media, en comparacion con 7z, que requiere conocer 7z, (ver Tabla 1). Por otro lado, el n de

Manning, vastamente empleado en la hidraulica convencional, representa la resistencia que

ofrece el fondo al escurrimiento.

En la Figura 4 se presentan los perfiles de velocidad ajustados en aquellas estaciones
donde fue posible realizar un ajuste confiable (NII, NC, NID, CII, CC, CID, SC, SID),
previamente definido el origen virtual (mayor r* de la regresion, ver Capitulo 4). Sobre la
base de la pendiente a de estas curvas fueron calculados los valores de las tensiones de corte

de fondo (Tabla 1).

6.2.4. Andlisis estadistico

Fue necesario normalizar las distribuciones mediante una transformacion logaritmica
de los datos (logjo (x + 1); Shapiro y Wilk, 1965). A los fines de conocer la variabilidad de
los datos se estimo el coeficiente de variacion (Cv) de la densidad de los invertebrados en

cada estacion de muestreo usando la siguiente ecuacion:

Q
Il
x| Q

(1

Donde @ = desviacion tipica, y x=media aritmética.

Para determinar si existen diferencias significativas entre las medias aritméticas de la
densidad del bentos, fue realizado un andlisis de ANOVA de una via (diferencias
significativas = p < 0,05) entre los puntos de mayor abundancia de cada transecto (NII; CID;
SID; analisis longitudinal) y entre todos los puntos de cada transecto (anélisis transversal). Se
utilizo la prueba post-hoc de Fisher para identificar cuales de los diferentes tratamientos de la
ANOVA son significativamente diferentes.

Con el objetivo de buscar el o los autovectores que maximicen la dispersion (inercia)
entre las diferentes estaciones estudiadas y asi conocer cudles tienen mas similitudes entre si,
se realizd un Andlisis de Correspondencia Detendenciado (ACD; Hill & Gauch, 1980).

Usando esta técnica de ordenacion Fue posible corregir el denominado “efecto herradura”.
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Para este andlisis de ordenacion se utilizé el programa informatico Multi-Variate Statistical

Package (MVSP) version 3.1.

6.3. Resultados

Fueron identificadas un total de 37 especies y morfoespecies en todo el meandro. Los
grupos taxondémicos encontrados, en orden de importancia segin su densidad, fueron
Oligochaeta, Mollusca Bivalvia, Turbellaria, Copepoda, Diptera Chironomidae, Nematoda,
Hydrozoa, Diptera Tanypodinae, Diptera Ceratoipogonidae, Acari, y Lepidoptera. La
comunidad de la faja central de los tres transeptos (II; C; ID, a excepcion de SII) presentd un
ensamble compuesto principalmente por las siguientes especies: Narapa bonettoi
(Oligochaeta), Myoretronectes paranaensis (Turbellaria) y Tobrilus sp (Nematoda), todas
especies de pequefio tamafio corporal y muy numerosas. En cambio, sobre ambas margenes
(RI, RD) la composicion bentonica fue completamente diferente, estando compuesta
principalmente por especies tales como Paranadrilus descolei, Pristina americana,
Limnodrilus hoffmeisteri (Oligochaeta) y Cordylophora caspia (Hydrozoa).

La densidad media del bentos, considerando las 15 estaciones estudiadas, oscild entre
48 (SII) y 96786 ind. m (SID), con un valor promedio de 20883 ind. m? en el transecto
Norte, 5636 ind. m™ en el Centro, y 20279 ind. m™ en el transecto Sur (Tabla 2). Los valores
de diversidad (Shannon), equitatividad y riqueza de especies fueron similares en cada
transecto (Tabla 2). Cuando se consideran y comparan todas las estaciones de ambas
margenes del meandro (RI, RD) con aquellas de la faja central (II, C, ID, a excepcion de SII)
surgen diferencias claras respecto de la densidad media (4633 y 25769 ind m™
respectivamente) y de la diversidad, equitatividad y riqueza de especies entre ambos sectores
(Tabla 2).

Los valores de las variables hidraulicas, porcentaje de arena del sustrato y materia
organica en sedimento obtenidos en las diferentes estaciones se presentan en la Tabla 3. Se
destacaron los bajos valores de arena registrados sobre las margenes (y en la estacion SII).

Las diferentes relaciones entre la densidad de la fauna benténica y las variables

hidraulicas (z,, 7. y z,,) y de la mediana de la distribucion de tamafios del sustrato (d,, ) en
la llamada “faja central” del cauce se presentan en la Figura 5. Esta faja corresponde a la
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zona donde se registra un mayor caudal y contiene al thalweg (trayectoria de las mayores
profundidades) del rio. En este caso estaria comprendida por las estaciones de muestreo NII,
NC, CID y SID (ver Figura 5). Los valores de esas variables hidraulicas se encuentran
inversamente relacionados a la densidad, es decir, condiciones hidraulicas mas intensas
implican menores densidades bentdnicas. Por otro lado, una situacion opuesta se registra con

el d,, (la densidad aumenta conforme aumenta el didmetro medio del grano de arena).

Los resultados de ANOVA revelaron una diferencia estadisticamente significativa
entre las estaciones de mayores densidades de cada transepto (NII, CID, SID) en un sentido
longitudinal. El test de Fisher revel6 que dicha diferencia existe entre SID y CID (Figura 6 y
Tabla 4).

También fueron exploradas las posibles diferencias entre los valores de la densidad
benténica media en un sentido transversal (RI, II, C, ID, RD) de cada transepto (N, C, S;
Figura 7 y Tabla 5). El transecto Norte mostr6 diferencias entre los puntos sobre la margen
derecha (ID, RD) y el resto de las verticales. Con respecto al transecto Centro, éste
basicamente reveld diferencias entre ambas margenes y resto de las verticales.
Especificamente, estas diferencias fueron entre RI e II, RI e ID, y entre RD e ID. Por otro
lado, en el transepto Sur es posible apreciar una clara y significativa diferencia tanto entre ID
e II como entre éstas dos y el resto de las estaciones. Ambas margenes (RI, RD) y el centro
(C) son estadisticamente similares en cuanto a su densidad.

Los resultados del célculo del Cv mostraron los mayores valores sobre el transecto
del Centro en todos los casos, con un valor méximo de 1.25 en ID (Figura 8). El transecto
Norte mostrd una alta variabilidad (0.99) sobre el punto RI, el resto de los puntos fueron
relativamente homogéneos. El transecto Sur, en cambio, presentd el menor Cv(0.19) en la
estacion de maxima densidad bentdnica (ID).

La Figura 9 muestra la relacion entre el porcentaje total de arena (A) y porcentaje de
arena muy fina (B) del sedimento de fondo y la densidad benténica. Es posible apreciar, en
términos generales, una marcada disminucion de la densidad en funcion de la disminucioén
del porcentaje de arena presente, esto es sobre ambas margenes del rio en cada transecto
(excepto en NRI). Los menores porcentajes de arena muy fina se registraron, también en
términos generales, sobre las estaciones de la faja central donde fueron registradas las

mayores densidades bentonicas (ensamble N. bonettoi, M. paranaensisy Tobrilus sp).
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La concentracion de los sedimentos gruesos (arenas) en suspension estd representada
en la Figura 10. Es posible apreciar un claro aumento de los sedimentos en suspension en el
transecto Central respecto de los otros dos (Norte y Sur), especialmente sobre el fondo. Esta
diferencia es aiin mas acentuada sobre la estacion del pozo de erosion del meandro (CID).

El primer eje del Analisis de Correspondencia Detendenciado (ACD) explica el
41,1% de la inercia, mientras que el segundo eje explica el 17,6%, y entre ambos ejes el
58,7% (Figura 11 y Tabla 6). En términos generales las estaciones de la faja central (11, C,
ID) permanecieron separadas de aquellas de las margenes (RI, RD). Este andlisis evidencia
no solo las diferencias entre los distintos grupos de estaciones a nivel de densidad sino
también a nivel de composicion de especies, puesto que el ensamble registrado en las
estaciones centrales con fondo arenoso (en general especies mas pequeilas y numerosas,
como ya fue dicho) es completamente diferente al de las estaciones marginales (especies
generalmente de mayor tamafo y presentes en baja densidad). Cabe destacar que para
realizar este analisis y con el objetivo de simplificar su interpretacién no se consideraron las
especies de invertebrados menos importantes en cuanto a su densidad (menos de 500 ind. m’
%), seleccionandose 19 especies del total.

Los resultados de las mediciones de las variables ambientales conductividad, pH,
temperatura del agua, oxigeno disuelto, transparencia, sélidos disueltos totales, alcalinidad
total, Bicarbonatos, Carbonatos, Cloruros, dureza total, Calcio, Magnesio, Potasio, Silicio y
Sodio no arrojaron resultados tendientes a explicar variaciones en la distribucion del bentos
ya que no se detectaron diferencias significativas entre las distintas estaciones. La finalidad
de conocer los valores de estas variables fue caracterizar el ambiente general y calidad de
agua a los fines de garantizar que no estén fuera del rango ecologico aceptable. Los valores

de esas variables se encuentran dentro de los limites naturales (ver Tabla 7).

6.4. Discusion

6.4.1. Dimension longitudinal: faja central dela corriente.
El siguiente andlisis se efectud en el sentido longitudinal de la corriente siguiendo la

faja central (region del thalweg; especificamente estaciones NII, NC, CID, SID) y
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considerando el tipico ensamble de individuos bentdnicos de esa faja referido anteriormente
y presente en este sector del meandro.

Como ya fue mencionado (ver Resultados), sobre las estaciones de la faja central (II,
C, ID, excepto SII) se registro el tipico ensamble bentonico registrada por otros autores sobre
el fondo activo del cauce principal del rio Paraguay (Ezcurra de Drago et al., 2004) y del rio
Parana (Marchese y Ezcurra de Drago, 1992; Takeda, 1999; Takeda y Fujita, 2004; Marchese
et al., 2002, 2005; entre otros). Existen registros de este ensamble a lo largo de
aproximadamente 3500 kilémetros de longitud en el sistema Paraguay-Parana (Brandimarte
et al., 1999; Montanholi-Martins y Takeda, 1999; Shimizu et al., 1997; Varela, et al., 1982;
entre otros).

Segun los resultados de este estudio la distribucion de los organismos bentonicos esté
también influenciada por las condiciones hidraulicas de su entorno tal como se ha
demostrado en los Capitulos 2 y 4. Esto es, cambios en las condiciones hidraulicas del habitat
son acompaiiadas por variaciones en la distribucion de las distintas especies. En el presente
estudio se introduce por primera vez el uso de otras dos variables morfo-hidraulicas: el
nimero de movilidad basado en la velocidad media (llamado aqui “niimero de movilidad-
velocidad”) y el n de Manning. Para el caso del primero resultdé como era esperable una
variable significativa si se pretende explicar las variaciones en la distribucion del bentos en la
faja central (= 0.77). Por su parte, si bien el n de Manning acompafia algunas de las
variaciones en la densidad del bentos (la densidad disminuye cuando el valor de éste

aumenta) no se encontré una buena correlacion entre ambas variables (r’= 0.26). Aunque 7,
es equivalente al 7., presentaria una ventaja practica respecto del segundo dado que no
requiere la necesidad del célculo previo del 7, para conocer su valor. El valor de U es

suficiente para su estimacion, con la consecuente ganancia en simplicidad, y probablemente
confiabilidad.

Las principales variables hidraulicas mencionadas (U., z,, 7. y 7., ) permitieron

determinar que el mayor estrés hidraulico sobre el fondo (mayores valores de éstas variables)
ocurre en el pozo de erosion del meandro (estacion CID), con maximas profundidades y una
marcada disminucion de la densidad benténica (Tabla 3, Figura 5A, B, C y 6). Este pozo de

meandro es por si mismo una zona que se diferencia notoriamente por sus condiciones
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hidraulicas, geomorfoldgicas y, como lo demuestra este estudio, ecoldgicas, del resto de las
estaciones de la faja central de corriente del meandro.

Cuando se analiza la Figura 10 es posible apreciar un aumento significativo en la
concentracion de sedimentos gruesos (arenas) en suspension sobre el pozo de erosion. Este
aumento se corresponde con los altos valores de las variables hidraulicas ahi registradas
(Tabla 3). Es destacable que, al contrario de lo que ocurre en las transectas Norte y Sur sobre
la zona de la faja central, en la transecta Centro los sedimentos en suspension registrados a
una profundidad media sobre la columna de agua son alin mayores cerca de la margen
derecha (CRD). Este hecho podria ser consecuencia de las fuerzas centrifugas asociadas a la
generacion de las conocidas corrientes secundarias existentes en los meandros fluviales y co-
responsable de erosiones sobre las margenes concavas. Cuando los valores de 7. y d,
(presente en D, ) se grafican en el dbaco que indica la iniciaciéon del movimiento y de la
suspension (Van Rijn, 1993; Figura 12) es posible comprobar que las condiciones sobre el
fondo en el pozo de meandro son lo suficientemente intensas como para mantener las
particulas de fondo claramente en suspension. En esta figura puede apreciarse que se ha

graficado el correspondiente punto referido al pozo de erosion (CID) del meandro. D, es un

parametro de la particula que se define como:

D. = d, [“;ﬁ} @)

donde: S=7—;=2-65; v: viscosidad cinematica del agua (M’/S); y O: aceleracion de la

gravedad.

Este hecho tiene una gran relevancia ecoldgica puesto que afectaria directamente las
posibilidades de colonizacidon y establecimiento de los organismos bentdnicos. Segun se
hipotetiza en Capitulo 4.1, en zonas de alta turbulencia (y suspension de sedimentos) las
continuas coaliciones entre granos de arena en movimiento podrian ocasionar el dafio y
consecuente muerte de los invertebrados que ahi se encuentren, explicando de esta manera
las bajas densidades registradas en el pozo de erosion (Figura 5 y 6) y haciendo de éste una

zona hostil para la colonizacion por parte del ensamble bentonico.
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El hecho de que en un gran rio como el Paraguay se registrase sobre las transectas
Norte y Sur una mayor densidad y sobre la trasecta Centro (hoya del meandro) una menor
densidad bentdnica, se contradice con lo encontrado en el meandro del rio Spree (Capitulo 5).
Sin embargo, es destacable que en ambos casos la distribucion de la fauna bentdnica (a pesar
de pertenecer a grupos taxonémicos completamente diferentes) esta en estrecha relacion con
las condiciones hidraulicas que en cada caso se registraron. Es decir, los organismos
bentonicos en ambos meandros prefieren habitar zonas con condiciones hidraulicas menos
intensas.

Por otro lado, el alto Cv registrado sobre el pozo de erosion constituye un indice de la
heterogeneidad en la distribucion de los invertebrados en esta zona del meandro (Figura 8),
lo cual reafirma indirectamente lo anteriormente expuesto referido a las dificultades
inherentes para la colonizacion de este sector.

Llama la atencion el escaso tamafio medio de los granos de arena (d,, ) sobre esta

zona del pozo (175 um), considerando la alta perturbacion sobre el fondo. Las arenas finas
dominan esta zona del meandro (CID= 58%) en comparacion con los bajos porcentajes
registrados en la faja central de corriente de las transectas Norte y Sur (NII= 25%; NC= 20%;
y SID= 8%). Este predominio de arenas finas podria también contribuir a explicar las
menores densidades del ensamble bentonico registradas en este pozo de erosion. En el
Capitulo 2 se determino que la curva del rango 6ptimo del tamaio de los granos de arena que
posibilitan la colonizacion por parte de la especie dominante de este ensamble (N. bonettoi)

se encuentra dentro de los 170-300 um. Como se puede apreciar, el valor del d,, registrado

en el pozo de erosion se encuentra justo en el rango inferior de esta curva. Con respecto a
este aspecto cabe destacar que en Capitulo 2 se establece el rango Optimo solo para esa
especie, marcadamente dominante y representativa del ensamble bentonico de la faja central
del cauce activo. Para poder comparar aqui con los resultados de todo el ensamble,
primeramente se necesita establecer si en ¢l la especie N. bonettoi de hecho es realmente
representativa en densidad de todo el ensamble. Esto se consiguié analizando las densidades
relativas de cada estacion de muestreo considerando primeramente todo el ensamble (como
en Tabla 2) y luego solo de N. bonettoi. Los resultados corroboraron las mismas tendencias y
densidades relativas registradas en ambos casos (Tabla 2), abalando el analisis comparativo

realizado anteriormente. Surge entonces el interrogante de cuadl de los dos factores
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analizados, el fuerte “estrés hidraulico” o el bajo tamafio de las particulas de fondo, ambos
desfavorables para la presencia de los organismos del ensamble, es el mayor responsable de
las bajas densidades registradas en el pozo, respecto a las otras dos transectas. Una respuesta
definitiva no es posible atin establecer con la informacion disponible, si bien las condiciones
hidraulicas extremadamente desfavorables, y que el tamafio de la particula no es el 6ptimo

pero tampoco excluyente, tienden a inclinar la balanza hacia el factor hidraulico.

6.4.2. Dimensién transversal: margenes, ecotono y centro.

Un punto a destacar en un andlisis transversal es la mayor diversidad, equitatividad y
riqueza registradas en las estaciones marginales respecto de las de la faja central, en
contraposicion a una disminucion de los valores de densidad en esas estaciones riberefias
(Tabla 2). Esta relacion ya fue sefialada por Marchese y Ezcurra de Drago (1992), Marchese
et al. (2002) en el rio Parand y por Ezcurra de Drago et al. (2004) en el rio Paraguay Inferior,
entre otros autores y corroborada en este estudio. Como fue mencionado en Resultados, sobre
las estaciones marginales la composicion bentonica fue completamente diferente a aquella
sobre la faja central, estando compuesta principalmente por especies tales como Paranadrilus
descolei, Pristina americana, Limnodrilus hoffmeisteri, Brinkhurstia americana,
Rhyacodrilus sp. (Oligochaeta) y Cordylophora caspia (Hydrozoa). Ezcurra de Drago et al.
(2004) registraron estas mismas especies sobre estaciones marginales, ¢ incluso en lagos de
la llanura aluvial del rio Paraguay Inferior.

En términos globales la transecta del Centro es considerablemente diferente respecto
a las otras dos tanto a nivel morfo-hidraulico como ecologico (particularmente sobre el pozo
de erosion, como fue discutido anteriormente). Las maximas profundidades fueron
registradas sobre esta transecta (19,3m en CID; Tabla 3; Figura 3). Sobre la margen izquierda
(interna) de la transecta Central se desarrolla un banco de punta y sobre la margen derecha el
pozo de erosion senalado (Figura 3B). La propia curvatura del cauce origina la reduccion en
la capacidad del transporte sobre la margen izquierda y el consecuente desarrollo del banco
de punta. Estas estructuras morfologicas son caracteristicas de este sector de los meandros
(Yen y Yen, 1971; entre muchos otros). La erosion de los sedimentos no cohesivos causada
por la corriente sobre la margen concava tiende a provocar la migracion del meandro en esa

margen. Esta erosion es de una magnitud tal que puede ensanchar el cauce y depositar los
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sedimentos erosionados sobre la margen opuesta desarrollando el banco de punta (Parker y
Eke, 2009) con la consecuente eventual redistribucion de los invertebrados bentonicos. La
seccion transversal del cauce en la zona del pozo de erosion esta estrechada lateralmente por
el desarrollo de la barra de punta (Knighton, 1984; Carson, 1986).

Al analizarse la distribucion bentonica sobre la transecta Sur, es posible apreciar las
grandes diferencias entre la estacion SII y SID, sin embargo no fueron registradas diferencias
significativas entre las estaciones marginales (SRD, SRI) y Central (Figura 7). Dado que
sobre las estaciones marginales no fue posible realizar estimaciones confiables de las
principales variables hidraulicas de fondo (el perfil de distribucion de velocidades no es

logaritmico), se efectud una estimacion gruesa de las condiciones de la corriente a través del

valor de la velocidad media (U ). Esta variable es muy baja sobre ambas margenes (0.23 y
0.26 m s, izquierda y derecha respectivamente) y algo mas elevada sobre la estacion del
Centro (0.34 m s'; Tabla 3). Sin embargo, un analisis mas detallado revela que la similitud
entre estas tres ultimas estaciones es solo aparente, y a nivel de densidad total puesto que las
especies que las componen son completamente diferentes. Las estaciones marginales estan
dominadas por especies tales como Limnoperna fortunnei, Axarus sp, Polypedilum sp,
Fissimentumsp y C. Caspia (especies caracteristicamente marginales). Por otro lado, sobre la
estacion Central dominan dos especies, N. bonettoi y L. fortunnei. El caso de L. fortunnei (o
mejillon dorado) merece un tratamiento especial puesto que esta especie estd presente tanto
en las estaciones de las margenes como centrales y de posicion intermedias dado que es
altamente invasora y capaz de colonizar diferentes tipos de ambientes. Fue registrada por
Ezcurra de Drago et al. (2004) y otros autores sobre este mismo rio. Como todas las especies
invasoras, L. fortunei es capaz de colonizar diferentes tipos de ambientes y de sustratos, sin
embargo, en términos generales podria establecerse una mayor presencia de esta especie
sobre las margenes del meandro. Debido al desarrollo del biso, puede establecerse en
sedimentos netamente arcillosos de las margenes, donde se registran organismos de hasta 17
mm de longitud. Sobre el lecho activo se la ha registrado sobre granos de arena atrapados
mediante hilos del biso primario (ver Figura 1 del Capitulo 7). En dicho lugar los ejemplares
son muy pequefios, correspondiendo a los primeros estadios post-larvales (de s6lo 1,2 mm de
longitud). Esta especie ya ha sido registrada en el rio Paraguay Inferior (Ezcurra de Drago et

al., 2004) y Paraguay Superior a la altura de Pantanal (Darrigran et al. 2003; Oliveira et al.,
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2006). Cabe sefialar que al presente, L. fortunel se encuentra presente en todo el eje potamico

Paraguay-Parand (Darrigran et al. 2006; Ezcurra de Drago et al. 2006, 2007)

6.4.3. Analisis de ciertas estaciones particulares

El perfil de velocidades medido sobre la estacion CC muestra la presencia del
fenomeno llamado “efecto estela” (Figura 4). Ello significa que muy probablemente este
perfil de velocidad se midi6 sobre el comienzo de la cara de aguas arriba (Trento et al., 1990)
de una duna presente sobre el meandro. Cabe sefialar que si bien el perfil longitudinal no
registra dunas sobre la transecta Central (Figura 2), éste solo muestra lo registrado sobre la
trayectoria que pasa entre las estaciones CRD y CID (pozo de meandro). Sobre la cara de
aguas arriba de las dunas se originan una serie de fenomenos que intensifican la turbulencia
ocasionando en ocasiones un quiebre en el perfil logaritmico de velocidades (ver Capitulo
4.2). Por este motivo, en esta estacion las variables hidraulicas de fondo se determinaron
considerando las ocho primeras mediciones puntuales de velocidad desde el fondo, dado que
¢stas representarian las reales condiciones hidraulicas de fondo. La alta y fluctuante
turbulencia que caracteriza la cara de aguas arriba de las dunas (Raudkivi, 1963; Kostaschuk,
2000) podria explicar la baja densidad bentdnica registrada en esta estacion cuando es
comparada con la estacion lindante (CII; Tabla 2; ver ademas Capitulo anterior). Por otro
lado, las también bajas densidades registradas en CII se hacen dificiles de explicar
considerando las aparentemente 6ptimas condiciones hidraulicas y del sedimento (ver Tabla
3). Sin embargo, factores no contemplados en este estudio (por ejemplo turbulencias
localizadas y ocasionales dadas por el paso de alguna embarcacion o hechos similares)
podrian relacionarse con este hecho.

La estacion SII, al contrario de NII y CII, llamativamente no presentdé un perfil de
velocidades logaritmico ni un porcentaje de arena lo suficientemente alto. Por lo tanto
variables hidraulicas y morfologicas de fondo tales como la tension de corte, ambos tipos de
nimero de movilidad, y el n de Manning no pudieron ser estimadas en esta estacion (ver
Tabla 3), en contraposicion a lo ocurrido en sus contrapartes mencionadas (NII y CII). Al
analizar la Figura 3 se puede apreciar que la estacion SII se ubica sobre una elevacion o
monticulo sedimentologicamente compuesto de un 54% de arenas muy finas, un 30% de limo

y un 16% de arcilla. Esta distribucion en la composicion sedimentoldgica es similar a aquella

165



registrada sobre ambas margenes del meandro aunque algo menos pronunciada, por lo tanto
cabria centrar en este hecho la razéon por la cual el ensamble de especies bentdnicas presente
en todas las otras estaciones Intermedias (NII, NID, CII, CID y SID) no estd presente en SII
dando cuenta también de la minima densidad registrada.

Finalmente se puede mencionar que en rios de primeros ordenes Hynes (1970),
Minshall (1984), Minshall y Minshall (1977) y Townsend (1989) entre otros, determinaron la
importancia de la velocidad de la corriente y tipos de sustrato en la micro-distribucién de los
macroinvertebrados bentonicos. Estos autores determinaron la influencia de la velocidad de
la corriente y la heterogeneidad del tamafo de las particulas de fondo sobre los
macroinvertebrados en ollas y rapidos. Posteriormente otros autores (ver Marchese et al.,
2002) identificaron patrones de variaciones ecologicas en grandes rios y cauces secundarios
en la llanura de inundacion del rio Parané siguiendo un gradiente espacial que va desde las
arenas gruesas (faja central) hasta los sedimentos limo-arcillosos (margenes). Estos patrones
son comparables, dentro de un rango de tamafio de las particulas, con aquellos encontrados
en rios de bajo orden por numerosos autores como Minshall (1988), Doeg et al. (1989), y
Jorde y Bratrich (1998). Este estudio ratifica lo encontrado sobre el sistema del rio Parané en
cuanto a los patrones generales de distribucion lateral de los invertebrados, a lo cual se
superpone una heterogeneidad resultado de componentes morfoldgicas e hidraulicas sobre
meandros tal lo explicado en esta discusion.

A modo de conclusion se puede decir que es posible discriminar diferentes ambientes
(meso-habitats) dentro de un meandro. Es decir, el ambiente del pozo de erosion del meandro
es un sector con condiciones morfo-hidraulicas mas fuertes que lo hace un ambiente poco
propicio para los invertebrados bentonicos. Al igual que en los estudio previos sobre dunas
(ver Capitulos anteriores), se puede concluir que la distribucién de macro-invertebrados
bentdnicos varian segun las diferentes escalas espaciales sobre el fondo arenoso de grandes
rios y deberia considerarse un enfoque a meso-escala (ubicacion sobre el meandro) si se
pretende el entendimiento de la vinculacion de los procesos hidro-morfo-dindmicos con los
organismos bentonicos. Considerando que los patrones de diversidad fluvial solo pueden ser
abordados y entendidos a través del estudio a diferentes escalas espaciales (Tockner y Ward,
1999), esta investigacion representa la primera en su tipo que vincula con €xito los procesos

morfo- hidrodindmicos sobre meandros de grandes rios con patrones ecoldgicos de
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invertebrados bentonicos, identificando nuevos habitats dentro del cauce activo mayor de

este tipo de corrientes.
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Figura 2. Ubicacion de las estaciones de muestreo, perfiles batimétricos transversales (A) y

longitudinales (B) en el meandro Payagua.
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Perfiles de velocidad medidos en el meandro en estudio en las estaciones donde fue
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transecta del meandro.

173



F(4,9)= 35074:p = 0.000

40

0

25

20

ANOVA

05

00

F(4,10)=3616;p = 004512
35

30 B

25

20

ANOVA
in

05

0o

-05

CRI cu cc cD CRD

F(4,9)=28871,p=0.000

45
40 C
35
30
25

20

ANOVA

05
00

-0.5

Figura 7. Resultados del ANOVA aplicado entre las estaciones de cada transecta del meandro

considerando: Norte (A), Centro (B) y Sur (C).

174



1.4

1.2}

1.0}

0.8

0.6}

Coeficiente de variacion

0.4}

0.2} b3
-0O— Norte
-0O- Centro

D.O L " L M " .,.. Sur
RI Il C ID RD

Figura 8. Valores del coeficiente de variacion (Cv) de las densidades bentdnicas en cada

estacion de muestreo consideradas en las transectas (Norte, Centro y Sur) del meandro.

175



110 1E5

u]
v A
100
0
90 | 80000
I
1
80 :
] —
_ . 60000 &
g 70 ; g
' E
o 60 %
40000 §
©
50
] 1 1
40 I' : 20000
] 1
! 1
50 —% arena \‘ ) \‘ " "
.- densidad \ o ‘Ij’ L : :
20 D--g--g° -0 o -0 [m] 0
NRI NI NC NID NRD CRI CI CC CID CRD SRI Sl SC SID SRD
90 1E5
o
—A muy fina nlln B
80 [ - -densidad &
80000
70
60
= 60000 __
= o
= £
= _-
2 =
5 40 40000 =
c 2
] <
< ©
30
20000
20
10 0

NRI NIl NC NID NRD CRI CIL CC CID CRD SRI Sl sC sSID SRD

Figura 9. Relacion entre el porcentaje total de arena (A) y el de arena muy fina (0.062mm < d
< 0.150mm; d= didmetro de sedimento) (B), con la densidad bentdnica total en las estaciones

muestreadas del meandro.

176



24

22 1 Q.. — Superficie
5 -+ -Medio

20 | <> - --Fondo

18 |
16 |
14 |
12 |

10 f

Sedimentos gruesos en suspension (mg I'1)

NRI NIl NRD CRI CID CRD SR SID SRD

Locales

Figura 10. Fraccion de arena en suspension (d > 0.062mm) en las estaciones de muestreo del

meandro.

177



NRD
35T v

Sl
Pd
v Pam
287
21
" o NRi ;
Pat| Mp \J
N NI [N ToLop oy o U gspecies
Q@ ney Yy i Ha ol Y
w S0 cc v B
> s‘c srp cro
vy
N ¥ sitios
CRI
0.7 - v
Nim F
t | I | m Fss Ax J
: l l l SRI ‘
47 07 14 21 ‘, .
==

Eje 1

Figura 11. Analisis de Correspondencia Detendenciado (ACD) para las 19 especies mas

importantes (ver Tabla 6) para cada estacion muestreada.

178



a wf s poss) o | = — - e

8 - o — -
. i

> m— e o |- e | e e f s o - —

SUSPENSION

I T —
Iniciacion de la suspension (Bagnold)

% - - - ———— e & -
L
T H H

2 —— e e e mey

Bt Bl

- 4.|—-<

g E — ---—--1 =5

J i

| At amtore ———
e 7T /’ Iniciacion de la suspensién
¥ (van Rijn)

'Jn;{uL’_"L.I A o !.u
s
¥

NUmero de movilidad

Iniciacion de la
suspension (Engelund)

r/;;’

Uric
WA
iqe”,

7

m,.;ir;'fh‘- g vy il At 14
[t
N

niciacion del movimiento (Shields)

SIN MOVIMIENTO . -1 ll

-2 | 1.1 ,

Parametro de la particula (D)
Figura 12. Grafico para establecer la iniciacién del movimiento y suspension de una particula

de tamafio d,, (van Rijn, 1993). Nota: se ha incluido el punto correspondiente al pozo de

erosion (CID) del meandro.

179



Tabla 1. Detalle de las variables hidraulicas consideradas e el analisis.

Nombre

Simbolo

Unidad

Formula

Descripcion

Velocidad dela
corriente

Profundidad

n de Manning

Velocidad de corte

Tension de corte

Numero de movilidad

Numero de movilidad
velocidad

U

ms

kg m™

ninguna

ninguna

Medicion directa

Medicion directa

03
,,: 2‘["
¥ Ve

Ui=a/575

Tp = szp

t(J

1. = ——
(.= s

U
Ty =
2(s -1)d,,

Velocidad medida en
cada punto del perfil de
velocidades.

Profundidad local

Coeficiente de
resistencia.

Estimacion de la
intensidad de la
turbulencia media cerca
del fondo.

Tension de corte del
fondo.

Relacion adimensional
entre las fuerzas activas
y pasivas actuando
sobre las particulas del
fondo.

Version de T,

considerando U en lugar
de T,

donde: §= Ys
Y
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Tabla 2. Densidad benténica (ind. m?) en cada punto de cada transecta (Norte, Centro, Sur)

en el meandro Payagua e indice de diversidad, equitatividad y riqueza de especies.

Estaciones Densidad Densidad indice Equitatividad Riqueza

bentonica media N. bonettoi  diversidad de
(ind. m®) (ind. m’) especies

Norte 20883 14929 039 0.30 20

Centro 5636 4749 0.3 0.22 23

Sur 20279 16828 031 0.22 25

Faja central 25769 20210 023 0.27 19

Mirgenes 4633 107 0.5 0.5 30

Norte Ribera Izquierda 22847 289

Norte Intermedio Izquierda 48216 43332

Norte Centro 31764 30205

Norte Intermedio Derecha 964 771

Norte Ribera Derecha 627 48

Centro Ribera Izquierda 498 241

Centro Intermedio Izquierda 4643 3647

Centro Centro 2651 2298

Centro Intermedio Derecha 19569 17545

Centro Ribera Derecha 819 16

Sur Ribera Izquierda 1671 0

Sur Intermedio Izquierda 48 16

Sur Centro 1558 434

Sur Intermedio Derecha 96786 83643

Sur Ribera Derecha 1334 48
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Tabla 3. Materia organica en sedimento, porcentaje de arena y variables hidraulicas en cada

estacion de muestreo del meandro Payagua. La totalidad de las variables hidraulicas se

presentan en aquellas estaciones donde fue posible obtener valores de 7, (ver Figura 4).
Materia Arena Prof. Velocidad  Tension ds Numero de Numerode n de
organica (%) (m) media de corte (m) movilidad  movilidad Manning

(2C %) (ms) __ (Kgm?) velocidad
NRI 048 53.2 3.4 0.38 0.018 - . . .
Nl 0.15 97.6 147 0.51 0.038 000 0079 555 0.017
S 0.13 99.1 13.1 0.54 0.080 PRGBS 0.152 56.3 0.024
o 028 97.3 8.1 0.38 0.074 00001 0262 525 0.031
NRD 130 60.6 1.3 0.32 i ] : e :
cxl 0.71 83.9 1.5 0.08 - ) - - -
cn 0.13 97.5 3.9 03 0.035 0.00028 0.075 19.9 0.024
o 0.17 99.2 7.9 0.41 0.008 0.00019 0.026 548 0.009
¢ib 0.10 96.2 193 05 0.081  0.000175 0.28 849 0.02
e 2.98 24.6 1.3 0.44 - - . . ~
SRI 225 30.2 1.8 0.23 0.003 . - - .
o 1.29 54.0 3.4 0.33 - - . . =
S¢ 0.24 93.2 7.8 0.34 0.033  0.000135 0.148 529 0.023
B 0.16 99.3 117 05 0.041 0.0004 0.062 37.1 0.018
RRD 1.86 41.8 1.5 0.26 3 E : s e
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Tabla 4. Test de Fisher aplicado a las estaciones con mayores densidades en cada transecta

del meandro (ver Figura 6).

Test pos-hoc LSD Fischer

NII CID SID
NII - 0.076 0.308
CID 0.076 - 0.017
SID 0.308 0.017 -
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Tabla 5. Test de Fisher aplicado a las estaciones de cada transecta (Norte, Centro, Sur) del

meandro (ver Figura 7).

Test pos-hoc LSD Fischer

Norte

NRI NI NC NID NRD
NRI - 0.090 0.279  0.000  0.000
NII 0.090 - 0.424  0.000  0.000
NC 0.279 0.424 - 0.000  0.000
NID 0.000 0.000 0.000 - 0321
NRD 0.000 0.000 0.000 0.321 -
Test pos-hoc LSD Fischer
Centro

CRI Cll & & CID CRD
CRI - 0.044 0.140  0.007  0.586
CIl 0.044 - 0.497 0.314  0.112
CC 0.140 0.497 - 0.108 0323
CID 0.007 0.314 0.108 - 0.018
CRD 0.586 0.112 0.323  0.018 -
Test pos-hoc LSD Fischer
Sur

SRI S1 SC SID SRD
SRI - 0.001 0.530  0.000  0.531
SII 0.001 - 0.004  0.000  0.004
SC 0.530 0.004 - 0.000 0998
SID 0.000 0.000 0.000 - 0.000
SRD 0.531 0.004 0.998  0.000 -
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Tabla 6. Resultados del Analisis de Correspondencia Detendenciado (ACD) para 19 especies

de invertebrados bentonicos.

ACD casos

Eje 1 Eje 2
Norte Ribera Izquierda 2.960 1.802
Norte Intermedio Izquierda -0.046 1.664
Norte Centro -0.061 1.679
Norte Intermedio Derecha 1.735 1.623
Norte Ribera Derecha 1.827 3494
Centro Ribera Izquierda 1.792 0.696
Centro Intermedio Izquierda 1.185 1.529
Centro Centro 0.246 1.604
Centro Intermedio Derecha 0.116 1.686
Centro Ribera Derecha 2.824 1.322
Sur Ribera Izquierda 2.781 -0.219
Sur Intermedio Izquierda 1.492 3.359
Sur Centro 2271 1.365
Sur Intermedio Derecha -0.003 1.685
Sur Ribera Derecha 2.712 1315
ACD variables

Eje 1 Eje 2
Nb (N. bonettoi) 0.037 1.673
Mp (M. paranaensis) 0.058 1.671
To (Tobrilus sp) 0.088 1.658
Lf (L. fortunei) 2.792 1.698
Ax (Axarus sp) 2.776 0.000
Cry (Cryptochironomus sp) 1.341 1.638
Pol (Polypedilum sp) 1.730 0.850
Fss (Fissimentum sp) 2.650 0.011
Nim (Nimbocera sp) 2.533 0.010
Lop (Lopescladius sp) 0.147 1.636
Dj (Djalmabatista sp) 0.145 1.833
Cer (Ceratopogonidaesp) 1.982 0.764
Pot (Potamocaris sp) 0.000 1.685
Rhy (Rhyacodrilus sp) 0212 1.645
Ba (B. americanus) 2.042 1.404
Ha (A. aedochaeta) 0.855 1.530
Pd (P. descolei) 1.810 336l
Pam (P. americana) 1.925 3253
Cas (C. Caspia) 2.922 1.374

185



Tabla 7. Parametros fisicos y quimicos del agua del rio Paraguay en el meandro Payagua al

momento del muestreo.

Variable Unidad Valor
conductividad uS cm’” 157

pH - 7.1
temperatura del agua °6© 25.3
oxigeno disuelto mg |’ %l
transparencia m 0.45
solidos disueltos totales ppm 78
alcalinidad total mg CO; Ca ! 35
bicarbonatos mg CO, Ca I 35
carbonatos mg CO; Ca I no detectados
cloruros mg "’ 19
dureza total mg CO; Ca ! 33
calcio mg 1’ 53
magnesio mg 1" 37
potasio mg 1’ 22
silicio mg 1" no detectado
sodio mg 1’ 16

186



Capitulo 7

Adaptaciones morfoldgicas a la corriente.

7.1. Introduccion

A lo largo del siglo pasado, muchos ecologos fluviales han tratado recurrentemente
de responder una misma pregunta: ;de qué manera o coémo los invertebrados bentdnicos
enfrentan las fuertes corrientes fluviales prevalecientes?. La transferencia de conceptos
(desde la mecanica de fluidos por ejemplo) y las innovaciones tecnoldgicas han permitido
ampliar algunos puntos de vista acerca de las adaptaciones de los invertebrados a la corriente,
generando a su vez nuevos interrogantes. Sin embargo, los ecdlogos estan todavia lejos de
una respuesta definitiva, mas aun si se considera que las condiciones hidrdulicas cercanas al
fondo en una corriente natural (y turbulenta) son extremadamente complejas y variadas por
lo que la creacion de adaptaciones por parte de las especies para cada una de ellas seria
biologicamente imposible. La pregunta en cuestion ha sido y es tema de fuertes debates en
investigaciones de rios de primeros 6rdenes, con el agregado que en grandes rios no ha sido
planteada o debatida de una manera concisa considerando su importancia.

Numerosos autores han descripto diferentes tipos de adaptaciones basandose en
observaciones realizadas en rios de bajo orden, en general rios europeos y de montafia. Asi,
ya Steinmann (1907) vinculd observaciones de organismos con cuerpos dorso-ventralmente
aplanados con una mayor capacidad para enfrentar el flujo dado que, a igual area que
enfrenta la corriente, un cuerpo aplanado proporciona una adherencia mayor que uno
cilindrico. Otra adaptacion a la corriente descripta por este mismo autor es la reduccion del
tamafio del cuerpo, lo cual fue interpretado como un medio para protegerse de la corriente al

refugiarse en pequefias grietas o detras de las salientes de las piedras. Steinmann proporcion6
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multiples ejemplos a través de diversos grupos sistematicos (por ejemplo moluscos, acaros,
efemerdpteros, tricopteros y plecopteros), sustentando la idea de que los invertebrados de
ambientes 10ticos son mas pequefios que sus contrapartes de lagos y lagunas. Ademas este
autor proporciond una serie de ejemplos de otras adaptaciones morfologicas. Dentro de éstas
menciona ciertas estructuras que permiten la fijaciéon temporal o permanente (por ejemplo
ventosas, seda, etc) o para mejorar el agarre (por ejemplo garras), la reduccion de ciertas
estructuras natatorias (por ejemplo pelos y cerdas de natacion) o el incremento del peso del
organismo (por ejemplo adhiriendo grava a modo de lastre). Asi, a través de una
combinacion de estos diversos elementos, Steinmann define un marco general para el
posterior debate sobre las adaptaciones de los invertebrados a la corriente.

En concordancia con Steinmann, Dodds y Hisaw (1924) notaron que ciertas especies
de invertebrados pueden habitar tanto en lagos como en ambientes l6ticos, pero que estas
ultimas son mas pequefias en tamafo, lo que consecuentemente reduciria la resistencia a la
corriente.

Por otro lado, si bien Hubault (1927) no acord6 plenamente con las ideas y
descripciones realizadas por Steinmann, si lo hizo en dos puntos: la reduccion de los pelos de
natacion y el uso de lastre (por parte de algunas larvas de Trichoptera) son claras
adaptaciones a la corriente. Estas especies de Trichoptera viven dentro de pequefios capullos
en forma de tubo que ellas mismas fabrican a base de seda, a la que adhieren granos de arena
u otro material que garantice un incremento en el peso del individuo.

Hora (1930) lleg6 a la conclusion de que distintas formas corporales de invertebrados
habitan diferentes ambientes fisicos, en una especie de “sutil acuerdo” entre el disefio
corporeo y las condiciones hidrodindmicas. Sefiald, ademas, que el principal medio por el
cual los organismos reducen el natural arrastre de la corriente es reduciendo el tamaiio del
cuerpo: un cuerpo pequefio e hidrodinamico puede enfrentarse y permanecer en la corriente.

Asi, para la década de 1930, estaba claro que los invertebrados de ambientes 16ticos
hacen frente a la corriente al menos reduciendo el tamafio corporal y simplificando la forma
del cuerpo, aplanandose dorso-ventralmente como modo de reducir la presion de arrastre
(pressure drag). Estas adaptaciones, sin embargo no fueron necesariamente reconocidas a

nivel generalizado como adaptaciones al flujo.
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En este punto es conveniente realizar una aclaracion conceptual: fuerza ascendente o
de “alzamiento” y fuerza de “arrastre” (lift y drag force en inglés). Un fluido que pasa por
sobre la superficie de un cuerpo ejerce una fuerza sobre éste. El alzamiento se define como la
componente de esta fuerza que es perpendicular a la direccion del flujo en contraste con la de
arrastre que se define como la fuerza del fluido paralela a la direccion del flujo. Statzner y
Holm (1989) concluyen que diferentes disefios corporales con diferente Numero de Reynolds
(Re) reduciran o aumentaran la fuerza de friccién sobre el organismo a consecuencia de
aumentar o disminuir, segln el caso, la presion de arrastre. En todos las condiciones posibles
de Re, la separacion del flujo consecuentemente disminuira la renovacion del agua cerca del
cuerpo (lo cual perjudicara la respiracion del organismo), sin embargo por otro lado
disminuird también el riesgo de que la superficie del cuerpo sea golpeada y desgastada por
los sedimentos transportados en suspension (ver Gore, 1983). Esto crea un dilema evolutivo
puesto que la adaptacion simultanea o secuencial a todas estas condiciones y limitaciones es
fisicamente imposible, segiin Statzner (2008) quien realiza una muy buena revision enfocada
justamente en este dilema.

Las observaciones y deducciones expuestas anteriormente fueron realizadas y
desarrolladas sobre pequefias corrientes (rios de bajo orden de Francia, Alemania y otras
partes de Europa, e inclusive bajo condiciones de laboratorio). En general en esos ambientes
las especies bentdnicas son de considerable tamafo y tipicamente habitan una capa de la
columna de agua inmediata al fondo (los primeros milimetros y aun centimetros). De hecho,
esto mismo pudo ser verificado sobre el rio Spree (Alemania, ver Capitulo 5) donde las
especies dominantes (D. haemobaphes y C. curvispinum; 5-10 mm aproximadamente y de
cuerpo muy robusto; ver Figura Al del Capitulo 5) habitan inmediatamente por sobre el
fondo, no entre los intersticios de los granos de arena. Sin embargo, estas condiciones no se
verifican en grandes corrientes, donde las tensiones de corte de fondo son muy elevadas, las
especies de invertebrados muy pequefias (N. bonettoi; 2-3mm aproximadamente y cuerpo
cilindrico de gusano) y habitan los espacios intersticiales entre los granos de arena. Por lo
tanto es dudoso aplicar en forma directa varias de aquellas ideas y conceptos, previamente
detallados, a los grandes rios, en general con fondos de arena media o fina (Latrubesse,
2008), en especial los sudamericanos. El elevado estrés hidraulico de fondo de grandes rios

como el Parand o el Paraguay, cuyos niveles maximos se registran sobre la cresta de las
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grandes dunas (ver por ejemplo Tabla 3, Capitulo 4.2) imposibilitaria que las especies
bentdnicas habiten aquella capa de agua inmediata al fondo. De ser asi, se verian obligadas a
enfrentar en forma directa las altas tensiones de corte a las que se verian sometidas y a la
correspondiente agitacion turbulenta.

Esta circunstancia, en principio, conduce al planteo de que el enfrentamiento directo
con las fuertes corrientes prevalecientes en grandes rios seria un “batalla evolutiva”
practicamente perdida, considerando ademas el pequefio tamafio corporal y bajo peso
especifico de las especies bentdnicas presentes en la faja central de los citados rios.
Naturalmente, su mera presencia sugiere que las estrategias y dilemas evolutivos deben ser
diferentes (o como minimo “selectivos™) en grandes rios respecto de rios de bajo orden. Por
lo tanto son necesarias nuevas observaciones e hipdtesis si se pretende resolver la pregunta
inicial en este tipo de ambientes: ;de qué manera o como los invertebrados bentdnicos
enfrentan las fuertes corrientes fluviales prevalecientes?.

Se discuten a continuacién ciertas adaptaciones evolutivas de algunas especies
bentonicas para sobrevivir en un medio acudtico altamente turbulento y con pronunciadas
tensiones de corte en el cauce principal como los grandes rios Parand y Paraguay. Las
hipotesis y conjeturas que se plantean surgen de observaciones directas sobre invertebrados
(bajo microscopio optico) realizadas sobre los mencionados rios. Se pretende con ello brindar
las primeras observaciones, a grandes escalas hidraulicas, para futuros estudios en una
tematica muy poco desarrollada e interesante. Se observaron especies bentdnicas sobre la faja
central del cauce que podrian incrementar su propio peso mediante la ingesta de particulas de

arena o adhiriéndolas al cuerpo, como una de las estrategias para tolerar la corriente.

7.2. Estrategias evolutivas observadas.

7.2.1. Reduccién del tamario corporal.
En comparacion con los organismos presentes en las margenes del rio, sobre la faja
central del Parand y Paraguay se aprecia una marcada dominancia de individuos de muy

pequefio tamafo, siendo éstos de diferentes especies respecto de los primeros. Esta
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observacion no es nueva y ya fue informada por otros autores (Marchese y Ezcurra de Drago,
1992; Marchese et al., 2002; entre otros). Considerando que el fondo de estos rios en la faja
central es francamente arenoso, la reduccion del tamafo podria estar ligada a la posibilidad
por parte de estos invertebrados de pequefio tamafio de refugiarse de la corriente entre los
intersticios de los granos de arena. El tamafio de la especie dominante N. bonettoi (descripta
en el Capitulo 2, ver Figura Al) es lo suficientemente pequefio como para cobijarse entre
dichos intersticios considerando que el tamafio medio de las particulas de arena tipicos de
esos rios es de 250-350um, aproximadamente. Por lo tanto, es de suponer que la estrategia
adaptativa de esta especie se focaliza en evitar (en parte) y no enfrentar directamente a la
corriente, a diferencia de muchas de sus pares de rios de bajo orden. Esta aparentemente sutil
diferencia pasa a ser clave. Un escaso tamafio corporeo proporcionaria habilidad suficiente
para movilizarse por entre las primeras capas de granos de arena, sin llegar a aislarse de la
corriente pero a su vez tampoco exponiéndose al flujo directo (como, por ejemplo, si lo

hacen las especies dominantes del rio (ver Capitulo 5).

7.2.2. Lastrado.
Algunas especies bentonicas de la faja central de estos grandes rios podrian también
recurrir a un aumento de su propio peso mediante la ingesta de particulas de arena o

adhiriéndolas al cuerpo a modo de lastre.

7.2.2.1. Fijacion o lastrado por adhesion.

Algunas especies bentonicas podrian adherirse a cuerpos externos fijos (fijacion) o
simplemente incrementar su peso especifico mediante la adhesion externa de granos de arena
y de esta manera evitar o por lo menos moderar su movimiento. Un ejemplo de esto lo
constituye Limnoperna fortunei (Bivalvia, Mytilidae). Algunas caracteristicas generales de
esta especie ya fueron mencionadas en el Capitulo 6 de esta tesis. Este organismo tiene la
capacidad de adherirse a objetos externos mediante el tendido de filamentos del biso y un

sistema de agarre en el extremo de éstos consistente en un disco o placa de adhesion (Figura

1.

191



7.2.2.2. Lastrado por ingestion.

En el rio Paraguay Inferior se efectuaron observaciones de este fenomeno que se
detallan a continuacion. Concretamente, se observo esta modalidad en el género
Djalmabatista sp. (Chironomidae, Tanypodinae). Esta especie posee una protuberancia, aqui
llamada “bolsa dorsal” dado que no ha sido nombrada ni descripta previamente por los
taxénomos, la cual en ciertas ocasiones se registr6 colmada de pequefios granos de arena
(Figura 2A) y en otras ocasiones vacia (Figura 2B). Se plantea aqui a nivel de hipotesis que
¢ste es un sistema de lastrado de la especie por medio de la ingesta voluntaria como
estrategia adaptativa a las fuerzas de la corriente. Debe considerarse que las larvas de
Tanypodinae son carnivoras (Roback y Tennessen, 1978) y que s6lo en algunos casos
podrian incluir en su dieta diatomeas y desmidiaceas, pero no organismos extremadamente
pequefios como bacterias. Esta aclaracion es importante ya que debilita la idea alternativa de
que esta ingesta de granos tenga por objetivo final alimentarse de una hipotética capa
bacteriana que rodearia los granos. De hecho, Berg (1995) describe que este género es
comunmente predador de otras especies similares de macroinvertebrados. Todos los registros
de presencia de la especie fueron realizados sobre la faja central de los rios Paraguay y
Parana con condiciones de fondo francamente arenosas y altas tensiones de corte. Debe
considerarse que en la “permuta” evolutiva (trade-off en inglés) la posibilidad por parte de
esta especie de incrementar su peso especifico mediante el lastrado previamente detallado
seria en detrimento de su capacidad de respuesta a la huida ante un potencial predador.
También, en una situacidon opuesta, la consecuente reduccion de la movilidad podria limitar
la agilidad y por lo tanto la capacidad de predacion. Esto lleva a plantear la hipdtesis que la
especie debe controlar voluntariamente su lastrado (ver Figura 2A y B) a los fines de so6lo
hacerlo cuando lo considere necesario segun las condiciones ambientales. Una observacion
similar fue realizada en Pristina longidentata con la diferencia de que los granos de arena no
parece que sean almacenados en un receptaculo, sino que se encuentran distribuidos por todo
el sistema digestivo del organismo (Figura 3).

Retomando el caso de Djalmabatista sp., como puntapié inicial de futuras
investigaciones y como fue dicho, hay motivos para especular que la estrategia evolutiva de
esta especie no seria realmente tendiente a enfrentar la corriente y asi evitar la deriva

involuntaria (como ha sido descripto en general para especies de gran tamafio en rios de bajo
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orden; Statzner y Holm, 1989; entre muchos otros), sino que se la podria considerar como
una forma de ganar control sobre un eventual desplazamiento voluntario corriente abajo y, en
cierta forma, dominarlo. Es decir, enfrentar las altas tensiones de corte propias de los grandes
rios incrementando el peso tan solo con algunos granos de arena no parece ser una
posibilidad razonable, considerando la alta capacidad de movilidad y trasporte de los granos
de fondo por parte de estas corrientes (suficiente para originar dunas de varios metros de
altura y elevadas tasas de material de fondo en suspension, como fue discutido en el Capitulo
4). Frente a estas condiciones, parece mas probable que estos organismos incrementen su
peso solo lo suficiente para moverse pasivamente distancias relativamente cortas y en forma
controlada, cerca del fondo y sin necesidad de entrar en suspension (probablemente por los
fenomenos de rodamiento, deslizamiento o incluso saltacién). Si estos organismos entrasen
en suspension seria probable que retomen el fondo en condiciones desfavorables, puesto que
podrian sedimentar en las margenes con bajas velocidades de la corriente justamente en
donde lo hacen los sedimentos finos (limos y arcillas), que a su vez, crean situaciones de
fondo impropias para el desarrollo de esta especie. En este punto es posible establecer una
analogia para ilustrar estas conjeturas: al igual que un globo aerostatico controla su flotacion
y deriva mediante la liberacién o no de lastre (modificando su peso especifico), esta especie
podria hacer en cierta manera lo mismo con granos de arena y en un medio liquido.

Por lo tanto la pregunta inicial que motiva este capitulo (;de qué manera o como los
invertebrados bentonicos enfrentan las fuertes corrientes fluviales prevalecientes?) deberia
modificarse para grandes rios y dar lugar a: ;de qué manera o cémo los invertebrados
bentonicos evitan o armonizan sus ciclos vitales con las fuertes corrientes fluviales

prevalecientes?.
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Disco adhesivo

4

granos de sedimentos

Granos de sedimentos

1mm

Fotos: Inés Ezcurra Foto: Martin Blettler

Figura 1. Limnoperna fortunei. Estrategias adaptativa a la corriente dada por la fijacion a
granos de arena mediante filamentos del biso. Se puede apreciar el detalle del disco adhesivo

mediante el cual se fijan a los granos.
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Faotes: Martin Bletiler

Figura 2. Djalmabatista sp. Incremento del peso del organismo a través del lastrado mediante
la ingesta de particulas de arena. A, “bolsa dorsal” colmada de granos. B, “bolsa dorsal”

vacia. C, detalle de la cabeza y algunas caracteristicas taxondmicas importantes.
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Granos de sedimentos

Figura 3. Pristina longidentata. Incremento del peso del organismo a través de la ingesta de
granos de arena. Notese que estos granos se encuentran distribuidos por todo el sistema

digestivo del animal.
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Capitulo 8

Conclusiones finales

Generales

En esta tesis se acepta la hipotesis general de trabajo debido a que se demuestra la
importancia de los factores hidraulicos cercanos al fondo sobre la densidad y distribucién
espacial de la fauna bentonica tanto a nivel general, en un gran ecosistema (Capitulo 2),
como en dunas aluviales (Capitulos 4 y 5) y meandros (Capitulo 5 y 6). Se ha verificado,
asimismo, que la importancia de esos factores es sobresaliente en la interaccion evolutiva
especie-sustrato-corriente (Capitulo 7). Si bien la influencia de la hidraulica sobre
diversos atributos del bentos era conocida (en pequefias corrientes), ella se verifica y

precisa aqui a grandes escalas espaciales, tema no investigado hasta el momento.

La investigacion se enmarca claramente dentro de la eco-hidraulica, sub-disciplina de la
eco-hidrologia puesto que relaciona, a través de analisis hidraulicos detallados, la
presencia y abundancia de organismos a fin de comprender fenomenos ecologicos a nivel
de meso y micro-escala (Capitulo 1). Ademds, se amplia el concepto incorporando
factores y procesos morfologicos fluviales (Capitulo 4, 5 y 6) y del comportamiento de
los organismos (Capitulo 7). Ello sustenta el caracter interdisciplinario de la eco-
hidraulica y la afirma, mds alld de su condicion de sub-disciplina emergente (en Statu

nascendi), como ha sido caracterizada.

Metodol 6gicas

Se ha demostrado que la sugerencia realizada por Statzner et al. (1988) referente a
examinar y reanalizar toda la informacion previamente recopilada en otros estudios, e

incluso por otros autores, respecto de la comunidad bentdnica en rios a la luz de los
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conceptos rigurosos de la mecanica de fluidos con el fin de ampliar y profundizar el
conocimiento alcanzado, es sumamente valida considerando los resultados logrados en el

Capitulo 2.

Garantizar la representatividad de las condiciones de la corriente cercanas al fondo
alrededor del punto de muestreo, es una cuestion clave si se pretenden obtener resultados

significativos.

Vinculado con la anterior, la metodologia desarrollada para el correcto posicionamiento
sobre grandes dunas en grandes corrientes fluviales (Capitulo 3) demostr6 ser muy eficaz.
La combinacion del uso de tecnologias acusticas (ecosonda) y satelitales (GPS) demostro
su utilidad y eficacia para identificar las estructuras morfoldgicas de fondo y asi poder

realizar mediciones hidraulicas y muestreos bentdnicos confiables.

Los resultados del analisis del nimero minimo (Ny,,) de muestras indican cudn variable
puede ser este numero segun las diferentes condiciones morfo- hidraulicas del fondo. Con
un error medio del 10%, es necesario obtener un minimo de 3-4 réplicas en dunas sobre

el thalweg, mientras que en aquellas fuera de éste una sola réplica debe ser suficiente.

A nivel de cuenca (o hidrosistema)

Se demuestra por primera vez que la distribucion espacial de los organismos del bentos
en grandes rios del hidrosistema del rio Parand esta fuertemente afectada por la
intensidad de la corriente cerca del fondo. Esto surge a partir de la estimacion de
variables hidraulicas tales como la tension de corte de fondo (o su equivalente la

velocidad de corte) y el nimero de Reynolds de friccion.

Lo anterior se estableci6 en base al extenso re-analisis de los datos tomados durante mas
de 25 anos procedentes de 27 rios diferentes del hidrosistema del rio Parana (Capitulo 2),
que permitid establecer limites parciales (baja densidad) y totales (densidad cero), asi
como los rangos Optimos de distribucion de la especie clave y dominante del bentos de

cauces con fondos arenosos de este hidrosistema (N. bonettoi), considerando ademas
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diversas variables ambientales (las hidraulicas citadas, sedimentoldgicas y quimicas). Es
decir, se consiguid determinar con precision los requerimientos ecoldgicos de esta
especie. Estos resultados permitieron guiar los sucesivos muestreos de detalle sobre
dunas y meandros de modo de realizarlos en areas quimicamente favorables, es decir
dentro del rango optimo establecido, lo que permitio “aislar” el efecto de la hidraulica y
del sedimento respecto de otros factores tales como conductividad, pH, oxigeno disuelto,

temperatura y transparencia del agua.

La densidad de N. bonettoi (y en general, por extrapolacion, de todo el ensamble
bentdnico) se asocia con las variables hidraulicas siguiendo una tendencia en "forma de
campana", es decir, existe un rango Optimo de estas variables donde la densidad de la
especie es mas elevada. Las mas bajas densidades estan asociadas a la rama izquierda de
esta distribucion debido a los tamafnos finos de las particulas lo cual distorsiona el
entorno Optimo intersticial (vinculado a un determinado tamafio de las particulas de
arena) para las especies. Del otro lado, sobre la rama derecha, los altos niveles de
turbulencia dan cuenta de la baja densidad, atin con adecuados porcentajes de arena sobre
el fondo. Estos tipos de distribucion han sido frecuentemente descriptos en diversos

estudios ecoldgicos.

Algunas de las variables hidrdulicas que resultan significativas para explicar la
distribucion bentonica en rios de bajo orden no aportan mayor informacion en estudios
eco-hidraulicos en grandes rios (por ejemplo, el nimero de Froude, nimero de Reynolds
y el radio hidraulico), puesto que son representativas de los condiciones globales de la
corriente (a nivel de seccion) y dicen poco acerca de sus caracteristicas cerca del fondo

(del punto de muestreo).

Por tratarse el Capitulo 2 de resultados obtenidos a partir de informacion de estudios
previos, no fue posible precisar el lugar exacto sobre el fondo donde fue recolectada cada
muestra bentonica. En consecuencia, y considerando la aparentemente inexplicable
ausencia de N. bonettoi en el 16% de los casos mencionados en ese capitulo, podria

conjeturarse que ella sea, en parte, consecuencia de una casual caida de la draga sobre la
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cara de aguas arriba de una eventual duna sobre el thalweg, donde las condiciones
turbulentas son extremadamente elevadas y la densidad bentdnica practicamente nula

(Capitulo 4.2).

Efectos de escala (cauce principal y dunas)

Las distribuciones de macroinvertebrados bentonicos varian segin las diferentes escalas
espaciales sobre el fondo arenoso del cauce activo en grandes rios. Por este motivo, es
necesario considerar enfoques a nivel de meso-escala (ubicacion de las dunas) y a micro-
escala (ubicacion sobre la duna) si se pretende el entendimiento de la vinculacion de los

procesos hidro- morfo- dindmicos con los organismos bentonicos.

Existe una clara preferencia de parte de los macroinvertebrados bentdnicos del cauce
activo en grandes rios por habitar aquellos lugares donde las condiciones hidraulicas son

menos rigurosas.

Las dunas del cauce activo del rio Parana se comportan como biotopos hidraulicos (segun
la definiciéon propuesta por Wadeson, 1994) a escala de meso-habitat, donde las

densidades bentonicas varian principalmente segun la ubicacion de las dunas en el cauce.

A nivel de esa escala, las dunas situadas en la region del thalweg estan sometidas a las
mas altas tensiones de corte y numeros de movilidad, respecto de las dunas que se
encuentran fuera de esta area. En consecuencia, se registran densidades de macro-

invertebrados bentonicos considerablemente mas bajas sobre las primeras.

También se registran diferencias en la densidad bentonica a escala de micro-habitat, es
decir, a lo largo de las dunas. Las condiciones hidraulicas varian entre la cara de aguas
arriba, cresta y valle de cada duna. Las densidades mds altas son encontradas en los
valles, donde las tensiones corte son menores, especialmente cuando se produce
separacion del flujo (dunas fuera del thalweg y con angulos relativamente mayores de
inclinacion de la cara de aguas abajo). Las mdas bajas densidades (incluyendo valores

nulos) se registran al inicio de la cara de aguas arriba, donde resultados de
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investigaciones disponibles sugieren que las fluctuaciones turbulentas son las mas

grandes, lo que lleva a una gran perturbacion de los sedimentos de fondo.

Se han registrado pequefias dunas superpuestas a lo largo de las dunas del cauce activo
del Parana Medio, incluso en el valle de las dunas sobre el thalweg. Estas pequenas dunas
pueden formar micro-habitats de escalas espaciales alin mas pequefias que podrian influir

sobre la distribucion del bentos.

La importancia de los efectos 3D sobre la morfologia de las grandes dunas en el flujo
cercano al fondo y en el comportamiento y adaptaciones de los organismos frente a estas

condiciones hidraulicas, son factores adicionales no considerados aqui.

Las condiciones hidraulicas sobre la cresta de la forma de fondo del rio Spree (un rio
europeo de bajo orden y artificialmente regulado), son menos acentuadas y levemente
diferentes de las registradas sobre la cara de aguas arriba y aguas abajo. Ello podria
explicar la mayor densidad bentdnica (si bien estadisticamente no significativa), alli
encontrada. Cabe sefalar que la duna en cuestion del Spree es diferente de las del Parana
en el sentido de su simetria, con baja altura en relacion con su longitud y dngulos muy
reducidos en ambas caras de aguas arriba y abajo, todo lo cual podria atribuirse a la

condicion regulada del rio.

Poco se sabe acerca del comportamiento de los macroinvertebrados benténicos cuando
estan expuestos a las fuertes corrientes cercanas al fondo en grandes rios, especialmente
en los micro-habitat més perturbados. Se proponen las siguientes cuatro hipotesis sobre
este particular: i, la fauna bentdnica comienza un movimiento descendente en el sustrato
entre los espacios intersticiales; i1, destruccion de los individuos debido a las crecientes
colisiones entre particulas de arena cerca del fondo; iii, el barrido y consecuente deriva de
los organismos bentonicos (puesta en suspension) debido a las altas fuerzas turbulentas
que actuan sobre el fondo; y finalmente iv, la ocurrencia simultanea de los hechos

anteriores.
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Meandrosy bentos

En el meandro estudiado del rio Paraguay el mayor estrés hidraulico sobre el fondo
ocurre en el pozo de erosion, con méximas profundidades y una marcada disminucion de
la densidad benténica. El aumento significativo en la concentracion de sedimentos
gruesos en suspension (arenas), sobre este pozo de erosion contribuye a explicar la baja
densidad del bentos registrada alli si se considera que en estas zonas las continuas
coaliciones entre granos de arena en movimiento podrian ocasionar el dafio y consecuente

muerte de los invertebrados presentes en ese sitio (ver Capitulo 4.2, hipdtesis ii).

A diferencia del Paraguay, en el meandro del rio Spree, el sector de la hoya registra los
menores valores de velocidad del escurrimiento lo cual podria atribuirse a las condiciones
particulares del flujo de esta corriente europea, fuertemente antropizada. Como
consecuencia, las mas altas densidades de invertebrados ocurren sobre esta zona del

meandro.

Se advierte que a pesar de los resultados contrapuestos encontrados en las dunas del rio
Parand y meandro del Paraguay (grandes escalas espaciales), con las correspondientes
unidades morfologicas del Spree (rio pequefio y regulado), es destacable que en ambos
casos la distribucion de la fauna bentdnica (a pesar de pertenecer a grupos taxonémicos
diferentes) esta en similar relacion con las condiciones hidraulicas imperantes en cada
caso. Es decir, los organismos benténicos en los dos tipos de corrientes prefieren habitar
zonas con condiciones hidraulicas menos rigurosas. Esto no es un hecho menor, por el
contrario representa el registro de unos de los primeros patrones eco-hidraulicos de
distribucion de la comunidad bentonica observado tanto en grandes rios sudamericanos

como en un rio europeo de bajo orden (Capitulos 5 y 6).

Adaptaciones morfol 6gicas

La reduccion del tamafio corporal, junto con un incremento en el peso del organismo (por
ingestion o adhesion de particulas de sedimento) parecen ser las estrategias adaptativas
dominantes en grandes corrientes (junto con las acciones implicitas en las hipdtesis

mencionadas mas arriba). Si bien estas estrategias tendientes a evitar la corriente son
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hasta el momento las unicas observadas en grandes rios, la mayoria de los estudios
realizados en rios de bajo orden detallan estrategias de los organismos para enfrentar la

corriente (ver Capitulo 7).

Lineas de investigacion futura

e Precisar el papel de las pequefias dunas superpuestas en las grandes dunas sobre la
distribucion del bentos. Las nuevas tecnologias para el posicionamiento de
embarcaciones en grandes corrientes, junto con avances teoricos en dinamica de dunas,

son claves para posibilitar este tipo de indagaciones.

e Similares avances metodoldgicos y tedricos contribuirian también a echar luz sobre los

eventuales efectos 3D del flujo en los organismos del fondo.

e Verificacion de la/s hipotesis mas probable/s de las planteadas en cuanto al
comportamiento de los macro-invertebrados del bentos frente a fuertes corrientes del

fondo.

e Definiciéon con mayor precision si la adaptacion morfologica de ingesta de granos,
definida asi en este estudio, es exclusiva para la corriente o actlia eventualmente como

recurso alimentario (o para ambas cuestiones a la vez).

e Por ultimo, futuros estudios de biomonitoreos (incluyendo el desarrollo de modelos e
indices bidticos) en grandes rios deberian beneficiarse con la informacion expuesta aqui
considerando que ésta caracteriza el entorno fisico natural del bentos en este tipo de

ambientes, informacion imprescindible en ese tipo de investigaciones.
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