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media, en comparación con *τ  que requiere conocer 0τ  (ver Tabla 1). Por otro lado, el n de 

Manning, vastamente empleado en la hidráulica 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 r2 de la regresión, ver Capítulo 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. Análisis estadístico 

Fue necesario normalizar las distribuciones mediante una transformación logarítmica 

de los datos (log10 (x + 1); Shapiro y Wilk, 1965). A los fines de conocer la variabilidad de 

los datos se estimó el coeficiente de variación (Cv ) de la densidad de los invertebrados en 

cada estación de muestreo usando la siguiente ecuación: 

 

x
Cv σ=                                                                                                                             (1) 

 

Donde σ = desviación típica, y x= media aritmética. 

 

Para determinar si existen diferencias significativas entre las medias aritméticas de la 

densidad del bentos, fue realizado un análisis de ANOVA de una vía (diferencias 

significativas = p < 0,05) entre los puntos de mayor abundancia de cada transecto (NII; CID; 

SID; análisis longitudinal) y entre todos los puntos de cada transecto (análisis transversal). Se 

utilizó la prueba post-hoc de Fisher para identificar cuáles de los diferentes tratamientos de la 

ANOVA son significativamente diferentes.  

Con el objetivo de buscar el o los autovectores que maximicen la dispersión (inercia) 

entre las diferentes estaciones estudiadas y así conocer cuáles tienen más similitudes entre sí, 

se realizó un Análisis de Correspondencia Detendenciado (ACD; Hill & Gauch, 1980). 

Usando esta técnica de ordenación Fue posible corregir el denominado “efecto herradura”. 
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Para este análisis de ordenación se utilizó el programa informático Multi-Variate Statistical 

Package (MVSP) versión 3.1. 

 

 

6.3. Resultados 

Fueron identificadas un total de 37 especies y morfoespecies en todo el meandro. Los 

grupos taxonómicos encontrados, en orden de importancia según 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 excepción de SII) presentó un 

ensamble compuesto principalmente por las siguientes especies: Narapa bonettoi 

(Oligochaeta), Myoretronectes paranaensis (Turbellaria) y Tobrilus sp (Nematoda), todas 

especies de pequeño tamaño corporal y muy numerosas. En cambio, sobre ambas márgenes 

(RI, RD) la composición bentónica fue completamente diferente, estando compuesta 

principalmente por especies tales como Paranadrilus descolei, Prístina americana, 

Limnodrilus hoffmeisteri (Oligochaeta) y Cordylophora caspia (Hydrozoa).   

La densidad media del bentos, considerando las 15 estaciones estudiadas, osciló entre 

48 (SII) y 96786 ind. m-2 (SID), con un valor promedio de 20883 ind. m-2 en el transecto 

Norte, 5636 ind. m-2 en el Centro, y 20279 ind. m-2 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 

márgenes del meandro (RI, RD) con aquellas de la faja central (II, C, ID, a excepción de SII) 

surgen diferencias claras respecto de la densidad media (4633 y 25769 ind m-2 

respectivamente) y de la diversidad, equitatividad y riqueza de especies entre ambos sectores 

(Tabla 2). 

Los valores de las variables hidráulicas, porcentaje de arena del sustrato y materia 

orgánica en sedimento obtenidos en las diferentes estaciones se presentan en la Tabla 3. Se 

destacaron los bajos valores de arena registrados sobre las márgenes (y en la estación SII). 

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

hidráulicas ( 0τ , *τ  y U*τ ) y de la mediana de la distribución de tamaños del sustrato ( 50d ) 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 río. En este caso estaría comprendida por las estaciones de muestreo NII, 

NC, CID y SID (ver Figura 5). Los valores de esas variables hidráulicas se encuentran 

inversamente relacionados a la densidad, es decir, condiciones hidráulicas más intensas 

implican menores densidades bentónicas. Por otro lado, una situación opuesta se registra con 

el 50d  (la densidad aumenta conforme aumenta el diámetro medio del grano de arena). 

Los resultados de ANOVA revelaron una diferencia estadísticamente significativa 

entre las estaciones de mayores densidades de cada transepto (NII, CID, SID) en un sentido 

longitudinal. El test de Fisher reveló 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 

bentónica media en un sentido transversal (RI, II, C, ID, RD) de cada transepto (N, C, S; 

Figura 7 y Tabla 5). El transecto Norte mostró diferencias entre los puntos sobre la margen 

derecha (ID, RD) y el resto de las verticales. Con respecto al transecto Centro, éste 

básicamente reveló diferencias entre ambas márgenes y resto de las verticales. 

Específicamente, 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 márgenes (RI, RD) y el centro 

(C) son estadísticamente similares en cuanto a su densidad. 

Los resultados del cálculo del Cv  mostraron los mayores valores sobre el transecto 

del Centro en todos los casos, con un valor máximo de 1.25 en ID (Figura 8). El transecto 

Norte mostró una alta variabilidad (0.99) sobre el punto RI, el resto de los puntos fueron 

relativamente homogéneos. El transecto Sur, en cambio, presentó el menor Cv (0.19) en la 

estación de máxima densidad bentónica (ID). 

La Figura 9 muestra la relación entre el porcentaje total de arena (A) y porcentaje de 

arena muy fina (B) del sedimento de fondo y la densidad bentónica. Es posible apreciar, en 

términos generales, una marcada disminución de la densidad en función de la disminución 

del porcentaje de arena presente, esto es sobre ambas márgenes del río 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 bentónicas (ensamble N. bonettoi, M. paranaensis y Tobrilus sp).  
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La concentración de los sedimentos gruesos (arenas) en suspensión está representada 

en la Figura 10. Es posible apreciar un claro aumento de los sedimentos en suspensión en el 

transecto Central respecto de los otros dos (Norte y Sur), especialmente sobre el fondo. Esta 

diferencia es aún más acentuada sobre la estación del pozo de erosión del meandro (CID). 

El primer eje del Análisis 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 (II, C, 

ID) permanecieron separadas de aquellas de las márgenes (RI, RD). Este análisis evidencia 

no solo las diferencias entre los distintos grupos de estaciones a nivel de densidad sino 

también a nivel de composición de especies, puesto que el ensamble registrado en las 

estaciones centrales con fondo arenoso (en general especies más pequeñas y numerosas, 

como ya fue dicho) es completamente diferente al de las estaciones marginales (especies 

generalmente de mayor tamaño y presentes en baja densidad). Cabe destacar que para 

realizar este análisis y con el objetivo de simplificar su interpretación no se consideraron las 

especies de invertebrados menos importantes en cuanto a su densidad (menos de 500 ind. m-

2), seleccionándose 19 especies del total. 

Los resultados de las mediciones de las variables ambientales conductividad, pH, 

temperatura del agua, oxígeno disuelto, transparencia, sólidos disueltos totales, alcalinidad 

total, Bicarbonatos, Carbonatos, Cloruros, dureza total, Calcio, Magnesio, Potasio, Silicio y 

Sodio no arrojaron resultados tendientes a explicar variaciones en la distribución 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 ecológico aceptable. Los valores 

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

 

 

6.4. Discusión 

 

6.4.1. Dimensión longitudinal: faja central de la corriente. 

El siguiente análisis se efectuó en el sentido longitudinal de la corriente siguiendo la 

faja central (región del thalweg; específicamente estaciones NII, NC, CID, SID) y 
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considerando el típico ensamble de individuos bentónicos 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 registró el típico ensamble bentónico registrada por otros autores sobre 

el fondo activo del cauce principal del río Paraguay (Ezcurra de Drago et al., 2004) y del río 

Paraná (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 kilómetros de longitud en el sistema Paraguay-Paraná (Brandimarte 

et al., 1999; Montanholi-Martins y Takeda, 1999; Shimizu et al., 1997; Varela, et al., 1982; 

entre otros). 

Según los resultados de este estudio la distribución de los organismos bentónicos está 

también influenciada por las condiciones hidráulicas de su entorno tal como se ha 

demostrado en los Capítulos 2 y 4. Esto es, cambios en las condiciones hidráulicas del hábitat 

son acompañadas por variaciones en la distribución de las distintas especies. En el presente 

estudio se introduce por primera vez el uso de otras dos variables morfo-hidráulicas: el 

número de movilidad basado en la velocidad media (llamado aquí “número de movilidad-

velocidad”) y el n  de Manning. Para el caso del primero resultó como era esperable una 

variable significativa si se pretende explicar las variaciones en la distribución del bentos en la 

faja central (r2= 0.77). Por su parte, si bien el n  de Manning acompaña algunas de las 

variaciones en la densidad del bentos (la densidad disminuye cuando el valor de éste 

aumenta) no se encontró una buena correlación entre ambas variables (r2= 0.26). Aunque U*τ  

es equivalente al *τ , presentaría una ventaja práctica respecto del segundo dado que no 

requiere la necesidad del cálculo previo del 0τ  para conocer su valor. El valor de U  es 

suficiente para su estimación, con la consecuente ganancia en simplicidad, y probablemente 

confiabilidad. 

Las principales variables hidráulicas mencionadas ( *U , 0τ , *τ  y U*τ ) permitieron 

determinar que el mayor estrés hidráulico sobre el fondo (mayores valores de éstas variables) 

ocurre en el pozo de erosión del meandro (estación CID), con máximas profundidades y una  

marcada disminución de la densidad bentónica (Tabla 3, Figura 5A, B, C y 6). Este pozo de 

meandro es por sí mismo una zona que se diferencia notoriamente por sus condiciones 
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hidráulicas, geomorfológicas y, como lo demuestra este estudio, ecológicas, 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 

concentración de sedimentos gruesos (arenas) en suspensión sobre el pozo de erosión. Este 

aumento se corresponde con los altos valores de las variables hidráulicas ahí 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 suspensión registrados a 

una profundidad media sobre la columna de agua son aún mayores cerca de la margen 

derecha (CRD). Este hecho podría ser consecuencia de las fuerzas centrífugas asociadas a la 

generación de las conocidas corrientes secundarias existentes en los meandros fluviales y co-

responsable de erosiones sobre las márgenes cóncavas. Cuando los valores de *τ  y 50d  

(presente en *D ) se grafican en el ábaco que indica la iniciación del movimiento y de la 

suspensión (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 

partículas de fondo claramente en suspensión. En esta figura puede apreciarse que se ha 

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

parámetro de la partícula que se define como: 

 

3/1
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gsdD                                                                                                            (2) 

 

donde: 65.2==
γ
γ Ss ; v : viscosidad cinemática del agua )/( 2 sm ; y g: aceleración de la 

gravedad. 

Este hecho tiene una gran relevancia ecológica puesto que afectaría directamente las 

posibilidades de colonización y establecimiento de los organismos bentónicos. Según se 

hipotetiza en Capítulo 4.1, en zonas de alta turbulencia (y suspensión de sedimentos) las 

continuas coaliciones entre granos de arena en movimiento podrían ocasionar el daño y 

consecuente muerte de los invertebrados que ahí se encuentren, explicando de esta manera 

las bajas densidades registradas en el pozo de erosión (Figura 5 y 6) y haciendo de éste una 

zona hostil para la colonización por parte del ensamble bentónico.  
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El hecho de que en un gran río 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 bentónica, se contradice con lo encontrado en el meandro del río Spree (Capítulo 5). 

Sin embargo, es destacable que en ambos casos la distribución de la fauna bentónica (a pesar 

de pertenecer a grupos taxonómicos completamente diferentes) está en estrecha relación con 

las condiciones hidráulicas que en cada caso se registraron. Es decir, los organismos 

bentónicos en ambos meandros prefieren habitar zonas con condiciones hidráulicas menos 

intensas.  

Por otro lado, el alto Cv  registrado sobre el pozo de erosión constituye un índice de la 

heterogeneidad en la distribución de los invertebrados en esta zona del meandro (Figura 8), 

lo cual reafirma indirectamente lo anteriormente expuesto referido a las dificultades 

inherentes para la colonización de este sector.  

Llama la atención el escaso tamaño medio de los granos de arena ( 50d ) sobre esta 

zona del pozo (175 μm), considerando la alta perturbación sobre el fondo. Las arenas finas 

dominan esta zona del meandro (CID= 58%) en comparación 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 podría también contribuir a explicar las 

menores densidades del ensamble bentónico registradas en este pozo de erosión. En el 

Capítulo 2 se determinó que la curva del rango óptimo del tamaño de los granos de arena que 

posibilitan la colonización por parte de la especie dominante de este ensamble (N. bonettoi) 

se encuentra dentro de los 170-300 μm.  Como se puede apreciar, el valor del 50d registrado 

en el pozo de erosión se encuentra justo en el rango inferior de esta curva. Con respecto a 

este aspecto cabe destacar que en Capítulo 2 se establece el rango óptimo solo para esa 

especie, marcadamente dominante y representativa del ensamble bentónico de la faja central 

del cauce activo. Para poder comparar aquí con los resultados de todo el ensamble, 

primeramente se necesita establecer si en él la especie N. bonettoi de hecho es realmente 

representativa en densidad de todo el ensamble. Esto se consiguió analizando las densidades 

relativas de cada estación 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 análisis comparativo 

realizado anteriormente. Surge entonces el interrogante de cuál de los dos factores 
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analizados, el fuerte “estrés hidráulico” o el bajo tamaño de las partículas 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 aún establecer con la información disponible, si bien las condiciones 

hidráulicas extremadamente desfavorables, y que el tamaño de la partícula no es el óptimo 

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

 

6.4.2. Dimensión transversal: márgenes, ecotono y centro. 

Un punto a destacar en un análisis transversal es la mayor diversidad, equitatividad y 

riqueza registradas en las estaciones marginales respecto de las de la faja central, en 

contraposición a una disminución de los valores de densidad en esas estaciones ribereñas 

(Tabla 2). Esta relación ya fue señalada por Marchese y Ezcurra de Drago (1992), Marchese 

et al. (2002) en el río Paraná y por Ezcurra de Drago et al. (2004) en el río Paraguay Inferior, 

entre otros autores y corroborada en este estudio. Como fue mencionado en Resultados, sobre 

las estaciones marginales la composición bentónica fue completamente diferente a aquella 

sobre la faja central, estando compuesta principalmente por especies tales como Paranadrilus 

descolei, Prístina 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, e incluso en lagos de 

la llanura aluvial del río Paraguay Inferior.  

En términos globales la transecta del Centro es considerablemente diferente respecto 

a las otras dos tanto a nivel morfo-hidráulico como ecológico (particularmente sobre el pozo 

de erosión, como fue discutido anteriormente). Las máximas 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 erosión señalado (Figura 3B). La propia curvatura del cauce origina la reducción en 

la capacidad del transporte sobre la margen izquierda y el consecuente desarrollo del banco 

de punta. Estas estructuras morfológicas son características de este sector de los meandros 

(Yen y Yen, 1971; entre muchos otros). La erosión de los sedimentos no cohesivos causada 

por la corriente sobre la margen cóncava tiende a provocar la migración del meandro en esa 

margen. Esta erosión 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 redistribución de los invertebrados bentónicos. La 

sección transversal del cauce en la zona del pozo de erosión está estrechada lateralmente por 

el desarrollo de la barra de punta (Knighton, 1984; Carson, 1986). 

Al analizarse la distribución bentónica sobre la transecta Sur, es posible apreciar las 

grandes diferencias entre la estación 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 hidráulicas de fondo (el perfil de distribución de velocidades no es 

logarítmico), se efectuó una estimación gruesa de las condiciones de la corriente a través del 

valor de la velocidad media (U ). Esta variable es muy baja sobre ambas márgenes (0.23 y 

0.26 m s-1, izquierda y derecha respectivamente) y algo más elevada sobre la estación del 

Centro (0.34 m s-1; Tabla 3). Sin embargo, un análisis más detallado revela que la similitud 

entre estas tres últimas estaciones es solo aparente, y a nivel de densidad total puesto que las 

especies que las componen son completamente diferentes. Las estaciones marginales están 

dominadas por especies tales como Limnoperna fortunnei, Axarus sp, Polypedilum sp, 

Fissimentum sp y C. Caspia (especies característicamente marginales). Por otro lado, sobre la 

estación Central dominan dos especies, N. bonettoi y L. fortunnei. El caso de L. fortunnei (o 

mejillón dorado) merece un tratamiento especial puesto que esta especie está presente tanto 

en las estaciones de las márgenes como centrales y de posición 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 río. Como todas las especies 

invasoras, L. fortunei es capaz de colonizar diferentes tipos de ambientes y de sustratos, sin 

embargo, en términos generales podría establecerse una mayor presencia de esta especie 

sobre las márgenes del meandro. Debido al desarrollo del biso, puede establecerse en 

sedimentos netamente arcillosos de las márgenes, 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 Capítulo 7). En dicho lugar los ejemplares 

son muy pequeños, correspondiendo a los primeros estadios post-larvales (de sólo 1,2 mm de 

longitud). Esta especie ya ha sido registrada en el río 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 señalar que al presente, L. fortunei se encuentra presente en todo el eje potámico 

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

 

6.4.3. Análisis de ciertas estaciones particulares 

El perfil de velocidades medido sobre la estación CC muestra la presencia del 

fenómeno llamado “efecto estela” (Figura 4). Ello significa que muy probablemente este 

perfil de velocidad se midió sobre el comienzo de la cara de aguas arriba (Trento et al., 1990) 

de una duna presente sobre el meandro. Cabe señalar 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 fenómenos que intensifican la turbulencia 

ocasionando en ocasiones un quiebre en el perfil logarítmico de velocidades (ver Capítulo 

4.2). Por este motivo, en esta estación las variables hidráulicas de fondo se determinaron 

considerando las ocho primeras mediciones puntuales de velocidad desde el fondo, dado que 

éstas representarían las reales condiciones hidráulicas de fondo. La alta y fluctuante 

turbulencia que caracteriza la cara de aguas arriba de las dunas (Raudkivi, 1963; Kostaschuk, 

2000) podría explicar la baja densidad bentónica registrada en esta estación cuando es 

comparada con la estación lindante (CII; Tabla 2; ver además Capítulo anterior). Por otro 

lado, las también bajas densidades registradas en CII se hacen difíciles de explicar 

considerando las aparentemente óptimas condiciones hidráulicas 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 embarcación o hechos similares) 

podrían relacionarse con este hecho. 

La estación SII, al contrario de NII y CII, llamativamente no presentó un perfil de 

velocidades logarítmico ni un porcentaje de arena lo suficientemente alto. Por lo tanto 

variables hidráulicas y morfológicas de fondo tales como la tensión de corte, ambos tipos de 

número de movilidad, y el n  de Manning no pudieron ser estimadas en esta estación (ver 

Tabla 3), en contraposición a lo ocurrido en sus contrapartes mencionadas (NII y CII). Al 

analizar la Figura 3 se puede apreciar que la estación SII se ubica sobre una elevación o 

montículo sedimentológicamente compuesto de un 54% de arenas muy finas, un 30% de limo 

y un 16% de arcilla. Esta distribución en la composición sedimentológica es similar a aquella 
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registrada sobre ambas márgenes del meandro aunque algo menos pronunciada, por lo tanto 

cabría centrar en este hecho la razón por la cual el ensamble de especies bentónicas presente 

en todas las otras estaciones Intermedias (NII, NID, CII, CID y SID) no está presente en SII 

dando cuenta también de la mínima densidad registrada.  

Finalmente se puede mencionar que en ríos 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-distribución de los 

macroinvertebrados bentónicos. Estos autores determinaron la influencia de la velocidad de 

la corriente y la heterogeneidad del tamaño de las partículas de fondo sobre los 

macroinvertebrados en ollas y rápidos. Posteriormente otros autores (ver Marchese et al., 

2002) identificaron patrones de variaciones ecológicas en grandes ríos y cauces secundarios 

en la llanura de inundación del río Paraná siguiendo un gradiente espacial que va desde las 

arenas gruesas (faja central) hasta los sedimentos limo-arcillosos (márgenes). Estos patrones 

son comparables, dentro de un rango de tamaño de las partículas, con aquellos encontrados 

en ríos 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 río Paraná en 

cuanto a los patrones generales de distribución lateral de los invertebrados, a lo cual se 

superpone una heterogeneidad resultado de componentes morfológicas e hidráulicas sobre 

meandros tal lo explicado en esta discusión.   

A modo de conclusión se puede decir que es posible discriminar diferentes ambientes 

(meso-hábitats) dentro de un meandro. Es decir, el ambiente del pozo de erosión del meandro 

es un sector con condiciones morfo-hidráulicas más fuertes que lo hace un ambiente poco 

propicio para los invertebrados bentónicos. Al igual que en los estudio previos sobre dunas 

(ver Capítulos anteriores), se puede concluir que la distribución de macro-invertebrados 

bentónicos varían según las diferentes escalas espaciales sobre el fondo arenoso de grandes 

ríos y debería considerarse un enfoque a meso-escala (ubicación sobre el meandro) si se 

pretende el entendimiento de la vinculación de los procesos hidro-morfo-dinámicos con los 

organismos bentónicos. 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 investigación representa la primera en su tipo que vincula con éxito los procesos 

morfo- hidrodinámicos sobre meandros de grandes ríos con patrones ecológicos de 
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invertebrados bentónicos, identificando nuevos hábitats dentro del cauce activo mayor de 

este tipo de corrientes.  
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Figura 1. Localización del meandro Payaguá. 
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Figura 2. Ubicación de las estaciones de muestreo, perfiles batimétricos transversales (A) y 

longitudinales (B) en el meandro Payaguá. 
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Figura 3. Perfiles batimétricos de las secciones muestreadas en el meandro Payaguá (A, B y 

C) y ubicación de las estaciones de muestreo (flechas) en cada una. 
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Figura 4. Perfiles de velocidad medidos en el meandro en estudio en las estaciones donde fue 

posible ajustar una relación semi-logarítmica confiable para determinar las tensiones de corte 

de fondo ( 0τ ). 
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Figura 5. Relaciones entre la densidad del bentos en las estaciones de la faja central del cauce 

y las correspondientes variables hidráulicas 0τ (A), *τ (B), U*τ (C) y la mediana 50d  de la 

distribución de tamaños del sedimento de fondo (D). 
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Figura 6. Resultados del ANOVA aplicado a las estaciones con mayores densidades de cada 

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

considerando: Norte (A), Centro (B) y Sur (C). 
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Figura 8. Valores del coeficiente de variación (Cv ) de las densidades bentónicas en cada 

estación de muestreo consideradas en las transectas (Norte, Centro y Sur) del meandro.  
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Figura 9. Relación entre el porcentaje total de arena (A) y el de arena muy fina (0.062mm < d 

< 0.150mm; d= diámetro de sedimento) (B), con la densidad bentónica total en las estaciones 

muestreadas del meandro. 
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Figura 10. Fracción de arena en suspensión (d > 0.062mm) en las estaciones de muestreo del 

meandro. 
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Figura 11. Análisis de Correspondencia Detendenciado (ACD) para las 19 especies más 

importantes (ver Tabla 6) para cada estación muestreada. 
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Figura 12. Gráfico para establecer la iniciación del movimiento y suspensión de una partícula 

de tamaño 50d   (van Rijn, 1993). Nota: se ha incluido el punto correspondiente al pozo de 

erosión (CID) del meandro.  
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Tabla 1. Detalle de las variables hidráulicas consideradas e el análisis.  
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Tabla 2. Densidad bentónica (ind. m2) en cada punto de cada transecta (Norte, Centro, Sur) 

en el meandro Payaguá e índice de diversidad, equitatividad y riqueza de especies.  
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Tabla 3. Materia orgánica en sedimento, porcentaje de arena y variables hidráulicas en cada 

estación de muestreo del meandro Payaguá. La totalidad de las variables hidráulicas se 

presentan en aquellas estaciones donde fue posible obtener valores de 
0τ   (ver Figura 4). 
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Tabla 4. Test de Fisher aplicado a las estaciones con mayores densidades en cada transecta 

del meandro (ver Figura 6). 
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Tabla 5. Test de Fisher aplicado a las estaciones de cada transecta (Norte, Centro, Sur) del 

meandro (ver Figura 7).  
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Tabla 6. Resultados del Análisis de Correspondencia Detendenciado (ACD) para 19 especies 

de invertebrados bentónicos. 
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Tabla 7. Parámetros físicos y químicos del agua del río Paraguay en el meandro Payaguá al 

momento del muestreo. 
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Capítulo 7 
 

 

 

Adaptaciones morfológicas a la corriente. 

 

 

 

7.1. Introducción 

A lo largo del siglo pasado, muchos ecólogos fluviales han tratado recurrentemente 

de responder una misma pregunta: ¿de qué manera o cómo los invertebrados bentónicos 

enfrentan las fuertes corrientes fluviales prevalecientes?. La transferencia de conceptos 

(desde la mecánica de fluidos por ejemplo) y las innovaciones tecnológicas 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 ecólogos están todavía lejos de 

una respuesta definitiva, más aún si se considera que las condiciones hidráulicas cercanas al 

fondo en una corriente natural (y turbulenta) son extremadamente complejas y variadas por 

lo que la creación de adaptaciones por parte de las especies para cada una de ellas sería 

biológicamente imposible. La pregunta en cuestión ha sido y es tema de fuertes debates en 

investigaciones de ríos de primeros órdenes, con el agregado que en grandes ríos no ha sido 

planteada o debatida de una manera concisa considerando su importancia.  

Numerosos autores han descripto diferentes tipos de adaptaciones basándose en 

observaciones realizadas en ríos de bajo orden, en general ríos europeos y de montaña. Así, 

ya Steinmann (1907) vinculó observaciones de organismos con cuerpos dorso-ventralmente 

aplanados con una mayor capacidad para enfrentar el flujo dado que, a igual área que 

enfrenta la corriente, un cuerpo aplanado proporciona una adherencia mayor que uno 

cilíndrico. Otra adaptación a la corriente descripta por este mismo autor es la reducción del 

tamaño del cuerpo, lo cual fue interpretado como un medio para protegerse de la corriente al 

refugiarse en pequeñas grietas o detrás de las salientes de las piedras. Steinmann proporcionó 
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múltiples ejemplos a través de diversos grupos sistemáticos (por ejemplo moluscos, ácaros, 

efemerópteros, tricópteros y plecópteros), sustentando la idea de que los invertebrados de 

ambientes lóticos son más pequeños que sus contrapartes de lagos y lagunas. Además este 

autor proporcionó una serie de ejemplos de otras adaptaciones morfológicas. Dentro de éstas 

menciona ciertas estructuras que permiten la fijación temporal o permanente (por ejemplo 

ventosas, seda, etc) o para mejorar el agarre (por ejemplo garras), la reducción de ciertas 

estructuras natatorias (por ejemplo pelos y cerdas de natación) o el incremento del peso del 

organismo (por ejemplo adhiriendo grava a modo de lastre). Así, a través de una 

combinación 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 lóticos, pero que estas 

últimas son más pequeñas en tamaño, lo que consecuentemente reduciría la resistencia a la 

corriente. 

Por otro lado, si bien Hubault (1927) no acordó plenamente con las ideas y 

descripciones realizadas por Steinmann, sí lo hizo en dos puntos: la reducción de los pelos de 

natación 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 pequeños 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) llegó a la conclusión de que distintas formas corporales de invertebrados 

habitan diferentes ambientes físicos, en una especie de “sutil acuerdo” entre el diseño 

corpóreo y las condiciones hidrodinámicas. Señaló, además, que el principal medio por el 

cual los organismos reducen el natural arrastre de la corriente es reduciendo el tamaño del 

cuerpo: un cuerpo pequeño e hidrodinámico puede enfrentarse y permanecer en la corriente. 

Así, para la década de 1930, estaba claro que los invertebrados de ambientes lóticos 

hacen frente a la corriente al menos reduciendo el tamaño corporal y simplificando la forma 

del cuerpo, aplanándose dorso-ventralmente como modo de reducir la presión 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 aclaración 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 dirección del flujo en contraste con la de 

arrastre que se define como la fuerza del fluido paralela a la dirección del flujo. Statzner y 

Holm (1989) concluyen que diferentes diseños corporales con diferente Número de Reynolds 

(Re) reducirán o aumentarán la fuerza de fricción sobre el organismo a consecuencia de 

aumentar o disminuir, según el caso, la presión de arrastre. En todos las condiciones posibles 

de Re, la separación del flujo consecuentemente disminuirá la renovación del agua cerca del 

cuerpo (lo cual perjudicará la respiración del organismo), sin embargo por otro lado 

disminuirá también el riesgo de que la superficie del cuerpo sea golpeada y desgastada por 

los sedimentos transportados en suspensión (ver Gore, 1983). Esto crea un dilema evolutivo 

puesto que la adaptación simultánea o secuencial a todas estas condiciones y limitaciones es 

físicamente imposible, según Statzner (2008) quien realiza una muy buena revisión enfocada 

justamente en este dilema. 

Las observaciones y deducciones expuestas anteriormente fueron realizadas y 

desarrolladas sobre pequeñas corrientes (ríos de bajo orden de Francia, Alemania y otras 

partes de Europa, e inclusive bajo condiciones de laboratorio). En general en esos ambientes 

las especies bentónicas son de considerable tamaño y típicamente habitan una capa de la 

columna de agua inmediata al fondo (los primeros milímetros y aun centímetros). De hecho, 

esto mismo pudo ser verificado sobre el río Spree (Alemania, ver Capítulo 5) donde las 

especies dominantes (D. haemobaphes y C. curvispinum; 5-10 mm aproximadamente y de 

cuerpo muy robusto; ver Figura A1 del Capítulo 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 pequeñas (N. bonettoi; 2-3mm aproximadamente y cuerpo 

cilíndrico 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 ríos, en general con fondos de arena media o fina (Latrubesse, 

2008), en especial los sudamericanos. El elevado estrés hidráulico de fondo de grandes ríos 

como el Paraná o el Paraguay, cuyos niveles máximos se registran sobre la cresta de las 
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grandes dunas (ver por ejemplo Tabla 3, Capítulo 4.2) imposibilitaría que las especies 

bentónicas habiten aquella capa de agua inmediata al fondo. De ser así, se verían obligadas a 

enfrentar en forma directa las altas tensiones de corte a las que se verían sometidas y a la 

correspondiente agitación turbulenta.  

Esta circunstancia, en principio, conduce al planteo de que el enfrentamiento directo 

con las fuertes corrientes prevalecientes en grandes ríos sería un “batalla evolutiva” 

prácticamente perdida, considerando además el pequeño tamaño corporal y bajo peso 

específico de las especies bentónicas presentes en la faja central de los citados ríos. 

Naturalmente, su mera presencia sugiere que las estrategias y dilemas evolutivos deben ser 

diferentes (o como mínimo “selectivos”) en grandes ríos respecto de ríos de bajo orden. Por 

lo tanto son necesarias nuevas observaciones e hipótesis si se pretende resolver la pregunta 

inicial en este tipo de ambientes: ¿de qué manera o cómo los invertebrados bentónicos 

enfrentan las fuertes corrientes fluviales prevalecientes?. 

Se discuten a continuación ciertas adaptaciones evolutivas de algunas especies 

bentónicas para sobrevivir en un medio acuático altamente turbulento y con pronunciadas 

tensiones de corte en el cauce principal como los grandes ríos Paraná y Paraguay. Las 

hipótesis y conjeturas que se plantean surgen de observaciones directas sobre invertebrados 

(bajo microscopio óptico) realizadas sobre los mencionados ríos. Se pretende con ello brindar 

las primeras observaciones, a grandes escalas hidráulicas, para futuros estudios en una 

temática muy poco desarrollada e interesante. Se observaron especies bentónicas sobre la faja 

central del cauce que podrían incrementar su propio peso mediante la ingesta de partículas de 

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

 

 

7.2. Estrategias evolutivas observadas. 

 

7.2.1. Reducción del tamaño corporal.  

En comparación con los organismos presentes en las márgenes del río, sobre la faja 

central del Paraná y Paraguay se aprecia una marcada dominancia de individuos de muy 

pequeño tamaño, siendo éstos de diferentes especies respecto de los primeros. Esta 
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observación 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 ríos en la faja 

central es francamente arenoso, la reducción del tamaño podría estar ligada a la posibilidad 

por parte de estos invertebrados de pequeño tamaño de refugiarse de la corriente entre los 

intersticios de los granos de arena. El tamaño de la especie dominante N. bonettoi (descripta 

en el Capítulo 2, ver Figura A1) es lo suficientemente pequeño como para cobijarse entre 

dichos intersticios considerando que el tamaño medio de las partículas de arena típicos de 

esos ríos es de 250-350μm, 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 ríos de bajo orden. Esta aparentemente sutil 

diferencia pasa a ser clave. Un escaso tamaño corpóreo proporcionaría 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, sí lo 

hacen las especies dominantes del río (ver Capítulo 5). 

 

7.2.2. Lastrado.  

Algunas especies bentónicas de la faja central de estos grandes ríos podrían también 

recurrir a un aumento de su propio peso mediante la ingesta de partículas de arena o 

adhiriéndolas al cuerpo a modo de lastre. 

 

7.2.2.1. Fijación o lastrado por adhesión. 

Algunas especies bentónicas podrían adherirse a cuerpos externos fijos (fijación) o 

simplemente incrementar su peso específico mediante la adhesión 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 características generales de 

esta especie ya fueron mencionadas en el Capítulo 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 adhesión (Figura 

1). 
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7.2.2.2. Lastrado por ingestión. 

En el río Paraguay Inferior se efectuaron observaciones de este fenómeno que se 

detallan a continuación. Concretamente, se observó esta modalidad en el género 

Djalmabatista sp. (Chironomidae, Tanypodinae). Esta especie posee una protuberancia, aquí 

llamada “bolsa dorsal” dado que no ha sido nombrada ni descripta previamente por los 

taxónomos, la cual en ciertas ocasiones se registró colmada de pequeños granos de arena 

(Figura 2A) y en otras ocasiones vacía (Figura 2B). Se plantea aquí a nivel de hipótesis que 

éste 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 carnívoras (Roback y Tennessen, 1978) y que sólo en algunos casos 

podrían incluir en su dieta diatomeas y desmidiaceas, pero no organismos extremadamente 

pequeños como bacterias. Esta aclaración 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 rodearía los granos. De hecho, Berg (1995) describe que este género es 

comúnmente predador de otras especies similares de macroinvertebrados. Todos los registros 

de presencia de la especie fueron realizados sobre la faja central de los ríos Paraguay y 

Paraná 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 específico mediante el lastrado previamente detallado 

sería en detrimento de su capacidad de respuesta a la huída ante un potencial predador. 

También, en una situación opuesta, la consecuente reducción de la movilidad podría limitar 

la agilidad y por lo tanto la capacidad de predación. Esto lleva a plantear la hipótesis que la 

especie debe controlar voluntariamente su lastrado (ver Figura 2A y B) a los fines de sólo 

hacerlo cuando lo considere necesario según las condiciones ambientales. Una observación 

similar fue realizada en Pristina longidentata con la diferencia de que los granos de arena no 

parece que sean almacenados en un receptáculo, 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 sería realmente tendiente a enfrentar la corriente y así evitar la deriva 

involuntaria (como ha sido descripto en general para especies de gran tamaño en ríos de bajo 
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orden; Statzner y Holm, 1989; entre muchos otros), sino que se la podría 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 

ríos incrementando el peso tan sólo 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 suspensión, como fue discutido en el Capítulo 

4). Frente a estas condiciones, parece más probable que estos organismos incrementen su 

peso sólo lo suficiente para moverse pasivamente distancias relativamente cortas y en forma 

controlada, cerca del fondo y sin necesidad de entrar en suspensión (probablemente por los 

fenómenos de rodamiento, deslizamiento o incluso saltación). Si estos organismos entrasen 

en suspensión sería probable que retomen el fondo en condiciones desfavorables, puesto que 

podrían sedimentar en las márgenes 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 

analogía para ilustrar estas conjeturas: al igual que un globo aerostático controla su flotación 

y deriva mediante la liberación o no de lastre (modificando su peso específico), esta especie 

podría hacer en cierta manera lo mismo con granos de arena y en un medio líquido. 

Por lo tanto la pregunta inicial que motiva este capítulo (¿de qué manera o cómo los 

invertebrados bentónicos enfrentan las fuertes corrientes fluviales prevalecientes?) debería 

modificarse para grandes ríos y dar lugar a: ¿de qué manera o cómo los invertebrados 

bentónicos evitan o armonizan sus ciclos vitales con las fuertes corrientes fluviales 

prevalecientes?.  
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Figura 1. Limnoperna fortunei. Estrategias adaptativa  a la corriente dada por la fijación 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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Figura 2. Djalmabatista sp. Incremento del peso del organismo a través del lastrado mediante 

la ingesta de partículas de arena. A, “bolsa dorsal” colmada de granos. B, “bolsa dorsal” 

vacía. C, detalle de la cabeza y algunas características taxonómicas importantes. 
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Figura 3. Pristina longidentata. Incremento del peso del organismo a través de la ingesta de 

granos de arena. Nótese que estos granos se encuentran distribuidos por todo el sistema 

digestivo del animal.  
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Capítulo 8 

 

 

 

Conclusiones finales 

 

Generales 

• En esta tesis se acepta la hipótesis general de trabajo debido a que se demuestra la 

importancia de los factores hidráulicos cercanos al fondo sobre la densidad y distribución 

espacial de la fauna bentónica tanto a nivel general, en un gran ecosistema (Capítulo 2), 

como en dunas aluviales (Capítulos 4 y 5) y meandros (Capítulo 5 y 6). Se ha verificado, 

asimismo, que la importancia de esos factores es sobresaliente en la interacción evolutiva 

especie-sustrato-corriente (Capítulo 7). Si bien la influencia de la hidráulica sobre 

diversos atributos del bentos era conocida (en pequeñas corrientes), ella se verifica y 

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

 

• La investigación se enmarca claramente dentro de la eco-hidráulica, sub-disciplina de la 

eco-hidrología puesto que relaciona, a través de análisis hidráulicos detallados, la 

presencia y abundancia de organismos a fin de comprender fenómenos ecológicos a nivel 

de meso y micro-escala (Capítulo 1). Además, se amplía el concepto incorporando 

factores y procesos morfológicos fluviales (Capítulo 4, 5 y 6) y del comportamiento de 

los organismos (Capítulo 7). Ello sustenta el carácter interdisciplinario de la eco-

hidráulica y la afirma, más allá de su condición de sub-disciplina emergente (en statu 

nascendi), como ha sido caracterizada. 

 

Metodológicas 

• Se ha demostrado que la sugerencia realizada por Statzner et al. (1988) referente a 

examinar y reanalizar toda la información previamente recopilada en otros estudios, e 

incluso por otros autores, respecto de la comunidad bentónica en ríos a la luz de los 
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conceptos rigurosos de la mecánica de fluidos con el fin de ampliar y profundizar el 

conocimiento alcanzado, es sumamente válida considerando los resultados logrados en el 

Capítulo 2. 

 

• Garantizar la representatividad de las condiciones de la corriente cercanas al fondo 

alrededor del punto de muestreo, es una cuestión clave si se pretenden obtener resultados 

significativos. 

 

• Vinculado con la anterior, la metodología desarrollada para el correcto posicionamiento 

sobre grandes dunas en grandes corrientes fluviales (Capítulo 3) demostró ser muy eficaz. 

La combinación del uso de tecnologías acústicas (ecosonda) y satelitales (GPS) demostró 

su utilidad y eficacia para identificar las estructuras morfológicas de fondo y así poder 

realizar mediciones hidráulicas y muestreos bentónicos confiables. 

 

• Los resultados del análisis del número mínimo (Nmín) de muestras indican cuán variable 

puede ser este número según las diferentes condiciones morfo- hidráulicas del fondo. Con 

un error medio del 10%, es necesario obtener un mínimo 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 distribución espacial de los organismos del bentos 

en grandes ríos del hidrosistema del río Paraná está fuertemente afectada por la 

intensidad de la corriente cerca del fondo. Esto surge a partir de la estimación de 

variables hidráulicas tales como la tensión de corte de fondo (o su equivalente la 

velocidad de corte) y el número de Reynolds de fricción. 

 

• Lo anterior se estableció en base al extenso re-análisis de los datos tomados durante más 

de 25 años procedentes de 27 ríos diferentes del hidrosistema del río Paraná (Capítulo 2), 

que permitió establecer límites parciales (baja densidad) y totales (densidad cero), así 

como los rangos óptimos de distribución de la especie clave y dominante del bentos de 

cauces con fondos arenosos de este hidrosistema (N. bonettoi), considerando además 
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diversas variables ambientales (las hidráulicas citadas, sedimentológicas y químicas). Es 

decir, se consiguió determinar con precisión los requerimientos ecológicos de esta 

especie. Estos resultados permitieron guiar los sucesivos muestreos de detalle sobre 

dunas y meandros de modo de realizarlos en áreas químicamente favorables, es decir 

dentro del rango óptimo establecido, lo que permitió “aislar” el efecto de la hidráulica y 

del sedimento respecto de otros factores tales como conductividad, pH, oxígeno disuelto, 

temperatura y transparencia del agua.  

 

• La densidad de N. bonettoi (y en general, por extrapolación, de todo el ensamble 

bentónico) se asocia con las variables hidráulicas siguiendo una tendencia en "forma de 

campana", es decir, existe un rango óptimo de estas variables donde la densidad de la 

especie es más elevada. Las más bajas densidades están asociadas a la rama izquierda de 

esta distribución debido a los tamaños finos de las partículas lo cual distorsiona el 

entorno óptimo intersticial (vinculado a un determinado tamaño de las partículas de 

arena) para las especies. Del otro lado, sobre la rama derecha, los altos niveles de 

turbulencia dan cuenta de la baja densidad, aún con adecuados porcentajes de arena sobre 

el fondo. Estos tipos de distribución han sido frecuentemente descriptos en diversos 

estudios ecológicos. 

 

• Algunas de las variables hidráulicas que resultan significativas para explicar la 

distribución bentónica en ríos de bajo orden no aportan mayor información en estudios 

eco-hidráulicos en grandes ríos (por ejemplo, el número de Froude, número de Reynolds 

y el radio hidráulico), puesto que son representativas de los condiciones globales de la 

corriente (a nivel de sección) y dicen poco acerca de sus características cerca del fondo 

(del punto de muestreo). 

 

• Por tratarse el Capítulo 2 de resultados obtenidos a partir de información de estudios 

previos, no fue posible precisar el lugar exacto sobre el fondo donde fue recolectada cada 

muestra bentónica. En consecuencia, y considerando la aparentemente inexplicable 

ausencia de N. bonettoi en el 16% de los casos mencionados en ese capítulo, podría 

conjeturarse que ella sea, en parte, consecuencia de una casual caída 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 bentónica prácticamente nula 

(Capítulo 4.2).  

 

Efectos de escala (cauce principal y dunas) 

• Las distribuciones de macroinvertebrados bentónicos varían según las diferentes escalas 

espaciales sobre el fondo arenoso del cauce activo en grandes ríos. Por este motivo, es 

necesario considerar enfoques a nivel de meso-escala (ubicación de las dunas) y a micro-

escala (ubicación sobre la duna) si se pretende el entendimiento de la vinculación de los 

procesos hidro- morfo- dinámicos con los organismos bentónicos. 

 

• Existe una clara preferencia de parte de los macroinvertebrados bentónicos del cauce 

activo en grandes ríos por habitar aquellos lugares donde las condiciones hidráulicas son 

menos rigurosas. 

 

• Las dunas del cauce activo del río Paraná se comportan como biotopos hidráulicos (según 

la definición propuesta por Wadeson, 1994) a escala de meso-hábitat, donde las 

densidades bentónicas varían principalmente según la ubicación de las dunas en el cauce. 

 

• A nivel de esa escala, las dunas situadas en la región del thalweg están sometidas a las 

más altas tensiones de corte y números de movilidad, respecto de las dunas que se 

encuentran fuera de esta área. En consecuencia, se registran densidades de macro-

invertebrados bentónicos considerablemente más bajas sobre las primeras.  

 

• También se registran diferencias en la densidad bentónica a escala de micro-hábitat, es 

decir, a lo largo de las dunas. Las condiciones hidráulicas varían entre la cara de aguas 

arriba, cresta y valle de cada duna. Las densidades más altas son encontradas en los 

valles, donde las tensiones corte son menores, especialmente cuando se produce 

separación del flujo (dunas fuera del thalweg y con ángulos relativamente mayores de 

inclinación de la cara de aguas abajo). Las más 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 más 

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

 

• Se han registrado pequeñas dunas superpuestas a lo largo de las dunas del cauce activo 

del Paraná Medio, incluso en el valle de las dunas sobre el thalweg. Estas pequeñas dunas 

pueden formar micro-hábitats de escalas espaciales aún más pequeñas que podrían influir 

sobre la distribución del bentos.  

 

• La importancia de los efectos 3D sobre la morfología de las grandes dunas en el flujo 

cercano al fondo y en el comportamiento y adaptaciones de los organismos frente a estas 

condiciones hidráulicas, son factores adicionales no considerados aquí. 

 

• Las condiciones hidráulicas sobre la cresta de la forma de fondo del río Spree (un río 

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 podría 

explicar la mayor densidad bentónica (si bien estadísticamente no significativa), allí 

encontrada. Cabe señalar que la duna en cuestión del Spree es diferente de las del Paraná 

en el sentido de su simetría, con baja altura en relación con su longitud y ángulos muy 

reducidos en ambas caras de aguas arriba y abajo, todo lo cual podría atribuirse a la 

condición regulada del río. 

 

• Poco se sabe acerca del comportamiento de los macroinvertebrados bentónicos cuando 

están expuestos a las fuertes corrientes cercanas al fondo en grandes ríos, especialmente 

en los micro-hábitat más perturbados. Se proponen las siguientes cuatro  hipótesis sobre 

este particular: i, la fauna bentónica comienza un movimiento descendente en el sustrato 

entre los espacios intersticiales; ii, destrucción de los individuos debido a las crecientes 

colisiones entre partículas de arena cerca del fondo; iii, el barrido y consecuente deriva de 

los organismos bentónicos (puesta en suspensión) debido a las altas fuerzas turbulentas 

que actúan sobre el fondo; y finalmente iv, la ocurrencia simultánea de los hechos 

anteriores. 
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Meandros y bentos 

• En el meandro estudiado del río Paraguay el mayor estrés hidráulico sobre el fondo 

ocurre en el pozo de erosión, con máximas profundidades y una marcada disminución de 

la densidad bentónica. El aumento significativo en la concentración de sedimentos 

gruesos en suspensión (arenas), sobre este pozo de erosión contribuye a explicar la baja 

densidad del bentos registrada allí si se considera que en estas zonas las continuas 

coaliciones entre granos de arena en movimiento podrían ocasionar el daño y consecuente 

muerte de los invertebrados presentes en ese sitio (ver Capítulo 4.2, hipótesis ii). 

 

• A diferencia del Paraguay, en el meandro del río Spree, el sector de la hoya registra los 

menores valores de velocidad del escurrimiento lo cual podría atribuirse a las condiciones 

particulares del flujo de esta corriente europea, fuertemente antropizada. Como 

consecuencia, las más altas densidades de invertebrados ocurren sobre esta zona del 

meandro. 

 

• Se advierte que a pesar de los resultados contrapuestos encontrados en las dunas del río 

Paraná y meandro del Paraguay (grandes escalas espaciales), con las correspondientes 

unidades morfológicas del Spree (río pequeño y regulado), es destacable que en ambos 

casos la distribución de la fauna bentónica (a pesar de pertenecer a grupos taxonómicos 

diferentes) está en similar relación con las condiciones hidráulicas imperantes en cada 

caso. Es decir, los organismos bentónicos en los dos tipos de corrientes prefieren habitar 

zonas con condiciones hidráulicas menos rigurosas. Esto no es un hecho menor, por el 

contrario representa el registro de unos de los primeros patrones eco-hidráulicos de 

distribución de la comunidad bentónica observado tanto en grandes ríos sudamericanos 

como en un río europeo de bajo orden (Capítulos 5 y 6).    

 

Adaptaciones morfológicas 

• La reducción del tamaño corporal, junto con un incremento en el peso del organismo (por 

ingestión o adhesión de partículas de sedimento) parecen ser las estrategias adaptativas 

dominantes en grandes corrientes (junto con las acciones implícitas en las hipótesis 

mencionadas más arriba). Si bien estas estrategias tendientes a evitar la corriente son 
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hasta el momento las únicas observadas en grandes ríos, la mayoría de los estudios 

realizados en ríos de bajo orden detallan estrategias de los organismos para enfrentar la 

corriente (ver Capítulo 7).  

 

Líneas de investigación futura 

• Precisar el papel de las pequeñas dunas superpuestas en las grandes dunas sobre la 

distribución del bentos. Las nuevas tecnologías para el posicionamiento de 

embarcaciones en grandes corrientes, junto con avances teóricos en dinámica de dunas, 

son claves para posibilitar este tipo de indagaciones. 

 

• Similares avances metodológicos y teóricos contribuirían también a echar luz sobre los 

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

 

• Verificación de la/s hipótesis más probable/s de las planteadas en cuanto al 

comportamiento de los macro-invertebrados del bentos frente a fuertes corrientes del 

fondo. 

 

• Definición con mayor precisión si la adaptación morfológica de ingesta de granos, 

definida así en este estudio, es exclusiva para la corriente o actúa eventualmente como 

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

 

• Por último, futuros estudios de biomonitoreos (incluyendo el desarrollo de modelos e 

índices bióticos) en grandes ríos deberían beneficiarse con la información expuesta aquí 

considerando que ésta caracteriza el entorno físico natural del bentos en este tipo de 

ambientes, información imprescindible en ese tipo de investigaciones. 
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