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RESUMEN

Limnoperna fortunei, vulgarmente llamado “mejillon dorado asiatico” ingresé por
el Rio de La Plata en la década del ‘90 y desde el afio 2001 coloniza las aguas
del Rio Uruguay. Su asentamiento causa multiples consecuencias
ecosistémicas, como una disminucién en la abundancia del plancton, mayor
disponibilidad de nutrientes, aumento en la disponibilidad de materia organica,
mayor complejidad estructural del habitat, entre otras. Esto beneficia a varios
grupos de macroinvertebrados bentonicos nativos, posiblemente, en detrimento
de otros grupos. Asimismo, el mejillon dorado es depredado por varias
especies de peces nativos que mitigar los impactos de esta invasion sobre los
ecosistemas; sin embargo, es escasa la evidencia documentada al respecto. El
objetivo de este trabajo fue evaluar el rol de los peces depredadores de L.
fortunei en el control de sus poblaciones, asi como determinar los efectos de la
interaccién peces-mejillon sobre la comunidad de macroinvertebrados
bentonicos nativos del bajo Rio Uruguay. Se realizaron muestreos de peces en
seis sitios, analizando su contenido estomacal, y se estimé la importancia del
mejillén en la dieta. Por otra parte, se utiliz6 un enfoque experimental in situ,
utilizando moddulos de exclusién de peces con sustratos artificiales, para el
asentamiento de macroinvertebrados. Se realizaron muestreos periodicos,
colectando mejillones y fauna bentdnica asociada. Se comparé la densidad,
biomasa y tamafo corporal de L. fortunei entre mddulos (acceso vs. exclusion
de peces) para el muestreo del dia 181 (cuando los sustratos estuvieron
completamente colonizados por mejilldn), ajustando modelos lineales mixtos
(LME, a=0.05). Posteriormente, se evalué la composicion de la comunidad de
macroinvertebrados a través de un PERMANOVA factorial de dos vias
(a=0.05), considerando el tratamiento (acceso vs. exclusion de peces) para dos
diferentes muestreos, correspondientes al dia 110 y dia 181 (considerados
como el antes y después del asentamiento masivo de mejillones en los
sustratos). Finalmente, la densidad y riqueza de los macroinvertebrados nativos
colectados, asi como la abundancia de los grupos mas frecuentes, fueron
comparadas analizando el efecto del acceso vs la exclusion de peces, del
tiempo previo y posterior al asentamento masivo del mejillén en los sustratos, y
de su intereaccion, a través de modelos lineales generalizados mixtos (GLMM,
a=0.05). A raiz de los muestreos de peces, se encontré6 que el 35% de las
especies colectadas consumen mejillén dorado, y un 13% de las mismas, lo ha
incorporado como un item importante en su dieta. Asimismo, a través del
experimento in situ se encontré que en presencia de peces, se redujo la
densidad (reducciéon promedio del 69%), la biomasa (reduccién promedio del
87%) y el tamafio de L. fortunei (reduccién promedio del 30%). El acceso de
peces depredadores a los sustratos, contribuyd indirectamente a mitigar los
posibles efectos negativos de este bivalvo, recuperando la densidad total de los
taxa nativos, las abundancias de gasterépodos y dipteros, asi como también
evitando cambios significativos en la estructura comunitaria de
macroinvertebrados benténicos. Por ello, la interaccién depredador-presa entre
peces y L. fortunei, parece ser un factor relevante para mitigar alguno de los
principales impactos que este mejillon genera sobre las comunidades
bentdénicas. Por tanto, aqui se enfatiza la conservacion de especies de peces
nativas, como una medida prioritaria en el manejo de esta invasion.



ABSTRACT

Limnoperna fortunei, commonly called "golden mussel", entered through the
Rio de La Plata in the 1990s and since 2001 it colonizes the waters of the
Uruguay River. Its settlement causes multiple ecosystem consequences, such
as a decrease in the abundance of plankton, greater availability of nutrients,
increased availability of organic matter, greater structural complexity of the
habitat, among others. This benefits several groups of native benthic
macroinvertebrates, possibly to the detriment of other groups. Likewise, the
golden mussel is preyed upon by several species of native fish that mitigate the
impacts of this invasion on ecosystems; however, there is little documented
evidence in this regard. The objective of this work was to evaluate the role of
predatory fish of L. fortunei in the control of their populations, as well as to
determine the effects of the fish-mussel interaction on the community of benthic
macroinvertebrates native to the lower Uruguay River. Fish were sampled at six
sites, analyzing their stomach content, and the importance of the mussel in the
diet was estimated. On the other hand, an in situ experimental approach was
used, using fish exclusion modules with artificial substrates, for the settlement
of macroinvertebrates. Periodic samplings were carried out, collecting mussels
and associated benthic fauna. Density, biomass and body size of L. fortunei
were compared between modules (access vs. exclusion of fish) for the sampling
on day 181 (when the substrates were completely colonized by mussels),
adjusting linear mixed models (LME, a=0.05). Subsequently, the composition of
the macroinvertebrate community was evaluated through a two-way factorial
PERMANOVA (a=0.05), considering the treatment (access vs. exclusion of fish)
for two different samplings, corresponding to day 110 and day 181 (considered
as the before and after the massive settlement of mussels in the substrates).
Finally, the density and richness of the collected native macroinvertebrates, as
well as the abundance of the most frequent groups, were compared by
analyzing the effect of access vs. exclusion of fish, of the time before and after
the massive settlement of the mussel in the substrates, and their interaction,
through mixed generalized linear models (GLMM, a=0.05). As a result of the
fish samplings, it was found that 35% of the species collected consume golden
mussel, and 13% of them have incorporated it as an important item in their diet.
Likewise, through the in situ experiment it was found that in the presence of
fish, the density (average reduction of 69%), biomass (average reduction of
87%) and the size of L. fortunei (average reduction of 30%) were reduced. The
access of predatory fish to the substrates, indirectly contributed to mitigate the
possible negative effects of this bivalve, recovering the total density of native
taxa, the abundances of gastropods and dipterans, as well as avoiding
significant changes in the community structure of benthic macroinvertebrates.
Therefore, the predator-prey interaction between fish and L. fortunei seems to
be a relevant factor to mitigate some of the main impacts that this mussel
generates on benthic communities. Therefore, the conservation of native fish
species is emphasized here as a priority measure in the management of this
invasion.
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ANTECEDENTES GENERALES

Invasiones bioldgicas: generalidades

Actualmente, después de la destruccion del habitat, las invasiones bioldgicas
representan el factor mas importante para la pérdida de biodiversidad en el
mundo (Williamson,1996; Vitousek 1996; Leung et al., 2002; Li et al., 2016;
Macic, et al., 2018) y uno de los principales motores del cambio global (Dukes
& Mooney, 1999; Mooney & Hobbs, 2000; Hulme, 2017). En este sentido, la
introduccién de especies efectuada por el hombre (de forma intencional o
accidental) no es una actividad contemporanea, sino que es un fenémeno muy
antiguo, ya que muchos organismos han acompafado a los humanos en sus
rutas migratorias a lo largo del tiempo (Hurles et al., 2003; Gallardo & Vila,
2019). Sin embargo, la globalizacion, entendida en parte, como los avances
tecnoldgicos en los medios de transporte, el auge del turismo y el comercio
internacional, han potenciado la transferencia de especies de un lugar a otro
(Hulme, 2009; Capdevila et al., 2013; Capinha et al., 2015), provocando asi, el
dramatico aumento en las tasas de introduccion (Mooney & Hobbs, 2000;
Darrigran et al., 2008; Seebens et al., 2017). Este aumento resulta ser muy
significativo, ya que el elevado numero de organismos que se traslada en la
actualidad, incrementa la probabilidad de que algunos puedan llegar a
atravesar los filtros impuestos, convirtiéndose asi, en posibles invasores
(Seebens et al., 2017; Seebens et al., 2018).

Una especie puede considerarse invasora cuando logra atravesar cuatro
barreras esenciales: transporte, introduccién, establecimiento y dispersion de la
poblacién (Blackburn et al., 2011; Garcia, 2016). Luego de ello, las especies
introducidas pueden naturalizarse e integrarse en el nuevo territorio v,
posteriormente, causar impactos negativos para el mismo, tanto a nivel
ecolégico como econdmico y/o social (Mack et al., 2000; Lockwood et al., 2007;
Ochippinti-Ambrogui, 2007).

A nivel ecosistémico, las especies invasoras pueden afectar los sistemas
naturales de multiples maneras, incluyendo impactos sobre las propiedades
fisicas del medio, las interacciones entre los organismos, alteraciones de los
ciclos biogeoquimicos, entre otras (Carlton, 1989; Pimentel et al., 2000;
Mooney y Hobbs, 2000; Mack et al., 2000; Pimentel et al., 2002; Simberloff et
al., 2013). Especificamente, las especies introducidas, generalmente carecen
de enemigos naturales en el ecosistema receptor, y tienden a desplazar a las
especies de una comunidad, volviéndose dominantes y provocando la
homogenizacion de la biota (Moyle & Light, 1996; Gao & Li, 2006).

Por otra parte, son varias las especies que causan pérdidas econdmicas
significativas, por ejemplo, inutilizando la infraestructura de las principales
industrias de un pais o regién (véase Connelly et al., 2007; Cook et al., 2007;
Perepelizin & Boltovskoy, 2014); representando una amenaza para la salud
humana, transmitiendo enfermedades y/o produciendo biotoxinas (Mazza et al.,
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2014); o reduciendo enormemente el valor de los servicios prestados por los
ecosistemas (Pimentel et al., 2005; Charles & Dukes, 2008). En este sentido,
se ha demostrado que varias especies invasoras, pueden afectar gravemente a
las pesquerias, a través del desplazamiento de especies nativas de importancia
comercial (e.g. Shiganova et al., 2001; Walton et al., 2002; Sullivan et al.,
2003), o generar fuertes impactos agricolas, perjudicando la produccion de
distintos tipos de cultivos (e.g. Halwart, 1994; Raut & Barker, 2002).
Finalmente, también se ha comprobado que otros organismos invasores
pueden afectar y reducir el simple valor estético de ecosistemas (e. g.
Engeman et al., 2003; Eiswerth et al., 2005).

Especies invasoras en ecosistemas de agua dulce: bivalvos incrustantes

En la actualidad, es sabido que la mayoria de los ecosistemas estan siendo
afectados en mayor o menor medida por invasiones biolégicas (Williamson,
1998; Parker et al., 1999; Gallardo et al., 2016; Mollot et al., 2017).
Particularmente, estas invasiones representan una importante amenaza para la
integridad de los sistemas acuaticos. Las especies pueden ser transportadas
tanto a escala local, como regional e incluso a nivel global, por medio de varios
vectores, principalmente, a través de las embarcaciones (e.g. organismos
transportados a través del agua de lastre o adheridos a sus cascos), escapes
accidentales por proyectos de acuicultura, liberaciones intencionales por
actividades recreativas, entre otras (Holeck et al., 2004). En este sentido,
numerosas especies de distintos grupos de organismos, han sido transportadas
a través de estos u otros vectores, invadiendo exitosamente muchos ambientes
marinos y dulceacuicolas (Locke et al., 1993; Gollasch, 1999).

Los ecosistemas de agua dulce son particularmente vulnerables a las
invasiones biolégicas (Kolar & Lodge, 2000; Rahel, 2002; Strayer, 2010), y su
biodiversidad ha declinado mas rapidamente que la de los ecosistemas
marinos (Mills et al. 1993; Strayer et al., 1999; Bampfylde et al., 2010). Esta
vulnerabilidad es explicada en parte, por la alta conectividad de las cuencas de
drenaje, que, en muchos casos, pueden actuar como 'sumideros' de materiales,
favoreciendo la captura, y facilitando la difusidon de agentes invasores a lo largo
de los cuerpos de agua (Malmqvist & Rundle, 2002; Zedler & Kercher, 2004).

Los invertebrados, y en particular los moluscos, representan importantes
invasores de los sistemas dulceacuicolas (Kappes & Haase, 2011). En
especial, los bivalvos incrustantes, tienen gran relevancia y han logrado
expandir sus poblaciones, colonizando diversos ambientes (Carlton, 1992;
Ricciardi, 1998; Strayer et al., 1999). Uno de los casos mas estudiados es el de
la especie Dreissena polymorpha, conocida vulgarmente como “mejillon cebra”.
Este bivalvo invasor, ha colonizado extensas areas en el hemisferio norte,
provocando importantes dafios ecoldgicos y socioecondmicos (e.g. Mackie,
1991; Maclsaac, 1996; O'Neill Jr, 1997; Karatayev et al., 2007; Connelly et al.,
2007). Particularmente, el estudio de las consecuencias de su colonizacion
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masiva en diferentes territorios, ha demostrado que el impacto de una invasion
bioldgica se puede extender a distintos niveles del ecosistema (Maclssac 1996;
Strayer et al. 1999; Karatayev et al. 2002; Grosholz 2002), en donde el invasor
puede actuar como un agente estructural dominante (Crooks, 2002). En este
sentido, la presencia de D. polymorpha, suele alterar la estructura tréfica del
sistema (Karatayev et al., 2002; Feyrer et al., 2003; Barnard et al., 2006),
debido a que, a través de la filtracion del plancton (Caraco et al., 1997), puede
controlar la disponibilidad de recursos para la fauna nativa. Asimismo, el
aumento en la transparencia del agua (por medio de las altas tasas de
filtracion), en conjunto con la formacioén de densas capas de conchas que, a su
vez, albergan altas densidades de otros invertebrados, son causantes de la
alteracién en el habitat fisico del ecosistema invadido (Skubinna et al., 1995,
Ricciardi et al., 1997).

Invasion del mejillon dorado en Sudamérica: introduccién, impactos
economicos y principales consecuencias ecosistémicas

Una situacion similar a la que ocurre con D. polymorpha en el hemisferio norte,
parece darse también en los ecosistemas de agua dulce de América del Sur,
con la invasién del “mejillon dorado”, Limnoperna fortunei (Darrigran & Escurra
de Drago, 2000; Darrigran & Damborenea, 2011). Esta especie, nativa de rios y
arroyos de China y el sudeste asiatico, comenzd a invadir Hong Kong en el afo
1965 (Morton, 1973) y posteriormente se registré en Japdén y Taiwan para la
década del 1990 (Kimura 1994; Ricciardi, 1998). El primer registro de este
bivalvo en la regién Neotropical fue en el afio 1991, en el Rio de La Plata
(Pastorino et al., 1993), y se cree que su introduccion se produjo
accidentalmente, con la descarga de agua de lastre de buques mercantes,
provenientes de Asia (Darrigran & Pastorino en 1995). Posteriormente, esta
especie comenzO una rapida dispersion aguas arriba, registrandose por
primera vez en el bajo Rio Uruguay en 2001 (Brugnoli et al., 2006) y luego
continué extendiéndose hacia el norte y el oeste. Actualmente, este bivalvo
invasor se ha convertido en la especie bentonica dominante de varios afluentes
de la cuenca del Rio de La Plata y de las cuencas de los rios San Francisco,
Guaiba, Tramandai, Patos-Merin y Mar Chiquita (Oliveira et al., 2015; Barbosa
et al., 2016). En este sentido, segun los ultimos registros, L. fortunei esta
presente en cinco paises sudamericanos: Argentina, Bolivia, Brasil, Paraguay y
Uruguay (CBEIH, 2015; Oliveira et al., 2015; Barbosa et al., 2016). Asimismo,
la colonizaciéon de otras grandes cuencas de América del Sur y Central por
parte de este mejillon, parece ser sélo cuestion de tiempo (Boltovskoy et al.,
2006), ya que las condiciones ambientales en otros grandes rios (e.g.
Amazonas, Orinoco, entre otros) también parecen ser adecuadas para el
desarrollo de esta invasion (Souza Campos et al., 2014; Boltovskoy, 2015).

El éxito en la dispersion y asentamiento del mejillén dorado, esta dado por
varias caracteristicas biolégicas de la especie. Estos bivalvos, de habito
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epifaunal, son organismos dioicos, de fertilizacion externa, que producen altas
cantidades de larvas de vida libre. Estas larvas, presentan varios estadios de
desarrollo y, una vez llegado al ultimo estadio larval (larva Plantigrada)
(Ezcurra de Drago et al., 2006), el animal presenta la capacidad de fijarse en
distintos tipos de sustrato duro, por medio de un fuerte biso (Darrigran, 2002).
En este sentido, la especie puede asentarse facilmente en el nuevo sitio,
formando agregaciones de miles de individuos por metro cuadrado, en un corto
periodo de tiempo (Brugnoli & Clemente, 2005) o trasladarse por medio de su
fijacion a pequefias embarcaciones, causando una dispersién acelerada
(Morton, 1979) hacia sistemas donde este mejillén no podria acceder sin
considerar el factor antropico (e.g. colonizacion de Laguna del Sauce,
Maldonado, Clemente et al., 2015).

Debido a su gran capacidad de adhesion, individuos de L. fortunei pueden
encontrarse adheridos a sustratos naturales (e.g. vegetacion, troncos, rocas e
incluso en otros organismos como moluscos y crustaceos) y a sustratos
artificiales como estructuras de hierro, cemento, plastico, entre otros (Darrigran
& Ezcurra de Drago, 2000). En este sentido, la invasion del mejillon dorado ha
tenido un fuerte impacto socioeconémico, convirtiendose en un problema para
las industrias y centrales hidroeléctricas que utilizan el agua de rio para los
distintos procesos que se efectiuan en las mismas. El asentamiento de este
bivalvo, causa el denominado macrofouling, entendido como la adherencia y
acumulacion de organismos sobre sustratos artificiales, que estan en contacto
con el agua (Brugnoli et al., 2006). De esta forma, se afecta a los sistemas de
enfriamiento, obstruyendo diferentes tipos de filtros y causando dafos a las
plantas de purificacién de agua (Cataldo et al., 2003; Brugnoli et al, 2006;
Boltovskoy et al., 2015). Ademas, la colonizacién masiva de L. fortunei también
genera importantes pérdidas para las embarcaciones, ya que pueden adherirse
a los cascos, asi como a otras partes sumergidas o en contacto con el agua
(filtros, hélices, valvulas, entre otros), acelerando los procesos de corrosion y
afectando asi su funcionamiento e hidrodinamica (Pérez, 2012).

Aunque los impactos econdmicos de esta invasion son bien conocidos para la
region y el pais, las consecuencias sobre los ecosistemas son mas dificiles de
establecer y cuantificar. Los impactos que implica la presencia de L. fortunei
sobre el ambiente, se deben fundamentalmente a su actividad filtradora que
consecuentemente, puede afectar otros niveles del ecosistema. En este
sentido, varios estudios se han centrado en evaluar los efectos del mejillon
dorado sobre la abundancia y composicion del plancton (Sylvester et al., 2005;
Cataldo et al., 2012a), destacando que la colonizacion masiva por parte de este
invasor, conlleva un aumento exponencial en el numero de individuos por metro
cuadrado y, por ende, a un aumento significativo en las tasas de filtracion
(Sylvester et al., 2005). Esto, produce una disminucién de las poblaciones de
fitoplancton y zooplancton, aumentando asi la disponibilidad de nutrientes
(principalmente fosfatos y nitratos) (Cataldo et al., 2012a) y la transparencia del
agua, dada por una menor cantidad de material en suspension (Ricciardi et al.,
1997; Boltovskoy et al., 2009). Asimismo, la disponibilidad de nutrientes, en
conjunto con el aumento en la claridad del agua (y un mayor acceso a luz

12



solar), podria permitir el desarrollo de plantas sumergidas a profundidades
mayores (Boltovskoy et al., 2009), alterando de esta forma, el equilibrio natural
de los cursos de agua dulce. El incremento en la abundancia de estas plantas,
ha sido demostrado mayormente ante la invasién del mejillon cebra en
ecosistemas del hemisferio norte (Strayer et al., 1999; Caraco et al., 1997;
2006); sin embargo, debido a que L. fortunei comparte varios rasgos biolégicos
y caracteristicas ecolégicas con D. polymorpha, se sugiere que la presencia del
mejillon dorado, podria generar un impacto ambiental similar sobre las
macrofitas sumergidas en los ecosistemas de América del Sur (Boltovskoy et
al., 2009).

El material particulado extraido de la columna de agua por parte de los
mejillones, es posteriormente transferido al sustrato benténico en forma de
heces y pseudoheces; lo cual implica un enriquecimiento del fondo del rio con
materia organica, modificando asi los patrones de sedimentaciéon del ambiente
(Welker & Walz, 1998; Strayer et al., 1999). En este sentido, la modificacion del
sustrato, genera mayor disponibilidad de alimento (heces y pseudoheces) y
refugio, debido a la complejidad estructural aportada por las agregaciones de
mejillones (Darrigran et al., 1998; Darrigran 2002; Sylvester et al., 2007a;
Sardifa et al., 2008). Estos cambios estructurales, implican consecuencias
sobre la fauna bentonica nativa. Particularmente, muchos estudios describen al
mejillon dorado como un facilitador de varios grupos de macroinvertebrados
bentdnicos (e.g. Oligochaeta, Nematoda o Hirudinea), viéndose beneficiados
por una mayor disponibilidad de recursos alimenticios y refugio ante
depredadores, aumentando su abundancia, en sitios colonizados (Sylvester et
al., 2007a; Boltovskoy & Correa, 2015; Duchini et al., 2018).

Por otra parte, ademas de los efectos considerados como positivos sobre
algunos grupos de macroinvertebrados nativos, la literatura sugiere que
probablemente esta invasion, genera importantes impactos negativos sobre
otros grupos. Mansur et al (1999) y Mansur et al. (2003) reportaron el
asentamiento de L. fortunei sobre otros bivalvos nativos, provocando
posiblemente una disminucion de estos moluscos, debido al impedimento para
abrir y cerrar sus valvas. Asimismo, otros autores han informado que en el Rio
Parana este mejillon, tiene la capacidad de fijarse a cangrejos nativos, e
incluso, pueden adherirse a individuos de menor peso y longitud (Lopes, 2009;
Rojas Molina & Williner, 2013). Por ultimo, Linares et al. (2017) destacan que la
presencia conjunta de L. fortunei, con otro bivalvo invasor como Corbicula
fluminea en varios reservorios colonizados en Brasil, puede disminuir las
abundancias de algunos grupos como Chironomidae o Oligachaeta. Sin
embargo, estos estudios se basan unicamente en la inspeccién visual e
individual de organismos afectados por la invasion, o en la evaluacién conjunta
de los impactos generados con otras especies invasoras. Por lo tanto, el real
impacto de la invasion de L. fortunei sobre la fauna bentdnica nativa, parece
ser, en gran medida, aun desconocido.

La presencia del mejillon dorado en los ecosistemas, puede afectar incluso a
los niveles mas altos de la estructura tréfica. En este sentido, L. fortunei,
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representa una fuente de alimento nueva y abundante para muchas especies
de peces nativos en varios sistemas invadidos de Sudamérica. Dentro de estas
especies se incluye a las bogas (Megaleporinus obtusidens y Leporinus
striatus), sabalo (Prochilodus lineatus) y varias especies de Siluriformes como
viejas de agua, armados y bagres (véase Montalto et al., 1999, Ferriz et al.,
2000, Penchaszadeh et al., 2000, Cataldo et al., 2002; Garcia & Protogino,
2005; Oliveira et al., 2010; Cataldo, 2015; Lépez-Rodriguez et al., 2019a; de
Avila-Simas et al., 2019). Por otra parte, ademas de peces adultos, se ha
demostrado en varios estudios que las larvas y juveniles de varias especies,
pueden consumir grandes cantidades de larvas de tipo veliger de L. fortunei
(Paolucci et al.,, 2007; 2015; 2017); especificamente, Paolucci et al., (2015)
encontraron que 18 de las 25 especies de peces de la cuenca del Rio de La
Plata consumen larvas de mejillén dorado y, particularmente, se ha evidenciado
que siete de las 12 especies que pertenecen al Rio Uruguay (embalse de Salto
Grande) consumieron estas larvas (Paolucci et al., 2017). Por lo tanto, se
sugiere que el impacto de la invasion de es de tal magnitud, que una vez
colonizado el sitio, algunas especies pueden adaptarse a este nuevo recurso,
llegando a consumirlo de forma frecuente y abundante y, por tanto, generar
importantes cambios en su dieta. Finalmente, se ha sugerido que algunas
especies de mamiferos acuaticos, reptiles, aves y macroinvertebrados (e.g.
crustaceos), pueden consumir L. fortunei (Darrigran et al., 1998, Sylvester et
al., 2007a, b). Sin embargo, debido a su abundancia y biomasa, los peces son
el grupo mas beneficiado por este nuevo recurso alimenticio y quienes parecen
ejercer la presion de predacion mas importante sobre este bivalvo invasor.

Medidas de control y mitigacion de los impactos provocados por el mejillon
dorado: rol de los peces depredadores

Las consecuencias sobre los ecosistemas e implicancias a nivel
socioeconomico ya conocidas, o por conocer, de esta invasion, han despertado
gran interés por evaluar y reforzar medidas de prevenciéon o, en su defecto,
medidas de mitigacion y control de los impactos provocados por las
poblaciones de L. fortunei. En particular, muchos estudios se han centrado en
las formas de erradicar los mejillones, manteniendo las instalaciones y
construcciones humanas en las mejores condiciones posibles. En este sentido,
se han propuesto varios métodos quimicos, como el uso de pinturas
antiincrustantes y biocidas disueltos y microencapsulados (Brugnoli et al., 2006;
Bellotti et al., 2007; Calazans et al., 2013; Claudi & de Olivera, 2015); en
conjunto con métodos mecanicos, como el raspado manual de las superficies
(Brugnoli et al., 2012).

Estos métodos son factibles y efectivos en la remociéon de mejillones en
sustratos artificiales, sin embargo, parece poco probable que los mismos
puedan aplicarse con el fin de mitigar los efectos negativos de L. fortunei a
nivel del ecosistema. En este complejo escenario, y existiendo evidencia
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cientifica de que varias especies de peces nativos pueden ejercer presion de
predacion sobre este bivalvo, surge la posibilidad de incluir a los peces
depredadores como una medida de mitigacion de los principales impactos del
mejillén dorado y fomentar su conservacion en los cursos de agua dulce.

En los ultimos afos, algunos trabajos se han centrado en evaluar el papel de
los peces en la regulacion de las densidades de L. fortunei, tanto de forma
experimental (Xu et al., 2015; de Melo Rosa et al., 2019) como por medio de
trabajos en campo (Sylvester et al., 2007b; Nakano et al., 2010).
Especificamente, de Melo Rosa et al. (2019), mostraron a través de un
experimento en instalaciones artificiales, que la especie M. obtusidens reduce
significativamente las densidades del mejillén dorado en areas confinadas, y
que la misma depreda sobre todas las clases de tamafo de este bivalvo
invasor. Asimismo, otros autores han destacado, por medio de estudios en
campo, que los peces pueden reducir en mas de un 70% las densidades de L.
fortunei (Sylvester et al., 2007b; Nakano et al., 2010). Dada esta evidencia, se
sugiere que el efecto directo de los peces sobre este invasor, podria
consecuentemente, impactar sobre las comunidades bentonicas nativas (e.g.
Duchini et al., 2018).

Dada esta evidencia, parece importante conocer los efectos indirectos de la
interaccién depredador-presa entre peces y mejillon dorado sobre otros
organismos, lo cual ayudaria a evaluar el rol especifico de los peces en el
control y mitigacion de esta invasion; permitiendo implementar posibles
medidas de gestion y manejo.

Rio Uruguay como sitio de estudio

Uno de los sistemas dulceacuicolas sudamericanos afectados por la invasion
de este mejillon, es el Rio Uruguay. Este es el segundo afluente mas
importante del Rio de La Plata, con una longitud aproximada de 1800 km, que
abarca los territorios de Argentina, Brasil y Uruguay (Achkar et al., 2013).
Como se menciond anteriormente, L. fortunei invade estas aguas desde el afio
2001 y su colonizacion avanzo rapidamente (Brugnoli et al., 2006), debido
posiblemente, a la alta disponibilidad de sustratos rocosos en las costas del
mismo, lo que implica una gran facilidad por parte de este invasor para
asentarse en ellos.

En este rio, se encuentran presentes varias especies de peces reportadas
como consumidoras de mejillon dorado en otros ambientes (Sverlij et al., 1998;
Montalto et al., 1999, Ferriz et al., 2000, Penchaszadeh et al., 2000, Cataldo et
al., 2002; Garcia & Protogino, 2005; Lopez-Rodriguez et al., 2019a; Serra et al.,
2019). En este sentido, algunos estudios recientes en el Rio Uruguay,
enfocados en evaluar la dieta de grupos particulares de peces, también han
registrado la presencia del mejillon en la dieta de varias de estas especies
(vease en detalle en seccién Introduccion de Capitulo 1). Sin embargo, a la
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fecha son pocos los estudios integrales donde se analice la comunidad de
peces de este sistema de manera exhaustiva y donde se evalue la contribucién
del mejillén dorado a la dieta de estos organismos (aunque véase de Avila-
Simas et al., 2019). Asimismo, el efecto de la depredacion de estos peces
sobre las poblaciones de este invasor asentadas en el Rio Uruguay, aun
parece desconocido.

Por otra parte, si bien se han registrado interacciones puntuales entre el
mejillon dorado y algunos macroinvertebrados benténicos nativos del Rio
Uruguay, las cuales en su mayoria parecen ser negativas para los organismos
nativos (véase en detalle en seccion Introduccion de Capitulo 2); no existen a la
fecha estudios que cuantifiquen estos efectos ni los analicen en detalle. En este
sentido, si bien se ha encontrado amplia evidencia cientifica sobre los efectos
provocados por el mejillén sobre comunidades bentdénicas de otros rios de
Sudamérica como el Parana (e.g. Sylvester et al., 2007a; Duchini et al., 2018),
parece interesante conocer cual es la dinamica de este invasor en un rio con
caracteristicas fisico-quimicas y componentes biolégicos diferentes. Ademas,
evaluar el efecto de la interaccidon entre peces y Limnoperna sobre la
comunidad bentdnica nativa de este rio, podria dar pautas del verdadero rol de
estos depredadores en la mitigacion de los principales impactos provocados
por esta invasion.

Por ello, en esta tesis, se realiz6 un estudio integral investigando a través de
muestreos en el Rio Uruguay bajo, cudles son las especies de peces
consumidoras de L. fortunei. Asimismo, a través de un experimento in situ
llevado a cabo en este rio, se analizo el papel de los peces en la reducciéon de
las poblaciones de este mejillén, asi como los efectos indirectos de esta
interaccidn, sobre la comunidad de macroinvertebrados bentonicos nativos.

OBJETIVOS, HIPGTESIS Y PREDICCIONES
Objetivo general

Evaluar el efecto de los peces depredadores sobre las poblaciones de
Limnoperna fortunei, asi como determinar los efectos de la interaccidn peces-
mejillén sobre la comunidad de macroinvertebrados benténicos nativos del bajo
Rio Uruguay.

Objetivos especificos
1. a. Caracterizar las especies de peces nativas del Rio Uruguay que
consumen L. fortunei.

1. b. Analizar el efecto de los peces depredadores sobre las poblaciones de L.
fortunei, asentadas en los litorales rocosos del bajo Rio Uruguay.

2. Evaluar los efectos de la interaccion depredador-presa entre peces y L.
fortunei, sobre la comunidad de macroinvertebrados bentdnicos nativos del
bajo Rio Uruguay.
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Hipotesis y predicciones

Hipotesis asociada a objetivo especifico 1.a

En el Rio Uruguay, existen diversas especies de peces que consumen L.
fortunei, tal y como ocurre en otros sistemas invadidos por este bivalvo, y de
similares caracteristicas.

Prediccion asociada

Debido a la alta disponibilidad de L. fortunei en el Rio Uruguay, varias especies
de peces nativas incorporaran este recurso en su dieta, consumiéndolo de
forma frecuente y abundante.

Hipdtesis asociada a objetivo especifico 1.b

Las especies de peces nativas que se alimentan de L. fortunei, impactan
negativamente sobre el mejillén dorado, reduciendo sus poblaciones.

Prediccidon asociada

La presion de predacion ejercida por los peces sobre L. fortunei, permitira una
reduccion significativa en la densidad, biomasa y tamafo de este mejillon.

Hipdtesis asociada a objetivo especifico 2

La presencia de peces depredadores de L. fortunei en el rio, contribuye a
reducir sus poblaciones y a mitigar alguno de sus impactos ecosistémicos (e.g.
reduciendo la cantidad de materia organica acumulada, aumentando la
disponibilidad de perifiton en los sustratos, entre otros). Estos impactos
provocados por los depredadores sobre las colonias de mejillones, implican
consecuentemente, efectos sobre la abundancia y riqueza de la comunidad de
macroinvertebrados bentdnicos nativos asentados en los sustratos.

Prediccidon asociada

La presencia de peces depredadores que reducen las poblaciones de L.
fortunei en los sustratos, implicara indirectamente efectos sobre la comunidad
de macroinvertebrados bentdnicos nativos (e.g. aumento o disminucién en
abundancia y riqueza).

El presente trabajo consta de dos capitulos. El capitulo 1, abarca al primer
objetivo especifico, describiendo a las especies de peces nativos que
consumen L. fortunei y evaluando el rol de los mismos sobre las poblaciones
de este bivalvo, por medio de un enfoque experimental in situ. En el segundo
capitulo, se analizan los efectos de los peces sobre la comunidad de
macroinverterbrados benténicos nativos, ante dos escenarios experimentales
diferentes: ausencia (o bajas densidades) y presencia de mejillén en los
sustratos. Esta aproximaciéon permite evaluar en forma conjunta el efecto de la
interaccion entre peces y mejillon sobre la fauna benténica nativa. Finalmente,
se resaltan las principales conclusiones de ambos capitulos, asi como las
perspectivas a futuro, de forma integrada.
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CAPITULO 1: ROL DE LOS PECES DEPREDADORES SOBRE LAS
POBLACIONES DEL MEJILLON DORADO

Introduccion

En los ultimos afos, se han realizado varios estudios enfocados en evaluar la
dieta de grupos particulares de peces del Rio Uruguay, luego de la invasion de
L. fortunei en este rio. En este sentido, se ha encontrado que muchos peces se
han adaptado a la disponibilidad de este recurso en el ambiente,
incorporandolo como un nuevo item en sus dietas.

Particularmente en el Rio Uruguay bajo (area en la que se desarroll6 este
trabajo), se han llevado a cabo varias investigaciones, reportandose el
consumo del mejillén por varias especies de peces. Gonzalez-Bergonzoni et al.
(2010) identificaron a L. fortunei como un item importante en la dieta del
“armado” (Pterodoras granulosos), representando el 3.4% del volumen total.
Posteriormente, Silva (2018) identifico que la especie M. obtusidens mostrd un
consumo de un 100% de mejillones considerando 2 diferentes épocas de
muestreo (Abril y Noviembre de 2015) en tres sitios del Rio Urguay bajo.
Asimismo, otros estudios realizados en el area (Tesitore, 2018; Lopez-
Rodriguez et al., 2019a) identificaron nuevamente a M. obtusidens y L. striatus
como grandes consumidoras de mejillon dorado (>90% del volumen total en
ambos casos); ademas, Tesitore (2018) también reporté a las especies de
“bagres” Iheringichthys labrosus, Pimelodus maculatus y Pimelodus
absconditus como consumidoras de mejillon, aunque en menor proporcién que
las bogas. A su vez, un estudio reciente enfocado en evaluar la dieta de las
“viejas de agua” (Siluriformes) del bajo Rio Uruguay (Pais, 2019), registré que
Brochiloricaria chauliodon se alimenta casi exclusivamente de L. fortunei (90%
del volumen de su dieta), mientras que las especies Hypostomus laplatae e
Hypostomus uruguayensis también consumieron mejillon, aunque en menor
proporcion (menos del 10% del volumen total) (Tabla 1).

Por otra parte, Cataldo (2015), identificé mejillones en el contenido estomacal
de sabalos (P. lineatus). Asimismo, Paolucci et al. (2017) evidenciaron que
varias especies de peces pertenecientes al embalse de Salto Grande (Rio
Uruguay medio), consumen larvas de tipo veliger de L. fortunei. Entre ella se
encuentran Pachyurus bonariensis (“corvinita”), Lycengraulis grossidens
(“sardina”), Apareiodon affinis (“virolo”) y Catathyridium jenynsii (“lenguado”),
siendo ésta ultima especie una especialista en el consumo de larvas de mejillén
en este sitio (representando mas del 80% del volumen total de su dieta) (Tabla

1),

Finalmente, para el Rio Uruguay alto (Brasil), un estudio reciente enfocado en
analizar los peces que se alimentan de mejillén dorado (de Avila-Simas et al.
2019), registré que 22 especies depredan sobre este bivalvo. Varias de ellas
pertenecientes al Orden Characiformes (géneros Acestrorhynchus, Astyanax,

18



Schizodon, Serrasalmus y Steindachnerina), Perciformes (géneros Crenicichla,
Geophagus y Gymnogeophagus), Cyprinodontiformes (Cyprinus carpio) y
Siluriformes (géneros Hypostomus, Iheringichthys, Loricariichthys,
Paraloricaria, Parapimelodus y Pimelodus) (Tabla 1).

Tabla 1. Especies de peces consumidoras de L. fortunei en el Rio Uruguay, ordenadas en base
al Orden al cual corresponden: Char (Characiformes), Clu (Clupeiformes), Cypr
(Cyprinodontiformes), Perc (Perciformes), Pleur (Pleuronectiformes), Silur (Siluriformes). Se
informa la porcidon del rio donde cada especie fue registrada y la fuente consultada. *Se
destaca C. carpio por ser considerada una especie exética invasora.

Especie Fuente Orden Especie Fuente Orden Especie Fuente
de Avila-
de Avila-Simas Simas etal.
Char Acestrorhynchus pantaneiro  RU alto etal,2019  Cypr Cyprinus carpio* RU alto 2019 Silur Hypostomus laplatae RUbajo Pais, 2019
de Avila- de Avila-
Paolucci et al. , Simas etal. , Simas et al.,
Apareiodon affinis RU medio 2017 Perc Crenicichla celidochilus RU alto 2019 Hypostomus roseopunctatus  RU alto 2019
de Avila-
de Avila- Simas et al.
de Avila-Simas Simas etal., RUaltoy 2019; Pais,
Astyanax fasciatus RU alto etal., 2019 Crenicichla jurubi RU alto 2019 Hypostomus uruguayensis bajo 2019
Tesitore,
de Avila- 2018; de Avila-
de Avila-Simas Simas et al., RUaltoy Simas etal.,
Astyanax lacustris RU alto etal., 2019 Crenicichla minuano RU alto 2019 Iheringichthys labrosus bajo 2019
Silva, 2018;
Tesitore, 2018; de Avila- de Avila-
Lopez-Rodriguez Simas etal., Simas et al.,
Megaleporinus obtusidens  RU bajo etal.,2019a Crenicichla missioneira RU alto 2019 Loricariichthys anus RU alto 2019
Tesitore, 2018; de Avila- de Avila-
Lépez-Rodriguez Simas etal., Simas et al.,
Leporinus striatus RU bajo etal.,2019a Geophagus brasiliensis RU alto 2019 Paraloricaria vetula RU alto 2019
Cataldo, 2015 de Avila- de Avila-
(José Venzal, Simas etal., Simas etal.,
Prochilodus lineatus RU medio obs. Per.) Gymnogeophagus gymnogenys  RU alto 2019 Parapimelodus valenciennes RU alto 2019
de Avila-Simas Paolucci et Tesitore,
Schizodon nasutus RU alto etal., 2019 Pachyurus bonariensis RU medio  al.,2017 Pimelodus absconditus RU bajo 2018
de Avila-
de Avila-Simas Paolucci et Simas et al.,
Serrasalmus maculatus RU alto etal., 2019 Pleur Catathyridium jenynsii RU medio  al., 2017 Pimelodus atrobrunneus RU alto 2019
Tesitore,
2018; de Avila-
de Avila-Simas RUaltoy Simasetal.,
Steindachnerina brevipinna  RU alto etal., 2019 Silur Brochiloricaria chauliodon RUbajo  Pais, 2019 Pimelodus maculatus bajo 2019
de Avila- Gonzalez-
Paolucci etal., Simas etal., Bergonzoni et
Clu Lycengraulis grossidens ~ RU medio 2017 Hypostomus isbrios RU alto 2019 Pterodoras granulosus RU bajo al., 2010

Si bien estos registros representan informacién valiosa acerca de las especies
que consumen mejillon dorado, se necesitan mas estudios que puedan
incrementar el conocimiento sobre esta tematica. Ademas, el rol que ejercen
estos peces sobre las colonias de mejillones asentadas en este rio, aun no se
ha demostrado.

En este capitulo se identifican las especies de peces nativas pertenecientes al
bajo Rio Uruguay que consumen mejillon dorado y la contribucion de este item
a la dieta de cada especie. Ademas, por medio de un experimento in situ, se
evalua el rol de estos peces en la reduccion de las poblaciones de este invasor.
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Descripcion de especies de peces que se alimentan del mejillon
dorado

Metodologia
Area de estudio y obtencién de muestras

Se realizaron colectas de peces en seis sitios diferentes, ubicados en la porcidn
inferior del Rio Uruguay. Estos sitios se encuentran distribuidos a lo largo de un
tramo de 300 km del rio, abarcando de esta forma, uno de los focos de la
invasion de L. fortunei mas antiguos de la region (Figura 1). Los muestreos
fueron realizados en dos campafias diferentes, con el objetivo de incluir la
variacion estacional y espacial, y para obtener el mayor numero de especies
posibles. La primera campana, fue realizada en noviembre del afo 2014 y abril
de 2015, en el marco de los monitoreos de la comunidad de peces llevada a
cabo por Facultad de Ciencias (Responsable Dr. Alejandro D’Anatro) de la
UdelaR, encomendado por la empresa UPM S.A, muestreando unicamente tres
sitios, ubicados en el dpto. de Rio Negro (Las Cafas, Fray Bentos y Nuevo
Berlin) (Figura 1, marcados en color verde). La segunda campana, se realizd
durante mayo y junio de 2017, en el marco del proyecto CSIC I+D 2016
“Estructura y Funcionamiento de las redes troficas de peces del Rio Uruguay:
caracterizacion y reconocimiento de principales amenazas a su integridad”
(Responsable Dr. lvan Gonzalez), abarcando el total de los sitios, incluyendo
ademas de los tres anteriores, a Saladero Guaviyu, Paysandu y Punta Gorda
(Figura 1, marcados en blanco).

Figura 1. Mapa de Sudamérica indicando los sitios en los cuales L. fortunei ha sido registrada
(marcados en rojo). Asimismo, se muestra la ubicaciéon de la zona de estudio en el bajo Rio
Uruguay, destacando los seis sitios de muestreo. De norte a sur: Saladero Guaviyu (GVY),
Paysandu (PAY), Nuevo Berlin (NB), Fray Bentos (FB), Las Cafias (LC) y Punta Gorda (PG).
En verde se indican los sitios muestreados en la primera campafa (Noviembre 2014-Abril
2015). En la segunda segunda campafa (Mayo-Junio 2017) se incluyen los seis sitios
mencionados (marcados tanto en verde como en blanco). Figura reproducida de Gonzalez-
Bergonzoni et al., 2020.
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Las capturas de peces fueron realizadas por medio de redes de multimalla
nordicas de 30 m de largo y 1,5 m de alto, compuestas por 12 tramos de 2,5 m
con diferentes tamafos de malla. En cada sitio se colocaron ocho redes,
distribuidas de la siguiente forma: cuatro en la zona litoral (aproximadamente
100 metros de la linea de costa) y cuatro en la zona de aguas abiertas
(aproximadamente 300-500 metros de la linea de costa). Las redes fueron
caladas durante 12 horas, y los ejemplares capturados se identificaron al nivel
taxonomico mas bajo posible (es decir, a nivel de especie en la mayoria de los
casos). Los peces que fueron capturados vivos, se sacrificaron mediante
sobredosis de anestésico (Eugenol a 2 ml/L), siguiendo las consideraciones
éticas de la Comision Honoraria de Experimentacion Animal (CHEA), por medio
de un protocolo aprobado para este trabajo (N°261). Luego, fueron
seleccionados 15 individuos por especie y por sitio, o todos los ejemplares por
especie colectados en cada sitio (para las especies con menos de 15
individuos capturados), midiendo su longitud estandar y pesandolos.
Posteriormente, los individuos fueron preservados en recipientes plasticos,
utilizando formol al 10%, para luego ser procesados en el laboratorio.

Analisis de muestras

En el laboratorio, se realiz6 el pasaje de los ejemplares a agua por
aproximadamente 7 dias y posteriormente a alcohol 95% para conservarlos y
procesarlos a la brevedad. Con el fin de identificar las especies que consumen
L. fortunei, se examind el contenido estomacal de los peces seleccionados.
Para ello, se realiz6 un corte longitudinal a nivel ventral de cada ejemplar
(Figura 2a), y se extrajo el estdmago. Luego de extraido, el contenido
estomacal se colocé sobre una placa de Petri para ser identificado, utilizando
lupa binocular (Figura 2b) y claves taxonémicas (Oscoz et al., 2011; Hanson et
al.,, 2010). El numero total de mejillones colectados en cada contenido
estomacal, no pudo ser cuantificado, debido a que muchas valvas se
encontraron rotas e imposibles de diferenciar (por procesos de ingestién y
posterior digestion). Por tanto, con el fin de cuantificar la proporcién de mejillén
dorado en la dieta de los ejemplares, se estimo su volumen y el del resto de los
items encontrados, utilizando una gradilla milimetrada con una resolucién de 1
mm? de area y considerando 1 mm de altura (e.g. Hyslop, 1980; Esteves &
Galetti, 1995)

S

Figura 2. a. Diseccion de ejemplar de M. obtusidens, presentando visiblemente gran cantidad
de mejillén dorado como parte de su contenido estomacal. b. Mejillones digeridos vistos desde
lupa binocular.
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Analisis de datos

Para cuantificar la importancia de L. fortunei en la dieta, se determind el
volumen relativo de este item (Vi= vol. del item/vol. total), para cada individuo y
para cada especie analizada. Asimismo, se calcul6 la frecuencia de ocurrencia
de este item como: FO= n° de ocurrencias del item/ n° total de individuos
analizados por especie. Posteriormente, se estimd el indice de importancia
relativa (IRI, por sus siglas en inglés) para cada especie, calculado como: IRI =
(Vix FOIi)/ x (2 V x FO) x 100, donde Vi es el volumen del item (mejillon), y FOi
es la frecuencia de ocurrencia del mismo. Se consideré a L. fortunei como un
item importante en la dieta de cada especie, cuando estuvo presente en mas
del 30% de los individuos procesados y cuando representd mas del 10% del
volumen en la dieta en promedio. Ademas, para considerar al mejilléon como
recurso importante para la dieta de los peces, se considerd informativas a
aquellas especies con mas de tres ejemplares procesados. No obstante, las
especies que estuvieron representadas por menos de tres individuos
(catalogadas como “especies raras”), también fueron procesadas y analizadas,
con el fin de obtener informacién acerca de los items consumidos por las
mismas.

Resultados

A raiz de los muestreos realizados, se encontraron especies de peces nativas
que consumieron mejillén dorado, representando en algunos casos un item
abundante y frecuente en el contenido estomacal de estos organismos. Por
tanto, los resultados de esta tesis permiten corroborar la hipotesis y
predicciones asociadas al objetivo especifico 1a.

Se colectaron y procesaron 1467 individuos correspondientes a 80 especies de
peces. El 26% de los ejemplares presentaron estbmago vacio (sin contenido),
por lo tanto, se utilizaron un total de 1091 individuos para identificar a aquellas
especies que se alimentaron de mejillon dorado. En este sentido, se encontrd
que L. fortunei estuvo presente en la dieta de 28 de las 80 especies analizadas
(35%) y se presentd como un item importante para 10 de estas especies,
siendo el item principal en el contenido estomacal de varias de ellas: para L.
striatus y Crenicichla missioneira, el mejillon fue el item mas importante en su
dieta (IRI, 97%, 87%, respectivamente), representando casi el total de su
volumen (vol. rel. 0.9, para ambas especies). Para M. obtusidens, este bivalvo
representd el 50% del volumen de su dieta (vol. rel. 0.5). Asimismo, para las
especies Loricariichthys anus, Rhinodoras dorbignyi, Odontesthes humensis,
Pimelodus absconditus, Apareiodon affinis, Paraloricaria vetula y Pimelodus
maculatus, el mejillén representd entre el 10 y el 20% del volumen en la dieta
(Tabla 2). Finalmente, Brochiloricaria chauliodon se destacd por consumir
unicamente mejillones, sin embargo, se analizaron sélo dos ejemplares de esta
especie, por tanto, no se considero informativa.
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Tabla 2. Especies colectadas en los seis sitios para las dos campanas de muestreo. Las

especies se encuentran ordenadas de acuerdo al indice de importancia relativa (IRIl). También
se indica el volumen relativo (vol. rel.) y la frecuencia de ocurrencia (FO) de mejillon dorado en

la dieta de cada especie. En la tabla se indican uUnicamente los individuos procesados que

presentaron contenido en su estobmago. En color gris se indica a las especies en las cuales el
item mejillon dorado se considera importante para su dieta. *N/e= item no encontrado en la

dieta.

Especie
Brochiloricaria chauliodon
Leporinus striatus
Crenicichla missioneira
Megaleporinus obtusidens
Loricariichthys anus
Rhinodoras dorbignyi
Odontesthes humensis
Pimelodus absconditus
Apareiodon affinis
Paraloricaria vetula
Pimelodus maculatus
Iheringichthys labrosus
Pimelodella gracilis
Pseudobuonocephalus sp.
Raphiodon vulpinus
Parapimelodus valenciennes
Galeocharax humeralis
Hypostomus commersoni
Pimelodus albicans
Schizodon nasutus
Ricola macrops
Astyanax lacustris
Eigenmannia sp.
Pimelodella australis
Auchenipterus nuchalis
Loricariichthys melanocheilus
Pterodoras granulosus
Prochilodus lineatus
Ageneiosus inermis
Ageneiosus militaris
Auchenipterus osteomystax
Acestrorhynchus pantaneiro
Astyanax aff fasciatus
Brycon orbygnanus
Bryconamericus stramineus
Cynopotamus argenteus
Catathyridium lorentzii
Cyphocharax platanus
Characiodum rachovii
Crenicichla scottii

N de muestras

IRI (vol. rel.; FO)

100 (1; 1)
97 (0.9; 0.8)
87 (0.9; 0.8)

49.6 (0.5; 0.5)
21.7 (0.3; 0.3)
14.6 (0.2; 0.7)
13.7 (0.3; 0.4)
12.7 (0.2; 1)
12.4 (0.2; 0.4)
6.5 (0.1; 0.6)
5.3 (0.1; 0.6)
3(<0.1;0.7)
2.4 (<0.1; 0.5)
2.3(0.1;0.3)
1.4 (0.1;0.2)
1.2 (<0.1;0.2)
1(0.1;0.1)
0.8 (<0.1; 0.3)
0.7 (<0.1; 0.2)
0.6 (<0.1; 0.4)
0.2 (<0.1; 0.1)
0.1 (<0.1; 0.1)
0.1 (<0.1; 0.5)
0.1 (<0.1; 0.5)
<0.1 (<0.1; 0.1)
<0.1 (<0.1; 0.1)
<0.1 (<0.1; 0.5)
<0.1 (<0.1; 0.1)
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e

Especie
Cyphocharax spilotus
Charax stenopterus
Characidium tenue
Crenicichla vittata
Cyphocharax voga
Characidium zebra
Gymnotus sp.
Hypostomus laplatae
Hypostomus litorale
Hypostomus regani
Hypostomus uruguayensis
Loricariichthys edentatus
Lycengraulis grossidens
Luciopimelodus pati
Odontesthes argentinensis
Otocinclus flexilis
Oligosarcus jenynsii
Oligosarcus oligolepis
Odontostilbe pequira
Odontesthes perugiae
Pimelodella australis
Pachyurus bonariensis
Potamotrygon brachyura
Pseudocorynopoma doriae
Pellona flavipinnis
Pygocentrus nattereri
Platanichthys platana
Parasteophilus sp.
Potamorhinus squamorlevis
Roeboides affinis
Roeboides microlepis
Rineloricaria parva
Rhamdia quelen
Rineloricaria sp
Schizodon borelli
Salminus brasiliensis
Steindachneria brevipinna
Sorubim lima
Serrasalmus maculatus
Trachyelopterus albicrux
Total

N de muestras

(o]

D =~ =2 NN =222 WON -

=S NN =2 a2 D a N Db

-
N

12

1091

IRI (vol. rel.; FO)

N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
N/e
7.4 (0.1; 0.2)
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Rol de los peces depredadores sobre las poblaciones del mejillon
dorado

Metodologia
Area de estudio, disefio experimental y obtencion de muestras

Para evaluar el rol que tienen los peces depredadores sobre las poblaciones de
L. fortunei, se realizd un experimento de colonizacion de mejillones y exclusion
de peces in situ en litorales rocosos del bajo Rio Uruguay. Particularmente, el
area de estudio se localiz6 en Las Canas (34 ° 10'25 "S, 58 ° 21'29" O), uno de
los seis sitios muestreados para colecta de peces (Figura 1). Para llevar a cabo
este experimento, fueron construidas ocho jaulas (tamafo: 1.0 m de largo x 1.0
m de ancho x 0.5 m de alto) cubiertas con una malla metalica (tamafo de
malla: 5.0 mm) (Figura 3). En el fondo de cada una de estas jaulas, se
colocaron 32 ladrillos cubriendo todo el piso (Figura 3a). De esta forma, los
ladrillos funcionaron como sustratos artificiales para permitir el asentamiento
natural de larvas de mejillones. Cuatro jaulas fueron cubiertas totalmente con
malla metalica, evitando la entrada de peces ("mddulos de exclusion”, de aqui
en adelante), y las otras cuatro fueron creadas dejando dos de sus lados
laterales abiertos, permitiendo la entrada de peces ("mddulos de acceso”, de
aqui en adelante) (Figura 3b). Con el objetivo de que las condiciones
ambientales fueran similares para ambos tratamientos, las jaulas que
representaron los moédulos de acceso, fueron construidas estrategicamente,
incluyendo “techo” (cara superior cubierta por malla, al igual que los médulos
de exclusion), dejando al descubierto unicamente dos lados laterales, con el fin
de que el unico factor diferencial (o al menos el de mayor peso) fuera la
entrada de depredadores a los recintos. Asimismo, cuatro médulos (dos de
acceso y dos de exlusion) fueron colocados en una bahia, sitio donde existia
poca influencia de las olas, mientras que los otros cuatro modulos (dos de
acceso y dos de exclusion), se colocaron en una zona expuesta a mayor oleaje
(a aproximadamente 20 m de la bahia), de forma tal de integrar todos los
posibles factores que generen variacion en ambos tratamientos y representar lo
mejor posible las condiciones ambientales del sitio.

- L S o -, s -
Figura 3. a. Mdédulo de exclusion con sustratos artificiales (ladrillos) colocados en el piso. b. A
la izquierda, mdédulo de exclusidon de peces (con todos sus lados cubiertos); a la derecha,
modulo de acceso a peces (con dos lados laterales abiertos). Ambos sin sustratos (se
colocaron antes de ser anclados al fondo del rio).
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En setiembre del afio 2016, se dio inicio al experimento, con el objetivo de
anteponerse al periodo de maximo asentamiento larval, el cual ocurre, segun
varios autores, en los meses de primavera, cuando la temperatura del rio
supera los 17°C (Darrigran et al., 2003; Brugnoli et al., 2011). Los mddulos
experimentales fueron anclados firmemente al fondo del rio, a una distancia
entre ellos de 2 a 10 m. Asimismo, estos se intercalaron segun el tipo de
tratamiento (modulos de acceso y exclusion). Las profundidades a las que se
establecieron los modulos, variaron entre 1.2 y 1.7 m en promedio durante el
periodo de muestreo, debido a las fluctuaciones del nivel del rio; sin embargo,
cabe destacar que, en ningun caso, la profundidad entre tratamientos (mddulos
de acceso y exclusion) fue diferente (ANOVA, gl=16, F=0.062; p=0.8; Anexo 1).
El experimento se llevo a cabo a lo largo de 181 dias, y se tomaron muestras
cada 15-20 dias, con el fin de observar el asentamiento y desarrollo del mejillén
dorado en los sustratos. Finalmente, los médulos fueron retirados del rio en el
mes de marzo de 2017.

Por medio de la inspeccion visual de los sustratos, se determiné que a partir del
dia 110 del experimento y hasta el dia 181, los mejillones comenzaron a
asentarse y colonizar practicamente todos los sustratos. Por tanto, se utilizé el
muestreo del dia 181 para evaluar el rol de los peces sobre el mejillon (una vez
qgue este se encontré asentado y colonizando todos los sustratos).

Se seleccionaron al azar tres sustratos (ladrillos) de cada moédulo y se procedid
a remover los mejillones asentados. Se removieron todos los ejemplares,
utilizando diferentes pinzas y tamizando cada muestra por un tamiz de 300 p de
abertura (Figura 4).

Figura 4. Procesamiento en campo. a. Tres sustratos seleccionados en uno de los modulos
para obtener las muestras. b. Sustrato (ladrillo) con mejillon fijado al mismo. ¢. Integrantes del
equipo removiendo mejillones con pinzas.

Debido a que el impacto de la predacion por peces sobre los sustratos (foco de
este estudio), se da en la cara superior de los mismos (Figura 5), se
consideraron en el analisis unicamente los mejillones colectados de la
superficie expuesta a la depredacion (area 0.024m?). Finalmente, en el campo,
todas las muestras se conservaron en alcohol 95 % para su posterior analisis
de laboratorio.
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Figura 5. A la izquierda, sustrato artificial procedente de mddulo de acceso a peces, se
visualiza la superficie expuesta totalmente desprovista de mejillones. Las flechas indican que,
en los lados laterales del ladrillo, los peces no acceden vy, por tanto, los mismos no impactan
sobre L. fortunei; a la derecha, sustrato artificial de un mdédulo de exclusién, con la superficie
superior completamente colonizada por mejillones y gran cantidad de materia organica.

Analisis de muestras

En el laboratorio, cada muestra fue colocada en una placa de Petri, y bajo lupa
binocular, los individuos de L. fortunei fueron cuantificados. Posteriormente, se
calculd la densidad total (total de individuos x area) en cada muestra, utilizando
el area correspondiente a la superficie expuesta del sustrato (0.024m?2).
Asimismo, los mejillones fueron pesados (peso humedo), utilizando balanza de
precision (0.0001 g), y se obtuvo su biomasa, nuevamente en funcién del area
(gramos totales x area). Posteriormente, se seleccionaron al azar 30 individuos
por cada muestra (sustrato) y se midi6é la longitud individual de las valvas,
utilizando una gradilla milimetrada (1 mm), tomando esta medida como
indicador del tamafo corporal de los mejillones.

Analisis estadisticos

Para evaluar si las poblaciones de L. fortunei, son impactadas por la predacion
de peces, la densidad (ind.m*), la biomasa (g.m?) y el tamafo corporal (mm)
de los mejillones se compararon entre tratamientos (mdédulos de acceso vs.
modulos de exclusion), ajustando diferentes modelos.

Debido a que se tomaron tres muestras al azar por cada moddulo (tres
sustratos), la variable “médulo” no podia descartarse en el ajuste de cada
modelo, por tanto, se tomo6 al tratamiento como una variable explicativa

26



categorica de efecto fijo y al moédulo como variable de efecto aleatorio
(presentando ocho niveles), a través de modelos lineales de efectos mixtos
(LME, por sus siglas en inglés; a=0.05). Ademas, para explicar la variacion del
tamano corporal entre tratamientos, también se tomo la identidad del sustrato
como una variable de efecto aleatorio anidado (sustrato anidado en el médulo),
debido a que se tomaron medidas de 30 individuos por sustrato.

Para modelar los datos de densidad de mejillones (considerada como variable
de tipo “conteos”), se probaron dos distribuciones diferentes: poisson y binomial
negativa. En el caso de biomasa y tallas de mejillén se probaron dos
distribuciones distintas (normal, lognormal), con el fin de encontrar cual se
ajustaba mejor a dichos datos. Esto se realizo utilizando la funcidn fitdist del
paquete fitdistrplus (Delignette-Muller & Dutang, 2015). Posteriormente, se
comprobé la bondad de ajuste de estas distribuciones con la funcion gofstat del
mismo paquete, en el software R (R core team, 2019). Todos los modelos
fueron ajustados con la funcion Imer en el paquete Ime4 (Bates et al., 2014) y
utilizando el software R. Para todos los modelos ajustados, se calcularon dos
valores de R? diferentes para cuantificar su rendimiento general: R? marginal
(R?m) y R? condicional (R?c), los cuales indican la varianza explicada por
factores fijos y por factores fijos y aleatorios en conjunto, respectivamente
(Nakagawa & Schielzeth, 2013). Finalmente, la validacion de cada uno de los
modelos ajustados, se realizé mediante los graficos de diagnosis de normalidad
de los residuos (de tipo pearson) (Logan, 2010) en R (Anexo 2).

Resultados

Los resultados de este trabajo indican que los peces depredadores de L.
fortunei redujeron significativamente la densidad, biomasa y tallas de las
poblaciones asentadas en los sustratos, comprobando la hipotesis y
predicciones asociadas al objetivo especifico 1b.

En este sentido, a partir de los modelos ajustados, se encontré que el
tratamiento es un factor importante para determinar tanto la densidad como la
biomasa y tallas de L. fortunei en los sustratos.

Especificamente, para la densidad de mejillones, el tratamiento explicé el 71%
de la varianza general (Tabla 3), encontrandose que, en los modulos de acceso
a peces, las densidades de este bivalvo invasor, disminuyeron (5898 + 2211
ind.m2) en comparacion con los médulos de exclusion (19000 + 9437 ind.m2)
(Figura 6a). En este sentido, el modelo ajustado indica que el acceso de los
peces a los médulos y su predacién en los sustratos, afecta fuertemente la
densidad de mejillones, causando una reduccién significativa (LME, gl= 8, F=
28.11, p<0.001).

Con respecto a la biomasa de mejillones, el tratamiento explicé un 74% de la
varianza (Tabla 3). En este sentido, la biomasa fue menor en los moédulos de
acceso (38.90 = 17.53 g.m) en relacion con los de exclusion (311.32 + 200.89
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g.m2) (Figura 6b). Por lo tanto, se determind que la presion de predacién por
peces causoO una reduccion significativa de la biomasa de mejillones en los
sustratos (LME, gl=8, F=41.68, p<0.001).

Tabla 3. Modelos lineales de efectos mixtos ajustados, relacionando cada una de las variables
de respuesta (densidad, biomasa y tamafo) con el tratamiento (modulos de acceso y
exclusién). Se muestran ademas los porcentajes de varianza explicada del modelo completo
(R%c) y considerando solo efecto fijo (R2m), los grados de libertad (gl), el valor F y la
significancia por medio del p-valor.

Var. de respuesta Modelo Var. de efecto fijo Var. de efecto aleatorio R?m (%) RZ?c (%) gl
Densidad LME dist. bin.neg. Tratamiento Maodulo 64 71 8 2811 <0.001
Biomasa LME dist. lognormal Tratamiento Maédulo 74 81 8 4168 <0.001
Tamafo corporal  LME dist. lognormal Tratamiento Maoédulo/Sustrato 17 25 8 46.04 <0.001

Para el caso del tamafo corporal, el modelo ajustado explicé un bajo
porcentaje de la varianza, y el tratamiento solo explicé el 17% de la varianza
general (Tabla 3). Sin embargo, se encontraron diferencias significativas en las
tallas de los mejillones, siendo el tamafio promedio de 3.83 + 1.46 mm en los
modulos de acceso a peces y de 5.41 £ 1.99 mm en los mddulos de exclusion
(LME, gl=8, F=46.04, p<0.001), asi mismo, los tamafos maximos y la moda de
estos organismos fueron menores para los modulos de acceso (Figura 7). En
este sentido, el modelo indicé que la predacion por peces, también afecta la
estructura de tallas de las poblaciones de L. fortunei asentadas en los
sustratos.
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Figura 6. a. Densidad y b. biomasa de L. fortunei para el muestreo del dia 181 (posterior al
asentamiento masivo del mejillon en los sustratos). Se consideraron Unicamente las superficies
expuestas a la depredacion por peces (cara superior del sustrato) para ambos tratamientos
(mddulos de acceso y exclusion, tomando tres muestras por médulo). En cada boxplot, la linea
horizontal representa la mediana, la base representa el primer cuartil (25%) y su parte superior
el tercer cuartil (75%). Los bigotes se extienden desde el boxplot hasta los valores minimo y
maximo, indicando aquellos valores no mas alejados de la mediana 1,5 veces el rango
intercuartil. Las diferencias tanto en densidad como en biomasa fueron altamente significativas

(p <0.001).
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Figura 7. Distribuciéon de abundancia de tamafos de L. fortunei (n) para superficies expuestas
a depredacion por peces en dos tratamientos (acceso y exclusion), para el muestreo del dia
181 (cuando el mejillon colonizé completamente los sustratos). El tamafio corporal del mejillon

fue significativamente diferente entre los tratamientos (p <0,001).
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Discusion

Especies de peces nativas que se alimentan de mejillon dorado

En primera instancia, los resutados obtenidos en la presente tesis, permiten
destacar que 28 especies colectadas en el bajo Rio Uruguay (35% del total),
consumen L. fortunei y un 13% (10 de 80 spp. en total; Figura 8) ha
incorporado al mejillon dorado como un item importante en su dieta, siendo
esto consistente con la primera hipotesis y prediccion planteadas (asociadas a
especifico objetivo 1a). Ademas, se registré por primera vez al “pejerrey” (O.
humensis) y al “dientudo” (G. humeralis) como consumidores de este invasor,
representando un resultado sumamente novedoso para la region.

Las 10 especies aqui reportadas como importantes depredadoras de L. fortunei
(Figura 8), han sido registradas en varios informes técnicos que detallan la
estructura comunitaria de peces del bajo Rio Uruguay (véase Lopez-Rodriguez
et al., 2017; Lopez-Rodriguez et al., 2018; Lopez Rodriguez et al., 2019b).
Especificamente, el informe mas reciente (Lopez-Rodriguez et al., 2019b),
registré que estas 10 especies, representaron el 8% de la abundancia y el 24%
de la biomasa total de peces en dicho rio, para el periodo de diciembre de 2019
(considerando los sitios Nuevo Berlin, Las Cafias y Fray Bentos).
Particularmente, segun este estudio, M. obtusidens, reportada como una
importante predadora de mejillon en la presente tesis, representd el 5% de la
abundancia total capturada en dicho muestreo y fue la especie mas importante
en términos de biomasa, representando el 18% de la biomasa total. Asimismo,
A. affinis represento el 2% de la abundancia total, P. vetula un 0.5%, L. striatus
y P. maculatus un 0.2% cada una, L. anus, O. humensis y P. absconditus un
0.1% cada una, y finalmente C. missioneira y R. dorbingyi representaron un
0.03% de la abundancia total, respectivamente.

A su vez, otras especies que también se destacaron como consumidoras de
mejillén dorado en este trabajo (pero que incorporaron en menor proporcion a
este item en su dieta), se reportaron como muy abundantes en el Rio Uruguay:
I. labrosus representd el 16% de la abundancia total, P. gracilis representé el
6%, L. melanocheilus el 5%, entre otras (Lépez-Rodriguez et al., 2019b).
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Figura 8. Especies de peces consumidoras de L. fortunei en el bajo Rio Uruguay, segun el
presente estudio. Se muestran Unicamente las especies que incorporaron este recurso como
un item importante en su dieta (>10% del volumen total de su contenido estomacal). Las
especies de encuentran ordenadas por el Orden al cual pertencen: Atheriniformes (a. O.
humensis), Characiformes (b. L. striatus, c. M. obtusidens, d. A. affinis), Siluiformes (e. L. anus,
f. P. vetula, g. R. dorbignyi h. P. absconditus, i. P. maculatus), Perciformes (j. C. missioneira).
Imagenes extraidas de Teixeira de Mello et al., 2011.

A excepcion del pejerrey y el dientudo, todas las especies aqui reportadas
como consumidoras de mejillén, ya han sido reportadas en otros trabajos como
depredadoras de L. fortunei tanto en el Rio Uruguay (e.g. Gonzalez-
Berbonzoni et al.,, 2010; Cataldo, 2015; Paolucci et al., 2017; Silva, 2018;
Tesitore, 2018; de Avila-Simas et al., 2019; Lépez-Rodriguez et al., 2019a) asi
como en otros rios de Sudamérica (e.g. embalses del Rio Parana o Rio de La
Plata) (e.g. Ferriz et al., 2000; Penchaszadeh et al., 2000; Garcia & Protogino,
2005; Boltovskoy et al., 2015; Cataldo, 2015; Cantanhéde et al., 2008).

En este sentido, se encontré una fuerte consistencia entre esta investigacion y
los trabajos previos, con respecto a las familias y géneros de peces que
pueden alimentarse de este mejillon invasor. La facilidad de incorporar este
recurso a su dieta, probablemente se deba, entre otros factores, a las
caracteristicas biologicas de cada especie, género y/o familia, que permiten
adaptarse a la alta disponibilidad de este bivalvo en el ambiente.

A continuacién, se detallan las 28 especies encontradas como consumidoras
de L. fortunei en este trabajo, agrupadas en funcion al Orden al cual
corresponden. Se destacan a su vez, los reportes previos sobre el consumo de
este mejillon por parte de cada especie (enfocados particularmente en el Rio
Uruguay), y caracteristicas biologicas destacables de las especies que
reportaron un mayor consumo de L. fortunei, las cuales probablemente
posibiliten incorporar a este recurso en su dieta.
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Characiformes

Las bogas, de la familia Anostomidae y géneros Megaleoporinus y Leporinus
son las especies de Characiformes que muestran la mayor adaptacion para el
consumo de mejillon, encontrandose aqui y en otros estudios realizados en
este rio y en otros cursos de agua dulce de Sudamérica (e.g. Penchaszadeh et
al., 2000; Garcia & Montalto, 2006; Silva, 2018; Tesitore, 2018; Lopez-
Rodriguez et al., 2019a), grandes cantidades de este recurso en su contenido
estomacal. Esto, probablemente se deba a que son peces provistos de dientes
muy fuertes, voluminosos y con superficies triturantes, 6ptimas para la
fragmentacién de organismos con cubiertas duras (como las valvas de los
mejillones) (Garcia & Montalto, 2006), y a que ademas, poseen dientes
faringeos que ayudan a desmenuzar elementos blandos (Occhi & Oliveros,
1974; Penchaszadeh et al., 2000).

Asimismo, en este estudio, los ejemplares de “virolo” (A. affinis) presentaron
bisos de mejillon en su contenido estomacal. Aqui se argumenta que estos
peces probablemente se aprovechen de este recurso, una vez que otros
depredadores arrancan las valvas de los mejillones fijados al sustrato. En este
sentido, la posibilidad de incorporar estos bisos como parte de la dieta,
probablemtente se deba a la capacidad de estos peces de pastar el perifiton
con sus dientes espatulados en forma de cepillo, pudiendo ingerirlos al realizar
esta accion mecanica. No se encontré evidencia documentada sobre el
consumo de bisos de L. fortunei por parte del virolo; sin embargo, Paolucci et
al. (2017), identifico altas proporciones de larvas veligeras de mejillones en el
contenido estomacal de individuos de esta especie, provenientes del embalse
de Salto Grande (Rio Uruguay medio).

Por otra parte, las especies A. lacustris, S. nasutus y P. lineatus, reportadas
como consumidoras de mejillon en este trabajo, también han sido encontradas
anteriormente como depredadoras de L. fortunei en el Rio Uruguay (Cataldo,
2015; de Avila-Simas et al., 2019). Asimismo, la especie R. vulpinus ha sido
registrada como consumidora de larvas de mejillon en el Rio Parana (Paolucci
et al., 2015), sin existir evidencia documentada del consumo de mejillones en el
area estudiada en el presente trabajo.

Ademas, el consumo de mejillones por parte del “dientudo” (G. humeralis) se
registr6 por primera vez en este trabajo, sin existir evidencia anterior que
corrobore esta afirmacién para el Rio Uruguay o para otros sistemas. Esta
especie ha sido catalogada como piscivora (véase Silva, 2018), en este
sentido, y dado el bajo porcentaje que presenté este invasor en su dieta, se
sugiere que su ingestion pudo haberse producido de manera incidental y/o por
ingestidon de una presa consumidora de este bivalvo.

Siluriformes

Varias especies de viejas de agua como las de la familia Loricariidae (géneros
Paraloricaria, Loricarichthys y Brochiloricaria) también se han descrito en otros
trabajos como consumidoras de L. fortunei (Garcia & Montalto, 2006; Garcia &
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Protogino, 2005; Penchaszadeh et al., 2000; de Avila-Simas et al., 2019; Pais,
2019). Especificamente, B. chauliodon (quien tuvo un consumo de un 100% de
mejillon en este trabajo) también fue reportada como depredadora de
mejillones en una investigacion previa para el bajo Rio Uruguay (Pais, 2019).
Asimismo, P. vetula y L. anus, también fueron reportadas como consumidoras
de meijillén en la porcion superior del Rio Uruguay (de Avila-Simas et al., 2019).

Ademas, anteriormente, se ha reportado que algunos bagres pimelddidos,
como los del género Pimelodus y Pimelodella, consumen L. fortunei (tal como
lo encontrado en este trabajo), pudiendo ingirir presas de mejillones sin la
necesidad de romper sus valvas (Garcia & Montalto, 2006; Garcia & Protogino,
2005; Tesitore, 2018; de Avila-Simas et al, 2019). Especificamente, P.
maculatus fue registrada anteriormente como depredadora de mejillones en el
Rio Uruguay, tanto en su porcién inferior como superior (Tesitore, 2018; de
Avila-Simas et al., 2019). Por otra parte, Tesitore (2018) identificé ejemplares
de P. absconditus provenientes del Rio Uruguay bajo con mejillones en su
contenido estomacal. De igual forma, [ labrosus también fue reportada
anteriormente como consumidora de mejillon en el Rio Uruguay bajo y altto
(Tesitore 2018; de Avila-Simas et al., 2019).

Rhinodoras dorbignyi, R. macrops, Pseudobunocephalus sp., A. nuchalis y H.
commersoni también fueron reportadas como consumidoras de L. fortunei en
otros trabajos realizados en el Rio Parana medio (Montalto et al., 1999; Oliveira
et al., 2010). Sin embargo, no se encontraron registros previos de estas
especies como consumidoras de mejillones en el Rio Uruguay.

Con respecto a P. granulosus, existen varios reportes anteriores que la
destacan como consumidora de mejillones en otros grandes rios (e.g. Ferriz et
al., 2000; Garcia & Protogino, 2005; Cantanhéde et al., 2008) vy
especificamente, ha sido registrada como depredadora de este invasor en el
Rio Uruguay (Gonzalez-Bergonzoni et al., 2010).

Ademas, aqui también se encontré a peces planctivoros como P. valenciennes,
alimentadose de L. fortunei. En este sentido, de Avila-Simas et al. (2019)
también identificaron ejemplares de esta especie consumiendo mejillones
adultos en el alto Rio Uruguay. Asimismo, Paolucci et al. (2007) en una
investigacion realizada en el Rio Parana, encontraron larvas de mejillones en el
contenido estomacal de estos peces; aprovechandose probablemente de la alta
disponibilidad de este recurso en la columna de agua (por ser un pez de
habitos pelagicos).

Perciformes

En este estudio se encontré al ciclido C. missioneira como consumidor de L.
fortunei, siendo un hallazgo novedoso y consistente con el de de Avila-Simas et
al. (2019), quienes, por primera vez, registraron a esta especie como
consumidora de mejillones en el alto Rio Uruguay. En este caso, su boca
grande y protractil y sus fuertes dientes faringeos, podrian ser la clave que les
permita predar sobre pequefios mejillones.
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Atheriniformes

El consumo de mejillones por parte de O. humensis se registra por primera vez
en este estudio, no encontrando evidencia cientifica anterior al respecto. Sin
embargo, esta especie ha sido catalogada como consumidora de moluscos y
otros invertebrados, gracias a una mandibula superior protrusible y dientes
faringeos que ayudan a romper materiales duros, como conchas y caparazones
(Rodrigues & Bemvenuti, 2001). Por lo tanto, parece probable que esta especie
pueda estar especializandose en el consumo de mejillén dorado en la zona de
estudio.

Gymnotiformes

Finalmente, se ha reportado el consumo de mejillones en especies del género
Eigenmannia para afluentes de Brasil (Giora et al., 2005). Sin embargo, no se
habia reportado previamente el consumo de L. fortunei por parte de estos
organismos en el Rio Uruguay, siendo esto un hallazgo novedoso.

Es importante destacar que varias especies anteriormente reportadas como
consumidoras de mejillén en el Rio Uruguay (e.g. L. grossidens, A. pantaneiro,
S. brevipinna, entre otras; ver Tabla 1), también fueron colectadas en los
muestreos realizados en este estudio, sin embargo, estos ejemplares no
presentaron mejillones en su contenido estomacal. En este sentido, se debe
considerar que las comunidades de peces son diferentes y por ende pueden
tener habitos troficos distintos en funcion a la porcion del rio donde se
encuentren (e.g. alto Rio Uruguay vs. bajo Rio Uruguay). Asimismo, también
puede haber variacién estacional de la dieta de los peces que influya a la hora
de realizar comparaciones entre este y estudios previos. Ademas, cabe
destacar que para algunas especies (e.g. S. brevipinna) el numero de
ejemplares colectados fue muy bajo, por tanto, seria necesario analizar un
numero mayor de contenidos estomacales con el fin de conocer la contribucién
del mejillon a la dieta de estos organismos.

En resumen, los resultados aqui detallados indican que, ante la gran oferta de
mejillén dorado en los litorales rocosos del bajo Rio Uruguay, muchas especies
de peces tienden a adaptarse y a incorporar este nuevo recurso. En
consecuencia, estos peces comienzan a sufrir cambios importantes en su dieta,
pudiendo reasignar, en muchos casos, su clasificacion tréfica. En este sentido,
hace aproximadamente dos décadas, la dieta de L. striatus estaba compuesta
principalmente por invertebrados acuaticos (principalmente de la familia
Chironomidae) y vegetacion terrestre (Balassa et al., 2004; Ibanez et al., 2007),
mientras que estudios recientes (post invasion) indican que la dieta de esta
especie esta actualmente dominada por L. fortunei (Tesitore, 2018; Lépez-
Rodriguez et al., 2019a), tal y como se informa en esta tesis. Una situacién
similar ocurre con otras especies como M. obtusidens y C. missioneira, que
preferiblemente consumen mejilléon dorado en sitios actualmente invadidos,
aunque hayan sido clasificados anteriormente como omnivoros-herbivoros y
detritivoros-invertivoros, respectivamente, (Loépez-Rodriguez et al., 2019a). En
esta linea, un estudio reciente, enfocado en analizar la dieta de los peces pre y
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post invasion del mejillon dorado (Gonzalez-Bergonzoni et al., 2020, en prep.),
indicé que, luego de la colonizacion masiva de L. fortunei, especies omnivoras
como M. obtusidens y P. maculatus, redujeron notablemente el consumo de
otros items alimenticios (e.g. material vegetal), disminuyendo la diversidad de
items, y aumentando su posicion trofica.

Si bien esta claro que el mejillén dorado se ha convertido en un nuevo recurso
alimenticio, sustentando a una importante porcion de la comunidad de peces
del Rio Uruguay, no existe evidencia documentada que indique si estos
cambios en la dieta impactan sobre las tasas de crecimiento y abundancia de
estos peces. Por tanto, se vuelve interesante conocer a futuro, las causas y los
mecanismos por los cuales los peces prefieren consumir este bivalvo invasor
frente a otros items (e.g. disponibilidad, mayor aporte energético), y las
consecuencias que ello puede acarrear. Especificamente, seria interesante
entender si las poblaciones de peces aumentan o disminuyen a mediano/largo
plazo y si esto implica (0 no) un cambio en las tasas de depredacién sobre el
mejillon. Por tanto, aqui se sugiere la realizacion de investigaciones que
abarquen esta tematica con el fin de conocer de forma integral la relacion entre
Limnoperna y los peces nativos, y las consecuencias que esta interaccién
implica para ellos.

Mas alla de estas sugerencias, los resultados de esta seccion de trabajo,
parecen ser un buen punto de partida para evaluar si efectivamente, la presion
de depredacion por peces influye en las densidades poblacionales de L.
fortunei, y si contribuye a reducirlas de manera significativa, ejerciendo un
posible rol de mitigacion de esta invasion.

Rol de los peces depredadores de mejillon dorado

A raiz del experimento realizado, se encontr6 que los peces reducen
significativamente la densidad, biomasa y el tamafio corporal de L. fortunei en
los médulos de acceso en comparaciéon con los de exclusion, demostrando el
fuerte impacto que los depredadores ejercen sobre la estructura poblacional de
los mejillones, confirmando asi la hipotesis y predicciones iniciales (asociadas a
objetivo especifico 1b).

Primeramente, cabe mencionar que se encontraron altas densidades de L.
fortunei asentados en los sustratos, por lo cual la relacion de este invasor con
los depredadores nativos que ingresaron a los modulos, pudo ser constatada.
Especificamente, comparando las densidades encontradas en los médulos de
acceso a peces (replicando las condiciones naturales) (5899 * 2,211 ind.m?,
en promedio) vs. las encontradas en otros estudios, se puede sefalar que las
mismas fueron similares. En este sentido, Boltovskoy y Cataldo (1999)
analizaron el asentamiento de mejillones en el Rio Parana, a través de
monitores de PVC durante aproximadamente el mismo periodo de tiempo (182
dias), encontrando una densidad promedio de 3924 ind.m2. Asimismo, Cataldo
et al. (2002), encontraron una densidad promedio de 8290 ind.m* después de
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3 meses de asentamiento en el Rio de La Plata. Finalmente, Duchini et al.
(2018), encontraron densidades promedio de 7344 ind.m? al final de un
periodo de colonizacion de 12 meses, también en el Rio Parana.

Especificamente, los depredadores redujeron en un 69% las densidades del
mejilléon, en un 87% su biomasa, y en un 30% el tamafio corporal promedio.
Estos resultados fueron consistentes con estudios anteriores que realizaron
experimentos in situ. Por ejemplo, Sylvester et al. (2007b) trabajaron en el Rio
Parana, utilizando sustratos artificiales suspendidos en la columna de agua,
algunos expuestos y otros protegidos de la depredacién, demostrando que los
depredadores eliminaron hasta el 79% de la densidad y el 95% de la biomasa
de mejillones a lo largo del periodo de estudio. Mas tarde, Nakano et al. (2010)
informaron resultados similares para el lago Ohshio en Japén, al usar jaulas de
acceso y exclusion experimentales, donde los depredadores eliminaron mas
del 90% de las densidades de L. fortunei.

En esta tesis se asumio que el impacto de la depredacion sobre este mejillon
invasor, esta dada particularmente por los peces. Esto, se constata no sélo por
los resultados reportados en la seccion anterior, sino también por lo visualizado
en campo. En este sentido, en varias ocasiones se visualizaron peces en las
cercanias de las jaulas e incluso ingresando a las mismas (a través de camaras
filmadoras colocadas en los modulos). Durante los muestreos, algunos
ejemplares fueron colectados (e.g. individuos de C. missioneira), los cuales
fueron procesados y su contenido estomacal fue analizado (datos no
mostrados), destacando la presencia de una gran cantidad de mejillones en los
mismos. Ademas, aunque se ha sugerido que otros animales (e.g. mamiferos
acuaticos, reptiles, macroinvertebrados, entre otros) (Darrigran et al., 1998,
Sylvester et al., 2007a,b), pueden alimentarse de L. fortunei y, por tanto,
también podrian haber ingresado a las jaulas; dado el sitio de estudio, y la alta
abundancia y biomasa de peces consumidores de mejillon en este rio, se
asume que este grupo de organismos ejercen la mayor presion de predacion
sobre este bivalvo invasor.

Por tanto, aqui se argumenta que, a pesar de que la invasién del mejillon
dorado continua avanzando, la presencia de peces depredadores parece ser
muy importante, ya que contribuye a reducir las densidades, biomasa y
tamanos de este bivalvo invasor, moderando, al menos parcialmente, el
dominio de L. fortunei en los sustratos bentdnicos del bajo Rio Uruguay.
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CAPITULO 2: EFECTOS DE LA INTERACCION PECES-MEJILLON
DORADO SOBRE LA COMUNIDAD DE MACROINVERTEBRADOS
BENTONICOS NATIVOS

Introduccion

Como se menciond anteriormente, para Uruguay, y especificamente para
grandes rios de nuestro pais, las potenciales relaciones establecidas entre L.
fortunei y los macroinvertebrados bentdnicos nativos, parece aun desconocida.
Sin embargo, para el Rio Uruguay, se han reportado especificamente algunas
interacciones  puntuales entre este Dbivalvo invasor con otros
macroinvertebrados nativos. Particularmente, Eugui et al. (2012) reportaron el
bio-fouling de Limnoperna sobre algunos gasteropodos como Pomacea
insularum y Pomacea megastoma. Asimismo, se han registrado asentamientos
puntuales de mejillones sobre grandes gasteropodos como Pomacea maculata
en la localidad de Nueva Palmira, Departamento de Colonia (Cristhian Clavijo,
obs. Per.; Figura 9a). Finalmente, también se han registrado ejemplares de
mejillon dorado incluso dentro de algunos bivalvos nativos como Leila
blainvilliana (Cristhian Clavijo, obs. Per; Figura 9b), particularmente en la
localidad de Fray Bentos, Departamento de Rio Negro.

Figura 9. Ejemplares de mejillén dorado sobre P. maculata (a) y dentro de L. blainvilliana (b).
Fotos: Cristhian Clavijo.

Si bien se ha sugerido que a través del bio-fouling el mejillon provocaria
problemas en la locomocién, y un aumento del riesgo de depredacion para
estos macroinvertebrados nativos (debido a la obstruccion de estructuras de
proteccion, facilitando el acceso del depredador) (Eugui, et al., 2012); los
pontenciales efectos negativos sobre los organismos nativos aun no han sido
cuantificados ni analizados en detalle. Ademas, se desconoce la implicancia de
la interaccion depredador-presa entre peces y L. fortunei, sobre la fauna
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bentdnica nativa de este rio, surgiendo varias interrogantes sobre la dinamica
de estos componentes en el ecosistema.

Por tanto, en este capitulo se busca conocer el efecto de la interaccién entre
peces nativos del bajo Rio Uruguay y el mejillon dorado sobre los
macroinvertebrados que integran las comunidades bentdnicas de este rio.

Metodologia
Obtencién de muestras

El analisis de los potenciales efectos de la interaccion entre peces y mejillén
dorado sobre la comunidad de macroinvertebrados benténicos nativos, se llevd
a cabo mediante el experimento explicado en el capitulo 1. Como se menciond
anteriormente, entre los muestreos del dia 110 y el dia 181, la inspeccién visual
de los sustratos indicaba clararamente que el asentamiento de mejillones habia
ocurrido, registrandose pocos ejemplares para el dia 110 (268 ind.m?2 en
promedio, considerando ambos tratamientos) en comparacion con el dia 181
(763 ind.m? en promedio, considerando ambos tratamientos). Para
corroborarlo, se realizé un analisis ANOVA, determinando que las densidades
de L. fortunei para el muestreo del dia 181 fueron significativamente mayores
en comparacion a las densidades encontradas para el dia 110 (ANOVA, df=45,
F=70.44, p<0.0001). Por tanto, considerando el objetivo de evaluar el rol de los
peces sobre la fauna bentonica nativa cuando el mejillon esta ausente vy
presente, respectivamente, se tomo al muestreo del dia 110 como el periodo de
tiempo en el que el mejillén estuvo ausente (o en bajas densidades) (“antes del
asentamiento masivo”, de aqui en adelante) y al muestreo del dia 181 como el
periodo posterior a la colonizacién de los sustratos, es decir, cuando el mejillén
estuvo presente (y en altas densidades) (“despues del asentamiento masivo”,
de aqui en adelante).

En cada muestreo (dia 110 y 181), fueron seleccionados al azar tres sustratos
(ladrillos) de cada moédulo y se removieron todos los macroinvertebrados
encontrados, utilizando pinzas y tamizando cada muestra por un tamiz de 300p
de abertura. Aqui, cabe destacar que, por medio de la inspeccion visual
realizada en cada muestreo, se observd que la mayoria de los
macroinvertebrados encontrados, presentaban una alta movilidad (en contraste
con lo que ocurre con individuos de L. fortunei), y, por tanto, eran capaces de
moverse hacia el fondo del sustrato cuando se procedia a extraer las muestras,
por ello, los mismos se removieron considerando el area total del sustrato
(0.086m?), evitando de esta forma una subestimacién de la abundancia y la
riqueza. Finalmente, todas las muestras obtenidas se conservaron en alcohol
95% para su posterior analisis en el laboratorio.
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Analisis de muestras

Los macroinvertebrados recolectados en cada muestra, fueron colocados en
una placa de Petri y con la ayuda de lupa binocular y claves taxondmicas
(Costa et al., 2006; Dominguez et al., 2006; Dominguez & Fernandez, 2009),
cada ejemplar fue identificado al minimo nivel taxondmico posible.
Posteriormente, los individuos de cada taxén fueron contados y se calculé la
densidad total de macroinvertebrados (ind. m?) y la riqueza de taxa (S) y
frecuencia de ocurrencia (FO) en cada muestra. Asimismo, los ejemplares
identificados, fueron agrupados en niveles taxonomicos superiores (a nivel
Subclase/Orden), con el fin de obtener datos mas robustos para posteriores
analisis, determinando la abundancia de los grupos mas frecuentes (aquellos
presentes en al menos el 40% de los sustratos; considerando el total de los
mismos).

Analisis estadisticos

En primera instancia, para probar la existencia de diferencias en la comunidad
de macroinvertebrados entre tratamientos y para cada muestreo, se gener6
una matriz de abundancias relativas de todos los macroinvertebrados nativos
colectados, realizando posteriormente un analisis de varianza multivariado
permutacional factorial de dos vias (PERMANOVA, numero de permutaciones
usadas=9999, 0=0.05) (Anderson, 2001), considerando como factores al
asentamiento (antes y después) y al tipo de tratamiento en cada periodo de
tiempo (acceso vs. exclusion de peces). Sabiendo que las diferencias en
dispersion de los grupos pueden alterar la sensibilidad del PERMANOVA
(Anderson & Walsh, 2013), se realizé una prueba de homogeneidad de la
dispersion multivariada para ambos factores (asentamiento y tratamiento)
(p>0.05) usando la funcidn betadisper en el paquete vegan (Oksanen, 2011;
Anexo 3).

Este analisis fue seguido de una prueba post hoc de Tuckey corregida por
Bonferroni, para determinar entre quiénes se encontraban las diferencias. Para
visualizar estos resultados, se realiz6 un analisis multivariado de tipo non-
Metric Multidimensional Scaling (hnMDS), utilizando el coeficiente de Bray-Curtis
y excluyendo taxones no informativos, es decir, aquellos representados por uno
o dos individuos en total. Se identificaron los tratamientos de acceso y
exclusion, y los tiempos de muestreo, agupando sus areas Convex-Hull. Este
analisis fue realizado con la funcién metaMDS del paquete vegan (Oksanen,
2011), calculando el valor de estrés, el cual indica el grado de ajuste de los
datos. En este sentido, aqui se consider6 a los valores de estrés menores a
0.25 como O6ptimos para visualizar los resultados (Clarke & Warwick, 2001).
Finalmente, todos estos analisis multivariados se realizaron en el software libre
R (R core team, 2019).
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Por otra parte, la densidad total y la riqueza de macroinvertebrados nativos se
compararon entre muestreos y entre tratamientos. Para ello se ajustaron
modelos lineales generalizados mixtos (GLMM, por sus siglas en inglés,
0a=0.05), considerando al asentamiento y al tratamiento como variables
explicativas categéricas de efectos fijos, y al mdédulo como variable de efecto
aleatorio. En ambos casos, las variables de respuesta fueron tomadas como
“conteos”, probando dos distribuciones diferentes (poisson y binomial negativa)
con el fin de buscar aquella que mejor se ajustara a los datos. Asimismo, la
abundancia de los grupos de macroinvertebrados mas frecuentes, también fue
analizada utilizando GLMM, considerando los efectos fijos y aleatorios
mencionados anteriormente. Las abundancias también se consideraron como
‘conteos” y se probaron las distribuciones poisson y binomial negativa. La
seleccion de la distribucién de cada variable de respuesta, se realizo, en todos
los casos, mediante la funcion fitdist del paquete fitdistrplus (Delignette-Muller &
Dutang, 2015), y se comprobd la bondad de ajuste de estas distribuciones con
la funcién gofstat en el software R (Anexo 4).

Posteriormente, se procedid a realizar la seleccion de modelos para cada caso
de estudio, mediante el test de razon de verosimilitudes (LRT, por sus siglas en
inglés, a=0.05). En este sentido, segun Halekoh & Hgjsgaard (2014), este es el
criterio mas utilizado para comparar modelos anidados, como los ajustados en
este trabajo. En resumen, este test consiste en obtener un modelo partir de otro
mas complejo, simplificandolo y selecconando parametros, para compararlos
posteriormente de forma jerarquica.

Todos los modelos se ajustaron utilizando la funcidon glmer en el paquete Ime4
en el software R. Ademas, se calcularon dos valores de R? diferentes para
cuantificar su rendimiento general: R? marginal (R°m) y R? condicional (R%c),
utilizando la funcion r.squaredGLMM de la biblioteca MuMIn (Barton, 2018).
Finalmente, el ajuste de cada uno de los modelos ajustados, fue evaluado a
través de los graficos de diagnosis de normalidad de los residuos (de tipo
pearson) (Logan, 2010) (Anexo 5).

Resultados

Composicion de la comunidad de macroinvertebrados nativos

Se colectaron e identificaron 33 taxa en total considerando ambos muestreos
(antes y después del asentamiento masivo del mejillon en los sustratos) (Tabla
4; Figura 10). Antes de la colonizacion masiva de L. fortunei, se encontraron 22
de estos taxa para ambos tipos de tratamiento (registrando taxa diferentes
entre ellos).

Asimismo, luego del asentamiento de mejillones en los sustratos, se registraron
24 taxa en los moédulos de acceso a peces y 23 en los modulos de exclusiéon
(Tabla 4). Dentro de los macroinvertebrados identificados, se destacaron, en
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primera instancia varios grupos de gasteropodos como Potamolitus spp,
Heleobia, Chilinidae, entre otros; y varias tribus de la familia Chironomidae.
Asimismo, se lograron identificar cuatro familias de efemerdpteros (Baetidae,
Caenidae, Leptohyphidae, Leptophlebiidae), dos familias de tricopteros
(Polycentropodidae y Philopotamidae), una familia de coléopteros (Elmidae),
una familia de hemipteros (Corixidae) y dos tipos de almejas (Eupera sp. y
Curbiculidae), entre otros (Tabla 4; Figura 10).

Algunos macroinvertebrados, no pudieron ser identificados a un nivel
taxonémico menor, por lo que en la Tabla 4, se indican especificando la
subclase o el orden al cual pertenecen seguido de las siglas s/i (sin identificar).

s ;..’,'%.:‘.7?*.

Figura 10. Algunos de los macroinvertebrados benténicos identificados al minimo hasta el
minimo nivel taxonémico posible. a. Oligochaeta, b. Hyalellidae, c. EImidae, d. Collembola, e.
Aeglidae, f. Tanypodinae, g. Baetidae, h. Caenidae, i. Leptohyphidae, j. Leptophlebiidae, k.
Corixidae, |. Zygoptera, m. Trichoptera, n. Hydrachnidea, fi. Pomacea megastoma, o.
Chilinidae, p. Heleobia, q. Potamolithus spp., r. Corbiculidae. Los taxa faltantes, no tuvieron
registro fotografico.
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Tabla 4. Densidad media + desviacién estandar (sd) y frecuencias de ocurrencia (FO) de macroinvertebrados recolectados en cada tratamiento para cada muestreo
(considerando tres muestras por mddulo). Los invertebrados se encuentran ordenados por Filo (en orden alfabético) y posteriormente por Subclase u Orden, segin
corresponda. Ademds, se muestra la densidad

total

promedio y la riqueza de taxa en cada tratamiento.

Densidad (ind. m?2) t sd; FO

* s/ i = taxdn

sin identificar.

Densidad (ind. m?) £ sd; FO

Subcl/Orden Fam/Subfam/Tribu/Gén/Sp. Antes Después
Acceso Exclusion Exclusion
Annelida Hirudinea Hirudinea sf/i 0.97 + 3.36; 0.08 0.97 + 3.36; 0.08 1.06 £ 3.51; 0.09 0.97 + 3.36; 0.08
Oligochaeta Oligochaeta sli 4.84 +9.22; 0.25 18.41 +43.07; 0.25 0;0 31.98 +49.36; 0.41
Arthropoda Amphipoda Hyalellidae 0.97 + 3.36; 0.08 0.97 + 3.36; 0.08 0;0 0;0
Coleoptera Elmidae 0;0 2.90+7.23;0.16 2.11+4.70;0.18 4.84 +£5.99; 0.41
Collembola Collembola s/i 1.94 +4.53; 0.16 0;0 1.06 £ 3.51; 0.09 0;0
Decapoda Aeglidae 0;0 0.97 + 3.36; 0.08 0;0 0;0
Diptera Chironomidae s/i 31.98 £ 31.41; 0.67 86.24 £+ 111.02; 1 26.43 £23.31; 0.90 16.47 £ 16.03; 0.66
Chiron. Tanypodinae 26.16 + 24.35; 0.67 22.29 £26.91; 0.5 22.20 £ 33.98; 0.63 10.66 = 18.19; 0.33
Chiron. Orthocladiinae 25.19 £40.83; 0.5 20.35 £ 38.13; 0.41 7.40+9.41;0.45 9.69 £ 11.98; 0.5
Chiron. Chironominae 0;0 10.96 + 36.92; 0.08 7.40 £ 14.96; 0.27 4.84 +9.22; 0.25
Chiron. Chiron. Tanytarsini 27.13 +£52.08; 0.33 41.67 +78.47; 0.41 23.26 +26.52; 0.63 11.63 + 16.44; 0.58
Chiron. Chiron. Chironomini 0;0 0;0 0;0 1.94 £4.53; 0.16
Ceratopogonidae 0;0 0;0 1.06 £ 3.51; 0.09 0;0
Ephemeropotera Ephemeroptera s/i 5.81+ 20.14; 0.08 3.88 +10.32; 0.16 0;0 0.97 + 3.36; 0.08
Baetidae 20.35 + 33.31; 0.58 9.69 £ 13.98; 0.41 2.11+4.70;0.18 2.91 £5.26; 0.25
Caenidae 19.38 £ 19.31; 0.58 17.44 + 21.43; 0.58 1.06 = 3.51; 0.09 0.97 £ 3.36; 0.08
Leptohyphidae 56.20 £ 31.70; 1 70.74 £63.00; 1 38.05 £ 19.52; 0.90 42.64 £ 29.47; 0.83
Leptophlebiidae 26.16 + 14.13; 0.91 17.44 + 15.28; 0.75 7.40+9.41;0.45 3.88+£10.32; 0.16
Hemiptera Hemiptera n/i 0.97 + 3.36; 0.08 0;0 0;0 0;0
Corixidae 0.97 + 3.36; 0.08 0;0 1.06 + 3.51; 0.09 0;0
Odonata Zygoptera 1.94 + 453; 0.16 0.97 + 3.36; 0.08 5.29+7.99; 0.36 5.81+9.28; 0.33
Oribatida Oribatida s/i 0;0 0;0 1.06 £ 3.51; 0.09 0;0
Trichoptera Trichoptera s/i 3.88 +7.57;0.25 2.91+7.23;0.16 10.57 £ 10.98; 0.54 12.60 + 15.25; 0.58
Polycentropodidae 1.94 +4.53; 0.16 3.88+7.57;0.75 8.46 + 14.79; 0.36 8.72+11.22; 0.5
Philopotamidae 0;0 0;0 0;0 2.91+7.23;0.16
Trombidiformes Hydrachnidae 3.88+5.73;0.33 0.97 + 3.36; 0.08 0;0 0;0
Mollusca Gastropoda Pomacea megastoma 0;0 0;0 0;0 0.97 £ 3.36; 0.08
Chilinidae 10.66 + 11.58; 0.58 21.32 + 26.16; 0.66 5.29 + 10.86; 0.27 2.91+5.26; 0.25
Heleobia spp. 14.53 + 39.70; 0.33 29.07 + 31.94; 0.66 29.60 + 35.69; 0.72 35.85 + 36.25; 0.75
Planorbidae 0;0 0;0 1.06 £ 3.51; 0.09 0.97 + 3.36; 0.08
Potamolithus spp. 929.26 £ 611.45; 1 1191.86 £ 796.51; 1 1204.02 + 763.05; 1 556.20 £ 302.16; 1
Sphaeriida Eupera sp. 0;0 0;0 1.06 £ 3.51; 0.09 0;0
Veneroida Corbiculidae 0;0 0;0 0.97 + 3.36; 0.08 0;0
Densidad total £ sd 1215.12 £ 189.34 1575.58 + 244.80 1408.03 + 242.05 772.29 + 108.29
Riqueza total (S) 22 22 24 23
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Al evaluar la matriz de abundancias relativas de todos los taxa recolectados, el
analisis PERMANOVA factorial mostréo una interaccion significativa entre el
tratamiento (acceso y exclusion de peces) y el asentamiento (muestreos
considerados como el antes y después del asenamiento masivo del mejillén en
los sustratos, respectivamente) (p<0.05, Tabla 5).

Posteriormente, la prueba post hoc de Tukey indicé que, las diferencias
significativas estaban entre la composicion de invertebrados de mddulos de
acceso Yy los de exclusion de peces, luego del asentamiento masivo del mejillén
dorado (p<0.05, Tabla 6). En este sentido, a partir de esta prueba y por medio
del grafico nMDS (Figura 11), se destaca que en ausencia de L. fortunei (antes
del asentamiento masivo), la composicibn de la comunidad de
macroinvertebrados no difiri6 entre los mddulos de acceso y exclusion de
peces. Sin embargo, en presencia de una alta densidad de mejillones (después
del asentamiento), la estructura de la comunidad de macroinvertebrados fue
diferente entre los mdédulos de acceso y exclusién de peces.

Tabla 5. Analisis PERMANOVA factorial de dos vias, considerando el asentamiento y
tratamiento como factores de interés. En color gris se indica la significancia de la interaccion
entre el asentamiento (antes y después del asentamiento masivo del mejillon en los sustratos)
y el tratamiento (acceso y exclusion de peces) (p<0.05). Ademas, también se indican los
grados de libertad (gl) y el valor F.

Tratamiento 1 0.9321 0.3251
Asentamiento 1 1.0675 0.2901
Interaccion 1 2.8063 0.0166
Residual 43
Total 46

Tabla 6. Prueba post hoc de Tukey corregida por Bonferroni considerando como factores los
modulos de acceso y exclusiébn para cada periodo de tiempo (antes y después del
asentamiento masivo del mejilldon en los sustratos). En gris se indica la diferencia significativa
entre médulos de acceso y exclusion luego de la colonizacidon masiva de L. fortunei (p<0.05).

Antes Después

Médulo Acceso Exclusién Acceso Exclusién
Antes Acceso 1 1 0.3744
Exclusion 1 1 0.0954
Después Acceso 1 1 0.0468
Exclusién 0.3744 0.0954 0.0468

Por otra parte, agrupando los taxa colectados, en niveles taxondmicos
superiores (Sublcase y Orden), se encontré6 en primera instancia, que los
gasterépodos, dipteros y efemerdpteros, fueron los grupos destacados (mas
abundantes y frecuentes) en ambos tratamientos (acceso y exclusién de peces)
para los dos periodos de tiempo considerados (antes y después del
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NMDS2

asentamiento) (Figura 12). En este sentido, considerando el total de los
sustratos muestreados (48), se encontr6 que Gastrépoda, Diptera,
Ephemeroptera y Trichoptera estuvieron presentes en mas del 40% de los
mismos (100%, 98%, 96% y 64%, respectivamente) (Figura 12); por lo tanto,
estos cuatro grupos fueron catalogados como macroinvertebrados frecuentes.

®  Accesoa peces, antes del asentamiento masivo
@ Exclusién de peces, antes del asentamiento masivo
©  Acceso a peces, después del asentamiento masivo
0 Exclusidon de peces, después del asentamiento masivo
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Figura 11. Grafico nMDS obtenido de una matriz de las abundancias relativas de
macroinvertebrados nativos (excluyendo taxones no informativos) en cada sustrato
(considerando tratamientos y cada periodo de tiempo). La interaccion entre el tratamiento y el
asentamiento fue significativa (PERMANOVA; p = 0.017), indicando que la composicién de la
comunidad de macroinvertebrados fue diferente entre los mdédulos de exclusion y acceso a
peces, luego de que el mejillén dorado colonizara de forma masiva los sustratos (areas en color
amarillo y naranja). Por otra parte, no se encontraron cambios significativos en la composicion
de invertebrados entre tratamientos, antes del asentamiento masivo de L. fortunei.
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Figura 12. Densidad de cada grupo de macroinvertebrados, expresada como porcentaje, para cada tratamiento y para cada muestreo: a. Acceso, antes del
asentamiento; b. Exclusién, antes del asentamiento; c¢. Acceso, después del asentamiento; d. Exclusion, después del asentamiento.
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Variacion en la densidad total y riqueza de macroinvertebrados nativos

Los resultados de esta seccion permiten afirmar que los peces, a través de la
depredacion sobre L. fortunei, generan efectos sobre la densidad total de
macroinvertebrados bentdnicos nativos colectados, siendo este diferente entre
los periodos de tiempo seleccionados (muestreos del dia 110 y 181, antes y
después del asentamiento masivo del mejillbn en los sustratos).
Contrariamente, no se encontré un efecto ejercido sobre la rigueza de estos
organismos, por tanto, la hipotesis y predicciones asociadas al objetivo 2, se
corroboran parcialmente.

En cuanto a la densidad total de macroinvertebrados nativos, la seleccién de
modelos, arrojo que tanto el tratamiento como el asentamiento, son importantes
para explicar la densidad encontrada en los sustratos. En este sentido, el
modelo ajustado explicé el 38% de la varianza, y los predictores de efecto fijo
(asentamiento y tratamiento) explicaron el 26% de la varianza general (Tabla
7). Este modelo indicé a su vez, la existencia de una interacciéon significativa
entre estas dos variables (LRT, p = 0.0007). En este sentido, se observo que
cuando el mejillon estuvo ausente en los sustratos (o en bajas densidades), la
densidad de macroinvertebrados nativos era mayor en los modulos de
exclusion (1561 + 718 ind.m2) que en los modulos de acceso (1209 * 571
ind.m). Sin embargo, en presencia de L. fortunei, el patron fue el opuesto, con
una menor densidad en los modulos de exclusion (791 + 355 ind.m™2) que en
los modulos de acceso a peces (1432 + 729 ind.m?) (Figura 13).

Con respecto al numero total de taxa recolectados (33), el modelo ajustado,
incluyendo asentamiento, tratamiento y su interaccion como predictores
categoricos de efecto fijo, no difiri6 de un modelo nulo (LRT, p = 0.980). Por lo
tanto, se indicé que no existieron diferencias significativas en la riqueza de
macroinvertebrados nativos entre tratamientos, tanto en ausencia como en
presencia de L. fortunei (Tabla 7). En este sentido, se concluye que el periodo
de tiempo considerado en cada caso (asentamiento), asi como la exclusiéon o
acceso de los peces a los sustratos, no provocaron cambios en la riqueza de la
fauna bentonica nativa aqui colectada (Figura 14).

Tabla 7. Modelos ajustados para cada variable de respuesta (Densidad y Riqueza). Se detallan
las variables seleccionadas para el modelo final (para Densidad), asi como el método de
seleccion y su significancia. Finalmente, también se detalla el porcentaje de varianza explicada
considerando solo efectos fijos (R2m) y efectos fijos y aleatorios en conjunto (R2c). Para la
Riqueza, el modelo ajustado no difirié de un modelo nulo.

Vars. de efecto
fijo

Var. de efecto aleatorio Seleccion p-valor (test=Chi) R2m (%) RZ2c (%)

Var. de resp. Modelo final

Densidad GLMM dist. binomial neg. Asent*Trat Maodulo LRT 0.0007 26 30

Riqueza GLMM dist. poisson - - LRT 0.9798 - -
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Figura 13. Densidad total de macroinvertebrados nativos recolectados en ambos muestreos
(antes y después del asentamiento masivo de mejillon en los sustratos), considerando los
tratamientos (acceso y exclusion de peces). En cada boxplot, la linea horizontal representa la
mediana, la base representa el primer cuartil (25%) y su parte superior el tercer cuartil (75%).
Los bigotes se extienden desde el boxplot hasta los valores minimo y maximo, indicando
aquellos valores no mas alejados de la mediana 1,5 veces el rango intercuartil. Las lineas
discontinuas indican el cambio en los valores de la mediana entre antes y después del
asentamiento, para cada tipo de tratamiento (verde: acceso, rojo = exclusion). * Se indica que
la interaccion entre el tratamiento y el asentamiento fue significativa (LRT, p = 0.001).
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Figura 14. Riqueza de taxa recolectados en ambos muestreos (antes y después del
asentamiento masivo de mejillén en los sustratos), considerando los tratamientos (acceso y
exclusiéon de peces). En cada boxplot, la linea horizontal representa la mediana, la base
representa el primer cuartil (25%) y su parte superior el tercer cuartil (75%). Los bigotes se
extienden desde el boxplot hasta los valores minimo y maximo, indicando aquellos valores no
mas alejados de la mediana 1,5 veces el rango intercuartil. La interaccion no fue significativa y
los valores de riqueza no fueron diferentes en ningun caso (LRT, p = 0.988).
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Variacion de grupos de macroinvertebrados frecuentes

Con respecto a los grupos de macroinvertebrados mas frecuentes colectados,
los resultados de esta tesis indicaron que los peces generan efectos indirectos
sobre las abundancias de dos de los grupos mas abundantes y frecuentes
como Diptera y Gastropoda, siendo estos efectos diferentes en cada periodo de
tiempo considerado (y, por tanto, en presencia o ausencia de L. fortunei en los
sustratos). Sin embargo, para otros grupos como Ephemeroptera y Tichoptera,
la interaccion peces-mejillon no influyd en sus abundancias. Por tanto,
nuevamente estos resultados apoyan de manera parcial la hipotesis y
prediccidn asociadas al objetivo 2.

Para Diptera y Gastropoda, los modelos ajustados explicaron de forma similar
las abundancias encontradas. A partir de estos modelos se encontré que tanto
el periodo de tiempo (considerado como el antes y el después del asentamiento
del mejillon) como el tratamiento, son importantes para predecir la variacion de
abundancia de estos dos grupos. En este sentido, los modelos (considerando
efectos aleatorios) explicaron 30% y 29% de la varianza, respectivamente, y los
predictores de efecto fijo (asentamiento y tratamiento) explicaron 24% y 19%,
respectivamente, con una interaccion significativa entre ellos (LRT, p = 0.031; y
p = 0.009, respectivamente) (Tabla 8). Por ello, se puede concluir que en
ausencia de mejillén en los sustratos (o en bajas densidades), las abundancias
de dipteros y gasteropodos fueron mayores en los médulos de exclusién (181 +
149 ind.m2; 1241 + 837 ind.m*, respectivamente, expresadas en términos de
densidad) que en los médulos de acceso a peces (110 £ 107 ind. m?; 953 +
624 ind.m, respectivamente). Sin embargo, en presencia de altas densidades
de mejillon dorado, el patron fue el opuesto, encontrandose que las
abundancias de estos grupos fueron menores en los médulos de exclusion (55
+ 30 ind.m?; 596 + 318 ind.m*, para Diptera y Gastropoda respectivamente)
que en los médulos de acceso a peces. (87 + 70 ind.m?; 1239 + 757 ind. m?2,
respectivamente) (Figura 15 a, b).

Para los efemerdpteros y tricopteros, la seleccion de modelos indicd que el
acceso a peces Yy la interaccion entre peces y mejillon no son variables
determinantes de sus abundancias. Especificamente para efemerdpteros, el
periodo de tiempo considerado (asentamiento) fue la unica variable explicativa
con significancia para determinar sus abundancias en los sustratos (explicando
el 36% de la varianza, Tabla 8). En este sentido, se encontré6 que la
abundancia de estos organismos fue mayor en el muestreo del dia 110 (en
ausencia o baja densidad de mejillon) (123 + 71 ind.m?2, en promedio,
considerando ambos tratamientos) que en el muestreo del dia 181 (50 + 30
ind.m?2, en promedio, considerando ambos tratamientos), cuando las
densidades de L. fortunei fueron altas (Figura 15c).

Finalmente, para la abundancia de tricopteros, el modelo final indicé que el
asentamiento explicé el 32% de la varianza (Tabla 8). Sin embargo, en este
caso, el patron fue diferente, encontrandose que la abundancia de estos
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organismos fue menor en el muestreo del dia 110 (en ausencia o baja densidad
de meijillon) (6 + 8 ind.m?2) que en el muestreo del dia 181 (22 + 15 ind.m)
(Figura 15d).

Tabla 8. Modelos ajustados para cada variable de respuesta (Ab: Abundancia de cada grupo
de macroinvertebrados). Se detallan la distribuciéon seleccionada para ajustar la variable de
respuesta, las variables categéricas explicativas seleccionadas para el modelo final (Asent:
Asentamiento; Trat: Tratamiento), la variable de efecto aleatorio en cada caso, asi como el
método de seleccién y su significancia. Finalmente, también se detalla el porcentaje de

varianza explicada considerando sélo efectos fijos (R2m) y efectos fijos y aleatorios en conjunto
(R2%c).

Var. de resp. Modelo final Vars. de efecto fijo Var. de efecto aleatorio Seleccion p-valor (test=Chi) R?m (%) RZc (%)
Ab. Diptera GLMM dist. bin. neg. Asent*Trat Maodulo LRT 0.0311 24 30
Ab. Gastrop GLMM dist. bin. neg. Asent*Trat Médulo LRT 0.0096 19 29

Ab. Ephemerép GLMM dist. bin. neg. Asent Modulo LRT 0.9388 36 36
Ab. Trichéptera GLMM dist. poisson Asent Modulo LRT 0.7068 32 32

En resumen, los resultados aqui expuestos permiten resaltar que, la presencia
de peces constituye un factor importante para la abundancia de grupos
frecuentes como dipteros y gasteropodos, destacando que el acceso de estos
depredadores a los sustratos colonizados por L. fortunei (i.e. luego del
asentamiento masivo, muestreo del dia 181), permite aumentar las
abundancias de estos grupos en comparacién con los modulos de exclusion.
Asimismo, para otros grupos como efemerodpteros o tricdpteros, la presencia o
ausencia de peces y su interaccion con L. fortunei parece ser un factor poco
relevante para determinar la variacion en las abundancias entre ambos
muestreos, ya que la tendencia (aumento o disminucién de abundancia) es
similar entre médulos de acceso y exclusién considerando ambos periodos de
tiempo (dia 110 y 181, respectivamente).
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Figura 15. Densidad de grupos de macroinvertebrados frecuentes (a. Diptera, b. Gastropoda,
c. Ephemeroptera, d. Trichoptera) recolectados en ambos muestreos (antes y después del
asentamiento masivo de mejillén), considerando los tratamientos (acceso y exclusiéon de
peces). En cada boxplot, la linea horizontal representa la mediana, la base representa el primer
cuartil (25%) y su parte superior el tercer cuartil (75%). Los bigotes se extienden desde el
boxplot hasta los valores minimo y maximo, indicando aquellos valores no mas alejados de la
mediana 1,5 veces el rango intercuartil. Las lineas discontinuas indican el cambio en los
valores de la mediana entre antes y después del asentamiento, para cada tipo de tratamiento
(verde: acceso, rojo = exclusion). * Se indica que la interaccidén entre el tratamiento y el
asentamiento fue significativa tanto para dipteros como gasterépodos. Para efemerdpteros y
tricopteros la interaccion no fue significativa.
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Discusion

Los resultados de este estudio permiten afirmar que aquellos peces
depredadores de L. fortunei en el Rio Uruguay son capaces de mitigar, al
menos parcialmente, algunos de los efectos negativos que ejerce este invasor
sobre la fauna bentdnica nativa. Especificamente, la depredacion por peces
parece mitigar los efectos producidos por la presencia de este mejillén sobre la
densidad total de macroinvertebrados, asi como sobre las abundancias de
grupos tan comunes como gasteropodos y dipteros. Sin embargo, esto no
ocurridé para otros grupos como efemerdpteros o trichopteros ni para riqueza
total, por tanto, la hipdtesis y predicciones postuladas previamente, fueron
corroboradas parcialmente.

A continuacion, se discuten en primera instancia aspectos descriptivos de la
comunidad de macroinvertebrados bentdnicos colectados. Posteriormente se
evaluan los potenciales efectos asociados a la presencia del mejillon en el rio,
de acuerdo a los resultados obtenidos y a investigaciones previas. Y finalmente
se analiza el rol de los peces en la mitigacion de los efectos de esta invasion
sobre la fauna bentdnica nativa.

Comunidad de macroinvertebrados benténicos nativos del bajo Rio Uruguay

En la actualidad, la evidencia cientifica documentada sobre la fauna benténica
nativa en el Rio Uruguay es practicamente inexistente. Boccardi (2012),
identifico la comunidad de invertebrados bentdnicos en dos zonas diferentes
del bajo Rio Uruguay (en el marco de la instalacion de la planta de celulosa
UPM S.A), registrando una gran cantidad de taxa (46), de los cuales, muchos
también fueron encontrados en este trabajo (e.g. Oligachaeta, Hirudinea, varios
grupos de gasterdépodos representados por Heleobia, Chilinidae y Potamolithus
spp.; varias tribus de Chironomidae, entre otros). Sin embargo, es destacable el
hecho de que, en esta investigacion previa, los invertebrados fueron
muestreados mediante draga, una metodologia diferente a la utilizada en esta
tesis, enfocada especificamente a la dinamica de los organismos presentes en
sustratos duros.

Por tanto, esta tesis aporta un insumo adicional para conocer la comunidad de
macroinvertebrados presentes en el fondo de este rio. Si bien en muchos
casos, los taxa no pudieron ser identificados al menor nivel taxondmico posible,
este documento puede representar una linea de base para futuros trabajos que
profundicen en esta tematica.
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Composicion de la comunidad de macroinvertebrados bentonicos nativos ante
la presencia del mejillon dorado

Si bien estrictamente, los muestreos analizados en este trabajo no son
sinébnimos de presencia y ausencia de L. fortunei en los sustratos (debido a que
puede haber implicancia de otros factores como cambios de temperatura y
otros paramentros fisico-quimicos del agua, cambios en la dinamica de la biota
por desplazamientos o por su ciclo de vida, entre otros), en esta tesis se
sostiene que el mayor cambio producido durante esos 71 dias fue el
asentamiento del mejillon, destacandose abundancias muy bajas en el
muestreo del dia 110 y abundancias significativamente superiores para el dia
181 (consultar también Anexo 1 por parametros fisico-quimicos). En este
sentido, para comprender particularmente el efecto aislado del mejillon dorado
sobre los macroinvertebrados benténicos nativos, es necesario enfatizar las
comparaciones entre el asentamiento (en ausencia y presencia de mejillones)
en los médulos de exclusion (es decir, en un escenario donde no hay peces),
pero unicamente, cuando este patron difiere del observado en los médulos de
acceso a peces (asemejandose a lo que ocurria naturalmente en el rio).

Estas comparaciones indicaron que en el muestreo del dia 181 (en presencia
de altas densidades de mejillones), se produjeron fuertes cambios en la
composicion de la comunidad de macroinvertebrados bentdnicos nativos.
Especificamente, se encontré que cuando L. fortunei colonizé los sustratos, la
densidad total de macroinvertebrados bentonicos, y las abundancias de
dipteros y gasteropodos disminuyeron fuertemente en los tratamientos de
exclusidon de peces, sugiriendo un fuerte efecto del mejillén en la reduccion de
la fauna nativa.

Estos hallazgos resultan ser muy novedosos, ya que si bien se han reportado
bioincrustaciones puntuales de L. fortunei sobre algunos gasterépodos,
bivalvos y cangrejos nativos en otros sistemas sudamericanos (e.g. Darrigran
et al., 1998; Mansur et al., 1999; 2003; Lépes, 2009; Rojas Molina & Williner,
2013) y especificamente en el Rio Uruguay (Eugui et al., 2012; obs. Pers); la
mayoria de estos informes se han centrado en la inspeccion visual de taxa
particulares, principalmente con un enfoque descriptivo. Por tanto, antes de
esta investigacion, no existian estudios cuali y cuantitativos que documentaran
impactos negativos de esta invasion sobre la fauna bentdnica nativa.

Si bien los mecanismos por lo cuales el mejillon afecta a los
macroinvertebrados benténicos, no fueron explorados en esta tesis, pueden
sugerirse algunos de ellos con el fin de proporcionar un insumo para futuras
investigaciones.

Ademas del efecto negativo producido por el bio-fouling de L. fortunei sobre
otros organismos (afectando posiblemente estructuras de proteccion y
generando problemas en la locomocién, Eugui et al., 2012), se han sugerido
varias causas determinantes del impacto de esta invasidn sobre las
comunidades bentodnicas.
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Especificamente, la mayor acumulacion de materia organica en el sustrato
bentonico, producido por las heces y pseudoheces de miles de individuos en
las colonias de mejillones, podria implicar una disminucidon en el perifiton
adherido a las superificies rocosas del fondo. El perifiton es el alimento
principal de muchos organismos que presentan adaptaciones morfologicas y
comportamentales para pastorear sobre este recurso (e.g. gasteropodos,
efemeropteros y quirondmidos (Cummins & Klug, 1979; Diaz Villanueva, 2001);
por tanto, la invasion de L. fortunei podria provocar un desplazamiento de estos
taxa.

Si bien en esta tesis no se reportan datos de disponibilidad de materia organica
y perifiton, es importante destacar que, en los diferentes muestreos realizados,
ambas fueron medidas. Particularmente, la abundancia de estas algas
bentonicas fue significativamente inferior (ANOVA, p<0.05) en los modulos de
exclusién de peces, para el muestreo del dia 181 (en presencia de altas
densidades de mejillén), en comparacion con los moédulos de acceso a peces
(datos mostrados en Gonzalez-Bergonzoni, 2018). Por ello, la presencia de
mejillones parece estar relacionada con una reduccion en el perifiton asociado
a los sustratos, pudiendo afectar a organismos que se aprovechan de este
recurso (e.g. organismos raspadores como los gasteropodos). Si bien existen
estudios que destacan el incremento en la disponibilidad de perifiton ante la
invasion de L. fortunei (e.g. Cataldo et al., 2012b), es importante aclarar que los
reportes previos se basan en el analisis de cambios en la proporcién de
nutrientes en la columna de agua. Durante los muestreos realizados en esta
investigacién, las algas bentdénicas fueron medidas mediante fluorometro de
campo directamente sobre los sustratos, por tanto, los estudios no pueden ser
comparables. En este sentido se sostiene que, si bien podria haber un efecto
en la proporciéon de nutrientes, provocando un aumento en las algas asociadas
a la columna de agua, la acumulacion de materia organica en el fondo del rio
parece afectar directamente a las algas bentdnicas asociadas al mismo. Sin
embargo, para obtener conclusiones certeras, se vuelve necesario incorporar a
este tipo de investigaciones los datos de disponibilidad de materia organica y
perifiton asociado a las colonias de mejillones (entre otros), con el fin de
entender en un contexto general, los posibles mecanismos por los cuales la
invasion del mejillon afecta a estos recursos y consecuentemente a los
macroinvertebrados benténicos.

Otro de los mecanismos sugeridos por los cuales la presencia de L. fortunei
podria afectar a ciertos grupos de invertebrados es el aumento en la
complejidad estructural del habitat. Esta complejidad podria brindar por
ejemplo, una mayor oportunidad de “caza” a varios taxa con habitos
depredadores (e.g. hirudineos) (Boltovskoy & Correa, 2015), proporcionandoles
una gran cantidad de presas (e.g. quironémidos), implicando una reduccién en
la abundancia de estas ultimas. Asimismo, es sabido que, a través de la
filtracién, el asentamiento de L. fortunei en el fondo del rio provoca una
reduccion en el plancton disponible (e.g. Cataldo et al., 2012b); esto,
consecuentemente podria generar mecanismos de competencia con otros
organismos filtradores (e.g. bivalvos nativos).
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Por otra parte, los principales resultados obtenidos en esta tesis no concuerdan
con lo reportado en investigaciones previas que abordan esta tematica (e.g.
Sylvester et al., 2007a; Boltovskoy et al., 2009; Karatayev et al., 2010;
Burlakova et al., 2012; Duchini et al., 2018), las cuales reportan a L. fortunei
como un agente facilitador de varios grupos de invertebrados nativos y no se
indican impactos negativos para ningun grupo en particular.

Especificamente, estos estudios destacan que grupos como Oligochaeta,
Nematoda e Hirudinea, se ven favorecidos por la presencia de mejillon dorado,
aumentando significativamente sus abundancias, luego de la invasion. Esta
facilitacion, parece estar asociada a la provision de sustrato, refugio ante
depredadores y disponibilidad de alimento para taxa con habitos alimenticios
especificos (Sardifa et al., 2008; Boltovskoy & Correa, 2015), por medio del
enriquecimiento de sedimentos con materia organica (Boltovskoy & Correa,
2015). Por ejemplo, los oligoquetos son organismos que se alimentan
principalmente de depdsitos, por lo tanto, se espera que se vean favorecidos
por la gran cantidad de materia organica producida.

En esta tesis, no se identificaron nematodos y las abundancias de grupos como
Oligochaeta e Hirudinea fueron relativamente bajas, sin embargo, los valores
promedio de abundancias de oligoquetos que se muestran en la Tabla 4,
podrian sugerir que este grupo parece verse beneficiado en relacion a la
presencia de L. fortunei en los sustratos. De todas formas, debido a que no se
realizaron analisis de estos datos, no se puede aseverar el impacto de la
invasion sobre estos grupos. Asimismo, también es importante destacar que los
grupos de macroinvertebrados colectados en este estudio y en las
investigaciones anteriormente mencionadas fueron diferentes, principalmente
por haber sido realizados en distintos sistemas y con configuraciones
experimentales diferentes (Optimas para cada sitio de estudio, Rio Uruguay
provisto de sustratos rocosos vs. Rio Parana provisto por fondos con
sedimento fino). Ademas de ello, también es importante destacar que este
trabajo fue representativo de un periodo total de 181 dias de colonizacion de
macroinvertebrados, siendo el efecto del mejillon claro y presente en los
ultimos 71 dias del experimento (después del asentamiento masivo de L.
fortunei en los sustratos) mientras que los otros estudios han considerado
periodos de tiempo mas largos, posteriores al asentamiento (e.g. Sylvester et
al., 2007a; Duchini et al., 2018). Por estas razones, aqui se fundamenta que los
resultados de esta tesis no se contraponen con lo expuesto en otros trabajos,
sino que son meramente diferentes, por analizar distintas comunidades
bentdnicas. En este sentido, la evidencia documentada aqui y en otros estudios
parecen sustentar los hallazgos de Strayer (2009), quien analizdé las
consecuencias de la invasion de D. polymorpha (mejillon invasor del hemisferio
norte) en el rio Hudson mostrando que la presencia de estos mejillones puede
favorecer a muchos grupos de invertebrados asociados, pero disminuye la
abundancia de muchos otros taxones. En este trabajo asumimos que el mejillén
dorado actua de manera similar en los sistemas invadidos, ejerciendo multiples
impactos sobre la fauna nativa (tanto positivos como negativos), los cuales
deben ser estudiados con mayor detalle.
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En resumen, esta tesis informa y destaca que la invasién de L. fortunei puede
alterar la estructura y composicion del bentos, afectando las abundancias de
grupos frecuentes y abundantes, repercutiendo directamente en la densidad
total de macroinvertebrados nativos. Sin embargo, también es necesario
resaltar que la variaciéon encontrada en las abundancias de algunos grupos de
macroinvertebrados puede estar dada por una multiplicidad de factores
asociados al tiempo entre los muestreos realizados (entre el dia 110 y 181).
Por ejemplo, este trabajo reveld que las abundancias de grupos frecuentes
como efemerdpteros y tricopteros variaron en el tiempo, es decir, entre el
muestreo del dia 110 y el muestreo del dia 181 (en bajas y altas densidades de
mejillén, respectivamente), sin considerar el acceso o la exclusién de peces.
Especificamente la abundancia de Ephemeroptera fue menor luego de la
colonizacion masiva del mejillén en los sustratos; ocurriendo de forma similar
tanto en moédulos de exclusién como en los médulos de acceso a peces. Del
mismo modo, para Trichoptera, el patron de aumento de sus abundancias
después de la colonizacion masiva de mejillones en los sustratos, ocurrié de
manera similar en los tratamientos de exclusién y acceso a peces, donde las
densidades de L. fortunei fueron contrastantes.

En este sentido, el patrén de variacion de abundancias no se puede atribuir
estrictamente a los mejillones y/o a los impactos negativos de los peces, sin
tener en cuenta el efecto del tiempo y los posibles fendmenos asociados al
mismo. Una de las causas de las variaciones en abundancia podria ser el ciclo
natural de estos taxa; los cuales podrian potencialmente emerger en verano,
provocando una reduccidon de las larvas acuaticas en los meses de mayor
temperatura del agua (coincidiendo con los dias en que se llevé a cabo el
experimento). Asimismo, también podrian considerarse el desplazamiento de
estos animales (en busca de alimento o refugio a zonas aledanas), asi como la
dindamica de otros organismos no blanco y las interacciones interespecificas
(e.g. competencia aparente; Holt, 1984), los cuales podrian implicar una
reduccion de las abundancias de estos grupos en los sustratos. A su vez, los
parametros fisico-quimicos del agua (e.g. temperatura, profundida, nivel del rio)
asi como cambios especificos en el ambiente también podrian influir y forzar
cambios en las densidades de diversos grupos. Si bien la incorporacion de
estos factores al estudio no parece ser tarea sencilla (debido por ejemplo a la
limitacion en conocimientos sobre historias de vida de los organismos
bentonicos), se sugiere enfaticamente la consideracion de estas variables en
futuras investigaciones con el fin de entender mas en detalle las causas y
mecanismos de variacion en las abundancias de la fauna benténica.

Composicion de la comunidad de macroinvertebrados nativos ante la presencia
del mejillon dorado y de peces depredadores

Las interacciones significativas entre los muestreos seleccionados y el acceso
y exclusion de peces encontradas para varios de los parametros de la
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estructura de la comunidad de macroinvertebrados, destacan la importancia de
los peces depredadores de este mejillon para la persistencia de la fauna nativa
del rio. En este sentido, los resultados aqui expuestos indicaron que el acceso
de peces a los sustratos colonizados por L. fortunei, contribuyé a recuperar las
abundancias de grupos nativos tan frecuentes como gasterépodos o dipteros y
la densidad total de macroinvertebrados, acercandose a las reportadas en
condiciones similares a las naturales (modulos de acceso, muestreo del dia
110).

Si bien muchas especies de peces son depredadores de varios grupos de
macroinvertebrados nativos en condiciones naturales (como lo sugieren las
diferencias en las abundancias de macroinvertebrados entre modulos de
acceso y exclusion, en el muestreo del dia 110), ante el escenario de la
invasion (en condiciones de altas densidades de mejillon en los sustratos) los
peces depredan sobre este bivalvo, contribuyendo indirectamente a mantener
las abundancias de la fauna nativa. En este sentido, puede sugerirse que si los
peces no estuvieran presentes (siguiendo lo observado en los moédulos de
exclusiéon de peces), la estructura y composiciéon del bentos cambiaria
notablemente ante la presencia de este invasor. Esto enfatiza la importancia de
las interacciones depredador-presa y sus efectos en cascada sobre otros
niveles del ecosistema en contextos de invasiones biolégicas, ya que las
mismas pueden volverse fundamentales para contribuir en la persistencia de
las especies nativas (e.g. Slobodkin, 1961; Paine, 1966; 1974; Thorp & Casper,
2003; Bartsch et al., 2005).

Algunos trabajos clasicos en ecologia (e.g. Paine, 1996) han hipotetizado que
la diversidad y abundancia de grupos nativos esta relacionada con la eficiencia
con la que los depredadores evitan el monopolio ejercido por una especie en
particular. Este estudio concuerda con esta afirmacién y enfatiza la importancia
de los peces, ya que segun los resultados aqui expuestos, estos organismos
parecen cambiar de depredadores que reducen la densidad de
macroinvertebrados nativos, a convetirse en “aliados” que ayudan a mitigar el
desplazamiento de varios taxa ante el escenario de la invasiéon de L. fortunei.

Si bien no se ha demostrado el efecto que tiene el mejillébn sobre los
depredadores (i.e. aumento o disminucion de sus poblaciones) ni se han
reportado cambios en las tasas de depredacion del mejillon en el tiempo, se
esperaria que los peces sigan moderando las densidades de este invasor en el
rio. Sin embargo, se vuelve interesante evaluar el verdadero rol de los peces
depredadores ante esta invasiéon en un largo periodo de tiempo, para analizar si
el efecto moderador de los peces varia temporal o espacialmente segun sus
abundancias y si, consecuentemente, los efectos en cascada producidos por
esta interaccion pueden provocar efectos perjudiciales para las comunidades
bentonicas (e.g. hiperdepredacion, competencia aparente; Holt, 1984;
Courchamp et al., 2000). Por tanto, se sugiere considerar estos aspectos en
futuras investigaciones con el fin de entender la dinamica de estas
interacciones ante el complejo contexto de la invasién de L. fortuneiy evaluar el
verdadero rol de cada componente en el ecosistema.

56



Consideraciones sobre el disefio experimental

A través de investigaciones previas, los experimentos de encierro o exclusion in
situ se han tomado como una forma practica de identificar fuertes interacciones
interespecificas, tanto en arroyos (e.g. Peckarsky 1980) como en grandes rios
(e.g. Thorp et al., 1996; 1998; Jack & Thorp 2002). En este sentido, en este
trabajo se consideré que el disefio experimental utilizado fue adecuado para
responder las interrogantes inciales. Sin embargo, existieron debilidades que
merecen ser destacadas y deben ser consideradas para futuras
investigaciones.

En primera instancia, aunque el tiempo en el que se llevd a cabo el
experimento, permitio obtener importantes conclusiones sobre la dinamica
entre peces, mejillén dorado y los macroinvertebrados nativos; es importante
tener en cuenta que los resultados obtenidos representan una “foto” de la
comunidad en cada momento (dias 110 y 181, respectivamente). Si bien se
realizaron varios muestreos (cada 20 dias aprox) durante los 181 dias en que
se corrié dicho experimento, debido a la logistica y tiempos estipulados para la
realizacion de este proyecto de Maestria, muchas de las muestras no fueron
analizadas. En este sentido, incluir el analisis de datos correspondientes a
dichos muestreos implicaria una escala temporal mayor y consecuentemente,
se podria obtener un panorama mas amplio de las fluctuaciones de la
comunidad de macroinvertebrados nativos, asi como de las interacciones con
Limnoperna y peces.

Por otra parte, como se mencioné anteriormente, es importante destacar que
los muestreos del dia 110 y del dia 181 no representaron estrictamente el
efecto aislado de la ausencia y presencia de mejillbn en los sustratos,
respectivamente. Entre estos dos periodos, el efecto del tiempo en si mismo
pudo haber influido en la dinamica de la comunidad analizada, a través de
distintos fendmenos (e.g. ciclos de vida, desplazamientos, habitos
comportamentales de cada taxa, fluctuaciones en los parametros fisico-
quimicos del rio, entre otros). Por tanto, se vuelve necesario tener en cuenta
estos potenciales efectos a la hora de concluir con respecto a los impactos del
mejillon sobre los organismos nativos, tal y como se hizo en este trabajo.

Asimismo, con respecto a las conclusiones obtenidas sobre el rol de los peces
en la mitigacion de los impactos de la invasion sobre las comunidades
bentdnicas nativas, seria interesante incorporar a futuro tratamientos de acceso
y exclusién de peces que permitieran el asentamiento de la fauna benténica
nativa e impidieran la colonizacion del mejillén. Con estos tratamientos se
podria cuantificar la relevancia de los peces como agentes mitigantes de los
impactos generados (e.g. cuanto contribuyen los peces a alcanzar las
abundancias de macroinvertebrados en condiciones iniciales o de “pre-
invasion”). Si bien la inclusion de este tipo de tratamientos parece imposible de
realizarse por medio de estudios en campo (tal y como el realizado en esta
investigacion), podrian utilizarse experimentos de laboratorio (i.e. manipulando
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las abundancias de L. fortunei y la inclusién y/o exclusion de peces) como
forma de complementar los resultados aqui expuestos.

CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS

Esta tesis, representa un estudio integral sobre el papel de los peces como
agentes de mitigacion de la invasion de L. fortunei en los litorales rocosos del
bajo Rio Uruguay. Aqui se informa que varias especies de peces nativas,
ejercen una presibn de predacion sobre este Dbivalvo, actuando
consecuentemente, como moderadores naturales de algunos de los impactos
ecologicos de esta especie invasora. Especificamente, la presencia de peces
depredadores implica un efecto indirecto en las comunidades de
macroinvertebrados benténicos nativos, restaurando en parte sus abundancias
0, al menos, evitando que algunos grupos sean altamente desplazados. Por
tanto, se enfatiza la conservacion y preservacion de especies de peces nativas,
las cuales, a través de la incorporacion del mejillén como un nuevo item en su
dieta, pueden contribuir a mitigar los principales impactos de esta invasion a
nivel ecosistémico.

Actualmente, la limitada evidencia existente sobre el uso de peces como
agentes de biocontrol para la invasion de L. fortunei, hace que la posible
aplicacién de estos organismos como medida de manejo parezca compleja y
riesgosa; sin embargo, este documento representa una linea de base para
futuras investigaciones y enfatiza la importancia de preservar las especies de
peces nativas que consumen este bivalvo, pudiendo convertirse en un
elemento clave en la evaluacion de medidas paliativas del progreso de la
invasion. En este sentido, se sugiere la generacion de estudios que comparen
los impactos del mejillon dorado en lugares desprovistos de peces
consumidores de L. fortunei y donde los mismos estan presentes, con el fin de
evaluar el real impacto del mejillén ante la ausencia de sus principales
depredadores.

Finalmente, es importante destacar que se tiene previsto para una
investigacién futura, determinar el efecto de la interaccion peces-mejillon sobre
el sustento energético de las redes tréficas benténicas, y analizar los cambios
producidos en las mismas luego de la invasion de L. fortunei. Para ello, en cada
uno de los muestreos realizados, se obtuvieron muestras de todos los recursos
basales, macroinvertebrados y peces, con el fin de reconstruir las tramas
troficas a través del analisis de is6topos estables y analisis de vias (en el marco
de un futuro proyecto de Doctorado). Con estos analisis se podria determinar
estadisticamente los mecanismos mas probables de impacto del mejilién y el
rol de los peces en su mitigacion. Por tanto, se planea entonces, integrar los
resultados obtenidos a través de estos analisis con la evidencia recolectada en
este trabajo, para dar mayor sustento a la informacién ya generada.
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ANEXOS

Anexo 1. Resumen de parametros fisico-quimicos del rio en cada muestreo
realizado.

Tabla 1. Se indican la fecha de muestreo, la profundidad promedio para los médulos de acceso
y exclusioén, la temperatura (Temp), la conductividad (Cond), los sélidos disueltos totales (TDS),
el pH, el oxigeno disuelto (OD mg; % OD) y el nivel del rio. En gris, se indican los datos para
los muestreos catalogados como "antes" y "después" del asentamiento masivo de mejillén
dorado (dias 110 y 181, respectivamente). *N/m= parametro no medido.

Fecha Muestreo Prof (m) Temp (°C) Cond (uscm-1) SDT (mg/l) pH OD (mg/l) OD % Nivel del rio (m)
Acceso Exclusion

23/09/2016 1 109.93

10/10/2016 2 0.27 0.22 18.37 107.70 0.08 7.96 9.04 90.10 1.04
06/11/2016 3 1.64 1.59 23.72 110.00 0.07 7.37 7.46 88.30 245
27/11/2016 4 0.69 0.65 25.65 80.00 0.05 754 813 99.45 1.22
12/12/2016 5 0.55 0.46 27.65 87.00 0.05 8.35 8.25 105.05 1.25
27/12/2016 6 1.34 1.29 26.80 89.00 0.06 7.22 8.33 104.15 1.60
17/01/2017 7 1.59 1.49 N/m N/m N/m N/m  N/m N/m 2.20
28/01/2017 8 0.72 0.70 N/m N/m N/m N/m  N/m N/m 1.43
11/03/2017 9 1.27 1.15 26.30 69.00 0.05 6.70 9.90 123.00 1.60
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Anexo 2. Validacién de cada uno de los modelos ajustados en Capitulo 1:
graficos de analisis de residuos.

Normal Q-Q Plot

Residuals

model ABME J|

Sample Quantiles

T o o

T T T T T T T T T T
Access Exclusion 5000 10000 15000 20000 -2 -1 0 1

Treatment fitted (ABMEJISARRIBAr) Theoretical Quanties

Figura 1. Analisis de residuos del LME final que modela la densidad de L. fortunei en funcion
del tratamiento (acceso y exclusidon de peces). A la izquierda, boxplots indicando medias
cercanas a cero y anchos de caja similares. En el centro, residuos del modelo en funcién de los
valores ajustados, indicando que la varianza se distribuye de forma homogénea. A la derecha
qgplot, grafico de los cuantiles tedricos en funcion de los residuos estandarizados, indicando
que la mayoria de los datos parecen ajustarse a la dist. normal.
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Figura 2. Analisis de residuos del LME final que modela la biomasa de L. fortunei en funcion
del tratamiento (acceso y exclusidon de peces). A la izquierda, boxplots indicando medias
cercanas a cero y anchos de caja similares. En el centro, residuos del modelo en funcién de los
valores ajustados, indicando que la varianza se distribuye de forma homogénea. A la derecha
qgplot, gréafico de los cuantiles tedricos en funciéon de los residuos estandarizados, en este
caso, son pocos los datos parecen ajustarse a la dist. normal.
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Figura 3. Analisis de residuos del LME final que modela el tamafo corporal de L. fortunei en
funcion del tratamiento (acceso y exclusidon de peces). A la izquierda, boxplots indicando
medias cercanas a cero y anchos de caja similares. En el centro, residuos del modelo en
funcion de los valores ajustados, indicando que la varianza se distribuye de forma homogénea.
A la derecha qqplot, grafico de los cuantiles tedricos en funcion de los residuos estandarizados,
en este caso, son pocos los datos parecen ajustarse a la dist. normal.
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Anexo 3. Prueba de homogeneidad de dispersion multivariada para analisis
PERMANOVA realizado en Capitulo 2.

Tabla 1. Resultados de la prueba de homogeneidad de dispersion multivariada (p>0.05)
teniendo en cuenta los factores utilizados en analisis PERMANOVA en Capitulo 2,
asentamiento (antes y después del asentamiento masivo de mejillones en los sustratos) y
tratamiento (acceso y exclusion de peces).

Factor F p
Asentamiento 3.73 0.06
Tratamiento 3.22 0.08

Anexo 4. Modelos lineales generalizados mixtos (GLMM) ajustados inicialmente
para cada variable de respuesta analizada en Capitulo 2.

Tabla 1. Se indican las variables analizadas, el modelo inicial (indicando la distribucién de la
variable de respuesta) ajustado en cada caso y las variables de respuesta consideradas (de
efecto fijo y aleatorio).

Var. de respuesta Modelo inicial Vars. de efecto fijo Var. de efecto aleatorio
Densidad total GLMM dist. binomial neg. Asentamiento*Mddulo Maédulo
Riqueza GLMM dist. poisson Asentamiento*Mddulo Maédulo
Ab. Diptera GLMM dist. binomial neg. Asentamiento*Mddulo Maédulo
Ab. Gastropoda GLMM dist. binomial neg. Asentamiento*Mddulo Maédulo
Ab. Ephemerdptera GLMM dist. binomial neg. Asentamiento*Mddulo Maédulo
Ab. Trichéptera GLMM dist. poisson Asentamiento*Mddulo Madulo
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Residuals

madeldensidadmy

Anexo 5. Validacién de cada uno de los modelos ajustados en Capitulo 2:
graficos de analisis de residuos.
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Figura 1. Analisis de residuos del GLMM final que modela la densidad de macroinvertebrados
nativos en funcion del tratamiento (acceso y exclusion de peces) para cada etapa de muestreo
(antes y después del asentamiento masivo de L. fortunei). En los graficos superiores, boxplots
indicando medias cercanas a cero y anchos de caja similares. En el grafico inferior izquierdo,
residuos del modelo en funcion de los valores ajustados, indicando que la varianza se
distribuye de forma homogénea. A la derecha qqplot, grafico de los cuantiles tedricos en
funcion de los residuos estandarizados, indicando que la mayoria de los datos parecen
ajustarse a la dist. normal.
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Figura 2. Analisis de residuos del GLMM final que modela la abundancia de dipteros en
funcion del tratamiento (acceso y exclusion de peces) para cada etapa de muestreo (antes y
después del asentamiento masivo de L. fortunei). En los graficos superiores, boxplots
indicando medias cercanas a cero y anchos de caja similares. En el grafico inferior izquierdo,
residuos del modelo en funcion de los valores ajustados, indicando que la varianza se
distribuye de forma homogénea. A la derecha qqplot, grafico de los cuantiles tedricos en
funcion de los residuos estandarizados, indicando que la mayoria de los datos parecen
ajustarse a la dist. normal.
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Figura 3. Andlisis de residuos del GLMM final que modela la abundancia de gasterépodos en
funcion del tratamiento (acceso y exclusion de peces) para cada etapa de muestreo (antes y
después del asentamiento masivo de L. fortunei). En los graficos superiores, boxplots
indicando medias cercanas a cero y anchos de caja similares. En el grafico inferior izquierdo,
residuos del modelo en funcion de los valores ajustados, indicando que la varianza se
distribuye de forma homogénea. A la derecha qqplot, grafico de los cuantiles tedricos en
funcion de los residuos estandarizados, indicando que la mayoria de los datos parecen
ajustarse a la dist. normal.
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Figura 4. Analisis de residuos del GLMM final que modela la abundancia de efemerépteros en
funcion del asentamiento de L. fortunei (antes y después). A la izquierda, boxplots indicando
medias cercanas a cero y anchos de caja similares. En el centro, residuos del modelo en
funcion de los valores ajustados, indicando que la varianza se distribuye de forma homogénea.
A la derecha qgplot, grafico de los cuantiles tedricos en funcion de los residuos estandarizados,
en este caso, son pocos los datos parecen ajustarse a la dist. normal.
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Figura 5. Anadlisis de residuos del GLMM final que modela la abundancia de tricopteros en
funcion del asentamiento de L. fortunei (antes y después). A la izquierda, boxplots indicando
medias cercanas a cero y anchos de caja similares. En el centro, residuos del modelo en
funcion de los valores ajustados, indicando que la varianza se distribuye de forma homogénea.
A la derecha qqplot, grafico de los cuantiles tedricos en funcion de los residuos estandarizados,
en este caso, son pocos los datos parecen ajustarse a la dist. normal.
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