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Resumen

Limnopernafortunei el mejillon dorado, es un bivalvo irs@ de agua dulce llegado a la
cuenca del Plata en la décattalos noventa que desde artes se ha extendido aguas
arriba por el sistema Parana-Paraguay y Urnptasta Paranaiba en Brasil y Salto Grande
en Uruguay. A pesar de que losueos sobre esta especie \amaumento, al igual que su
importancia global, todavia resta mucho galer acerca de sus efectos sobre los
ecosistemas que invade. Para el presente trabajo de tesis se llevaron a cabo diversos
experimentos, tanto de laboratorio como depm@moon el fin de estliar algunos aspectos
de la biologia alimentaria y de la ecologid_.dértuneien un rio grande de llanura de
Sudamérica. El objetivo de estos estudi@sduanzar en la comprension de los cambios

ambientales que supone la introduccion de esta especie.

En primer lugar se investigoé las tasas deafiitbn de la especie mediante experimentos de
laboratorio con monocultivos del al@lorella vulgaris El disefio experimental incluyé

dos tallas de mejillones, 15y 23 mm, y te®peraturas, 15, 20 y 25°C, con las que se
cubrié gran parte del rango estanal habitual del rio Parana y el estuario del Rio de la
Plata. Las tasas de filtr@ci observadas fueron 9.9, 13.1y 17.7 ml por mg de peso seco de
tejido por h para los mejillones grandes, y 17.7, 20.8 y 29.5 fhihhgara los pequefios,

a 15, 20 y 25°C respectivamente. Las difereraidie tallas asi como entre temperaturas
fueron estadisticamente significativasysatntre 15y 20°C. Los animales mayores
filtraron mas en valores absolutos, sin ergban términos de biomasa corporal los
animales de menor talla se alimentaron de forma mas activa. Dentro del rango de los
valores experimentales usados se observo lacEde positiva de la tasa de filtracién con

la temperatura del agua. Las tasas de filbrapior individuo aqui encontradas van de 125 a
350 mlind.* h, y se encuentran entre las mayores reportadas para bivalvos filtradores,
incluyendo las especies invasobagissengpolymorphaD. bugensig Corbicula

fluminea

Con el objeto de evaluar la relacion de esf@ecie invasora con los consumidores locales

se llevo a cabo un estudio de campo de diecioobses de duracion en el delta del Parana
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inferior. Esta investigacion consistié en wagie de experimenta inclusién/exclusion

de predadores mediante jaulas protegmasnallas de 5, 15y 40 mm y desprotegidas,
dispuestas en el rio y retiradas secuencialngata seguir la ewation de las poblaciones

de mejillon dorado asentadas en ellas. Lesladores eliminaron entre el 26% y el 79%

(en abundancia) o entre el 20% y el 85%lM{@masa) de la poblacion de mejillones. Al

cabo de un afio fueron eliminados de las jaulas desprotegidas un promedio de 6 kg de peso
fresco entero de mejillones por metro cuadrado, lo que equivale a 0.36 g de peso seco de
tejido mi? d*. Los mamiferos y aves acuéticos, yespecial los peces, son probablemente

los principales consumidores de logjitttmes grandes. Los mejillones mas pequefios
probablemente son comidos por peces asi qundiversos invertebrados, incluyendo
crustaceos, sanguijuelas y gasteropodos. Lsadtaelos aqui presentados indican que tan
s6lo quince afios después de su introduccid®uelamérica esta especie ya es consumida
muy activamente por una amplia gama de gdedes. A pesar de ello la erradicacion del

mejillébn por predacion parece muy improbable.

También se estudio el efectoldefortuneisobre la abundancia y la biomasa de los
invertebrados bentdnicos asociados. Para eldfmakzo la fauna benténica en areas cony
sin mejillones en cinco de las jaulas de exdlusotal de predadores (malla de 5 mm) del
estudio de predacion. Los invertebradosmpariantes estuvieron dominados por
Oligochaeta, Nematoda, Rotifera, Cppda, Gasteropoda, Hirudinea, Chironomidae y
nauplii. También se encontraron, aunqueneamor namero, Tardigrada, Turbellaria,
Cladocera, Ostracoda, Insecta, Hydracayibecapoda. Los grupos dominantes fueron un
27-100% mas abundantes y presentaron wradsa un 43-100% mayor en las areas con
L. fortuneique en aquellas sin mejillones. En las areas colonizadas footuneila

biomasa total de invertebrados mostr6 coaelacion positiva con la biomasa de
mejillones, y aumento con el tiempo de expidsibajo el agua. Pa@l contrario, en las
areas desprovistas de mejillones no se obsstatendencia. Se sugiere que el mayor
crecimiento de invertebrados esté relacionamola mayor complejidad de la superficie
del sustrato en los lechos de mejillones, asi como probablemente también con la
transferencia de materia organica desde etpara los sedimentos a través de las heces y

pseudoheces liberadas por los bivalvos.
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Para todos los estudios antees se utilizaron algunas relages de talla, peso y volumen
de la especie que fueron calculadas previamétara poder contar con herramientas para
la facil conversion de clases ti#la a biomasa, y entre lastintas formas de expresar la
biomasa empleadas comunmente en trabajdégicos con bivalvos, se construy6 en base
a 138 mejillones (42 en el caso de la réladalla-superficie) regsiones exponenciales
entre el peso seco de tejidos blandos ylla, ta entre el peso miedo escurrido y la talla;
para la relacion entre el peso seco de tejudimsdos y el peso humedo escurrido, y entre el
peso seco de tejidos blandos y el peso s#abse obtuvo un ajust@eal; mientras que la
superficie ofrecida para mmizacion por las valvas de fortuneisiguié una relacién

cuadratica con la talla de los mejillones.

Los resultados obtenidos indican dqudortuneitiene un alto potencial de impacto
ecolégico sobre los ambientes colonizados dedrBay Rio de la Plata. En particular las
altas tasas de filtracion, earguncion con las elevadas densidades (de méas de 150 000 ind.
m?), pueden inducir profundos cambios endasdiciones ecoldgicas @stos ambientes.
En el presente trabajo se sugiere gumejillon dorado intercepta una fracciéon
significativa del carbono organigarticulado que es arrastraalanar por los rios Parana-
Paraguay y Uruguay, y contribuye localmeaiterecimiento de los invertebrados
bentonicos, al tiempo que favorece a losnates bentdfagos, sedimentivoros e,
indirectamente, a predadores de niveles troéfiperiores. De esta mera, la presencia de
esta especie da lugar a la formacion de retexs troficas y rutas energéticas nuevas, que
hacen pensar que su efecto global sobre thessrdficas de los ecosistemas del Parana y

Rio de la Plata sea de enriquecimiento.

Muchos de los efectos constatados en&dgmte trabajo son siares a los reportados

para el mejillon cebraDfeissena polymorphan Europa y Ameérica del Norte. Sin

embargo, es posible que, debido mas a difemerambientales con los sistemas invadidos
por el mejillon cebra que a diferencias funciesantre las especies invasoras, algunos de
los impactos adversos a nividl ecosistema observados en el hemisferio norte no se den o
al menos no en la misma magnitud en Sudamérica. Por otro lado los efdctéartimei

sobre los ecosistemas invadidos puederueiabar con el tiempo, y ocasionalmente

atenuarse, junto con lasrdgdades de la especie.
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A pesar de los efectos perjudies constatados sobre la agstructura humana y de los
impactos ambientales negativos mencionadu® t@n otros como en el presente trabajo,
los resultados de la presente tesis ponen de manifiesto que la presencia del mejillén dorado

tiene también algunas consecuencias beiosfis para los ecosistemas invadidos.



Abstract

Limnoperna fortuneialso known as the golden musseh freshwater invasive bivalve

that was introduced into the Rio dePlata basin around 1990. It has since spread
upstream along the Parana-Paraguay and Uruguay system, reaching Paranaiba in Brazil
and Salto Grande in Uruguay. Despite the tlaat the amount of research on this species

Is increasing, along with that of the otheesigs of global concermost of its effects on

the ecosystems invaded remain unknown. Irptiesent work, several laboratory and field
experiments were performed in order tadst some aspects of the feeding biology and
ecology ofL. fortuneiin a large South American floodgh river. The ofective of these
studies is to improve our understandingtbé environmental changes that this

introduction causes.

The species filtration rates were investaghby means of laboratory experiments with
monocultures of the algahlorella vulgaris Experimental conditions included two
mollusc sizes (15 and 23 mm), and threéawtemperatures (15, 20 and 25°C) covering
the normal seasonal range in the lower Paraeé and Rio de la Plata estuary. For the
larger mussels the filtratn rates obtained were 918.1 and 17.7 ml mg tissue dry
weight! h* at 15, 20 and 25°C, respectively; foe smaller ones the rates were 17.7, 20.8
and 29.5 ml mg h* at the same temperatures. Differences between sizes and between
temperatures (except 15 vs. 20°C) were statltisggnificant. In absolute terms, larger
animals have higher clearance rates, bat fasmction of body mass smaller individuals
feed more actively. Within theinge of experimental valuesed, filtration rates were
positively correlated with water temperature. These clearance rates (125-350
ml-individual® h') are among the highest reporfed suspension feeding bivalves,

including the invasive speci&seissena polymorphd. bugensiandCorbicula fluminea

An 18-month study was performed in the loWwarana delta in ordéo investigate the
relationships between the musagetl local consumers. This sagvconsisted of a series of
enclosure/exclosure experimegiity means of screened (5, 15 and 40 mm) and unscreened
cages, deployed in the river and recovered aeiiplly in order to follow the evolution of
mussel populations. Predators harvest 26 to {f@#hbers), or 20 to 85% (biomass) of the
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mussel population. On averagekg of whole live mussel fy™* (0.36 g of dry mussel
tissue rif d*) were eliminated from the unsemed cages. Cages with 15 and 40 mm
screens lost between 1 and 2 kq yeai*. Aquatic mammals, birds, and especially fish,
are probably the main consumers of large mussels. &nfalituneiare most probably
eaten by fish and also by several inveradds, including crustaceans, leeches and
gastropods. Our results indicate that onlyy&&rs after its first introduction in South
America this invasive species is very activebnsumed by local predators, but predatory

suppression of the mussel seems very unlikely.

The mussel'gffects on the abundance and biomassssbciated benthic invertebrates
were also assessed. The surw&g based on comparisond.ofortuneicovered and.
fortunetbarren areas in five of the cagesdisn the predation study. Accompanying
invertebrates were dominated by Oligaeta, Nematoda, Rotifera, Copepoda,
Gasteropoda, Hirudinea, Chironomidae and nauflsio present in minor numbers were
Tardigrada, Turbellaria, Cladocera,tasoda, Insecta, Hydracarina and Decapoda.
Dominant invertebrates were 27-100%rmaumerous (and hosted 43-100% more
biomass) in areas with fortuneithan in areas barren of the mussel. In areaslwith
fortunej total invertebrate biomass was positively correlated with mussel biomass, and
increased with time of exposure under watir.such trend was observed in areas barren
of L. fortunei It is suggested that highinvertebrate growth sssociated with enhanced
substrate complexity and, probably, the transfearganic matter fronthe plankton to the

sediments due to the mussels’ feces and pseudofeces.

Size, weight and volume relationship werecodédted to be used in the above studies.
Regressions between size and several unea®f biomass common in works with
molluscs were constructed, based on 138 mugé2ifor size-surface area relations), in
order to have a tool for ready conversidhe regression relationg between tissue dry
weight and size, and between blotted wetght and size was exponential; tissue dry
weight and blotted wet weighas well as tissue dry weigaind total dry weight were
linearly related; whereasdlrelationship between vasurface area offered for

colonization and mussel size was quadratic.
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Our results indicate that fortuneihas a strong potential of ecological impact on the
ecosystems colonized in the Parana and Ria Béata. High filtration rates, associated
with the very high densitiesf this mollusc in the Pan& watershed (up to over 150 000
ind. m?) indicate that its environmental iragt may be changing swiftly ecological
conditions in the areas colaed. It is suggested thiat fortuneiintercepts a significant
fraction of the organic carbon that the Parbmaguay rivers flush into the ocean, locally
boosting numbers of benthophagous animals, diefeeslers and, indirectly, higher level
predators. Thus, this species creates nephic relations and ergy pathways, that may
lead to an overall effect of enrichment otlee Parana and Rio de la Plata ecosystems.

Many of the effects observed in present waml similar to those reported for the zebra
mussel Dreissena polymorphan Europe and North America. However, due to
environmental differences with the systems invadeD Iyolymorpharather than to
functional dissimilarities between the invasspecies, some of the adverse ecosystem-
wide effects of filter-feeding invasive musselsserved in the northern hemisphere water
bodies may be offset in South &nica. Besides, the effectslaffortuneion colonized

ecosystems may evolve in time, and occasionally wane, along with mussel densities.

Despite the detrimental effects of the gaoldrussel on man-made infrastructure and of
conceivably negative environmental impacts,rémilts of the present investigation show
also some beneficial consequencethd species on the ecosystems invaded.



Introduccion general

Las invasiones bioldgicas

Uno de los principios ampliamente aceptadokdeoria bioldgica des grandes rios de
llanura es que los factores abiéticos (talea@dta temperatura, la velocidad de flujo, la
turbidez, las caracteristicad tkcho, etc.) son en gran dida los responsables de la
estructura y la dinamica de las comuxdies de seres vivos, mientras que los
condicionamientos bidticos juegan papel secundario (Hynes, 1970; Ryder y
Pesendorfer, 1989; Robinsenal, 2002). Esto parece cumplirgara una gran cantidad de
sistemas en todo el mundo, especialmenge siata de sistemas maduros no perturbados
(Hynes, 1970). Las perturbaciones de naturdisiza y quimica, tales como las debidas a
los efectos de la contaminacion, dan Iug@gicamente a que uno 0 unos pocos factores
biéticos adquieran una influencia despropameida frente al resto (Hakanson, 1999), pero
el motor subyacente de las transformacsomee estos factores producen sigue siendo
abidtico. Sin embargo, en las Ultimas décadagran medida debido al incremento del
trafico de mercancias y pasajerosaotel mundo, un nuevo tipo de perturbacion de
naturaleza biolégica ha ido ganando imporiagcatencién en forma creciente: la

introduccién de especias invasoras (Holeckl, 2004; Karatayeet al, en prensa a).

Si bien la mayoria de las invasiones dgitas no causan efectos detectables (Williamson,
1996), se ha demostrado que algunas tienemasgeuensecuencias para los ecosistemas
invadidos, asi como para los usos que el hombre hace de ellos (Pimentel, 2002). En
particular, los ecosistemas acuaticos sonilkessa la colonizacion masiva por parte de
bivalvos incrustantes, porque en mucho®saolucionaron sinlek (Ricciardi, 1998).
También las actividades humanas son afectadiasstos organismos, y particularmente
por los bivalvos bisados, dado que paralelamahtlesarrollo de los sistemas artificiales
de provision y conduccion de agua sa b acentuando problemas de incrustaciones
biologicas (Ricciardi, 1998). El mejillon cebireissengpolymorpha(Pallas, 1771), y la
almeja asiaticaCorbicula flumineaMuller, 1774), son especiéeg bivalvos invasores de

agua dulce que han colonizado varios camtias y que hace tiempo que generan gran

10
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preocupacion y dafos tanto econémicas@@mbientales (e.g., Doherty, 1986; Matthews
y McMahon, 1994; Maclsaac, 1996; Karatagewal, 2002) (Ver Fig. I-1). En los dltimos
anos, a la lista de especies invasoras légancia global se ha sumado el mitilido asiatico
Limnopernafortunei(Dunker, 1857) (Boltovskogt al, 2006; Karatayeet al, en prensa

b) (Ver Fig. I-1).

El mejillon dorado: caracteristicas gendea y paralelismos con el mejillén cebra

L. fortunei también conocido como el mejillon dorado, es un molusco bivalvo de agua
dulce que comparte muchas caracteristicac@olymorpha el animal introducido que
probablemente ha ejercido mayor influencidanecosistemas acuéticos continentales de
Europa y América del Norte (Thogt al, 1998 a). Ambas especies son filtradoras y tienen
un modo de vida epifaunal, fijadas a sussaluros por medio de un biso; muestran
tendencia a agruparse y a ocupar hendideeasdades y otros lugares protegidos,
formando tupidas “colonias” (ver Fig. I-1) densidades de méas de 120 000 individuos por
metro cuadrado, en una franja que va desdeplaricie hasta varias decenas de metros de
profundidad (Urywet al, 1996; Boltovskoy y Cataldo, 1999; Griffites al, 1991,

Darrigran y Mansur, 2006); ademas, ambas poseariclo de vida corto, elevadas tasas

de crecimiento y una rapidhspersion mediada por edtas larvales plancténicos

(Morton, 1973; Cataldo Boltovskoy, 2000; Karatayest al, en prensa a, b).

El conocimiento sobre la biologia del mejilldarado es aun incipiente y estd muy a la
saga de la informacion que hay disponible farpolymorphasu contraparte del
hemisferio norte, que viene siendo estudiatensamente desde hace varias décadas en
Estados Unidos y méas de uglsien Europa (Karatayeat al, 1997; Schloesset al,

1994; ver mas adelante). Por este motigdri@estigaciones llevadas a cabo sdbre
polymorphahan servido de referencia para muctiedos estudios realizados sobre el

mejillébn dorado.
Sin embargo hay que tener cuidado al haceapalaciones entre labs especies, ya que

también existen importantes diferencias entre ellas. Por ejeimpbotuneies de menor
tamafio, alcanzando una talla méxima de unos 40 mm, mientrBs palymorphdlega a

11



Limnoperna fortunei

Dreissena polymorpha Corbicula fluminea

Fig. I-1. Limnoperna fortunei y aspecto de las colonias asentadas sobre
tablestacados de hormigoén en el rio Lujan, Dreissena polymorpha 'y Corbicula
fluminea. Las fotos no estan a escala.
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los 50 mm. El mejillén dorado tiene una distition mas subtropical que su contraparte

del hemisferio Norte, pudiendo vivir @guas que superan I85°C durante periodos
prolongados (mientras que p&apolymorphaemperaturas de alrededor de 30°C ya son
letales; Iwanyzki y McCauley, 1993). Otra difecea de gran importancia en cuanto a los
lugares susceptibles de ser ecotados y al potencial éxito como invasor de estas especies
es que.. fortuneitiene limites ambientales iwho mas amplios (Karatayet al, en

prensa b). Esta especie soporta menoresotraciones de oxigeno, y en el estuario del

rio de la Plata vive en loidades con salinidades de alrededor del 14%. , sensiblemente
por encima del limite del 6%o reportado pavacontraparte en el hemisferio norte
(Boltovskoyet al, 2006). Tiene especial rekncia el hecho de que fortuneipueda
desarrollarse a valores de pH y conceirags de calcio por @@jo de los minimos

criticos para la supervivencia Be polymorphaen torno a pH de 7.4y a 12 mg Ca |
Sprung, 1987). Esto hace que &reas del hemisferio norte no aptas para el establecimiento
del mejillén cebra sean potencialmente colonizables pmrtunei mientras que las bajas
concentraciones de calcio puedenwseobstaculo para el ingreso deeissena

polymorphaen Sudamérica (Boltovskayt al, 2006). Ademas, el mejillén dorado es
resistente a altos niveles de contaminaci@n Zm, Cr, Cu, benzo (a) pyreno, PCBs, etc.),
por encima de los valores considerados peligg@ara los organismos acuaticos y de los
tolerados por otras especies de bivalvos tales €brflaminea(Cataldoet al, 2001 a, b).

Por otro lado, el periodo reproductivoldepolymorphaen los Grandes Lagos es de 1-2
meses, durante los que se alcanzan picos de concentraciones de larvas en la columna de
agua superiores a 500 000 larvad (@arton y Haag, 1992); en contradtefortuneien la
cuenca del Plata se reproduce ininterrumpidaenaio largo de 9-10 meses, y los picos

reproductivos rondan las 30 000 larvas (Boltovskoy y Cataldo, 1999).

La mayor parte de la informacion ghay actualmente disponible solreortunei

proviene de varias decenas de articualestificos y otros tantos de divulgacion,
comunicaciones en congresos, informes t@sjmara plantas industriales, etc. Sin
embargo, la expansion geografica de egtae@s es un fendmeno relativamente reciente
(de los ultimos quince afos) que resulta novedpswjchos de los trabajos publicados son
basicamente reportes de su expansion gaografiocalidades nuevas (e.g., Kimura, 1994;
Darrigran y Pastorino, 1995; Villat al, 1997; Mansuet al, 1999; Clemente y Brugnoli,
2000; Darrigran y Ezcurra de Drago, 2000; Aveliaal, 2004). Mas alla deste topico, la

13



INTRODUCCIONGENERAL

informacion disponible esta restringida gualos aspectos seleccionados, incluyendo una
descripcion de la morfologia funcional atintaria del animal (irton, 1977); asi como
estudios del ciclo reproductiwode la dinAmica poblacional @sta especie en ambientes
invadidos de China, Jap6n y Sudamérica (Morton, 1977 y 1982; lwasaki y Uryu, 1998;
Boltovskoy y Cataldo, 1999; Darrigrat al, 1999; Cataldo y Boltovskoy, 2000). En el
area de los estudios aplicados, sepblicado investigaciones sobre toxicos y
recubrimientos antiincrustantes que son dalatl a la hora de difar las estrategias de
control local de esta especie plaga: Cataldal. (2003) observaron qued cloro y varios
molusquicidas no oxidantes tienen una efectividadada para el control de esta especie
salvo a elevadas concentraciones o temperai>25°C). Tambigse han publicado en
Argentina revisiones sobre los principalipes y forma de accion de las pinturas y
recubrimientos antiincrustantes paraneldio dulceacuicola (Caprari, 2006). Grupos de
investigacion japoneses han tratado de forxhaestiva el tema del asentamiento de los
mejillones y la fuerza de la fijacion del biso a distintos tipos de superficies y pinturas
antiincrustantes, asi coneo funcion de la velocidade la corriente (Ohkawet al, 1999

a; Matsuiet al, 2001 y 2002; Nagayet al, 2001). En nuestro pais también se ha prestado
atencioén a la interaccién de@snejillon con especies deges predadores, asi como con
otros invertebrados benténicos (Darrigedral, 1998; Lépez Armengol y Casciotta, 1999;
Montaltoet al, 1999; Penchaszadehal, 2000; Garcia y Protogino, 2005). Diversos
grupos de investigaciéon de América del Surinanrsionado en el tema de la acumulacién
de contaminantes por este bivalvaygwniendo su uso como bioindicador de
contaminacion (Villaet al, 1999; Belaictet al, 2006; Villelaet al,, 2006). Otros estudios
abordaron aspectos del metabolismo (Deatal, 1989; Segadet al, 2003), del
comportamiento y las pautas de movimiento (Usiyal, 1996; Iwasaki, 1997) y, aunque
de forma limitada y restringido a unos pot@sicos, de la biologia molecular de esta
especie (Ohkawat al, 1999 b y 2001). Mas recientementenaadescritel desarrollo

larval del animal (Cataldet al, 2005); y también se han dimado sus efectos sobre el
plancton y los nutrientes, asi como su incidencia sobre la dieta de estadios larvales de
numerosas especies de peces autdctonos de nuestro continente y de valor comercial
(Cataldoet al,, 2005; Paolucaet al, 2005).
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Dispersion dd.. fortunei

Por sus caracteristicas biolégs (ciclo de vida corto,@fadas tasas de crecimiento,

estadio de dispersiongictonico, etc.) tantD. polymorphacomolL. fortuneitienen ritmos

de colonizacion muy veloces. Para ambas esplkecaispersion de larvas por la corriente

asi como de estadios adultos pegados al casco de embarcaciones (ver mas adelante) son las
principales formas de expansiaro largo de las cuencas, ytelnsporte tanto de adultos

como de larvas en el agua de lastre de los barcos transoceénicos un mecanismo clave para
su dispersion a escala global (Holethkal, 2004; Boltovskoyet al, 2006). Dada la

tolerancia de los adultos a la desecacionransporte por tierradheridos al casco de

botes y otras embarcaciones también constituye una modalidad importante de colonizacién
de nuevas cuencas (Pad#liaal, 1996; Boltovskoet al, 2006).

D. polymorphaes una especie ponto-caspiana sobre la que ya en el siglo XIX se
encuentran registros de colonizacién a Igdade diversos paises y cuencas de Europa.
Desde entonces ha continuado una rapidareskfua por los cuerpos @gyua dulce de toda
Eurasia (ver Karatayev el al., 1997). En lgwsela mitad de la década de los ochenta fue
detectado por primera vez en Estados Unidos| &go St. Claire, y en la actualidad ya ha
llegado a mas de 400 lagos a lo largo de masdeveintena de estados en ese pais (US
Geographical Survey, 2005; Ver Fig. I-2).

L. fortunei mas recientemente, también ha tenida historia de invasion espectacular,

gue continla hoy en dia a un ritmo muy aceleradfmrtuneies originaria del Sudeste
Asiatico, encontrandose de formatural en rios y lagos de i@h, Tailandia, Corea, Laos,
Camboya, Vietnam e Indonesia (Morton, 1979; Ricciardi, 1998). Hacia 1965 este mejillon
fue introducido accidentalmente en Hong Kalegde la China continental a través del
suministro de agua potable. En pocos afiestablecidé en forma permanente en todo el
sistema de provision de agua de esaiistdilyendo el embalse Plover Cove (Morton,

1975). Entre 1980 y 1986 se extendi6 a Japdn, Taiwan y Corea (Kimura, 1994; Ricciardi y
Rasmussen, 1998). A principio de los 90 espe&s fue registrada por primera vez en
Sudamérica (Pastorirai al, 1993) (ver Fig. I-3). Su ingresoeste continente fue a través

del estuario del Rio de lad®h, donde presumiblemente entré con el agua de lastre de
buques transoceanicos (Pastoihal, 1993). En los 15 afios ulieres ha colonizado
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® Mejillon zebra reportado
A Mejillon zebra transportado por tierra en el casco de embarcaciones
Bl Estados colonizados por el mejillén zebra

Fig. I-2. Progresion de la distribucion del mejillon cebra en Estados Unidos a lo largo de
diecisiete afos de colonizacion. Fuente: US Geographical Survey (2005).
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INTRODUCCIONGENERAL

practicamente toda la cuenca del Plata. De esta manera el mejillon dorado ha llegado ya
hasta Paranaiba (aproximadamente 3000 Knodé de Buenos Aires, su punto de
ingreso) por el rio Parana, y a Salto Grande (unos 350 Km al norte de Buenos Aires) por el

rio Uruguay (ver Fig. 1-3).

Las distintas velocidades de colonizacion oles#as en los rios Parana y Uruguay (casi 10
veces mas lenta en el Uruguay) se deben al dispar trafico fluvial en ambos, ya que la forma
gue tiend_. fortuneide extenderse rio arriba es pegaldeasco de los barcos. De esta

manera, mejillones adultos adheridos a barcazas comerciales de largo recorrido pueden ser
llevados a sectores mucho mas septentrionalpartir de los queolonizan los tramos
intermedios por dispersién de las larvas glénicas corriente albmjEsta es, por tanto,

una modalidad de dispersion a saltos, medikncual pueden colonizarse localidades
superiores de la cuenca antes que afuasestan rio abajo de éstas (Boltovsibal,

2006) (Fig. 1-4).

La colonizacién de esta cuenca es hoy irreviersybel salto a otras de las grandes cuencas
de América del Sur, como S&o Francisco,a&onas, Orinoco y Magdalena, parece solo
cuestion de tiempo (Boltovskayt al, 2006). Ademas, dada la actual tendencia de aumento
del trafico maritimo en todo el mundo, tevasion por este molusco de las regiones mas
subtropicales de América del Norte yElgropa parece también altamente probable
(Ricciardi y Rasmussen, 1998; Boltovsketyal, 2006).

Impactos de los bivalvos invasores

En las regiones industrializadgase han sufrido invasién peste tipo de organismos los
problemas de macrofouling han aparecidoediatamente, y normalmente han sido los
primeros en atraer la atencion de la industogcientificos y las administraciones. Tras la
aparicion dd.. fortuneien Sudamérica varias centsalgdroeléctricas, plantas de
tratamiento de agua, destilerias, refinemas, ubicadas en Argéna, Uruguay, Paraguay,
Brasil y Bolivia han sufrido problemas de instaciones y taponamiento de sus sistemas
de conduccion de aguaefvFig. I-5; Boltovskoyet al, 2006). Desde entonces la limpieza
de rejas y filtros de entrada, tuberias, icaenbiadores de calor, condensadores y demas
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Fig. I-5. Incrustacién severa por L. fortunei en filtros de la central hidroeléctrica de Salto
Grande (A, B), sobre las rejas de acero que protegen la toma de agua de la central
atomica Atucha [, limpias (izquierda) e intensamente incrustadas por L. fortunei
aproximadamente nueve meses después (derecha) (C); sobre pontones flotantes (D)
y sobre la hélice de una embarcacion (E) en Embalse Rio Tercero.
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piezas en contacto con agua cruda del ripasado a formar parte de la rutina de
mantenimiento periddico de estas plantas (Boltoveit@}, 2006).L. fortuneitambién
genera pérdidas no cuantificadas para las esab@nes de recreo, yae se adhiere al
casco asi como a otras partes sumergidascorgacto con el agwde refrigeracion o de
servicio (filtros, patas deotor, timones, valvulas, etaer Fig. I-5), afectando a su
funcionamiento e hidrodinamica, aceleratmprocesos de corrosion y exigiendo, por
tanto, limpieza y mantenimiento adicional. Sechkulado que sélo en la region de los
Grandes Lagos (Estados Unid®s)polymorphay D. bugensisuponen para la acuicultura
y las industrias relacionadas con el agudlipés anuales de méas de U$S 10 millones.
Estos valores no incluyen costos indirectos whificiles de cuantificar, como por ejemplo
los relacionados con cambios en las pesgaeomerciales y deportivas (Colaettal,
2006).

Sin embargo, a juzgar por la experiencieopga y norteamericana con el mejillén cebra,

el impacto ambiental de este tipo de espessggrobablemente mas importante incluso que
los efectos negativos sobre la infraestrucyulias actividades humasala colonizacién

por parte dd®. polymorphaha sido asociada con severasnuciones de las densidades
de los organismos plancténicos, con el antméle la transparencia del agua, el mayor
crecimiento de las macrofitas, modificacioeeda abundancia y la composicién de las
comunidades planctoénicas y benténicas, candidas vias de transferencia de materia y
energia, etc. (Bottst al, 1996; Dermott y Kerec, 1997; Karatayehal, 1997; Pacet al,
1998; Strayeet al, 1999). Los cambios para las aomdades bentdnicas asociados Bon
polymorphahan sido de tal envergadura que anu® se ha caracterizado a esta especie
como un “ingeniero del ecosistema” (Karatageal, 1997). Como ya se viera mas arriba,
algunos estudios han aportando valimgarmacion sobre los cambios quefortuneiesta
produciendo en los ambientes acuaticod\ehe@rica del Sur, constatandose algunas
respuestas similares a las observades glamejillén cebra (e.g., Montalé&t al. 1999;

Ferrizet al.2000; Penchaszadehal.2000; Garcia y Protogino, 2005; Cataédal.,

2005; Boltovskoyet al, 2006). No obstante, el conocimiento acerca de los efectos que esta

especie esta teniendo sobre los cuerpos dedegnaestro continente es aun muy limitado.
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Objetivos

El principal objetivo del presenteabajo de tesis es cubrir algunos aspectos béasicos de la
biologia y de las relaciones ecologicad déortuneien Sudamérica, con miras a
profundizar el conocimiento sablas consecuencias de laasion por este bivalvo para
nuestros ecosistemas acuaticos continentalegaticular, dado que los habitos filtradores
son la principal causa del impactoefte tipo de organismos (Karatayal, 1997;
Strayeret al, 1999), en el presentebajo se estudian losmos de clareado de esta
especie. Este es un conocimiento basico @aabuar los impactos desta especie sobre el
medio, y sobre el que no halpiagun tipo de informacion disponéhl inicio de esta tesis.
Por otro lado, también se cuantifica el efapie los consumidores locales ejercen sobre el
invasor, asi como el impacto que a suesa especie supone p&s poblaciones de
predadores. Finalmente se estudia la intédaatel bivalvo con ldauna de invertebrados
bentonicos acompafantes, describiendo los profundos cambios que sufre esta comunidad

por efecto de la modificacion del stagb que generan los mejillones.
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Capitulo 1. Relacionegle talla, peso y volumen

Introduccion

Los estudios de Limnoperna fortuneno aportan, hasta el momento, datos sobre las
relaciones entre las principales variables de talla y peso de los organismos. Para el estudio
de animales acuaticos resulta muy util disponer de ecuaciones de regresion entre variables
como la talla o el peso vivo y el peso seco, ya que normalmente es mucho mas sencillo y
rapido realizar mediciones del largo maximo de los ejemplares que determinar su biomasa.
Por otro lado, los autores que han estudiado tasas fisioldgicas u otros procesos referidos a
variables de los organismos (como el peso, por ejemplo), a menudo usan diferentes
unidades para medir sus resultados. De manera que variables como la tasa de filtracion de
bivalvos, por ejemplo, se encuentran expresadas de muy diversas maneras, como por
ejemplo ml de agua filtrada por individuo, en funcién de la talla, en funcion del peso seco
de tejidos o del peso seco total, del peso vivo, etc. En consecuencia, a la hora de hacer
analisis comparativos es esencial disponer de herramientas que permitan extrapolar los

resultados a las distintas unidades que son usadas comiinmente en la bibliografia.

El objetivo de este capitulo es establecer relaciones sencillas entre las principales variables
morfométricas de L. fortunei Estas relaciones seran usadas en los capitulos subsiguientes

para expresar muchos de los resultados expuestos.

Materiales y métodos

En noviembre de 2004 se extrajo de la primera seccion del Delta del Parana (34°25°42°S,
58°32°49°°W) una porcion de una colonia de mejillones dorados en la que estaba bien
representado todo el rango de tallas habitual de la especie. Los animales fueron llevados

vivos al laboratorio y, el mismo dia, se lavaron y se separaron entre siete y doce (dos para
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CAP. 1. RELACIONES DE TALLA, PESO Y VOLUMEN

el dltimo intervalo, de 28 a 30 mm, parajek no se obtuvo maseejplares) individuos

para todas las tallas entre 4 y 30 mmteriralos de 2 mm. En total se aislaron 138
individuos. El largo de cadgemplar fue medido con un caigdigital con una precision

de £0.1 mm, y se estimé su peso humedoradoy peso seco total (secado en estufa a
60°C hasta peso constantg)gso de tejidos blandos cana precision de +0.1 mg. El

peso del tejido fue calculado psustraccion del peso secoldevalva sola al peso seco
total. Para obtener el peso seco de laavatvdisolvieron los tejos blandos con Na(OH)

al 7% (Rodriguez y Dezi, 1987). Para cada rélatalla-peso se calculo la ecuacion de
regresion que mejor se ajusto a la nube puliosxamen preliminar de la informacion
mostro diferencias consistentes en las retas talla-peso entre los valores de talla mas
bajos y los altos, indicando la conveniencialtkdir la base delatos en dos grupos
independientes, uno de mejillones pequefios y otro de mejillones mayores, calculandose
sendas ecuaciones de regresiérpuito de division fue elegiden cada caso a la vista de
los desvios de la nube de puntos respecta derva de regresion ajustada a todos los
datos juntos; dicho ajuste evidencio una zd@anflexion entre regiones que ajustaban
mejor a dos curvas diferentes que a unaairiara los mejillones menores que 7 mm,
demasiado pequefios para ser pesados, g® utila aproximacion a volumenes de formas
geomeétricas simples. Cada mejillén fue asedwemdos conos truncados superpuestos (ver
Fig. 1-1). El calculo de las biomasas seohaplicando las siguiezg densidades: 0.195 g

de peso seco de tejidos blandos por ml, 1.1@2 peso seco total por mly 1.576 g de peso
vivo por ml. Estas densidades fuendstenidas empiricamente, midiendo por
desplazamiento de liquido en una columradgada el volumen de una biomasa conocida
de ejemplares adultos (estimada mediantecigisiones que se calculan en el presente

capitulo).

Sobre la base de 41 mejillones de entre 4 y 32 mm se construy0 una regresion entre la
superficie valvar y la talla. La superficralvar fue calculada empiricamente en los 41
mejillones con ayuda de papel de aluminio de grosor y densidad uniformes. Para ello se
envolvié los mejillones con una Unica capa de papel de aluminio que cubriera las valvas
exactamente, evitando pliegues y eliminando los pedazos sobrantes. Pesando un recorte de
papel de aluminio de superficie conocidabtuvo la relacion peso-superficie del material,

y con este dato se llevaromabo las conversiones a superfideelos recortes con los que

se envolvio cada mejillon. Para los individunenores a 4 mm se extrapolaron los
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Fig. 1-1. llustracion esquematica del volumen de dos
conos truncados, forma geométrica empleada para
estimar el volumen de los mejillones menores de 7



CAP. 1. RELACIONES DE TALLA, PESO Y VOLUMEN

parametros de la regresion. Esta extrapolacion fue validada estimando la superficie
también por el método de asimilacion a la forma geométrica de dos conos truncados (Fig.
1-1). Cuando los valores de las dos estimaciones difirieron sensiblemente (mas de un 15%)
se utiliz6 el promedio de ambos. La superficie de valvas expuesta disponible para
colonizacién por parte de invertebrados u otros organismos fue estimada como la suma de
las 4reas de las conchas involucradas menos el 20%, que es lo que se asume como
representativo de la parte de las valvas en contacto directo con el sustrato o con otras

valvas, y que no esta por lo tanto disponible para colonizacion (Stewart et al, 2003).

Resultados y conclusiones

La ecuacion que mejor explico la relacion entre el peso seco de tejidos blandos y la talla, y
entre el peso humedo escurrido y la talla, fue exponencial, mientras que la regresion entre
el peso seco de tejidos blandos y el peso himedo escurrido, asi como entre el peso seco de
tejidos blandos y el peso seco total que arrojo el mejor ajuste fue la lineal. El punto de
inflexion entre organismos grandes y pequeiios fue establecido en 10 mm de largo para la
relacion talla-peso seco de tejidos blandos, 15 mm para talla-peso humedo escurrido, y 0.4
g de peso vivo para la relacion peso vivo-peso seco de tejidos blandos. Para la relacion
peso seco de tejidos blandos-peso seco total no se considerd necesario dividir el pool de
datos. Las nubes de puntos obtenidas, las curvas y las ecuaciones de regresion se presentan
en la Fig. 1-2. Los valores obtenidos para las tallas menores a partir de datos volumétricos
se presentan en la Tabla 1-1. Todos los datos crudos de las mediciones de talla y pesos
vivo, seco total, seco de la valva sola y seco de tejidos realizadas a 138 ejemplares se

encuentran en la Tabla A1-1 del Apéndice.
La superficie ofrecida por las valvas para colonizacion (ya corregida restando el 20% en
contacto con el sustrato o con valvas adyacentes) sigui6 una relacion cuadratica con la talla

de los mejillones (ver Fig. 1-3).

A partir de estos resultados se pudo obtener los pesos y la superficie de las valvas de los

mejillones mediante una sencilla medicion de la talla, lo cual se hace muy rapidamente con
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CAP. 1. RELACIONES DE TALLA, PESO Y VOLUMEN

Tabla 1-1. Estimaciones del peso seco de tejidos blandos, el peso seco total y el
peso humedo escurrido para los intervalos de talla menores de 7 mm, obtenidas
mediante calculos de volumen de formas geométricas simples. * Indica los casos
en que los célculos volumétricos y los ajustes de las ecuaciones de regresion de
la Fig. 1-2 coinciden, y por lo tanto nos remitimos a estas ultimas.

Talla Peso seco tejidos Peso seco total Peso humedo escurrido
blandos

0.5 0.0000 0.0000 0.0001

1.5 0.0002 0.0010 0.0015

2.5 0.0008 0.0048 0.0068

3.5 0.0011 0.0132 0.0163

4.5 0.0013 0.0210 0.0187

5.5 0.0015 * *

6.5 0.0018 * *
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un calibre (mejillones grandes) o con un ocular micrométrico adaptado a la lupa

(mejillones pequenos).

Para D. polymorphaexiste abundante informacion en la bibliografia sobre conversiones
entre los pardmetros tratados en el presente capitulo. Las conversiones de talla (T) a peso
(P) reportadas para esta especie siguen normalmente ecuaciones de tipo exponencial, al

igual que las encontradas en el presente trabajo. Algunas de las expresiones mas

frecuentemente empleadas son T =a-€”"y T =a-P". Por ejemplo, Miller y Lei (1993)
describen una relacion entre la talla (T; en mm) y el peso vivo (PV; en g) del mejillon

cebra del primer tipo, con @ =0.010114 y b =0.23081. Otros autores obtienen ajustes de

la relacion entre la talla y el peso seco de tejidos a ecuaciones del tipo de la segunda, con

valores de los parametros & = 0.004074, b = 3.08 (Ross y Lima, 1994), o & = 0.001954-
0.021777, 6 = 2.35-3.21 (Smit y van Heel, 1992) para D. polymorphay a = 0.005495,

b =3.00 para D. bugensigRoss y Lima, 1994).
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Capitulo 2. Tasas de filtracion

Introduccion

La filtracion es una forma de alimentacion a base de las particulas que estan en suspension
en la columna de agua. Dado que normalmente las particulas con valor alimentario se
encuentran en baja concentracion, los organismos filtradores estan obligados a procesar
grandes volumenes de agua para obtener suficiente alimento (Jergensen, 1990). Para este
fin han desarrollado un mecanismo muco-ciliar con estructuras muy especializadas,
adaptadas a bombear agua, retener particulas y transportarlas a los 6rganos de seleccion
para su ingestion o deshecho. La morfologia funcional filtradora de L. fortuneisigue el
patron general de los bivalvos filtradores, resumido por Jergensen, 1990 (ver Fig. A2-1y

Morton, 1973).

Gran parte de los impactos de los bivalvos invasores sobre los ecosistemas que colonizan
derivan de sus habitos filtradores. Los estudios en D. polymorphahan mostrado que el
pastoreo de este molusco ejerce un efecto particularmente importante sobre la abundancia
y la composicion del plancton, las interacciones troficas y la disponibilidad de alimento
para especies tanto pelagicas como bentdnicas. La actividad de estos animales también
impacta sobre las tasas de procesos del ecosistema tales como la mineralizacion de
nutrientes, la disponibilidad de oxigeno y las tasas de sedimentacion, la transferencia de
materia orgénica desde la columna de agua a los sedimentos, el reciclado de nutrientes, etc.
(Karatayev et al, 1997). Para poder evaluar estos impactos potenciales es necesario contar,
entre otros, con datos adecuados sobre las tasas de filtracion del organismo. La parte
sustancial del presente trabajo ya ha sido publicada en una revista internacional (Sylvester
et al, 2005; ver Apéndice), y aporta las primeras estimaciones de que se dispone de la tasa
de filtracion de L. fortunei que corresponden a dos clases de talla y a temperaturas que

cubren el rango anual normal del rio Parana y estuario del Rio de la Plata.
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Materiales y métodos

Los mejillones utilizados en los experimentos que se describen a continuacion fueron
recolectados manualmente del delta infedi@lrrio Parana (33°23'55"S, 58°35'41"W ) a
una temperatura de ca. 25°C, y transportatnsdiatamente dhboratorio. Alli se
seleccionaron entre cuarenta y cincuenta aesngie fueron transferidos a recipientes con
agua de red a 25°C, decloradeon aireacion. El fondo de loscipientes estaba cubierto
de varillas de material plastico (150 x 8 mm) dispuestas de manera tal que los
mejillones se asentaran sobre ellas (Fify).2-0s recipientes fueron mantenidos en
oscuridad, y el agua se cambié cada dos o tres dias. Los mejillones que se fijaron a las
varillas mediante el biso en un lapso de @es dias fueron transferidos a otros
recipientes de 2 | en idénticas condicionesp gsta vez las varillas (con sus mejillones ya
adheridos) se colgaron verticalmente, en la misma posicion que la utilizada en los
experimentos (Fig. 2-2). La alimentaciénlde animales se realiz6 una vez al dia'y
consistié en alimento para peces (Tetramin Baby) y &géwella vulgaris Las algas
provinieron de la mima fuente que las utiliaackn los experimentak filtracion (ver mas
adelante), y se administraron a coricagiones de entre 10 000 y 20 000 cel.rlon el

fin de evitar la sobre-filtradn que se puede producir ss lanimales llegan con demasiado
hambre al momento del inicio de logerimentos (Lee y Chung, 2001), no se suspendio
la alimentacion de los mejillones antedateexperimentos. En otras palabras, no se
sometid a los animales a ayuno, aunque sifm@ngieron las algas de la alimentacion la
vispera de los experimentos. Esta modificadéita dieta tuvo por finalidad minimizar la
presencia de células algales en evaetiheces o pseudoheces que pudieran ser

expulsadas dentro de la cameaxrperimental durante el transso de los experimentos.

En todos los casos, los experimentosilttacion fueron llevados a cabo con mejillones
aclimatados en el laboratorio a lo largouhermaximo de once dias, y que presentaban un
estado saludable y activo (indicado por su actividad filtradora y por la sensibilidad ante
estimulos tactiles en el manto). La aclimaiaci las temperaturas experimentales (ver mas
abajo) se llevo a cabo variando la tempeeafl®C por dia hasta altzar la temperatura
nominal de cada experimento. Los mejillones estuvieron a la temperatura experimental al

menos durante las 48 h previas a los ensayos.
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Fig. 2-1. Esquema de las condiciones en las que los mejillones que fueron usados en
los experimentos se fijaron a las varillas de plastico .

Fig. 2-2. Esquema del recipiente que alojaba a los mejillones durante la fase de
aclimatacion a las condiciones experimentales previa a los experimentos.
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Se trabaj6 a tres temperaturas experimentafe 20 y 25°C, y sobre dotases de talla: 15

y 23+ 1 mm de largo de valva. Los experimerdedfiltracion fueron realizados el 8 de
noviembre y entre el 7 y el 28 de diciembre2@82. En todos los casos se trabajé con diez
réplicas (salvo el experimento del 8 de nowes que constd de cuatro réplicas, ver
Apéndice Tablas A2-1, A2-2 y A2-3), con un émindividuo cada una (excepto en dos de
las réplicas con mejillones de 15 mm a 25°@asrgue hubo dos individuos por camara,
ver Apéndice: Tablas A2-1, A2-2 y A2-3) grtsecutivas (en lugar de simultaneas) con el
fin de poder llevar a cabo un estrecho seguitnigisual del comportamiento de cada

mejillén (ver mas adelante).

Para los experimentos se uso una suspension al@dldeslla vulgariscultivada en el

laboratorio (diametro celular 5-10n), a densidades de entre 7000 y 10 000 cé!. &e

evitaron concentraciones mayopga minimizar el saciado de los animales y la

produccion de pseudoheces (Bet@l, 1996). La camara experimental consistio en un

vaso de precipitado de 400 ml colocado dede un bafio a temperatura controlada de

1°C de la temperatura nominal del exmento. Las algas fueron mantenidas en

suspensién por medio de suave agitaciérageh con un agitador maético (Fig. 2-3).

Las varillas de plastico con los mejillones fueron dispuestas en la cAmara de manera tal que
los mejillones estuvieran en una ubicacion intelimedtre el centro y la pared del vaso, y

que la corriente no incidiera de frente solws sifones con el objeto de minimizar los

efectos de filtracion pasiva (Jgrgensen, 1990).

Hasta llegar a este disefiomebo varios alternativos, inglendo recipientes de diversas
formas y con burbujeo para mantenerdlgs en suspension, pero ninguno resultd
efectivo para mantener una distribucién algahbgénea en la camara. Ademas, si bien los
mejillones se adaptan muy bien al burbujedodeaireadores cuando son mantenidos en
peceras, esto requiere un acostumbramientmqee alcanza en experimentos cortos
como los realizados. En este tipo de ens@a®burbujas de aidemostraron tener un

efecto perturbador sobre los animatgse reaccionaban cando las valvas e
interrumpiendo la filtracion. Pruebas preliminares mostraron que una suave agitacion
magnética, por el contrario, impide la sedntacion de las algas a lo largo de los
experimentos, y que las reducidas zonalague la concentracion de algas no es

homogénea se restringen al tterdel vaso de precipitadgsalrededor del agitador (Fig.
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Fig. 2-3. Esquema del dispositivo experimental empleado. Las zonas
sombreadas en el vaso de precipitados indican las regiones donde las
algas no se distribuyen de forma homogénea. Tomado de Sylvester et al.

(2005).
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2-3). En el resto de la canaaincluyendo el entorno del iin, las concentraciones de

algas fueron homogéneas y derteolos valores nominales buscados.

Se ha observado que algunos bivalvos filtrad@on sensibles al movimiento de sombras
o cambios de luz repentinos en sus proxiaéda ante lo que pueden reaccionar cerrando
las valvas y deteniendo cogsientemente los procesos de filtracion (Horgan y Mills,
1997; Diggins, 2001; observaciones personaks) este motivo los experimentos fueron
realizados con baja intensidad de luz roja, dado gha semprobado que en estas
condiciones el mejillon dorado no resporrdestimulos de este tipo (observaciones

personales).

Otros autores que trabajaron previamente dittriacion por bivalos han notado que el

uso de volumenes pequefios o tiempos de filtracion lgwggden dar lugar a

subestimacion de la tasas debidofdtrado del agua (e.g., Zihon-Lukanieaal, 1990;

Riisgard, 2001). Para evitar este sesgo, se mantuvo el volumen que efectivamente filtraban
los animales a lo largo de los experimentos por debajo del 30-35% del volumen total de la
camara. Ademas, esta posible fuente de,esigd como otros e€tos inesperados del

tiempo de filtracion sobre los resultados obtenidos, fueron evaluados mediante la
estimacion de la tasa de filtracion en ekpentos de 10, 20, 30 y 40 minutos. Las tasas
medidas resultantes arrojan una variabilidad (error de la met#apr en todos los casos

al 18% (13% en promedio), lo que a grandesgjos esta dentro de los valores del error

experimental global (Tabla A2-4, ver apéndice).

Los tiempos de filtracion fueron computados desde el momento en que los mejillones
abrian las valvas y extendian los sifonesgsonera vez, lo que normalmente ocurria

dentro de los primeros minutos desde q@edn colocados en la camara. No obstante,
puesto que ocasionalmente la actividadddbra puede detenerse, los animales fueron
observados durante los 30 minutos aproxiamente que duraron los experimentos, de
manera que los periodos de cierre de vghakeron ser registradgsdeducidos de los
tiempos totales (ver Reedeatsal, 1989). A lo largo de los 54 experimentos llevados a
cabo los animales se mantuvieron abiertosrysignos obvios de actividad filtradora una
media de 30’ 10” (rango: de 22’ 00” a 35’ 3pde un promedio de 31’ 36" (rango: 22’

00” a 36’ 30”) de duracion total de los experimentos. Esto significa que los mejillones se
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mantuvieron abiertos en promedio el 96%ngo: 74% a 100%) deempo que duraron los

experimentos. (Tabla A2-1, ver apéndice).

El crecimiento algal en la cAmara duranteacsetrie de ensayos fue evaluado mediante dos
camaras control en idénticas condicioneslqaexperimentos de clareado, pero sin
animales; los datos asi obtenidos fuerados para corregir los valores de las
concentraciones iniciales de algas (@ie)el algoritmo de filtracidbn empleado. Las
muestras de algas fueron fijadas con soludcida de Lugol (Throndsen, 1978) y contadas
bajo microscopio invertido. Al cabo de @aelxperimento los mejillones usados fueron
medidos con un calibre digitaluma precision de £0.1 mmnj,se estimo el peso seco de su

tejido mediante las relaciones establecielagl capitulo anterior (ver Cap. 1).
Las tasas de filtracion fueron estimadas meditnsiguiente ecuacion (Jgrgensen, 1990):

logC, - logC,
0434 - T

dondeF es la tasa de filtracion (en ml ihdY), V el volumen de la camara experimental

(enml),C. y C, las concentraciones de algas alim@orregida por crecimiento (ver

antes) y al final de los experimentos (en cef)I T es el tiempo total de filtracion (en

horas).

Analisis estadistico

Los datos de filtracién fueron analizados conAnova de dos factores con el objeto de
detectar diferencias entre las situacionggeementales planteadas. Sin embargo, a los
datos de tasa de filtraciquor peso seco de tejido hubo qmicarles una transformacion
logaritmica [n(x)) para cumplir con los supuestos de la prueba (ver Anexo, Tabla A2-5).
Por otro lado, para las tasas por indivithaose encontré ninguna transformacién que
permitiera satisfacer los supuestlet Anova. Por ello esta variable fue analizada mediante
la prueba no paramétrica de rango&deskal-Wallis. En este caso no se hicieron

contrastes, aunque se tomaron los intervdosonfianza como referencia para evaluar
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diferencias entre tratamientos. Para staele los casos, los tratamientos fueron
comparados mediante contrastes pareadosaudims de efectos principales. La eleccion de
una prueba planeada se bas@ea hay informacion previa @aotras especies similares
que permite suponer que, en esta espeaeelaciones entre tasa de filtracién y los
factores talla y temperatusan precisamente del tipo de Bugeridas por los presentes
datos (i.e. mayor tasa de filtracién al aumelgdemperatura, al menos dentro de cierto
rango de temperaturas [Lei, 1993, Aldridgeal, 1995], y mayor tasa individual, pero
menor en proporcidn a su peso, en los animales mayores [Reeders, 1990; ver mas
adelante]). En cambio, para los efectos sisipkeusaron contrastes no planeados (prueba

de Tukey), dado que resulta complejo preveriori el sentido destas relaciones.

Para las tres temperaturasayadas se hicieron analisisrdgresion de la tasa de
filtracion individual en funcion del pes®co. Para todos los tests se tam0.05 como

nivel de significacion.

Resultados

Las tasas de filtracién démnoperna fortunebscilaron entre 134 y 351 miftfjpromedio:

242 ml h*; Desvio Estandar (DE) dentro de gos: 41.1 - 149.9). Los valores por mg de
peso seco de individuo esteron entre 9.9 y 29.5 ml id* (promedio: 18.1 ml mgh™;

DE dentro de grupos: 4.4 - 10.0). Estas tasaseagas en funcidn del peso seco total son
0.77 = 3.09 mI mg h, y en funcién del peso vivo total 240 — 850 mihy (las
determinaciones de peso y talla realizadésescada uno de los individuos, asi como todas
las tasas individuales y promedio obtenidasnsestran en el Apéndice, ver Tablas A2-2y
A2-3).

Normalmente, individuos y temperaturas mayores tuvieron tasas mas altas, pero las
variaciones individuales fueron grandesvalor individualmas alto, 514 ml'h fue

obtenido a 15°C (en lugar de a la mayor dédagperaturas), mientrage el mas bajo, de

45 ml K, correspondié a un mejillén grande (de 23 mm; en lugar de a uno pequefio, de 15
mm) (Fig. 2-4 y, en el Apéndice, Tabla A2-3).
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Las asociaciones entre tasa de clareado y biomasa dentro de cada rango de temperatura
resultaron débiles: estas variables se correlacionaron positivamente solo a 20°C, mientras
que a 15 y a 25°C, aunque las pendientes fueron positivas, no resultaron estadisticamente
significativas (Fig. 2-5"). Por otro lado, a pesar de que los mejillones de mayor tamafio
filtraron mas cantidad de agua por unidad de tiempo que los pequefios, en relacion al peso
seco estos ultimos presentaron tasas de filtracion 1.6-1.8 veces mayores (Anova, p < 0.000,
ver Apéndice, Tabla A2-6; ver Fig. 2-6 para las tasas de filtracion en funcion del peso
seco, y Fig. A2-2 del Apéndice para las demaés relaciones: tasas por individuo, peso seco

total, peso vivo y talla).

Del analisis de las tasas de filtracion por mg de peso seco en funcion de la temperatura se
desprende que, en términos generales, para las dos clases de talla la actividad filtradora
aumenta con la temperatura (ver Fig. 2-6). Sin embargo sélo se encontraron aumentos
significativos entre 15y 25°C y entre 20 y 25°C (contrastes planeados, p= 0.000 y 0.028
respectivamente), mientras que los contrastes realizados entre 15 y 20 °C no resultaron

significativos (p = 0.060) (ver Apéndice, Tabla A2-6).

En el Apéndice se muestran los resultados de crecimiento algal en el control que se usaron

para corregir todas las tasas medidas en los experimentos (Tabla A2-7, Apéndice). Se

! Se hacen notar algunas diferencias entre la Fig. 2-5 y los datos presentados por Sylvester et al (2005) en la
revista Hydrobiologia: En la publicacion de la revista estan indicadas de forma confusa las unidades de las
ecuaciones de regresion: en la Figura de la publicacion el peso seco esta expresado en mg, sin embargo las
ecuaciones de regresion que se presenta en el epigrafe de la Figura han sido calculadas para pesos secos en g
(Fig. 3 en Sylvester et al, 2005). Por otro lado, las ecuaciones de regresion que se muestran en dicha
publicacion no coinciden exactamente con las aqui presentadas debido a que se adoptd un criterio distinto
para los datos que se salian de la tendencia general. Concretamente, hay un dato correspondiente a una
réplica del tratamiento 15 mm, 20°C que fue incluido en el trabajo para Hydrobiologia y que no se tomé en
cuenta en el presente trabajo de Tesis. El cambio de criterio esta fundado en que es un registro inusualmente
bajo (47 ml ind. " h™"), que puede deberse a que durante el experimento el mejillon haya sido perturbado por
vibraciones que gener?6 el bucito magnético en esa réplica (ver Fig. 3). En cambio, el séptimo dato del
tratamiento 23 mm, 25°C no habia sido incluido en la publicaciéon en Hydrobiologia por tratarse de un
individuo de peso seco fuera de lo comun (0.039g, el doble que el promedio del resto de su clase de talla de
0.019g) y que exhibio una tasa de filtracion relativamente baja (muy baja en funcion de su peso seco); sin
embargo, en este trabajo de Tesis se ha optado por no quitar este dato, ya que el hecho de que sea un

individuo inusualmente “gordo” no parece un motivo suficiente para excluirlo del analisis.
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observé un crecimiento algal moderado (promedio= 2.62%; rango: -1.60, 7.17) sin que

hubiera diferencias significativas entre las temperaturas ensayadas (Anova, p=0.196).

Discusioén

Experimentos de campo. ¥gebajos de laboratorio

Los estudios de laboratorio sobre filtracion son ampliamente reconocidos como una
herramienta til para evaluar las tasas de clarecado de especies filtradoras (e.g., Kraak et al,
1994; Diggins, 2001; Riisgard, 2001; Dionisio Pires et al, 2004 a), y los resultados que
mediante ellos se obtienen normalmente guardan consistencia y son comparables con los
derivados de experiencias de campo (e.g., Reeders et al, 1989). Ademas, por cuestiones
practicas, pueden ser preferibles a los estudios de campo en las etapas iniciales del
conocimiento de los ritmos de filtracion de una especie (ver mas adelante, apartado
“Consideraciones sobre los resultados obteriid@®n embargo, debe tenerse presente
que las extrapolaciones de este tipo de datos a las condiciones en la naturaleza han de
hacerse con cautela. Limitaciones asociadas al tipo y concentracion del alimento, la época
del afio, la aclimatacion y el disefio experimental pueden alterar los resultados
significativamente (e.g. Ten Winkel y Davids, 1982; Reeders et al, 1989; Bastviken et al,
1998; Diggins, 2001).

Tasas de filtracion y la temperatura

Algunos autores han reportado tasas de filtracion independientes de la temperatura
(Reeders y Bij de Vaate, 1990). Sin embargo, la relacion directa entre estas variables que
se ha encontrado en este trabajo para L. fortuneies consistente con la mayor parte de la
informacion previa sobre animales acuaticos en general, y sobre bivalvos de agua dulce en
particular (Jorgensen, 1990; Aldridge et al, 1995; Sprung, 1995). Las tasas de filtracion de
los animales acudticos se caracterizan por seguir una relacion directa con la temperatura

hasta alcanzar un plateau, superado el cual la curva de la actividad filtradora cae
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abruptamente. Las tasas mas elevadas suelen interpretarse como un indicador de
condiciones de alimentacidon Optimas (Reeders y Bij de Vaate, 1990; Lei, 1993). La
ausencia de este plateau en nuestros resultados probablemente se deba a que nosotros no
alcanzamos a cubrir el extremo superior del rango térmico de la especie. La temperatura
del agua en el tramo inferior del delta del Parand y en el Rio de la Plata, que es por donde
la especie ingresd a América del Sur por primera vez (Pastorino et al, 1993), oscila entre
ca. 10-12°C (en agosto) y 26-28°C (en enero) (Boltovskoy y Cataldo, 1999; Cataldo y
Boltovskoy, 2000). En esta zona las larvas de mejillon dorado estan presentes en el agua de
forma continua durante nueve meses al afo, entre agosto-septiembre y abril-mayo, con
densidades que alcanzan a superar las 30 000 larvas/m’ en el verano austral (diciembre-
febrero). Més hacia el norte, rio arriba por el Parand el mejillon ya ha llegado hasta el

Pantanal (sur de Brasil), donde el agua alcanza temperaturas de hasta 30-32°C.

Tasas de filtracion y la talla

La observacion de tasas de filtracion proporcionalmente mayores (casi dos veces) en las
tallas mas bajas (Fig. 2-5 y 2-6) también coincide con datos previos de la literatura. Esto
puede deberse a que el tamaio de las branquias (o sea, el aparato filtrador) es
proporcionalmente menor en los individuos a medida que crecen, y a las mayores
demandas metabolicas de los individuos jovenes en comparacion con los de mayor edad

(Kryger y Riisgard, 1988; Reeders y Bij de Vaate, 1990; Segade et al, 2003).

Nuestros resultados muestran que, en valores absolutos, los animales mayores tienen tasas
de filtracion mas elevadas que los de menor tamafo (Fig. 2-5). La pendiente (0.63) de la
funcion de regresion a 20°C (la tnica estadisticamente significativa y con un R aceptable)
se ubico dentro del rango de valores informados para otros bivalvos filtradores (0.60-0.94,
e.g., Walne, 1972; Reeders y Bij de Vaate, 1990; Jorgensen, 1990; Sprung, 1995). El hecho
de que la relacion entre el peso corporal y la tasa de clareado no resulte significativa ni a

15 ni a 25°C, con toda probabilidad responde a la gran variabilidad originada por las
diferencias entre especimenes (ademas del sesgo experimental). Las diferencias entre
individuos parecen ser particularmente importantes en este sentido: en nuestros

experimentos detectamos diferencias de hasta el 62% bajo condiciones idénticas
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(coeficiente de variacion promedio entre réplicas: 37%, ver Tabla A2-8 en el Apéndice).
Estas diferencias intraespecificas en las tasas de filtracion parecen ser comunes en otras
especies de bivalvos, incluyendo el mejillon cebra (coeficiente de variacion en torno al

40%, cf. Berg et al, 1996; Ackerman, 1999; Diggins, 2001).

Comparacion con otras especies

La comparacion de las tasas de filtracion que fueron medidas en el presente trabajo con las
reportadas en la bibliografia para otras especies de bivalvos invasores se ve complicada a
causa de la enorme variabilidad existente entre los datos publicados (Tabla 2-1). Estas
discrepancias responden en parte a diferencias en las condiciones de trabajo (e.g., oxigeno
disuelto, velocidad de corriente, periodo de aclimatacion, particulas empleadas como
alimento, etc., e.g., Sprung, 1995; Ackerman, 1999), y en parte a diferencias en los
protocolos experimentales (Reeders et al, 1989; Jergensen, 1990; Reeders y Bij de Vaate,
1990). A pesar de estas limitaciones, los datos de la Tabla 2-1 ofrecen un panorama
general indicando que las tasas de filtracion desarrolladas por L. fortuneiestan entre las

mas altas medidas para moluscos invasores de agua dulce.

Consideraciones sobredaesultados obtenidos

Anticipamos que los valores aqui presentados corresponden a tasas cercanas al optimo de
individuos filtrando activamente (los periodos de inactividad, marcados por el cierre de
valvas, fueron deducidos de los tiempos totales de filtracion; ver la seccion "Materiales y
métodos"). Puesto que en condiciones naturales la filtracion activa por parte de los
animales puede alternarse con periodos de menor actividad (Horgan y Mills, 1997), estas
tasas medidas probablemente superan el promedio diario de individuos elegidos al azar.
Ademas, el tipo de alimento utilizado durante los experimentos (algas unicelulares no
toxicas de diametro adecuado) es ideal para los mejillones, mientras que en la naturaleza
las particulas alimenticias estan normalmente mezcladas con otras de escasa o nula
palatabilidad. De hecho, con posterioridad a estos ensayos se llevaron a cabo experimentos

de pastoreo de campo en mesocosmos en condiciones naturales a lo largo de un dia
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Tabla 2-1. Comparacion de las tasas de filtracidon medidas para el mejillon dorado
con las reportadas para otras especies de moluscos invasores.

Temperatura  Peso?, mg Referencia Tasas de filtracion

(°C) (talla, mm) (mlind™* h'h (mlmg™h?

Corbicula fluminea

21-24 10-200 Buttner y Heidinger, 1981 347 20.5
(9.2-28.2°)
22 222.5 Silverman et al., 1997 489.5 2.2
(29.4°)
15 300 Way et al., 1990 567 1.89
(32.8") (max.)
Dreissena polymorpha
22 4.9-17.1° Berg et al., 1996 40 4.12
(10-15)
22 41.4-82.3° Berg et al., 1996 125 2.1
(20-25)
8-22 15.9 Diggins, 2001 60-170 3.77-10.69
(15)
13-17 41.4-55.5° Reeders et al., 1989 78-170 1.62-3.53
(20-22)
8-22 32.4 Diggins, 2001 100-225 3.08-6.94
(20)
17 13.8-48.1° Horgan y Mills, 1997 125-223 4.64-9.06
(14 y 21)
24 41.4° Sprung, 1995 375 9.06
(20) (max.)
Dreissena bugensis
8-22 18.5 Diggins, 2001 40-200 2.16-10.81
(15)
8-22 44 Diggins, 2001 120-310 2.72-7.04
(20)
Limnoperna fortunei
15-25 8.1-22.2 este trabajo 125-350 9.9-29.5
(15y 23)

% mg de peso seco de tejido, salvo los datos de Way et al. (1990), que estan expresados
en mg de peso seco libre de cenizas

® Convertidos a mm a partir de peso seco de tejido mediante las equivalencias de
Williams y McMahon (1989)

¢ Convertido a mg a partir de largo de valva mediante las equivalencias de Ross y Lima
(1994)
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completo, obteniéndose tasas sensibleeierfiériores, de entre 20 y 102 ml tha*
(Cataldoet al,, 2005). Si bien el dato fisiologico teboratorio es fundamental como punto
de partida, ya que es mas confiable por ser metodol6gicamente mas simple y mas
controlables las variables ambientales, Idgdiss de campo son mas realistas desde el

punto de vista ecolégico.

Por el contrario, podria ocurrir que lasas medidas estén subestimadds, fertunei

requiriese periodos de achacion mas prolongados palaanzar todo su potencial

filtrador, como ha sido observado por algunos autores para el mejillén cebra (e.g., Reeders
et al, 1989; Lee y Chung, 2001). Sin embargo esiparece ser el caso del mejillén

dorado, dado que para esta especie masdservado variacion alguna de la tasa

metabdlica en funcidon de la aclimatacion (Segedd, 2003). Esto esta respaldado,

ademas, por los resultados de las tandasetkcion de tasas de filtracion a intervalos de

10 min a lo largo de 40 min. Estas mediciones fueron hechas fiomeldetectar la

eventual existencia de respuestas depetatiatel tiempo, y los resultados que arrojaron

fueron negativos (ver la seccion "Matergalemétodos” y Tabla A2-4 del Apéndice).

Balance energético del mejillon dorado

Los datos de filtracion del mejillon dorado constituyen un elemento clave a la hora de
interpretar su impacto sobre el seston palance energético. La Fig. 2-7 muestra la
energia que un mejillén podria obtener plretion, en funcidén de las tasas aqui
presentadas, a partir debflancton solamente asi como del seston en general. Las cifras
indican que en el Parandenior el fitoplancton solmo alcanza para cubrir los
requerimientos energéticos del mejillon dorado: el fitoplancton llega a cubrir el 97% de los
requerimientos basales de energia de un dgejdtiulto solamente en otofio, mientras que
durante el resto del afio (al&wgo de todo el afio en el cad® los estadios juveniles)

apenas significa entre el 9% y el 76% degfsequerimientos. A pesar de tener mayores
tasas de filtracion, los individuos més¢nes estan mas severamente limitados por
alimento que los adultos a causa de qeedstmandas metabdlicas son considerablemente
mayores. Debe tenerse en cuenta que pseramientos metabdlicos que se han empleado
en estos célculos corresponden a los derivaddesxamente de tasas respiratorias, y por
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Fig. 2-7. Balance energético del mejillon dorado en el Parand inferior entre la
energia (en cal h" g" de peso seco) tedrica obtenida del fitoplancton y del
carbono organico particulado (COP) y la demanda metabdlica basal de la
especie. El peso seco promedio del fitoplancton se obtuvo a partir de
Boltovskoy et al. (1995), y fue recalculado segun Reynolds (1984). La
demanda metabdlica basal fue calculada a partir de las tasas respiratorias

reportadas por Segade et al. (2003) convertidas a calorias (Schmidt-Nielsen,
1997).
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tanto subestiman las necesidades energéticas globales del molusco (crecimiento,
reproduccion, secreciones, etc.) en el largo plazo. Sumado a esto, las tasas de filtracion
consideradas probablemente corresponden, como ya se dijo, a valores maximos en lugar de
promedios, lo cual contribuye a subestimar ain mas la escasez del fitoplancton a la hora de
mantener las poblaciones de estos animales. Por lo tanto, se postula que el fitoplancton
representa apenas una pequeia fraccion de la dieta del mejillon dorado, mientras que la
fraccion mayoritaria esta constituida fundamentalmente por materia organica particulada.
El estuario del Rio de la Plata exporta al mar entre 1 y 2 millones de toneladas de carbono
organico particulado (COP) al afio; en un afio normal la carga de COP del rio Parand es de
alrededor de 3.5 mg "' (Depetris y Kempe, 1993, Guerrero et al, 1997). Cuando todo este
material orgédnico es tenido en cuenta en los calculos, el alimento sestonico disponible para
el mejillén dorado es mas de diez veces mas de lo requerido para su metabolismo basal
(Fig. 2-7). El exceso es tal que, aun considerando que gran parte de ese material pueda
resultar poco apetecible, indigerible, o inapropiado por cualquier otro motivo, debe ser

suficiente para cubrir los requerimientos del animal.

Impacto sobre el ecosistema

Se ha visto que tanto en Europa como en América del Norte el mejillon cebra ejerce un
fuerte impacto sobre los cuerpos de agua que invade, en los que disminuye las densidades
del plancton, aumenta la transparencia del agua y la profundidad de la zona f6tica, al
tiempo que promueve el crecimiento de macrofitas y perifiton (Karatayev et al, 1997). El
analisis de estos efectos en relacion con la llegada del mejillon dorado a Sudamérica es
todavia muy incipiente (MacNeill, 2001; Darrigran, 2002; Cataldo et al, 2005; Boltovskoy
et al, 2006), pero los datos aqui presentados sugieren que (1) en el tramo inferior del Rio
de la Plata L. fortuneino esta limitado por alimento; (2) el impacto de sus poblaciones
sobre el fitoplancton es marcado; (3) los efectos de la filtracién son probablemente
limitados sobre la turbidez (debida en gran medida a sedimento en suspension que, atin en
el caso de que sea captado por los mejillones, no es retenido y, en un sistema lotico como
este, es rapidamente resuspendido), pero pueden ser significativos sobre el reciclado de los

nutrientes.
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Sin embargo, los efectos netos sobre esistema no solo dependen de las tasas de

filtracion sino también de las densidadegdblacion. Si bien adn no se cuenta con datos

de abundancia de mejillones para grandes superficies, estimaciones puntuales del grado de
colonizacion de superficies aslas en diversos lugaresles rios Parana y Uruguay y en

el estuario del Rio de ladh indican que puede alcandensidades superiores a 200 000
individuos por metro cuadrado, de los cu&ke80% corresponden a tallas mayores de 1

mm de largo (20% son mayores de 5 mm, Sylvedtal, en prensa). Estas abundancias,
asociadas a las elevadas tasas de clarsagieren fuertemente que el impacto del

mejillon dorado sobre el ecosistema puede ser tan o mas acentuado que el reportado para el
mejillén dorado en el hemisferio norte. Por el momento, en América del Sur el mejillon
dorado ha colonizado sobre todo ambientiBeds. La naturaleza dinamica de estos

ambientes puede hacer que los impactos sean mas dificilmente identificables que los
constatados en Europa y América del Norted@mde gran parte de los estudios se han
realizados en lagos y embalses. Sin embargiémn existen datos sobre la influencia del
mejillébn cebraen las caracteristicas quimicas glbgicas de sistemas fluviales, que

indican que los impactos sonmaparables a los producidos selouerpos de agua Iénticos

(Effler et al, 1996; Caracet al, 1997; Pacet al, 1998).

A continuacion se hacen algunos calculos sencillos paraueaedea de la magnitud de
este impacto, que queda enmascarada por idades que se manejan en los trabajos de
filtracion. Cerca de su desembocadura en ebdRila Plata, el rio Lujan tiene un caudal de
unos 100 a 200 #rs™. Una estimacién grosera de la abundancil. dertuneien un metro
lineal del rio Lujan a estdtara (incluyendo tablestacadg®tras defensas costeras,
muelles, escaleras, raices, troncos, cascague gidemas desechos sélidos en las costas y
el lecho) seria de unos 100 000 organismosa& uno de ellos filtra unos 200 ml de agua
por hora (Fig. 2-4; Tabla A2-3 del Apénd), las poblaciones de los 5 Km del curso
inferior del rio estarian procesando hasta gasitercera parte dehudal total de este

curso de agua. Vale la pena destacaredjudtimo tramo del Lujan tiene mas de cien

metros de ancho y una profundidad de cuatro a cinco metros, y es navegable por
embarcaciones de gran porte. Obviamente, en los rios y arroyos menores (donde aumenta
la relacion sustrato y costas vs. caudaiinglacto de esta filtracién es proporcionalmente
mucho méas importante, y también lo edancuerpos Iénticos, donde el tiempo de

residencia del agua es mucho mayor.
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Capitulo 3. Predacion dd_imnoperna fortunei por peces y otros

consumidores

Introduccion

El capitulo anterior resefia brevemente la enorme capacidad quie. ierieneipara
modificar los ambientes invadidos. No hay dddague eventos biolégicos catastroficos
como el analizado pueden afectar profundamecsistemas enteros, al punto de que los
invasores pasan a monopolizar gran partesieecursos energéticdssponibles. En el

caso de los organismos filtradores bentGide agua dulce muchos estudios se han
centrado en la alteracién de las condiciones originales debido a la actividad filtradora. Por
el contrario, los cambios a nivel de comudigade ecosistema, generados por el impacto
que tiene el nuevo recurso trafique significa el invasohan recibido comparativamente
menos atencidn. Los efectos en cascada quentieste tipo de altaciones de la red

trofica pueden ser muy impgantes (Power, 1992; Ruettzal, 2002; Thorp y Casper,
2003), pero para su analisis es necesantac@on evaluacionesiantitativas de la
produccion y el consumo involucrados. Los datisponibles sugieren que la magnitud de
este impacto es muy variable. En Amaréel Norte se han reportado resultados muy
diferentes, que van desde impactasgnificantes de los predadores sobrgolymorpha
hasta el control efectivo del crecimiemt® la poblacion de mejillones (e.g., Stevedral,
1998a; Bartsclet al, 2005). A su vez, para los predadores del mejillon en unos casos se ha
observado un aumento de la productividatklycrecimiento como resultado de la nueva
fuente de alimento (Poddubnyi, 1966), mientyas en otros la predacion del invasor ha
tenido efectos negativos para sus consuragl@rench y Bur, 1996). De manera que la
pregunta sobre la relacion de estos bivalagasores con sus predadores sigue siendo
controvertida. Es probable que la falta de cigiencia entre estos estudios se deba a que
los efectos son muy dependientes de lasicmmgbs particulares de cada ambiente
analizado, en particular la cantidad y tipoatiemento de los moluscos. La mayoria de
estos trabajos fueron llevados a cabo ensatfudicas (French y Bur, 1993; Johannsbn
al., 2000; Dermott y Kerec, 1997) o I6ticas (Stragteal, 2004) mas bien claras, que
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difieren radicalmente de las aguas turbiagideParana, pobres en plancton y muy ricas en

material organico particutm (POM) de origen detritico.

El estudio que se presenta a continuaciétuédmente en prensa en Austral Ecology,
Sylvesteret al, en prensa), constituye el primer intento de evaluar en forma cuantitativa el
impacto de los predadores sobre las poblacionésfoetuneien el delta del Parana

inferior. Ademas, se discuten, en base aendds directas e indictas, los efectos que

tiene la presencia de este nuevo item alimengaia una amplia gama de consumidores, y
se presentan datos colaterales que sugieren que la colonizacion de América del Sur por

parte de este bivalvo moducido ya profundos impactos ecologicos y econdmicos.

Materiales y métodos

El 6 de noviembre de 2002 se colocaron doce sustratos en el rio Carapachay (primera
seccion de Islas del delta del ParanayiPcia de Buenos Aires, 33°23'55"S,
58°35'41"W). Cada sustrato cdaba de cuatro areas ddarvzacion, a saber: un sector
abierto (sin malla protectora), y tres sget o0 “jaulas” idénticos al primero pero
protegidos mediante mallas 8g15 y 40 mm de poro. Todas lgulas estaban construidas
enteramente en materiales plasticos sin elemsanetalicos oxidables (argollas, alambres,
etc.) que pudieran interferir con el asentmo de los organismos (Fig. 3-1). En este
disefio experimental se asumié que lasggdlesprotegidas simulaban las condiciones
naturales en el campo, en las que el crecitmida la poblacion esta controlado por el
pastoreo. Si bien es ciemoe el comportamiento de estructuras artificiales sintéticas
(PVC) puede diferir del de suprits naturales, a los efectbs este trabajo estas jaulas
representan una aproximacién razonable.jaalas de 15 y 40 mm representaban
condiciones de proteccion pai; en las que los predadomgmndes se vieron excluidos.
Finalmente, las jaulas recubiertas con madlid mm representaban condiciones sin
predadores grandes y, a los efectos de algimdss andlisis llewdos a cabo, una situacion
en la que las densidades pohtaciles son independientes dedtpaeo pero estan sujetas a
otros condicionamientos, tales como la compeia intraespecifica por espacio y alimento,

la colmataciéon con barro, etc.
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Las jaulas estuvieron colgadas de un muelle a 1 m de profundidad aproximadamente
(variable en funcion de la altura del agua ), a 0.5 m del fondo y firmemente fondeadas
mediante lastres de 20 kg (Fig. 3-1). El delta del Parand, donde se llevaron a cabo los
experimentos, esta sujeto al régimen mareal del rio de la Plata, de manera que hay
variaciones del nivel del agua de +£0.5 m, pero ademas ocasionalmente el viento aumenta
este rango de oscilacion hasta 2 m. En consecuencia, en unas pocas oportunidades a lo
largo del periodo experimental las jaulas se encontraron fuera del agua o a profundidades
de 2-3 m durante cortos intervalos de tiempo (12 h como maximo). No obstante,
evidentemente L. fortuneiesta adaptada a estas fluctuaciones, puesto que en la zona de
trabajo los sustratos disponibles a la misma profundidad se encuentran densamente

colonizados por la especie.

Entre el 19 de diciembre de 2002 y el 15 de junio del 2004 se procedio a extraer las jaulas
secuencialmente a intervalos de 37-67 dias, de manera que el periodo total de exposicién
fue de dos a dieciocho meses. Cada jaula fue fotografiada con y sin la malla protectora
(con excepcion de las dos primeras fechas de muestreo). Una vez retirada la malla de cada
jaula todo el crecimiento acumulado fue cuidadosamente colectado con la ayuda de una
hoja de bisturi y guardado por separado para los cuatro tipos de jaula. Ademas, con miras
al posterior analisis de la fauna de invertebrados bentonicos asociados (ver capitulo
siguiente), en cada jaula se almacenaron por separado la fraccion correspondiente a las
zonas que a simple vista estaban colonizadas con mejillones y la correspondiente a las
zonas no colonizadas por L. fortunei(Figs. A3-1 y A3-2). Todas las muestras fueron
recogidas sobre un tamiz de 70 um. Se estimaron las densidades y las estructuras de tallas
de las poblaciones de L. fortuneiasentadas en las jaulas sobre la base de muestras enteras o
de fracciones al azar con al menos cien mejillones de menos de 1 mm de talla (se midi6 y
conto un total de 8897 individuos), y cien de mas de 1 mm (12 093 individuos en total). El
submuestreo se llevo a cabo con ayuda del submuestreador Folsom (McEwen et al, 1954)
para los individuos <lmm, y por gravimetria en el caso de los >1 mm. En cada fecha de
muestreo se midid la temperatura, y se tom6 una muestra de plancton filtrando 160 1 de
agua de rio a través de una malla de 70 pm con el objeto de evaluar la densidad de larvas
en el agua. Todas las muestras fueron fijadas al 3% con formaldehido neutralizado con
carbonato de calcio. En la Fig. A3-3 (ver Apéndice) se muestra un esquema de este

procedimiento.
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A partir del 23 de marzo de 2004 (esto edasrires ultimas fechas de muestreo) se
observé una intensa acumulaciénbdero en las jaulas de malla de 5 mm, y, en menor
medida, en las jaulas de 15 mm de malfgartir del 29 de abril de 2004 (Ultimas dos
fechas de muestreo) (ver Apéndice, Fig. A3-1).

Los datos de biomasa estan basados en lassieges peso seco-tatlesefiadas en el Cap.

1 del presente trabajo.

Para comparar los efectos del tipo de mallil tiempo sobre la abundancia y la biomasa
de mejillones, se us6 un Anova de dos factemeseplicacion. Se hace notar que, dado que
todas las jaulas extraidas en una misma fdehauestreo son parte de un mismo armazon,
en rigor no se pueden separa diferencias temporales de las espaciales. Por este motivo
los patrones temporales expuestos debetosedos con precaucion. Para poder cumplir
con los supuestos de la prueba fecesario transformar los datbe (x)). El supuesto de

no aditividad fue verificado mediante la pruel@aTukey. Se hicierotontrastes pareados

no planeados entre los distintos tipos de jenddiante la prueba de Duncan. Debido a las
limitaciones del disefio recién expuestas neabizaron contrastes entre fechas de
muestreo (de todas maneras, para los propa@glgzresente estudio ieiterés de este tipo

de comparaciones es muy marginal).

Resultados

Todas las jaulas fueronlomizadas por larvas de fortunej y para fines del primer afio de
exposicion presentaban poblaciones en crecimiento con individuos que iban de <1 a >20
mm de largo (ver Apéndice, Fig. A3-1). La actividad reproductiva de los mejillones en el
area, el reclutamiento de juveniles en laggs, el crecimiento después del asentamiento,

la predacion, asi como otras fuentes de mded se encuentran resumidos en la Fig. 3-2.
Los datos de abundancia y biomasa de mejilleng®das las jaulas y fechas de muestreo
se presentan en la Tabla 3-1, y en elgjiée se detalla como se distribuyen estas
abundancias y biomasas a lo largo del espele tallas (Tablas A3-1 y A3-2 del
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Tabla 3-1. Densidad y biomasa de L. fortunei en las jaulas a lo largo del periodo
experimental.

Fecha Malla de 5 mm Malla de 15 mm Malla de 40 mm Desprotegido
Ind. m?  Biomasa Ind. m?  Biomasa Ind. m?  Biomasa Ind. m?  Biomasa
[%ind.<1 mm] [gm?  [%ind.<lmm] [gm? [%ind.<lmm] [gm?]  [%ind.<1 mm] [gm?]
mdooz TS o5 WS o mme o GeE
13-feb-03 6?8‘;)(]’9 8.6 1([)8%?9 2.1 6[52]2 3.0 "Egg]“ 2.2
7-abr-03 15[%%48 102.6 2‘[‘62?8 45.7 1%81?7 10.0 9[2212 3.8
26-may-03 10[29;1]85 70.8 2?9%‘]‘0 30.8 1?9%57 8.0 5[;‘;]7 3.0
17-jul-03 3?286?8 121.1 29[’3%(]32 171.9 1?379‘]‘1 58.4 3;2812 7.9
31-ago-03 7[5]2 71.9 ‘gg? 418 Z[ﬁ]l 28.7 ?317?i 40
17-0ct-03 7([)9%?6 172.9 9?972‘]‘6 170.2 5?9%56 112.3 1%921‘]‘5 15.1
23-dic-03 20[292]80 160.3 12[‘;82]23 58.6 3([)717?0 19.1 2?877‘])8 5.4
13-feb-04 9?32’]35 3335 9?4;?1 211.4 5?3%?4 96.9 2‘?211?4 50.0
23-mar-04 510%?8 387.3 5%135?9 400.2 53%359 425.8 3?112?1 242.9
29-abr-04 2?322?6 211.1 2([3333?4 247.1 4([34%?0 405.2 1%61:]30 34.4
15-jun-04 2%293(])8 243.1 3?2%34 358.7 4%4631?4 397.3 %?1]2 12.8
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Apéndice). La colonizacion fue significativamente diferente entre jaulas (Tablas 3-1 y 3-

2), y entre fechas de muestreo (Tabla 3-1).

El reclutamiento exhibid un patron estacional. La Fig. 3-2b y la Tabla A3-1 del Apéndice
ilustran los cambios de la abundancia y la estructura de tallas de los mejillones en las jaulas
con malla de 5 mm. Puesto que la mayoria de los predadores fueron excluidos en las jaulas
protegidas por esta malla, asumimos que el desarrollo de esta poblacion estuvo regulado
fundamentalmente por el reclutamiento, la predacion por parte de pequefios invertebrados,
asi como la competencia interespecifica con estos grupos, y por condicionamientos
intraespecificos denso-dependientes. Tanto la abundancia de mejillones <1 mm en las
jaulas con malla de 5 mm (Fig. 3-2b, Tabla A3-1 del Apéndice), como las densidades de
larvas en el plancton (Fig. 3-2a, Tabla A3-1 del Apéndice) muestran un fuerte
reclutamiento entre diciembre de 2002 y mayo de 2003. Como era de esperar segin
estudios previos (e.g., Boltovskoy y Cataldo, 1999; Cataldo y Boltovskoy, 2000), las larvas
estuvieron practicamente ausentes del plancton desde julio hasta agosto, y en esos meses el
reclutamiento descendi6 hasta cerca de cero. En octubre hubo una recuperacion dramatica
de la reproduccion, como lo indican tanto las densidades de larvas en el plancton como las
de mejillones <Imm asentados en las jaulas (Fig. 3-2a, b y Tabla A3-1 del Apéndice). En
diciembre de 2003 el reclutamiento de juveniles dio lugar a un pico muy marcado en la
franja de tallas de 2-3 mm. Esta cohorte se aprecia claramente en febrero de 2004, con una
cola en torno a las tallas de 5 mm, y también en marzo de 2004, cuando la clase modal se
ubica ya en los 6-7 mm (Fig. 3-2b, Tabla A3-1 del Apéndice). Sin embargo, a pesar de que
las larvas en el plancton fueron tan abundantes en febrero-abril de 2004 como al final del
verano y otofio del afio previo (Fig. 3-2a, Tabla A3-1 del Apéndice), los reclutamientos de
juveniles <1 mm fueron escasos en febrero y, especialmente, en marzo y abril de 2004

(Fig. 3-2b, Tabla A3-1 del Apéndice).

La estructura de tallas de la poblacion de las jaulas con malla de 5 mm estuvo caracterizada
por un fuerte predominio numérico de los animales de menos de 1 mm. En promedio, estos
juveniles representaron mas del 70% de los mejillones de estas jaulas (Fig. 3-3). Las
abundancias cayeron bruscamente en el siguiente intervalo de tallas (1-2 mm), y
descendieron suavemente a partir de ahi (Fig. 3-3). Sin embargo, en términos de biomasa

estos animales de pequena talla fueron comparativamente poco importantes.

58



CAP. 3. PREDACION

Tabla 3-2. Resultados del Anova de dos factores sin replicacién para abundancia
y biomasa [entre corchetes] de mejillones.

Sumade Gradosde Cuadrados

cuadrados libertad medios F p
22.8 3 7.6 24.8 <0.001
Jaulas [37.2] [12.4] [31.0] [<0.001]
Fechas de 33.3 11 3.0 9.9 <0.001
muestreo [175.6] [16.0] [39.9] [<0.001]
10.1 33 0.3
Error [13.2] [0.4]
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Efectivamente, los mejillones de menosbdam, que representaron el 85% de los
individuos registrados, sumaron menos deld&4ta biomasa total. La mayor parte del
tejido organico total estuvopeesentada por animales de entre 10 y 23 mm (Fig. 3-3). Las
jaulas con malla de 5 mm presentaron acagiah de barro a partir de marzo de 2004

(Fig. A3-1, Apéndice). La biomasa promediolddortuneien estas jaulas a lo largo de

todo el periodo experimental fue de 157 g de tejido s€c@am un valor méaximo de 387

g m? registrado en marzo de 2004 (Fig. 3-4, Tabla 3-1).

Las jaulas desprotegidas ofrecieron un panareadicalmente distinto (Fig. 3-2e, Tabla
3-1, Tabla A3-1 del Apéndice). La abundangia biomasa fueron en todo momento
significativamente menores que en las japlategidas (Figs. 3-2, 3-4, Tabla 3-3, Tablas
A3-1y A3-2 del Apéndice). El impacto depaedacion fue marcado a lo largo de todo el
rango de tallas, aunque atenuandose un poedealor de los 7-14 mm (Fig. 3-3). En
promedio para todas las clases de talla y ttadafechas de muestreo las jaulas totalmente
abiertas a los predadores presentaron un 79% menos de mejillones (85% menos en
términos de biomasa) que los registradomsijaulas en las que se excluy6 a los
predadores. Sin embargo, este efecto rtistebuyé homogéneamente sobre todo el
espectro de tallas: los estadios juvenilegreasentados fueron los mas afectados por la
falta de proteccion. Asi, mientras que pasadoimales <1 mm las jaulas desprotegidas
presentaron tan sélo el 13% de los halladdagprotegidas con malla de 5 mm, para los
>1 mm la misma cifra ascendio al 27% (FR3¢B). Con excepcidn de las muestras tomadas
en marzo de 2004, la proporcion de mejillo@sundancia y biomasa) eliminados en las
jaulas desprotegidas (en comparacion con laegidas) fue, a grandes rasgos, constante a

lo largo del periodo experimental (Fig. 3-4).

En las jaulas con malla de 15 y 40 mnpéadida de individuos y biomasa ldefortunei

(en comparacion con las jaulas con malla dend fue en general menor que la registrada
para las jaulas desprotegidas (Figs. 3-2,y33-4, Tabla 3-1, Tablas A3-1 y A3-2 del
Apéndice), pero en la mayoria de los casssliferencias con lasytas de 5 mm siguieron
siendo significativas (Tabla 3-3). Como dmesperar, hubo una relacién directa no lineal
entre el tamafio del poro dentalla protectora y el impazde la predacion. De esta
manera las jaulas con malla de 15 y 40 mes@ntaron, en promedio a lo largo del periodo
experimental, el 74 y el 62% de los mejillonessantes en las jaulas con malla de 5 mm,
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Tabla 3-3. Significacién (p de la prueba de Duncan) de las comparaciones no
planeadas de la abundancia y la biomasa [entre corchetes] de mejillones entre
jaulas.

Malla de 15 mm  Malla de 40 mm Desprotegido

Malla de 5 mm 0.021 <0001 0001
[0.172] [0.001] [<0.001]

0.054 <0.001

Malla de 15 mm [0.030] [<0.001]
<0.001

Malla de 40 mm [<0.001]
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respectivamente (80 y 61% en términos de biomasa). Tampoco aqui se distribuyeron
uniformemente a lo largo del espectro de tallas de la poblacion los mejillones faltantes de
estas jaulas, sino que se concentraron principalmente en las tallas menores (de 1 a 6 mm,
Fig. 3-3). Hacia el fin del periodo experimental los mejillones de mayor talla (23 a 26 mm)
fueron a menudo mas abundantes en las jaulas de proteccion intermedia que en la de malla

de 5 mm (Fig. 3-3), probablemente por la acumulacion de barro en estas tltimas.

Discusion

Mortalidad

Como era de esperar, nuestros resultados indican que la mortalidad mas elevada tiene lugar
justo después del asentamiento, en tallas por debajo del milimetro, en las que se pierde el
93% de los juveniles. En el mejillon cebra son comunes las mortalidades elevadas por
encima del 99% (e.g., Lewandowski, 1982; Sprung, 1989), lo cual indica que valores como
los nuestros son usuales para moluscos bisados de agua dulce. En los animales >1 mm la
mortalidad entre clases de tallas sucesivas decae abruptamente, y se ubica en torno al 20%
para el intervalo de tallas entre 2 y 23 mm. Estos dados indican que aproximadamente el
2% de los animales que alcanza el estadio de asentamiento sobrevive hasta la primera
reproduccion (que tiene lugar a una talla de unos 7 mm, Darrigran et al, 1999), y tan s6lo
el 0.5% llega al afio de vida (a 20 mm aproximadamente, Boltovskoy y Cataldo, 1999). La
cantidad de individuos disminuye bruscamente durante el invierno, principalmente debido
al cese del reclutamiento y, probablemente, a un incremento de la mortalidad. Esta
mortalidad del invierno también afecta en mayor medida a las tallas menores, en virtud de

lo cual la biomasa de mejillones no disminuye durante esa estacion.

La alta mortalidad de los estadios juveniles de bivalvos de agua dulce ha sido cominmente
atribuida a la falta de sustrato apropiado para el asentamiento, y a condiciones ambientales
desfavorables (Lewandowski, 1982; Maclsaac et al, 1991). Sin embargo, los elevados

valores de mortalidad de las larvas de D. polymorphéaen el lago Erie no pueden explicarse

sin tener en cuenta otro factor: la predacion interespecifica por parte de mejillones adultos
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(Maclsaac et al, 1991). Los datos aqui presentados parecen apuntar a que este fendmeno
es responsable de la disminucion del reclutamiento de L. fortuneique se observa durante el
segundo verano estudiado (febrero, marzo y abril de 2004) con respecto del verano anterior
(febrero a abril de 2003), por varios motivos: por un lado, porque la concentracion de
larvas en el agua no disminuye de un verano a otro (de hecho, en 2004 es mayor que en
2003; Fig. 3-2, Tabla A3-1 del Apéndice); y por otro, porque no parece haber diferencias
aparentes de un afio a otro en cuanto a las condiciones ambientales y las caracteristicas del
sustrato, con excepcion de la presencia de una profusa colonia de mejillon dorado en las
jaulas hacia el segundo verano. En consecuencia, el canibalismo de larvas por los
mejillones adultos constituye una explicacion probable de los bajos niveles de

reclutamiento observados en 2004 (Fig. 3-2b, Tabla A3-1 del Apéndice).

Predacion

Nuestros resultados sugieren que el impacto de la predacion sobre el mejillon dorado es
muy fuerte y, ademas, que los predadores se distribuyen en un amplio espectro de tallas.
Como se indicara con anterioridad, el promedio de la biomasa “faltante” en las jaulas con
malla de 15, 40 mm y desprotegidas (con respecto a las jaulas con malla de 5 mm) fue del
20, 39 y 85%, respectivamente. Estas cifras probablemente subestiman el impacto real del
consumo porque la acumulacidn de barro en las jaulas con malla de 5 mm hacia el final del
periodo experimental enmascaré el crecimiento de sus poblaciones, disminuyendo de esta
manera las diferencias con respecto de los otros tres tipos de jaula. Si consideramos un
periodo experimental mas corto, que no incluya las tres tltimas fechas de muestreo en las
que se produce la acumulacion de barro, obtenemos tasas de consumo mas altas: 34, 70 y
89% (para las jaulas de 15, 40 mm de malla y desprotegidas, respectivamente). Otra fuente
de sesgo que puede haber contribuido a la subestimacion de las tasas de consumo radica en
el hecho de que los animales de las jaulas con malla de 5 mm, que son usados como nivel
de base para nuestras comparaciones, probablemente también estan sujetos a cierto grado
de predacion por parte de pequefios invertebrados. En el capitulo siguiente se analizan los
grupos de invertebrados que se encontraron asociados a los lechos del mejillon dorado
dentro de las jaulas, muchos de los cuales pueden predar sobre el molusco (ver mas

adelante, apartado “Predadores potencialey Cap. 4). Sin embargo, el eventual efecto de
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predadores en las jaulas con malla de 5 mm no puede ser medido con estos datos por

carecerse de un tratamiento testigo con predacion incuestionablemente nula.

Como era de esperar, el impacto de predacion estuvo asociado tanto a la clase de talla de
los mejillones como al tamafo de poro de la malla protectora. En términos generales, los
mejillones de menos de 6 mm y aquellos entre 15 y 22 mm desaparecieron en mayor
proporcion que el resto. El mayor impacto sobre los mejillones pequefios probablemente
responda a su consumo por parte de un mas amplio espectro de predadores, incluyendo no
so6lo a los predadores mas pequefios (imposibilitados de pastorear sobre los mejillones
grandes), sino también algunos consumidores de gran tamafio que inclusive pueden
mostrar preferencia por estos mejillones de reducida talla (Molloy et al, 1997). Ademas,
los mejillones menores pueden resultar mas vulnerables a la predacion por encontrarse
normalmente en la superficie de los lechos (Morrison et al, 1997). Esta apreciacion esta
respaldada por la influencia del tamafio de la malla en las distribuciones de frecuencia de
tallas: asi, mientras que para los animales pequefios la disminucion de la densidad a
medida que el grado de proteccidon era menor fue gradual (Fig. 3-5a), para los mayores la
tasa de supervivencia fue homogéneamente alta en las tres jaulas con proteccion y mucho
menor en la desprotegida (Fig. 3-5b). Esto confirma la incidencia de un espectro de
predadores de talla pequefia-mediana, capaces de alimentarse de mejillones de pequefia
talla exclusivamente, en las jaulas de malla grande (15 y 40 mm) asi como en las
desprotegidas. Los mejillones grandes, por el contrario, fueron consumidos exclusivamente
por predadores grandes, capaces de acceder a las jaulas desprotegidas, pero excluidos de

todas aquellas que poseian malla protectora.

Por el contrario, el segundo pico de presion de predacion, que aparece alrededor de los 15-
22 mm, parece un artefacto asociado al uso de proporciones (en lugar de valores absolutos)
a la hora de estimar el impacto de pastoreo. Dado que el nivel de base utilizado para medir
la presion de pastoreo son los mejillones registrados en las jaulas de 5 mm de poro de
malla, la percepcion de una predacion mas intensa puede resultar, tanto de una mayor
predacion en las jaulas menos protegidas, como de una supervivencia excepcional en las de
referencia (malla de 5 mm), asi como de una combinacién de ambas. Como puede
observarse en las Figs. 3-2 y 3-3, en las jaulas de 5 mm de malla la clase de talla de 15-22

mm esta representada por una cohorte particularmente exitosa (en términos de
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subsistencia), que fue reclutada al inicio del periodo experimental (linea de puntos en la
Fig. 3-2). De esta manera, el relativamente alto impacto de predacion que aparentemente
soporta este intervalo de tallas en las jaulas menos protegidas probablemente sea un
artefacto debido a la mayor supervivencia de esta cohorte en las jaulas de referencia (5 mm

de malla), y no a su eliminacion selectiva de las primeras.

Nuestros datos indican que a lo largo del periodo experimental se eliminaron de las jaulas
desprotegidas un promedio de unos 0.36 g de tejido seco por m™ por dia. Esto equivale a
17 g de masa viva entera (incluyendo la valva) por dia, o una cosecha de alrededor de 6 kg

al afno por cada metro cuadrado de sustrato duro.

Predadores potenciales

La seccion inferior del delta del Parand es habitada por numerosos vertebrados capaces de
predar sobre adultos del mejillon dorado, pero, con excepcion de los peces, practicamente

no existen datos sobre los consumidores del bivalvo.

Entre los mamiferos, el osito lavador (Procyon cancrivorugCuvier, 1798]), la nutria
gigante [Pteronura brasiliensi$Gmelin, 1788]) y sobre todo el lobito de rio (Lontra
longicaudig[Olfers, 1818]), pueden beneficiarse de este nuevo recurso. Los tres son
carnivoros y se alimentan principalmente de peces, crustdceos y moluscos (Parera, 2002).
El lobito de rio es una especie oportunista cuya dieta esta determinada en gran medida por
la oferta de alimento (Colares y Waldemarin, 2000). En el sur de Brasil se identificaron
restos de mejillon dorado en heces de esta especie, lo cual puede indicar que estos animales
se alimentan de peces que a su vez comen mejillones, o que comen al mejillén
directamente (Brandt, 2004). En Argentina, las densidades del lobito de rio han ido en
aumento de forma significativa en los ultimos afios debido a una reduccion de la presion de
cazay trampeo (Parera, 2002). La alta disponibilidad y beneficio alimentario de este nuevo
recurso puede ayudar a desencadenar un cambio en la dieta en virtud del cual los escasos
bivalvos nativos (Unionidae y Corbiculidae) pasen a ser sustituidos por el abundante

mejillon dorado.
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A lo largo del delta del Parand, incluyendo sus secciones media y alta (4rea incluida dentro
de la distribucion actual de L. fortunej, habitan casi trescientas especies de aves, de las
cuales aproximadamente 76 viven asociadas primariamente a los humedales (B¢ et al,
2002; Narosky e Yzurieta, 2003). Muchas de ellas se alimentan en el agua, y su dieta
incluye juncos, peces, larvas de insectos, moluscos, etc. Aunque la capacidad de las aves
para comer de nuestras jaulas suspendidas sea discutible, es indudable que algunas
especies efectivamente consumen mejillon dorado: las gallaretas (Fulica spp.), por
ejemplo, han sido vistas emergiendo con mejillones dorados en el pico (en el Embalse de
Rio Tercero, Provincia de Cordoba; comunicacion personal de Miguel Hechem, 2005).
Muchas otras aves (cormoranes, macaes, patos y gansos, gaviotas, etc.) poseen habitos
alimenticios similares y podrian alimentarse de este nuevo recurso. En el hemisferio norte
las aves acudticas pueden ejercer un fuerte impacto sobre las poblaciones del mejillon
cebra, especialmente cuando escasean otras fuentes de alimento (Molloy et al, 1997,

Werner et al., 2005).

La predacion del mejillon dorado por parte de peces ha sido documentada en varias
investigaciones recientes, y probablemente resulte mucho mas importante que la ejercida
por otros vertebrados. En el Parand y el Rio de la Plata se registraron al menos 16 especies
que consumen mejillon dorado activamente (Montalto et al, 1999; Ferriz et al, 2000;
Penchaszadeh et al, 2000; Cataldo et al, 2002; Garcia y Protogino, 2005), incluyendo
especies marinas migratorias, como la corvina rubia (Micropogonias furnier(Desmarest,
1823), Armengol y Casciotta, 1998). Cataldo et al (2002) llevaron a cabo capturas de
peces en varias areas del delta inferior del Parand y del estuario del Rio de la Plata (ver
Tabla A3-3 en el Apéndice). En total se registraron veinte especies, de las cuales siete
tenian mejillones dorados en el estdmago. A menudo el molusco representd el 100% del
contenido estomacal. Estas siete especies fueron las més abundantes, representando el 90%
de los peces capturados y analizados (Leporinus obtusiden®/alenciennes, 1847),
Pterodoras granulosu&valenciennes, 1843), Paraloricaria vetula(Valenciennes, 1836),
etc.). Se ha visto que algunas de las especies de mayor importancia comercial, como la
boga (Leporinus obtusidensse alimentan con preferencia del mejillon dorado. Hasta el
100% de los ejemplares capturados en verano tienen los estomagos repletos predominante
o exclusivamente de restos de mejillon dorado (Ferriz et al, 2000; Penchaszadeh et al,

2000; Cataldo et al, 2002).
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En las jaulas parcialmente protegidas (mallas de 15 y 40 mm) los mejillones fueron
comidos probablemente por invertebrados.d@gsas del Parana y del Rio de la Plata
albergan muchos crustaceos que podrian predar sobre estadios juveniles del mejillon
dorado. Entre estos se cuentan varios isépadoiieos, astacidos, aéglidos y cangrejos
tricodactilidos (Boschil981; Lopretto, 1995; Césat al, 2000). Todas estas especies se
alimentan principalmente de material datdty se ha visto que algunos de sus homologos
de mayor tamafio de América del Norte, como la langosta d®ndor{ectespp.) o el
cangrejo azulCallinectes sapidysconsumen también mejillén cebra (Molletyal,

1994; Martin y Corkum, 1994; Stewat al, 1998 a). Ademas, los juveniles tempranos del
mejillén dorado pueden ser consumidos gamguijuelas, gasteropodos, copépodos y
larvas de insectos (e.g., Liebigd/anderploeg, 1995; Mollogt al, 1997), todos ellos
abundantes en el area (Césial, 2000) y presentes de manera regular en las jaulas

investigadas (Ver Cap. 4).

Impacto sobre el mejillén dorado

El impacto que tienen los predadores sols@&nsidades de mejillones invasores de agua
dulce es discutible. Asi como algunos auttw@s concluido que los cangrejos, langostas y
peces pueden causar una declinacion sigtiifecale las poblaciones del mejillon cebra
(Lvova, 1977; Molloyet al, 1994; Boles y Lipcius, 1997; Pemryal, 1997; Bartsclet al,
2005), otros encontraron que los efectos deledadores son reducidos o insignificantes
para los mejillones (French y Bur, 1993; Satial, 1993; Stewaret al, 1998 a). La

revision de las evidencias bibliografiatisponibles indica ques predadores a menudo
afectan a las densidades de mejillones, pero este efecto presenta diferencias regionales
(Eggletonet al, 2004; Magoulick y Lewis, 2002).

Nuestros resultados indican que los predesloonsumen hasta el 90% de la biomasa
producida por el mejillon dorado, pero probablemente esto tiene consecuencias menores
para la distribucion geografica tleespecie, y el aporte tepredacion al control del

bivalvo parece limitado. Particularmentepladacion por peces puede afectar a las
densidades poblacionales, y especialmente liraitapo de sustratos que efectivamente
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resultan colonizados por el mejillén. En Rio Tercero, un embalse de mediano tamafio (54
Km?) en el que el mejillén dorado se enduamproximadamente desde el afio 2000, la
especie forma densos lechos sobre supesfeipuestas del casco de los barcos, piedras
sumergidas y estructuras artificiales de cemententras que en el delta inferior del rio
Parana nunca se la ha visto en densidadesicagivas sobre lasanas expuestas del casco
de los barcos, y la colonizacion se halla normalmente confinada a rendijas, cavidades y
demas éareas protegidas (Bekkoy y Cataldo, 1999; Boltovskey al, 2006).
Coincidentemente, la fauna ictica del emb&t$o Tercero se limita a quince especies
(Freyreet al, 1983), en comparacion con las cientberta del delta del Parana (Liottia

al., 1995), y carece de la mayoria de las esgamnstatadas como activas consumidoras
del mejillén dorado. A pesar de ello, un analsibjetivo de la evolucion de sustratos
potencialmente colonizables de la seccion iofediel delta del Parana en los ultimos diez
afos no parece dar indicios de que las densidades del mejillon estén disminuyendo en el
area. Por lo tanto, los resultados préados concuerdan con los de Thetrpl, (1998 b),
Magoulick y Lewis (2002), Mollot al,, (1994) y otros para el mejillon cebra, en que,

dado el alto potencial de crecimiento y prctivo, la supresion dadvasor por efecto de

la predacion resulta muy improbable.

Impactos del mejillon dorado en el ecosistema

Los resultados del presente estudio, enlnacidon con informacién previa y otros datos
colaterales, sugieren que a quince afios del inicio de la colonizacion de Sudamérica el
mejillén dorado ha modificado sustancialmentbitata, habiendo incluso evidencias de
impactos significativos sobre las propiedafigisas del agua. En el embalse Rio Tercero,
por ejemplo, ha aumentado la transparedelaagua, y experimentos en mesocosmos
sugieren importantes cambios para el fismgkon y el reciclado de nutrientes (Catadtlo

al., 2005). Algunos de estos cambios son sinslares inducidos por el mejillon cebra en
el hemisferio norte, pero otros sugierefencias. Asi, las proporciones de mejillones
dorados que son eliminados por los pdedas, y en especial el uso intensivo y
generalizado de esta especie por parte de mEspeesultan poco comunes para el mejillén
cebra. También el impacto del nuevo recwslore las pesquerias parece ser mayor en
Sudameérica que en el hemisferio norte. Eroga y Estados Unidppor ejemplo, se ha
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observado que algunas especies de peces han aumentado sus poblaciones en respuesta a la
presencia del mejillon cebra, pero otras han sido afectadas negativamente (Maclsaac,
1996). Los impactos negativos han sido atribuidos normalmente al consumo de plancton
por el mejillon, y a la consiguiente competencia trofica con estadios tanto juveniles como
adultos de peces (French y Bur, 1993; Maclsaac, 1996; Johannson et al, 2000; Dermott y
Kerec, 1997; Bartsch et al, 2003; Raikow, 2004; Strayer et al, 2004).

Estas divergencias pueden deberse a diferencias entre el mejillén dorado y el mejillon
cebra, a contrastes entre los ambientes, 0 a ambas cosas. Aunque en materia de
conocimiento sobre la biologia de la especie el mejillon dorado se encuentra muy a la zaga
del mejillon cebra, no pareciera haber diferencias evidentes entre ambos que expliquen
estas observaciones. En cambio los rasgos ecologicos de la cuenca del Plata son bien
diferentes de los existentes en los grandes lagos y rios del norte de Estados Unidos, que es
(especialmente en los primeros) donde se ha llevado a cabo la mayoria de los estudios
sobre las relaciones entre el mejillon cebra y los peces. De hecho, el Parand-Paraguay y
Rio de la Plata se diferencian radicalmente de estos cuerpos de agua en que tienen una
produccién primaria fitoplanctdnica y una concentracion de plancton mucho menores, una
mayor turbidez (profundidades de disco de Secchi por debajo de los 10-20 cm), un bentos
mas pobre y, con excepcion del mejillon dorado, carecen de especies filtradoras que
desarrollen altas densidades (O’Farrell, 1994; Boltovskoy et al, 1997; De Cabo et al,
2003; Pace et al, 1998; Strayer et al, 1994 y 1999). La principal fuente de energia para los
organismos heterdtrofos en este sistema es el material organico particulado (MOP)
detritico, tanto suspendido en la columna de agua como formando parte de los sedimentos
y, a diferencia del plancton, este material no es un recurso limitante (Boltovskoy et al,
1995; Sylvester et al, 2005; ver Cap. 1). Tras la invasion del mejillon dorado, una fraccion
de esta materia organica ha empezado a ser interceptada y convertida en formas utilizables
por otros organismos incapaces de alimentarse de pequenas particulas en suspension. A
juzgar por las altas densidades y tasas de filtracién del mejillon, como se viera en el
capitulo anterior, esta fraccion es probablemente muy significativa. Mas atn, las
similitudes funcionales con el mejillon cebra hacen pensar que también el mejillon dorado
pueda estar transfiriendo grandes cantidades de materia orgénica del dominio pelagico al
bentonico mediante la formacion de heces y pseudoheces (Karatayev et al, 1997), lo que a

su vez aumentaria las densidades de invertebrados (Botts et al, 1996; Ricciardi et al,
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1997). Esto reviste una especial importancitaeruenca del Plata, dado que es un sistema
en el que los animales detritivoros juegarpapel central. Entre los peces, por ejemplo,
mas del 60% de la biomasa total esta reptadarpor una Unica especie de sedimentivora,
el sdbaloProchilodus lineatugValenciennes, 1836); Sverdj al, 1993; Iwaskiw, 2001).

El enriquecimiento del sedimento en materganica como resultado de la actividad del
mejillén dorado puede hacer aumentar las densidades de esta especie ictica, que a su vez
representa el alimento principal de laymda de las especigsscivoras (Sverligt al.,

1993; Iwaskiw, 2001). A pesar de no ser ungepa directa de esefecto, resulta

interesante mencionar que las estadispeasueras de agua dulce de Argentina han
experimentado un crecimiento sin precedepte®s afios después de la entrada del
mejillén dorado en Sudamérica (Fig. 3-6). Aungudas estadisticas ilustradas en la Fig.
3-6 no se distingue la cuenca donde skzagan las capturasnas del 90% de la

produccion pesquera de agua dulce de Argamtioviene de la cuenca del Plata, que
incluye los rios Parana, Paraguay, Uruguaysytsbutarios (lwaskiw, 2001); y es donde el
mejillén dorado aparecid por primera vez. Este aumento de las pesquerias de agua dulce no
parece responder a coyunturas regionalegrogipo ni tampoco a condiciones climaticas

0 econdmicas favorables a nivel nacional. Bstdesprende de que, durante el mismo
periodo, las capturas de agua dulce de logpaExcinos no han aumentado (Fig. 3-6), y

las pesquerias maritimas de Argentina crecieron mucho entre 1984 y 1995, pero luego
colapsaron drasticamente debido a la sobogpds su principal recurso, la merluza
argentina lerluccius hubbs{Marini, 1933)) (Renzi, 2002).

Es necesario destacar que, mientras la competencia por alimento no parece jugar un papel
importante en la interaccién entre el mejillon dorado y la fauna autéctona, puede haber
otros impactos negativos, en algunos casosicados, que tengan una importancia

primordial en Sudameérica. Ejemplo de estosfaodser la dispersion de parasitos de peces
para los que el mejillon dorado hace las veces de huésped intermediario €Dghwa

2004), o la bioacumulacion de contaminantss transferencia a niveles tréficos

superiores (Merscét al, 1992; Garcia y Protogino, 200&)s necesario, por tanto,

avanzar mucho en las investigaciones antepidese pueda evaluar en forma adecuada el
impacto que tiene este invasor en Sudaméasiagcomo predecir sus efectos potenciales

sobre ecosistemas de regiones septentriorfdesupuesto, las experiencias previas sobre

episodios de invasién similares en otragales del mundo proveen una informacion de
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Fig. 3-6. Capturas en aguas continentales entre 1950 y 2002 en algunos paises de
Sudamérica. Los desembarcos incluidos en este grafico representan mas del 97% del
total de las capturas de América del Sur. Basado en estadisticas de la FAO
(http://www.fao.org/). Tomado de Boltovskoy et al. (en prensa).
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base muy valiosa. Sin embargo, divergencias como las resefiadas en el presente trabajo
demuestran que las conclusiones obtenidas para el mejillon cebra en las aguas
continentales de Europa y Estados Unidos, que es el caso tomado cominmente como
modelo para las investigaciones con L. fortunej no pueden extrapolarse automaticamente a

regiones subtropicales de América del Sur.
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Capitulo 4. Efectos dd.imnoperna fortunel sobre la fauna de

invertebrados acompanantes

Introduccion

La energia que es interceptada por los bivalvos bisados (ver Cap. 2) no es aprovechada
exclusivamente por los predadores del molusco. Numerosos autores han constatado que la
presencia de D. polymorphgromueve el desarrollo de los invertebrados del fondo en
asociacion con los lechos de mejillones. Hasta tal punto determina D. polymorphda
conformacién de las comunidades de invertebrados bentonicos después de la invasion, que
algunos autores han caracterizado a esta especie como “ingeniero de ecosistema”, esto es
una especie que controla de forma directa o indirecta la disponibilidad de recursos para
otros organismos a través de cambios en el estado fisico de materiales bidticos o abidticos
(Karatayev, et al, 2002; Jones et al, 1994, 1997). Las similitudes entre el mejillon cebra y
el mejillon dorado sugieren que este tltimo también podria estar implicado en la completa
reorganizacion de los sistemas invadidos, aunque hasta el momento no se dispone de
evidencias directas de este efecto. Darrigran et al (1998) estudiaron la fauna asociada a los
lechos de L. fortuneien Bagliardi, en la costa del estuario del Rio de la Plata. Sin embargo,
esta interesante investigacion estuvo dirigida fundamentalmente al seguimiento de cambios
mensuales en la riqueza de especies y en la diversidad de la fauna encontrada asociada a L.
fortunei mientras que la comparacion con las condiciones previas sin mejillones
estuvieron limitadas a una inica muestra pre-invasion, y no se reportaron abundancias ni

biomasas absolutas.

En el presente capitulo se evalua, a través de experimentos de campo, la influencia que
tiene L. fortuneisobre los invertebrados bentdnicos. El objetivo principal de este trabajo
fue seguir los cambios de abundancia y biomasa de la fauna acompafante, que a su vez
originan cambios en los flujos de materia y energia y reorganizaciones en la estructura de

las redes troficas.
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Materiales y métodos

Area de estudio

Dado que las muestras empleadas para lossndd esta sedamni fueron algunas de las
expuestas en la seccion precedente (Cap.s3jlispositivos usados para este trabajo, asi
como el lugar donde se llevaron a cabo kgmementos, fueron los mismos que los de
dicha seccion, y en gran medida las explmaes de los Materiales y Métodos de ese
capitulo son aplicables a estacontinuacion se explicdos detalles metodolédgicos

relevantes para esta seccion.

Disefo experimental

En 5 de las jaulas instaladasedmio Carapachay para el egitudel efecto de la predacion

por peces sobre las “colonias” defortunei(ver Cap. 3), se anatizambién la fauna de
invertebrados acompanantes. Las fechas dsstreo utilizadas para este trabajo fueron
elegidas de manera que estuvieran espasidmas homogéneamente posible. Se evitd
usar las primeras jaulas extraidas del rigyaen ellas todavia no se habian formado
“colonias” de mejillones que tuvieran una cierta envergadura, asi como las ultimas puesto
que en ellas hubo una crecieateimulacion de barro (ver Maiales y métodos del Cap.

3). Las fechas de muestreo seleccionadasgsteaestudio fueron: 7 de abril, 17 de julio,

17 de octubre y 23 de diciembre de 2003, yi@3narzo de 2004; lo que significa 153,

254, 346, 413 y 503 dias de exposicion en el agspectivamente (ver Tabla 4-1). En

cada fecha de muestreo se analiz6 la fagnavertebrados que fue encontrada, tanto
asociada a la colonias tefortunej como sobre las zonas desnudas del sustrato no
colonizadas por mejillones. Para este estudio se usaron exclusivamente las jaulas con malla

de 5 mm, esto es, de exclusion total de predadores de gran tamafio.
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Tabla 4-1. Abundancias y biomasas de invertebrados a lo largo del periodo experimental. Los niUmeros entre corchetes indican el tamafio muestral
correspondiente. L. f.: muestras procedentes de areas colonizadas por Limnoperna fortunei; Sin L. f.: muestras procedentes de areas sin L. fortunei.
Las jaulas correspondientes a la Ultima fecha de muestreo no presentaron areas desprovistas de L. fortunei.

ABUNDANCIA (ind. m?)

BIOMASA (mg m)

07/04/03 17/07/03 17/10/03 23/12/03 23/03/04 07/04/03 17/07/03 17/10/03 23/12/03 23/03/04
L.f. Sin L. f. L.f. SinL. f. L.f. Sin L. f. L.f. SinL. f. L.f. Sin L. f. L.f. Sin L. f. L.f. SinL.f. L.f. Sin L. f. L.f. Sin L. f. L.f. SinL.f.
Oligochaeta 15 522 297 94 291 39 395 61 409 33421 36 509 2803 62 522 41.47 0.12 163.51 104.22 236.26 81.69 195.72 18.97 224.78
[224] [4] [274] [191] [1112] [191] [225] [28] [141]
Chironomidae 2161 74 669 1007 451 597 6177 4405 899 61.13 2.52 159.64 64.90 11.86 8.95 186.79 45.46 13.16
[44] [1] [13] (8] [11] (5] [123] (38] [35]
Hirudinea 295 0 0 0 0 0 0 0 2621 111.01 0 0 0 0 0 0 0 232.31
(6] [0] [0] [0] [0] [0] [0] [0] [102]
Gasteropoda 98 222 74 0 246 119 1661 200 1825 2.58 4.54 1.60 0 5.63 2.45 70.34 7.16 96.70
(2] [3] 11 [0] (6] (1] [39] (2 [55]
Rotifera 15 080 7119 9221 7678 83191 60158 199714 68677 40 268 2.47 117 151 1.26 14.77 11.13 32.73 11.26 6.60
[115] [96] [62] [61] [183] [80] [293] [150] [365]
Copepoda 8694 1632 11 229 4783 1641 239 1321 501 6707 6.65 1.13 10.60 7.17 2.67 0.36 151 0.37 9.17
[98] [22] [123] [38] [40] [2] [31] [4] [135]
Turbellaria 980 0 3235 5412 41 0 128 0 51 0.15 0 19.09 36.99 0.02 0 0.62 0 1.46
(2] [0] (48] [43] (1] [a] [2] [0] [2
Nematoda 3586 371 21900 5538 44 549 11 936 4558 400 9123 0.74 0.05 5.26 2.75 11.26 6.50 0.91 0.09 2.33
[56] [5] [146] [44] [414] [100] [58] [4] [107]
Insecta 196 0 0 0 41 0 0 0 77 3.56 0 0 0 1.13 0 0 0 15.15
[4] [0] [ [0] (1] [0] [ [0] [3]
Nauplii 639 222 1487 1133 2092 477 682 200 2338 0.08 0.2 0.15 0.17 0.23 0.07 0.17 0.06 0.36
[13] [3] [31] [9] [14] [4] (8] [2] [91]
Tardigrada 0 0 446 0 4102 6684 43 0 0 0 0 0.24 0 0.39 1.07 0.01 0 0
[0] [0] [12] [0] [100] [56] (1] [0] [0]
Cladocera 1130 74 0 0 41 0 170 0 51 0.36 0.03 0 0 0.02 0 0.09 0 0.02
[23] [1] [ [0] (1] [0] [3] [0] [2]
Tanaidacea 0 0 0 0 0 0 0 0 26 0 0 0 0 0 0 0 0 0.11
[a] [0] [0] [0] [0] [a] [0] [0] [1]
Ostracoda 884 1112 74 252 41 0 0 100 0 0.06 0.8 0.01 0.2 0 0 0 0.12 0 -
[18] [15] (1] (1] (1] [0] [ (1] [0]
Hydracarina 0 0 0 0 41 0 170 0 7 0 0 0 0 0 0 0.01 0 0.01
[a] [0] [ [0] [0] [a] [2 [0] [3]
L. fortunei 249 600 45 155 94 509 289 354 57 038 170 498 156 843 232381 228 457 387 253
[1138] [964] [469] [585] [759]
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Presencia/ausencia de fortunei

El crecimiento de las “colonias” de fortuneien las jaulas fue en parches, empezando por

las esquinas y extendiéndosegresivamente desde alli a lo largo de las paredes, hasta
eventualmente llegar a cubrir toda la superfcolonizable (ver Apéndice, Figs. A3-1y

A3-2). Con el objeto de analizlrs efectos de la presencialddortuneisobre la

comunidad de invertebradosrbénicos, el muestreo se llevé a cabo tomando por separado

la porcién en la que habia una colonia visible de mejillones de aquella donde a simple vista
no se observaban bivalvos. Se procedio diglaiente manera: en cada uno de los tres

planos que integran cada jaula se liberéndgllones, con ayuda de una hoja de bisturi,

uno de los laterales. A continuacion se retirmaterial de la parteentral del plano (sin
mejillones, salvo en la ultima de las cinco fechas de muestreo aqui consideradas), y toda la
biomasa presente era recogida lavando corpisesa y haciendo escurrir el agua por el

lateral que previamente se habia limpiadoriLeestra era recogida en una bandeja de
plastico, de la que se transaba al frasco definitivo. Se prdié de la misma manera con
todas las zonas del plano y con todos los pldeasada cara hasta tenedo el material en
sendos frascos, uno con los mejillones y su fauna asociada y otro con los invertebrados
ubicados fuera de la “colonia”. Todas lasasiwas fueron lavadas sobre un tamiz demoO

y fijadas con formol al 3% nenatlizado con carbonato de calcio.

Para referir los resultados a unidades der§iafgese midié el area que ocupaba cada una

de las dos fracciones (i.e., con y kirfortune). Esto se hizo &gnando a cada fraccion

una forma geométrica simple, anotando srdenadas que ocupaban en la jaula los

vértices de éstas, y tomando un registrodgadfico como ayuda auxiliar a este proceso.

Dado que no todas las jauladadas las paredes de cada jaula eran exactamente iguales,
también se tomo nota de las dimensiones exactas de cada una de ellas (Fig. A3-3 del
Apéndice). Con toda esta informacion sdilvajaron las caras de las jaulas y las

“manchas” de mejillones sobre ellos mediante el programa AutoCad, con el que se calculd

la superficie de cada fraccion.
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Abundancia de invertebrados

La abundancia de invertebrados fue estinraddiante recuentos bajo la lupa. Para
facilitar esta tarea, y dadadaan cantidad de detritos (g de arena fina y, sobre todo,
marafas de biso) que dificultaban el prodesde las muestras, éstas fueron divididas en
dos fracciones: una >250n y otra <25Qum. La fraccion >25@m en la mayoria de los
casos fue procesada en su totalidadndeera que se contd y midié todos los
invertebrados en ella. En el caso d&d@cién menor se contd y midié cincuenta
individuos de cada grupo taxonémico, o al menos la mitad de la muestra cuando no se
alcanzo ese numero. Cuando fgeesario, las muestras <24 se fraccionaron con el

submuestreador Folsom (McEwenal, 1954).

Las identificaciones taxondmicas fueron hechasvel de grandegrupos (generalmente
Filo, Clase u Orden). Se recidra la ayuda de expertosrpadentificar las especies
dominantes de algunas muestrggresentativas del perioddwgtiado. Las estimaciones de
la abundancias y distribucion de tallasd.déortuneiya fueron presentadas en el capitulo

anterior (ver “Materiale y métodos” del Cap. 3).

Biomasa de invertebrados

La biomasa de los invertebrados registrados fue estimada sobre la base del célculo de
biovolimenes segun Feller y Warwick (1988)golms turbelarios, los nematodos, los
ostracodos, los decapodos y los acaros. Gtava grupos se emplearon relaciones peso-
talla descritas en la litetura: copépodos (Dumoet al.,1975), gasterépodos (Eckblad,
1971), larvas de quironémidos (Mason, 1977), larvas de efemerépteros (Johnston y
Cunjak, 1999), cladoceros y larvas nauplii (Batirl975). En el caso de los rotiferos se
midieron 172 individuos correspondies a dos clases de tallae estimo el volumen de
cada tipo por comparacion con formas geométrstmples. Para las sanguijuelas, dado su
mayor tamafio, el volumen fue medido por desplazamiento del agua en una columna
graduada (cf. Feller y Warwick, 1988). Paranayoria de los grupae uso6 un factor de
conversion de peso humedo a peso de materia seca de 0.12 (Bualpd075),

exceptuando los neméatodos para los que&0.2% y las sanguijuelas y los quironémidos,
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a los que se aplico un factor de 0.20 (cfldfey Warwick, 1988). Para los oligoquetos se

uso el factor 0.151, estimado empiricamente sobre la base de 2000 individuos procedentes
de dos fechas de muestreo, que fueron pesadbémedo y, después, secados en la estufa

a 60°C durante 48 h. En todos los casossmiasuna densidad especifica de 1.13 ¢ cm

(Feller y Warwick, 1988). La biomasa Hefortuneifue estimada a partir de las

distribuciones de frecuencia tllas en combinacion con lossultados expuestos en el

Cap. 1 de este trabajo.

Superficie ofrecida sobre. fortunei

Las superficies expuestas sobre las “coldrdasmejillones fueron calculadas como el

area de las valvas involucradasnos el 20%, que es lo que se asume como representativa
de la fraccion de valva en contacto con stso o con las valvas adyacentes y que no

esta, por tanto, disponible para edrtmmiento de invertebrados (Stewedral, 2003). La
superficie ofrecida por las las individuales fue calculadapartir de las distribuciones

de tallas segun la ecuacion de regresionsgudefinié en el Cap. 1 de este trabajo.

Analisis estadistico

Los efectos de la psencia/ausencia tlefortuneiy del tiempo sobre la densidad y la

biomasa de los invertebrados acompafiantes fueron analizados mediante un Anova de dos
factores sin replicacion. Es necesario aslgue, dado que las fracciones con mejillones y

sin ellos son parte de una misma unidad expntal (misma jaal), en rigor no hay
independencia entre estos tratamientoscdisecuencia, no es posible separar las
diferencias temporales de las espaciales, mptivel cual los patrones y diferencias en el
tiempo deben ser tomados con precaucion. Pafari@eras cuatro muestras se confirmé

el comportamiento no aditivo que exige egte tle Anova mediante la prueba de no
aditividad de Tukey. Para la ultima fecha de muestreo no se pudo hacer esta prueba ya que
para ella el disefio fue no-balanceado. $eamspruebas de una cola siempre que los
resultados fueron en una direccion esperapl@oai (i.e., mas invegebrados con que sin

fortune). Cuando no fue asi se emplearon prueleagos colas. En los analisis de
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correlacion y de regresion se emplearondasitas no paramétricas de Spearman cuando

no fue posible cumplir los supuestos de las pruebas paramétricas.

Resultados

Limnoperna fortunei

Como se vio en el capitulo anterior (Cap.€3) las jaulas protegidas con malla de 5lmm
fortuneialcanzé densidades de 45 155 a 289 354 iffdyrhiomasas de 156 843 a

387 253 mg . Estos valores de abundancia seuemtran en torno al rango normal
reportado para los cuerpos de agua invadétho&meérica del Sur (Boltovskoy y Cataldo,
1999; Darrigran y Damborene2(05; Fig. 4-1; Tabla 4-1).

La forma de la mancha de mejillones en las jaulas utilizadas en el presente trabajo de tesis,
asi como las superficies que ocupan las regiooey sin mejillones, se detallan en el
Apéndice (Fig. A4-1). A simple vista se obselagrogresion a lo largo de los meses de la
colonia en crecimiento de fortunej y como la colonizacion eaucho mas rapida en las

jaulas protegidas por mallas mas finas.

Invertebrados asociados

Los invertebrados acompanantes regikisaestuvieron representados, en orden
decreciente de abundancia, por lgaugntes: Rotifera (dominados darcane bulla
presentes en menores abundaniciagenroosiCollothecasp., asi como varias especies no
identificadas de Monogononta y Bdellea), Oligochaeta (dominados pdaiis variabilis

y N. communistambién se encontrar@ero sawayaiSlavina evelinagPristina osbornj

D. niveg N. pardalis Slavina isochaeta Pristina aequisetp Nematoda, Copepoda
(dominados por Harpacticoigacon algunos Cyclopoida, incluyentacrocyclops

albidens albideng Eucyclops agiliy Chironomidae, Tardigrada, nauplii de Copepoda,

Turbellaria, Gasteropoda (dominados pl@teobia pisciury Hirudinea Helobdella
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adiastola, H. hyalingy Haementeria eicchornigeOstracoda (Podocopina sp.), Cladocera,
incluyendo especies bentonic&aptocercuy Alona y plancténicasgosmina

hagmann), otros insectos (fundamentalmentghEmeroptera, Caenidae), Hydracarina y
un unico ejemplar de Tanaidacea (Crustafe=r) Tabla 4-1, y FigA4-2 que ilustra los

principales taxones encontrados).

Si bien algunos grupos estuvieron preseetesantidades elevadas, otros fueron de
aparicion esporadica y/o densidades bajasnanera que no se obtuvo para todos una
cantidad suficiente de indiilos como para llevar a cahodlisis cuantitativos de
densidades y biomasa en funcion de la presendiafdetunei Oligochaeta, Nematoda,
Rotifera, Copepoda, Gasteropoda, Hirudir@aronomidae y nauplii estuvieron presentes
en la mayoria de las muestras y normalment cantidades altas. Estos ocho grupos, que
en adelante llamaremos “dominantes”, mastigpatrones de disknicion consistentes y
permitieron hacer analisis confiables de la influencih.dertuneisobre sus poblaciones.
Estos organismos representaron alrededo® ¢, tanto en abundancia como en biomasa,
de todos los invertebrados no bivalvos segidos en las jaulas. Por otro lado, los
Tardigrada, Turbellaria, Cladocera, Ostida, Insecta, Hydracarina y Decapoda, que en
adelante denominaremos “escasos”, fuatoservados de forma mas esporadica y sus

densidades fueron bajas y erréticas.

En general, los perfiles temporales Beradancia y biomasa totales en las aread.con
fortuneifueron paralelos a los mismos en las areas sin mejillones (Prueba depltkey,
0.200 y 0.728 para abundancia y biomasa respectivamente; ver Tabla A4-1 del Apéndice),
pero con valores significavnente mayores (ver Tala2). A pesar de que no se

encontraron diferencias signifiozas entre las fechas de muestreo (Anova, prueba de dos
colas; abundancig:= 0.161; biomasg = 0.172), en las areas chnfortuneihubo una

relacion directa significativa ée la biomasa total devertebrados y el tiempo de

exposicién bajo el agua: sobre los datos andiormados se obtuvo la siguiente regresion

lineal:

Biomasa= 62.002+ 0.993x diasdeexposicion
(p=0.043y R=0.79)
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Tabla 4-2. Abundancias (ind. m?, fila superior) y biomasas (mg m?, fila inferior)
promedio de todos los grupos de invertebrados en areas con (L. f.) y sin (Sin L. f.)
Limnoperna fortunei, y resultados del ANOVA para las diferencias entre las

medias.

Taxon L.f. Sin L. f. F p*(una cola)

(*dos colas)
Olidochacta 54 050.7+13299.1  18978.9+10149.1 15.87 0.014
9 172.3+35.1 51.2+24.8 10.21 0.025
Chironomidae 2071.7 + 1068.4 1520.7 + 980.2 1.79 0.137
86.5 + 36.7 30.5+14.9 6.48 0.042
Hirudinea 583.2 +512.7 0.0 1.00 0.196
68.7 + 46.2 0.0 1.00 0.196
Gasteronoda 780.9 + 394.7 135.5 +50.3 2.11 0.121
P 35.4+20.1 35+15 1.80 0.136
Rotifera 69 494.9+35066.2  35908.1 + 16 552.0 8.28 0.032
11.6+5.8 6.2+2.9 7.65 0.035
Coenoda 5918.3 + 1948.9 1788.4 +1042.9 5.76 0.048
pep 6.1+18 23+16 11.10 0.022
Turbellaria 710.6 + 631.2 1353.0 + 1353.0 6.00 0.092*
43+37 9.2+92 2.57 0.207*
Nematoda 16 743.1 + 7679.2 4561.3 £ 2741.9 4.21 0.066
41+2.0 23+15 277.34 0.000
Insecta 62.9 + 36.4 0.0 1.62 0.147
40+29 0.0 1.95 0.128
Nauoli 1447.6 +350.1 508.2 + 217.5 5.69 0.049
P 0.2+0.0 0.1+0.0 4.26 0.065
Tardiarada 918.2 + 800.4 1671.1 +1671.1 2.22 0.233*
9 0.1+0.1 0.3+0.3 0.30 0.622*
Cladocera 2785+ 214.7 185+ 185 7.12 0.038
0.1+0.1 0.0£0.0 5.27 0.053

. 51+5.1 0.0
Tanaidacea 0.0 0.0

Ostracoda 199.9 +171.6 366.1 + 254.1 3.92 0.142*
0.0+0.0 0.1+0.0 2.07 0.246*
Hvdracarina 57.7+316 0.0 1.72 0.141
y 0.0 0.0 2.80 0.096
Todos los 153 323 +34 201 66 810 + 21 224 10.46 0.024
grupos 393.4 +67.9 105.7 +43.1 16.06 0.014
Troudocfs'ozr o2 49 828 + 12 579 66 810 + 21 224 0.90 0.414*
grupos p 121.0 +19.9 105.7 +43.1 0.14 0.730*

de sustrato
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Por en contrario, la misma comparacion en areas sin mejillones no arrojo resultados

estadisticamente significativgs£ 0.768; R2= 0.05).

El andlisis pormenorizado de los perfitemporales de abundancia y biomasa de los
diferentes taxones de invertados indica la ausencia de patron comudn a todos ellos
(Fig. 4-1; Tabla 4-1). Oligochaeta yumii mostraron una tendencia a crecer
progresivamente, mientras que para ebrdstlos taxones no sietectd ningun patrén
definido. Los perfiles tempotrales deusdancia y biomasa en las areaslcdiortuneino
difirieron significativamente de los digs areas sin mejillones (prueba de Tukey,0.05),
con excepcidn de los perfiles de abundade Nematoda y de Turbellaria< 0.001 yp =
0.047, respectivamente) (ver Tabla A4-1 del Apéndice).

Al comparar los promedios de abundanctagmasa de invertebrados a lo largo del

periodo de estudio, se observa que para tlodogrupos dominantes los valores fueron
sustancialmente mayores en las areas con mejillones que en las areas sin ellos. Las areas
sin mejillones presentaron entre el 0% (en el caso de Hirudinea) y el 73% (para
Chironomidae) de las densidaddservadas en las areas tofortunei En términos de
biomasa, los valores en las areas sin mejifaseilaron entre el 0% y el 57% de los
registrados en las areas colonizadasnpaluscos. Estas diferencias fueron

estadisticamente significativaknivel de confianza del 95%, ya sea en abundancia, o en
biomasa, o en ambas, para Nematoadgepoda, nauplii, Oligochaeta, Rotifera 'y
Chironomidae (Fig. 4-2; Tabla 4-2).

Los grupos escasos exhibieron un comporaioi mas erratico: muchos estuvieron
completamente ausentes de las areamsjilones (Insecta, Hydracarina y Decapoda), o
fueron encontrados en tan sélo una deledro muestras analizadas (Tardigrada,
Turbellaria y Cladocera) (ver leabla 4-1). Cuatro de estos siete grupos escasos fueron, en
promedio, mas abundantes en las areas colonizadasfpauneique en las desprovistas

de mejillones; sin embargo, otros tres grumastraron el comportamiento opuesto (Fig.

4-2; Tabla 4-2).

Todas las estimaciones de abundancia y biampessentadas hasta el momento fueron
calculadas en base a la superficie de dsti@ las jaulas. Siembargo, en las areas
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colonizadas pok. fortuneila superficie que se ofrece & lmvertebrados para colonizacion
en realidad no es la superficie de las pardédda jaula sino la quafrecen las valvas de

los moluscos que tapizan las paredes. Se @sfira la presencia de mejillones aumenta en
mas de tres veces la superficie potenciatmenlonizable respecto de un sustrato desnudo.
Cuando se calcula la biomasa de los invertebrados en funcionugpeiéicse ofrecida (ya

sea sobre sustrato desnudo o sobre valvascpbmaizacion por partée los invertebrados
bentonicos, no se encuentra diferenciaeslats areas con y sin mejillones para ningun
grupo de invertebrados en pautar, ni para la biomasa tb@e todos en conjunto (Anova,

p > 0.05 en todos los casos). Ver Apéndice, Tabla A4-2.

Discusion

Efectos positivos sobre lasvertebrados bentdnicos

Los resultados expuestos indican guéortuneitiene un efecto positivo sobre la

abundancia y la biomasa de todos los grammvertebrados asacos para los que

tenemos datos confiables. Las zonas con mejillén dorado albergan en promedio, tanto en
abundancia como en biomasa, al rededarrdé7% mas de invertebrados que las zonas
desprovistas de mejillones. Entre los organismos mas beneficiados por la presencia del
mejillébn se encuentran las sanguijuelas ycls®coles, mostrando aumentos en torno al
80-100%. Las menores diferencias fueron obslExy@ara la abundancia de quironémidos

y la biomasa de nematodos, con aumentos del 27% y 43%, respectivamente.

A pesar de que en el presente trabaggalantificaciones no sealizaron a nivel de

especie, los datos de que se dispone e la presencia del mejillon dorado puede
dar lugar a sustituciones de morfotipos, y probablemente también tiene efectos sobre la
diversidad (ver Tabla A4-3 del ApéndicPpr ejemplo, en la muestra del 17 octubre 2003
encontramos gue en las zonas con mejillones aparecen los oligddaisteariabilis(que

es dominante en estas zonaf)eyo nivea ambos completamente ausentes en las zonas

sin mejillones, mientras que desaparBcebtusague es comun en las zonas no
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colonizadas pok. fortunei Al mismo tiempo, algunas especies que estaban poco
representadas en las zonas sin mejillones adoui mayor importancieelativa en las
zonas colonizadas (por ejemero sawayaiSlavinaevelinaey Pristinaosborn), y
viceversa Naispardalis).

El aumento de la abundancia y la biomasa¢amo la diversidad) de la fauna de
invertebrados en asociacidon con bivalvasabbs ha sido extensamente documentado para
el mejillén cebrap. polymorphaEste efecto fue constatadanto mediante andlisis
comparativos de lugares con n siejillon cebra (e.g., Silver Botés al,, 1996; Haynes,

1997, Strayeet al, 1999; Bially y Maclsaa©000), como en experimentos de campo en
condiciones controladas (Silver Bo#isal,, 1996; Thayeet al, 1997; Stewaret al, 1998

b, ¢, 1999; Kuhns y Berg, 1999).8en la mayoria de estestudios fueron conducidos en
sistemas lénticos, algunos llevados a cabageras corrientes han llegado a resultados
similares (Ricciardet al, 1997). Los aumentos de la abumda de invertebrados debido a
la presencia dB. polymorphague han sido reportados erlitaratura van del 38% al 90%
(Silver Bootset al, 1996; Haynes, 1997; Ricciareli al, 1997; Stewantt al, 1998 b, c;
Kuhns y Berg, 1999; Bially y Maclsaac, 200Bh términos de biomasa se han observado
aumentos que llegan al 99% (Thageal., 1997; Stewaret al, 1998 b, c; Stewast al,

1999). Si bien hay algunos trabajos que agnuatla conclusidn opuesta, de que la
presencia del mejillon cebra tiene consecuencias negativas para la fauna de invertebrados
(e.g., Nalepat al, 1998; Lozanet al, 2001; Strayer y Smith, 20Q1% inmensa mayoria

de los estudios no ratifican esta conclusion.

Enriquecimiento del sustratpoconstruccion de habitat

El aumento de la abundancia, biomasa yrdidad de los invertebrados bentdnicos en
respuesta a los lechos de mejillones ha sido atribuido normalmente a la mayor

disponibilidad de alimento debida a las hegceseudoheces de los mejillones, asi como a

un incremento del habitat y del ugio ante predadores (Silver Bogtsal., 1996; Thayeet

al., 1996, 1997; Stewaet al, 1998 a, b, 1999; Kuhns y Bgr1999). Dado que las jaulas
empleadas en el presente trabajo estalangtais de una malla de 5 mm de poro, el

aumento de la densidad de invertebrados asociados al mejillon dorado en ellas no puede ser
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atribuido a la proteccion frengepredadores icticos. Por otadlo, el grado de exposicion a
pequefios predadores, para los que las mlalmmm no representa una barrera, no parece
ser significativamente diferente entre las aasy sin mejillones. De esta manera, las
mayores densidades de invertebrados nacpardeberse a una mayor proteccion frente a

la predacion.

La proteccion ante los predadores ngies uno mas de los efectos beneficiosos

potenciales dentro de una amplia gamaateliciones que se derivan del aumento de la
complejidad del sustrato. De hecho, unsistmas complejo proporciona una mayor
estructuracion de la supeii¢ creando asi microhabitats nuevos y maximizando el uso del
espacio. La acumulacion vertical de los mejils afiade una dimension nueva al ambiente
bentdnico disponible para la colonizacion.ni&s, los sustratos con una estructura

compleja resultan mas eficientes para amortiguar tensiones fisicas, tales como el oleaje y la
accion de la corriente, de manegee facilitan la retenciode fauna y alimentos en el

sistema (Klerk®t al, 1996; Stewartt al., 1999 y 2003). A pesar de que los incrementos

en abundancia y biomasa en las zonas colonizadas por el mejillén dorado (con respecto de
aguellas desprovistas de mejillones) son adga rasgos proporcionales al aumento de la
superficie disponible que suponen las valvakdenejillones (ver antes), creemos que los
mecanismos implicados no estan asociados simplemente al aumento de la superficie
colonizable. De hecho, ninguno ds invertebrados registrados son organismos sésiles

que pudieran tener el crecimiento limitado padiponibilidad de sustrato para asentarse.

Por el contrario la mayoria de ellos repéativamente a lo largo y ancho del sustrato, y

son probablemente las cavidades bajo y dosrenejillones, mas que la superficie de las

valvas, el nuevo habitat que contribiyaumentar sus densidades (Steetal, 2003).

Se ha comprobado que el aporte adicionathdieria organica que representan las heces 'y
pseudoheces del molusco puede ser decisivogparacimiento de la fauna asociada a los
lechos de mejillones (e.g., Ricciartif98; Gonzalez y Downig, 1999; Greenwaidil,
2001). Sin embargo, la informacion derivadaedte trabajo no parece respaldar esta
relacion. En efecto, dado que el volumerhdees y pseudoheces producido por un lecho
de mejillones aumenta proporcionalmente cdnidmasa de los mismos, cabria esperar
gue a mayor biomasa de mejillones mayores fueran las poblaciones de invertebrados
asociados. Sin embargo, tal relacion no se ghsam nuestras muestras. No obstante, no
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hay que perder de vista gneestro experimento no faksefiado con el proposito de
evaluar la influencia de la complejidad dastrato y del enriquecimiento en materia
organica por separado, y es probable quedssitados aqui obtenidos reflejen una

combinacion de ambos efectos (Steveawl, 1998 b; Bially y Maclsaac, 2000).

El aporte de materia organica a tragésheces y pseudoheces deberia beneficiar
principalmente a los animales sedimentivotales como oligoquetos, caracoles, asi como
algunos rotiferos, sanguijuelas y copépodos. Sin embargo, el audeergtns grupos en
comparacion con los predadores no puede sadb como una evighcia del efecto de

las heces y pseudoheces sobre las asociaderiasertebrados dado que los predadores
también aumentarian en respuesta a la mafgota de presas sedimentivoras. Los
resultados aqui presentados confirman leig@étesis en la medida en que no hay
diferencias aparentes entrecedcimiento poblacional de losstintos grupos tréficos de

invertebrados asociados.

El mejillon dorado promueviavertebrados mas grandes

Ademas de los aumentos en abundancia y biomasa, el mejillon dorado parece promover
mayores tallas en los invertebrados astmsaAl comparar las tallas promedio de
oligoquetos, quirondmidos y gasteropodosezas con y sin mejillon dorado se observa
que en las primeras estos animales sonmiemayores que en las segundas (prueba de t
pareadap<0.001 en todos los casos; Tabla A4-4Aleéndice). Es concebible suponer que
esto es el reflejo de difareias en la competencia pormrefugio entre las areas sin
mejillones y pobremente estructuradas, frenies sustratos altamente estructurados que
ofrecen las areas colonizagas el mejilléon dorado (Stewaet al, 1999). Los habitats
intersticiales entre las conchas de los biealpueden ser preferidos por la fauna por
ofrecer refugio ante los predadores. En alg@sagcies de invertebrados bentdnicos se ha
visto que los individuos pequefios son exclgidompetitivamente de estos lugares por los
de mayor talla, que consecuentemente pasan a dominar (Stealart 999). Este tipo de
seleccion puede ser debida a competencia taimgocomo interespecifica. En el presente
trabajo se puede observar que en las g@bdlsdas por el mejillon dorado el gasterépodo
de mayor tamafidjeleobia pisciumes proporcionalmente mas abundante, mientras que
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en las areas sin mejillones dominan morfotipos de menor talla (probabldttardebidae

spp.).

Hay que tener en cuenta qoea extrapolacion directa thes presentes resultados a las
condiciones de campo tiene que ser hechgoeraucion. En la nataleza no existe un
sustrato que se asemeje a la superficie lidadgulas de PVC usasl para este estudio.
Probablemente las superficies rugosas de letsagas disponibles da naturaleza, tales
como rocas, troncos y raices, pueden albanggores cantidades de invertebrados que los
paneles de PVC. Sin embargo, las tendenciasipales encontradas ehpresente estudio
son tan marcadas y consistentes que inalusefecto algo menos intenso que el observado
en estas condiciones artificiales seria icgntemente significativo como para afectar

profundamente al ecosistema.

Evolucion temporal

Como puede apreciarse en la Fig. 4-1, srataas colonizadas palrmejillén dorado la
biomasa total de invertebrados aument6 graderste desde principios del otofio (abril de
2003) hasta fines del verano (marzo de 2084 ;oncordancia con el aumento de la

biomasa de mejillones. Este aumento de la biomasa de invertebrados mostré una
correlacién positiva y significativa cont@mpo de exposicion en el agu££R.79). La
abundancia de invertebrados también sigaidisma tendencia, con excepcién de la

altima fecha de muestreo, en la que las abundancias totales fueron menores que 3 meses
antes (Fig. 4-1). Sin embargo, la comparaciotaddarras de la §i 4-1 puede resultar
engafosa puesto que las diferencias entreblasdancias totales de las dos ultimas fechas

de muestreo reflejan Bominancia numérica de un Goitaxén muy abundante, los

rotiferos. La abundancia de este grupo cae abruptamente de 200 008 émddiciembre

de 2003 a 40 000 ind.fren marzo del siguiente afibabla 4-1). De hecho, si

exceptuamos a los rotiferos y a los quironomidos, todos los demas grupos de invertebrados
(seis taxones de ocho) fueron mas abundamesarzo de 2004 que en diciembre de 2003
(Tabla 4-1).
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La evolucion temporal de la colonizacion en las areas sin mejillones comienza con un
aumento de los invertebrados acompafiantes de la primera a la segunda fecha de muestreo,
al igual que lo que ocurria ¢as areas colonizadas pomatjillon dorado. Sin embargo, de

ahi en adelante los perfiles difieren pmdamente, puesto que en las areas sin mejillones

no se vuelven a observar aumentos en la biomasa y las abundancias cambian de forma
erratica a lo largo del periodo de muestfeg. 4-1). Estas tendencias recuerdan a las
observadas por otros autores que trabajaon el mejillon cebra (e.g., Silver Boetsal,

1996; Strayeet al,1999), y sugieren que los sustratos con y sin mejillones tienen distintas
capacidades de carga de invertebrados aabames, de manera que los sustratos no

colonizados por bivalvose saturan antes.

Efectos a nivel del ecosistema

Los efectos que tienen los bivalvos adtucidos sobre los ecosistemas se deben
fundamentalmente a su alta actividad filtraddros procesos de filtracion en el fondo del
rio originan un acoplamiento pelagico-bent@nique a su vez promueve cambios a otros
niveles del ecosistema acuatico. Asi, aparte®sleambios en la fauna bentonica, se han
descrito muchos otros efectos que inclugamento de la claridad del agua, mayor
crecimiento de macrdfitas, tasas de sedia@dh aceleradas, alteraciones en el ciclo de
nutrientes, disminucion de las poblacisme fitoplancton y zooplancton con las
consecuentes alteraciones pasaniveles troficos superiorestc. (Phelps, 1994; Caraeb
al., 1997; Jamest al, 1997; Karatayewet al, 1997; Bakeet al, 1998; Pacet al, 1998;
Strayeret al, 1999). Como se vio en el capitulo 2¢&s de filtracidn), el mejillén dorado
presenta tasas de filtracion tan altas ouselmayores que el mejillon cebra (Sylvester
al., 2005), y en los cuerpos de agua quentadido en Sudamérica puede alcanzar
densidades de hasta 150 000 ind.(@arrigran 2002; Boltovskogt al, 2006). Esto, en
conjunto con los resultadpsesentados en el pegge capitulo, indica gue fortunei

ejerce una fuerte influencia sobre los sisteqasinvade. Es probabtue el efecto en
cascada de sus impactos directos sobre el plancton (Catald®005; Sylvesteet al.,
2005; ver también Cap. 2), laui@a bentdnica (presente capidy las larvas de peces
(Paolucciet al, 2005) sea responsable del aument@06% en las capturas de agua dulce
en Argentina durante la Ultima década (Boltovs&bgl, 2006; ver Fig. 3-6, Cap. 3).
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Strayer y Smith (2001) y Strayer et al (2004) sugirieron que el impacto del mejillon cebra
en los ecosistemas fluviales no est4d determinado exclusivamente por lo que ocurre en los
lechos de mejillones, sino que puede impactar sobre hébitats distantes a través del aumento
de la claridad del agua y de la alteracion de las comunidades planctonicas, las tasas de
sedimentacion y el reciclado de nutrientes en todo el sistema. Estos autores sostienen que
el aumento de la abundancia de invertebrados asociado a bivalvos exoticos, que
comunmente se observa en la gran mayoria de los trabajos sobre el tema, esta restringido al
area inmediatamente adyacente a los lechos de mejillones mismos, mientras que fuera de
ellas las abundancias de invertebrados disminuyen. En consecuencia, el efecto global de
los mejillones sobre la produccion bentdnica y pesquera del ambiente, en este caso el rio

Hudson, es negativo.

Sin embargo, existen importantes diferencias entre el rio Hudson y la cuenca del Parana-
Uruguay y Rio de la Plata, que pueden dar lugar a consecuencias divergentes de la invasion
por bivalvos filtradores. Los peces del rio Hudson, en particular las especies nativas, son
en su gran mayoria planctivoros, por lo que no se benefician en forma directa del mejillon
cebra como alimento, al tiempo que si soportan un impacto negativo por la competencia
con el mejillon por el plancton (Pace et al, 1998; Strayer y Smith, 2001). En contraste, los
rios invadidos por el mejillon dorado en Sudamérica albergan una abundante fauna ictica
que preda intensamente sobre todo el rango de tallas de del mejillon (Montalto et al, 1999;
Penchaszadeh et al, 2000; Paolucci et al, 2005; Sylvester et al, en prensa). En estas aguas
el plancton es escaso (Boltovskoy et al, 1995; De Cabo et al, 2003), y las especies
planctivoras consecuentemente excepcionales (Agostinho et al, 1997), siendo éste un
sistema gobernado por fuentes de energia detriticas. De esta manera, las especies de peces
sedimentivoros que no pueden consumir directamente al mejillon dorado si pueden
beneficiarse del enriquecimiento del sedimento en materia orgédnica por las heces y
pseudoheces (Thayer et al, 1997), asi como del aumento de las abundancias de
invertebrados en asociacion con los lechos de mejillones (Thayer et al, 1997; Kuhns y
Berg, 1999; presente trabajo). Dado que los rios de Sudamérica albergan pocas especies
filtradoras, de las que solamente C. fluminea(otra specie invasora) puede llegar a ser
ocasionalmente abundante, es muy probable que antes de la llegada del mejillén dorado los
mecanismos de acople pelagico-bentdnico fueran escasos y débiles. Cerca de 2 000 000 tn

de carbono organico particulado son arrastradas rio abajo al mar todos los afios (Depetris y
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Kempe, 1993; Guerrero et al, 1997). Con la aparicion del mejillon dorado una parte de
esta materia organica es interceptada y convertida en una forma utilizable por organismos
incapaces de alimentarse de pequenas particulas en suspension, tales como muchos

invertebrados bentonicos y especies de peces (Boltovskoy et al, 2006).

Los efectos son dinamicos

Es necesario remarcar que tanto las poblaciones de especies invasoras como sus efectos
sobre los ecosistemas que invaden, incluyendo las abundancias de los invertebrados
bentonicos asociados, son dindmicos y a menudo dependen del tiempo pasado desde que se
produjo la invasion. En Europa y Estados Unidos se ha observado que el mejillon cebra
alcanza un pico de abundancia al poco tiempo de invadir un sistema, pero que luego las
densidades pueden declinar significativamente hasta estabilizarse a niveles relativamente
bajos, disminuyendo en consecuencia su impacto (Karatayev, 1994; Haynes et al, 1999).
Sin embargo, también se han reportado casos en los que las densidades poblacionales del
mejillon cebra no se han modificado luego de alcanzar su maximo (Burlakova et al, en
prensa). Para el mejillon cebra la declinacion después del pico de abundancia se produce
alrededor de 10-15 afios después del ingreso (Karatayev, 1994; Karatayev et al, 1997).
Puesto que el mejillon dorado invadié Sudamérica en la década de los 90 (Pastorino et al,
1993), sus densidades en el sistema probablemente ya se han estabilizado. Probablemente
quepa esperar futuros cambios en el impacto de este molusco debido al retraso temporal de
las poblaciones de otras especies para adaptarse al invasor, y al hecho de que el mejillon
contintia expandiéndose activamente hacia el norte a lo largo del sistema del rio Parana
(e.g., Avelar et al, 2004), de manera que la invasion de la cuenca del Amazonas parece ser
tan so0lo una cuestion de tiempo (Boltovskoy et al, 2006). Asi, atin considerando que
localmente el impacto de esta especie podria atenuarse en alguna medida, probablemente

los efectos a nivel global van a seguir en aumento.
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Consideraciones finales sobre los impactos en el ecosistema

Auln se requiere mucho trabajo antes dempdamos comprender y cuantificar en forma
aceptable los impactos que tiene el mejillén dorado sobre los grandes rios de llanura
sudamericanos. En el capitulo 3 se han mostesdinteracciones directas de este animal
con los peces (Sylvester al., en prensa), concluyéndose queden llevar al notable
aumento de las pesquerias casitales a partir de 1994 (Boltovsketyal, 2006; ver Fig.
3-6, Cap. 3). Los resultados del preseaigitulo refuerzan aquellas conclusiones
apuntando a enriquecimientostixds adicionales de las rutas troficas mediados por el
mejillén invasor. Este trabajo corrobora algunas de las predicciones previas sobre los
impactos potenciales de esta especie plsestema invadido (e.g., Ricciardi, 1998;
MacNeill, 2001), pero también destaca profisdéierencias con los efectos del mejillon
cebra en Europa y América del Norte. Estas diferencias parecen responder mas a contrastes
ambientales entre los sistemas invadidp® a disimilitudes entre las especies
consideradas.
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Los resultados del presente trabajo de Tiadisan que el mejillén dorado tiene un enorme
potencial de impacto sobre los sistemas g continentales ddéudamérica que invade.

Este potencial se debe en gran medida ail@ldigia y la ecologia tritfa de esta especie.

Ademas de sus indudables perjuicios econonpoodas interferenciason las actividades
humanas (Boltovskogt al, 1999), situacidn que motitds primeros llamados de

atencién sobre su presencia en nuesti®, pambién se lkan atribuido impactos

ambientales negativos. Por ejemplo, se ha comprobado mediante experimentos de campo
en condiciones muy proximas a las naturales que el mejillon dorado causa disminuciones
del fitoplancton que van del 62 al 99% (Catadtial, 2005). El clareado de la columna de
agua es un efecto que ha sido ampliamemertado para los cuerpde agua invadidos

por D. polymorphaen el hemisferio norte (e.g., Caraatal, 1997; Karatayeet al.,

1997).

Otro problema potencial relacionado con &rdamiento y la actividad de los bivalvos
filtradores pueden ser las floraciones de cepas toxiclslodecystis que traen aparejadas
consecuencias negativas para la calidad delageagos para la salud de animales tanto
silvestres como domésticos, aunque la inridn disponible en la actualidad sobre estas
relaciones es contradictary no concluyente.

En primer lugar, aunque todos los indicsagieren un efecto netja de las cepas de
cianobacterias que contienen micrtiog para las fases larvarias@epolymorpha

(Dionisio Pireset al, 2003, en prensa), no esta claro cual es el efecto sobre los adultos.
Algunos autores han reportado que los mejilladkgtos consumen cianobacterias toxicas,
incluso preferentemente frente a otragaal(Dionisio Pires Yan Donk, 2002; Dionisio
Pireset al,, 2004 a; Dionisio Pirest al, 2005 a); mientras que otros han observado
rechazo de las cepas toxicas y efectos negativos de éstaB spblgmorphaJuhelet al,

2006 a, b). Estas divergencias parecieran sdegias distintas relaciones que se establecen
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entreMicrocystisy D. polymorphadependiendo del estado icaf del sistema (Raikowt

al., 2004; Dionisio Pirest al, en prensa).

En segundo lugar, se han observado efait@sgentes de la interaccion De
polymorphaconMicrocystispara la calidad del agua. Los resultados de Vanderptadg
(2001) sugieren que eltemso clareado ejercido por polymorphay la expulsion

selectiva en pseudoheces deuld viables de cianobactesigxicas son responsables de
las floraciones téxicas que se han producidalganos cuerpos de agde Estados Unidos
luego del ingreso del bivalvo. estiene particular incideme en los cuerpos de agua
someros en los que. polymorphdiltra diariamente una fraccion significativa de la
columna de agua, y en aquellos en los gs@seudoheces son resuspendidas por efecto de
la corriente, la accion delento, etc. (Vanderploegt al, 2001). En oposicidén con esto,
otros autores han observado la efectivastige y asimilacion de cepas toxicas de
cianobacterias por parte del mejillén cebra, y pa@stulado su utilidad para la clarificacion
y la restauracion de cuerpos de aguaproblemas de eutra@acion y de floraciones
toxicas (Reeders y Bie Vaate, 1990; Reedeassal, 1993; Dionisio Pirest al, 2005 b).
Sin embargo, a pesar de que se han tagorfenédmenos de autodepuracion de las
cianotoxinas por parte dieivalvo (Dionisio Pirest al, 2004 b), la asimilacion de algas
toxicas también generaria problemas dedumulacion y transferencia de toxinas a los
peces y a las aves acuaticas (Von Ruakeat, 2004; Sylvesteet al, en prensa; Dionisio
Pireset al, en prensa). Los cuerpos de agu&déamérica no estan exentos de floraciones
con cepas toxicas déicrocystis(Quirés y Luchini, 1983; Beron, 1990; Hiroo&gal.,

1999; De Leon y Yunes, 2001; Bordet, 2003), Ipayue es probable que la dispersion de
L. fortuneitraiga consecuencias en relaciéon coprisencia y la transferencia de estas
cianotoxinas en las redes troficadaeecosistemas acuaticos del continente.

La dispersion de patdgenos constituye d&#dos efectos negativpetenciales de la
invasion por el mejillon dorado (Boltovskey al, 2006).L. fortuneiha sido identificada
como el hospedador intermediario de trematqutegénicos, y la introduccion accidental
del bivalvo en el rio Uji, Japon, ha dado lugda infeccion de peces ciprinidos por estos

parasitos (Ogawat al, 2004).
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Eventuales déficits de oxigeno debidos eefpiracion y a la descomposicion de productos
de desecho en lugares intensamenterntphdos, asi como la bioacumulacion de
contaminantes organoclorados y de metpésados en niveleficos superiores

mediados por los mejillones son también efectos ambientales perjudiciales que se
pronostican en conexiomg esta invasion (Mazait al, 1997; Villaret al,, 1999;

MacNeill, 2001; Effler y Siegfried, 1994)uaque hasta ahora no han sido reportados en

relacion corL. fortunei

Ademas, algunos resultados preliminares detgmte estudio tamlmi@videncian efectos
negativos potenciales derivadides la sustitucion de espes (por ejemplo, para los
oligoquetosNais pardalispor N. variabilisy Dero sawayaiver Cap. 4 y Tabla A4-3 del
Apéndice). Eventualmente esto podria impligaa simplificacién y homogenizacion de la
biodiversidad (Wittenberg y Cock, 2001).

Sin embargo, el cuadro de los efectos dimrtuneisobre los ecosistemas invadidos es
heterogéneo, ya que también parece hagortantes consecuencias ambientales

positivas. En el presente trabajo se muestraetibevalvo es capaz de interceptar y retener
enormes cantidades de energia, que damdreera serian exportadas al mar. Nuestros
resultados (asi como los de otros autores: e.g., Daregan 1998; Montalteet al,, 1999;
Penchaszadett al, 2000) sugieren que este efectalhdo lugar a la formacién de nuevas
rutas tréficas de mucha impantda, a través de las cuales parte de esta energia es
redirigida hacia otros compartimentos del sistema que resultan beneficiados. En primer
lugar, hemos podido ver que una amplia gameodsumidores, en particular los peces, se
benefician directamente con la presenciaste nuevo item alimentario. Por otro lado, el
enriquecimiento del sustrata, menos localmente, tanto erateria organica, como en

fauna asociada en los lechos de mejillones, puede transmitirse también a los organismos
bent6fagos. De manera que, aun cudndortuneitenga efectos perjudiciales por
competencia con organismos planctéfagpsiopastoreo sobre el plancton, el efecto

global puede ser favorable debido al enriquecimiento del sistema que produce la retencién

de la materia organica en transito.

No obstante esto, por la crediemxpansion e importancialdenémeno de las invasiones

biolégicas, asi como por las dramaticas eocnencias que en muchos casos han tenido,
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normalmente se identifica a laspecies invasoras con evertatastroficos, de
consecuencias irremediablemente negativasadCacabamos de ver, el estudio detallado
de los procesos y cambios que traen apadosjaste tipo de organismos nos muestra a
veces una situacién intermedia, en la que efectos negativos se combinan con otros que
podrian ser beneficiosos para el ambientergpado. Sin embargo, extasiones la rapida
adhesion a los diagnosticos preliminaresdoas en los efectos mas inmediatos y
espectaculares y, a menudo también, en prectoxdprivados de experiencias en otras
regiones, con otros organismos y bajo coiaties ambientales diferentes, da lugar a
evaluaciones superficiales y a veces erramlasando menos incompdes de la situacion.
Por el contrario, algunos de los efectos,ddm@neficiosos como perjudiciales, mas
profundos y a largo plazo, pueden ser ignoraalgg tiempo por falta de estudios. Por
consiguiente, partiendo de la base de queoamponente fundamental para la preservacion
de nuestros recursos naturateslores ambientales es la prevencién y el control de las
invasiones bioldgicas, lo cual necesaeaie significa una actitud conservadora y
prudente, los efectos de unpesie fordnea que ya esta alatla en nuestros ambientes no
pueden ser evaluados desde la misma Optejaiciosa sino desde el andlisis y la

investigacion objetivos.

A pesar de que el conocimiento de lalbgia, la fisiologia y la ecologia de fortuneiva

en aumento, junto con su creciente arediskeibucion e importancia global, hay adn
innumerables huecos en su conocimiento. Ronplo, se desconocen los efectos que tiene
esta especie sobre los inedmtados bentdnicos a nivel delosistema, incluyendo sitios
alejados de los lechos de mejillones pergocambito es impactado por la presencia del
molusco. Tampoco hay estudios sobre su efecto sobre la diversidad de estas comunidades.
Carecemos de informacion acerca de los canthiesse han producido en el plancton de
los cuerpos de agua colonizados. Asimisexisten numerosas cuestiones por resolver
acerca de las consecuencias mas a fjalaym de los cambios ambientales guéortunei
presumiblemente promueve, tales comauwrhento de las poblaciones de peces, la
alteracion de las comunidades planctonicasacéderacion de las tasas de sedimentacion y
de mineralizacion de nutrientes. Por consigu@gresta ain mucho por estudiar antes de
gue podamos tener una idea acabada de los etkrtasnvasion de Sudamérica por parte
de este bivalvo. Por ello, los efectos queste trabajo se identifican, algunos de los

cuales con implicaciones potencialmente positivas para los ecosistemas locales, no son
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sino una pequeia parte del cuadro y poleede ninguna manera pueden tomarse como

una valoracién global del impactie esta especie invasora.
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APENDICE

Tabla Al-1. Datos crudos de las mediciones de talla (mm) y peso seco total,
seco de la valva sola, seco de tejidos y peso vivo (g) realizadas a 138 individuos

representativos de las tallas entre 2 y 30 mm. *: por debajo del limite de medicion
de la balanza.

Pesos (g) Pesos (g)
Talla seco seco seco vivo Talla seco seco seco Vivo
(mm) total valva tejidos (mm) total valva tejidos
2.50 0.0009 0.0006 0.0003 0.0014 8.00 0.0161 0.0136 0.0025 0.0388
2.50 0.0006 * * 0.0013 8.00 0.0228 0.0191 0.0037 0.0518
2.50 0.0006 0.0007 * 0.001 8.10 0.0133 0.0113 0.0020 0.0348
2.80 0.0006 0.0006 0.0000 0.0015 8.10 0.0262 0.0215 0.0047 0.0576
3.10 0.0009 * * 0.0018 8.10 0.0173 0.0139 0.0034 0.0398
3.20 0.0013 0.0010 0.0003 0.0027 8.20 0.017 0.0141 0.0029 0.0474
3.30 0.0017 0.0015 0.0002 0.0034 8.40 0.0212 0.0172 0.0040 0.0469
3.30 0.0012 0.0011 0.0001 0.0032 8.40 0.0266 0.0221 0.0045 0.0573
3.40 0.0012 0.0007 0.0005 0.0023 8.80 0.0434 0.0359 0.0075 0.0917
3.60 0.0019 0.0017 0.0002 0.0029 9.00 0.0288 0.0246 0.0042 0.0598
3.70 0.0018 0.0014 0.0004 0.0034 9.20 0.0237 0.0196 0.0041 0.059
3.90 0.0021 0.0019 0.0002 0.0047 9.50 0.0363 0.0305 0.0058 0.0798
450 0.0029 0.0024 0.0005 0.0055 10.47 0.0349 0.0274 0.0075 0.0922
4.60 0.0032 0.0026 0.0006 0.0073 10.51 0.0472 0.038 0.0092 0.119
4.70 0.0032 0.0026 0.0006 0.0072 10.82 0.0569 0.0462 0.0107 0.1405
4.80 0.0032 0.0026 0.0006 0.0082 11.30 0.0498 0.0408 0.0090 0.1314
5.10 0.0036 0.0029 0.0007 0.008 11.34 0.0614 0.0512 0.0102 0.1612
5.10 0.005 0.0039 0.0011 0.0115 11.40 0.0514 0.0438 0.0076 0.1279
5.20 0.0052 0.0041 0.0011 0.0102 11.47 0.0681 0.0567 0.0114 0.1706
5.80 0.0065 0.0055 0.0010 0.0172 11.59 0.0691 0.057 0.0121 0.1668
5.90 0.0082 0.0065 0.0017 0.0194 11.65 0.0669 0.0545 0.0124 0.1654
6.10 0.0105 0.0091 0.0014 0.0223 11.73 0.0613 0.0465 0.0148 0.165
6.30 0.0078 0.0058 0.0020 0.0162 11.98 0.0809 0.0638 0.0171 0.1873
6.40 0.0101 0.0086 0.0015 0.0252 12.06 0.0603 0.0461 0.0142 0.1633
6.50 0.0108 0.009 0.0018 0.0251 12.25 0.0717 0.0593 0.0124 0.1861
6.60 0.0091 0.0077 0.0014 0.0234 12.32 0.0657 0.0497 0.0160 0.1727
6.70 0.0113 0.0092 0.0021 0.0271 12.42 0.0641 0.0527 0.0114 0.1616
7.00 0.017 0.0147 0.0023 0.0367 12.49 0.0817 0.0682 0.0135 0.2042
7.20 0.0128 0.0106 0.0022 0.0339 12.59 0.1170 0.0964 0.0206 0.2864
7.40 0.0179 0.0143 0.0036 0.0412 12.76 0.0805 0.0672 0.0133 0.2083
7.50 0.0145 0.0112 0.0033 0.0353 13.35 0.0841 0.0691 0.0150 0.2225
7.60 0.0167 0.0137 0.0030 0.0364 13.67 0.0784 0.0700 0.0084 0.2147
7.80 0.0166 0.0141 0.0025 0.0385 13.71 0.0973 0.0751 0.0222 0.2617
13.80 0.0743 0.0577 0.0166 0.214
13.93 0.0987 0.0789 0.0198 0.2641
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Tabla A1-1. Continuacion.

APENDICE

Pesos (g) Pesos (9)
Talla seco seco seco vivo Talla seco seco seco vivo
(mm) total valva tejidos (mm) total valva tejidos
14.96 0.1747 0.1547 0.0200 0.4147 22.03 0.3464 0.3154 0.0310 1.0739
14.97 0.1206 0.0933 0.0273 0.3423 22.04 0.3810 0.3188 0.0622 0.9461
15.24 0.1029 0.0805 0.0224 0.2933 22.14 0.3965 0.3412 0.0553 0.9943
15.34 0.1287 0.1141 0.0146 0.3329 22.23 0.4153 0.3870 0.0283 1.1824
15.34 0.1432 0.1173 0.0259 0.3542 22.36 0.3639 0.3512 0.0127 1.0765
15.45 0.1143 0.0875 0.0268 0.3314 22.98 0.4373 0.3834 0.0539 1.0783
15.76 0.1431 0.1115 0.0316 0.3884 23.18 0.3846 0.3324 0.0522 1.0455
16.00 0.1216 0.0936 0.0280 0.3657 23.32 0.3671 0.3310 0.0361 1.1159
16.04 0.1528 0.1308 0.0220 0.4042 23.51 0.3481 0.2840 0.0641 0.9728
16.38 0.1611 0.1310 0.0301 0.3980 23.95 0.3487 0.2983 0.0504 1.1140
16.71 0.1545 0.1174 0.0371 0.4198 24.07 0.3852 0.3114 0.0738 1.0379
17.00 0.1718 0.1238 0.0480 0.4581 24.35 0.3573 0.3074 0.0499 1.0763
17.31 0.1797 0.1495 0.0302 0.5242 24.65 0.4529 0.4057 0.0472 1.3533
17.34 0.1541 0.1417 0.0124 0.4630 24.65 0.4165 0.3314 0.0851 1.1183
17.36 0.1676 0.1313 0.0363 0.4304 24.73 0.3934 0.3228 0.0706 1.0883
17.40 0.1719 0.1357 0.0362 0.5061 24.98 0.3742 0.3104 0.0638 1.1045
17.41 0.2302 0.1933 0.0369 0.5200 25.02 0.5977 0.5120 0.0857 1.5704
17.61 0.2263 0.1851 0.0412 0.5687 25.13 0.5430 0.4749 0.0681 1.4759
18.12 0.2365 0.2048 0.0317 0.5502 25.39 0.4545 0.3929 0.0616 1.3387
18.12 0.1422 0.1332 0.0090 0.4897 26.15 0.5075 0.4318 0.0757 1.4653
18.20 0.1741 0.1455 0.0286 0.4887 26.17 0.5522 0.4723 0.0799 1.4708
18.28 0.2561 0.2277 0.0284 0.5804 26.22 0.5478 0.4923 0.0555 1.6178
18.67 0.2161 0.1949 0.0212 0.5761 26.48 0.4548 0.3936 0.0612 1.2162
18.76 0.2309 0.1896 0.0413 0.6701 26.50 0.6536 0.5747 0.0789 1.6031
18.95 0.1868 0.1528 0.0340 0.5813 26.51 0.6214 0.5324 0.0890 1.6714
19.07 0.2328 0.1922 0.0406 0.6893 26.54 0.5268 0.4285 0.0983 1.3991
19.15 0.2007 0.1898 0.0109 0.5952 26.93 0.6502 0.5874 0.0628 1.6537
19.52 0.3235 0.2889 0.0346 0.8909 27.29 0.5609 0.4645 0.0964 1.4334
19.78 0.3431 0.2945 0.0486 0.8820 27.50 0.5717 0.5150 0.0567 1.5747
20.52 0.3198 0.2540 0.0658 0.8939 27.65 0.7292 0.6001 0.1291 1.7075
20.76 0.3663 0.3221 0.0442 0.9867 28.26 0.4844 0.3967 0.0877 1.2915
20.88 0.3694 0.3101 0.0593 0.9197 29.83 0.7388 0.6107 0.1281 1.7196
20.94 0.4593 0.3980 0.0613 0.1391
20.99 0.2397 0.2001 0.0396 0.7179
21.32 0.3717 0.2862 0.0855 0.8165
21.42 0.2791 0.2602 0.0189 0.7982
21.69 0.3402 0.2895 0.0507 0.9420
21.85 0.5032 0.4441 0.0591 1.1951
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Tabla A2-1. Duracion total (T total), tiempo que los mejillones estuvieron abiertos (T filtrando), porcentaje del tiempo total en que estuvieron abiertos
(% filtrando) y tiempo que los mejillones tardaron en abrirse por primera vez (T en abrir) para cada experimento de filtracion y en promedio para todos.
Tiempos en min. Cada organismo corresponde a un experimento, salvo las dos primeras réplicas del tratamiento 15 mm, 25°C que se hicieron con dos
individuos cada una; se indica con la misma letra (a,b) los individuos que estuvieron en una misma camara experimental y que son parte de la misma
réplica.

15°C 20°C 250C
T total T filtrando % filtrando T en abrir T total T filtrando % filtrando T en abrir T total T filtrando % filtrando T en abrir

15 mm 32.0 29.7 92.8% 2.3 31.0 30.0 96.8% 1.0 33.02 30.0% 90.9%°? 3.0¢%
31.0 31.0 100.0% 0.0 31.0 31.0 100.0% 0.0 33.02 29.0%  87.9%°% 4.0
31.5 315 100.0% 0.0 31.0 28.0 90.3% 1.0 32.0° 29.0°  90.6%° 3.0°
31.0 31.0 100.0% 0.0 315 315 100.0% 0.0 32.0° 27.0°  84.4%" 50°
315 275 87.3% 4.5 31.0 29.0 93.5% 2.0 325 30.5 93.8% 2.0
315 295 93.7% 2.0 31.0 27.5 88.7% 3.0 32.0 32.0 100.0% 0.0
31.0 30.8 99.4% 0.2 31.3 30.8 98.4% 0.5
31.0 31.0 100.0% 0.0 34.0 33.7 99.1% 0.3
31.0 30.3 97.7% 0.7 31.0 31.0 100.0% 0.0
31.0 27.3 88.1% 3.7 31.5 30.0 95.2% 1.5

23 mm 31.0 30.5 98.4% 0.5 31.0 30.0 96.8% 0.3 32.0 26.0 81.3% 1.0
325 23.7 72.9% 8.0 31.0 26.0 83.9% 4.0 32.0 32.0 100.0% 0.0
315 31.0 98.4% 0.5 31.0 31.0 100.0% 0.0 335 33.5 100.0% 0.0
32.2 32.2 100.0% 1.0 31.0 30.0 96.8% 1.0 32.0 32.0 100.0% 0.0
31.0 31.0 100.0% 0.0 32.0 32.0 100.0% 0.0 32.0 32.0 100.0% 0.0
31.0 30.5 98.4% 0.5 31.3 30.8 98.4% 0.5 32.0 32.0 100.0% 0.0
325 32.0 98.5% 0.5 315 29.5 93.7% 2.0 32.0 31.0 96.9% 1.0
36.5 35.5 97.3% 1.0 32.0 32.0 100.0% 0.0 22.0 22.0 100.0% 0.0
31.0 31.0 100.0% 0.0 32.7 30.0 91.7% 0.7 33.0 325 98.5% 0.5
315 315 100.0% 0.0 31.0 30.0 96.8% 0.0 31.0 28.0 90.3% 3.0

Promedios totales
T %
T total filtrando filtrando T en abrir

30.2 31.6 95.4% 1.3
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Tabla A2-2. Peso (seco total (PS total), seco de tejidos blandos (PS tej) y vivo (P vivo),
en g) y talla (largo maximo (L), en mm) de todos los individuos experimentales, promedios
de cada tratamiento y promedio general de todos los datos. El peso vivo se estimo a
partir de la talla mediante una ecuacion de regresion (ver Cap. 1). Cada organismo
corresponde a un experimento, salvo las dos primeras réplicas del tratamiento 15 mm,
25°C que se hicieron con dos individuos; para estas réplicas los valores de peso y talla
que se muestran son el promedio de los dos individuos (indicado con *). Promedios
indicados en letra negrita.

15 mm 23 mm
PS PStej Pvivo L PS PStej Pvivo L
total total
15°C 0.101 0.008 0.358 14.31 0.345 0.020 1.079 23.66
0.100 0.009 0.422 15.19 0.340 0.020 1.038 23.29
0.128 0.011 0.465 15.69 0.423 0.026 1.058 23.47
0.111 0.009 0.477 15.82 0.307 0.029 0.991 22.85
0.090 0.008 0.362 14.37 0.297 0.029 0.948 22.43
0.104 0.009 0.427 15.25 0.331 0.030 1.055 23.45
0.115 0.011 0.405 14.97 0.241 0.018 0.893 21.86
0.087 0.008 0.349 14.17 0.233 0.019 0.923 22.17
0.087 0.009 0.367 14.44 0.303 0.022 0.960 2255
0.084 0.006 0.415 15.10 0.248 0.024 0.888 21.80
0.101 0.009 0.405 14.93 0.307 0.024 0.983 22.75
20°C 0.074 0.007 0.435 15.34 0.241 0.021 0.893 21.86
0.095 0.006 0.351 14.20 0.313 0.017 0.943 22.38
0.194 0.012 0.951 22.46
0.078 0.006 0.443 15.44 0.242 0.019 1.083 23.70
0.072 0.007 0.342 14.06 0.231 0.016 0.871 21.62
0.117 0.006 0.464 15.68 0.295 0.017 0.918 22.12
0.089 0.008 0.332 13.90 0.255 0.017 0.895 21.88
0.086 0.006 0.495 16.00 0.306 0.021 0.986 22.80
0.084 0.006 0.493 15.98 0.277 0.022 1.019 23.12
0.100 0.007 0.489 15.94 0.267 0.021 0.973 22.68
0.088 0.007 0.427 15.17 0.262 0.018 0.953 22.46

25°C 0.125* 0.015* 0.401* 14.92* 0.268 0.014 0.992 22.86
0.112* 0.010* 0.385* 14.70* 0.256 0.023 0.903 21.96
0.088 0.009 0.364 14.40 0.272 0.016 0.945 22.40
0.091 0.010 0.332 13.90 0.330 0.022 0.867 21.58

0.332 0.015 1.000 22.94
0.308 0.013 1.061 23.50
0.361 0.039 0.935 22.30
0.259 0.018 0.886 21.78
0.393 0.031 1.035 23.26
0.343 0.021 1.111 23.94
0.104 0.011 0.371 14.48 0.312 0.021 0.973 22.65

Promedios 0.096 0.008 0.408 14.95 0.294 0.021 0.970 22.62
generales
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Tabla A2-3. Recuentos algales en las cAmaras experimentales: concentraciones iniciales (Ci), iniciales corregidas por crecimiento en los controles (Cic) y
finales (Cf), en cel. mI™; Valores de las tasas de filtracién individuales (FI, en ml ind™ h™), expresadas en funcién del peso seco de tejidos blados (FPStej, en
ml mg™ h™), seco total (FPStot) y vivo total (FPvivo), y del largo méaximo de la valva (FT, en ml cm™ h™). FI 15 y FI 23 indican las tasas de filtracion
individuales que corresponderian a individuos que hubieran sido exactamente de las tallas nominales (i.e., 15y 23 mm, respectivamente). Las dos primeras
réplicas del tratamiento 15 mm, 25°C se hicieron con dos individuos, y las tasas que se indican en estos casos son promedios pesados segun el tiempo de
filtracion (indicado con *). Promedios para cada tratamiento indicados en letra negrita.

15 mm 23 mm
Ci Cic Cf Fl FI 15 FPStej FPStot FPvivo FT Ci Cic Cf FI FI 23 FPStej FPStot FPvivo FT
15 6656 6713 5540 159 166 20.4 1.58 0.44 111 6907 7132 6732 46 45 2.37 0.13 0.04 19
7850 8106 6531 170 168 19.6 1.71 0.40 112 6769 6677 4567 393 388 19.63 1.16 0.38 169
6399 6453 5306 153 146 13.8 1.19 0.33 97 8127 8392 5996 264 259 10.17 0.62 0.25 113
7201 7435 5886 186 176 20.0 1.68 0.39 118 7215 7117 5929 141 142 4.86 0.46 0.14 62
5705 5753 5101 107 112 13.9 1.19 0.30 75 7486 7730 4112 501 514 17.46 1.69 0.53 223
7399 7461 5869 203 199 22.0 1.94 0.47 133 7904 8162 5484 318 312 10.56 0.96 0.30 136
7659 7909 7044 91 92 8.3 0.79 0.23 61 7791 7685 6811 93 98 5.29 0.39 0.10 43
8041 8303 6372 208 220 26.3 2.38 0.60 147 7695 7590 6684 87 90 4.56 0.37 0.09 39
7751 7816 6578 140 146 15.6 1.62 0.38 97 7485 7728 5101 330 337 15.00 1.09 0.34 146
7642 7891 7002 109 108 19.0 1.29 0.26 72 7225 7126 5483 210 222 8.62 0.85 0.24 96
153 153 17.90 1.54 0.38 102 238 241 9.85 0.77 0.24 105
20 7146 7198 6319 107 104 15.0 1.45 0.25 69 9368 9587 6341 334 352 16.15 1.39 0.37 153
9625 9894 8416 126 133 225 1.32 0.36 89 7145 7196 6696 68 69 4.05 0.22 0.07 30
9037 9290 6944 222 216 37.7 2.86 0.50 144 9145 9359 8304 93 95 7.81 0.48 0.10 41
9457 9525 8361 108 116 16.7 1.51 0.32 77 9233 9300 7277 197 191 10.17 0.81 0.18 83
9016 9269 8233 105 100 16.6 0.89 0.23 67 9342 9561 6521 294 313 18.28 1.28 0.34 136
9260 9326 7085 180 194 22.5 2.03 0.54 130 8459 8520 6440 219 227 12.65 0.74 0.24 99
9097 9351 7469 160 150 25.5 1.87 0.32 100 8933 9142 6684 259 272 15.31 1.02 0.29 118
9450 9518 8394 98 92 15.8 1.16 0.20 61 9889 9961 6587 315 318 14.72 1.03 0.32 138
9153 9409 8239 107 100 15.4 1.06 0.22 67 9459 9680 6374 344 342 15.55 1.24 0.34 149
9142 9208 6055 336 341 15.95 1.26 0.35 148
135 134 20.85 1.57 0.33 89 246 252 13.06 0.95 0.26 110
25 8514 8857 4023 331* 333* 219* 264* 0.82* 222* 7221 7600 6337 170 171 12.05 0.63 0.17 74
6874 7151 4501 201* 205* 20.0* 1.79* 0.52* 136* 7455 7847 4203 476 498 20.41 1.86 0.53 217
7944 8264 5521 324 337 35.6 3.69 0.89 225 6563 6907 4731 279 286 17.76 1.03 0.29 124
9479 9860 5981 386 417 40.3 4.25 1.16 278 6801 7158 4648 325 346 14.50 0.98 0.37 151
6964 7330 5299 253 254 16.44 0.76 0.25 110
7385 7773 4422 439 430 34.32 1.42 0.41 187
7025 7394 5424 244 251 6,26 0,67 0,26 109
7606 8005 5571 413 436 22.42 1.60 0.47 189
8291 8726 4424 508 502 16.38 1.29 0.49 218
7538 7933 5329 346 333 16.27 1.01 0.31 145

310 323 29.45  3.09 0.85 215 345 351 1768 1.13 0.36 152
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Tabla A2-4. Experimentos realizados para obtener estimaciones de la tasa de
filtracion a diferentes tiempos: determinaciones de la concentracion de algas a 10,
20, 30 y 40 min (para cada experimento y cada tiempo se hicieron dos o, cuando
fue necesario porgue los resultados diferian mucho, tres determinaciones);
estimaciones de la tasa de filtracion a los diferentes tiempos para cada

experimento; error de la media (t,_; qq5 - S/()? \/ﬁ)) de las estimaciones de cada

experimento, y error promedio de los cuatro experimentos. Se us6 un solo mejillén
para cada experimento.

Concentracion de algas (cel. ml™)

Tiempo Determinaciones Experimento Experimento Experimento  Experimento

(min) 1 2 3 4
0 a 8226 7247 7257 7705
b 6445 7730 6616 7593
Promedio 7336 7489 6936 7649
10 a 6366 6353 6204 7172
b 5950 6587 6244 7519
Promedio 6158 6470 6224 7345
20 a 5118 5792 4299 8140
b 4421 5374 5603 7859
c 4587 5846 6822
Promedio 4709 5583 5249 7607
30 a 3232 5008 5312 6743
b 3206 5200 4680 6500
c 4401
Promedio 3613 5104 4996 6622
40 a 3579 4378 4059 6277
b 3969 3550 4393 6567
c 3616 4015 3679
Promedio 3721 3981 4043 6422

Tasa de filtracion (ml ind™* h™)

Tiempo (min) Experimento Experimento Experimento Experimento
1 2 3 4
10 430 358 264 98
20 534 353 333 *
30 562 303 258 113
40 396 367 311 99
Promedio (DE) 480 (80) 346 (29) 291 (37) 104 (8)
Error de la media (%) 18% 9% 13% 11%
Promedio 13%
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Tabla A2-5. Resultados de las pruebas de los supuestos del Anova para las
variables tasa de filtracion por peso seco de tejido (transformada por Ln; Ln
FPStej), tasa de filtracion individual (FI), por peso seco total (FPStot), peso vivo
total (FPvivo) y por talla (FT). Las FI son las correspondiente a individuos de
exactamente las tallas nominales, y no se indica los valores de p porque los
supuestos no se cumplen.

Homocedacia Normalidad
p (Bartlett) p (Shapiro-Wilk)
15°C 20°C 25°C

15mm 23 mm 15mm 23 mm 15mm 23 mm
Ln FPStej 0.098 0.254 0.661 0.071 0.011 0.297 0.371
Fl
FPStot 0.126 0.913 0.748 0.304 0.361 0.823 0.823
Fpvivo 0.296 0.899 0.776 0.130 0.092 0.904 0.881
FT 0.126 0.856 0.959 0.849 0.072 0.597 0.681
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Tabla A2-6. Resultados de los Anovas de dos factores para las tasas de filtracion

por peso seco de tejido, peso seco total, peso vivo y talla. Para las tasas por
individuo se llevd a cabo una prueba no paramétrica por no cumplirse los
supuestos del Anova. Cuando corresponde se presentan los resultados de los

contrastes de efectos principales y/o simples.

Tasa de filtracion por peso seco de tejidos ( Ln)

Anova
SC GL CM F p
Temperatura 3.01 2 1.50 7.80 0.001
Talla 3.65 1 3.65 18.95 0.000
Temp x Talla 0.22 2 0.11 0.56 0.574
Error 8.86 46 0.19
Contrastes
Efectos principales (p planeados)
Temperatura Talla
20°C 25°C
F p F p F p

15°C  3.71  0.060 1551 0.000 18.95 0.000
20°C 5.14 0.028

Efectos simples (p de la prueba no planeada de Tukey)
15°C 20°C 25°C
23mm 15mm23 mm 15 mm 23 mm

15°C, 15 mm 0.006 0.976 0.490 0.408 1.000

15°C, 23 mm 0.001 0.358 0.000 0.003
20°C, 15 mm 0.154 0.775 0.998
20°C, 23 mm 0.025 0.352
25°C, 15 mm 0.560
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Tabla A2-6. Continuacion.

Tasa de filtracion por peso seco total

Anova
SC GL CM F p
Temperatura 7.55 2 3.77 13.52 0.000
Talla 14.17 1 14.17 50.76 0.000
Temp x Talla 3.25 2 1.62 5.81 0.006
Error 12.84 46 0.28
Contrastes

Efectos simples (p de la prueba no planeada de Tukey)
Temperatura y talla
15°C 20°C 25°C
23 mm 15 23 15 23
mm mm mm mm

15°C, 15 mm  0.026 1.000 0.146 0.000 0.675

15°C, 23 mm 0.022 0.976 0.000 0.560
20°C, 15 mm 0.123 0.000 0.607
20°C, 23 mm 0.000 0.932
25°C, 15 mm 0.000
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Tabla A2-6. Continuacion.

Tasa de filtracion por peso vivo

Anova
SC GL CM F p
Temperatura 0.812 2 0.406 21.670 0.000
Talla 0.611 1 0.611 32.578 0.000
Temp x Talla 0.323 2 0.162 8.620 0.001
Error 0.862 46 0.019
Contrastes

Efectos simples (p de la prueba no planeada de Tukey)
Temperatura y talla

15°C 20°C 25°C
23 15 23 15 23
mm mm mm mm mm

15°C, 15 mm  0.235 0.952 0.373 0.000 1.000

15°C, 23 mm 0.770 1.000 0.000 0.367
20°C, 15 mm 0.897 0.000 0.987
20°C, 23 mm 0.000 0.531
25°C, 15 mm 0.000

132



APENDICE

Tabla A2-6. Continuacion.

Tasa de filtracion por talla

Anova
SC GL CM F p
Temperatura 62 158 2 31079 14.27 0.000
Talla 1619 1 1619 0.74 0.393
Temp x Talla 11 077 2 5539 2.54 0.090
Error 100 150 46 2177
Contrastes
Efectos principales (p planeados) Efectos simples (p de la prueba no planeada de Tukey)
Temperatura Temperatura y talla
20°C 25°C 15°C 20°C 25°C
F p F p 23 15 23 15 23
mm mm mm mm mm

15°C 0.071 0.791 22.48 0.000 15°C,15mm 1.000 0.990 0.999 0.002 0.127

20°C 2421 0.000 15°C, 23 mm 0.979 1.000 0.003 0.159
20°C, 15 mm 0.932 0.001 0.037
20°C, 23 mm 0.005 0.247
25°C, 15 mm 0.321

Tasa de filtracion por individuo

Kruscal-Wallis
n Suma de rangos p

Temperatura

15°C 20 434 0.001
20°C 19 425

25°C 13 519

Talla

15 mm 23 454 0.004
23 mm 29 924
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Tabla A2-7. Concentraciones iniciales (Ci) y finales (Cf; en cel. mI'!) y porcentaje
de crecimiento algal en los vasos control de los experimentos de clareado. En
letra negrita se indican los promedios para cada temperatura experimental y el
promedio total.

Experimentos Ci Cf Crecimiento algal
15°C 7051 7266 3.04%
7459 7358 -1.36%
6882 7048 2.40%
7494 7802 4.11%
2.05%
20°C 7208 7428 3.04%
9463 9312 -1.60%
9160 9482 3.51%
8609 8709 1.16%
1.53%
25°C, 15 mm 8037 8361 4.03%
25°C, 23mm 7008 7241 3.32%
25°C, 23mm 6326 6780 7.17%
4.84%
Promedio total 2.62%

Tabla A2-8. Coeficiente de variacion de las determinaciones de las tasas de
filtracion individuales (FI), expresadas en funcion del peso seco de tejidos blados
(FPStej), seco total (FPStot) y vivo total (FPvivo), y del largo maximo de la valva
(FT) para cada tratamiento experimental y los promedios totales (en negrita).

FI 15y 23 FPStej FPStot FPvivo FT

15 23 15 23 15 23 15 23 15 23

mm mm mm mm mm mm mm mm mm mm
15°C 26.8 62.3 28.4 59.8 29.0 60.5 28.8 62.3 26.8 62.3
20°C 33.3 411 354 339 38.4 404 38.1 417 333 411
25°C 272 314 340 344 354 339 31.0 333 27.2 314
Promedio 37.0 37.6 39.6 39.2 37.0
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Tabla A3-1. Abundancias de L. fortunei por intervalos de talla a lo largo del periodo experimental en las jaulas con malla de 5 mm

de poro.

2002 2003 2004
Talla (mm) 19 dic 13 feb 7 abr 26 may 17 jul 31 ago 17 oct 23 dic 13 feb 23 mar 29 abr 15 jun
<1 79 515 58921 123958 97 205 9070 2244 63256 186 240 31813 2880 8076 4996
1-2 0 972 1290 32 3976 768 0 10860 19 712 2184 480 868
2-3 0 2304 1440 32 3360 384 0 1050 14 112 3198 690 1064
3-4 0 2016 1650 64 2772 256 0 180 12 656 4836 720 504
4-5 0 1116 2220 0 2828 192 30 60 5936 6266 1140 840
5-6 0 684 2700 0 2184 32 0 30 3248 5980 1050 588
6-7 0 180 3270 128 1512 96 0 60 1680 7228 660 1372
7-8 0 72 5010 96 1120 64 90 60 784 6760 1500 980
8-9 0 72 3660 256 1176 64 120 30 336 4238 2130 1204
9-10 0 72 2400 672 1568 96 240 120 56 2990 570 1176
10-11 0 0 1140 896 1736 32 90 90 56 1534 1020 1428
11-12 0 0 930 1216 1036 96 510 120 168 1560 570 784
12-13 0 0 240 1216 1372 224 360 270 112 494 720 812
13-14 0 0 150 416 476 416 750 180 280 572 1440 588
14-15 0 0 90 128 420 224 870 150 280 234 420 728
15-16 0 0 0 32 112 768 540 180 224 572 1020 504
16-17 0 0 0 32 112 640 960 120 896 728 780 392
17-18 0 0 0 64 28 320 690 360 560 858 630 448
18-19 0 0 0 0 0 192 840 330 2884 806 840 476
19-20 0 0 0 0 0 64 480 540 1512 858 360 308
20-21 0 0 0 0 0 0 300 390 672 754 240 392
21-22 0 0 0 0 0 0 120 660 728 598 150 644
22-23 0 0 0 0 0 0 60 690 56 494 30 504
23-24 0 0 0 0 0 0 0 120 56 208 0 196
24-25 0 0 0 0 0 0 30 90 112 104 0 28
25-26 0 0 0 0 0 0 0 0 56 78 0 56
26-27 0 0 0 0 0 0 0 0 0 26 0 28
>27 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0




Tabla A3-1. ContinuaciérAbundancias en las jaulas con malla de 15 mm de poro.

2002 2003 2004

Talla (mm) 19 dic 13 feb 7 abr 26 may 17 jul 31 ago 17 oct 23 dic 13 feb 23 mar 29 abr 15 jun
<1 26 424 8535 14 958 22 580 9612 1128 91886 108 923 40 967 7691 9074 9758
1-2 0 720 30 240 930 416 540 12 660 11 956 2340 672 1792
2-3 0 0 300 150 1080 96 120 330 11 312 1482 672 2128
3-4 0 144 390 0 1380 192 120 120 9072 1924 560 1344
4-5 0 432 840 0 1620 160 90 0 7588 3276 1120 1232
5-6 0 252 960 0 1710 224 90 90 4312 3822 1120 1904
6-7 0 36 1560 0 1440 32 240 180 3416 3094 896 1008
7-8 0 72 1710 30 1140 32 210 30 1764 9464 2016 2828
8-9 0 72 1650 120 990 64 210 60 1288 2912 1932 2240
9-10 30 36 1200 360 1680 96 270 180 448 3094 896 1456
10-11 0 0 480 210 1440 128 120 60 196 3640 560 1344
11-12 0 0 360 480 1650 320 180 90 112 2730 812 1456
12-13 0 0 210 240 1350 128 390 90 28 728 896 784
13-14 0 0 90 360 1380 192 450 150 196 1300 448 896
14-15 0 0 30 60 990 96 600 60 308 468 392 784
15-16 0 0 0 60 540 288 450 180 84 676 588 448
16-17 0 0 0 90 390 160 690 60 112 234 336 448
17-18 0 0 30 60 60 160 690 60 112 624 588 112
18-19 0 0 0 0 120 160 1200 210 224 390 252 364
19-20 0 0 0 0 30 32 480 120 252 364 532 560
20-21 0 0 0 0 30 32 540 180 364 364 476 308
21-22 0 0 0 0 0 64 180 180 252 416 252 532
22-23 0 0 0 0 0 0 0 150 420 260 364 448
23-24 0 0 0 0 0 0 0 0 308 364 420 364
24-25 0 0 0 0 0 0 0 60 336 234 168 588
25-26 0 0 0 0 0 0 0 0 140 130 112 252
26-27 0 0 0 0 0 0 0 0 168 234 28 224
27-28 0 0 0 0 0 0 0 0 56 78 112 112
28-29 0 0 0 0 0 0 0 0 0 26 0 84
29-30 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
30-31 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 28
>31 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 28




Tabla A3-1. ContinuaciérAbundancias en las jaulas con malla de 40 mm de poro.

2002 2003 2004

Talla (mm) 19 dic 13 feb 7 abr 26 may 17 jul 31 ago 17 oct 23 dic 13 feb 23 mar 29 abr 15 jun
<1 16 364 4932 9597 12 887 5371 461 49 786 23 280 21 324 7417 18 374 18 258
1-2 0 432 0 180 1350 180 30 5550 7110 1876 448 672
2-3 0 432 30 0 540 30 30 360 5130 1512 896 784
3-4 0 324 0 0 420 30 60 90 6180 1540 2016 784
4-5 0 180 0 0 720 0 150 60 4560 3668 1792 1372
5-6 0 108 120 30 420 0 120 60 5430 4564 1344 980
6-7 0 108 330 0 780 30 150 30 1920 5236 2240 784
7-8 0 72 600 60 540 30 150 0 1320 5796 2240 784
8-9 0 36 240 30 420 0 300 30 960 6188 1568 588
9-10 0 36 180 30 480 90 120 30 600 4704 1792 2464
10-11 0 72 120 90 480 210 180 30 0 2520 1568 980
11-12 0 0 0 150 600 90 330 90 150 4032 1568 1764
12-13 0 0 90 120 480 150 240 90 0 2240 2688 1176
13-14 0 0 60 30 300 240 480 30 30 1596 224 1372
14-15 0 0 0 30 360 390 600 30 60 644 1120 1008
15-16 0 0 0 0 360 90 510 90 150 784 1120 2380
16-17 0 0 0 0 120 90 360 60 90 504 672 1288
17-18 0 0 30 30 0 30 600 0 60 364 476 868
18-19 0 0 0 0 0 60 690 60 120 392 756 224
19-20 0 0 0 0 0 0 180 30 90 280 560 896
20-21 0 0 0 0 0 0 120 30 210 308 336 1120
21-22 0 0 0 0 0 0 0 30 270 196 504 196
22-23 0 0 0 0 0 0 60 30 120 252 504 336
23-24 0 0 0 0 0 30 30 0 90 196 728 336
24-25 0 0 0 0 0 0 0 30 60 168 280 56
25-26 0 0 0 0 0 0 0 0 0 224 112 196
26-27 0 0 0 0 0 0 0 0 0 112 56 28
27-28 0 0 0 0 0 0 0 0 0 28 84 0
28-29 0 0 0 0 0 0 0 0 0 28 28 0
29-30 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 28 0
30-31 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
>31 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 28 0




Tabla A3-1. ContinuaciorAbundancias de mejillones en las jaulaspiletegidas y de larvas en el agua.

2002 2003 2004

Talla (mm) 19 dic 13 feb 7 abr 26 may 17 jul 31 ago 17 oct 23 dic 13 feb 23 mar 29 abr 15 jun
<1 16 212 3518 7772 5177 892 303 10 825 20 516 4924 4411 7930 2302
1-2 150 504 30 0 90 150 0 2884 1110 1120 330 90
2-3 0 324 120 0 240 0 56 112 2730 28 30 30
3-4 0 144 150 30 210 30 28 0 3420 672 150 120
4-5 0 144 240 0 300 0 84 0 3420 2100 300 120
5-6 0 144 330 30 360 60 0 0 2850 3976 540 240
6-7 0 0 270 0 150 0 84 0 2070 4928 450 180
7-8 0 144 210 30 210 0 56 0 840 4956 210 150
8-9 0 36 150 0 150 30 0 0 720 4592 480 270
9-10 0 0 0 30 300 60 56 0 120 3136 390 210
10-11 0 0 30 90 90 30 84 28 150 2240 480 270
11-12 0 0 0 60 60 0 84 28 60 1568 420 180
12-13 0 0 0 30 30 90 168 28 30 1568 360 0
13-14 0 0 0 0 0 30 168 28 90 336 180 60
14-15 0 36 30 0 0 0 84 0 60 560 60 60
15-16 0 0 0 0 0 0 84 28 0 308 0 0
16-17 0 0 0 0 0 30 28 0 90 224 30 0
17-18 0 0 0 0 0 0 56 0 60 280 60 0
18-19 0 0 0 0 0 0 0 0 150 308 30 0
19-20 0 0 0 0 0 0 0 0 210 140 0 0
20-21 0 0 0 0 0 0 0 56 60 196 0 0
21-22 0 0 0 0 0 0 0 0 0 224 0 0
22-23 0 0 0 0 0 0 0 0 0 56 0 0
23-24 0 0 0 0 0 0 0 0 0 140 0 0
24-25 0 0 0 0 0 0 0 0 0 28 0 0
25-26 0 0 0 0 0 0 0 0 0 56 0 0
26-27 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

larvas m™ 4150 143 9700 2050 150 575 4550 26 000 8500 14 300 12 500 118




Tabla A3-2. Biomasas de L. fortunei por intervalos de talla a lo largo del periodo experimental en las jaulas con malla de 5 mm de

poro.
2002 2003 2004

Talla (mm) 19 dic 13 feb 7 abr 26 may 17 jul 31 ago 17 oct 23 dic 13 feb 23 mar 29 abr 15 jun
<1 0.533 0.395 0.832 0.652 0.061 0.015 0.424 1.249 0.213 0.019 0.054 0.034
1-2 0 0.176 0.234 0.006 0.720 0.139 0 1.967 3.571 0.396 0.087 0.157
2-3 0 1.932 1.208 0.027 2.818 0.322 0 0.881 11.835 2.682 0.579 0.892
3-4 0 2.160 1.768 0.069 2.970 0.274 0 0.193 13.562 5.182 0.772 0.540
4-5 0 1.456 2.896 0 3.689 0.250 0.039 0.078 7.744 8.174 1.487 1.096
5-6 0 1.052 4.151 0 3.358 0.049 0 0.046 4,994 9.195 1.614 0.904
6-7 0 0.319 5.790 0.227 2.677 0.170 0 0.106 2.974 12.797 1.169 2.429
7-8 0 0.193 13.440 0.258 3.004 0.172 0.241 0.161 2.103 18.134 4.024 2.629
8-9 0 0.293 14.876 1.041 4.780 0.260 0.488 0.122 1.366 17.225 8.657 4.894
9-10 0 0.615 20.489 5.737 13.386 0.820 2.049 1.024 0.478 25.526 4.866 10.040
10-11 0 0 14.831 11.657 22.585 0.416 1.171 1.171 0.729 19.957 13.270 18.578
11-12 0 0 13.550 17.718 15.095 1.399 7.431 1.748 2.448 22.730 8.305 11.423
12-13 0 0 3.916 19.843 22.389 3.655 5.875 4.406 1.828 8.061 11.749 13.250
13-14 0 0 2.741 7.603 8.699 7.603 13.707 3.290 5.117 10.454 26.317 10.746
14-15 0 0 1.842 2.620 8.596 4.585 17.807 3.070 5.731 4.789 8.596 14.901
15-16 0 0 0 0.734 2.567 17.605 12.378 4.126 5.135 13.112 23.381 11.553
16-17 0 0 0 0.822 2.875 16.430 24.646 3.081 23.003 18.690 20.025 10.064
17-18 0 0 0 1.840 0.805 9.201 19.839 10.351 16.101 24.669 18.114 12.881
18-19 0 0 0 0 0 6.183 27.049 10.626 92.868 25.954 27.049 15.328
19-20 0 0 0 0 0 2.308 17.311 19.474 54.528 30.943 12.983 11.108
20-21 0 0 0 0 0 0 12.117 15.752 27.142 30.454 9.693 15.833
21-22 0 0 0 0 0 0 5.428 29.855 32.931 27.050 6.785 29.131
22-23 0 0 0 0 0 0 3.040 34.956 2.837 25.026 1.520 25.533
23-24 0 0 0 0 0 0 0 6.808 3.177 11.801 0 11.120
24-25 0 0 0 0 0 0 1.906 5.719 7.117 6.608 0 1.779
25-26 0 0 0 0 0 0 0 0 3.985 5.551 0 3.985
26-27 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2.072 0 2.232
>27 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0




Tabla A3-2. ContinuaciorBiomasas en las jaulas con malla de 15 mm de poro.

2002 2003 2004

Talla (mm) 19 dic 13 feb 7 abr 26 may 17 jul 31 ago 17 oct 23 dic 13 feb 23 mar 29 abr 15 jun
<1 0.177 0.057 0.100 0.151 0.064 0.008 0.616 0.731 0.275 0.052 0.061 0.065
1-2 0 0.130 0.005 0.043 0.168 0.075 0.098 2.293 2.166 0.424 0.122 0.325
2-3 0 0 0.252 0.126 0.906 0.081 0.101 0.277 9.486 1.243 0.564 1.785
3-4 0 0.154 0.418 0 1.479 0.206 0.129 0.129 9.721 2.062 0.600 1.440
4-5 0 0.564 1.096 0 2.113 0.209 0.117 0 9.899 4.274 1.461 1.607
5-6 0 0.387 1.476 0 2.629 0.344 0.138 0.138 6.630 5.877 1.722 2.927
6-7 0 0.064 2.762 0 2.550 0.057 0.425 0.319 6.048 5.478 1.586 1.785
7-8 0 0.193 4,587 0.080 3.058 0.086 0.563 0.080 4,732 25.388 5.408 7.586
8-9 0 0.293 6.706 0.488 4.024 0.260 0.854 0.244 5.235 11.836 7.853 9.104
9-10 0.256 0.307 10.245 3.073 14.342 0.820 2.305 1.537 3.825 26.414 7.649 12.430
10-11 0 0 6.245 2.732 18.734 1.665 1.561 0.781 2.550 47.356 7.286 17.485
11-12 0 0 5.245 6.994 24.041 4.663 2.623 1.311 1.632 39.777 11.831 21.214
12-13 0 0 3.427 3.916 22.030 2.089 6.364 1.469 0.457 11.880 14.621 12.793
13-14 0 0 1.645 6.579 25.220 3.509 8.224 2.741 3.582 23.758 8.187 16.375
14-15 0 0 0.614 1.228 20.263 1.965 12.281 1.228 6.304 9.579 8.023 16.047
15-16 0 0 0 1.375 12.378 6.602 10.315 4,126 1.926 15.496 13.479 10.269
16-17 0 0 0 2.311 10.012 4.108 17.714 1.540 2.875 6.007 8.626 11.501
17-18 0 0 0.863 1.725 1.725 4.600 19.839 1.725 3.220 17.941 16.906 3.220
18-19 0 0 0 0 3.864 5.152 38.641 6.762 7.213 12.558 8.115 11.721
19-20 0 0 0 0 1.082 1.154 17.311 4.328 9.088 13.127 19.186 20.196
20-21 0 0 0 0 1.212 1.292 21.810 7.270 14.702 14.702 19.225 12.440
21-22 0 0 0 0 0 2.895 8.142 8.142 11.399 18.817 11.399 24.065
22-23 0 0 0 0 0 0 0 7.599 21.277 13.172 18.440 22.696
23-24 0 0 0 0 0 0 0 0 17.475 20.652 23.830 20.652
24-25 0 0 0 0 0 0 0 3.813 21.350 14.869 10.675 37.363
25-26 0 0 0 0 0 0 0 0 9.963 9.251 7.970 17.934
26-27 0 0 0 0 0 0 0 0 13.390 18.650 2.232 17.853
27-28 0 0 0 0 0 0 0 0 4.999 6.962 9.997 9.997
28-29 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2.599 0 8.397
29-30 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

30-31 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3.511
>31 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3.932




Tabla A3-2. ContinuaciorBiomasas en las jaulas con malla de 40 mm de poro.

2002 2003 2004

Talla (mm) 19 dic 13 feb 7 abr 26 may 17 jul 31 ago 17 oct 23 dic 13 feb 23 mar 29 abr 15 jun
<1 0.110 0.033 0.064 0.086 0.036 0.003 0.334 0.156 0.143 0.050 0.123 0.122
1-2 0 0.078 0 0.033 0.245 0.033 0.005 1.005 1.288 0.340 0.081 0.122
2-3 0 0.362 0.025 0 0.453 0.025 0.025 0.302 4,302 1.268 0.751 0.657
3-4 0 0.347 0 0 0.450 0.032 0.064 0.096 6.622 1.650 2.160 0.840
4-5 0 0.235 0 0 0.939 0 0.196 0.078 5.949 4.785 2.338 1.790
5-6 0 0.166 0.185 0.046 0.646 0 0.185 0.092 8.349 7.017 2.066 1.507
6-7 0 0.191 0.584 0 1.381 0.053 0.266 0.053 3.399 9.271 3.966 1.388
7-8 0 0.193 1.610 0.161 1.449 0.080 0.402 0 3.541 15.548 6.009 2.103
8-9 0 0.146 0.975 0.122 1.707 0 1.219 0.122 3.902 25.151 6.373 2.390
9-10 0 0.307 1.537 0.256 4.098 0.768 1.024 0.256 5.122 40.159 15.299 21.036
10-11 0 0.937 1.561 1.171 6.245 2.732 2.342 0.390 0 32.785 20.399 12.750
11-12 0 0 0 2.186 8.742 1.311 4.808 1.311 2.186 58.748 22.846 25.702
12-13 0 0 1.469 1.958 7.833 2.448 3.916 1.469 0 36.553 43.863 19.190
13-14 0 0 1.097 0.548 5.483 4.386 8.772 0.548 0.548 29.168 4.094 25.074
14-15 0 0 0 0.614 7.368 7.982 12.281 0.614 1.228 13.181 22.924 20.632
15-16 0 0 0 0 8.252 2.063 11.691 2.063 3.438 17.972 25.674 54.557
16-17 0 0 0 0 3.081 2.311 9.242 1.540 2.311 12.939 17.252 33.066
17-18 0 0 0.863 0.863 0 0.863 17.251 0 1.725 10.466 13.686 24.957
18-19 0 0 0 0 0 1.932 22.219 1.932 3.864 12.623 24.344 7.213
19-20 0 0 0 0 0 0 6.491 1.082 3.246 10.098 20.196 32.313
20-21 0 0 0 0 0 0 4.847 1.212 8.482 12.440 13.571 45.236
21-22 0 0 0 0 0 0 0 1.357 12.213 8.866 22.798 8.866
22-23 0 0 0 0 0 0 3.040 1.520 6.079 12.766 25.533 17.022
23-24 0 0 0 0 0 1.702 1.702 0 5.106 11.120 41.305 19.064
24-25 0 0 0 0 0 0 0 1.906 3.813 10.675 17.792 3.558
25-26 0 0 0 0 0 0 0 0 0 15.941 7.970 13.948
26-27 0 0 0 0 0 0 0 0 0 8.927 4.463 2.232
27-28 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2.499 7.498 0

28-29 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2.799 2.799 0

29-30 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3.135 0

30-31 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

>31 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3.932 0




Tabla A3-2. ContinuaciérBiomasas en las jaulas desprotegidas.

2002 2003 2004
Talla (mm) 19 dic 13 feb 7 abr 26 may 17 jul 31 ago 17 oct 23 dic 13 feb 23 mar 29 abr 15 jun
<1 0.109 0.024 0.052 0.035 0.006 0.002 0.073 0.138 0.033 0.030 0.053 0.015
1-2 0.027 0.091 0.005 0 0.016 0.027 0 0.522 0.201 0.203 0.060 0.016
2-3 0 0.272 0.101 0 0.201 0 0.047 0.094 2.289 0.023 0.025 0.025
3-4 0 0.154 0.161 0.032 0.225 0.032 0.030 0 3.665 0.720 0.161 0.129
4-5 0 0.188 0.313 0 0.391 0 0.110 0 4.462 2.740 0.391 0.157
5-6 0 0.221 0.507 0.046 0.554 0.092 0 0 4.382 6.113 0.830 0.369
6-7 0 0 0.478 0 0.266 0 0.149 0 3.665 8.725 0.797 0.319
7-8 0 0.386 0.563 0.080 0.563 0 0.150 0 2.253 13.295 0.563 0.402
8-9 0 0.146 0.610 0 0.610 0.122 0 0 2.926 18.664 1.951 1.097
9-10 0 0 0 0.256 2.561 0.512 0.478 0 1.024 26.772 3.329 1.793
10-11 0 0 0.390 1.171 1.171 0.390 1.093 0.364 1.951 29.142 6.245 3.513
11-12 0 0 0 0.874 0.874 0 1.224 0.408 0.874 22.846 6.120 2.623
12-13 0 0 0 0.490 0.490 1.469 2.741 0.457 0.490 25.587 5.875 0
13-14 0 0 0 0 0 0.548 3.070 0.512 1.645 6.141 3.290 1.097
14-15 0 0.737 0.614 0 0 0 1.719 0 1.228 11.462 1.228 1.228
15-16 0 0 0 0 0 0 1.926 0.642 0 7.060 0 0
16-17 0 0 0 0 0 0.770 0.719 0 2.311 5.751 0.770 0
17-18 0 0 0 0 0 0 1.610 0 1.725 8.051 1.725 0
18-19 0 0 0 0 0 0 0 0 4.830 9.918 0.966 0
19-20 0 0 0 0 0 0 0 0 7.573 5.049 0 0
20-21 0 0 0 0 0 0 0 2.262 2.423 7.916 0 0
21-22 0 0 0 0 0 0 0 0 0 10.132 0 0
22-23 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2.837 0 0
23-24 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7.943 0 0
24-25 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1.779 0 0
25-26 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3.985 0 0
26-27 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
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Tabla A3-3. Contenido estomacal de peces capturados en cuatro pescas
experimentales (02/03/1999: desembocadura del rio Parana Guazu; 03/05/2000:
proximidades de la Isla Martin Garcia; 27/08/1999: Parana de las Palmas, cerca
de su desembocadura en el Rio de la Plata; 03/02/99: Rio de la Plata Superior).
Tomado de Cataldo et al. (2002). V: estdbmago vacio.

Limnoperna fortunei

Corbicula fluminea

Especie Nombre n % de la Frecuencia % en Frecuencia % en peso
comun captura de peso de seco
aparicion seco aparicion
Fecha de muestreo: 03/02/1999
Pterodoras Armado 27 100 0 0 100 95.23
granulosus comudn
Fecha de muestreo: 02/03/1999
Pterodoras Armado 22 25.6 100 44 405 0.4
granulosus comun
Leporinus obtusidens  Boga 37 43 100 100 0 0
Loricaria loricaria Vieja, vieja 21 24.4 100 98 0 0
vetula de latigo
Oxydoras kneri Armado 1 1.2 100 100 0 0
chancho
Pimelodus maculatus  Bagre 1 1.2 100 100 0 0
amarillo
Luciopimelodus pati Pati 1 1.2 0 0 0 0
83
Fecha de muestreo: 03/05/2000
Pterodoras Armado 2 11 100 0.1 100 96
granulosus comudn
Leporinus obtusidens  Boga 135 75.8 28.9 3.9 60.7 28.6
Loricaria loricaria Vieja, vieja 2 1.1 50 0.4 100 49.4
nudiventris del agua
Loricaria loricaria Vieja, vieja 6 3.4 0 0 0 0
vetula de latigo
Loricaria loricaria Vieja, vieja 3 1.7 0 0 0 0
commersoni del agua
Hypostomus Vieja, vieja 4 2.2 0 0 0 0
cordovae del agua
Prochilodus lineatus Sébalo 14 7.9 0 0 0 0
Raphiodon vulpinus Chafalote, 2 11 0 0 0 0
machete
Salminus maxilosus Dorado 2 11 0 0 0 0
Oligosarcus oligolepis  Dientudo 1 0.6 \% v % %
comun
Lycengraulis Anchoa de 1 0.6 Y v v v
grossidens rio
Hoplias malabaricus Tararira 1 0.6 Y v \Y \
177
Fecha de muestreo: 27/08/1999
Leporinus obtusidens  Boga 29 67.4 Y v % v
Hoplias malabaricus Tararira 1 2.3 Y Y Y v
Pimelodus albicans Bagre 1 2.3 \ v v v
blanco
Pimelodus maculatus  Bagre 4 9.3 \ v v v
amarillo
Luciopimelodus pati Pati 6 14 Y v % v
Oligosarcus oligolepis  Dientudo 2 4.7 v v Y \
comun
43
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Tabla A4-1. Prueba de Tukey de no aditividad para la abundancia (fila superior) y
la biomasa (fila inferior) de todos los grupos de invertebrados. Los p no
significativos indican que no hay interaccion entre el tipo de sustrato (con y sin L.
fortunei) y el tiempo.

Taxon F p
Oligochaeta 6.42 0.127
0.93 0.436
Chironomidae 0.93 0.437
11.37 0.078
Hirudinea - -
Gasteropoda 1.21 0.386
6.08 0.133
Rotifera 0.59 0.522
0.42 0.582
Copepoda 9.83 0.088
0.54 0.540
Nematoda 13 0.000
725.33 0.246
2.64
Nauplii 0.65 0.504
0.00 0.968
Turbellaria 19.65 0.047
1.02 0.418
Insecta - -
Tardigrada 0.19 0.708
8.91 0.096
Cladocera 0.41 0.589
13.50 0.067
Tanaidacea - -
Ostracoda 2.15 0.280
1.04 0.416
Hydracarina - -
Todos los grupos 3.55 0.200
0.16 0.728
Todos los grupos 0.28 0.651
por m? de sustrato ~ 0.38 0.603
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Tabla A4-2. Resultados de las pruebas de Tukey y de ANOVA para la biomasa de
invertebrados por metro cuadrado de superficie disponible en areas con y sin
mejillones. (Para todos los grupos la prueba de Cochran, Hartley, Bartlett de
homogeneidad de varianzas resultd no significativa. Para Gasteropoda y
Copepoda fue necesario hacer una transformacion Log (x+1)).

Tukey Anova

Taxon F p F p

Oligochaeta 1.36 0.363 0.08 0.792
Chironomidae 0.32 0.630 2.62 0.204
Hirudinea - - 1.00 0.391
Gasteropoda (Log 10 (x+1)) 3.13 0.219 0.01 0.932
Rotifera 0.43 0.578 2.18 0.237
Copepoda (Log 10 (x+1)) 3.53 0.201 0.20 0.682
Nematoda 18.73 0.050 1.02 0.387
Nauplii 5.11 0.152 0.96 0.399
Todos los grupos dominantes 1.46 0.351 0.14 0.730

por m? de sustrato
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Tabla A4-3. Especies de Gasteropoda y Oligochaeta encontradas a lo largo del
periodo experimental en areas con (L.f.) y sin (Sin L.f.) L. fortunei. Para
Oligochaeta sé6lo se identificaron especies en la muestra del 17/10/03, las casillas
en blanco indican que no se dispone de informacion. Los nimeros en negrita son
los promedios de las filas.

07/04/03 17/07/03 17/10/03 23/12/03 23/03/04

Gasteropoda
Planorbidae spp. L.f. 49 74 205 85 514 186
Sin L.f. 222 0 119 0 85
Heleobia piscium L.f. 49 0 41 1576 1311 595
Sin L.f. 0 0 0 200 50
Total Gasteropoda L.f. 98 74 246 1661 1825 781
Sin L.f. 222 0 119 200 136
Oligochaeta
Nais variabilis L.f. 52
Sin L.f. 0
Nais communis L.f. 48
Sin L.f. 15
Dero sawayai L.f. 24
Sin L.f. 3
Slavina evelinae L.f. 22
Sin L.f. 2
Pristina osborni L.f. 18
Sin L.f. 4
Dero nivea L.f. 18
Sin L.f. 0
Nais pardalis L.f. 8
Sin L.f. 19
Slavina isochaeta L.f. 6
Sin L.f. 5
Pristina aequiseta L.f. 2
Sin L.f. 0
Dero obtusa L.f. 0
Sin L.f. 8
Chaetogaster diaphanus L.f. 0
Sin L.f. 1
Total Oligochaeta L.f. 198
Sin L.f. 57
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Tabla A4-4. Talla promedio (mm) de todos los grupos de invertebrados en areas
con (L. f.) y sin (Sin L. f.) mejillén dorado, y resultados de las pruebas de t para las
diferencias entre las medias. So6lo se han incluido los grupos para los que se
reportd individuos en ambos tipos de areas. Para Rotifera no se dispone de datos

de tamanos individuales.

Taxon L. f. Sin L. f. Eo(gzi
Oligochaeta 0.959 + 0.007 0.785 +£0.019 0.000
Chironomidae 2.658 +£0.118 1.580 £ 0.116 0.000
Gasteropoda 1.147 £ 0.061 0.504 + 0.056 0.000
Copepoda 0.549 +£0.003 0.516 £0.019 0.087
Turbellaria 0.630 £ 0.025 0.642 +0.043 0.800
Nematoda 0.950 £ 0.010 1.232 +0.048 0.000
Nauplii 0.145 + 0.002 0.151 + 0.008 0.446
Tardigrada 0.248 + 0.006 0.249 £+ 0.010 0.980
Cladocera 0.346 +0.010 0.373 -

Ostracoda 0.135 £ 0.005 0.160 £ 0.013 0.084

147
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i
branquias

Fig. A2-1. Anatomia del aparato filtrador de L. fortunei, indicando las corrientes
ciliares en las branquias, el pie, la masa visceral y el manto, asi como las
corrientes inhalante y exhalante. Se retiraron la valva, el manto y la semi-
branquia derechos. Tomado de Morton (1973).
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Fig. A2-2. Tasas de filtracion por individuo, por mg de peso seco total, por mg
de peso vivo y por mm, agrupadas en clases de talla y temperaturas
experimentales, en funcion de la temperatura (A) y de la talla (B). Para cada
tratamiento experimental se grafica el promedio y los intervalos de confianza
(nivel de significacion a=0.05).
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Desprotegido malla de 40 mm mallade 15 mm malla de 5 mm

Fig. A3-1. Aspecto general de las jaulas experimentales después de 109 a 544 dias de
exposicion a la colonizacion por Limnoperna fortunei. Para las dos primeras fechas de muestreo
no se dispone de fotografias.
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Fig. A3-1. Continuacion



Fig. A3-2. Aspecto tipico ampliado de una jaula abierta parcialmente colonizada por L. fortunei.
Corresponde a la jaula del 23 de Diciembre de 2003 con malla de 5 mm de poro (retirada, en la
parte inferior de la figura).
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Fig. A3-3. Representacion esquematica del disefio experimental y del procedimiento seguido
para la obtencion y el procesamiento de las muestras del experimento de campo de
colonizacion de sustratos de PVC por L. fortunei.



5mm 15 mm 40 mm

i Il
de poro de poro de poro sih mafia

19 Dic 2002

ConLi M 0% 0% 0% 0%
sinL.f. 0 100% 100% 100% 100%
13 Feb 2003

ConLf H 0% 0% 0% 0%
SinL.f. [J 100% 100% 100% 100%
7 Abr 2003

a0 (0

L. A A

ConL.f H 60% 43% 13% 10%
SinL.f. [ 40% 57% 87% 90%
26 May 2003

el

e VA AN

)

ConLf H 43% 23% 13% 14%

SinLf 0 57% 7% 87% 86%
17 Jul 2003

ConLf M 77% 64% 36% 1%

SinLf [ 23% 36% 64% 89%
31 Ago 2003

ConLf M 35% 22% 17% 3%

SinLf [ 65% 78% 83% 97%

Fig. A4-1. Representacion esquematica en planta de las cuatro jaulas de cada fecha de
muestreo indicando las zonas colonizadas (M) y sin colonizar (CJ) por L. fortunei a lo largo
del periodo experimental. Los numeros debajo de cada esquema indican el porcentaje de
la superficie que ocupa cada zona. Se marca con un recuadro las fechas de muestreo
que fueron utilizadas para el analisis de la fauna de invertebrados acompanantes. En las
jaulas con malla protectora se representa exclusivamente la seccion del sustrato cubierta
por la misma, por lo que algunos de los esquemas no son totalmente rectangulares.
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Fig. A4-1. Continucacion
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Fig. A4-2. Principales grupos de invertebrados encontrados en las jaulas protegidas con
malla de 5 mm de poro. Las fotos no estan a escala.
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Fast response of freshwater consuers to a new trophic resource:
predation on the recentlyintroduced Asian bivalve Limnoperna
fortunei in the lower Paranariver, South America

Francisco Sylvest&f, Demetrio Boltovskoy?*and Daniel H. Cataldg
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Naturales, Universidad de Buenos AiréC1428EHA) Buenos Aires, Argentina
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¥Museo Argentino de Ciencias Natural@grnardino Rivadavia”, Buenos Aires,
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ABSTRACT

Comparison of.imnoperna fortunenumbers and biomass in screened (5, 15
and 40 mm) and unscreened cages deployetBfononths in the lower Parana delta
indicates that predators hast 26 to 79% (numbers), or 20 to 85% (biomass) of the
mussel population. Predation impact decreastsmussel size. On average, 6 kg of
whole live mussel x fix year* (0.36 g of dry mussel tissue xTw day") were
eliminated from the unscreened cages. Cagigs15 and 40 mm seens lost between 1
and 2 kg x rif x year*. Aquatic mammals, birds, andpesially fish, are probably the
main consumers of large mussels. Srhafbrtuneiare most probably eaten by fish and
also by several invertebrates, includingstaceans, leeches and gastropods. It is
suggested that. fortuneiintercepts a significant fractiasf the organic carbon that the
Parana-Uruguay rivers flush into theean, locally boosting numbers of benthophagous
animals, deposit feeders and, indirectly, higbeel predators. Our selts indicate that
only 15 years after its first introduction in Sbutmerica this invasie species is very
actively consumed by local predators, prgdatory suppression of the mussel seems
very unlikely. Comparisons with théfects reported for the zebra musdeidissena
polymorpha in Europe and North America suggest thatortuneiis consumed more
actively and that its negative impact oe thcal fauna is more restricted. These
differences are attributed the fact that whil®. polymorphafeeds chiefly on plankton,
a limited resourcd,. fortuneifeeds on detrital particulateganic matter, whose supply
in these large South Americaweis largely exceeds consumption.

Keywords:Limnoperna fortuneiinvasive species, predation, trophic impact, trophic
webs
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Abstract

Limnoperna fortunei is a freshwater bivalve that invaded South America through Rio de la Plata estuary in
1989 and has since become a major macrofouling pest. Along the Parana-Paraguay waterway, which hosts
intense boat traffic, L. fortunei has moved upstream at an average rate of of 250 km per year. In contrast,
along the Uruguay river, where boat traffic is restricted to the lowermost 200 km section, upstream col-
onization is almost 10-times slower. This suggests that attachment to vessels is by far the most important
dispersion mechanism. It is suggested that the Amazon, Orinoco and Magdalena basins are under high risk
of invasion by this mussel, especially through their estuarine gateways. All South American basins host
innumerable water bodies with favorable conditions for L. fortunei’s colonization. Known ecological tol-
erance limits of the mussel also suggest that it may colonize much of the area from Central America to
Canada, including waters that due to their low calcium contents, high temperature and pollution levels, and
low oxygen are inadequate for the survival of Dreissena polymorpha. Despite it’s remarkable geographic
expansion and its extremely high population densities, L. fortunei’s ecological effects have received very
little attention so far. It is suggested that the 2.4-fold increase in Argentine landings of freshwater fish
between 1992-1993 and 2000-2001 may be associated with the introduction of this prey species.

Introduction In 2003, thirteen years after entry, L. fortunei

has colonized practically all the Rio de la Plata

Limnoperna fortunei (Dunker 1857) is a freshwa-
ter bivalve mollusc native to the rivers and estu-
aries of Southeast Asia (China, Thailand, Korea,
Laos, Cambodia, Vietnam, Indonesia) (Ricciardi
1998). Between 1965 and 1990 it was uninten-
tionally introduced in Hong Kong, Taiwan, and
Japan (Ricciardi 1998), and around 1989 it in-
vaded Argentina, most probably via ships’ bal-
last water. In South America it was first
dicovered on the right hand margin of the Rio
de la Plata estuary, ca. 70 km southeast of the
city of Buenos Aires (Pastorino et al. 1993).

basin extending its range north as far as the
Pantanal (along the Paraguay river), and the
States of Sdo Paulo and Minas Gerais (both in
Brazil). Beds of L. fortunei with up to 150,000
ind. m™> dominate hard substrates from the
Rio de la Plata estuary to at least Asuncion
(Paraguay) and Itaipu reservoir (Darrigran 2002;
Avelar et al., 2004; Figure 1).

L. fortunei shares several salient biological and
ecological features with the North American
invasive pest mollusc, the Zebra Mussel,
Dreissena polymorpha, which entered the US
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Abstract

Clearance rates of Limnoperna fortunei (Bivalvia) were investigated in laboratory experiments using
monocultures of the alga Chlorella vulgaris. Experimental conditions included two mollusc sizes (15 and
23 mm), and three water temperatures (15, 20 and 25 °C) covering the normal seasonal range in the lower
Parana river and Rio de la Plata estuary. Filtration rates obtained were, for the larger mussels: 9.9, 13.1 and
17.7 ml mg tissue dry weight~' h™' at 15, 20 and 25 °C, respectively; and for the smaller ones: 17.7, 20.8
and 29.5 ml mg~' h™'. Differences between sizes and between temperatures (except 15 vs. 20 °C) were
statistically significant. In absolute terms larger animals have higher clearance rates, but as a function of
body mass smaller individuals feed more actively. Within the range of experimental values used, filtration
rates were positively associated with water temperature. These clearance rates (125-350 ml
individual ' h™') are among the highest reported for suspension feeding bivalves, including the invasive
species Dreissena polymorpha, D. bugensis and Corbicula fluminea. High filtration rates, associated with the
very high densities of this mollusc in the Parana watershed (up to over 200,000 ind m2) suggest that its
environmental impact may be swiftly changing ecological conditions in the areas colonized.

Introduction

Limnoperna fortunei (Dunker, 1857) is a freshwater
bivalve mollusc native to the rivers of Southeast
Asia that appeared in Hong Kong in 1965, and
between 1980 and 1986 spread to Japan, Taiwan
and Korea (Morton, 1979; Kimura, 1994; Ricci-
ardi & Rasmussen, 1998). Around 1990 it was first
discovered in the Rio de la Plata estuary (Argen-
tina), presumably introduced via ships ballast
water (Pastorino et al., 1993). Presently the geo-
graphic range of this species in South America
covers most of the Parana-Uruguay-Rio de la

Plata watershed, including Argentina, Uruguay,
Paraguay, Bolivia and Brazil, extending over
3000 km upstream from its original point of entry.
Colonization of the Parana-Uruguay drainage
basin by this mollusc is now irreversible, and its
spread into other South American endorrheic
systems seems only a matter of time. Furthermore,
given the rising trend in worldwide shipping traffic,
future North American and European invasions
by this mollusc seem highly probable also (Ricci-
ardi & Rasmussen, 1998).

L. fortunei shares salient biological and
ecological traits with Dreissena polymorpha, the
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CapituLo 8

TASAS DE CLAREADO: RITMOS E IMPACTO

Francisco SyLvesTer ! 2 , DEMETRIO Borrovskoy !22 & DANieL CATALDO ! 2+

INTRODUCCION

Al igual que la gran mayoria de los bivalvos, tanto de agua dulce como marinos, Limnoperna fortunes(Dunker,
1857) se alimenta de particulas de material organico suspendidas en el agua. Para ello filtran el liquido a través de
las branquias, estructuras especializadas que retienen el material particulado, parte del cual es ingerido. La can-
tidad de material nutritivo presente en las aguas de rios y lagos es normalmente muy baja, generalmente menos
de 1 mg por litro, motivo por el cual los organismos filtradores deben procesar volimenes de agua muy altos
para satisfacer sus demandas energéticas, de crecimiento y reproductivas. En consecuencia, cuando las densida-
des de organismos que se alimentan de esta manera son altas, su actividad filtradora suele afectar profundamen-
te a los ecosistemas donde habitan.

Los mecanismos mediante los cuales el proceso de alimentacién de los filtradores influencia al ambiente son
muiltiples. En primer lugar, la filtracién extrae material particulado de la columna de agua y lo transfiere a los
sedimentos en forma de heces o pseudoheces; de esta manera el agua se vuelve mas transparente y el fondo es
enriquecido con material organico. Ademas, el consumo y digestion de particulas activa la degradacién y
mineralizacion; ello afecta las cantidades y relaciones porcentuales de nutrientes inorganicos en la columna de
agua, que a su vez inciden sobre la cantidad y tipo de fitoplancton. La disminucién de la turbidez, el consumo del
fitoplancton y el aumento en las concentraciones de nutrientes favorecen el crecimiento de la vegetacion
fanerogamica sumergida. Los animales bentonicos, en particular los detritivoros, son favorecidos por el mayor
contenido de material orgénico en el fondo, por la mayor oxigenacién del agua debido a la circulacion producida
por el proceso de filtracién y por las oportunidades de refugio y proteccion que ofrecen los bancos de filtradores
sésiles como /os de L. fortunei (Karatayev y otros, 2004).

Si bien hasta la fecha ninguno de estos efectos fue alin descrito para el mejillén dorado (con excepcién de su
influencia sobre la diversidad y la abundancia de invertebrados benténicos en una localidad del Rio de la Plata:
Darrigran y otros, 1998; véase Capitulo 3), ello seguramente se debe a la escasez de investigaciones y no a la
ausencia de efectos. Modificaciones del medio como las resefiadas, se han descrito en numerosos ambientes de
Europa y EEUU invadidos por el molusco cebra Dreissena polymorpha (Pallas, 1771), una especie oriunda del area
Ponto-Aral-Caspiana que comenzé a propagarse por Europa occidental en el siglo XIX y desembarcé en América
del Norte a finales de la década de 1980. A pesar de ser miembros de familias diferentes, L. fortune/ (Mytilidae)
y D. polymorpha (Dreissenidae), comparten numerosas caracteristicas. Ambas son dioicas y de similar tamario,

' Departamento de Ecologia, Genética y Evolucién, Facultad de Ciencias Exactas y Naturales, Universidad de Buenos
Aires, 1428 Buenos Aires, Argentina.

2 Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Av. Angel Gallardo 470, 1405 Buenos Aires, Argentina.
3 Consejo Nacional de Investigaciones Cientificas y Técnicas. Argentina.
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Capitulo III

El mejillon dorado: estudios experimentales
(desarrollo larval y tasas de filtracion)

* kK KKK

Daniel Cataldo , Francisco Sylvester

*, KKK % Kk KEX

y Demetrio Boltovskoy

Desarrollo larval de Limnoperna fortunei
en laboratorio

Introduccién

na de las adaptaciones que exhiben los bivalvos que habi-
tan las aguas continentales (unas 60 especies en la Argen-
tina) es la forma de vida de sus larvas: mientras que las
especies marinas tienen larvas de vida libre, la mayoria de las de agua
dulce tienen larvas parsitas de las branquias de peces —los gloquidios—. Si
bien esta modificacién condiciona la supervivencia a las chances de
dar con el pez adecuado para completar el desarrollo, garantiza que
la larva, de capacidad natatoria muy limitada, no sea expulsada al
mar. Para evitar este riesgo, otras especies dulceacuicolas incuban a
su progenie, de manera tal que el desarrollo larval se completa en
bolsas branquiales especializadas del progenitor, y lo que se libera
al medio es un adulto en miniatura que ya es lo suficientemente
grande y pesado como para caer al fondo directamente. En este
caso, se disminuye el riesgo de la expatriacién, pero se sacrifican
las oportunidades de dispersién.

* Departamento de Ecologfa, Genéticay FEvolucidn, Facultad de Ciencias Exactas
y Naturales, Universidad de Buenos Aires.

** Consejo Nacional de Investigaciones Cientificas y Técnicas, Buenos Aires.

*** Museo Argentino de Ciencias Naturales “Bernardino Rivadavia”, Buenos Aires.
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