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Résumé

Les auteurs décrivent les communautés de Polychétes et de Mollusques des
fonds sableux de la plage de Puntal (Santander). Un ensemble de donnees bio-
logiques et physico-chimiques, obtenues d'apres 50 parcelles d'échantillonnage
de 35 x 35 cm, sont analyseées par un_procedé d'ordination hiérarchique (Nicolas
et _col., 1972 ; Diaz-Pineda et coll., 1979). Plusieurs types de communautés sont
mises en évidence, associées a des variations du contenu en matiére organique du
substrat, de la granulométrie et de leur situation par rapport au niveau des
marées.

1. Introduccion

Las comunidades animales del bentos litoral de la costa septen-
trional de la Peninsula Ibérica, han sido estudiadas, desde hace
tiempo, por numerosos autores, bajo perspectivas taxonémicas o zoo-
|6gica-descriptiva, 10 que ha contribuido a su conocimiento biolégico
y a interés de muchos estudiantes por el tipo de ecosistema en que
se asientan. Particularmente, la fauna de sedimentos blandos de la
Bahia de Santander, donde se desarrolla este trabajo, ha sido estudia-
da desde 1909 (Cabrera y Diaz, 1909; Cendrero, 1910; Rioja, 1917,
1918; Rodriguez y Fernandez Crehuet, 1945) hasta recientemente
(Kardas, 1967; Fernandez Pato, Cardenas y Pereda, 1979). Ultima
mente se encuentran trabajos de descripcién de comunidades de las
costas noroccidentales espafiolas (Cadée, 1968; Viéitez, 1976, 1979;
Anaddn, 1977; Mora, 1980), que podemos considerar antecedentes
del presente trabajo.

En este articulo se contemplan, principalmente, las taxocenosis
de poliguetos y moluscos de fondos blandos de la Playa del Puntal
(Santander). Se pretende tipificar y caracterizar ecoldgicamente tales
comunidades mediante andlisis numérico multivariante. Estudios se-
mejantes han sido descritos por Guille y Ponge (1975), Reys (1973,
1976) y Kiorboe (1979) desde la perspectiva de investigacion pura
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FIG. 1
Playa del Puntal. Localizacion de las parcelas de muestreo.
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o por Jeffers (1978) refiriéndose a la investigacion del impacto ambien-
tal de la construccion de una presa.

2. Material y métodos
A. Zona de estudio

La Playa del Puntal se encuentra en el extremo NE de la Bahia
de Santander (Long. 3°45'W; Lat. 43°27'N) y tiene una superficie
arenosa de unas 77 Ha, con orientacion sur hacia € interior de la
bahia (Fig. 1). Se localiza en la margen derecha de la desembocadura
del rio Cubas y estd delimitada en su parte SSE por un espigon de
rocas que queda cubierto totalmente con marea alta y discurre para-
lelo a la linea de bajamar, hasta el centro de la playa. El limite
septentrional de la playa estd formado por una barrera arenosa
poblada por vegetacion psammdfila. La playa tiene una leve pen-
diente de direccion Norte-Sur que es més acusada hacia la zona occi-
dental.

Puede considerarse la zona como poco marisquera, encontrandose
con relativa frecuencia berberechos Cerastoderma edule y Scrobicu-
laria plana, asi como los poliquetos Nereis diversicolor y Arenicola ma-
rina, facilmente reconocible por sus caracteristicas defecaciones en la
arena.

B. Muestreo

Con idea de recoger la maxima variabilidad ambiental, asociada
al gradiente definido por la altura de marea, distribucion aparente
de materia organica y granulometria del sustrato, la estrategia de
muestreo consistié en localizar parcelas regularmente a lo largo de
varias transecciones perpendiculares a la linea de bajamar. Las
parcelas fueron observadas en cuatro campafias durante el afio 1978,
coincidentes con las estaciones climéticas. Todas ellas se localizaron
en e piso intermareal. Las observaciones se hicieron coincidiendo
con épocas de mareas vivas.

Cada parcela se delimitdé tomandose una superficie cuadrada de
35 cm de lado, cavandose en dla hasta 30 cm de profundidad. El con-
tenido en este volumen fue tamizado por 2 mm de luz de malla
Los especimenes recolectados se fijaron en formol neutro a 10 por
ciento y una vez determinados se anotaron datos de presencia-ausencia
para cada parcela

El nimero total de parcelas realizadas fue de 55, distribuidas en
12 transecciones, y € nimero de especies encontradas 52. En el trata-
miento de la informacion fueron desechadas cinco parcelas en que
no se observd presencia de ninguna especie. En la tabla | se indican
las especies encontradas y abreviaturas utilizadas en las representacio-
nes gréficas.

En cada parcela se lomaron muestras del sustrato, en las que se
midieron las variables abidticas siguientes : materia organica, granu-
lometria (caracterizando el sustrato por los valores de la mediana,
Qso, del tamario de los granos y € coeficiente de seleccion, S, (Amou-
reux, 1966) y altura de marea de la parcela de muestreo.
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C. Tratamiento de la informacién

En la figura 2 se presenta el organigrama seguido para €l trata-
miento de la informacion ecoldgica. La matriz inicial de datos consta
de 50 observaciones y 57 variables (52 especies y 5 variables fisico-
quimicas).

El conjunto de datos biolégicos consiste en una matriz de 50 x 52
que se sometié a un proceso de ordencién jerarquica (Nicolas, Martin
y Oliver, 1972; Diaz-Pineda, Gonzdez-Bernaldez y Nicolas, 1979). La
informacion abidtica (matriz de 50 x 5) no se ha procesado mediante
andlisis multivariante, reservandose para una interpretacion ambiental
de los resultados de la ordenacion (Van Groenewoud, 1965).

La matriz de datos biolégicos se sometid a tratamiento siguiente:

— ordenacion de especies y parcelas mediante analisis de correspon-
dencias (Benzecri, 1973; Cordier, 1965);

— elaboracion de una matriz de coincidencias relativas entre parcelas
(Diaz-Pineda, 1975) y obtencién de un fenograma de clasificacion
aglomerativa (Rohlf, 1963; Sokal, 1961; Sokal and Sneath, 1973);

— identificacion de los grupos del fenograma de clasificacion en los
pianos definidos por los principales ges del andlisis de correspon-
dencias (Nicolas, Martin y Oliver, 1972; Diaz-Pineda, Gonzalez-
Bernddez y Nicolds, 1979).

El primer apartado proporciona informacion sobre las principales
tendencias de variacion biocenética de la zona estudiada. El segundo
permite obtener grupos de parcelas basadas en las similitudes de su
composicion faunistica. La integracion de ambos célculos permite
tipificar la biocenosis del area de estudio, conocer especies caracteris-
ticas de los diferentes grupos cenoldgicos, factores ambientales (fisico-
quimicos) predominantes y especies indicadoras de grupos ecolo-
gicos.

El conjunto de datos abidticos se utilizd con las finalidades si-
guientes :

— bisqueda de correlaciones entre los principales ges de la ordena-
cion de los datos bioldgicos y los abidticos (Van Groenwoud, 1965);

— representacion de diferentes intervalos de las variables abidticas
sobre el piano de ordenacion.

El primero de estos apartados permite obtener una aproximacion
alainterpretacion ambiental de las tendencias de variacion contenidas
en aquellos eges, mientras que el segundo matiza gréaficamente la
variabilidad ambiental asociada a los tipos de biocenosis detectados.
Las variables fisico-quimicas de distribucion discriminante en los
grupos se detectaron mediant e test t de Student.

3. Resultados

A. Ordenacion de la comunidades faunisticas

La principal tendencia de variacion de la zona estudiada, recogida
por e primer ee del andlisis de correspondencias (10 por ciento de
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Relacion de especies encontradas en las parcelas de muestreo y nombres abreviados
empleados en las representaciones gréficas.

Arenicola marina L.

Orbinia foetida atlantica (Fauvel)
Orbinia foetida tipica (Fauvel)
Scoloplos armiger (O.F. Muller)
Capitella capitata (Fabricius)
Capitomastus minimus (L angerhans)
Notomastus latericeus Sars
Melinna palmata Grube
Scolelepis squamata  (Miller)
Pseudomal acocer os cantabra (Rioja)
Polydora pulchra Carazzi
Malacocerostetraceros(Schamarda)
Pygospio elegans (Claparede)
Polydora ciliata (Johnston)
Euclymene collaris (Claparéde)
Euclymene oerdledi (Claparéde)
Clymenura clypeata (Saint-Joseph)
Pectinaria koreni (Mamgrem)
Owenia fusiformis Delle Chiage
Cirratulidae sp.

Glycera ftridactyla Schmarda
Glycera unicornis (Savigny)
Glycera tesselata (Grube)
Glycera gigantea (Quatrefages)
Phyllodocidae sp.

Eteone longa (Fabricius)

Nereis diversicolor O.F. Muller
Nephthys cirrosa Ehlers
Nephthys hombergi Savigny
Ophelia bicornis (Savigny)
Marphysa belli (Audouin)

Cerastoderma edule (L.
Scrobicularia plana (Da Costa)
Angulus tenuis (Da Costa)
Angulus incarnatus (L.)

Solen marginatus (Pennant)
Loripes tacteus (L.

Lucinoma borealis (L.)
Venerupis pullasrra (Montagu)
Venerupis decussara (L.)
Donax vittatus (Da Costa)
Lutraria dliptica (L.)

Mya arenaria (L.)

Hinia reticulata (L.)
Cyclonassa neritea (L.)
Litlorina littorea (L.)

Carcinus maenas (L.)
Upogebia pusilla (Petagna)
Crangon crangon (L.)
Cyathura carinata (Kroyer)

Phoronis psammophyla  Cori
Paranais littoralis O.F. Muller
Pomatochistus minutus (Pal.)
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absorcion de la inercia de los datos) reflegja una variabilidad en la
estructura de las comunidades que va desde localidades mas o menos
homogéneas que pueden asimilarse a la comunidad boreal lusitanica
de Tellina (Thorson, 1957), con Angulus tenuis, Nephthys cirrosa, Do-
nax vittatus y Angulus incarnatus, hasta localidades més heterogéneas
con Glycera unicornis, Euclymene oerstedi, Pectinaria koreni, y Poly-
dora ciliata (Fig. 3). Junto a éstas se localiza un grupo ecoldgico
heterogéneo donde puede identificarse un grupo de especies equiva-
lente a la comunidad Cerastoderma edule-Scrobicularia (comunidad
reducida de Macoma, Thorson, 1957), con Cerastoderma edule, Scrobi-
cularia plana, Nereis diversicolor, Arenicola marina y Mya arenaria
entre otras especies.

El segundo ge (9 por ciento de inercia) expresa un gradiente
biocendtico caracteristico dd nivel mareal. La comunidad de Glycera
mencionada ocupa €l extremo del gradiente propio de zonas de nivel
mas bajo, frente a especies tipicas de niveles medios a altos, como
Scolelepis squamata, Scoloplos armiger, Ophelia bicornis y Malacoceros
tetraceros.

El tercer e calculado (8 por ciento de inercia) parece contribuir
poco a la informacion aportada por los primeros, acentuando, no
obstante, la diferenciacion de la comunidad reducida de Macoma y el
extremo caracterizado por la comunidad de Malacoceros.

TABLA I

Valores del  coeficiente de correlacion de Pearson calculado para los primeros
eies del andlisis y las variables fisico-qauimicas modulas en las muestras.

Mat. organica Qs S N. mareal
Primer ge —0.13 0.33* —0.22 —0.31*
Segundo ge 0.33* —0.14 0.18 —0.50**
Tercer ge 0.53** —0.27 004 —0.31*
Mat. organica — —0.26 013 —0.34*
Qu — —0.48** 0.18
S — —0.26

*p<005; ** p <0.01,

Los valores de correlacion encontrados para las coordenadas de
las 50 observaciones en estos ges y las variables abidticas medidas
se indican en la tabla Il. Tales valores resultan significatives para la
materia organica (principalmente correlacionada con el tercer egje),
granulometria Qs (primer ge) y nivel mareal (principalmente correla-
cionado negativamente con el segundo eje). Estos resultados permiten
hacer una primera aproximacion a la interpretacion ambiental de las
direcciones de variacion comentadas anteriormente :

— la comunidad de Tellina tiende a localizarse en sustratos de granu-
lometria gruesa (valores altos de Qx);

— la comunidad detectada de Glycera tiende a encontrarse en los
niveles mareales bgjos con granulometria fina;

— en apariencia, la comunidad reducida de Macoma no queda neta-
mente diferenciada en estos gradientes, apareciendo relativamente



COMUNIDADES BENTONICAS DEL PUNTAL 61

discriminada por su composicion faunistica. Por su posicion en los
tres primeros ejes, puede asociarse a sustratos con contenidos
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Interpretacion visual de las tendencias de variacion biocenéticas. Granulometria
de sustrato, Qspy nivel mareal.
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relativamente altos en materia organica, granulometria fina y nive-
les mareales bgjos;

— una variante de la comunidad anterior, con Scolelepis squamata,
tenderia a localizarse en niveles mareales altos pobres en materia
organica.

Esta interpretacion de los valores de correlacion encontrados pue-
de matizarse mediante la representacion de intervalos de valor de las
variables abidticas en los pianos definidos por los ges. En las figuras
4y 5 se indican, mediante figuras geométricas de diferentes tonalida-
des y tamanos, las variables medidas en las parcelas de muestreo.
Aungue el empleo de correlaciones lineales no debe considerarse un
método enteramente vélido para expresar la correspondencia bioce-
nosis-variacion fisico-quimica (Diaz-Pineda, Gonzalez Berndldez y Ni-
colas, 1979), puede observarse que, en nuestro caso, e procedimiento
gréfico contenido en las figuras 4 y 5 conduce a conclusiones seme-
jantes :

—la variable Qsp, cuya correlation con el primer ge es significativa
(p<0.5), tiene un interés predictivo relativo para una tipificacion
ecologica, a juzgar por su distribucion en los pianos definidos por
los ges. El nivel mareal caracteriza bien la variacion biocenotica
estudiada. Las distribuciones de ambos factores en €l piano que
forman los ees primero y segundo permite tipificar la biocenosis
estudiada por medio de la sintesis indicada en la figura 4;

— la distribucion de la variable S, en los pianos definidos por los
gjes resulta aleatoria, o que concuerda con los valores de correla-
cion encontrados. En la figura 5 se representa su distribucion en
intervalos respecto a los ejes primero y tercero. Se puede observar
gue esta variable abidtica no guarda en efecto, correspondencia
alguna con la variabilidad faunistica del area de estudio.

En la misma figura se expresa, mediante tonalidades, una dis-
tribucion de intervalos de valor de la materia organica de las
parcelas de muestreo. Este factor concuerda con una tendencia
de variacion marcada y permite diferenciar la comunidad reducida
de Macoma (con contenidos relativamente atos en materia orga-
nica), de la de Tellina por una parte (con granulometria gruesa) y
de la variante con Scolelepis (con granulometria fina y niveles
mareales altos) por otra.

B. Ordenacion jerarquica

La figura 6 representa e fenograma de clasificacion elaborado
a partir de la matriz de coincidencias relativas de las parcelas de
muestreo. ElI conjunto de cincuenta parcelas puede diferenciarse, a un
nivel de similitud bajo, en los grupos | y II, de 36 y 14 muestras
respectivamente. El grupo | se subdividid, a su vez en lay Ib, e igual-
mente pueden diferenciarse otros dos subgrupos en la

Un test J cuadrado permite diferenciar a las siguientes especies
como caracteristicas del grupo | : Cerastoderma edule, Nephthys
hombergi y Scrobicularia plana, fuertemente discriminantes (P<<0.01),
y Pygospio elegans, Nereis diversicolor, Scolelepis squamata, Scoloplos
armiger, Owenia fusiformis, Arenicola marina y Venerupis decussata
con valores mas baos (P<0.05) .
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De la misma forma, el grupo Il, que puede asimilarse a la comu-
nidad de Tellina, se caracteriza principalmente por Nephthys cirrosa
(P<0.01), asi como por Angulus tenuis, Angulus incarnatus, Ophelia
bicornis y Donax vittatus (P<C0.05) .
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Interpretacion visual de las tendencies de variacion hiocendticas. Materia organica
y coeficiente de seleccion granulométrica. So. La distribucion de ]os intervalos
de esta uUltima_ variable en €@ piano que define la variabilidad faunistica es alea-
toria. El tamafio de los simbolos corresponde a los intervalos de Qg en la figura 4.
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Las diferencias ambicntales (fisico-quimicas) encontradas para
cstos dos grupos cenoldgicos son tenues. Una prueba t de Student,
aplicada a las variables abidticas medidas en las parcelas, no da
valores significativos para ninguna de ellas, s bien se encuentran
valores muy proximos a un nivel de P<<0.05 para Qso.
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Fenograma de clasificacion elaborado a partir de una matrié de coincidencias
relativas (Diaz-Pineda, 1975). Especies asoeiadas a l0s grupos. Las especies discri-
minantes para un valor de Ji cuadrado superior ap < (.01 se presentan subrayadas.

Dentro del grupo I, la presenta mayores similitudes entre parcelas
gue lb. Se caraeleriza por las especies Cerastoderma edule, Nereis
diversicolor, Scolelepis squamata y Scoloplos anniger (Ji cuadrado
significativo para ’<C0.05; Arenicola marina se aproxima a este valor
critico). El subgrupo Ib, més heterogéneo lo forman las especies
Nephthys hombergi, Capitomastus minimus, Loripes lacteus, Marphy-
sa belli y Cyclonassa neritea (P<C0.01) .

Entre estos dos grupos biocenéticos existen diferencias ambien-
tales importantes, determinadas por los factores materia organica y
nivel mareal, euyos valores son elevados en e primer grupo (t signi-
ficativo para P<<0.01 para ambos faclores).

El subgrupo lg, diferenciado dentro de la, esta caracterizado
por la especie Scolelepis squamata (P<<0.01). Constituye une variante
de la comunidad reducida de Macoma, mencionada en e apartado
anterior, con bajo contenido en materia organica (t significativo para
P<20.01) y niveles mareales méas altos.
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En la figura 7 se han representado las parcelas de muestreo con
diferentes signos segin los grupos determinados por el fenograma
de la figura 6. Se presentan las especies mas caracteristicas de los
grupos (Ji cuadrado, P<C0.05). En negrita las méas discriminantes
(P<0.01). El diagrama constituye una sintesis de los tipos de comuni-
dades dd area estudiada tal como se han detectado, sus especies
caracteristicas, factores ambientales predominantes y las especies indi-
cadoras obtenidas por su distribucion fuertemente discriminante.

4, Conclusones y discusion

La biocenosis estudiada se describe a través de dos tipos princi-
pales de comunidades que pueden identificarse con la comunidad
boreal lusitanica de Tellina (Stepler, en Thorson, 1957) y con la coinu-
nidad reducida de Macoma (Thorson, 1957). El poliqueto Nephthys
cirrosa puede considerarse como la especie mas caracteristica de la
primera, mientras que Cerastoderma edule, Nephthys hombergi y
Scrobicularia plana son las més caracteristicas de la segunda.

Las diferencias ambientales (fisico-quimicas) entre estos tipos de
comunidades no son netas. No obstante, ambos grupos de especies
se distribuyen hacia los exlremos de un gradiente de variacion bio-
cendlica detectado medianle un anélisis de correspondencias. Subya-
cente a este gradienle existe una variacién en e contenido granulo-
métrico del sustrato determinado por € indice Qsy, (Amoureux, 1966).
El valor de este es més elevado en la comunidad de Tellina.

En la comunidad reducida de Macoma puede diferenciarse una
variante, con Scolelepis squamata, asociada a zonas de niveles marea-
les altos y bajo contenido en materia organica. Este hecho concuerda
con la informacién aportada por (Faure, 1972; Retiére, 1965; Massé,
1973), aunque en la Playa dd Puntal la presencia de esta especie
podria responder a umbrales ambientales distintos de los contemplados
por estos autores.

Sin esta variante, la comunidad reducida de Macoma tiende a
caracterizarse por contenidos relativamente altos en materia orgénica
en €l sustrato.

Las especies Macoma balthica y Nereis diversicolor son des
entas por Jeffers (1978) asociadas a una fertilidad general de sus-
trato (materia organica, nitrégeno, fosforo y granulometria fina).
Angulus tennis es asociada por este autor a dépdsitos de fango, en
contraste con Arenicola marina gue identifica con sustratos de granu-
lometria gruesa y presencia de calcio.

Las zonas de niveles mareales mas bgjos y granulometria fina
se caracterizan por una comunidad heterogénea de Glycera unicornis,
Enclymene oerstedi, Polydora ciliata y Pectinaria koreni.

La seleccion granulométriea ddl sustrato, determinada por el
coeficiente S, (Amoureux, 1966), no guarda correspondencia con la
variacién biocenética de la zona. Por el contrario, la materia organica y
el nivem mareal constituyen los factores ambientales mas importantes
para caracterizar las comunidades detectadas.
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La biocenosis tipificada en este trabajo, parece ser la mas fre-
cuente en el piso internamarcal y primeros metros del piso infralitoral
de las playas atlanticas del litoral ibérico. Estas comunidades han sido
estudiadas con anterioridad por Vilda (1947), en la Ria de Faro
(Portugal), Cadée (1968), en la Ria de Arosa, Anaddn (1977), en la
Ria de Vigo, Viéitez (1976, 1979), en las rias de Pontevedra y Vigo;
Faure (1972) en las costas francesas y Stromgren et al. (1973) en
Noruega. Sin embargo, estas comunidades no pueden generalizarse
para las playas dd litoral mediterraneo espafiol (vease, por eemplo,
Rodriguez et al, 1979).

Nuestros resultados concuerdan con los expuestos por Thorson
(1957), pero interesa resaltar aqui une clara discriminacion encon-
trada en las distribuciones de Nephthys hombergi (asociada a la comu-
nidad de Macoma) y Nephthys cirrosa (asociada a la de Tellina).
Esto concuerda con observaciones anteriores acerca de Nephthys cir-
rosa en Galicia, que aparece sustituyendo a Nephthys caeca como
especie caracteristica de la comunidad de Tellina (playas de Meira 'y
Combarro), Viéitez (1979). Nephthys hombergi parece soportar mejor
altas cantidades de materia orgénica 0 aguas con bga tensién de
oxigeno que Nephthys cirrosa (Clark, 1962; Rasmussen, 1973), afir-
macion que esta de acuerdo con nuestros resultados.

En relacion con e gradiente biocendtico asociado a nivel mareal,
los resutados de este trabajo coinciden con los encontrados por Faure
(1972) en la ida de Ré, Retiere (1965) en e Norte de Francia y
Withers y Thorp (1978) en Inglaterra, donde Ophelia rathkei ocupa
un hébitat similar a de Ophelia bicornis.

Scoloplos armiger se encuentra en niveles marEales medios o
atos de playas abrigadas de Arcnchon (Amanieu, 1969) formando
parte de las facies de zostera y Arenicola, junto con Nephthys hom-
bergi, Nereis diversicolor y otras especies que coinciden con las encon-
tradas en la Playa dd Puntal. Anaogamente, Euclymcne oerstedi,
gue en esta playa ocupa niveles mareales bajos, la localiza Callame
(1961), desde la linea de media marca hasta el limite de bajamar
en mareas vivas, en playas de la costa atlantica francesa. Kiorboe
(1979), encuentra recientemente Pectinaria koreni junto a Nephthys
hombergi entre 5y 11 m de profundidad en & fiordo de Holbaeck, 1o
gue coincide con la presencia en la Playa del Puntal en los niveles
mareales inferiores. Finalmente puede también comentarse que Sco-
lelepis squamata y Scoloplos armiger se diferencian en la zona estu-
diada por nosotros en gue la primera caracteriza a los niveles mareales
altos, lo que concuerda asimismo con Faure (1972) quien localiza
ademas a la segunda en fondos con gran cantidad de materia orga-
nica.

Summary

Different types of henthic communities in Puntal Beach (Santander Bay)

Some polychacta and mollites communities living in the sandy bottoms of
Playa de Puntal (Santander, Spain) are described.” A set of biological and
Bhysco-chemlcal data obtained in fifty 35 x 35cm samplin Blots, is_analysed

means of hierarchic ordination methods (Nicolas et al., 1972; Diaz-Pineda et

., 1979). The different types of communities found are related to the organic
matter content in the subStrate, soil texture and position of sampling plofs in
relation to tide levels.
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Resumen

Tipos de comunidades bentonicas de la Playa del Puntal (Bahia de Santander)

Se describen las comunidades de poliquetos y moluscos de fondos blandos
de la Playa del Puntal (Santander). Un conjunto de datos biologicos y fisico-
g_mmlcos obtenidos en 50 parcelas de muestreo de 35 x 35 cm, es analizado me-
iante un procedimiento de ordenacion jerarquica (Nicolas et al., 1972; Diaz-
Pineda et al., 1979). Se delectan varios tipos de comunidades asociadas a varia-
ciones dd contenido en materia organica del sustrato, granulometria y posicion
respecto a nivel mareal.
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