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Resumen 

El cirripedio Balanus glandula ha sido introducido de manera accidental en 

Argentina a comienzos de la década del ’70. Esta especie, nativa de la costa oeste 

de Norteamérica, ha logrado una alarmante expansión de 17 grados de latitud al sur 

encontrándose desde San Clemente del Tuyú hasta Río Grande. Recientemente, se 

ha reportado el hallazgo de B. glandula colonizando exitosamente ambientes de 

fondos blandos: las marismas; hecho que resulta muy novedoso teniendo en cuenta 

que la especie es típica de intermareales rocosos. Este cirripedio es una especie 

ingeniera de ecosistemas autogénica o “formadoras de hábitat”, capaz de afectar la 

fauna asociada mediante el aumento en la complejidad del hábitat a través de sus 

propias estructuras físicas. El objetivo general de la tesis es evaluar el rol que tiene 

el cirripedio introducido B. glandula como especie ingeniera de ecosistemas en 

ambientes intermareales de Patagonia, Argentina. La ingeniería de ecosistemas es 

un concepto relativamente reciente que ha generado un gran interés en la 

comunidad científica en las últimas dos décadas, desarrollándose una vasta 

cantidad de trabajos en el ámbito de la ecología. Debido a que este concepto 

proporciona el marco teórico sobre el que se basa la tesis, a modo de introducción 

en el primer capítulo se realiza una revisión bibliográfica resaltando la importancia de 

las especies marinas introducidas como ingenieras de ecosistemas y en particular su 

alcance en especies introducidas en intermareales de Argentina. Luego, en el 

segundo capítulo se evalúa si existen diferencias en la composición de los 

ensambles asociados a la presencia de B. glandula. En el tercer capítulo, se evalúa 

experimentalmente los efectos de la estructura física de los agregados de cirripedios 

sobre la fauna asociada y sobre el reclutamiento de la especie. Por último, en el 

cuarto capítulo se identifican los diversos tipos de sustratos utilizados por B. 

glandula para asentarse en las marismas y se evalúa experimentalmente si existe 

selección entre los sustratos más utilizados. La información recopilada en el 

transcurso de la revisión bibliográfica resalta la importancia de los potenciales 

efectos que pueden generar las especies introducidas e ingenieras de ecosistemas. 

En el Capítulo II se observa que en las marismas los cirripedios se agrupan 

formando estructuras tridimensionales de gran tamaño denominadas aquí 

agregados. En estos agregados, se generan micro-hábitats que pueden ser 

aprovechados por el resto de la macrofauna posiblemente para evitar situaciones de 
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estrés térmico o depredación. Los resultados de este capítulo muestran que la 

presencia de los agregados formados por B. glandula son claves en la determinación 

de la distribución y abundancia de las especies de invertebrados presentes en las 

comunidades de las marismas de Patagonia. En el Capítulo III, los resultados fueron 

coincidentes con los alcanzados en el Capítulo II sugiriendo que la estructura física, 

en lugar de las propiedades biológicas o ecológicas de B. glandula, sería la 

responsable del efecto ejercido sobre las comunidades de invertebrados asociadas. 

Además, se observaron cirripedios asentados sobre las estructuras de cirripedios 

artificiales utilizadas en el experimento correspondiente al Capítulo III; cuyo tamaño 

fue incluso superior al observado en cirripedios asentados sobre sustratos naturales. 

Por último, los relevamientos realizados en el Capítulo IV muestran que B. glandula 

coloniza numerosos sustratos de marismas, reclutando incluso sobre sustratos 

móviles. Entre los sustratos móviles se observaron cirripedios reclutados sobre el 

cangrejo Neohelice granulata, los cuales se encontraron cerca de zonas claves para 

las actividades de los cangrejos, lo que podría tener un efecto sobre el normal 

comportamiento de esta especie. Al evaluar experimentalmente las diferencias en 

colonización de cirripedios entre los diferentes sustratos ofrecidos, se encontró que 

la halófita Limonium brasiliense fue el sustrato que mostró valores más altos de 

densidad de cirripedios y además éstos fueron de mayor tamaño. Sin embargo, la 

totalidad de los resultados de este capítulo sugieren que la presencia de B. glandula 

en las marismas no depende de la presencia y/o disponibilidad de algún sustrato en 

particular. En su conjunto, los resultados obtenidos a lo largo de esta tesis aportan 

información novedosa y destacan la importancia de B. glandula como especie 

ingeniera de ecosistemas en la estructuración de las comunidades de invertebrados 

en marismas de Patagonia. Al mismo tiempo, muestran la versatilidad de esta 

especie de fondos rocosos en el aprovechamiento de sustratos para el reclutamiento 

que aseguren su persistencia en ambientes de fondos blandos.  
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Abstract 

The acorn barnacle Balanus glandula has been accidentally introduced in 

Argentina in early 1970s. The specie, native of the Pacific coast of North America, 

has reached an alarming expansion of 17 degrees to the south, finding from San 

Clemente del Tuyú to Río Grande. Recently, it has been reported the specie 

successfully colonising soft-bottom salt marshes; a very surprising fact given that B. 

glandula is typical a rocky shore species. This barnacle is considered an autogenic 

engineer species or habitat-forming, capable of change the physical structure, 

complexity, and heterogeneity of the environment through their own structure. The 

main objective of this thesis is to evaluate the role of the introduced barnacle B. 

glandula as an engineer species in intertidal environments of Patagonia, Argentina. 

Ecosystem engineer is a relatively recent concept which has generated a great 

interest in the scientific community in the last two decades, developing a vast amount 

of ecology studies. This concept provides the theoretical frame on which the thesis is 

based, thus in the first chapter a literature review is performed as an introduction, 

highlighting the importance of marine introduced species as ecosystem engineer and 

particularly its extent to Argentinean introduced species. Then, in the second chapter 

the existences of differences in the community composition associated to the 

presence of B. glandula are evaluated. In the third chapter, the effects of the physical 

structure of the barnacles on the benthic fauna are experimentally evaluated. Lastly, 

in the fourth chapter the substrata most successfully colonized by B. glandula in 

Patagonian salt marshes are identified and characterized through descriptive and 

manipulative experiments. The information compiled during the literature review 

TTemphasized the importance of the potential effects that introduced and ecosystem 

engineer species could generate. In Chapter II, barnacles grouped together forming 

three-dimensional structures of large sizes are observed. In these structures, named 

here aggregates, micro-hábitats that can be used by the rest of the macrofauna to 

avoid thermal stress and predation are generated. Results of this chapter show that 

B. glandula aggregates are essential in determining the distribution and abundance 

of the invertebrate species found in Patagonian salt marshes. In Chapter III, results 

were coincident with the ones from Chapter II, suggesting that the physical structure, 

rather than the biological or ecological properties, would be the responsible for the 

effects caused by B. glandula on the benthic community. Moreover, barnacles were 
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observed recruited on the artificial-barnacles structures utilized in Chapter III; these 

barnacles were bigger than the ones observed in natural substrata. Finally, field 

surveys and manipulative experiments of Chapter IV have shown that acorn 

barnacles recruit on a great number of substrata, including mobile ones. Among this 

kind of substrata, there were barnacles recruited on the endemic crab Neohelice 

granulata. These barnacles were found in vital zones of the crab which could affect 

the normal behaviour of the species. When differences in barnacle’s recruitment 

among different substrata were experimentally evaluated, the halophyte Limonium 

brasiliense showed the highest density of barnacles and the largest individuals. 

Nevertheless, the results of this chapter suggest that the presence of B. glandula in 

the salt marshes do not depend on the presence/availability of any particular 

substratum. Together, the results obtained in the different chapters of this thesis, 

provide new information and stand out the importance of B. glandula as an engineer 

species in structuring the invertebrate community of Patagonian salt marshes. As 

well, they show the versatility of this rocky shore species to exploit a wide variety of 

substrata to persist in these soft- bottom environments. 
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Comentarios para la lectura de la tesis  

La presente tesis doctoral está compuesta por cuatro capítulos. Con 

excepción del primer capítulo que corresponde a una revisión bibliográfica al tema 

de estudio, cada capítulo de la tesis está conformado por un resumen, introducción, 

materiales y métodos, resultados y discusión. Además, en cada capítulo se 

presentan las tablas y figuras que correspondan según el caso. Dentro de los 

capítulos, las tablas y figuras se encuentran numeradas siguiendo la forma “Fig. 1-2” 

donde el primer número hace referencia al capítulo y el segundo, a la figura o tabla 

según corresponda. Por una cuestión práctica y para familiarizarse con los tópicos 

generales sobre los que discurrirá la tesis, a continuación se realiza la presentación 

de los cuatro capítulos destacándose sus objetivos principales. Posteriormente se 

brinda información sobre las marismas, el ambiente en el que se desarrolló la tesis y 

se realiza una descripción de los diferentes sitios donde se ha llevado a cabo el 

trabajo de campo correspondiente a los distintos capítulos. Al finalizar la 

presentación de los capítulos, se cierra la tesis con una sección de Conclusiones 

Principales.  

El objetivo general de la tesis es evaluar el rol que tiene el cirripedio 

introducido Balanus glandula como especie ingeniera de ecosistemas en ambientes 

intermareales de Patagonia, Argentina. La hipótesis general es que B. glandula es 

una especie ingeniera de ecosistemas que interviene y modula los procesos 

ecológicos que estructuran las comunidades en los intermareales donde prolifera. 

De manera específica, a modo de introducción el primer capítulo tiene como 

objetivo realizar una revisión bibliográfica articulando y comentando la importancia 

de las especies marinas introducidas como ingenieras de ecosistemas a escala 

global y local; en el segundo capítulo se evalúa si existen diferencias en la 

composición de los ensambles de fauna en áreas con y sin agregados de B. 

glandula y en el tercer capítulo se evalúa experimentalmente los efectos de la 

estructura física de los agregados de cirripedios sobre la fauna asociada y sobre el 

reclutamiento de B. glandula. Por último, en el cuarto capítulo se identifican los 

diversos tipos de sustratos utilizados por B. glandula para asentarse en las 

marismas y se evalúa experimentalmente si existe selección entre los sustratos más 

utilizados. 
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Ambiente de estudio 

Las marismas son ambientes intermareales (es decir, ubicados entre las 

líneas de marea baja y alta) característicos de áreas estuariales de regiones 

templadas y frías alrededor del mundo y dominadas por especies vegetales 

(Chapman, 1960; Adam, 2002). En cambio, en zonas tropicales y subtropicales en 

lugar de estos ambientes se desarrollan los manglares que, a diferencia de las 

marismas, son ambientes caracterizados por árboles también tolerantes a la alta 

salinidad (Mitsch y Gosselink, 2000). Dado que las marismas se desarrollan en la 

intersección donde conviven tanto el medio marino como el terrestre son ambientes 

con particularidades únicas, habitadas por organismos de ambos orígenes (Adam, 

1990; Mitsch y Gosselink, 2000). La vegetación es típicamente resistente a la 

inmersión frecuente y a valores altos de salinidad (Adam, 1990). Así, las especies 

vegetales capaces de colonizar son escasas pero estables en el tiempo (Adam, 

1990; Mitsch y Gosselink, 2000); desarrollando un patrón de zonación marcado, 

donde las especies de plantas se disponen en bandas paralelas a la costa y cuya 

distribución se correlaciona con la elevación topográfica (Chapman, 1974; Adam, 

1990; Pennings et al., 2005) 

Regionalmente, las marismas de la costa atlántica de Sudamérica pueden 

discriminarse en dos tipos generales: marismas dominadas por especies del género 

Spartina (Spartina alterniflora y/o Spartina densiflora) con una mínima presencia de 

Sarcocornia perennis (en la región al norte de los 42º S; Fig. 1; Isacch et al., 2006) y 

marismas dominadas por Sarcocornia perennis con mínima presencia de Spartina 

(en la región al sur de los 43º S; Fig. 1; Bortolus et al., 2009). Este patrón diferencial 

de dominancia botánica observado en las marismas a lo largo de la región, podría 

estar asociado al gradiente de temperaturas que favorecería la supervivencia y el 

desarrollo de Spartina en latitudes más bajas y el de Sarcocornia en latitudes más 

altas (Bortolus et al., 2009; Idaszkin et al., 2011). En la zona de transición entre 

ambos tipos generales de marismas se encuentra la Península Valdés (Provincia del 

Chubut; 42º S; Fig. 1). En esta zona, las marismas se caracterizan por la presencia 

de ambos géneros pero Spartina alterniflora suele dominar la marisma baja, 

mientras que Sarcocornia perennis es la especie dominante en la marisma alta, 

acompañada por Spartina densiflora y, en menor proporción, por Limonium 

brasiliense (Bortolus, 2006; Isacch et al., 2006; Bortolus et al. 2009).  
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Figura 1. Izquierda: Patrón de distribución de los tipos de marismas según la dominancia 

botánica a lo largo de costa atlántica sudoccidental: dominadas por Spartina (verde), dominadas por 

Sarcocornia (azul) y zona de transición (rojo). Derecha: Fotografías de marismas típicas dominadas 

por Spartina: San Blas (a), El Cóndor (b) y San Antonio (c) y por Sarcocornia: Santa Cruz (d), Puerto 

Deseado (e) y Punta Loyola (f). Fotos: A. Bortolus. 

 

Cabe destacar que el patrón recientemente descripto corresponde a marismas 

desarrolladas sobre fondos blandos, denominadas marismas barrosas. Sin embargo, 

recientemente se describieron en las costas patagónicas especies vegetales típicas 

de marismas dominando diferentes intermareales rocosos, denominándose a estos 

ambientes marismas rocosas (Bortolus et al., 2009). Estas marismas se desarrollan 

sobre diferentes tipos de roca o fragmentos de roca, en ausencia casi total de suelos 

lodosos (Bortolus, 2010). Habitualmente, tienen lugar sobre plataformas de abrasión 

ubicadas en costas moderadamente expuestas al oleaje cuyo sustrato es roca 

sedimentaria (Bortolus et al., 2009; Bortolus, 2010). Allí, las oquedades como grietas 

o pozas de mareas son colonizadas por las raíces y los rizomas de Spartina. Estos 

pastos se disponen en forma de parches alargados, de tamaño variable asociados a 

variables abióticas y bióticas que defieren de las que se dan por fuera de las áreas 

vegetadas del intermareal (Sueiro et al., 2011). Además de este género, podemos 

observar ejemplares de Sarcocornia perennis ocupando la zona superior y menos 

frecuentemente a Limonium brasiliense (Bortolus et al., 2009). En particular la banda 

vegetada ubicada en el nivel medio-superior, dominada generalmente por la halófita 
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S. densiflora, suele presentar altas densidades de los mejillines Brachidontes 

rodriguezii y Brachidontes purpuratus y del cirripedio introducido Balanus glandula 

(Sueiro et al., 2011) 

La fauna de las marismas puede ser divida de varias formas; considerando su 

taxonomía, su afinidad ecológica (dado que incluye especies terrestres como 

marinas), sus relaciones tróficas o su estatus de residencia (Adam, 1990). En este 

sentido, para ciertas especies el paso por la marisma es esencial para completar su 

ciclo de vida, para otras reviste gran importancia y un último grupo de especies se 

encuentra de manera circunstancial en estos ambientes, exhibiendo un 

comportamiento oportunista (Kneib, 1984; Adam, 1990). Además, la vegetación 

característica de las marismas provee un rango de micro-hábitats únicos para la 

fauna. De esta manera, podemos encontrar distintas especies tanto de invertebrados 

como de vertebrados, incluyendo una variedad de peces, mamíferos y 

especialmente aves (Daiber, 1982; Adam, 1990; Levin y Talley, 2000). Se ha 

estudiado extensamente la asociación que existe entre los organismos infaunales y 

la presencia de tallos o grupos de tallos de las distintas especies vegetales (Daiber, 

1982; Levin y Talley, 2000; Bortolus et al., 2002; Sueiro et al., 2011). La comunidad 

de invertebrados presentes incluye especies bentónicas, usualmente infaunales, y 

nadadoras, que habitan en aguas someras adyacentes durante la marea baja pero 

ingresan e interactúan con el resto de la comunidad al subir la marea (Kneib, 1984; 

Levin y Talley, 2000). Esta comunidad de invertebrados que caracteriza las 

marismas suele presentar una riqueza baja respecto de otros ambientes 

intermareales (Daiber, 1982; Kneib, 1984; Adam, 1990). Del total de especies de 

macrofauna que podemos encontrar solo unas pocas contribuyen significativamente 

a la biomasa total: los poliquetos, los moluscos bivalvos y gasterópodos, los 

decápodos y crustáceos pequeños como anfípodos e isópodos (Daiber, 1982; Kneib, 

1984; Adam, 1990; Bortolus et al., 2009). En cuanto a la dieta, la mayoría de las 

especies presentes son detritívoras o consumidoras de microflora (Kneib, 1984; 

Adam, 1990), aunque también es común observar varias especies herbívoras con 

funciones ecológicas preponderantes (Iribarne et al., 1997; Bortolus e Iribarne, 1999; 

Alberti et al., 2007; Daleo e Iribarne, 2009). Gran parte de la fauna que habita las 

marismas también muestra patrones de distribución en bandas paralelas a la costa 

que puede coincidir, o no, con la vegetación (Adam, 1990; Levin y Talley, 2000; 
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Bortolus et al., 2009). Asimismo, a medida que disminuye la distancia a la línea de 

marea baja o a los canales de marea, las especies encontradas son casi 

enteramente de origen marino (Adam, 1990; Bortolus et. al., 2002; Bortolus et al., 

2009).  

Las marismas son ampliamente valoradas por los importantes servicios 

ecosistémicos que ofrecen (Bortolus, 2010). En este contexto, el concepto de 

“servicios ecosistémicos” se refiere a aquellos beneficios que los seres humanos 

obtienen de los ecosistemas, los cuales derivan, directa o indirectamente, del 

funcionamiento de los mismos (Constanza et al., 1997). Por ejemplo, se consideran 

beneficios directos la producción de provisiones (como agua y alimentos), o la 

regulación de inundaciones, de degradación de los suelos, de desecación y 

salinización; y de las pestes y enfermedades. En las marismas, podemos mencionar 

a la producción y transporte de nutrientes y de materia orgánica o al 

amortiguamiento de contaminación costera como servicios ecosistémicos principales 

(Adam, 1990; Adam et al., 2008). Actualmente, se sigue considerando a las 

marismas como uno de los ambientes más productivos del mundo, con tasas 

anuales de producción comparables, en algunos casos, a las de las selvas tropicales 

(por ej. 3900 g peso seco C/m2/año; Mitsch y Gosselink, 2000). La alta producción 

resulta esencial para el desarrollo de las cadenas alimentarias locales (Weinstein y 

Kreeger, 2000); convirtiendo a estos intermareales en sitios claves para el 

establecimiento de poblaciones y comunidades (Adam et al., 2008; Bortolus, 2010). 

Así, en las marismas suelen encontrarse áreas específicas para la alimentación, 

refugio y/o nidificación de un gran número de especies de aves migratorias, peces, 

mamíferos e invertebrados (Adam, 1990; Adam et al., 2008; Bortolus, 2010). 

Algunas de estas especies además del atractivo turístico que pueden generar 

también resultan de especial interés por su valor económico, como por ejemplo en el 

caso de determinadas especies de bivalvos (Adam et al., 2008; Bortolus, 2010). De 

esta manera, las marismas no solo presentan un valor debido a sus funciones 

ecosistémicas sino que dan lugar a los diversos servicios mencionados, 

conformando un espacio adecuado para el desarrollo de actividades turísticas, 

recreativas y también comerciales. 
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Sitios de estudio 

El trabajo de campo necesario para llevar a cabo los diferentes objetivos de 

esta tesis fue desarrollado dentro de tres marismas de fondo blando: la marisma 

Loros (de ahora en más “Loros”, 41°01' S, 62°47' O; Fig. 2), la marisma Riacho (de 

ahora en más “Riacho”, 42º25' S, 64º37' O; Fig. 2) y la marisma Fracasso (de ahora 

en más “Fracasso”, 42°25' S, 64°07' O; Fig. 2). Por otro lado, el experimento 

manipulativo correspondiente al Capítulo IV fue desarrollado en el intermareal 

rocoso de Punta Ameghino (de ahora en más Ameghino, 42° 36' S, 64° 52' O; Fig. 

2). Para este punto, cabe destacar que luego de pruebas pilotos dentro de la 

marisma Riacho, se decidió realizar el experimento en un intermareal rocoso ya que 

la abundancia de larvas de cirripedios sería adecuada, garantizando así el óptimo 

desarrollo de experimentos de este tipo.  

 

 66 O  64 O  62 O

44 S

42 S

40 S

Océano
Atlántico

Ameghino

FracassoRiacho

Loros

Chubut

Río Negro

 

Figura 2. Localización geográfica de los sitios seleccionados para el desarrollo de la tesis.  

 

Loros (Fig. 3a) es una marisma localizada sobre la costa del Golfo San 

Matías, al SE de la Provincia de Río Negro dentro de la Reserva de Uso Múltiple 

“Caleta de los Loros”. El Golfo San Matías es el más extenso de los golfos 

norpatagónicos, se extiende entre punta Bermeja, al norte, en la provincia de Río 

Negro, y punta Norte, al sur, en la provincia del Chubut. El mismo, alcanza una 
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superficie aproximada de 19.700 km2 (Amoroso y Gagliardini, 2010). Las mareas son 

de régimen semi-diurno y poseen una amplitud promedio de entre 3,5 y 7,6 m 

(Servicio de Hidrografía Naval, 2012). La marisma Loros posee una extensión de 

1548 ha (Bortolus et al., 2009) y está conformada por un pastizal monoespecífico de 

Spartina alterniflora con la presencia de unos pocos ejemplares de Sarcocornia 

perennis.  

Riacho y Fracasso (Fig. 3 b y c) se encuentran localizadas sobre la costa del 

Golfo San José en la Reserva Natural Península Valdés, al NE de la Provincia del 

Chubut. El Golfo San José es una bahía semi-cerrada de 817 km2 y de régimen de 

mareas semi-diurno con una amplitud promedio que varía entre los 4,57 y 7,01 m 

donde no existen desembocaduras de ríos (Amoroso y Gagliardini, 2010). Como se 

dijo anteriormente, por estar ubicadas en una zona de transición, en estas dos 

marismas los géneros Spartina y Sarcocornia coexisten, pero ambas marismas se 

diferencian por la clara dominancia de uno de los géneros. Mientras que Riacho se 

encuentra dominada por especies del género Spartina, Fracasso lo está por 

Sarcocornia. En la marismas baja y media de Riacho se encuentra Spartina 

alterniflora, mientras que en la marisma alta la especie de mayor abundancia es 

Spartina densiflora y en menor abundancia se encuentran Sarcocornia perennis, 

Limonium brasiliense y Atriplex sp. (Bortolus et al., 2009). En Fracasso, S. 

alterniflora suele ser menos abundante y se la localiza en la marisma baja, mientras 

que en la marisma alta se observa a S. perennis acompañada, en menor densidad, 

por L. brasiliense. Riacho posee una extensión aproximada de 159 ha (Bortolus et 

al., 2009), con una pendiente del 4% y una altura relativa al cero hidrográfico 

argentino de la marisma baja de +4,42 m y de la marisma alta de +5,77 m (Idaszkin 

et al., 2011). Por otro lado, Fracasso tiene aproximadamente 27 ha de extensión 

(Bortolus et al., 2009). La pendiente en esta marisma es de 0,4%, y la altura relativa 

al cero hidrográfico argentino de la marisma baja es de +5,67 m y de la marisma alta 

es de +6,32 m (Idaszkin et al., 2011). Por último, Ameghino (Fig. 3d) es una 

plataforma de abrasión por olas de origen sedimentario, ubicada en la costa del 

Golfo Nuevo a pocos kilómetros al sur de las marismas de Riacho y Fracasso. En 

este intermareal Balanus glandula es la especie de macroinvertebrado dominante de 

la zona alta del intermareal, conformando una densa franja de hasta 17.000 ind/m2 

(Schwindt, 2007).  
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Figura 3. Fotografías de los sitios de estudio: a- Loros (Foto: A. Bortolus), b- Riacho, c- 

Fracasso y d- Ameghino. Fotos: M. M. Mendez. 

 

Recientemente, se ha reportado el hallazgo del cirripedio introducido Balanus 

glandula colonizando exitosamente las marismas mencionadas (Schwindt et al., 

2009); lo que resulta muy novedoso teniendo en cuenta que la especie es típica de 

intermareales rocosos. Este hecho ha motivado el desarrollo de la presente tesis con 

la intención de describir los principales aspectos ecológicos de esta particular 

introducción. En las tres marismas seleccionadas para el desarrollo del trabajo de 

campo, B. glandula es la única especie de cirripedio presente que llega a agruparse 

en altas densidades (alcanzando los 35 ind/cm2; Schwindt et al., 2009, Fig. 4). La 

distribución de los cirripedios dentro de las marismas es extremadamente parchada, 

encontrándose a estos organismos ubicados especialmente en sustratos duros 

localizados en canales de marea o en áreas cercanas a éstos. En las zonas donde 

se encuentran los cirripedios el aporte de agua es alto y los sustratos donde se 

asientan permanecen sumergidos al menos una vez al día. Precisamente, en el 

Capítulo IV de esta tesis se brindará información detallada sobre los sustratos 
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utilizados por B. glandula para su asentamiento en las marismas, así como también 

la frecuencia de utilización de cada uno de ellos. 

 

Figura 4. Fotografías destacándose la presencia del cirripedio Balanus glandula sobre 

sustratos de marismas: Sarcocornia perennis (a), Limonium basiliense (b), Spartina alterniflora (c) y 

Mitílidos (d). Fotos: M. M. Mendez. 

Vouchers de los organismos provenientes de las muestras de esta tesis se 

depositaron en la Colección de Invertebrados del Centro Nacional Patagónico 

(CENPAT-CONICET). Como se irá observando con la lectura de la tesis, la 

identificación taxonómica de los invertebrados fue un proceso central para poder 

llevar a cabo los objetivos propuestos. Teniendo en cuenta que una correcta 

identificación de las especies es fundamental en los trabajos ecológicos (Bortolus, 

2008), se realizó una exhaustiva revisión bibliográfica de la cual se obtuvieron claves 

taxonómicas actualizadas para la identificación: cirripedios (Newman y Ross, 1976), 

decápodos (Boschi, 1992), tanaidáceos (Holdich y Jones, 1983), anfípodos (López 

Gappa et al., 2006), isópodos (Harrison y  Ellis, 1991), poliquetos (Fauchald, 1977) y 

moluscos (Keen y Coan, 1974; Scarabino, 1977; Pastorino, 1994; Pastorino, 2005; 
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Signorelli y Pastorino, 2011). Además, se consultó de manera permanente la 

Colección de Invertebrados del CENPAT. Por otro lado, se contó con la 

desinteresada y generosa colaboración de taxónomos y especialistas en los distintos 

grupos de invertebrados hallados: Dra. G. Alonso (Anfípodos, Museo Argentino de 

Ciencias Naturales (MACN-CONICET)); Lics. M. E. Diez y B. Trovant (Poliquetos, 

CENPAT); Dra. B. Doti (Isópodos, Universidad Nacional Buenos Aires (UBA-

CONICET)); Lic. J. Fernández Alfaya (Nemertinos, CENPAT); Dr. C. De Francesco 

(Gasterópodo Heleobia australis, Universidad Nacional de Mar del Plata (UNMdP-

CONICET)); Dr. M. Brogger (Ofiuras, Universidad Nacional Buenos Aires (UBA-

CONICET)); Dra. A. Huespe y Lic. E. Gómez Simes (Decápodo Halicarcinus 

planatus, CENPAT y Universidad Nacional de la Patagonia San Juan Bosco 

respect.) y Lic. L. Patitucci (Larvas de Insectos, Instituto Malbrán). Para la 

vegetación, se utilizó como guía la Flora Patagónica (Correa ,1998), actualizando el 

estatus taxonómico de Salicornia ambigua Michx. como Sarcocornia perennis (Mill.) 

A.J. Scott. (según Zuloaga y Morrone, 1999). En este caso, los ejemplares hallados 

se compararon con especimenes de referencia conservados en el Herbario 

Ecológico de Costas (HECO- CENPAT). 
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Resumen 

La alteración de los ecosistemas se encuentra entre los efectos con mayor 

gravedad que las especies introducidas pueden producir, a raíz de los efectos 

cascada potenciales que se pueden generar sobre la biota residente. Esta alteración 

se da, por ejemplo, a través del cambio en la estructura física del propio ecosistema. 

La “ingeniería de ecosistemas” es un concepto desarrollado hace casi dos décadas y 

que es utilizado para aquellas especies que directa o indirectamente controlan la 

disponibilidad de recursos y modifican, crean o destruyen el hábitat. Las especies 

ingenieras de ecosistemas pueden afectar al ambiente físico de dos maneras 

principales: a través de la ingeniería autogénica y de la alogénica. En el primer caso, 

el ambiente físico se ve afectado por las estructuras que componen las especies en 

si mismas; mientras que los ingenieros alogénicos, en cambio, alteran el estado 

físico de los ecosistemas a través de modificaciones mecánicas, químicas u de otro 

tipo. Así, los modos y actividades que los ingenieros de ecosistemas pueden 

desempeñar son variados y, con ello también, sus consecuencias sobre el 

ecosistema. En Argentina, existen varias especies marinas que han sido 

introducidas en distintos ambientes intermareales y son responsables de cambios 

profundos en la estructura física de los ecosistemas. Por ejemplo, el poliqueto 

tubícola Ficopomatus enigmaticus es una especie ingeniera de ecosistemas que 

forma arrecifes. La presencia de los mismos aumenta la densidad de organismos 

bentónicos y de ciertas macroalgas, disminuye la concentración de clorofila a y la 

turbidez del agua, y genera cambios en el régimen hidrológico y sedimentario. Otra 

especie ingeniera introducida en las costas argentinas es la macroalga Undaria 

pinnatifida. La presencia de esta especie aumenta la riqueza y diversidad de la 

comunidad de macroinvertebrados bentónicos debido a la provisión de refugio para 

las especies presentes y podría estar modificando las bases de las cadenas tróficas 

gracias al incremento de biomasa. Adicionalmente, Undaria forma bosques 

submarinos y, a diferencia de Ficopomatus, genera un efecto negativo sobre las 

algas nativas (reduciendo drásticamente su riqueza y diversidad) y produce una 

pérdida en la calidad de hábitat de arrecifes submarinos (disminuyendo la 

abundancia de peces al obstruir el acceso a los refugios). 

Los cirripedios conforman un grupo taxonómico cuyas especies han sido 

introducidas en diferentes partes del mundo en numerosas ocasiones. Además, 
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estas especies son importantes ingenieros de ecosistemas intermareales. Estos 

organismos reclutan y crecen de forma agregada generando micro-hábitats que 

proveen protección a condiciones ambientales estresantes para los invertebrados 

presentes y suelen ser utilizados como refugio por diversas taxa. Además, los 

cirripedios pueden intervenir en la dinámica poblacional de otras especies por 

proveerles un nuevo sustrato para el reclutamiento. El cirripedio Balanus glandula ha 

sido introducido en las costas de Argentina y tiene una alta tasa de expansión. Sus 

efectos generados como especie ingeniera de ecosistema han sido ampliamente 

estudiados en su ambiente nativo por lo que se espera que tenga efectos similares 

en los intermareales donde fue introducido. En este capítulo se presenta una 

revisión discutida sobre el impacto de las especies introducidas ingenieras de 

ecosistemas marinos, con especial énfasis en ambientes intermareales de 

Argentina.  
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Introducción  

Las especies introducidas son aquellas que mantienen poblaciones auto 

sustentables en sitios cuya presencia es atribuible a la actividad humana (Carlton, 

1989). Numerosas especies se mueven de continente a continente y de océano a 

océano, tanto de manera accidental como intencional, a través de las diferentes 

actividades humanas, quebrantando barreras biogeográficas naturales (Carlton, 

1989; 1996). En los últimos años, la introducción de organismos marinos alrededor 

del planeta ha afectado a las comunidades locales mundialmente (Carlton y Geller, 

1993; Carlton, 1996; Ruiz et al., 1997). Las vías de introducción de las especies son 

diversas (Carlton, 1989; Ruiz et al., 1997; Ruiz y Carlton, 2003). Para los ambientes 

costeros particularmente, el transporte mediante embarcaciones ha sido el principal 

mecanismo para el traslado de los organismos (Ruiz et al., 1997; Ruiz y Carlton, 

2003). Así, con el aumento del transporte marítimo en el siglo XIX, este fenómeno 

fue creciendo de manera exponencial (Carlton, 1987; Carlton y Geller, 1993; Carlton 

1996). En la actualidad la introducción de especies es, luego de la destrucción del 

hábitat, la principal causante de alteración de la biodiversidad a nivel global y por lo 

tanto del funcionamiento de los ecosistemas (Carlton, 1996). A corto plazo, las 

especies introducidas pueden tener diversas consecuencias sobre los ambientes 

nativos. Entre ellas podemos mencionar impactos ambientales como la modificación 

del hábitat (Schwindt et al., 2001; Crooks, 2002); efectos genéticos a través de 

hibridización (Cox, 1999); interacciones negativas como competencia (Byers, 1999) 

y depredación (Grosholz et al., 2000); impactos económicos (por ej. debido a la 

introducción de pestes, Hallegraeff, 1988) y también sociales (por ej. introducción 

colateral de parásitos, Torchin et al., 2002). En consecuencia, el número de especies 

introducidas es un indicador de degradación ambiental y de los cambios 

antropogénicos que tienen lugar en los distintos ambientes (McGeoch et al., 2006; 

Bortolus y Schwindt, 2007). Dada su vital importancia, conocer los impactos que 

generan las nuevas especies al incorporarse a los ecosistemas es un objetivo 

primario en el estudio de las introducciones biológicas (Ruiz et al., 1999; Crooks, 

2002).  

Uno de los efectos más dramáticos que pueden generar las especies 

introducidas es la alteración de los ecosistemas, debido a los diferentes efectos 

cascada que generan sobre la biota residente (Crooks, 2002). La alteración de los 
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ecosistemas por parte de las especies introducidas puede tener lugar a través de 

diferentes vías, por ejemplo a través del cambio de la estructura física del propio 

ecosistema. En este contexto, la “ingeniería de ecosistemas” es un concepto 

introducido por Jones y colaboradores (1994; 1997) que es utilizado en esencia para 

todas aquellas especies que directa o indirectamente controlan la disponibilidad de 

recursos y modifican, crean o destruyen el hábitat. Con la incorporación de este 

concepto, estudiar los efectos potenciales que las especies introducidas pueden 

desempeñar como ingenieras de ecosistema no debe pasarse por alto (Crooks, 

2002). Existen numerosas especies introducidas que a su vez son ingenieras de 

ecosistemas (revisadas en Crooks, 2002; Wallentinus y Nyberg, 2007); en esos 

casos estudiar las modificaciones en la estructura física de los ecosistemas ofrece 

una perspectiva de sumo interés respecto al impacto que los organismos 

introducidos están produciendo sobre los nuevos ambientes. De manera 

introductoria, el objetivo de la presente revisión es el de recopilar, integrar y discutir 

información existente sobre las especies introducidas marinas e ingenieras de 

ecosistema en ambientes intermareales; con especial énfasis en las especies 

presentes en intermareales de Argentina. Para llevar a cabo la misma, se analizaron 

publicaciones científicas internacionales, incluyéndose especialmente los trabajos 

que explícitamente utilizaran el término acuñado por Jones y colaboradores (1994). 

Además, se indagaron publicaciones, reportes técnicos y tesis de índole local.  

Alteración física de los ecosistemas  

Si bien podría resultar sencillo reconocer la capacidad que tienen los 

organismos vivos en modificar el ambiente físico que los rodea, recién en el año 

1994 se le dio un marco teórico apropiado a esta idea (Jones et al., 1994). En este 

trabajo se propuso y definió el concepto de ingeniería de ecosistemas, considerando 

a las especies ingenieras de ecosistemas como “organismos que directa o 

indirectamente, modulan la disponibilidad de recursos para otras especies al causar 

cambios en el estado físico de la materia biótica o abiótica. Al hacerlo, modifican, 

mantienen y/o crean hábitats” (Jones et al., 1994; 1997). A pesar de las 

controversias surgidas en torno a su definición (Brown, 1995; Power, 1997; Jones y 

Gutiérrez, 2007), el concepto de ingeniería de ecosistemas ha quedado instaurado 

en la comunidad científica internacional. Especialmente en la última década se ha 

logrado incorporar este concepto a los diferentes estudios, a partir del cual han 
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surgido innumerables trabajos tanto teóricos (Crooks, 2002; Cuddington y Hastings, 

2004; Byers et al., 2006; Wright y Jones, 2006; Hastings et al., 2007; Wallentinus y 

Nyberg, 2007; Bouma et al., 2009; Reise et al., 2009), como experimentales 

(Schwindt et al., 2001; Thiel y Ullrich, 2002; Castilla et al., 2004; Bouma et al., 2005; 

Levin et al., 2006; Borthagaray y Carranza, 2007; Menge et al., 2008; Sellheim et al., 

2010; Sueiro et al., 2011) e incluso un libro que aborda de manera detallada la 

temática (Cuddington et al., 2007). 

Las especies ingenieras de ecosistemas pueden afectar al ambiente físico de 

dos maneras principales, a través de la ingeniería autogénica y de la alogénica. En 

el primer caso, el ambiente físico se ve afectado por la propia estructura física 

provista por el organismo (Jones et al., 1994; 1997). Las valvas de numerosas 

especies ilustran este tipo de ingeniería. La presencia de las mismas aumenta la 

complejidad inicial del sistema proveyendo nuevos micro-hábitats de condiciones 

favorables para el establecimiento y la persistencia de otros organismos presentes 

en el lugar (Gutiérrez et al., 2003; Borthagaray y Carranza, 2007; Commito et al., 

2008; Buschbaum et al., 2009; Sousa et al., 2009). Los ingenieros alogénicos, en 

cambio, modifican el estado físico de los ecosistemas a través de alteraciones 

mecánicas, químicas u de otro tipo (Jones et al., 1994; 1997). Por ejemplo, los 

organismos filtradores limpian materiales suspendidos, aumentando así la claridad 

del agua (Ruesink et al., 2005; Sousa et al., 2009). Las cuevas que realizan 

diferentes especies de cangrejos ilustran también la ingeniería alogénica. Estas 

excavaciones afectan la dinámica sedimentaria y biogeoquímica al modificar el 

tamaño de grano de los sedimentos, las condiciones de oxido-reducción, el 

contenido de materia orgánica y la disponibilidad de los nutrientes (Gribsholt et al., 

2003; Gutiérrez et al., 2006; Kristensen, 2008; Penha-Lopes et al., 2009; Kristensen 

et al., 2012). En consecuencia, dentro de la ingeniería de ecosistemas los modos y 

actividades que las especies pueden desempeñar son extremadamente amplios y 

con ello, también, sus consecuencias sobre los ecosistemas (Fig. 1-1). 
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Figura 1-1. La ingeniería de ecosistemas representada por la modificación física del ambiente 

abiótico y sus efectos potenciales sobre la biota (modificado de Crooks, 2004). 

 

Un ejemplo que se utiliza comúnmente para ilustrar el concepto de ingeniería 

de ecosistemas es el del castor (Castor canadensis) (Naiman et al., 1988; Wright et 

al., 2002; 2003). Estos roedores semiacuáticos construyen diques y madrigueras en 

ríos y arroyos mediante la utilización de ramas y troncos de árboles que talan con 

sus dientes incisivos, transformando drásticamente los ambientes donde viven 

(Naiman et al., 1988). A través de sus actividades, los castores retienen sedimento y 

materia orgánica en los canales, modifican los ciclos de nutrientes y tienen influencia 

sobre el agua y los materiales que circulan (Naiman et al., 1988). También, al 

aumentar la heterogeneidad ambiental, los castores aumentan el número de 

especies de plantas herbáceas que de otro modo no se establecerían en el lugar 

(Wright et al., 2002). Sus transformaciones, además, incluyen la interrupción de los 

corredores a través de los cuales animales y plantas se mueven de un extremo a 

otro del río (Naiman et al., 1988). Con el correr del tiempo, el sistema de aguas 

activas y de flujo permanente se transforma en un lago de aguas semidetenidas con 

tendencia a inundar terrenos en las márgenes de los ríos (Naiman et al., 1988). En 

esta nueva configuración, la comunidad de invertebrados caracterizada por especies 

de aguas en movimiento es reemplazada por especies típicas de estanques (Naiman 

et al., 1988). Debido a las inundaciones, los bosques y pastizales aledaños son 

transformados en ambientes diferentes, donde varias de las especies vegetales son 

reemplazadas y los árboles presentes se ven reducidos en altura (Naiman et al., 
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1988; Wright et al., 2003). Así, las diferentes acciones producidas por los castores 

modifican radicalmente el ambiente en el que se encuentran. 

En Argentina el castor, una especie nativa de Norteamérica, fue introducida 

con fines comerciales en Tierra del Fuego en 1946 (Lizarralde, 1993). Debido a la 

ausencia de depredadores y competidores naturales y a la abundancia de alimento y 

sitios de refugio, su expansión fue rápida y el crecimiento poblacional exponencial 

(Lizarralde, 1993; Lizarralde et al., 2004). Luego de su introducción, se estima que 

ha modificado al menos de 5.200 ha de bosque nativo (Lizarralde, 1993; Lizarralde 

et al., 2004). La lenga (Nothofagus pumilio) era la especie más abundante en estos 

bosques acompañada por otras especies como Nothofagus antarctica y Nothofagus 

betuloides, todas ellas presentes en la zona aledaña a los cursos de agua, sector 

más afectado por los castores (Lizarralde et al., 2004; Baldini et al., 2008). Con la 

expansión de esta especie, más de la mitad de los bosques de N. pumilio asociados 

a los cursos de agua han sido dañados, siendo la pérdida más importante debida a 

la muerte de individuos en las zonas de inundación de las represas formadas por los 

castores (Wallem et al., 2007; Baldini et al., 2008). Además, se observó una mayor 

densidad de colonias activas en hábitats que han sufrido mayor modificación 

ambiental, indicando un mecanismo de autofacilitación por parte de la especie y 

escalando así sus efectos sobre el ecosistema (Wallem et al., 2007).  

Como ocurre en el caso del castor, existen numerosos ejemplos de especies 

introducidas que afectan la naturaleza física de los ecosistemas; es decir que actúan 

como especies ingenieras de ecosistemas. Estos ejemplos involucran variados y 

numerosos taxa tanto de ambientes acuáticos (marinos y de agua dulce) como 

terrestres (revisadas en Crooks, 2002; Crooks, 2004). En el ambiente marino 

específicamente, el estudio de las especies ingenieras introducidas ha tenido un 

gran interés, especialmente en la última década (Schwindt et al., 2001; Crooks, 

2002; Holloway y Keough, 2002; Castilla et al., 2004; Brusati y Grosholz, 2006; Neira 

et al., 2006; Ross et al., 2007; Wallentinus y Nyberg, 2007; Sellheim et al., 2010). En 

estos trabajos, se ha observado cómo numerosas especies introducidas 

pertenecientes a variados taxa afectan la estructura física de los ecosistemas 

nativos, especialmente al establecerse en altas densidades. Isópodos (Talley et al., 

2001; Talley y Crooks, 2007; Davidson et al., 2009), decápodos (Grosholz et al., 

2000; Brousseau et al., 2003; Neira et al., 2006), cirripedios (Bros, 1987; Bertness et 
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al., 2006; Grzelaka y Kuklinski, 2010; Sueiro et al., 2011), gasterópodos (Kerans et 

al., 2005; Ragueneau et al., 2005; Nicastro et al., 2009), bivalvos (Gutiérrez et al., 

2003; Escapa et al., 2004; Robinson et al., 2007; Sousa et al., 2009), poliquetos 

(Schwindt et al., 2001; 2004; Heiman et al., 2008; Jaubet et al., 2011; Quintana et al. 

2011; Delefosse et al., 2012), ascidias (Cerda y Castilla, 2001; Castilla et al., 2004; 

Ross et al., 2007), algas (Casas et al. 2004; Strong et al., 2006; Schmidt y 

Scheibling, 2007; Byers et al., 2010; Irigoyen et al., 2010; 2011) y plantas vasculares 

(Bruno, 2000; Bando, 2006; Brusati y Grosholz, 2006; Neira et al. 2005; 2006) son 

algunos de los taxa que presentan especies introducidas ingenieras de ecosistema. 

Teniendo en cuenta la diversidad de taxa mencionados y la variedad de formas, 

tamaños, hábitos y modos de alimentación que sus organismos involucran, los 

posibles efectos que los ingenieros de ecosistemas introducidos pueden generar 

sobre los ambientes y comunidades nativas son múltiples.  

Como se ha definido anteriormente, los ingenieros autogénicos o especies 

“formadoras de hábitat” proveen nueva estructura física al ambiente (Jones et al. 

1994). Existe un gran número de especies introducidas que actúan como especies 

formadoras de hábitat al incorporar al sistema mayor complejidad estructural a 

través de valvas, de exoesqueletos de organismos sésiles o de estructuras aéreas y 

subterráneas de plantas (Crooks y Khim, 1999; Escapa et al., 2004; Neira et al. 

2005; 2006; Sousa et al., 2009). En diversas partes del mundo, incluyendo países 

tanto de América del Norte como de Europa, el mejillón asiático Musculista 

senhousia es un ingeniero autogénico que se agrupa formando densas capas 

tridimensionales generando un micro-hábitat favorable que aumenta la diversidad de 

organismos infaunales como anfípodos, pequeños gasterópodos y poliquetos 

(Crooks y Khim, 1999; Mitri, 2002; Kushner y Hovel, 2006). De manera indirecta, 

estos refugios pueden además alterar las cadenas alimenticias al aumentar las 

densidades poblacionales de determinados depredadores (Crooks y Khim, 1999; 

Kushner y Hovel, 2006). Contrariamente, en San Francisco (Estados Unidos) la 

introducción del híbrido Spartina (foliosa x alterniflora) redujo sensiblemente la 

abundancia de anfípodos, bivalvos y de ciertas especies de poliquetos posiblemente 

debido a cambios en la composición del sedimento al reducir el tamaño de grano y 

aumentar el contenido de materia orgánica (Neira et al., 2005; 2006). En Chile, la 

ascidia introducida Pyura praeputialis se establece generando un cordón 
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tridimensional denso donde viven 116 especies de macroinvertebrados y algas, en 

comparación con las 66 especies que caracterizan las zonas adyacentes donde la 

ascidia está ausente (Castilla et al., 2004). Así, la especie aumenta la diversidad 

local al proveer un nuevo micro-hábitat de condiciones óptimas para ciertas 

especies, incapaces de tolerar las condiciones estresante naturales (Castilla et al., 

2004).  

Por otra parte, existen numerosos casos de especies introducidas alogénicas, 

en los que los efectos sobre las comunidades pueden deberse, por ejemplo, a 

cambios específicos sobre el sustrato ya sea directos o bien indirectos (Jones et al., 

1994; Crooks, 2002; Wallentinus y Nyberg, 2007). Esto puede visualizarse en 

aquellos organismos que excavan el sedimento para construir cuevas, como es 

común ver entre especies de cangrejos, isópodos y poliquetos. Sus excavaciones 

generan lo que se denomina bioturbación, término que se refiere a la alteración 

biológica de los suelos y sedimentos, lo que deriva en una modificación de las 

condiciones iniciales de los mismos (Meysman et al., 2006; Kristensen et al., 2012). 

El poliqueto Marenzelleria viridis, introducido en el Mar Báltico, genera cuevas cuyas 

profundidades son superiores a la de los poliquetos nativos logrando oxigenar capas 

de suelos que de otro modo serían anóxicas; generando a su vez un gradiente que 

favorece a la oxidación de ciertos compuestos (Olenin y Leppäkoski, 1999; 

Leppäkoski et al., 2009; Quintana et al. 2011). Debido a las actividades de los 

poliquetos, el agua que puede alcanzar la superficie es rica en compuestos 

reducidos y en nutrientes, pudiendo afectar las condiciones de oxido-reducción, la 

degradación de materia orgánica, el reclutamiento de invertebrados y la producción 

primaria (Quintana et al. 2011). A través de estos cambios, esta especie afecta a 

otras nativas como los poliquetos Nereis (Hediste) diversicolor y Arenicola marina, 

disminuyendo sus densidades y pudiendo tener un efecto cascada sobre el ciclado 

de nutrientes (Quintana et al. 2011; Delefosse et al., 2012). En las marismas de 

California (Estados Unidos), el isópodo introducido Spaheroma quoyanum construye 

extensas cadenas de cuevas las cuales favorecen la pérdida de sedimento, 

aumentando la erosión y degradando el ecosistema natural (Talley et al., 2001). De 

modo indirecto, el sustrato también puede verse afectado por organismos sésiles 

que actúan como trampas de sedimento y aumenta la depositación de partículas 

(Jones et al., 1994; Crooks, 2002; Wallentinus y Nyberg, 2007). El fenómeno de 
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entrampar sedimento ha sido ampliamente estudiado en plantas del género Spartina 

en marismas (Bruno, 2000; Cuddington y Hastings, 2004; Neira et al. 2005; 2006). 

Como en el caso de Spartina (Neira et al., 2005; 2006), muchas especies pueden 

generar al mismo tiempo tanto efectos autogénicos como alogénicos. En este 

sentido, varias especies de almejas introducidas poseen la capacidad de oxigenar 

los sedimentos por sus profundas excavaciones y, al mismo tiempo, sus valvas son 

responsables de modificaciones hidrodinámicas y de proveer sustrato de 

asentamiento y refugio para otros organismos cuando se encuentran en superficie 

(Sousa et al., 2009). 

Entre los procesos generados a partir de la introducción de especies 

ingenieras, uno de los más preocupantes desde el punto de vista de la conservación 

es aquel en el que la presencia de una especie introducida se asocia con la 

presencia de otra especie introducida (Simberloff y Von Holle, 1999; Simberloff, 

2006). Bajo el término en inglés de “invasional meltdown” se propuso un marco 

teórico para estudiar cómo las especies introducidas pueden facilitar la invasión de 

una segunda especie, aumentando su supervivencia y también la magnitud de su 

impacto potencial sobre las comunidades (Simberloff y Von Holle, 1999). 

Considerando esta idea, se han desarrollado variados trabajos en los que se estudia 

cómo las interacciones positivas entre especies introducidas ingenieras y especies 

introducidas capaces de utilizar esos nuevos hábitats podría representar un 

mecanismo que aumente el éxito de invasión (Wonham et al., 2005; Neira et al., 

2006; Heiman et al., 2008; Demopoulos y Smith, 2010; Sellheim et al., 2010). En los 

manglares de Hawaii, por ejemplo, Demopoulos y Smith (2010) observaron que la 

presencia del árbol introducido Rhizophora mangle aumentaba la complejidad 

estructural lo que podía ser aprovechado por otras especies. Aquí, la raíces 

emergentes eran colonizadas por numerosas especies introducidas: los cirripedios 

Chthamalus proteus, Balanus reticulatus y B. amphitrite y las esponjas Suberites 

zeteki, Sigmadocia caerulea y Gelloides fibrosa. Dentro de los ambientes invadidos 

por los árboles se encontró mayor densidad de macrofauna introducida en 

comparación con las zonas arenosas cercanas, indicando que la presencia de los 

mismos facilitaba la persistencia de fauna introducida en Hawaii. En Estados Unidos, 

Heiman y colaboradores (2008) observaron que los arrecifes del poliqueto 

introducido Ficopomatus enigmaticus interactuaban positivamente con otras 
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especies introducidas. Un punto interesante de este trabajo es el hecho de que el 

efecto de facilitación especie introducida ingeniera/especies introducidas fue aún 

más notorio que el de facilitación especie nativa ingeniera/especies introducidas 

mediado por otro ingeniero nativo presente en el sistema, la ostra Ostrea 

conchaphila. A través de los diferentes ejemplos expuestos a lo largo de esta 

sección, podemos observar que los efectos producidos por las especies ingenieras 

introducidas sobre los ecosistemas nativos representan una oportunidad única para 

explorar diversos procesos ecológicos derivados de la introducción de especies 

(Crooks, 2002; Wallentinus y Nyberg, 2007; Levin y Crooks, 2011).  

Especies introducidas marinas modificadoras de hábitat en Argentina  

A pesar de la falta de información en los estudios referidos a introducción de 

especies en Argentina (Orensanz et al., 2002; Bortolus y Schwindt, 2007) al menos 

41 especies han sido reportadas como introducidas en el Atlántico Sudoccidental 

(Orensanz et al., 2002; Schwindt, 2007a; Schwindt, 2009). Con excepción de un 

grupo menor de especies, la mayoría de éstas han sido simplemente reportadas y 

no se han realizado estudios específicos para conocer parámetros como las 

variaciones temporales en abundancia o los efectos potenciales que pueden ejercer 

sobre las comunidades (Orensanz et al., 2002; Schwindt, 2007a; Schwindt, 2009). Si 

bien el número de especies introducidas es bajo respecto a otros lugares del mundo 

como América del Norte (Orensanz et al., 2002), dentro de la lista de especies 

introducidas de Argentina, varias pueden destacarse como responsables de cambios 

profundos en la estructura física de los ecosistemas (Tabla 1-1).  
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Tabla 1-1. Principales especies marinas introducidas ingenieras de ecosistema de 
Argentina. Entre paréntesis se indica el año estimado de ingreso al país.  

Alga 
Wakame

Diente de 
perro

Ostra 
japonesa

Cangrejo 
verde

Poliqueto 
tubícola

Poliqueto 
tubícola

Nombre 
Vulgar

Fondos rocososBahía Camarones (Chubut) a 
Puerto Deseado (Santa Cruz)

Europa Carcinus maenas
(2000)

Marismas, planicies 
barrosas y rocosas

Bahía Blanca (Buenos Aires) 
hasta El Cóndor (Río Negro)

JapónCrassostrea gigas
(1982)

Áreas portuarias, fondos 
rocosos y marismas

San Clemente (Buenos Aires) 
hasta Río Grande (Tierra del 
Fuego)

Oeste de 
Norteamérica

Balanus glandula
(1970)

Fondos rocososGolfos norpatagónicos, Bahía 
Camarones, Puerto Deseado y 
Mar del Plata

Noreste de AsiaUndaria 
pinnatifida

(1992)

Fondos arenosos/ 
barrosos (Mar del Plata).  
Roca sedimentaria (Puerto 
Madryn)

Mar del Plata y Puerto MadrynPacífico Norte Boccardia 
proboscidea
(post a 1997)

Fondos barrosos de 
estuarios y área portuaria 
(Mar del Plata)

Laguna Mar Chiquita, Puerto de 
Mar del Plata y Quequén

AustralasiaFicopomatus 
enigmaticus

(previo a 1960)

AmbienteDistribución en ArgentinaDistribución   
Nativa

Especie
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Ficopomatus enigmaticus es uno de los ingenieros de ecosistemas del que se 

cuenta con mayor información (Schwindt, 2009). En la laguna costera Mar Chiquita, 

este poliqueto tubícola perteneciente a la familia Serpulidae, forma arrecifes 

calcáreos usualmente circulares que crecen hasta 7 m en diámetro y 0,5 m en alto 

(Obenat y Pezzani, 1994; Schwindt et al., 2004) y cubren aproximadamente un 80% 

de la laguna (Schwindt et al., 2004). Los arrecifes han modificado sustancialmente el 

paisaje de la laguna tanto de manera directa, por la presencia de los propios 

arrecifes, como de manera indirecta, por el efecto que éstos ejercen sobre la flora, 

fauna y la dinámica general de la laguna (Schwindt et al., 2001; 2004; Bazterrica et 

al., 2012). Con respecto a la fauna, entre los tubos de los poliquetos que conforman 

los arrecifes se refugian diferentes taxa de invertebrados como anfípodos, cangrejos 

y moluscos; los cuales incrementan su densidad gracias a la presencia de los 

arrecifes (Schwindt et al., 2001). Específicamente, se ha observado que la provisión 

de refugio por parte de los arrecifes aumenta las densidades locales del cangrejo 

Cyrtograpsus angulatus. Este aumento poblacional de los cangrejos reduce la 

abundancia de poliquetos y ostrácodos, especies presa de las que se alimenta 

(Schwindt et al., 2001). Así, un efecto cascada sobre la comunidad bentónica se 

produce ante la presencia de los arrecifes de Ficopomatus (Schwindt et al., 2001). 
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Además de su efecto sobre la comunidad bentónica, se ha estudiado que los sitios 

donde se encuentran los arrecifes son utilizados preferencialmente como áreas de 

descanso y alimentación de aves (Bruschetti et al., 2009). Con respecto a la flora, se 

ha observado que la presencia de los arrecifes favorece el establecimiento del alga 

roja Polysiphonia subtilissima pero inhibe, directa e indirectamente, el 

establecimiento de las algas verdes Cladophora sp. y Enteromorpha intestinalis 

(Bazterrica et al., 2012). Así, los arrecifes modifican la biomasa relativa de cada 

grupo de macroalgas, lo que podría tener un efecto no solo en la producción primaria 

local sino también sobre las cadenas tróficas (Bazterrica et al., 2012). Otro de los 

efectos que se ha observado debido a la presencia de Ficopomatus es que los 

individuos afectan negativamente el fitoplancton, disminuyendo la concentración de 

clorofila a y la turbidez del agua debido a que la especie se alimenta por filtración 

(Bruschetti et al., 2008). Sumado a los efectos mencionados sobre la comunidades, 

los arrecifes formados por esta especie tienen la capacidad de modificar el ambiente 

físico a través de un cambio en el régimen hidrológico y sedimentario, afectando el 

transporte y depositación del sedimento (Schwindt et al., 2004). De acuerdo a lo 

expuesto se observa que, a pesar de su distribución acotada, Ficopomatus genera 

una variedad de efectos directos e indirectos sobre el medio ambiente en el que ha 

sido introducido debido a un aumento en la complejidad estructural. 

El cangrejo verde Carcinus maenas y el poliqueto tubícola Boccardia 

proboscidea son especies ingenieras de ecosistema introducidas en Argentina que 

cuentan con una historia de introducción reciente (Tabla 1-1). Carcinus es conocido 

por ser un voraz depredador omnívoro en los sitios que ha sido introducido, 

reduciendo significativamente la abundancia de los invertebrados presentes 

(Grosholz et al., 2000). Al mismo tiempo, no debe dejar de mencionarse sus posibles 

efectos como ingeniero de ecosistemas ya que, si bien es una especie típicamente 

epifaunal, se lo puede observar excavando sobre los sustratos (Grosholz y Ruiz, 

1995; Wallentinus y Nyberg, 2007). Como se ha descripto con anterioridad acerca de 

otros organismos excavadores (Meysman et al., 2006), éstos pueden aumentar la 

erosión del sustrato y con ello afectar la diversidad y/o abundancia de las especies 

infaunales nativas (Grosholz y Ruiz, 1995; Wallentinus y Nyberg, 2007). En 

Argentina, se ha observado al cangrejo verde típicamente en intermareales rocosos, 

donde no se han realizado estudios específicos para evaluar los posibles efectos de 
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la especie como ingeniera de ecosistemas (Hidalgo et al., 2005; Vinuesa, 2007). 

Resulta interesante estudiar, por ejemplo, si en Argentina la especie exhibe el 

mencionado comportamiento excavador y en ese caso, evaluar de qué manera se ve 

afectada la fauna nativa. Con respecto al poliqueto B. proboscidea, su introducción 

en Argentina se vincula con un hecho altamente novedoso ya que es el primer caso 

de formación de arrecifes biogénicos por parte de una especie no formadora de 

arrecifes (Jaubet et al., 2011). Este poliqueto de la familia Spionidae se encuentra 

asociado a áreas con alta tasa de descarga de efluentes domésticos en la ciudad de 

Mar del Plata (Elías et al., 2006). A diferencia de los arrecifes formados por otros 

poliquetos como el mencionado Ficopomatus, los arrecifes formados por esta 

especie se componen de tubos de arena blandos. A pesar de ello, los tubos blandos 

pueden formar compactas estructuras que resisten el peso de personas caminando 

sobre ellos (Jaubet et al., 2011). Los arrecifes cubren cerca de la totalidad del área 

impactada por los efluentes, alcanzando una densidad de hasta 650.000 ind/m2

(Jaubet et al., 2011). A diferencia de lo antes expuesto, en Puerto Madryn la especie 

no forma los arrecifes descriptos, sino que puede excavar la roca sedimentaria 

característica de esta zona de la costa (Diez et al., 2011; M. M. Mendez, observación 

personal). Así, este comportamiento excavador muestra un nuevo aspecto que la 

especie es capaz de desarrollar como ingeniera de ecosistemas. Debido a las altas 

densidades poblacionales de B. proboscidea, las rocas modificadas podrían 

transformarse en un micro-hábitat potencial a ser habitados por invertebrados 

locales. Dado el corto plazo transcurrido desde la introducción de la especie, aún no 

se conoce el impacto que está ocasionando sobre el ecosistema, ya sea por medio 

de los arrecifes o de su excavaciones. 

La ostra japonesa Crassostrea gigas se encuentra entre las especies de 

ostras más exitosas para el cultivo. Precisamente con ese fin fue introducida en 

Argentina, proyecto que fue cancelado al poco tiempo y los individuos abandonados 

(Borges, 2005). La especie actualmente forma complejos arrecifes de grandes 

extensiones tanto en fondos blandos como fondos duros, aunque el porcentaje de 

cobertura de estos arrecifes es bajo en relación a otras áreas en las que ha sido 

introducida (Escapa et al., 2004). Como ocurre con la mayoría de los ingenieros 

autogénicos (pero ver Prado y Castilla, 2006; Kelaher et al., 2007; Selheim et al., 

2010; Sueiro et al., 2011; Capítulo II de esta tesis), los arrecifes de ostras aumentan 
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notablemente la complejidad estructural natural y proveen refugio a diferentes 

organismos aumentando así su densidad y la diversidad bentónica (Ruesink et al., 

2005; Sousa et al., 2009). En Bahía Anegada (Buenos Aires), se observó que varias 

especies de invertebrados son más abundantes dentro de los arrecifes formados por 

las ostras (Escapa et al., 2004). Además, como ocurre con Ficopomatus, la densidad 

y la tasa de forrajeo de aves costeras es mayor dentro de los arrecifes, 

probablemente debido a un aumento en la oferta de presas (Escapa et al., 2004). Si 

bien no se han desarrollado estudios específicos en relación al posible efecto que 

las ostras tienen sobre características físicas del ecosistema, es conocido que esta 

especie es capaz de disminuir la turbidez del agua e incrementar la penetración de 

luz debido a su comportamiento filtrador, pudiendo también aumentar la tasa de 

sedimentación (Ruesink et al., 2005). En el año 2005, se observó a la especie en el 

balneario El Cóndor, en la Provincia de Río Negro (Roche et al., 2010), 

estableciendo la población más austral de su rango de distribución en Argentina. En 

este sitio, las ostras se localizan de manera aislada y no forman los típicos arrecifes; 

siendo la densidad de 0,11 ind/m2
  (Roche et al., 2010), valor muy bajo en relación a 

lo reportado para la Pcia. de Buenos Aires donde la densidad es de 310 ind/m2 

(Borges, 2005). Recientemente, se han comenzado a estudiar los posibles efectos 

que genera la estructura física de las ostras presentes en El Cóndor sobre la 

comunidad de invertebrados nativa (Mendez et al., 2011). En este sentido, se 

observó que la presencia de ostras no produce un aumento en la diversidad ni en el 

número de especies de invertebrados bentónicos (Mendez et al., 2011). La baja 

densidad poblacional de ostras que aún caracteriza el lugar podría estar explicando 

los resultados mencionados. A pesar de esto, los mismos deben tomarse como 

información de base ya que las propiedades estructurales de esta especie han sido 

observadas a lo largo de los distintos ambientes donde ha sido introducida (Escapa 

et al., 2004; Ruesink et al., 2005). Así, monitoreos estacionales son esenciales, 

convirtiendo a esta situación en un caso interesante para evaluar los efectos de 

ingeniería ante un aumento potencial en la densidad de la especie a lo largo del 

tiempo. 

Además de las especies de fauna como ingenieros de ecosistemas costeros 

argentinos, existen registros de especies introducidas botánicas. Una de las 

especies vegetales ingenieras de ecosistema que ha sido introducida en las costas 
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argentinas es la macroalga Undaria pinnatifida. Undaria forma bosques submarinos 

y es capaz de alcanzar los 2 m de largo, superando los pocos centímetros de 

tamaño que caracterizan a la gran mayoría de algas de Patagonia entre los 0 y 15 

metros de profundidad (Irigoyen et al., 2010; 2011). Esta especie modificó 

notablemente los ambientes donde ha sido introducida. Desde una perspectiva 

visual, impactando zonas de buceo y playas recreativas al descomponerse. Desde 

un punto de vista ecológico, aumentando la riqueza y diversidad de invertebrados y 

afectando negativamente los hábitats de peces y de las poblaciones de algas nativas 

(Casas et al., 2004; Irigoyen et al., 2010; 2011). En este sentido, la especie ingeniera 

presenta un aspecto diferente al de los ejemplos que se han mencionado 

anteriormente para Argentina ya que Undaria genera un efecto negativo sobre las 

algas nativas, reduciendo drásticamente su riqueza y diversidad (Casas et al., 2004; 

Raffo e Irigoyen, 2011). Experimentalmente, se observó cómo la presencia de esta 

macroalga posiblemente podría alterar los regimenes de luz y nutrientes (Casas et 

al., 2004; Raffo e Irigoyen, 2011). Contrariamente, la presencia de Undaria afecta 

positivamente la comunidad de macroinvertebrados bentónicos, aumentando su 

riqueza y diversidad (Irigoyen et al., 2011), posiblemente debido a la provisión de 

refugio. Además, podría estar modificando las bases de las cadenas tróficas debido 

al aporte sustancial de biomasa y de manera indirecta generando detritos orgánicos 

para organismos filtradores (Irigoyen et al., 2011). Por último, se ha observado que 

Undaria genera una pérdida en la calidad de hábitat de los arrecifes de relieve bajo, 

disminuyendo la abundancia de peces por medio de la obstrucción al acceso a los 

refugios que utilizan éstos (Irigoyen et al., 2010).  

Los cirripedios como ingenieros ecosistémicos  

Los cirripedios (Cirripedia; Thoracica) son componentes abundantes de los 

ecosistemas marinos, especialmente de la zona más alta del intermareal de gran 

parte de los ambientes costeros del mundo entero. Estos organismos viven 

adheridos a rocas u otros sustratos duros naturales (como valvas o caparazones) y 

artificiales. De este modo, los cirripedios son los principales integrantes de la fauna 

capaz de colonizar embarcaciones adhiriéndose o incrustándose a sus cascos (un 

proceso comúnmente conocido por su denominación en inglés “fouling” que también 

se hizo extensivo a la fauna que se comporta de este modo; Carlton, 1985; 1996). 

Como resultado de la actividad humana, los cirripedios han logrado establecerse en 

Capítulo I                          Tesis Doctoral M. M. Mendez – Universidad Nacional del Comahue         31 



 

nuevas partes del mundo a las que no podían alcanzar por dispersión natural 

(Carlton, 1985; Carlton et al., 2011). Los vectores más comunes para su introducción 

son a través de organismos adultos adheridos a la embarcaciones y a través del 

transporte de larvas en el agua de lastre, cuya función en la navegación marítima es 

la de procurar la estabilidad de una embarcación (Foster y Willan, 1979; Piola y 

Johnston, 2008; Yamaguchi et al., 2009). Por otra parte, es igualmente común 

encontrar cirripedios como epibiontes de bivalvos de interés comercial, como las 

ostras, y por ello es habitual el traslado de los mismos asociados a la actividad 

productiva (Carlton, 1985; Carlton et al., 2011).  

La distribución actual de numerosas especies de cirripedios es el resultado de 

procesos de introducción (Carlton et al., 2011), registrándose nuevas especies en 

todos los continentes. Uno de los primeros casos de introducciones de cirripedios 

bien documentadas fue la de Austrominius (= Elminius) modestus desde Nueva 

Zelanda a Inglaterra, muy probablemente durante la Segunda Guerra Mundial 

(Bishop, 1947). Esta especie logró establecerse y expandirse por toda la costa de 

Europa (Lawson et al., 2004; Watson, 2005) y es considerada una de las 

introducciones más exitosa del continente europeo (Watson et al., 2005). Solamente 

en América, al menos 17 especies de cirripedios han sido introducidas en el período 

de 150 años comprendido entre 1850 y 2000 (Carlton et al., 2010). Además, existen 

ejemplos de introducciones de cirripedios en África (Simon-Blecher et al., 2008) y 

Asia (Kado, 2003; Yamaguchi et al., 2009). A pesar de su abundancia y dominancia 

en los nuevos hábitats, la mayoría de las introducciones de cirripedios han sido 

crípticas (Lawson et al., 2004; Schwindt, 2007b). Ecológicamente, estos organismos 

desempeñan un papel sumamente importante en las comunidades que componen. 

Participan especialmente en los procesos de sucesión al ser los primeros en 

colonizar el sustrato desnudo, son capaces de facilitar el reclutamiento de otras 

especies y participan en interacciones tales como la competencia o las relaciones 

depredador-presa (Connell, 1961; Dayton, 1971; Harley, 2003). 

Los cirripedios conforman un grupo importante de ingenieros ecosistémicos 

intermareales (Barnes, 2000; Harley, 2006). Debido a la fertilización cruzada y 

externa los organismos reclutan y crecen de forma agregada (Wu, 1981). Así, los 

cirripedios proveen protección de condiciones ambientales estresantes (Barnes, 

2000). A densidades altas, las oquedades generadas entre organismos adyacentes 
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o bien dentro de los propios exoesqueletos suelen ser utilizadas como refugio por 

diversas taxa desde protozoos hasta invertebrados y peces, que logran así evadir la 

depredación o el estrés térmico (revisado en Barnes, 2000; Cartwright y Williams 

2012; Birdsey et al 2012). Como se menciónó, los cirripedios pueden intervenir en la 

dinámica poblacional de otras especies presentes, como algas y mejillines, al 

proveerles un nuevo sustrato para el reclutamiento (Menge, 1976; Hawkins, 1981; 

Navarrete y Castilla, 1990; Farrell, 1991; Davis y Ward, 2009). Existen un gran 

número de estudios donde se evalúa la respuesta de las especies ante la presencia 

de la estructura física provista por los cirripedios que fueron desarrollados previo a 

los trabajos de Jones y colaboradores (1994; 1997) en los que se incorporan los 

términos teóricos de ingeniería de ecosistemas (Holdich, 1976; Reimer, 1976a; b; 

Dean, 1981; Hawkins, 1981; Bros, 1987; Thompson et al., 1996). En consecuencia, 

su importancia como especies formadoras de hábitat o ingenieros autogénicos es 

reconocida.  

En la Isla de Man (Reino Unido) la presencia de cirripedios consigue triplicar 

la riqueza de especies y aumentar 40 veces la abundancia total de la macrofauna en 

comparación con el sustrato desnudo, probablemente debido a la provisión de 

refugio a pequeños invertebrados que evitan así ser removidos por las fuerzas de las 

olas (Thompson et al., 1996). En este lugar se observó, también, que al excluir 

experimentalmente al gasterópodo Patella vulgata la presencia de Semibalanus 

balanoides favorece el proceso de reclutamiento del alga parda Fucus sp. (Hawkins, 

1981). Como consecuencia del aumento en su densidad, Fucus sp. se agrupa 

formando estructuras tridimensionales que proveen refugio a varias especies de 

macro-invertebrados, las cuales no se observan en el sustrato desnudo (Hawkins, 

1981; Thompson et al., 1996). Al igual que ocurría con ejemplos mencionados como 

Ficopomatus o Undaria, a partir de la presencia de la especie ingeniera se van 

generando diferentes efectos cascada que derivan en un cambio marcado de la 

composición de las comunidades presentes. Se ha estudiado cómo los cirripedios 

del género Tetraclita generan diferentes efectos en las comunidades donde habitan. 

Las especies presentes en estos sitios se asocian a los canales ubicados en las 

paredes de los cirripedios y a las superficies externas e internas de éstos (en el caso 

de individos muertos). Cada una de estas estructuras provee nueva superficie de 

asentamiento para la flora y fauna presente, ofrecen refugio, o ambas (Reimer, 
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1976a; Cartwright y Williams, 2012). En Panamá, la presencia del cirripedio 

Tetraclita stalactifera panamensis se asocia con la de 100 especies de 

invertebrados, en particular más de 35 especies de poliquetos, 30 de moluscos y 20 

de crustáceos (Reimer, 1976a). Por otra parte, dentro de los cirripedios vacíos tiene 

lugar un patrón de sucesión en el que diferentes especies se van observando con el 

transcurso del tiempo (Reimer, 1976b). En primer lugar, los espacios libres son 

aprovechados por el cangrejo Pachygrapsus transversus. Luego de un mes, al 

menos seis especies logran colonizar los exoesqueletos de Tetraclita y 

eventualmente unas 50 especies se asocian a la presencia de estos cirripedios 

(Reimer, 1976b). En las costas de Hong Kong, los nuevos hábitats proporcionados 

por Tetraclita japonica son utilizados por caracoles litorínidos, los cuales en los 

meses de verano realizan migraciones y seleccionan activamente las zonas con 

cirripedios para mitigar el estrés térmico (Cartwright y Williams, 2012). De manera 

similar, la protección térmica debida a la presencia de diferentes especies de 

cirripedios permite la persistencia de Littorina sitkana en la zona alta de los 

intermareales de British Columbia, Canadá (Jones y Boulding, 1999). En una serie 

de trabajos, Yakovis y colaboradores (2004, 2005 y 2007) observaron que el 

agrupamiento de individuos de Balanus crenatus y diferentes especies de ascidias 

aumentaba la diversidad y abundancia de la comunidad bentónica de fondos 

blandos en el mar Blanco.  

En Florida (Estados Unidos), Bros (1987) estudió la respuesta de la 

comunidad incrustante ante la remoción de la parte viva, la remoción completa y la 

adición de mímicas de los cirripedios Balanus eburneus y Amphibalanus (Balanus) 

amphitrite amphitrite. Sus resultados muestran que la presencia de los 

exoesqueletos de los cirripedios tiene un efecto inmediato y considerable sobre unas 

30 especies tanto sésiles como móviles. En general, se observó que el reclutamiento 

de estas especies era inhibido ante la remoción completa de los cirripedios, 

aumentado por la adición de las mímicas y no afectado significativamente ante la 

remoción de la parte vida de los cirripedios (Bros, 1987). En el mar Báltico, Dürr y 

Wahl (2004) encontraron un efecto negativo sinérgico sobre determinadas especies 

de invertebrados cuando Mytilus edulis y Amphibalanus (=Balanus) improvisus son 

las especies dominantes. Sin embargo, trabajos posteriores realizados en la misma 

región mostraron que la presencia de esta especie de cirripedio producía un 
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incremento de la diversidad y abundancia de los organismos bentónicos (Grzelaka y 

Kuklinski, 2010). En Australia, la presencia de Austrobalanus imperator promueve el 

reclutamiento de invertebrados sésiles aunque no así la persistencia de la 

comunidad en el tiempo (Davis y Ward, 2009). En Las Cruces (Chile), las paredes 

laterales de Jehlius cirratus y Notochthamalus scabrosus actúan como mediadores 

en el reclutamiento del mejillín Brachidontes (= Perumytilus) purpuratus (Navarrete y 

Castilla, 1990). Esta relación cirripedio-mejillín es clave en los procesos ecológicos 

locales ya que los mejillines de estos hábitats semi-protegidos son incapaces de 

reclutar de manera directa en el sustrato desnudo (Navarrete y Castilla, 1990). Por 

último, en Francia los isópodos del género Dynamene se distribuyen 

preferencialmente en los micro-hábitats conformados por las paredes y el interior de 

los cirripedios Balanus perforatus y Balanus crenatus (THoldich, 1976). En estos 

micro-hábitats, los individuos adultos de dos especies de Dynamene difieren en el 

uso de la especie de cirripedio, dependiendo de la zona del intermareal en la que se 

encuentren éstas. Así, D. bidentata se ubica en las paredes y el interior del cirripedio 

B. perforatus en la zona intermareal media y baja, mientras que D. magnitorata se 

encuentra asociado a B. crenatus en la zona intermareal baja y submareal (Holdich, 

1976). De esta manera, existe un bajo grado de solapamiento en el uso de hábitat 

de ambas especies de isópodos, probablemente condicionado por la tolerancia de 

cada especie a resistir condiciones térmicas extremas (Holdich, 1976). En este 

trabajo, se ha registrado que D. bidentata es capaz de matar a los individuos de B. 

perforatus al ubicarse cercanos al opérculo de los cirripedios e impedir su correcta 

alimentación y respiración. En consecuencia, el refugio generado por la presencia de 

los cirripedios termina siendo perjudicial para la propia especie.  

T

El cirripedio Balanus glandula es una especie nativa de la costa oeste de 

Norteamérica, donde ha sido ampliamente estudiado (ej. Connell, 1961; Denley y 

Underwood, 1979; Bertness, 1989; Bertness y Gaines, 1993; Harley, 2003; Berger, 

2009). La especie ha sido introducida exitosamente en los intermareales de 

Argentina (Spivak y L'Hoste, 1976), en la costa oeste de Japón (Kado, 2003) y en el 

sur de Sudáfrica (Simon-Blecher et al., 2008). En su rango de distribución nativo, 

existen diversos trabajos en los que se ha estudiado a B. glandula como especie 

ingeniera de ecosistemas. Farrell (1991) encontró que la colonización de varias 

especies de algas aumentaba ante la presencia de los cirripedios y mostró 
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experimentalmente que esa facilitación se relacionaba a la estructura física de los 

mismos en lugar de las actividades de los organismos vivos. Qian y Liu (1990) y 

Schubart y colaboradores (1995) estudiaron cómo la presencia de B. glandula 

favorecía el asentamiento y la supervivencia de individuos conespecíficos. Harley 

(2006) observó que la presencia de B. glandula en intermareales de Washington 

(Estados Unidos) provee un micro-hábitat favorable para el establecimiento de 

gasterópodos y otras especies. En el mismo trabajo, se advierte que al manipular 

experimentalmente la densidad de los cirripedios y la del gasterópodo herbívoro 

Littorina spp. se combinan una serie de efectos directos, relacionados a la provisión 

de hábitat por parte de los cirripedios, como así también indirectos, producto de la 

herbivoría de los gasterópodos. De este modo, por ejemplo, Littorina spp. logra 

afectar negativamente la presencia del alga filamentosa Urospora penicilliformis 

solamente en ausencia de cirripedios. Recientemente, Harley y O’Riley (2011) 

estudiaron cómo la depredación del gasterópodo Nucella ostrina sobre B. glandula 

aumenta la disponibilidad de cirripedios vacíos derivando en una mayor 

heterogeneidad ambiental producto de la generación de nuevos espacios para otras 

especies. En la Patagonia argentina, Bertness y colaboradores (2006) observaron 

que la presencia de B. glandula facilitaba el reclutamiento del mejillín Perumytilus 

purpuratus. Por otro lado, Sueiro y colaboradores (2011) registraron que la 

distribución relativa y la abundancia de las especies de la comunidad asociada a B. 

glandula difería respecto a la de otros ingenieros nativos como Spartina y mitílidos. 

En las marismas rocosas estudiadas, la comunidad asociada a B. glandula presentó 

menor riqueza y diversidad lo cual se encontraba ligado al hecho de que los 

cirripedios proveían el hábitat de menor complejidad estructural (Sueiro et al., 2011).  

Como puede observarse en los ejemplos mencionados, los trabajos fueron 

llevados a cabo en diferentes partes del mundo, incluyendo distintos continentes e 

involucrando una gran variedad de especies. Esto confirma que el papel de los 

cirripedios como especie ingenieras de ecosistema en ambientes intermareales es 

un fenómeno universal y de suma importancia para las comunidades en las que se 

encuentran. 
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Importancia potencial de Balanus glandula como ingeniero ecosistémico en 
Argentina 

En Argentina, el arribo accidental de Balanus glandula al puerto de Mar del 

Plata (Spivak y L'Hoste, 1976) a comienzos de la década del ’70 fue una 

introducción críptica relativamente poco estudiada (Orensanz et al., 2002; Schwindt, 

2007b). Actualmente, la especie ha logrado una alarmante expansión de 17 grados 

de latitud al sur, encontrándose desde San Clemente del Tuyú (36°21'S, 56°43'O) 

hasta Río Grande (53°50'S, 67°33'O; Tabla 1-1) y alcanzando una tasa estimada de 

dispersión de 244 km/año entre 1974 y 2004 (Schwindt, 2007b). La ausencia total de 

cirripedios en la zona alta del intermareal, previo a la introducción de B. glandula, 

representaba una particularidad notable de las costas rocosas continentales 

argentinas. Por este motivo, la llegada de la especie sumada a la de otras dos 

especies de cirripedios introducidos previamente y de distribución más acotada 

(Amphibalanus amphitrite y Balanus trigonus) derivó en un cambio drástico en el 

paisaje intermareal (Spivak y L'Hoste, 1976; Vallarino y Elías, 1997). A lo largo de su 

distribución en Argentina, B. glandula ha constituido una densa franja de organismos 

en el nivel alto de los intermareales rocosos (Vallarino y Elías, 1997; Schwindt, 

2007b) alcanzando densidades mayores a las de su rango nativo con unos 40.000 

ind/m2 (Schwindt, 2007b). La densidad y la cobertura de esta especie no sigue un 

patrón latitudinal pero sí lo hace su tamaño, el cual aumenta hacia el sur (Schwindt, 

2007b). Numerosos trabajos se han concentrado en estudiar los patrones de 

reclutamiento y la dinámica poblacional de B. glandula en diferentes intermareales 

rocosos de Argentina (Vallarino y Elías ,1997; Rico et al., 2001; Elías y Vallarino, 

2001; Rico y López Gappa, 2006; Schwindt 2007b; Savoya y Schwindt, 2010; Sueiro 

et al., en revisión). Por otra parte, existen trabajos locales en los que se da 

tratamiento a las interacciones ecológicas en las que interviene B. glandula (Reyna, 

2004; Bertness et al., 2006; Bazterrica et al., 2007; Hidalgo, et al. 2007; Adami, et al. 

2008; Sueiro et al. 2011). Sin embargo, en estos trabajos no se estudia 

específicamente a la especie como formadora de hábitat (a excepción de Sueiro et 

al., 2011 mencionado en la sección anterior).  

La información recopilada en el transcurso de esta revisión resalta los 

importantes y variados efectos que las especies introducidas pueden generar como 

especies ingenieras de ecosistemas. Teniendo en cuenta este punto y considerando 
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las propiedades que poseen los cirripedios como especies ingenieras en diversas 

partes del mundo, en el Capítulo II de esta tesis se evaluarán los efectos del 

cirripedio introducido Balanus glandula sobre los ensambles de fauna asociada en 

las marismas de Patagonia. Luego, en el Capítulo III se evaluará experimentalmente 

si el efecto generado por B. glandula está determinado por la estructura física que 

proporcionan sus exosqueletos. 
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Resumen 

   

Los cirripedios son especies ingenieras de ecosistemas, capaces de afectar a 

la fauna asociada mediante el aumento en la complejidad del hábitat a través de sus 

exoesqueletos. En las marismas de Patagonia, el cirripedio Balanus glandula se 

agrupa formando estructuras tridimensionales de gran tamaño (agregados), 

similares a una manzana. En los agregados se generan micro-hábitats que pueden 

ser aprovechados por el resto de la macrofauna. Además, determinados sustratos 

utilizados por B. glandula para asentarse en las marismas son a su vez especies 

ingenieras de ecosistema, por ejemplo Spartina alterniflora y los mitílidos. Así, la 

complejidad estructural del sistema inicialmente determinada por los ingenieros 

presentes en las marismas se ve incrementada por la presencia de B. glandula. En 

este capítulo se estudian: los patrones de densidad, riqueza taxonómica y diversidad 

de invertebrados, la relación entre el tamaño de los agregados y las mencionadas 

variables comunitarias, y la abundancia de la materia orgánica y la composición 

granulométrica del sedimento que caracterizan tres zonas de diferente complejidad 

estructural en dos marismas de Patagonia. Las zonas siguieron un gradiente de 

complejidad (de mayor a menor): una zona con cirripedios + la especie ingeniera en 

la que se encontraba asentado (S. alterniflora en Loros y mitílidos en Riacho); una 

zona sin cirripedios donde la especie ingeniera estuviera presente y finalmente, una 

zona conformada por bancos de arena. En estas zonas, se obtuvieron muestras 

durante ocho ocasiones a lo largo de un año. Luego, se calculó la densidad de los 

taxa presentes, se determinó la riqueza taxonómica y se calculó el índice de 

diversidad. Además, se estimó el tamaño de los agregados y se determinó el 

contenido de materia orgánica y la composición granulométrica del sedimento 

característico de cada zona. Los resultados muestran que en las dos marismas en 

estudio, la distribución y abundancia de los macroinvertebrados fue diferente entre 

las zonas de distinta complejidad estructural. Mientras que en Loros, la zona de 

mayor complejidad presentó mayor densidad, riqueza taxonómica y diversidad de 

organismos que las zonas de menor complejidad; en Riacho, las zonas de mayor 

complejidad y de complejidad intermedia no se diferenciaron significativamente. 

Estos resultados sugieren que en la marisma de Riacho la complejidad adicional 

suministrada por los cirripedios es eclipsada por la complejidad generada por los 
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mitílidos. A pesar de que la mayoría de los taxa estuvieron presentes en las tres 

zonas de cada marisma, las densidades relativas de algunas de las especies fueron 

marcadamente diferentes entre ellas. Al estudiar de manera individual los 

agregados, se observó que la composición comunitaria fue diferente entre marismas, 

registrándose mayores valores de densidad, riqueza y diversidad en Loros. Por otra 

parte, los resultados sugieren que factores diferentes a la granulometría y al 

contenido de materia orgánica, como por ejemplo la heterogeneidad estructural 

diferencial entre las zonas, estarían afectando la distribución y la abundancia de la 

fauna. Así, este estudio resalta la importancia que supone la presencia del cirripedio 

B. glandula en determinar la distribución y abundancia de las especies de 

invertebrados presentes en las comunidades de las marismas de Patagonia. 
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Introducción 

Los cirripedios son uno de los grupos taxonómicos mejor estudiados en la 

literatura mundial, sin embargo, la mayoría de los trabajos han sido desarrollados en 

costas rocosas (Connell, 1961; Denley y Underwood, 1979; Bertness, 1989; 

Surtherland, 1990; Raimondi, 1990; Bertness y Gaines, 1993; Delany et al., 2003; 

Noda, 2004; Lagos et al., 2005; entre muchos otros). Trabajos en los que se 

describen cirripedios habitando ambientes de fondos blandos son escasos y se han 

desarrollado casi con exclusividad en manglares, donde los cirripedios se 

encuentran asociados a las diferentes especies de árboles (Bayliss, 1993; Ross y 

Underwood, 1997; Satumanatpan et al., 1999; Satumanatpan y Keough, 2001). 

Estos trabajos se han concentrado principalmente en la evaluación del impacto que 

generan los cirripedios sobre los árboles, por ejemplo en la producción de semillas o 

en el crecimiento (Perry, 1988; Satumanatpan y Keough, 1999; Cannicci et al., 2008) 

y en la descripción de los patrones de asentamiento y reclutamiento de los 

cirripedios sobre los mismos (Bayliss, 1993; Satumanatpan et al., 1999; 

Satumanatpan y Keough, 2001; Gwyther y Fairweather, 2002). En marismas, en 

cambio, los estudios sobre cirripedios son raros y se concentran en la ecología de 

las comunidades que se desarrollan asociadas a la presencia/ausencia de las 

especies vegetales dominantes (Neira et al., 2006; Neira et al., 2007).  

Como se ha mencionado en el capítulo anterior, los cirripedios son especies 

ingenieras de ecosistema autogénicas o “formadoras de hábitat” y son capaces de 

afectar a la fauna asociada mediante el aumento en la complejidad del hábitat a 

través de sus propias estructuras físicas (Barnes, 2000). En costas rocosas, se ha 

visto cómo los micro-hábitats generados por los cirripedios son utilizados por 

diversos taxa desde protozoos hasta invertebrados y peces (revisado en Barnes, 

2000). En este contexto y de manera general, existe una tendencia a asociar el 

aumento en la complejidad del hábitat con un aumento en la diversidad y/o en la 

abundancia de la fauna asociada (Crooks, 2002; Borthagaray y Carranza, 2007; 

Bouma et al., 2009). En dicho escenario, la hipótesis subyacente es que una mayor 

complejidad estructural proporcionará más recursos que serán utilizados por una 

mayor cantidad de especies (McCoy y Bell, 1991; Crooks, 2002). Sin embargo, este 

escenario no es universal, ya que existen casos en los que el aumento de la 

complejidad del hábitat no necesariamente proporciona más recursos a otras 
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especies (Callaway, 2003; Kelaher, 2003; Casas et al., 2004). Así, el sentido del 

efecto que las especies ingenieras de ecosistemas generan sobre el resto de la 

comunidad, al aumentar la complejidad del hábitat, resulta difícil de predecir (McCoy 

y Bell, 1991; Jones et al., 1997; Crooks, 2002; Sueiro et al., 2011). 

En las marismas de Patagonia, el cirripedio Balanus glandula ha logrado 

colonizar una enorme variedad de los sustratos duros disponibles (ver Capítulo IV 

por información más detalladas de estos sustratos). Una particularidad de su 

introducción en las marismas, y que difiere de lo comúnmente observado para la 

especie en fondos rocosos, es la capacidad que exhiben los cirripedios de agruparse 

formando estructuras tridimensionales de gran tamaño, llamadas agregados (Fig. 2-

1). En este sentido, los agregados formados por los cirripedios crecen alrededor del 

sustrato de asentamiento, son de tamaño variable y tienen, en general, forma semi- 

elíptica (Schwindt et al., 2009). De esta manera, en los espacios generados en los 

agregados se forman micro-hábitats que pueden ser aprovechados por el resto de la 

macrofauna (Barnes, 2000; Harley, 2006). Por otra parte, determinados sustratos 

utilizados por B. glandula para asentarse en la marismas son además especies 

ingenieras de ecosistema, este es el caso de Spartina alterniflora y de los mitílidos 

(Spartina: Netto y Lana, 1999; Hedge y Kriwokwen, 2000; Bortolus et al., 2002; 

Sueiro et al., 2011. Mitílidos: Ragnarsson y Raffaelli, 1999; Gutiérrez et al., 2003; 

Commito et al., 2005; Buschbaum et al., 2009). En este sentido, la complejidad 

estructural del sistema, inicialmente determinada por los ingenieros presentes en las 

marismas, se ve incrementada por la presencia de B. glandula. El objetivo de este 

capítulo es evaluar si existen diferencias en la composición de los ensambles nativos 

de fauna en áreas con y sin B. glandula. Específicamente se estudian: a) los 

patrones de densidad, riqueza taxonómica y diversidad de invertebrados asociados 

a zonas de diferente complejidad estructural, b) la relación entre el tamaño de los 

agregados de cirripedios y la diversidad, riqueza y abundancia de invertebrados y c) 

la abundancia de la materia orgánica y la composición granulométrica del sediento 

presente en las zonas de diferente complejidad estructural. 
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Materiales y Métodos 

a) Invertebrados asociados a la presencia de Balanus glandula 

El trabajo de campo correspondiente a este objetivo se llevó a cabo en las 

marismas Loros y Riacho (ver descripción detallada y ubicación de cada una en la 

sección Sitio de estudio al comienzo de la tesis). En ellas, se colectaron muestras de 

macrofauna en ocho ocasiones durante un año (de octubre 2009 a septiembre 2010) 

en cada marisma de manera tal de tener dos muestreos por estación del año. 

Específicamente, los muestreos fueron realizados en los meses de noviembre y 

diciembre de 2009 y en enero, febrero, mayo, junio, julio y septiembre de 2010. En 

las marismas en estudio, los cirripedios se encuentran asentados principalmente 

sobre los ingenieros Spartina alterniflora (en Loros) y sobre mitílidos (en Riacho). 

Las muestras se obtuvieron en tres zonas diferentes dentro de las marismas, 

siguiendo un gradiente de complejidad estructural:  

 Zona de mayor complejidad: sitios de la marisma con presencia de 

cirripedios asentados sobre los mencionados sustratos (S. alterniflora en Loros y 

mitílidos en Riacho, de aquí en más “CON”). 

 Zona de complejidad intermedia: sitios de la marisma con los mencionados 

sustratos, sin cirripedios presentes (de aquí en más “SIN”). 

 Zona de menor complejidad: sitios de la marisma conformados por bancos 

de arena, sin cirripedios ni sustratos de asentamiento presentes (de aquí en más 

“SED”). 

Figura 2-1. Fotografías de los agregados formados por Balanus glandula en las marismas de 

Patagonia. Fotos: A. Bortolus (izquierda) y M. C. Sueiro (derecha). 

La elección de las zonas se realizó de manera visual teniendo especial 

cuidado en que las zonas CON y SIN de ambas marismas fueran semejantes (por 
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ejemplo en altura respecto a la línea de marea baja, tiempo de inundación, densidad 

de Spartina o mitílidos según la marisma, cercanía a canales, etc.). Así, la 

diferenciación de ambas zonas se concentró en la presencia/ausencia de Balanus 

glandula. Las muestras (n= 10 por zona) se obtuvieron utilizando muestreadores de 

PVC (Loros: diámetro: 15 cm, profundidad: 20 cm; volumen: 3532 cm3. Riacho: 

diámetro: 15 cm, profundidad: 10 cm; volumen: 1766 cm3). En el campo, las 

muestras fueron colocadas en bolsas plásticas individuales y tamizadas en el 

laboratorio utilizando una malla de 500 micrones. Luego, la macrofauna retenida fue 

fijada en formol al 4% por 48 horas y posteriormente conservada en etanol al 70%. 

Todos los organismos obtenidos fueron identificados hasta el menor nivel 

taxonómico posible. Los ejemplares se observaron bajo lupa binocular (60X) y/o 

microscopio, y se realizaron disecciones en los casos requeridos. Para la 

determinación taxonómica se consultó literatura especializada sobre los diferentes 

taxa y se contó con la colaboración de distintos especialistas (detallados al comienzo 

de la tesis). A continuación, se calculó la densidad de los taxa presentes, se 

determinó la riqueza taxonómica y se calculó el índice de diversidad de Shannon 

(Shannon y Weaver, 1949).  

b) Tamaño de los agregados y fauna asociada 

Para determinar la variación estacional de la fauna acompañante a los 

agregados y evaluar la existencia de una relación entre el tamaño de los mismos y la 

diversidad, riqueza y abundancia de la fauna asociada, se obtuvieron agregados de 

cirripedios individuales (n= 30 para cada uno de los muestreo mencionados en el 

inciso anterior, excepto para los meses de Enero y Julio en Riacho donde se 

obtuvieron 28 y 26 agregados respectivamente. n total Loros= 240, n total Riacho= 234). 

En el laboratorio, se determinó el volumen, como medida del tamaño del agregado, 

por desplazamiento de agua (expresado en cm3). Luego, se extrajeron 

cuidadosamente todos los invertebrados asociados, quienes fueron identificados 

hasta el menor nivel taxonómico posible. A continuación, se calculó la densidad de 

invertebrados (expresada como individuos en 100 cm3) para cada agregado. 

Además, se determinó la riqueza taxonómica y se calculó el índice de diversidad de 

Shannon (Shannon y Weaver, 1949). Por otra parte, se obtuvo el número total de 

cirripedios muertos (es decir, vacíos) para cada agregado. 

Capítulo II                          Tesis Doctoral M. M. Mendez – Universidad Nacional del Comahue         45 



 

 

El análisis estadístico de los incisos a) y b) se llevó a cabo mediante 

pruebas univariadas y multivariadas. La densidad, riqueza taxonómica y diversidad 

promedio se comparó entre las zonas (para cada muestreo del inciso a) y entre 

meses (para cada marisma en el inciso b). Para ello se utilizaron pruebas de ANOVA 

o pruebas no paramétricas de Kruskal-Wallis cuando las varianzas fueron 

heterogéneas y no pudieron ser estabilizadas. Las diferencias significativas entre los 

valores medios fueron evaluadas con una prueba de Tukey a posteriori en el caso 

del ANOVA o a través de comparaciones múltiples de rangos medios, en el caso de 

la prueba de Kruskal-Wallis (Zar, 1999). La densidad, riqueza taxonómica y 

diversidad se comparó entre marismas (para cada mes en el inciso b). Para ello se 

utilizaron pruebas de t o pruebas no paramétricas de Mann-Whitney cuando las 

varianzas fueron heterogéneas. Por otra parte, para estudiar la composición de los 

ensambles de invertebrados asociados a cada zona (para cada muestreo en el 

inciso a) y a cada marismas (en el inciso b) se utilizaron análisis multivariados 

realizados mediante el programa Primer (Clarke y Warwick, 1994). La matriz de 

similitud de Bray Curtis fue transformada a la raíz cuarta a fin de disminuir el peso de 

las especies dominantes. Las similitudes y diferencias entre los ensambles se 

evaluaron utilizando escalamientos multidimensionales no métricos (MDS), mientras 

que la existencia de diferencias entre la composición de los ensambles se evaluaron 

mediante un análisis de similitud (ANOSIM). Adicionalmente, a fin de determinar 

cuáles son los taxa que más contribuyeron a las diferencias entre los hábitats se 

realizó un análisis de porcentaje de similitud (SIMPER). En las comparaciones, se 

excluyeron de los análisis multivariados aquellas muestras que presentaran 

abundancias iguales a 1 de especies poco frecuentes. Por último, para el inciso b), 

se realizaron correlaciones paramétricas individuales para evaluar la existencia de 

una relación entre la riqueza, diversidad o abundancia de macroinvertebrados y el 

tamaño de los agregados de cirripedios en cada marisma (Zar, 1999). Además, se 

realizaron correlaciones paramétricas individuales para evaluar la existencia de una 

relación entre las mencionadas variables y el número de cirripedios muertos en cada 

agregado (Zar, 1999). 
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c) Abundancia de materia orgánica y composición granulométrica  

Para conocer las principales características fisico-químicas de las tres zonas 

de estudio en cada marisma, se obtuvieron muestras de las que se determinó el 

contenido de materia orgánica y la composición granulométrica. Para el estudio del 

contenido de materia orgánica se obtuvieron 6 muestras de sedimento (diámetro: 3,5 

cm, profundidad: 25 cm; volumen: 240 cm3), en lugares contiguos y en el mismo 

momento a aquellos en que se tomaron las muestras para el estudio de la fauna. 

Las muestras fueron inmediatamente congeladas en oscuridad y luego trasladadas 

al laboratorio donde se analizaron de acuerdo al método de ignición, en el cual la 

materia orgánica se calcula a partir de las diferencias de peso seco antes y después 

de ser calcinadas en mufla a 450 °C durante tres horas (Dean, 1974). El contenido 

de materia orgánica se comparó entre las zonas para cada muestreo. Para ello se 

utilizaron pruebas de ANOVA o pruebas no paramétricas de Kruskal-Wallis cuando 

las varianzas fueron heterogéneas y no pudieron ser estabilizadas utilizando 

transformaciones pertinentes. Las diferencias significativas entre los valores medios 

fueron evaluadas con una prueba de Tukey a posteriori en el caso del ANOVA o a 

través de comparaciones múltiples de rangos medios en el caso de la prueba de 

Kruskal-Wallis (Zar, 1999).  

El análisis granulométrico se realizó a partir de una muestra de sedimento 

(diámetro: 6 cm, profundidad: 25 cm; volumen: 706 cm3) para cada zona, en todos 

los meses de muestreo en ambas marismas. Luego, se analizaron las muestras 

según el protocolo para el análisis en seco (Richards, 1973), mediante tamizado 

mecánico estándar. El mismo se efectuó según la escala de Wentworth, donde la 

separación de las diferentes fracciones fueron: gravas (> 1000 μm), arenas gruesas 

(1000-500 μm), arenas medias (500-250 μm), arenas finas (250-125 μm), arenas 

muy finas (125-63 μm) y limos y arcillas (< 63 μm). La distribución de los porcentajes 

correspondientes a cada fracción fue evaluada de manera gráfica para cada zona. 
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Resultados 

a) Invertebrados asociados a la presencia de Balanus glandula 

Considerando de manera conjunta las tres zonas en estudio, en la marisma 

Loros se hallaron 23 taxa de macroinvertebrados y en Riacho 28 (Tabla 2-1). En 

Loros, las tres zonas de muestreo se encontraron dominadas por el gasterópodo 

Heleobia australis (CON: 77%, SIN: 99%, SED: 95% de la abundancia total). Al 

excluir a esta especie del análisis, la zona CON estuvo dominada por el anfípodo 

Monocorophium insidiosum (51% de la abundancia), la zona SIN estuvo dominada 

por los cangrejos (37% de la abundancia) y la zona SED por la familia de poliquetos 

Capitellidae (58% de la abundancia). En Riacho, las zonas CON y SIN se 

encontraron dominadas por el tanaidaceo Tanais dulongii (reuniendo un 42% y un 

67% de la abundancia total respectivamente), mientras que la zona SED estuvo 

dominada por la familia de poliquetos Nereididae (35% de la abundancia total).  

En Loros, la densidad, riqueza taxonómica y diversidad difirieron 

significativamente entre las zonas (Fig. 2-2). Considerando que la abundancia de 

Heleobia australis fue mayor al 75% en las tres zonas, se la excluyó del análisis en 

la comparación de densidad para una interpretación más clara de los resultados. De 

manera general, se observó que la zona CON mostró valores significativamente 

mayores para la riqueza y la diversidad respecto a las zonas SIN y SED en todos los 

meses de muestreo (Fig. 2-2, Tabla 2-2). La densidad, en cambio, fue generalmente 

menor en la zona SIN en comparación de las zonas CON y SED (Fig. 2-2, Tabla 2-

2). 

En Riacho, la densidad, riqueza taxonómica y diversidad difirieron 

significativamente entre las zonas (Fig. 2-3). Se observó que las zonas CON y SIN 

presentaron significativamente mayor densidad que la zona SED (Fig. 2-3, Tabla 2-

3). En esta marisma, la riqueza y diversidad mostraron un patrón menos claro, 

siendo significativamente mayores en la zona CON respecto a las zonas SIN y SED 

en determinados meses (por ejemplo diciembre, julio y septiembre), pero no 

detectándose diferencias significativas entre las zonas CON y SIN en otros (por 

ejemplo enero y febrero, Fig. 2-3, Tabla 2-3).  
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Tabla 2-1: Densidad media de los taxa de macroinvertebrados (ind/m3) para los 8 meses de 

muestreo para cada zona de las dos marismas en estudio. Para la estimación de densidad, los 

cangrejos Neohelice granulata, Cyrtograpsus altimanus y Cyrtograpsus angulatus se agruparon en un 

único taxón ya que la mayoría de los individuos correspondieron a ejemplares juveniles en los cuales 

la correcta identificación de las especies no fue posible. Para el nermertino Ramphogordius 

sanguineus no fue posible la estimación de la densidad debido a que esta especie es de fácil 

fragmentación al ser manipulada en el proceso de tamizado.  

Taxa Loros Riacho
Polychaeta CON SIN SED CON SIN SED
Syllidae 732 4 7 1430 1430 410
Spionidae 32 209 2682 4685 1408 623
Capitellidae 110 142 4650 28 50 2144
Phyllodocidae 18 212
Maldanidae 4 28 106 142 1798
Lumbrineridae 92 729 7
Orbiniidae 962 106 7
Cirratulidae 14 7
Polynoidae 7
Eunicidae 4 7 14
Nereididae 71 50 7 2902
Nephtyidae 4
Onuphidae 7
Decapoda 4420 276 2130 226 28
Neohelice granulata (Dana, 1851)
Cyrtograpsus altimanus Rathbun, 1914
Cyrtograpsus angulatus Dana, 1851
Halicarcinus planatus (Fabricius, 1775) 4
Tanaidacea
Tanais dulongii (Audouin, 1826) 156 4 16093 29356 92
Isopoda
Pseudosphaeroma sp. 4 6561 14
Exosphaeroma sp. 715
Excirolana armata (Dana, 1853) 7 35 7
Amphipoda
Monocorophium insidiosum (Crawford, 1937) 6571 14 4 354 9172 7
Ampithoe valida Smith, 1873 92 21 28 587
Orchestia gammarella (Pallas, 1766) 35 0
Melita palmata (Montagu, 1804) 290 14
Insecta Chironomidae 11 4 3843 262 7
Arachnida sp. indet. 4
Gastropoda
Siphonaria lessoni Blainville, 1824 18 4 163 28
Trophon geversianus (Pallas, 1774) 7
Heleobia australis (d´Orbigny, 1835) 45085 188666 178567
Bivalvia
Lasaea sp. 170 205
Tellina petitiana d'Orbigny, 1846 15
Darina solenoides (King & Broderip, 1832) 4 410
Mytilus  sp. 492 32
Actiniaria
sp. indet. 180 11 163 28
Nemertea
Ramphogordius sanguineus (Rathke, 1799) x x x x x x  
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Figura 2-2. Densidad (excluyendo a Heleobia australis), riqueza y diversidad (+ DE) para los 

diferentes meses de muestreo de la zona CON (negro), SIN (gris) y SED (blanco) para Loros. Letras 

diferentes sobre las barras indican diferencias significativas en las comparaciones de a pares.  

 

Tabla 2-2. Resultados de las comparaciones de medias entre zonas para la densidad 

(excluyendo a Heleobia australis), riqueza y diversidad en Loros. Se indica el valor de F (prueba de 

ANOVA) o H (prueba de Kruskall- Wallis). En todos los casos n = 30, g.l. = 2 y p < 0,05. 

Nov. Dic. Ene. Febr. Mayo Junio Julio Sept.
Densidad H = 20,95 H = 21,28 H = 21,37 H = 20,82 H = 19,48 H = 20,19 H = 20,67 H = 20,1
Riqueza H = 17,48 F = 28,04 H = 23,16 H = 16,44 H = 15,67 H = 10,15 F = 14,27 H = 8,5
Diversidad H = 18,42 H = 21,11 H = 21,5 H = 22,7 F = 22,48 H = 20,83 H = 25,29 F = 133,11  
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Figura 2-3. Densidad, riqueza taxonómica y diversidad promedio (+ DE) para los diferentes 

meses de muestreo de la zona CON (negro), SIN (gris) y SED (blanco) para Riacho. Letras diferentes 

sobre las barras indican diferencias significativas en las comparaciones de a pares.  

 

Tabla 2-3. Resultados de las comparaciones de medias entre zonas para la densidad, riqueza 

y diversidad en Riacho. Se indica el valor de F (prueba de ANOVA) o H (prueba de Kruskall- Wallis). 

En todos los casos n = 30, g. l. = 2 y, a excepción de los casos con * p < 0,05. 

Nov. Dic. Ene. Febr. Mayo Junio Julio Sept.
Densidad F = 1,83* H = 11,45 H = 22,37 H = 19,30 H = 21,39 F = 18,7 H = 12,44 F = 32,87
Riqueza F = 4,89 F = 24,7 F = 52,26 F = 40,19 H = 24,21 F = 18,84 F = 19,62 F = 46,10
Diversidad F = 3,33* H = 17,31 F = 16,03 F = 39,02 H = 18,83 F = 24,22 F = 9,71 F = 10,27  
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En Loros, en los gráficos de ordenamiento para cada uno de los meses se 

pudieron distinguir dos grupos con un nivel de estrés bajo (≤ 0,1) uno de ellos 

conteniendo las zonas SIN y SED y otro grupo la zona CON (Fig. 2-4). Los 

resultados del ANOSIM indican que la composición de los ensambles de 

macroinvertebrados asociados a las tres zonas se diferencia significativamente en 

todas las estaciones, excepto en noviembre y diciembre donde la composición de 

SIN y SED no se diferencia significativamente (Tabla 2-4). De manera general, las 

zonas SIN y SED mostraron un grado de solapamiento bajo para la mayoría de los 

meses. En las comparaciones CON vs. SIN y CON vs. SED, incluso, se registraron 

valores de R cercanos a 1 indicando que la diferencia de la composición entre estas 

zonas es total (Tabla 2-4). 

Nov. (0,09) Dic. (0,07) Ene. (0,09)

Junio (0,08)Febr. (0,1) Mayo (0,1)

Sept. (0,07)Julio (0,06)

Nov. (0,09) Dic. (0,07) Ene. (0,09)

Junio (0,08)Febr. (0,1) Mayo (0,1)

Sept. (0,07)Julio (0,06)

 

Figura 2-4. Resultados del análisis MDS comparando los ensambles de macroinvertebrados 

asociados a la zona CON (triángulo negro), SIN (cuadrado gris oscuro) y SED (círculo blanco) para 

cada mes en la marisma Loros. Entre paréntesis se indica el valor del estrés.  

Tabla 2-4. Resultados del análisis de ANOSIM para Loros, indicándose el valor de R para las 

comparaciones en cada mes, a excepción de los casos con *, p < 0,05. 

Comparación
Nov. Dic. Ene. Febr. Mayo Junio Julio Sept.

 CON vs. SIN 0,56 0,87 0,69 0,73 0,77 0,84 1 0,99
 CON vs. SED 0,72 0,92 0,91 0,99 1 1 1 1
 SIN vs. SED 0,059* 0,036* 0,85 0,59 0,64 0,76 0,78 0,81

R 
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En Riacho, en los gráficos de ordenamiento para cada uno de los meses se 

pudieron distinguir dos grupos con un nivel de estrés bajo (≤ 0,1), uno de ellos 

conteniendo las zonas CON y SIN y otro grupo la zona SED (Fig. 2-5). Los 

resultados del ANOSIM indican que la composición de los ensambles de 

macroinvertebrados asociados a las tres zonas se diferencia significativamente en 

todos los meses. De manera general, las zonas CON y SIN mostraron un grado de 

solapamiento bajo para la mayoría de los meses. Las comparaciones SED vs. SIN y 

SED vs. CON, incluso, arrojaron valores de R cercanos a 1 indicando que la 

diferencia de la composición entre estas zonas es total (Tabla 2-5).  

Nov. (0,06) Dic. (0,03) Ene. (0,08)

Junio (0,07)Febr. (0,06) Mayo (0,07)

Julio (0,12) Sept. (0,12)

Nov. (0,06) Dic. (0,03) Ene. (0,08)

Junio (0,07)Febr. (0,06) Mayo (0,07)

Julio (0,12) Sept. (0,12)  

Figura 2-5. Resultados del análisis MDS comparando los ensambles de macroinvertebrados 

asociados a la zona CON (triángulo negro), SIN (cuadrado gris oscuro) y SED (círculo blanco) para 

cada mes en Riacho. Entre paréntesis se indica el valor del estrés. Para febrero, no se incluyeron dos 

muestras en el análisis. 

Tabla 2-5. Resultados del análisis de ANOSIM para Riacho, indicándose el valor de R para 

las comparaciones en cada mes. En todos los casos, p < 0,05. 

Comparación
Nov. Dic. Ene. Febr. Mayo Junio Julio Sept.

 CON vs. SIN 0,36 0,46 0,43 0,66 0,67 0,93 0,72 0,83
 CON vs. SED 1 1 1 0,97 0,76 1 0,79 0,96
 SIN vs. SED 0,99 1 1 0,98 0,78 1 0,79 0,89

R 
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Para las dos marismas, las diferencias en la composición de los ensambles 

respondieron a una distribución diferencial de los individuos ya que la mayoría de los 

taxa estuvieron presentes en las tres zonas de ambas marismas. En Loros, el taxón 

que más contribuyó a las diferencias mencionadas fue Heleobia australis (Tabla 2-

6). En Riacho, en cambio, a lo largo de los meses los taxa que más contribuyeron a 

las diferencias fueron los crustáceos Monocorophium insidiosum, Tanais dulongii y 

Pseudosphaeroma sp., los poliquetos Spionidae, Capitellidae, Maldanidae, 

Nereididae y los insectos Chironomidae (Tabla 2-7). De manera general, las familias 

de poliquetos Capitellidae, Maldanidae y Nereididae fueron características de la 

zona SED, mientras que en las zonas CON y SIN se registraron abundancias más 

altas del resto de los taxa mencionados (Tabla 2-7).  

Tabla 2-6. Resultados del análisis de SIMPER donde se indican los taxa de mayor 

contribución a la disimilitud entre las zonas en estudio para Loros. El análisis se limitó a 

contribuciones acumuladas del 50 %. 

Disimilitud Densidad Densidad 
Mes Comparación Promedio    Taxa Promedio Promedio Contrib. % Acum. %

Nov.  CON y SIN 55,65 H. australis 254,3 735,3 93,27 93,27
 CON y SED 48,33 H. australis 254,3 647,4 91,96 91,96
 SIN y SED 39,3 H. australis 735,3 647,4 99,53 99,53

Dic.  CON y SIN 70,17 H. australis 175 760,8 98,99 98,99
 CON y SED 69,07 H. australis 175 716,2 98,85 98,85
 SIN y SED 21,4 H. australis 760,8 716,2 99,72 99,72

Ene.  CON y SIN 37,19 H. australis 698,7 1055,2 98,42 98,42
 CON y SED 33,56 H. australis 698,7 628,4 96,59 96,59
 SIN y SED 25,11 H. australis 1055,2 628,4 98,87 98,87

Febr.  CON y SIN 72,67 H. australis 41,2 404,6 84,38 84,38
 CON y SED 85,37 H. australis 41,2 737,1 92,36 92,36
 SIN y SED 46,75 H. australis 404,6 737,1 97,47 97,47

Mayo  CON y SIN 77,48 H. australis 24,6 217,7 73,73 73,73
 CON y SED 87,61 H. australis 24,6 570,4 77,58 77,58
 SIN y SED 59,46 H. australis 217,7 570,4 85,97 85,97

Junio  CON y SIN 82 H. australis 35,4 715,7 82,03 82,03
 CON y SED 88,95 H. australis 35,4 784,8 81,2 81,2
 SIN y SED 51,07 H. australis 715,7 784,8 91,31 91,31

Julio  CON y SIN 88,48 H. australis 42,3 719,4 84,41 84,41
 CON y SED 85,38 H. australis 42,3 480 71,36 71,36
 SIN y SED 40,68 H. australis 719,4 480 91,73 91,73

Sept.  CON y SIN 94,87 H. australis 11,6 723 86,07 86,07
 CON y SED 95,84 H. australis 11,6 482 69,39 69,39
 SIN y SED 40,84 H. australis 723 482 78,38 78,38  
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Tabla 2-7. Resultados del análisis de SIMPER donde se indican los taxa de mayor 

contribución a la disimilitud entre las zonas en estudio para Riacho. El análisis se limitó a 

contribuciones acumuladas del 50 %. 

Disimilitud Densidad Densidad 
Mes Comparación Promedio     Taxa Promedio Promedio Contrib. % Acum. %

Nov.  CON y SIN 65,19 T. dulongii 8,4 5,44 57,97 57,97
 CON y SED 99,07 Capitellidae 0 11,33 35,39 35,39

T. dulongii 8,4 0 31,96 67,35
 SIN y SED 95,16 Capitellidae 0,33 11,33 43,2 43,2

T. dulongii 37,3 0 26,23 69,43

Dic.  CON y SIN 54,59 T. dulongii 26,4 37,3 85,25 85,25
 CON y SED 99,97 T. dulongii 26,4 0 57,94 57,94
 SIN y SED 99,97 T. dulongii 37,3 0 80,89 80,89

Ene.  CON y SIN 65,9 Spionidae 48,2 8,2 44,95 44,95
T. dulongii 21,8 20,9 26,04 70,98

 CON y SED 98,04 Spionidae 48,2 0,2 39,13 39,13
T. dulongii 21,8 0,2 27,79 66,92

 SIN y SED 95,58 T. dulongii 20,9 0,2 38,68 38,68
Spionidae 8,2 0,2 24,19 62,87

Febr.  CON y SIN 81,92 T. dulongii 6,3 109,3 38,82 38,82
M. insidiosum 0,5 108,6 33,89 72,71

 CON y SED 99,17 Spionidae 9,3 0,13 25,46 25,46
Nereididae 0,1 17,13 20,9 46,37
T. dulongii 6,3 0 17,91 64,27

 SIN y SED 99,75 T. dulongii 109,3 0 38,39 38,39
M. insidiosum 108,6 0 29,33 67,72

Mayo  CON y SIN 67,24 T. dulongii 36,7 107,2 59,18 59,18
 CON y SED 97,64 T. dulongii 36,7 0,22 37,59 37,59

Pseudosphaeroma sp. 18,7 0 24,01 61,59
 SIN y SED 99,33 T. dulongii 107,2 0,22 77,99 77,99

Junio  CON y SIN 50,39 T. dulongii 48,8 73,6 37,96 37,96
Pseudosphaeroma  sp. 25,8 0 27,32 65,28

 CON y SED 98,26 T. dulongii 48,8 0,2 36,62 36,62
Pseudosphaeroma  sp. 25,8 0 18,94 55,56

 SIN y SED 98,01 T. dulongii 73,6 0 64,04 64,04

Julio  CON y SIN 60,23 T. dulongii 37,3 18,7 37,23 37,23
Chironomidae 14,5 1,1 23,81 61,04

 CON y SED 93,92 T. dulongii 37,3 0,4 40,19 40,19
Chironomidae 14,5 0 19,09 59,29

 SIN y SED 93,56 T. dulongii 18,7 0,4 46,66 46,66
Maldanidae 0 10,4 14,29 60,95

Sept.  CON y SIN 70,38 T. dulongii 41,7 42,9 29,31 29,31
Chironomidae 30,1 1,5 24,94 54,25

 CON y SED 96,95 T. dulongii 41,7 0,3 30,59 30,59
Chironomidae 30,1 0,1 23,01 23,01

 SIN y SED 93,18 T. dulongii 42,9 0,3 59,05 59,05  
b) Tamaño de los agregados y fauna asociada 

En Loros se hallaron 14 taxa de macroinvertebrados, mientras que en Riacho 

18. Respecto a los muestreos correspondientes al inciso a) (Tabla 2-1), se registró 
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únicamente una especie nueva. Ésta fue la especie de Ofiura Amphipholis squamata 

(Delle Chiaje, 1828), la cual se registró en densidades bajas en Riacho (1 ind/dm3). 

Las especies dominantes fueron el anfípodo Monocorophium insidiosum y el isópodo 

Pseudosphaeroma sp., reuniendo un 60 y un 57 % de la abundancia total para Loros 

y Riacho, respectivamente. La densidad, riqueza taxonómica y diversidad de 

invertebrados asociados difirieron significativamente entre marismas en la mayoría 

de los meses (Tabla 2-8, Fig. 2-6). En esos casos, se observó que Loros mostró 

generalmente valores significativamente mayores que Riacho en las tres variables 

(Tabla 2-8, Fig. 2-6). A excepción de la diversidad en Loros, las variables 

comunitarias estudiadas difirieron significativamente entre los meses de muestreo 

para las dos marismas (Tabla 2-9, Fig. 2-6), no distinguiéndose un patrón estacional 

claro para estas variables en ambas marismas (comparaciones múltiples, Tabla 2-9). 

 

Tabla 2-8. Resultados de las comparaciones de medias entre marismas para la densidad, 

riqueza taxonómica y diversidad. Se indica el valor de t (prueba de “t”) o de U (prueba de Mann- 

Whitney), a excepción de los casos con *, p < 0,05. 

Densidad Riqueza Diversidad
Nov. t = -1,5   gl = 58 * t = -4     gl = 58 t = -2,3  gl = 58
Dic. t = -1,4   gl = 58 * t = -2,3  gl = 58 t = 3,6   gl = 58
Ene. t = -0,3   gl = 56 * t = 1,6   gl = 56 * t = 2,5   gl = 56
Febr. t = -2,6   gl = 58 t = 0      gl = 58 * t = 1,3   gl = 58 *
Mayo t = 1,5    gl = 58 * t = 2,9   gl = 58 U = 221
Junio t = 4,3    gl = 58 t = 5,3   gl = 58 t = 4,6   gl = 58
Julio U = 81 t = 7,5   gl = 54 t = 4,5   gl = 54
Sept. U = 344 * t = 6,3   gl = 58 t = 3,6   gl = 58  

 

Tabla 2-9. Resultados de las comparaciones de medias entre meses para la densidad, 

riqueza y diversidad para cada marisma. Se indican el valor de F (prueba de ANOVA) o H (prueba 

Kruskall- Wallis) y las comparaciones múltiples significativas. n Loros= 240, n Riacho= 234,  g. l.= 7, 

excepto para la diversidad en Loros, p < 0,05. N = noviembre, D = diciembre, E = enero, F = febrero, 

M = mayo, Jn = junio, Jl = julio y S = septiembre. 

Loros Riacho
Densidad H = 68,25 H = 28,49
C. Múltiples N, E y F < Jn, Jl y S; D < Jn y Jl E < F; Jl < F y N
Riqueza H = 46,89 F = 6,73
C. Múltiples N, E y F < Jl y S; M < Jl N > que el resto
Diversidad H = 10,68 H = 31,56
C. Múltiples - E, M, Jn y Jl < N  
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Figura 2-6. Densidad, riqueza taxonómica y diversidad promedio (+ DE) de la fauna asociada 

a los agregados para Loros (negro) y Riacho (gris) en los diferentes meses de muestreo. Letras 

diferentes sobre las barras indican diferencias significativas para la comparación entre marismas. 
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En los gráficos de ordenamiento para cada uno de los meses se pudieron 

distinguir dos grupos con un nivel de estrés bajo (≤ 0,15), cada grupo asociado a una 

marisma (Fig. 2-7). Los resultados del ANOSIM indican que la composición de los 

ensambles de macroinvertebrados asociados a las dos marismas se diferencian 

significativamente en todos los meses (R: Nov. = 0,85; Dic. = 0,8; Ene. = 0,8; Feb. = 

0,68; Mayo = 0,97; Junio = 0,86; Julio = 0,96; Sept. = 1. En todos los casos p < 

0,05). Las diferencias en la composición de los ensambles respondieron a una 

distribución diferencial de los individuos ya que la mayoría de los taxa estuvieron 

presentes en ambas marismas. Los taxa que más contribuyeron a las diferencias 

mencionadas fueron los crustáceos Monocorophium insidiosum, Tanais dulongii, 

Pseudosphaeroma sp. y los cangrejos (Tabla 2-10). De manera general, en Loros se 

registraron abundancias mayores de M. insidiosum y de cangrejos, mientras que T. 

dulongii y Pseudosphaeroma sp. fueron característicos de Riacho (Tabla 2-10). 

 

Nov. (0,14) Dic. (0,12) Ene. (0,1)

Junio (0,08)Febr. (0,15) Mayo (0,07)

Julio (0,05) Sept. (0,06)

Nov. (0,14) Dic. (0,12) Ene. (0,1)

Junio (0,08)Febr. (0,15) Mayo (0,07)

Julio (0,05) Sept. (0,06)  

Figura 2-7. Resultados del análisis MDS comparando los ensambles de macroinvertebrados 

asociados a Loros (+) y Riacho (x) para cada mes. Entre paréntesis se indica el valor del estrés. Para 

los meses de noviembre y enero, se excluyó 1 muestra en el análisis. 

Capítulo II                          Tesis Doctoral M. M. Mendez – Universidad Nacional del Comahue         58 



 

Tabla 2-10. Resultados del análisis de SIMPER donde se indican los taxa de mayor 

contribución a la disimilitud entre los agregados de las marismas. El análisis se limitó a contribuciones 

acumuladas del 50 %. 

Disimilitud Dens. Prom. Dens. Prom.
Mes Promedio Taxa Loros Riacho Contrib. % Acum. %

Nov. 94,52 T. dulongii 0,22 11,27 29,73 29,73
Pseudosphaeroma  sp. 0 7,17 20,6 50,33

Dic. 95,9 Pseudosphaeroma  sp. 0 12,14 26,81 26,81
T. dulongii 0,63 7,72 19 45,81
M. insidiosum 6,5 0,41 17,07 62,88

Ene. 96,96 Pseudosphaeroma  sp. 0 10 34,41 34,41
Cangrejos 4,08 0,04 18,52 52,93

Febr. 94,66 Pseudosphaeroma  sp. 0 12,13 32,8 32,8
M. insidiosum 17,44 0,8 18,2 51

Mayo 98,26 Pseudosphaeroma  sp. 0 22,15 36,26 36,26
Cangrejos 9,17 0,12 23,15 59,41

Junio 98,55 M. insidiosum 32,1 0,17 44,43 44,43
Cangrejos 11,27 0 20,81 65,24

Julio 99,72 M. insidiosum 37,8 0 50,29 50,29

Sept. 98,39 M. insidiosum 35,47 0,03 39,71 39,71
Pseudosphaeroma  sp. 0,07 11,97 21,66 61,37  

 

El tamaño medio de los agregados fue de 19,37 cm3 (DE = 11,41) en Loros y 

de 15,58 cm3 (DE = 9,5) en Riacho. El tamaño se correlacionó positivamente con la 

abundancia de macroinvertebrados en ambas marismas (r Loros = 0,54; t = 9,93; p < 

0,05. r Riacho = 0,58; t = 10,67; p < 0,05). Si bien se observó una correlación 

significativa positiva entre el tamaño del agregado y la riqueza en ambas marismas, 

y entre el tamaño y la diversidad en Loros, los coeficientes de correlación fueron 

bajos (Tamaño y Riqueza: r Loros = 0,4; t = 6,74; p < 0,05. r Riacho = 0,29; t = 4,6; p < 

0,05. Tamaño y Diversidad: r Loros = 0,32; t = 5,15; p < 0,05). El número medio de 

cirripedios muertos fue considerablemente bajo, siendo de 6,78 ind. 

muertos/agregado (DE = 13,57) en Loros y de 0,35 ind. muertos/agregado (DE = 

1,03) en Riacho. Se observó una correlación significativa positiva entre el número de 

muertos y la abundancia en Loros y entre el número de muertos y la riqueza en 

Riacho. En ambos casos, los coeficientes de correlación fueron muy bajos (r = 0,27; 

t = 4,27; p < 0,05. r = 0,18; t = 2,78; p < 0,05; para Loros y Riacho respectivamente). 
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c) Abundancia de materia orgánica y composición granulométrica  

En las dos marismas, el contenido de materia orgánica difirió 

significativamente entre las zonas (Fig. 2-8, Tabla 2-11). Sin embargo, no se 

distinguió un patrón claro en el comportamiento de esta variable en relación a las 

mismas. En determinados meses de muestreo, se observó que la zona SED mostró 

valores significativamente menores que las zonas CON y SIN (por ejemplo 

noviembre, Fig. 2-8), pero en otros casos no se registraron diferencias significativas 

entre zonas (por ejemplo junio, Fig. 2-8).  
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Figura 2-8. Contenido de materia orgánica promedio (+ DE) expresado en porcentaje para los 

diferentes meses de muestreo de la zona CON (negro), SIN (gris) y SED (blanco) para Loros 

(superior) y Riacho (inferior). Letras diferentes sobre las barras indican diferencias significativas. 
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Tabla 2-11. Resultados de las comparaciones de medias entre zonas para el contenido de 

materia orgánica. Se indica el valor de F (prueba de ANOVA) o H (prueba de Kruskall- Wallis). En 

todos los casos el n = 30, los g. l.= 2 y, a excepción de los casos con *, p < 0,05. 

Nov. Dic. Ene. Febr. Mayo Junio Julio Sept.
Loros F= 25,46 H= 11,66 F= 29,82 H= 0,1* H= 4,64 * F= 3,2 * F= 3,84 F= 4,35
Riacho H= 10,15 F= 1,25 * F= 0,56 * F= 22,8 F= 33,68 H= 1,77 * F= 5,56 F= 8,7  

 

Las dos marismas presentaron composiciones granulométricas diferentes 

(Fig. 2-9). La marisma Loros presentó una composición más fina, caracterizada por 

la presencia de altos porcentajes de las fracciones arenas finas, muy finas y limos y 

arcillas. Riacho, en cambio, presentó una composición más gruesa, caracterizada 

por la presencia de porcentajes altos de las fracciones gravas, arenas gruesas y 

medias. De manera general, los porcentajes de las fracciones en Loros resultaron 

altamente similares en las tres zonas en estudio. En Riacho, por su parte, existió una 

diferenciación entre las zonas CON y SIN respecto de la zona SED, la cual presentó 

granulometría más fina.  
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Figura 2-9. Porcentajes de las diferentes fracciones de tamaño de grano para Loros 

(superior) y Riacho (inferior) para las tres zonas de muestreo en los diferentes meses. Gravas (gris), 

Arenas gruesas (blanco), Arenas medias (negro), Arenas finas (líneas verticales), Arenas muy finas 

(punteado) y Limos y Arcillas (líneas horizontales).  
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Discusión 

En las dos marismas en estudio, la distribución y abundancia de los 

macroinvertebrados fue diferente entre las zonas de distinta complejidad estructural. 

En Loros, la zona de mayor complejidad (asociada a la presencia del cirripedio 

Balanus glandula) presentó mayor densidad, riqueza taxonómica y diversidad de 

invertebrados que las zonas de complejidad intermedia (asociadas a la presencia de 

Spartina alterniflora) y de menor complejidad (bancos de arena). En Riacho, las 

zonas de mayor complejidad y de complejidad intermedia (asociadas a la presencia 

de mitílidos) presentaron densidad, riqueza taxonómica y diversidad de 

invertebrados similar, pero siempre superiores a las zonas de menor complejidad 

(bancos de arena). A pesar de que la mayoría de los taxa estuvieron presentes en 

las tres zonas de cada marisma, las densidades relativas de algunas de las especies 

fueron marcadamente diferentes entre zonas. Al evaluar de manera individual los 

agregados, se observó que la composición comunitaria fue diferente también entre 

las dos marismas estudiadas. En este sentido, Loros presentó generalmente mayor 

densidad, riqueza y diversidad que Riacho. Estos resultados ponen de manifiesto la 

importancia que tiene la complejidad estructural en determinar la distribución y 

abundancia de las especies de invertebrados presentes en las comunidades. 

En el estudio de especies ingenieras de ecosistemas existe una tendencia a 

asociar positivamente los incrementos en la complejidad del hábitat con la diversidad 

y/o la abundancia de la fauna presente (Crooks, 2002; Borthagaray y Carranza, 

2007; Bouma et al., 2009). Esto se hace bajo el supuesto que una mayor 

complejidad estructural proporcionará más recursos que serán utilizados por una 

mayor cantidad de especies (McCoy y Bell, 1991; Crooks, 2002). Sin embargo, 

existen casos en los que el aumento de la complejidad del hábitat no tiene 

consecuencias sobre las variables comunitarias (Almany, 2004; Duarte et al., 2006) 

e incluso otros ejemplos en los que se asocia el aumento de complejidad con un 

descenso en los recursos disponibles (Callaway, 2003; Kelaher, 2003; Casas et al., 

2004). Los resultados hallados en este capítulo aportan evidencias empíricas acerca 

de la gran variabilidad en la respuesta de las comunidades bentónicas ante 

diferencias en la complejidad del hábitat. En Loros, la zona de mayor complejidad 

presentó mayor diversidad y abundancia de invertebrados, sin embargo, no hubo 

diferencias entre las zonas de complejidad intermedia y mínima. Esto último es 
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llamativo ya que la zona de complejidad intermedia se encontró dominada por 

Spartina, una especie ingeniera de ecosistemas cuyos efectos sobre las 

comunidades son variados y han sido ampliamente estudiados, pudiendo ser 

positivos (Netto y Lana, 1999; Hedge y Kriwokwen, 2000; Bortolus et al., 2002; 

Sueiro et al., 2011) o negativos (Neira et al., 2005; 2006). Asimismo, las diferencias 

en la composición de los ensambles halladas en Loros, sugieren que B. glandula 

estaría proporcionando un hábitat de condiciones favorables para especies como el 

anfípodo Monocorophium insidiosum y los estadíos juveniles de cangrejos, quienes 

mostraron densidades más altas en la zona con cirripedios respecto a las otras dos 

zonas (Tabla 2-1). En la zona sin cirripedios, estas especies se observaron en 

densidades muy bajas lo que estaría indicando que la complejidad ofrecida por 

Spartina no sería favorable para su establecimiento. De esta manera, si la fauna 

asociada manifiesta una preferencia de hábitat, la complejidad estructural ofrecida 

por B. glandula estaría influenciando de manera positiva y crítica en la composición 

comunitaria asociada (Perrett et al., 2006; Heiman et al., 2008) al presentar un 

hábitat de mejor calidad, ya sea proveyendo mayor espacio, alimento y/o refugio 

ante depredadores.  

Existen estudios en los que se observa que una vez alcanzado un cierto nivel 

de complejidad, los incrementos posteriores no alterarán significativamente las 

variables comunitarias analizadas (Prado y Castilla, 2006; Kelaher et al., 2007; 

Sellheim et al., 2010; Sueiro et al., 2011). Se utiliza el término redundancia en 

provisión de hábitat para aquellos ingenieros de ecosistema asociados a ensambles 

de especies que no difieren significativamente en sus variables comunitarias 

(Kelaher et al., 2007). Esto podría estar ocurriendo en la marisma Riacho, donde las 

zonas CON y SIN se comportaron de manera similar. Así la complejidad adicional 

suministrada por Balanus glandula no estaría teniendo efecto sobre la ya generada 

por los mitílidos. Paralelamente, estas zonas se encontraron dominadas por el 

tanaidaceo Tanais dulongii, especie reportada como criptogénica (i.e. especie cuyo 

origen geográfico es desconocido y por lo tanto no puede ser clasificada como nativa 

ni introducida; Carlton, 1996) para Argentina (Orensanz et al. 2002). Los tanaidaceos 

son organismos comunes de hallar en marismas (Rader, 1984; Neira et al. 2006, 

Bortolus et al., 2009) y que suelen estar asociados a las comunidades de mitílidos 

(Adami, et al. 2004; Prado y Castilla, 2006). Estas especies se caracterizan por la 
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formación de complejos tubos formados principalmente por granos de arena y 

material en descomposición en los que ellos mismos habitan (Holdich y Jones, 

1983). Por otra parte, si bien las zonas CON y SIN no mostraron diferencias en 

cuanto a las densidad, riqueza taxonómica y diversidad, si lo hicieron en cuanto a la 

composición comunitaria (Fig. 2-5, Tablas 2-5 y 2-7). Tres taxa presentaron altas 

abundancias en la zona CON a diferencia de la zona SIN, siendo las responsables 

en la diferenciación comunitaria entre estas dos zonas (Tablas 2-1 y 2-7). Estos taxa 

fueron el isópodo Pseudosphaeroma sp., los poliquetos de la familia Spionidae y los 

insectos Chironomidae quienes estarían aprovechando los nuevos micro-hábitats 

generados por los cirripedios. De esta manera, si bien la provisión de hábitat por 

parte de los cirripedios en esta marisma fue menos evidente que en la marisma 

Loros, para determinados taxa como Pseudosphaeroma sp., Spionidae y 

Chironomidae sería de gran importancia.  

Los efectos que ejerce una especie ingeniera determinada sobre las 

comunidades pueden variar dependiendo del sitio en el que se la estudie. Esta 

variación puede darse no solo en la magnitud del efecto sino incluso también en su 

dirección, encontrando así resultados opuestos (ej. poliqueto Lanice conchilega: 

Zühlke, 2001 y Callaway, 2006. Mytilus: Commito et al., 2005 y Duarte et al., 2006. 

Perumytilus purpuratus: Thiel y Ullrich, 2002. Spartina: Netto y Lana, 1999 y Neira et 

al., 2005). Estas diferencias se deben a que el efecto ejercido por la especie 

depende de las interacciones ecológicas entre la especie ingeniera y la fauna 

presente en el lugar y de las características específicas de éstas, por ejemplo su 

tolerancia a la temperatura o la humedad (Jones et al., 1997; Crooks, 2002; 

Buschbaum et al., 2009). Al comparar la fauna asociada a Balanus glandula en cada 

marisma estudiada en este trabajo, se observó que Loros presentó valores más altos 

en las tres variables comunitarias estudiadas que Riacho (Tabla 2-8). Este resultado 

sugiere que los agregados de Loros estarían ofreciendo un hábitat físico más 

adecuado para las especies presentes en esta marisma y/o proporcionando recursos 

de mejor calidad. Por otra parte, aunque los agregados de Loros fueron en promedio 

de mayor tamaño (19,6 cm3) que los de Riacho (15,8 cm3), esta variable no estaría 

explicando los resultados hallados ya que solo se la halló positivamente 

correlacionada con la densidad de fauna asociada. 
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Al mismo tiempo, la densidad, riqueza y diversidad presentaron fluctuaciones 

a lo largo del año en ambas marismas (Tabla 2-9). Estas fluctuaciones no se 

correlacionaron con el gradiente de temperatura determinado por las distintas 

estaciones del año como podría esperarse. Sin embargo, las variaciones podrían 

estar asociadas a momentos específicos del ciclo de vida de las especies más 

abundantes en cada marisma. Las especies dominantes asociadas a los agregados 

fueron el anfípodo Monocorophium insidiosum y el isópodo Pseudosphaeroma sp. 

(superando el 55 % de la abundancia total para Loros y Riacho, respectivamente). 

Los peracáridos se caracterizan por presentar varias cohortes al año (Ruppert y 

Barnes, 1994) las cuales manifiestan el máximo de densidad en momentos 

diferentes dependiendo del lugar específico en las que se estudie (Dauvin, 1988; 

Cunha, 2002; Kevrekidis, 2005). Dauvin (1988) observó que el anfípodo Ampelisca 

sarsi tiene un periodo de reclutamiento que se extiende durante los meses de 

verano, momento en el que 3 a 6 cohortes tienen lugar y la especie alcanza su 

máxima densidad. En las marismas aquí estudiadas, se desconoce el ciclo de vida 

tanto de las especies dominantes como de la mayoría de las especies encontradas 

asociadas a los agregados individuales. Trabajos futuros enfocados en evaluar de 

manera detallada el ciclo de vida de estas especies ayudarán a comprender las 

variaciones estacionales observadas (Bortolus y Schwindt, 2007).  

Factores como la depredación, procesos denso-dependientes y factores 

físico-químicos son capaces de influenciar en la densidad de las comunidades 

bentónicas y podrían ser los responsables de la variabilidad estacional registrada 

(Kneib, 1984; Adam, 1990; Mitsch y Gosselink, 2000). En este sentido, las variables 

físico-químicas condicionan la distribución de la fauna de las marismas ya que 

pueden determinar la abundancia de alimento, la factibilidad de movilidad de las 

especies y la disponibilidad de O2, entre otros (Kneib, 1984; Adam, 1990; Mitsch y 

Gosselink, 2000). Por ejemplo, el tamaño de grano del sedimento es una de las 

características más importantes en la determinación de la distribución espacial de 

muchas especies infaunales (Hall, 1994). Sin embargo, la relación entre la 

granulometría y la fauna es difícil de generalizar (Hall, 1994). En este trabajo, la 

granulometría, fue diferente únicamente entre las zonas CON y SIN respecto a la 

zona SED en Riacho y de manera general no fluctuó a lo largo del año (Fig. 2-9). El 

contenido de materia orgánica, en cambio, difirió significativamente entre las zonas 
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(Tabla 2-11), aunque no se distinguió un patrón consistente de estas fluctuaciones a 

lo largo de los meses. Además, estas diferencias en el contenido de materia 

orgánica no estuvieron asociadas a las variaciones en los parámetros comunitarios. 

En conjunto, estos resultados sugieren que otros factores diferentes a la 

granulometría y al contenido de materia orgánica, como por ejemplo la 

heterogeneidad estructural discutida previamente, estarían gobernando la 

distribución y la abundancia de la fauna.  

Como se ha mencionado en el Capítulo I, los efectos potenciales que pueden 

general las especies introducidas e ingenieras de ecosistemas son indiscutibles y 

han sido ampliamente estudiados en variados taxa (revisadas en Crooks, 2002; 

Wallentinus y Nyberg, 2007). En la mayoría de los trabajos, se aborda el efecto que 

genera la especie introducida e ingeniera sobre la comunidad nativa (Schwindt et al., 

2001; Holloway y Keough, 2002; Castilla et al., 2004; Brusati y Grosholz, 2006; Ross 

et al., 2007). Sin embargo, se ha destacado anteriormente que desde el punto de 

vista de la conservación un escenario más alarmante es el que tiene lugar cuando 

una especie introducida facilita a otra especie introducida (Simberloff y Von Holle, 

1999; Simberloff, 2006). Así, las interacciones positivas entre especies introducidas 

ingenieras y especies introducidas capaces de utilizar los nuevos hábitats generados 

podría derivar en un aumento en el éxito de invasión (Wonham et al., 2005; Neira et 

al., 2006; Heiman et al., 2008; Demopoulos y Smith, 2010; Sellheim et al., 2010). En 

este capítulo, se observó que cuando el introducido B. glandula está presente, otra 

especie introducida, el anfípodo Monocorophium insidiosum, aumenta su densidad 

de manera significativa. En Loros, la densidad del anfípodo fue 460 veces más 

abundante en la zona con cirripedios respecto a la zona sin cirripedios. Diferentes 

especies de anfípodos han sido reportadas como un componente típico de las 

comunidades de marismas (Kneib, 1984; Adam, 1990; Neira et al., 2006; Bortolus et 

al., 2009). Dado sus hábitos detritívoros, los anfípodos son piezas claves en el 

funcionamiento de las marismas, debido principalmente a su participación en los 

procesos de descomposición, siendo los nexos entre los detritos provenientes de las 

plantas y el alimento de los grandes depredadores (Van Dolah, 1978; Adam, 1990; 

Dias y Hassall, 2005; Hampel et al., 2005). En el futuro, resultaría interesante 

evaluar en detalle los efectos generados a partir de la facilitación entre estas 

especies introducidas; considerando por ejemplo si el crecimiento poblacional de M. 
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insidiosum ante la presencia de B. glandula puede tener una consecuencia sobre las 

cadenas tróficas y los procesos de descomposición de la marisma.  

A manera de síntesis, los resultados obtenidos a lo largo de este capítulo 

muestran que la distribución y abundancia de los invertebrados asociados a los 

hábitats generados por la presencia del cirripedio introducido Balanus glandula en 

las marismas es diferente a la de hábitats similares pero con menor complejidad 

estructural debido a la ausencia de B. glandula. Además, se observó que existe una 

relación entre la variación de la complejidad estructural de estos hábitats y los 

parámetros comunitarios evaluados. Estas variaciones no fueron consistentes en las 

dos marismas en estudio, sugiriendo que en una de ellas B. glandula estaría 

ofreciendo un hábitat físico más favorable para las especies presentes y/o 

proporcionando recursos de mejor calidad. 

Capítulo II                          Tesis Doctoral M. M. Mendez – Universidad Nacional del Comahue         67 



 

 

 

 

 

CAPÍTULO III 

 

 

 

 

Efecto de la estructura física de Balanus glandula 

sobre la fauna intermareal 

 

 

 

 

  

Capítulo III                         Tesis Doctoral M. M. Mendez – Universidad Nacional del Comahue         68 



 

Resumen 

El origen de los efectos generados por las especies ingenieras de 

ecosistemas puede ser tanto biótico como abiótico, o resultado de una combinación 

de ambos. En este contexto, es interesante establecer si los efectos de los 

ingenieros responden a su actividad biológica, su estructura física, o a ambos. El 

objetivo de este capítulo fue evaluar experimentalmente los efectos de la estructura 

física de los agregados formados por el cirripedio Balanus glandula en las marismas 

de Patagonia. Específicamente; se evaluó de manera separada el efecto de las 

estructuras artificiales sobre los invertebrados asociados y sobre los reclutas de B. 

glandula. Para ello, se llevó a cabo un experimento manipulativo en la marisma 

Riacho. El mismo contó con tres tratamientos de complejidad estructural 

contrastante: agregados de cirripedios artificiales con espacios entre cirripedios, 

agregados artificiales sin espacios entre cirripedios y control de materiales. Luego de 

9 meses, las parcelas experimentales se trasladaron al laboratorio. En ese momento 

se obtuvieron, además, parcelas dentro del mismo nivel donde fue colocado el 

experimento a fin de comparar los tratamientos experimentales con un control 

natural. En el laboratorio, se extrajeron los invertebrados y se identificaron al nivel 

taxonómico más bajo posible. Las diferencias en densidad, riqueza, diversidad y 

composición de los ensambles asociados a los tratamientos experimentales y a las 

parcelas naturales fueron evaluadas estadísticamente. Por otra parte, para los 

tratamientos de agregados artificiales, se determinó la abundancia de cirripedios 

reclutados y su distribución de frecuencias de tallas. Los resultados muestran que la 

riqueza taxonómica y diversidad no difirieron entre los tratamientos experimentales y 

las parcelas naturales. La densidad, en cambio, fue menor en el tratamiento control 

de materiales respecto a las parcelas naturales. A pesar de que la mayoría de los 

taxa estuvieron presentes en los cuatro hábitats estudiados, las densidades relativas 

de algunas especies fueron marcadamente diferentes entre ellos, diferenciando los 

ensambles asociados a cada hábitat. Por otro lado, los reclutas de B. glandula 

asentados sobre las estructuras artificiales difirieron en abundancia, pero no en 

tamaño, entre los dos tratamientos de complejidad contrastante desarrollados. El 

tamaño alcanzado en las estructuras artificiales fue incluso superior al observado en 

sustratos naturales. Los resultados obtenidos aquí concuerdan con los del Capítulo II 

para Riacho, sugiriendo que la estructura física, mas que las propiedades biológicas 
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o ecológicas de B. glandula, sería la responsable de determinar el tipo de comunidad 

de invertebrados asociada a este cirripedio en las marismas de Patagonia. 
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Introducción 

Las interacciones entre organismos son uno de los principales determinantes 

de la distribución y la abundancia de las especies (Paine, 1974; Menge, 1976). Entre 

ellas, la competencia, la depredación y el parasitismo han sido estudiadas 

intensamente desde hace ya varias décadas (Dayton, 1971; Paine, 1974; Menge, 

1976; Rohde, 1984). Como se describió en el Capítulo I, a partir de los trabajos de 

Jones y colaboradores (1994; 1997) se ha dado un marco apropiado para estudiar a 

los ingenieros de ecosistemas: aquellos organismos que participan en la creación, 

modificación y mantenimiento de los hábitats. Un punto interesante al estudiar las 

especies ingenieras es predecir cuáles especies ejercerán un efecto importante en el 

ecosistema donde se encuentran (Jones et al., 1994; Wright y Jones, 2006). Existen 

varios factores que potencian el efecto de las especies ingenieras de ecosistemas 

(Jones et al., 1997; Hasting et al., 2007). Por ejemplo, el tiempo de vida de los 

organismos, las densidades de sus poblaciones, la persistencia en el tiempo de sus 

estructuras y el número, tipo y modo en el que los recursos son controlados (Jones 

et al., 1997). Los primeros factores mencionados son relativamente sencillos de 

medir de manera directa para varias especies (Berkenbusch y Rowden, 2003; 

Gutiérrez et al., 2003; Prado y Castilla, 2006). Contrariamente, determinar el 

número, tipo y modo en que los recursos son afectados supone una mayor dificultad 

(Jones et al., 1997; Schwindt et al., 2001; Hasting et al., 2007; Sueiro et al., 2011). 

Para este punto, la adición o remoción de las especies y su manipulación resulta 

sumamente útil (Paine, 1974; Bertness, 1985; Bortolus et al., 2004, Sueiro et al., 

2012). Así, los experimentos a campo son una herramienta apropiada para entender 

los efectos producidos sobre el ecosistema. Dentro de estos experimentos, utilizar 

estructuras artificiales ha sido eficaz en variados ejemplos y con diversas especies 

(Farrell, 1991; Callaway, 2003; Cardoso et al., 2007; Sueiro et al., 2012). Su uso 

permite establecer un tiempo inicial a partir del cual se van desarrollando los 

diferentes procesos, independizándose de esta manera de cualquier otro proceso 

que haya tenido lugar previamente (i.e., la contingencia histórica del sistema en 

estudio).  

Los efectos generados por los ingenieros de ecosistemas pueden ser de 

origen biótico o abiótico, o bien ser una combinación de ambos (Jones et al., 1994; 

Crooks, 2002; Bouma et al., 2009). Entre los bivalvos mitílidos existen varias 
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especies que permiten ilustrar los orígenes mencionados. La adición directa de 

nueva estructura, a través de las valvas de estas especies formadoras de hábitats 

generan modificaciones sustanciales en el ecosistema (revisados en Gutiérrez et al., 

2003). Por ejemplo, las multi-capas de mitílidos logran aumentar la acreción de los 

suelos ya que favorecen la depositación y estabilización del sediento (Gutiérrez et 

al., 2003; Sousa, 2009). Además, las valvas ofrecen nuevas superficies para el 

asentamiento larval y ofrecen refugio para condiciones de alta desecación o 

depredación a numerosos invertebrados (Thiel y Ullrich, 2002; Commito et al., 2005; 

Duarte et al., 2006; Buschbaum et al., 2009). Existen trabajos en que se discute 

cómo de forma simultánea existen propiedades químicas (como la composición de 

las valvas) y procesos ecológicos (como la competencia por alimento de las distintas 

especies) que se hallan íntimamente ligados y pueden condicionar el efecto 

generado por la estructura física de la especie sobre la fauna asociada (Crooks, 

2002; Bouma et al., 2009). En consecuencia, es interesante establecer si los efectos 

generados por los ingenieros de ecosistema son el resultado de su actividad 

biológica, de su estructura física, o de ambos. El objetivo de este capítulo fue 

evaluar experimentalmente los efectos de la estructura física de los agregados 

formados por el cirripedio Balanus glandula en las marismas de Patagonia. 

Considerando que entre los principales efectos que generan los cirripedios como 

especies ingenieras se encuentran la creación de micro-hábitats que son utilizados 

como refugio por diversas taxa (revisado en Barnes, 2000; Harley, 2006) y la 

provisión de sustratos de asentamientos para individuos conespecíficos (Qian y Liu, 

1990; Schubart et al., 1995); este estudio se realizó discriminando el efecto de las 

estructuras artificiales sobre los invertebrados asociados y sobre los reclutas de B. 

glandula. 

Materiales y Métodos 
Diseño experimental 

Para evaluar el efecto de la estructura física de los agregados de cirripedios 

se desarrolló el siguiente experimento manipulativo en el campo dentro de la 

marisma Riacho con tres tratamientos de complejidad estructural contrastante: 

Tratamiento 1. Menor complejidad: consistió en estructuras artificiales de 

agregados de cirripedios sin espacios libres entre ellos, llamados galerías, con el 
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objetivo de minimizar la oferta de refugio (de aquí en más se nombrará este 

tratamiento “sin galerías”, y se lo mencionará con la abreviatura “Sin Gal”, Fig. 3-1). 

Tratamiento 2. Mayor complejidad: consistió en estructuras artificiales de 

agregados de cirripedios con espacios libres, galerías, entre ellos con el objetivo de 

maximizar la oferta de refugio (de aquí en más se nombrará este tratamiento “con 

galerías” y se lo mencionará con la abreviatura “Con Gal”, Fig. 3-1). 

Para estos dos tratamientos, se confeccionaron unidades experimentales que 

contenían 5 agregados de cirripedios artificiales cubriendo un área circular de 175 

cm2 (n = 10 unidades experimentales por tratamiento, Fig. 3-1) reflejando así la 

densidad de agregados en la marisma (según información del Capítulo II). Los 

agregados artificiales fueron elaborados manualmente con masilla epoxy inerte y 

colocados sobre un tubo de PVC que permitió incrustar los agregados al sustrato y 

evitar su movimiento. Teniendo en cuenta esto, el tratamiento 3 (control de 

materiales, CM) consistió en incrustar en el sedimento 5 tubos de PVC cubriendo la 

misma área que los tratamientos anteriores (175 cm2), para determinar si existe un 

efecto de los tubos de PVC sobre la fauna (n = 10).  

 

Figura 3-1. Fotografías de las unidades experimentales, al comienzo (izquierda) y al finalizar 

el experimento (derecha) para el tratamiento Sin Galerías (arriba) y Con Galerías (abajo). Fotos: M. 

M. Mendez. 
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Cada unidad experimental fue monitoreada periódicamente para asegurar el 

correcto mantenimiento del experimento y al cabo de nueve meses (octubre de 2011 

a julio de 2012) las unidades fueron removidas, colocadas en bolsas plásticas y 

transportadas al laboratorio. Para la remoción de las muestras se utilizaron 

muestreadores de PVC (diámetro: 15 cm, profundidad: 10 cm; volumen: 1766 cm3). 

Se decidió obtener muestras volumétricas dada la alta movilidad de la fauna que 

caracteriza a las marismas y su posible migración desde las unidades 

experimentales hacia los primeros centímetros del sedimento durante la obtención 

de las muestras. En este momento se obtuvieron, además, parcelas de las mismas 

dimensiones que las unidades experimentales y dentro del mismo nivel donde fue 

colocado el experimento a fin de comparar los tratamientos experimentales con un 

control natural (n = 10, de aquí en más CN). De esta forma, el gradiente de 

complejidad de las muestras provenientes de los diferentes tratamientos 

experimentales y las parcelas naturales quedó determinado de la siguiente manera: 

CN < CM < Sin Gal < Con Gal. 

a) Efecto de las estructuras artificiales sobre la fauna intermareal 

En el laboratorio, las muestras correspondientes a los tratamientos 

experimentales y a las parcelas naturales fueron lavadas cuidadosamente sobre un 

tamiz de malla de 500 micrones, la macrofauna retenida fue fijada en formol al 4% 

por 48 horas y posteriormente conservada en etanol al 70%. Todos los organismos 

obtenidos fueron identificados hasta el menor nivel taxonómico posible. Los 

ejemplares se observaron bajo lupa binocular (60X) y/o microscopio, y se realizaron 

disecciones en los casos requeridos. Para la determinación taxonómica se consultó 

literatura especializada sobre los diferentes taxa y se contó con la colaboración de 

distintos especialistas (detallados al comienzo de la tesis). Luego, se calculó la 

densidad de invertebrados (expresadas como individuos en 100 cm3), se determinó 

la riqueza taxonómica y se calculó el índice de diversidad de Shannon (Shannon y 

Weaver, 1949).  

El análisis estadístico se llevó a cabo mediante pruebas univariadas y 

multivariadas. La densidad, riqueza taxonómica y diversidad se comparó entre los 

tratamientos experimentales y las parcelas naturales mediante pruebas de ANOVA. 

Las diferencias significativas entre los valores medios fueron evaluadas con una 
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prueba de Tukey a posteriori (Zar, 1999). Por otra parte, para estudiar la 

composición de los ensambles de invertebrados asociados a los tratamientos 

experimentales y a las parcelas naturales se utilizaron análisis multivariados 

realizados mediante el programa Primer (Clarke y Warwick, 1994). La matriz de 

similitud de Bray Curtis fue transformada a la raíz cuarta a fin de disminuir el peso de 

las especies dominantes. Las similitudes y diferencias entre los ensambles se 

evaluaron utilizando escalamientos multidimensionales no métricos (MDS), mientras 

que la existencia de diferencias entre la composición de los ensambles se evaluó 

mediante un análisis de similitud (ANOSIM). Por último, a fin de determinar cuáles 

son los taxa que más contribuyeron a las diferencias entre los tratamientos 

experimentales y las parcelas naturales se realizó un análisis de porcentaje de 

similitud (SIMPER).  

b) Efecto de las estructuras artificiales sobre el reclutamiento de Balanus 

glandula 

Para los tratamientos Sin Gal y Con Gal, se calculó para cada unidad 

experimental la abundancia de cirripedios reclutados y su distribución de frecuencias 

de tallas. Para la estimación de la abundancia (n reclutas/ unidad experimental), se 

contó el número total de cirripedios mayores que 0,15 mm de abertura del orificio 

entre las placas careno-rostral asentados directamente sobre los agregados 

artificiales. Para evaluar la hipótesis nula de ausencia de diferencias en la 

abundancia de reclutas entre los dos tratamientos se realizó una prueba de “t” o una 

prueba no paramétrica de Mann-Whitney si las varianzas resultaron heterogéneas 

(Zar, 1999). El tamaño se obtuvo (n = 100 para cada tratamiento) utilizando un 

calibre digital (precisión ± 0,01) midiendo el largo del orificio a través de las placas 

careno-rostrales. Los cirripedios medidos fueron obtenidos al azar entre las distintas 

unidades experimentales de cada tratamiento. Se realizó una prueba de “t” para 

evaluar la hipótesis nula de ausencia de diferencias en el tamaño de los reclutas 

entre los dos tratamientos (Zar, 1999).  
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Resultados 

a) Efecto de las estructuras artificiales sobre la fauna asociada 

Considerando de manera conjunta todas las parcelas en estudio, se hallaron 

11 taxa de macroinvertebrados (Tabla 3-1). Tanto los tratamientos experimentales 

como las parcelas naturales fueron dominadas por el tanaidáceo Tanais dulongii (Sin 

Gal: 48%, Con Gal: 44%, CM: 38% y CN: 42% de la abundancia total).  

Tabla 3-1. Densidad media de los taxa de macroinvertebrados (ind/m3) para los tratamientos 

experimentales (Sin Gal, Con Gal, CM) y las parcelas naturales (CN). Para la estimación de densidad, 

los cangrejos Neohelice granulata, Cyrtograpsus altimanus y Cyrtograpsus angulatus se agruparon en 

un único taxón ya que la mayoría de los individuos correspondieron a ejemplares juveniles en los 

cuales la correcta identificación de las especies no fue posible. Para el nermertino Ramphogordius 

sanguineus no fue posible la estimación de la densidad debido a que esta especie es de fácil 

fragmentación al ser manipulada en el proceso de tamizado. 

Taxa Sin Con
Gal Gal CM CN

Polychaeta
Syllidae 2265 1529 1246 5718
Capitellidae 1642 2208 1472 510
Maldanidae 1019 566 1529 4246
Lumbrineridae 340 57 57
Orbiniidae 113 283 113 510
Eunicidae 283 170 57
Decapoda 510 1302 113 57
Neohelice granulata (Dana, 1851)
Cyrtograpsus altimanus Rathbun, 1914
Cyrtograpsus angulatus Dana, 1851
Tanaidacea
Tanais dulongii (Audouin, 1826) 6058 6228 2887 8153
Amphipoda
Monocorophium insidiosum (Crawford, 1937) 57 226 57
Insecta Chironomidae 340 1868 113
Nemertea
Ramphogordius sanguineus (Rathke, 1799) x x x x  

La densidad de macroinvertebrados fue significativamente menor en el 

tratamiento control de materiales respecto de las parcelas naturales, no 

observándose diferencias significativas entre éstos dos y los tratamientos Sin Gal y 

Con Gal (transformación raíz cuadrada: F = 3,52; g.l. = 3; p < 0,05; Fig. 3-2). La 

riqueza taxonómica y diversidad, en cambio, no difirieron significativamente entre los 

diferentes tratamientos experimentales y las parcelas naturales (F Riqueza = 1,70;        

F Diversidad = 1,68; g.l. = 3; p > 0,05; Fig. 3-2). 
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Figura 3-2. Densidad, riqueza taxonómica y diversidad promedio (+ DE) para los tratamientos 

experimentales y las parcelas naturales. Letras diferentes sobre las barras indican diferencias 

significativas.  

En el gráfico de ordenamiento no se distinguió ningún grupo que se 

correspondiera con los distintos tratamientos (Fig. 3-3). Sin embargo, los resultados 

del ANOSIM indican que la composición de los ensambles de invertebrados 

asociados se diferenciaron significativamente, presentando un grado de 

solapamiento parcial en la mayoría de las comparaciones (R: CN vs. CM = 0,37; CM 

vs. Sin Gal = 0,34; CN vs. Con Gal = 0,27; CM vs. Con Gal = 0,4. p < 0,05) a 

excepción de Sin Gal vs. CN y Sin Gal vs. Con Gal las cuales no se diferenciaron 

significativamente (R = 0,11 y 0,13 respectivamente. p > 0,05).  

Las diferencias en la composición de los ensambles respondieron a una 

distribución diferencial de los individuos ya que la mayoría de los taxa estuvieron 

presentes en los cuatro tratamientos. Los taxa que más contribuyeron a las 

diferencias mencionadas fueron el tanaidáceo Tanais dulongii y los poliquetos de las 

familias Syllidae y Capitellidae (Tabla 3-2). De manera general, en las parcelas 

naturales (CN) se registraron abundancias mayores de T. dulongii y los poliquetos 
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Syllidae, mientras que los Capitellidae fueron característicos de los tratamientos 

experimentales (CM, Sin Gal y Con Gal. Tabla 3-2). 

 

Figura 3-3. Resultados del análisis MDS comparando los ensambles de macroinvertebrados 

asociados a Sin Gal (triángulo), Con Gal (cuadrado), CM (X) y CN (+). El valor del estrés fue de 0,24. 

 

Tabla 3-2. Resultados del análisis de SIMPER donde se indican los taxa de mayor 

contribución a la disimilitud para las diferentes comparaciones. El análisis se limitó a contribuciones 

acumuladas del 50 %. 

Disimilitud Densidad Densidad 
Comparación Promedio     Taxa Promedio Promedio Contrib. % Acum. %

CN vs. CM 67,99 T. dulongii 14,4 5,1 37,38 37,38
Syllidae 10,1 2,22 29,77 67,16

CN vs.Sin Gal 58,87 T. dulongii 14,4 10,7 35,22 35,22
Syllidae 10,1 4 23,6 58,81

CM vs.Sin Gal 68,2 T. dulongii 5,1 10,7 42,47 42,47
Capitellidae 2,6 2,9 18,09 60,56

CN vs.Con Gal 64,77 T. dulongii 14,4 11 31,57 31,57
Syllidae 10,1 2,7 23,1 54,67

CM vs. Con Gal 69,78 T. dulongii 5,1 11 38,81 38,81
Capitellidae 2,6 3,9 15,63 54,44

Sin Gal vs. Con Gal 58,57 T. dulongii 10,7 11 33,15 33,15
Capitellidae 2,9 3,9 18,63 51,78  

b) Efecto de las estructuras artificiales sobre el reclutamiento de Balanus 

glandula 

La abundancia media de cirripedios asentados sobre los agregados artificiales 

del tratamiento Con Gal fue de 32 reclutas/unidad experimental (DE = 22), mientras 

que la del tratamiento Sin Gal fue de 16 reclutas/unidad experimental (DE = 9). Esta 

abundancia fue significativamente mayor en el tratamiento Con Gal que en el Sin Gal 

(U = 24; p < 0,05; Fig. 3-4). El tamaño medio de los cirripedios en el tratamiento Con 

Gal fue de 3,58 mm (DE = 0,78), mientras que en el tratamiento Sin Gal fue de 3,54 
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mm (DE = 0,66). Esta variable no mostró diferencias significativas al compararla 

entre ambos tratamientos (t = 0,31; g.l. = 198; p > 0,05). La distribución de 

frecuencias de talla de Balanus glandula fue unimodal (Fig. 3-4). El rango de tamaño 

varió entre 1,08 y 5,08 mm, siendo los cirripedios de entre 3,51 y 4,5 mm los más 

abundantes (Fig. 3-4). 
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Figura 3-4. Abundancia media (+ DE) de Balanus glandula en los tratamientos Sin y Con Gal. 

Letras diferentes sobre las barras indican diferencias significativas entre tratamientos (Izquierda). 

Distribución de frecuencias de talla de los cirripedios (en mm) asentados sobre las unidades 

experimentales (Derecha). 

 

Discusión 

En el experimento manipulativo llevado a cabo, la riqueza taxonómica y 

diversidad no difirieron entre tratamientos experimentales y las parcelas naturales. 

La densidad de macroinvertebrados, en cambio, fue menor en el control de 

materiales respecto a las parcelas naturales. La mayoría de los taxa estuvieron 

presentes en los cuatro hábitats estudiados, los cuales se encontraron dominados 

por la misma especie (Tanais dulongii). Sin embargo, la densidad de ciertas 

especies como la de los poliquetos Syllidae fue mayor en las parcelas naturales y la 

de los Capitellidae en los tratamientos experimentales, derivando en una 

diferenciación de los ensambles asociados a cada uno de los hábitats. Por otro lado, 

durante los nueve meses de duración que comprendió el experimento, se registraron 

reclutas de Balanus glandula asentados sobre las estructuras artificiales. Estos 

reclutas difirieron en abundancia, pero no en tamaño, entre los dos tratamientos de 

complejidad contrastante desarrollados.  
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Como se ha mencionado en el Capítulo II, existen numerosos trabajos en los 

que el aumento en la complejidad del hábitat se asocia con un aumento en las 

variables comunitarias; sugiriendo que una mayor complejidad estructural 

proporcionará más recursos, hábitats y nichos que serán ocupados por una mayor 

cantidad de especies (Schwindt et al., 2001; Thiel y Ullrich, 2002; Castilla et al., 

2004; Neira et al., 2005; Borthagaray y Carranza, 2007; Bouma et al., 2009). Sin 

embargo, el esclarecimiento de de este tipo de patrones ecológicos esta lejos de ser 

concluyente. En el presente experimento, cuando las estructuras artificiales de 

cirripedios se adicionaron en el campo, aumentado la complejidad estructural del 

sistema, éstas no ejercieron ningún efecto sobre las variables comunitarias 

estudiadas. Esto se observa en el hecho de no registrarse diferencias significativas 

entre la densidad, riqueza y diversidad de invertebrados asociados a los 

tratamientos de cirripedios artificiales (Sin Gal y Con Gal) respecto a las parcelas 

naturales (Fig. 2). Estos resultados coinciden con diversos trabajos en los que se ha 

observado que hábitats de diferente complejidad no difieren en la densidad, riqueza 

o diversidad de la fauna asociada. En los intermareales rocosos de Chile, Prado y 

Castilla (2006) no encontraron diferencias en la diversidad asociada a mono-capas y 

multi-capas del mejillín Perumytilus purpuratus. En Estados Unidos, Selheim y 

colaboradores (2010) no observaron diferencias en la densidad, riqueza y diversidad 

de los organismos sésiles asociados a hábitats de mayor complejidad provistos por 

el briozoo Watersipora subtorquata. Un resultado similar, se observa en la ausencia 

de diferencias entre los ensambles de macroinvertebrados que se desarrollaron en 

los agregados artificiales de diferente complejidad. Aunque los tratamientos Con y 

Sin Gal presentaban arquitecturas diferentes, mostraron ser redundantes en la 

provisión de hábitat dentro de la marisma. De esta manera, existe un número 

creciente de ejemplos en los que hábitats de diferente complejidad no difieren en las 

variables comunitarias, ilustrando así el fenómeno de redundancia en la provisión de 

hábitat (Prado y Castilla, 2006; Kelaher et al., 2007; Selheim et al., 2010; Sueiro et 

al., 2011; Capítulo II de esta tesis).  

Las especies ingenieras de ecosistemas físicas amortiguan el estrés físico al 

proveer micro-hábitats frescos, húmedos e hidrodinámicamente benignos (Jones et 

al., 1994). Los ambientes generados producto del crecimiento agregado de los 

cirripedios ilustran de manera significativa esto, derivando en un incremento en la 
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abundancia de muchos taxa y grupos funcionales en respuesta a la presencia de 

esta nueva estructura (Reimer 1976a; b; Barnes, 2000; Harley, 2006; Capítulo II de 

esta tesis). En el presente capítulo se observaron diferencias en la abundancia de 

determinadas especies entre los tratamientos de cirripedios artificiales y las parcelas 

naturales (Tabla 3-1). El tanaidáceo Tanais dulongii y los poliquetos de las familia 

Capitellidae fueron más abundantes en los tratamientos de cirripedios artificiales que 

en las parcelas naturales. Además, los insectos Chironomidae fueron más 

abundantes en el tratamiento Con Gal que en las parcelas naturales. Estos 

resultados sugieren que si bien no existe un efecto en la densidad, riqueza y 

diversidad de los invertebrados como resultados de la presencia de los agregados 

artificiales, éstos estarían proporcionando un hábitat de condiciones favorables para 

ciertas especies a las cuales ofrece refugio ante depredadores o condiciones 

ambientales estresantes (Barnes, 2000). Por otro lado, la importancia de este 

ingeniero podría manifestarse a través de efectos indirectos mediados por los taxa 

en los que la abundancia se vio incrementada, al aumentar, por ejemplo, la 

herbivoría (Harley, 2006). Asimismo, al comparar las tres variables comunitarias 

estudiadas entre los tratamientos, únicamente la densidad de invertebrados de las 

parcelas naturales fue mayor que la del tratamiento control de materiales. Este 

hecho podría estar sugiriendo que los tubos de PVC utilizados para mantener fijos 

los cirripedios artificiales tendrían un efecto negativo sobre la densidad de los 

invertebrados. De esta manera, los efectos positivos que los tratamientos de 

cirripedios artificiales podrían tener sobre la densidad de los invertebrados presentes 

se verían contrarrestados como resultado de la presencia de los tubos de PVC. 

En relación a sus efectos como especies ingenieras de ecosistemas se ha 

estudiado, también, que los cirripedios favorecen el establecimiento individuos 

conespecíficos por medio de la provisión de sustratos adecuados para el 

asentamiento larval (Qian y Liu, 1990; Schubart et al., 1995). En las estructuras 

artificiales de cirripedios se observaron reclutas de Balanus glandula. La abundancia 

de los reclutas fue diferente entre los tratamientos. Como se detallará en el Capítulo 

IV, la presencia de oquedades en los sustratos es clave en el reclutamiento de B. 

glandula, tanto en su ambiente nativo como en los sitios en los que ha sido 

introducido (Lohse, 1993; Savoya y Schwindt, 2010; respectivamente). 

Precisamente, la diferencia en la confección de los dos tratamientos residió en que 
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unos de ellos (Sin Gal) presentaba los espacios generados entre cirripedios rellenos 

mientras que el otro tratamiento (Con Gal) presentaba numerosas oquedades (Fig. 

3-1). Estas oquedades estarían facilitando el reclutamiento de B. glandula en el 

tratamiento Con Gal y explicarían las diferencias halladas. Paralelamente, no se 

observaron diferencias en el tamaño de los reclutas entre tratamientos. El mayor 

tamaño fue de 5,08 mm y los cirripedios de entre 3,51 y 4,5 mm los más 

abundantes. En trabajos experimentales previos focalizados en el reclutamiento de 

B. glandula (Savoya, 2006) así como en los sustratos experimentales y sobre el 

cangrejo Neohelice granulata (Capítulo IV de esta Tesis), los cirripedios alcanzaron 

un tamaño medio cercano a 3,5 mm al cabo de un año. Dado que el presente 

experimento tuvo una duración de 9 meses, los resultados sugieren que los 

cirripedios artificiales son sustratos óptimos para el reclutamiento de B. glandula 

donde el crecimiento es incluso mayor que en sustratos naturales.  

En el presente experimento, no se registró un efecto sustancial sobre la 

comunidad de invertebrados atribuible a la presencia de las estructuras artificiales de 

cirripedios. Así, los resultados obtenidos aquí fueron coincidentes con los 

alcanzados en el Capítulo II para el mismo sitio de estudio. Es decir que la presencia 

de cirripedios naturales y artificiales tuvo un impacto similar en la comunidad de 

invertebrados. Por ello, la consistencia entre ambos resultados podría estar 

sugiriendo que la estructura física, en lugar de las propiedades biológicas o 

ecológicas de Balanus glandula, sería la responsable del efecto ejercido sobre las 

comunidades asociadas en las marismas de Patagonia. 
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CAPÍTULO IV 

 

 

 

 

Asentamiento diferencial del cirripedio  

Balanus glandula en sustratos de marismas1 

 

 

 

 

 

 

 
1Parte de este capítulo fue publicado como: Mendez, M. M., Schwindt, E. y Bortolus, A. 2013. 
Patterns of substrata use by the invasive acorn barnacle Balanus glandula in Patagonian salt 
marshes. Hydrobiologia 700: 99-107. 
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Resumen 

Conocer y estudiar los patrones de asentamiento y reclutamiento de las 

especies resulta clave para comprender de manera realística los patrones de 

distribución, abundancia y la dinámica de las nuevas poblaciones, tanto en el tiempo 

como en el espacio. En este capítulo, se identifican y caracterizan los sustratos 

utilizados por el cirripedio Balanus glandula para asentarse en dos marismas de 

fondo barroso en la costa de la Patagonia argentina, desde un enfoque descriptivo y 

experimental. Los resultados muestran que los cirripedios se encuentran en más de 

diez tipos de sustratos distintos. Las valvas de mitílidos fueron el tipo de sustrato 

más frecuentemente utilizado en la marisma Riacho mientras que, en la marisma 

Fracasso, fue el arbusto Sarcocornia perennis. Al ofrecer experimentalmente los 

cinco sustratos más utilizados, el arbusto Limonium basiliense fue el sustrato 

colonizado más densamente, presentando cirripedios de mayores tamaños y la 

menor proporción de individuos muertos. El tamaño y la densidad de los cirripedios 

reclutados en este sustrato fueron similares a aquellos observados en intermareales 

rocosos cercanos. Así, los resultados sugieren que ambientes de fondos blandos 

que presenten este tipo de sustratos serán susceptibles a la colonización por parte 

de B. glandula. Uno se los sustratos encontrados en los que los cirripedios reclutan 

fue el cangrejo Neohelice granulata. Por ser este sustrato el único organismo móvil 

entre todos los sustratos y por ser esta especie endémica del Atlántico 

Sudoccidental es que se desarrolló un muestreo con el objeto de describir la 

asociación. Para ello, se realizaron dos muestreos en la marisma Loros, donde se 

colectaron cangrejos que presentaban cirripedios asentados. Luego, se midieron y 

se determinó el sexo de los cangrejos, la abundancia y tamaño de los cirripedios y el 

sitio de asentamiento de los mismos. Los resultados muestran que los cirripedios 

epibiontes se encuentran a lo largo de las superficies dorsales y laterales de los 

cangrejos, particularmente en zonas vitales como la inserción de los quelípedos y los 

apéndices locomotores, pedúnculos oculares, mandíbulas, boca y caparazón. 

También se encontró que los cirripedios epibiontes logran alcanzar la madurez 

sexual y reproducirse durante el período en el que persisten sobre los cangrejos, 

estando el tamaño máximo de los cirripedios altamente asociado a la duración del 

período de inter-muda de los cangrejos. Estos resultados alertan sobre cómo esta 
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especie introducida, propia de ambientes rocosos, logra explotar eficazmente un 

ambiente aparentemente desfavorable. 
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Introducción 

El ciclo de vida de la mayoría de los invertebrados marinos comprende una 

fase caracterizada por la existencia de larvas pelágicas (Ruppert y Barnes, 1994). 

Estas larvas deben localizar un sustrato adecuado para asentarse, completar la 

metamorfosis y convertirse en organismos adultos (Ruppert y Barnes, 1994). El 

asentamiento y reclutamiento de nuevos individuos se hallan entre los principales 

procesos que configuran las poblaciones y comunidades (Denley y Underwood, 

1979; Connell, 1985; Menge, 1991; Rodriguez et al., 1993). Consecuentemente, 

resulta crucial estudiar y entender estos procesos para describir de manera realística 

los patrones de distribución, abundancia y la dinámica de las nuevas poblaciones, 

tanto en tiempo como en el espacio (Denley y Underwood, 1979; Satumanatpan y 

Keough, 2001; Barnes et al., 2010). En efecto, durante las últimas décadas, 

numerosas investigaciones se han enfocado en dilucidar adecuadamente la relación 

asentamiento/ reclutamiento (Raimondi, 1990; Gosselin y Qian, 1996; Delany et al., 

2003) y la magnitud de la mortalidad post-asentamiento (Connell, 1985; Hunt y 

Scheibling, 1997; Delany et al., 2003). En estos estudios se ha destacado la 

importancia que constituye para las especies la correcta elección de los sustratos de 

asentamiento, especialmente para organismos sésiles ya que son incapaces de 

trasladarse de lugar para evitar situaciones extremas como la depredación y la 

desecación (Crisp y Meadows, 1963; Menge y Branch, 2001; Gedan et al., 2011). 

El proceso de asentamiento de los invertebrados marinos puede involucrar 

una serie de comportamientos gregarios (Knight-Jones, 1953; Crisp y Meadows, 

1963), de reconocimiento de películas bacterianas (Cole y Knight-Jones, 1949; Maki 

et al., 1990; Berntsson et al., 2000), de selección de superficies específicas (Crisp y 

Meadows, 1963; Raimondi, 1990; Savoya y Schwindt, 2010) y de diversas 

interacciones ecológicas tales como la competencia (Grosberg, 1981) o la facilitación 

(Bortolus et al., 2002). De manera adicional, las características del sustrato como la 

dureza, textura, composición mineralógica, color y la presencia de oquedades 

pueden determinar los patrones de reclutamiento de los invertebrados (Crisp y 

Meadows, 1963; Raimondi, 1990; Lohse, 1993). Por ejemplo, las características 

mencionadas son capaces de modular y determinar la temperatura superficial del 

sustrato. Esto resulta esencial ya que durante la marea baja, las altas temperaturas 

representan uno de los principales factores de estrés para invertebrados marinos 
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intermareales (Bertness, 1989; Menge y Branch, 2001; Gedan et al., 2011), 

controlando la mortalidad de los nuevos reclutas (Huey, 1991; Berntsson et al., 2000; 

Somero, 2002). 

Tras encontrar al cirripedio introducido Balanus glandula colonizando 

marismas en la Patagonia (Schwindt et al. 2009), resulta indispensable tener 

conocimiento de los sustratos que utiliza para su asentamiento y que le permiten 

subsistir exitosamente en este ambiente. En este capítulo, se identifican y 

caracterizan los sustratos utilizados por B. glandula para asentarse en las marismas 

y se determina experimentalmente si existe asentamiento diferencial entre los 

sustratos más utilizados por los cirripedios. 

Materiales y Métodos 

a) Sustratos utilizados para el asentamiento en marismas 

El trabajo de campo se llevó a cabo en las marismas Riacho y Fracasso. En 

ellas, se realizó un relevamiento exhaustivo en los meses de noviembre de 2008 a 

febrero de 2009 (de aquí en más “relevamiento 1”). Las áreas colonizadas por 

Balanus glandula fueron delimitadas con marcas de colores permanentes. En estas 

áreas, se dispusieron lineras paralelas, separadas cada dos metros y cubriendo toda 

la superficie colonizada por cirripedios. Siguiendo cada línea, se introdujo en el 

sedimento una varilla de metal cada un metro. En estos puntos se localizó el 

cirripedio más cercano a la varilla y se identificó el sustrato sobre el cual estaba 

asentado (de aquí en más “sustrato utilizado”). Con el objeto de determinar la 

proporción de los diferentes sustratos disponibles en las marismas, un segundo 

relevamiento fue realizado (de diciembre de 2010 a marzo de 2011, de aquí en más 

“relevamiento 2”) siguiendo la misma metodología, pero en este caso además del 

sustrato utilizado se registró el sustrato más cercano donde los cirripedios podrían 

asentarse (de aquí en más “sustrato disponible”). Considerando que los cirripedios 

son organismos de vida sésil, todos los sustratos duros y fijos en el sedimento (es 

decir que no pueden ser desplazados de su ubicación inicial con el movimiento de 

las mareas) fueron considerados como sustratos de reclutamiento. Para el 

relevamiento 1, las diferencias entre las frecuencias de utilización de los diferentes 

sustratos en cada marisma fueron evaluadas utilizando una prueba de X2 (Zar, 

1999). Para el relevamiento 2, las frecuencias de utilización y las frecuencias 
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esperadas, basadas en la disponibilidad de los sustratos, fueron comparadas 

utilizando una prueba de X2 (Zar, 1999) para cada marisma individualmente. 

Durante el transcurso de los trabajos de campo correspondientes a los 

relevamientos del Capítulo II de esta tesis, se observó que los cirripedios no solo 

aprovechan los sustratos fijos al sedimento para asentarse (relevados en el inciso a) 

sino que también han logrado colonizar exitosamente sustratos móviles, 

asentándose sobre el cangrejo Neohelice granulata. Por ello, se decidió incorporar a 

esta Tesis una descripción de la epibiosis de Balanus glandula sobre N. granulata en 

las marismas, considerando el tamaño y sexo de los cangrejos, la abundancia y 

tamaño de los cirripedios y el sitio de asentamiento de los mismos.  

b) Epibiosis de Balanus glandula sobre el cangrejo Neohelice granulata 

El trabajo de campo fue llevado a cabo en la marisma Loros. En ella, se ubica 

una de las poblaciones más australes del cangrejo Neohelice granulata (Bas et al., 

2005; Spivak, 2010). Este cangrejo es uno de los macroinvertebrados dominantes en 

las marismas que habita y sus cuevas forman los denominados “cangrejales”, 

encontrados a lo largo de todo el intermareal, independientemente de la presencia 

de vegetación. La densidad de la especie en las marismas del sur de Sudamérica 

varía entre 20 y 120 ind/m2, siendo la densidad promedio de 60 ind/m2 (Iribarne et 

al., 1997; Bortolus e Iribarne, 1999; Bortolus et al., 2002; Bas et al., 2005; Escapa et 

al., 2008). En el campo, se colectaron cangrejos con epibiontes a mano en enero de 

2010 y enero de 2011. Para ello, dos personas caminaron sin rumbo fijo durante 4 a 

5 horas (cubriendo visualmente una banda de aproximadamente un metro de ancho) 

y colectaron todos los cangrejos con cirripedios que encontraron en el recorrido. El 

área total recorrida por las personas fue de aproximadamente 2 hectáreas cada año. 

Dado que resultó logísticamente imposible realizar un muestreo exhaustivo sobre 

toda la marisma debido a sus dimensiones, se concentró el esfuerzo en colectar solo 

cangrejos con epibiontes con el fin de realizar la mejor aproximación inicial del 

problema y proveer información de base para investigaciones futuras. Con este 

esfuerzo de muestreo, sin embargo, se alcanzó un tamaño muestral adecuado de 

acuerdo al objetivo planteado y según los estándares fijados por trabajo similares 

hallados en la literatura internacional (Davis y White, 1994; Buschbaum y Saier, 

2001; Bers y Wahl, 2004). Los cangrejos fueron cuidadosamente colocados en 
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bolsas plásticas con hielo y una vez en el laboratorio, se conservaron en etanol 70%. 

A cada cangrejo se le determinó el sexo en base a la forma del abdomen y se 

registró el número de cirripedios asentados. El tamaño de los cangrejos y cirripedios 

se obtuvo con un calibre digital (precisión ± 0,01) midiendo el largo y ancho del 

caparazón para los cangrejos y el largo del orificio a través de las placas careno-

rostrales para los cirripedios (mayores a 0,15 mm). Los cangrejos se inspeccionaron 

visualmente y se registraron las zonas con epibiontes (Fig. 4-1a). Las zonas 

consideradas fueron: caparazón (de aquí en más CP), las zonas izquierda y derecha 

de los apéndices (de aquí en más AI y AD, respectivamente) y las zonas izquierda y 

derecha de los ojos (de aquí en más OI y OA, respectivamente); estas últimas zonas 

se delimitaron debido a su cercanía a dos zonas críticas como son la inserción de 

apéndices y los pedúnculos oculares. Además, se calculó la abundancia, 

considerada como el número de cirripedios por cangrejo, y la distribución de 

frecuencia de tallas de los cirripedios asentados. 

 

Figura 4-1. a: Fotografía de Neohelice granulata en la que se indican los sitios examinados 

para epibiontes. b-d: Fotografías de N. granulata presentando Balanus glandula asentados sobre 

sitios vitales. AI: zona de apéndices izquierdos, AD: zona de apéndices derecho, OI: zona de ojo 

izquierdo, OD: zona de ojo derecho y CP: caparazón. Fotos: M. C. Sueiro (a) y A. Bortolus (b-d). 

La abundancia y el tamaño medio de los cirripedios fueron comparados entre 

sexos mediante una prueba “t” y entre sitios de colonización utilizando una prueba 
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paramétrica de ANOVA o una no paramétrica de Kruskal–Wallis cuando las 

varianzas resultaron heterogéneas y no pudieron ser estabilizadas luego de las 

transformaciones adecuadas (Zar, 1999). Las diferencias significativas halladas 

fueron analizadas utilizando un contraste de Scheffé a posteriori luego de la prueba 

de ANOVA o con comparaciones múltiples de medias de rangos luego de la prueba 

de Kruskal–Wallis (Zar, 1999).  

c) Asentamiento diferencial: experimento manipulativo 

Para evaluar si existe un asentamiento diferencial entre los sustratos más 

comúnmente utilizados por los cirripedios se realizó un experimento manipulativo en 

el intermareal rocoso Ameghino. Para ello, los cinco sustratos naturales más 

utilizados para el asentamiento (para más información ver el inciso a) se dispusieron 

en el campo mediante un experimento de selección sin alterar su forma y tamaño 

original. Estos sustratos fueron las plantas de marismas Spartina, Sarcocornia 

perennis y Limonium brasiliense, los cantos rodados y las valvas de mitílidos. En el 

caso de las plantas, se confeccionaron parcelas donde se colocaron segmentos 

necesarios de las mismas hasta cubrir un área aproximada de 100 cm2. Los 

segmentos fueron consistentes en tamaño y forma en las distintas parcelas y se 

sujetaron con precintos y éstos con clavos al intermareal para evitar el deterioro 

debido al movimiento causado por las mareas (n = 12 parcelas para Spartina y S. 

perennis y n = 11 parcelas para L. brasiliense; Fig. 4-2). Para el caso de los cantos 

rodados y las valvas de mitílidos, éstos fueron fijados con epoxy marino a una placa 

de fibra de vidrio, sujeta al intermareal con clavos, también cubriendo un área de 100 

cm2 (n = 10 parcelas para cada sustrato, Fig. 4-2). Un tratamiento control fue 

agregado al experimento. Para ello, se defaunaron áreas de 100 cm2 utilizando una 

espátula de metal (de aquí en más “control”, n = 12 parcelas, Fig. 4-2). Líneas 

paralelas (de aproximadamente 5 mm de ancho y 5 mm de profundidad) fueron 

grabadas a mano en las parcelas control, para optimizar la superficie (siguiendo a 

Savoya y Schwindt, 2010). Por otra parte, el sustrato inorgánico más común en las 

marismas se agregó al experimento para evaluar si existe preferencia entre 

sustratos naturales y artificiales. Este sustrato correspondió a porciones de plástico 

duro que fueron dobladas y fijadas al intermareal mediante clavos, cubriendo un 

área aproximada de 100 cm2 (de aquí en más “basura”, n = 12 parcelas, Fig. 4-2). 

Todas las parcelas fueron colocadas de manera intercalada (sensu Hurlbert, 1984) 
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dentro de la banda intermareal donde los cirripedios son más abundantes. La altura 

del intermareal, así como el nivel de éste, fueron homogéneos en todas las unidades 

experimentales y las parcelas se encontraron expuestas durante la marea baja y 

sumergidas durante la marea alta. El experimento tuvo una duración de un año, de 

febrero de 2010 a febrero de 2011. 

 

Figura 4-2. Sustratos ofrecidos en el experimento de selección. De izquierda a derecha: 

Control, Limonium brasiliense y valvas de mitílidos (arriba); cantos rodados y basura (centro); 

Sarcocornia perennis y Spartina (abajo). Fotos: M. M. Mendez. 

Al finalizar el experimento, las parcelas fueron retiradas cuidadosamente del 

campo y trasladadas al laboratorio en bolsas individuales. Luego, se determinó para 

cada parcela la densidad de cirripedios reclutados y la distribución de frecuencias de 

tallas de los cirripedios. Para la estimación de la densidad se contó el número total 

de cirripedios mayores que 0,15 mm de abertura del orificio entre las placas careno-

rostrales asentados directamente sobre el sustrato de interés. El área final exacta 

para cada parcela al finalizar el experimento se estimó utilizando el programa 

ImageJ (http://imagej.nih.gov/ij). Luego, se estimó la densidad para cada parcela, 
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que fue referida a ind/100 cm2. Se realizó una prueba de ANOVA de una vía (Zar, 

1999) para evaluar la hipótesis nula de ausencia de diferencias en la densidad de 

reclutas entre los distintos sustratos y la prueba de Tukey a posteriori fue utilizada 

para identificar diferencias entre medias (Zar, 1999). Los datos fueron transformados 

utilizando raíz cuadrada cuando los supuestos de homoscedacia o normalidad no se 

cumplieron. Además, se contabilizó el número de cirripedios muertos (es decir, 

vacíos) en cada parcela, como medida de mortalidad, para evaluar el éxito en los 

distintos sustratos. El tamaño de los cirripedios se obtuvo midiendo el largo del 

orificio a través de las placas careno-rostrales (n = 200 para cada sustrato, excepto 

para Spartina donde el total de cirripedios asentados fue de 93) utilizando un calibre 

digital (precisión ± 0,01). Los cirripedios medidos fueron tomados al azar entre las 

distintas parcelas de cada sustrato. Se realizó una prueba de ANOVA de una vía 

(Zar, 1999) para evaluar la hipótesis nula de ausencia de diferencias en el tamaño 

de los reclutas entre los distintos sustratos y se utilizó una prueba de Tukey a 

posteriori para identificar las diferencias entre medias (Zar, 1999). Se utilizó una 

transformación logarítmica de los datos cuando los supuestos de homoscedacia o 

normalidad no se cumplieron. Finalmente, se realizó una correlación paramétrica 

para evaluar la existencia de una relación entre la densidad y el tamaño de los 

cirripedios reclutados sobre los diferentes sustratos (Zar, 1999). 

Resultados 

a) Sustratos utilizados para el asentamiento en marismas 

En el relevamiento 1, se obtuvieron un total de 1959 registros de sustratos 

utilizados por Balanus glandula para reclutar en las marismas (Riacho = 1444, 

Fracasso = 515, Fig. 4-3). Para el relevamiento 2, se obtuvieron un total de 1043 

registros de sustratos utilizados (Riacho = 874, Fracasso = 169, Fig. 4-3) y 1869 de 

sustratos disponibles (Riacho = 1657, Fracasso = 212, Fig. 4-3). B. glandula fue 

encontrado adherido a una enorme variedad de sustratos que incluyeron las plantas 

características de las marismas, restos de material orgánico (como valvas y 

madera), mitílidos vivos, organismos epifaunales (como almejas), cantos rodados y 

material inorgánico (como botellas, materiales de plásticos, redes de pesca, 

neumáticos, etc.). No se registraron cirripedios asentados de manera directa sobre 

el barro. Las valvas de mitílidos fue el tipo de sustrato más utilizado en Riacho, 
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mientras que en Fracasso, el sustrato más frecuentemente utilizado fue Sarcocornia 

perennis (Relevamiento 1: x2 = 785; g.l. = 9; p < 0,05; Fig. 4-3). Para el segundo 

relevamiento, diferencias significativas entre la frecuencia de utilización y la de 

disponibilidad fueron encontradas para las dos marismas (Riacho: x2 = 3510; g.l. = 

9; p < 0,05. Fracasso: x2 = 123; g.l. = 5; p < 0,05; Fig. 4-3). 
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Figura 4-3. Porcentaje de sustratos utilizados para los relevamientos 1 (superior) y 2 
(inferior) en Riacho (barras negras) y Fracasso (barras blancas); y porcentaje de sustratos 
disponibles en Riacho (barras gris claro) y Fracasso (barras gris oscuro). S: Spartina, Lb: 
Limonium brasiliense, Sp: Sarcocornia perennis, CR: Cantos rodados, M: valvas de mitílidos, 
O: materiales orgánicos y B: basura. Para las plantas, entre paréntesis se indican con “v” los 
ejemplares vivos y con “m” los muertos. 
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b) Epibiosis de Balanus glandula sobre el cangrejo Neohelice granulata 

Del total de Neohelice granulata conteniendo Balanus glandula como 

epibionte, el 80% correspondió a machos y el 20% a hembras (n total= 69). Todos 

los cangrejos colectados fueron ejemplares adultos (ancho de caparazón mínimo 

23,12 mm). Considerando la densidad local de cangrejos y el esfuerzo de muestreo 

realizado, una estimación conservativa muestra que 1 cangrejo con epibiosis es 

observado cada 5,8 m2. Esto significa que la marisma entera podría contener más de 

2,5 millones de cangrejos que presenten epibiosis. Los ejemplares de B. glandula se 

observaron en los cinco sitios de colonización estudiados. El número promedio de 

cirripedios por cangrejo fue de 2,8 (DE = 3,37). No se observaron diferencias 

significativas para la abundancia ni para el tamaño de los cirripedios entre sexos      

(t abundancia = -0,65; g.l. = 67; p > 0,05; t tamaño = -0,32; g.l. = 192; p > 0,05). La 

abundancia de cirripedios fue mayor en el caparazón que en el resto de los sitios   

(H = 44,79; p < 0,05; comparaciones múltiples: LA= RA= LE= RE> CP; p < 0,05; Fig. 

4-4). El tamaño medio de los cirripedios varió significativamente entre sitios de 

colonización (F = 2,46; g.l. = 4; p < 0,05; Fig. 4-4), no observándose diferencias 

significativas con la prueba de Scheffé a posteriori (comparaciones múltiples: p > 

0,05). Los cirripedios asentados sobre el caparazón mostraron mayor rango de 

tamaño que en las otras zonas analizadas, donde los cirripedios estuvieron 

representados mayoritariamente por individuos grandes. La distribución de 

frecuencias de talla de B. glandula fue unimodal (Fig. 4-5), el rango de tamaño varió 

entre 0,4 y 4,83 mm, no observándose cirripedios muertos. Los cirripedios de entre 2 

y 2,5 mm fueron los más abundantes y solo el 10% fueron mayores a 3,2 mm. 
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Figura 4-4. Abundancia y tamaño medio (en mm, + DE) de Balanus glandula sobre los 

diferentes sitios de asentamiento provistos por los cangrejos. AI: zona de apéndices izquierdos, AD: 

zona de apéndices derechos, OI: zona de ojo izquierdo, OD: zona de ojo derecho y CP: caparazón. 

Letras diferentes sobre las barras indican diferencias significativas entre sitios de asentamiento.  
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Figura 4-5. Distribución de frecuencias de talla de los cirripedios encontrados sobre 
Neohelice granulata por tamaño de clase (en mm).
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c) Asentamiento diferencial: experimento manipulativo 

Al finalizar el experimento, se observaron reclutas de cirripedios en los 7 

tratamientos. La densidad fue máxima en Limonium brasiliense alcanzando un valor 

promedio de 515 ind/100 cm2. (DE = 211 ind/100 cm2). Los primeros reclutas fueron 

registrados en otoño (marzo) pero el pico de reclutamiento en todos los tratamientos 

fue observado en primavera (noviembre), momento en el que el 90% de las parcelas 

contenían nuevos individuos. La densidad de Balanus glandula fue 

significativamente mayor en L. brasiliense, mitílidos, control, Sarcocornia perennis y 

cantos rodados que en Spartina y basura (transformación raíz cuadrada: F = 35,5; 

g.l. = 6, p < 0,05; Fig. 4-6). La densidad promedio del tratamiento control (39.500 

ind/m2) fue similar a la reportada para intermareales rocosos locales (40.000 ind/m2, 

Schwindt, 2007b), lo que sugeriría un correcto desarrollo del experimento. El 

porcentaje de cirripedios muertos fue contrastante entre tratamientos, siendo 

máximo en cantos rodados y valvas de mitílidos (75% y 39%, respectivamente) y 

cercano a 0 en el resto (basura = 3%, control = 2%, L. brasiliense = 0,27%, S. 

perennis = 0,21%). No se registraron cirripedios muertos sobre Spartina. 
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Figura 4-6. Densidad y tamaño medio (+ DE) de Balanus glandula asentados sobre los 

distintos sustratos. Lb: Limonium brasiliense, M: valvas de mitílidos, C: control, Sp: Sarcocornia 

perennis, CR: Cantos rodados, B: basura y S: Spartina. Letras diferentes sobre las barras indican 

diferencias significativas. 

Capítulo IV                       Tesis Doctoral M. M. Mendez – Universidad Nacional del Comahue         96 



 

Las distribuciones de frecuencias de talla de los cirripedios reclutados sobre 

los distintos sustratos fueron unimodales en los 7 tratamientos (Fig. 4-7). De manera 

general, en Limonium brasiliense y el control, los cirripedios estuvieron mayormente 

representados por los individuos más grandes mientras que en Spartina con los más 

pequeños. El resto de los tratamientos estuvieron más balanceados respecto a 

individuos grandes y pequeños (Fig. 4-7). El tamaño medio de los cirripedios fue 

significativamente diferente entre tratamientos (transformación logarítmica, F = 

40,68; g.l. = 6; p < 0,05; Fig. 4-6). La prueba de Tukey mostró que los cirripedios 

adheridos a L. brasiliense y control fueron más grandes que los cirripedios del resto 

de los tratamientos (p < 0,05; Fig. 4-6). En último lugar, se encontró una correlación 

positiva significativa entre el tamaño y la densidad de los cirripedios reclutados sobre 

los distintos sustratos (r = 0,81; t = 3,14; p < 0,05; Fig. 4-8). 
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Figura 4-7. Distribuciones de frecuencias de talla, por tamaño de clase (en mm), de los 

cirripedios asentados sobre los sustratos de marismas más utilizados. Letras diferentes debajo de los 

nombres de los sustratos indican diferencias significativas.  
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Figura 4-8. Correlación paramétrica entre la densidad y el tamaño de Balanus glandula en el 

experimento de selección (r = 0,81). 

 

Discusión 

Los relevamientos y el experimento realizado muestran que el cirripedio 

introducido Balanus glandula ha logrado aprovechar exitosamente numerosos 

sustratos de marismas, reclutando incluso sobre sustratos móviles. Esta versatilidad 

pareciera haber favorecido su éxito de persistencia en las marismas de Patagonia. 

La utilización de los sustratos fue diferente entre las marismas. En las dos marismas 

estudiadas, también existieron diferencias entre la utilización y la disponibilidad de 

sustratos. El tipo de sustrato más frecuentemente utilizado en Riacho fue las valvas 

de mitílidos, mientras que en Fracasso fue la halófita Sarcocornia perennis. Aunque 

en el experimento manipulativo Limonium brasiliense fue el sustrato que mostró 

valores de densidad más altos y además presentó los cirripedios más grandes, los 

resultados sugieren que la presencia de B. glandula en estas marismas no depende 

de la presencia y/o disponibilidad de algún sustrato en particular. Además de 

sustrato fijos, Balanus glandula logra colonizar sustrato móviles como el cangrejo 

Neohelice granulata. Los cirripedios reclutados sobre N. granulata se encontraron 

cerca de zonas claves para las actividades del cangrejo, como la inserción de los 

quelípedos y los apéndices caminadores, los pedúnculos oculares, las mandíbulas y 

la boca.  

En el primer estudio vinculado a la presencia del cirripedio introducido 

Balanus glandula en marismas se concentró el esfuerzo en analizar la distribución 

de frecuencias de tallas, densidad y distribución espacial de los cirripedios 

colonizando únicamente las plantas de marismas Limonium brasiliense, Sarcocornia 
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perennis y Spartina (Schwindt et al., 2009). En este capítulo, se ha desarrollado un 

relevamiento más detallado y se encontró que al menos 10 sustratos diferentes son 

aprovechados por B. glandula para reclutar en las marismas. Las diferencias en las 

frecuencias de utilización de los sustratos entre las dos marismas estaría sugiriendo 

que el éxito de la especie no se relacionaría con la oferta de un conjunto exacto de 

sustratos, convirtiendo a B. glandula en una especie sumamente exitosa en términos 

de su habilidad potencial de colonización y la capacidad de aprovechar todo tipo de 

sustrato duro encontrado en las marismas.  

En el asentamiento larval de los invertebrados marinos se ven involucradas 

una gran variedad de comportamientos, entre los que encontramos el 

reconocimiento de características específicas de las superficies (Crisp y Meadows, 

1963; Raimondi, 1990; Anderson y Underwood, 1994; Savoya y Schwindt, 2010). 

Así, las características del sustrato pueden modular los patrones de reclutamiento de 

los invertebrados, especialmente en cirripedios por ser organismos sésiles (Maki et 

al., 1990; Raimondi, 1990; Lohse, 1993). La presencia de oquedades y la rugosidad 

del sustrato se encuentran entre los rasgos más críticos para modular el 

reclutamiento de Balanus glandula, tanto en su ambiente nativo como en los sitios 

donde ha sido introducido (Lohse, 1993; Savoya y Schwindt, 2010; 

respectivamente). Los resultados muestran que la densidad más alta de B. glandula 

se encontró en Limonium brasiliense y valvas de mitílidos. Ambos sustratos se 

caracterizan por presentar superficies con alto grado de rugosidad generando un 

sustrato óptimo para el reclutamiento larval. Incluso, la densidad en L. brasiliense fue 

más alta que la reportada para intermareales rocosos locales (40.000 ind/m2 

Schwindt, 2007b), registrando valores promedios de 51.500 ind/m2 sugiriendo que la 

superficie es óptima para la especie. Este hecho, estaría indicando que la halófita 

provee un micro-hábitat más adecuado comparado con el fondo rocoso típico. Por el 

contrario, la basura y Spartina mostraron los valores más bajos de densidad, 

pudiendo deberse este resultado a la bajísima rugosidad y la ausencia de 

irregularidades en las superficies de ambos sustratos.  

Dentro del rango nativo de distribución de Balanus glandula, las causas de 

mortalidad de los juveniles incluyen la salinidad, el retardo de la metamorfosis, los 

disturbios físicos y biológicos, características hidrodinámicas, estrés fisiológicos, 

depredación y competencia (Newman, 1967; Gosselin y Qian, 1996; Hunt y 
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Scheibling, 1997; Berger et al., 2006). De todas estas causas, el estrés térmico, 

mediado por la constitución física de los sustratos, es un factor crucial en la 

determinación de los patrones de supervivencia y la distribución de los organismos 

marinos (Huey, 1991; Somero, 2002; Gedan et al., 2011). Esto se debe a que la 

desecación es uno de los mayores desafíos que deben enfrentar los invertebrados 

intermareales durante la marea baja (Adam, 1990; Bertness, 1989; Menge y Branch, 

2001; Gedan et al., 2011), especialmente en organismos sésiles que no pueden 

trasladarse a lugares menos adversos y así prevenir la desecación (Menge y 

Branch, 2001; Gedan et al., 2011). Los resultados obtenidos mediante el 

experimento concuerdan con lo mencionado, ya que los cirripedios muertos se 

localizaron en los cantos rodados y los mitílidos. Este patrón puede ser explicado a 

raíz de que la mayoría de las plantas intermareales poseen la capacidad de retener 

agua durante la marea baja y mantener la humedad, minimizando el estrés térmico y 

evitando altas temperaturas superficiales (Salisbury y Ross, 2000) generando de 

esta manera un micro-ambiente favorable para los invertebrados marinos (Bortolus 

et al., 2002; Sueiro et al., 2011). En contraste, los cantos rodados (Spaletti et al., 

1986) y las valvas de mitílidos (Ruppert y Barnes, 1994) proveen una superficie 

compacta y relativamente impermeable, resultando incapaces de retener agua 

calentándose de manera rápida e indirectamente llevando la temperatura a valores 

letales para la fauna adherida (Harley, 2008).  

En el ambiente marino cualquier superficie sólida expuesta es probable que 

sea colonizada por organismos bentónicos, lo que se conoce bajo el nombre de 

epibiosis (Wahl, 1989). Los cirripedios son unos de los taxa de invertebrados más 

comunes responsables de epibiosis (Christie y Dalley, 1987). En consecuencia, la 

epibiosis entre cangrejos y cirripedios es un fenómeno común (Key et al., 1997; Patil 

y Anil, 2000). En el sur de Sudamérica, la epibiosis de especies introducidas sobre 

cangrejos nativos ocurre entre los cirripedios Amphibalanus amphitrite y A. 

improvisus y los cangrejos Cyrtograpsus angulatus, Platyxanthus crenulatus y Libinia 

spinosa (Spivak, 2005). Sin embargo, estos casos corresponden a observaciones 

personales o menciones casuales careciendo de descripciones más detalladas. 

Neohelice granulata es un cangrejo cavador semi-terrestre endémico de la costa 

sudoeste del Océano Atlántico (Boschi, 1964; Spivak, 2010). N. granulata es una 

especie ingeniera clave en marismas y sus efectos incluyen la alteración de la 
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mayoría de las condiciones edáficas a través de sus actividades cavadoras (Iribarne 

et al., 1997; Bortolus e Iribarne, 1999; Escapa et al., 2008). Diversos estudios han 

mostrado que los procesos de bioturbación generados por N. granulata pueden 

derivar en profundos cambios de la estructura, calidad y dinámica de los sedimentos, 

con impactos concomitantes en la flora y fauna nativa (Iribarne et al., 1997; Bortolus 

e Iribarne, 1999; Botto e Iribarne, 1999; Silliman y Bortolus, 2003; Iribarne et al., 

2005). En efecto, la combinación de sus actividades como ingeniero de ecosistemas, 

sus efectos sobre las comunidades bentónicas asociadas y la alta densidad de sus 

poblaciones, convierten a N. granulata en una especie crítica para la conservación 

de los ambientes intermareales del sur de Sudamérica. Dada la importancia 

ecológica descripta para N. granulata en las marismas, los posibles efectos directos 

e indirectos que la epibiosis por parte de Balanus glandula puede generar sobre la 

especie no deben ser pasados por alto. 

De manera general, los efectos potenciales derivados de la epibiosis pueden 

resultar simétricos o asimétricos así como benéficos, perjudiciales o ambos 

(revisados en Wahl, 1989; Hay et al., 2004). Estos efectos son extremadamente 

numerosos y suelen variar con las especies involucradas (Wahl, 1989; Wahl, 2008). 

En el caso particular de Neohelice granulata, es posible que el peso adicional 

ocasionado por los cirripedios epibiontes pueda ser grave, dado que su habilidad 

para caminar y el movimiento de sus apéndices puede verse afectado, dejando al 

cangrejo más vulnerable a la depredación y al estrés físico (por ejemplo 

deshidratación) o menos apto para el apareamiento. Los resultados muestran que se 

encontraron epibiontes en el caparazón, cerca de la inserción de los quelípedos y los 

apéndices caminadores, los pedúnculos oculares, las mandíbulas y la boca (Fig. 4-1 

b-d). La diferencia en la abundancia de epibiontes hallada entre estos sitios es 

probable que sea consecuencia de una diferente superficie disponible entre los sitios 

en lugar de una selección activa del caparazón. Asimismo, el asentamiento y el 

posterior crecimiento de los cirripedios en los lugares de articulación es probable que 

causen que: (1) los quelípedos y las patas no puedan funcionar adecuadamente 

durante la caminata, natación, alimentación, apareamiento, escape de depredadores 

y otra actividades de defensa, (2) los pedúnculos oculares no puedan cerrarse 

correctamente para mantenerlos húmedos y limpios, (3) el desarrollo de las 

actividades de alimentación se vea afectado al verse inmovilizados algunos 
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componentes de la boca, (4) los comportamientos de excavación fallen al no poder 

cerrar y mover de manera adecuada los quelípedos y patas y/o (5) la supervivencia 

a condiciones semi-terrestres durante la marea baja quede reducida cuando los 

cirripedios alteren la forma de la red de canales ubicados en el caparazón (Fig. 4-1a) 

utilizados para oxigenar el agua respiratoria que circula desde y hacia la cámara 

branquial (Santos et al., 1987). Por otro lado, a pesar que los epibiontes pueden 

competir con los organismos donde se asientan por recursos alimenticios (Wahl, 

1989), esto parece no estar ocurriendo entre las especies en estudio. N. granulata 

se alimenta mayoritariamente de depósitos en las planicies barrosas y es un 

herbívoro activo en las zonas dominadas por Spartina (Iribarne et al., 1997, Bortolus 

e Iribarne, 1999) mientras que los cirripedios se alimentan estrictamente a través de 

la incorporación de plancton por filtración (Marchinko, 2007). De manera similar, los 

hábitos semi-terrestres de N. granulata no parecen estar afectando a B. glandula, 

habitante típico de las zonas más altas y expuestas de los intermareales y tolerante 

de la alta deshidratación y estrés térmico (Schwindt, 2007b).  

En cuanto al tamaño específicamente, la distribución de frecuencias de tallas 

de Balanus glandula difirió entre los sustratos ofrecidos en el experimento. El mayor 

tamaño fue de 3,41 mm y se registró en Limonium brasiliense, mientras que el 

tamaño más pequeño fue de 0,18 mm y fue registrado en Spartina. Trabajos 

experimentales previos focalizados en el reclutamiento de B. glandula y 

desarrollados en el mismo sitio que el presente experimento manipulativo, mostraron 

que los cirripedios alcanzan un tamaño medio de hasta 3,21 mm al año (Savoya, 

2006). Si las tasas de crecimiento son similares en esta experiencia, el patrón de 

crecimiento mencionado es consistente ya que el tamaño máximo reportado aquí 

para L. brasiliense puede corresponder al de individuos de 11 meses de edad. Sobre 

los cangrejos, la mayoría de los cirripedios asentados fueron cercanos a la mitad del 

tamaño medio de los cirripedios que habitan intermareales rocosos y marismas 

cercanas (Schwindt et al., 2009; Savoya y Schwindt, 2010), sugiriendo que existe un 

factor limitante que no le permite alcanzar el tamaño máximo. Es sabido que en los 

crustáceos el crecimiento y el desarrollo fisiológico se alcanzan tras mudar su 

exoesqueleto repetidamente. En los individuos adultos de Neohelice granulata, 

machos y hembras mudan normalmente al comienzo de la temporada no 

reproductiva (es decir, abril y mayo; López Greco y Rodriguez, 1999). Como se 
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mencionó, los cirripedios alcanzan un tamaño medio de hasta 3,21 mm en 1 año en 

intermareales rocosos de Patagonia (Savoya, 2006). Asumiendo una tasa de 

crecimiento similar en marismas, los resultados sugieren el tamaño máximo 

alcanzado por los cirripedios estaría estrechamente asociado y determinado por la 

duración del período de inter-muda de los cangrejos. Así, si la muda de los 

cangrejos se produce en otoño y el reclutamiento de cirripedios en primavera, la 

edad media de los epibiontes sería de 6 meses y su tamaño consistente con el 

observado. De todas maneras, dado que B. glandula alcanza la madurez 

reproductiva alrededor de los 6 meses de vida (Hines, 1978), la mayoría de los 

cirripedios asentados sobre los cangrejos serían capaces de reproducirse durante 

este período. 

Balanus glandula se encuentra actualmente expandiendo su rango de 

distribución mundial, colonizando al menos tres continentes (Kado, 2003; Schwindt, 

2007b; Simon-Blecher et al., 2008). En primer lugar fue reportado colonizando la 

costa de Argentina y actualmente se ha establecido en intermareales rocosos de la 

costa oeste de Japón y el sur de Sudáfrica. En el experimento manipulativo realizado 

aquí, se encontró una correlación positiva entre la densidad y el tamaño de los 

cirripedios. Así, Limonium brasiliense presentó la mayor densidad y los cirripedios de 

mayores tamaños, y además el porcentaje más bajo de individuos muertos. Por lo 

tanto, los intermareales rocosos no deben ser el único tipo de ambiente a ser 

considerado ante introducciones potenciales de esta especie sino que marismas con 

este tipo de vegetación representarían un hábitat óptimo para B. glandula. Así, sitios 

similares a las marismas en estudio presentarán un elevado riesgo ante futuras 

introducciones de B. glandula. Por ejemplo, las marismas de Japón y Sudáfrica se 

encuentran dominadas por el pasto Zoysia sinica (Adam, 2002) y por Sarcocornia 

pillansii (Adam, 2002; Bornman et al., 2004), respectivamente. Ambas especies 

generan micro-hábitats vulnerables de ser colonizados por estos cirripedios.  

Localmente, se ha mencionado al comienzo de esta tesis que las marismas 

del norte de Argentina se encuentran dominadas por Spartina mientras que en las 

marismas más australes domina Sarcocornia perennis con una presencia 

significativa de Limonium brasiliense (Bortolus, 2006; Isacch et al., 2006; Bortolus et 

al. 2009). Dado que la introducción de este cirripedio en marismas es un fenómeno 

relativamente reciente, los resultados de este capítulo sugieren que un mayor 
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número de marismas pueden ser colonizadas en el futuro cercano. De hecho, son 

poco claros los motivos por los cuales esta especie está ausente en la mayoría de 

las marismas de la costa de Argentina (Bortolus et al., 2009) donde L. brasiliense 

está presente y es abundante (Isacch et al., 2006). Sin embargo, es probable que el 

patrón de distribución geográfico se encuentre aún en desarrollo. Por último, y de 

manera opuesta, en Spartina, donde los cirripedios fueron los más pequeños y las 

densidades las más bajas, podría existir algún tipo de rasgo, tanto físico cómo 

químico, que podría estar evitando el reclutamiento. Es recomendable continuar 

desarrollando trabajos experimentales para evaluar de manera apropiada esta 

hipótesis y poder determinar cuál de las características de los sustratos actúan y de 

qué forma modulan los patrones de reclutamiento.  

Resulta interesante observar, también, cómo el reclutamiento de Balanus 

glandula sobre Neohelice granulata puede resultar beneficioso para la primer 

especie dada la intensa competencia por el espacio que tiene lugar en los ambientes 

intermareales (Connell, 1961; Jackson, 1977). Asimismo, la relación epibiótica 

abordada podría generar otros beneficios potenciales para los cirripedios, ya que 

tienen la posibilidad de alcanzar su madurez sexual y aparearse gracias a la 

proximidad de los individuos (Connell, 1961). De esta manera, los cangrejos no solo 

proveerían un sustrato apto para la reproducción en un ambiente no-óptimo (por ser 

de fondo blando), sino que ellos mismos se convertirían en medios de traslado e 

inoculación de larvas a lo largo de las marismas que habitan. En efecto, cada uno de 

los cangrejos con cirripedios puede ser visto como un vector móvil capaz de acelerar 

la expansión regional de B. glandula al asistir su dispersión larval. Adicionalmente, a 

pesar de que el número de cirripedios por cangrejo es aún bajo y teniendo en cuenta 

que, como se ha mencionado, la introducción de cirripedios en marismas es un 

fenómeno reciente estos resultados deben considerarse como un estado inicial de la 

relación epibiótica. Monitoreos tanto espaciales como temporales resultan 

esenciales, y hacen de este sistema un excelente caso para el estudio del avance de 

la asociación especie introducida/especie endémica y los posibles efectos derivados 

de la misma. Desde un punto de vista de conservación, es esencial tomar medidas 

de prevención ante la potencial introducción de B. glandula en áreas con ensambles 

similares, especialmente si la especie afectada es tan clave como lo es N. granulata 

para las marismas del sur de Sudamérica.  
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Conclusiones Principales 

En las marismas de Patagonia, el cirripedio Balanus glandula se agrupa 

formando estructuras tridimensionales de tamaño considerable (denominadas 

agregados). Por medio de los agregados, este cirripedio introducido se comporta 

como una especie ingeniera de ecosistemas autogénica, siendo capaz de afectar la 

fauna presente en las marismas mediante el aumento en la complejidad estructural. 

Las conclusiones más importantes de esta tesis son:  

• Los cirripedios generan un impacto sobre la biodiversidad de 

macroinvertebrados presentes en las marismas. Esto es, cuando los cirripedios 

crecen de forma agregada, generan micro-ambientes los cuales son 

aprovechados por otras especies. La densidad, riqueza taxonómica y 

diversidad de invertebrados en las marismas aumenta en áreas con agregados. 

Sin embargo, este efecto no es homogéneo en todas las marismas con 

presencia de cirripedios. Por otra parte, el efecto generado por los agregados 

sobre el ensamble de macroinvertebrados presentes en las marismas se debe 

principalmente a la estructura física que proporcionan los cirripedios, 

independientemente de sus propiedades biológicas.  

• La presencia de los agregados de Balanus glandula aumenta significativamente 

la densidad de otra especie introducida, el anfípodo Monocorophium 

insidiosum. Además, los agregados permiten el reclutamiento de los mismos 

cirripedios y por lo tanto la presencia de esta especie introducida en las 

marismas no puede ser considerada un evento puntual. 

• La especie se ha establecido exitosamente en las marismas, colonizando una 

gran variedad de sustratos. No todos los sustratos serían óptimos para el 

reclutamiento y/o supervivencia de la especie en marismas. El arbusto 

Limonium brasiliense es el sustrato de asentamiento óptimo, con valores de 

densidad más altos y los cirripedios más grandes, similar a lo que se ha 

encontrado en intermareales rocosos. Dada la variedad de sustratos que 

Balanus glandula logra colonizar es esperable que otras marismas sean 

colonizadas por esta especie a corto o mediano plazo. 

• Especies móviles, como el cangrejo endémico en las marismas de Argentina 

Neohelice granulata, son también utilizadas por los cirripedios como sustratos 
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para el asentamiento. Este fenómeno requiere particular atención debido a que 

los cirripedios fueron encontrados en zonas vitales del cuerpo de los cangrejos 

(ej. inserción de quelípedos, pedúnculos oculares y boca) sugiriendo que esta 

especie nativa podría ser afectada negativamente si la densidad de cirripedios 

aumenta de manera significativa 

Colectivamente, los resultados obtenidos a lo largo de los diferentes capítulos 

de esta tesis aportan información novedosa sobre la ecología del cirripedio 

introducido Balanus glandula en las marismas de Patagonia, destacando su 

plasticidad para persistir en estos ambientes y su importancia como especie 

ingeniera de ecosistemas en la estructuración de las comunidades de invertebrados 

presentes.  
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