se realizó un ANOSIM para  toda la  comunidad con los  datos  de  biomasa y 

posteriormente se realizó otro análisis con valores de producción sólo para la 

fauna asociada a la comunidad de  B. rodriguezii. Sólo para el conjunto de las 

algas se analizó la biomasa total también mediante ANOVA. 



8.3. Resultados

8.3.1. Análisis del sedimento

Las características granulométricas del sedimento retenido en las parcelas (Phi, 

peso  seco  del  sedimento  y  porcentaje  de  materia  orgánica)  no  variaron 

significativamente entre parcelas tratadas y controles (ANOVA, Phi: F = 2,50, P 

= 0,137; peso seco del sedimento: F = 0,38, P = 0,689; porcentaje de materia 

orgánica: F = 0,98, P = 0,413) (Figs. 8.3a, b y c).

Fig.  8.3.  a.  Granulometría,  b.  Peso seco total  del  sedimento acumulado en la 

matriz de B. rodriguezii y c. Porcentaje de materia orgánica en sedimento (media 

y desviación estándar). T: parcelas tratadas, CM: Control metodológico y CB: 

Control biológico.
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Fig. 8.3. (Continuación)
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8.3.2. Análisis de la metodología

En nuestra zona de estudio, S. lessoni es la segunda especie en importancia en 

cuanto a la densidad. Datos obtenidos durante este estudio, revelaron 

que  esta  lapa  puede  alcanzar  una  abundancia  de  73000  ind.  m-2 

durante  los  meses  de  primavera,  mientras  que  en  el  resto  de  las 

estaciones  la  cantidad  de  individuos  disminuyó  un  orden  de 

magnitud,  alcanzando  en  promedio  4000  ind.  m-2,  dentro  de  las 

comunidades rocosas naturales.

La densidad de  S. lessoni fue significativamente menor en las parcelas tratadas 

que  en  los  controles  (Prueba  de  Kruskal-Wallis,  H  =  7,911  P  = 

0,019, Prueba de Dunn, T < CM, P < 0,05; CM = CB, P > 0,05) con 

un promedio de 5 individuos en las exclusiones y un promedio de 51 

-  69 individuos  en los controles (ver  Fig.  8.4).  No se observaron 

diferencias  significativas  en  la  densidad  de  las  lapas  entre  los 

controles metodológico y biológico. 

Fig. 8.4. Efecto del tratamiento sobre la densidad de S. lessoni. Valores medios, 

máximos y mínimos de lapas. Las medias se calcularon sobre las 4 réplicas. T: 

parcelas tratadas, CM: control metodológico, CB: control biológico.
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No  se  detectaron  diferencias  significativas  en  la  estructura  de  la  comunidad 

asociada a  B. rodriguezii (ANOSIM, CM vs. CB, R = -0,323; P = 

1,00) entre controles metodológicos y biológicos, lo que indica que 

la metodología experimental no introdujo un sesgo en los resultados. 

Esto es evidente al observar la configuración MDS, en donde no se 

observa  separación  neta  entre  las  muestras  de  ambos  tipos  de 

controles (Fig. 8.5).

Fig. 8.5. Escalamiento multidimensional no métrico con valores de producción 

(g.m-2.año-1)  para  los  tres  tratamientos.  El  valor  de  estrés  de  0,09  indica  una 

buena representación.

Tratado
C. metodológico
C. biológico

Estrés = 0,09



8.3.3. Efecto del forrajeo sobre la composición de especies.
 

Durante el transcurso del experimento se registró un total de 22 especies (Tabla 

8.1),  pero  en  las  parcelas  tratadas  su  número  disminuyó  y  sólo  estuvieron 

presentes  17.  Sin  embargo,  la  riqueza  específica  de  la  fauna  asociada  a  la 

comunidad del mejillinar no mostró cambios significativos entre los tratamientos 

(ANOVA, F = 0,77; P = 0,48). 

En las parcelas tratadas estuvieron ausentes Pseudoparactis tenuicollis,  Mytilus 

edulis platensis, Cyrtograpsus angulatus, los anfípodos eusíridos y los poliquetos 

spiónidos.  Por  el  contrario,  se  incrementó  el  número  de  algas,  apareciendo 

Porphyra cf. leucosticta y Petalonia fascia y también el poliqueto Halosydnella 

australis.

La comunidad asociada a B. rodriguezii no mostró diferencias significativas entre 

las parcelas tratadas y controles al final del experimento (ANOSIM con datos de 

biomasa, R = 0,34; P = 0,08).

Un segundo análisis excluyendo a las algas reveló también que la estructura de la 

comunidad  asociada  a  B.  rodriguezii no  mostró  diferencias  significativas  en 

cuanto a la composición faunística entre las parcelas sin S. lessoni y los controles 

después de 5 meses de exclusión (Fig. 8.5) (ANOSIM con datos de producción, 

R = 0,031; P = 0,37).

Durante los  meses  que duró el  experimento,  abarcando el  verano y el  otoño, 

(enero – julio) las algas que estuvieron presentes fueron, en orden de abundancia: 

Porphyra cf. leucosticta, Ulva rigida, Navicula sp. y Petalonia fascia (Tabla 8.1, 

Fig. 8.6).

La biomasa promedio del conjunto de las algas en las parcelas sin lapas fue 50 

veces mayor que en los controles (ANOVA, F = 12,96; P = 0,002; Prueba HSD 

de Tukey: T > CM = CB; Figs. 8.6 y 8.7).



Tabla 8.1. Lista de taxa presentes durante el experimento de exclusión. Valores de producción (g.m-2.año-1) para la fauna y 

biomasa (g.m-2) para las algas. T: tratados, CM: control metodológico, CB: control biólogico.



La biomasa de Navicula sp. fue significativamente mayor en las parcelas tratadas 

que en los controles. Porphyra cf. leucosticta sólo estuvo presente en las parcelas 

tratadas. La biomasa de  U. rigida no mostró diferencias significativas entre los 

tratamientos (Tabla 8.2). Petalonia fascia estuvo presente sólo en una muestra y 

con una baja biomasa, por lo tanto fue excluida del análisis estadístico. 

Fig. 8.6. Biomasa (mg.m-2) de las cuatro especies de algas presentes durante el 

período de exclusión de S. lessoni. Nótese la escala logarítmica en las ordenadas. 

T: parcelas tratadas, CM: control metodológico y CB: control biológico.
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Fig. 8.7. Biomasa total (g.m-2, promedio y desvío estándar de cuatro réplicas) de 

las algas asociadas a la comunidad de B. rodriguezii en los tres tratamientos, al 

final  del  experimento  de  exclusión.  T:  Tratado,  CB:  Control  biológico,  CM: 

Control metodológico.
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Tabla 8.2. ANOVA y Prueba de Kruskal-Wallis para los valores biomasa de 

las algas presentes durante el experimento de exclusión.

ANOVA

F P

Ulva rigida 0,86 0,45

Prueba de Kruskal-Wallis

H P Prueba de Dunn

Porphyra cf. leucosticta 7,15 0,02

Navicula sp. 9,11 0,01 T > CB = CM

En las fotografías tomadas al comienzo y al  final de la  experiencia,  puede 

observarse  que las  parcelas  tratadas  presentaron  mayor  cobertura  de  algas, 

principalmente  Porphyra  cf. leucosticta,  mientras  que  los  controles  no 

mostraron cambios significativos en cuanto a su composición (Figs. 8.8 y 8.9).



Fig. 8.8. Parcelas tratadas, controles metodológicos y biológicos al comienzo del 

experimento de exclusión de S. lessoni.

Parcela tratada con exclusión 
de S. lessoni

 Control metodológico (con 
masilla epóxica, sin cobre y 
sin extracción de lapas)

 Control biológico



Fig.  8.9. Parcelas  tratadas,  controles  metodológicos  y  biológicos  al  final  del 
experimento de exclusión de S. lessoni.

8.4. Discusión

 ¿El  desarrollo  de organismos epibiontes  de  B. rodriguezii se  encuentra 

controlado por  la  actividad de  forrajeo del  principal  herbívoro,  la  lapa 

pulmonada S. lessoni?

 Control biológico

Parcela tratada con cobre 
granulado y con exclusión de 
S. lessoni

Control metodológico (con 
masilla epóxica, sin cobre y 
sin extracción de lapas)

Ulva rigida

Porphyra  cf. 
leucosticta



Puede concluirse que en la época del año en que se realizó la experiencia,  la 

abundancia de algas epibiontes de B. rodriguezii estuvo controlada por el forrajeo 

del principal herbívoro de la comunidad, S. lessoni. 

La ausencia de diferencias significativas en la estructura de la comunidad entre 

controles metodológicos y biólogicos indica que la metodología experimental no 

introdujo modificaciones que pudieran confundir los resultados.

Si bien el incremento de la biomasa de algas puede ser interpretado como un 

efecto directo de la cesación de la actividad de herbivoría por parte de las lapas, 

otras evidencias durante el experimento sugieren también efectos indirectos sobre 

otras especies (Tabla 8.1).

Las  algas  Porphyra  cf. leucosticta y Petalonia  fascia, que  sólo  estuvieron 

presentes en las parcelas en donde se excluyó a S. lessoni (Tabla 8.1 y Fig. 8.6), 

posiblemente estuvieron sometidas a una fuerte presión de herbivoría en parcelas 

de  la  comunidad  natural. Navicula  sp.  también  presentó  una  biomasa 

significativamente más alta  en las  parcelas tratadas,  pero no fue exclusiva de 

éstas (Tabla 8.1).  Petalonia fascia  es una especie que presenta alternancia de 

fases erectas e incrustantes (ralfsioides) a lo largo del año. Lubchenco y Cubit 

(1980)  sugieren  que  la  forma  erecta  de  esta  especie  es  una  adaptación  a  los 

ambientes con una baja presión de herbivoría, lo cual también se observó en este 

experimento, ya que sólo estuvo presente en las parcelas con exclusión.

Santelices  et al. (1981) midió cuali y cuantitativamente la ingestión y digestión 

de esporas de macroalgas por parte de Perumytilus purpuratus, un bivalvo muy 

común en el intermareal medio en las zonas expuestas de Chile central y evaluó 

experimentalmente  el  efecto  de  estos  mitílidos  sobre  el  asentamiento  y 

distribución de los propágulos de macroalgas, así como el efecto de éstos y los 

herbívoros  sobre  las  algas  que  se  encuentran  en  el  banco  de  mitílidos.  Su 

hipótesis sostenía que existe interferencia entre los mejillines y las algas, porque 

por sus hábitos alimenticios filtran a los propágulos evitando o disminuyendo su 

cobertura.  Los resultados del trabajo indicaron sin embargo que los mejillines 



pueden  estimular  el  asentamiento  algal  y  el  crecimiento  en  niveles  altos  del 

intermareal, aparentemente protegiendo a las algas de la desecación.

Varios autores han sugerido que los organismos filtradores ingieren propágulos 

de algas marinas en grandes cantidades (Dayton, 1973; Foster, 1975; Santelices y 

Martínez,  1988).  Debe tenerse  en cuenta  entonces,  que además de  la  presión 

debida al pastoreo, en estas comunidades los mitílidos intermareales ingieren y 

digieren propágulos de macroalgas, lo que determina su distribución y ocurrencia 

en  la  comunidad  del  mejillinar.  Así,  los  mejillines  no  sólo  permiten  la 

supervivencia  de  un  gran  número  de  algas,  sino  que  además  promueven  su 

desarrollo.

 ¿La  macrofauna  e  infauna  asociadas  a  B.  rodriguezii se  encuentran 

controladas por la actividad del forrajeo de la lapa S. lessoni?

De acuerdo a  los  análisis  multivariados  realizados,  no se  detectaron  cambios 

estadísticamente  significativos  en  la  estructura  de  la  comunidad  de  especies 

infaunales  durante  el  experimento.  Tampoco  hubo  diferencias  en   la  riqueza 

específica de la fauna acompañante de la comunidad de B. rodriguezii.

Otros  autores,  sin  embargo,  comprobaron  lo  contrario  en  sustratos  rocosos 

(Lubchenco, 1978) y en estudios realizados en el intermareal inferior (Raffaelli, 

1979; Williams, 1993).

Cinco especies de invertebrados estuvieron totalmente ausentes en las parcelas 

con  exclusión  de  lapas (Cyrtograpsus  angulatus,  Mytilus  edulis  platensis, 

Pseudoparactis tenuicollis, los anfípodos eusíridos y los poliquetos spiónidos).

Las cuatro últimas fueron especies raras por su baja abundancia dentro de la 

comunidad del mejillinar (Tabla 8.1).



Deberían  establecerse  a  priori otras  hipótesis  sobre  la  posible  cadena  de 

interacciones entre las especies que conforman la comunidad, analizando efectos 

directos entre pares de especies que no han sido tenidos en cuenta en este estudio.

La  identificación  de  efectos  indirectos  demanda  diseños  experimentales  que 

comprenden al menos un diseño cruzado de dos factores (Anderson, 1999): (1) 

manipulación  de  la  abundancia  de  la  especie  que  se  asume  ejerce  un  efecto 

indirecto y (2) manipulación de una tercera especie directamente responsable de 

los  cambios  en  la  abundancia  de  la  especie  cuya  dinámica  se  analiza  en  el 

experimento.

La lapa  S. lessoni tendría un efecto positivo sobre la abundancia  Cyrtograpsus 

angulatus y  su  remoción  probablemente  estaría  afectando  su  presencia  en  la 

comunidad  (Tabla  8.1).  La  actividad  de  herbivoría  de  la  lapa  favorecería  la 

presencia de esta especie en la comunidad natural, creando mejores condiciones 

ambientales que en las parcelas con una gran cobertura de algas. Sin embargo, no 

es posible establecer en forma concluyente si el efecto del herbívoro sobre  C. 

angulatus fue directo o indirecto, ya que habría que realizar más experimentos de 

campo excluyendo también a las algas de las parcelas sin lapas.

Los efectos indirectos parecen ser comunes en los sistemas intermareales. Menge 

(1995) estimó que entre el 40 y 50 % de los cambios que ocurren después de un 

disturbio tal vez serían producto de efectos indirectos. Estos efectos incluyen una 

gran variedad de interacciones entre especies, que pueden ser agrupadas dentro 

de nueve tipos (Menge, 1995). La facilitación de hábitat es uno de ellos y ocurre 

cuando una especie mejora el hábitat de otra,  al alterar la abundancia de una 

tercera especie (Fairweather, 1990). Es posible que la facilitación del hábitat sea 

el efecto indirecto que la lapa ejerce sobre Cyrtograpsus angulatus.
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