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“..basandonos en los estudios de J. J. Parodiz, admitiremos como especies validas las ya
mencionadas (limosa y paranensis), aunque creemos que se pudieran agregar 3 o 4 buenas
especies mas, con un criterio no tan unionista, ni tampoco tan divisionista como el de
Marshall. Estudios posteriores tenderdn a definir esta cuestion.”

Alfredo Figueiras (1965)
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Resumen

Los bivalvos dulceacuicolas de la familia Corbiculidae estan representados en Uruguay por un
género nativo (Cyanocyclas) y otro exdtico (Corbicula). De las cerca de 20 especies de Cyanocyclas
descritas para el Rio de la Plata y el sistema Patos-Merim, sélo dos son actualmente consideradas
validas (Cyanocyclas limosa y Cyanocyclas paranensis). Sin embargo varios morfotipos pueden ser
reconocidos dentro de la variacién incluida en estas dos especies. En 1979 fueron registrados para
Uruguay dos especies del género Corbicula, C. fluminea y C. largillierti, existiendo registros de
otras dos especies (C. fluminalis y Corbicula sp.) para Rio Grande do Sul (Brasil). Desde la llegada
de estas especies se ha registrado la declinacidon de varias poblaciones de bivalvos nativos en
especial del género Cyanocyclas. Con el fin de aclarar el estatus taxondmico de los morfotipos de
Cyanocyclas y Corbicula presentes en Uruguay se revisaron las colecciones de los museos
nacionales y regionales, y se realizaron muestreos en varias localidades de Uruguay, Argentina y
Brasil. Este material fue estudiado con distintas aproximaciones: morfologia, morfometria lineal,
morfometria geométrica, anatomia y filogenia molecular basada en secuencias de la subunidad |
del gen mitocondrial de la citocromo-oxidasa (COl). Ademas se realizé un estudio comparativo de
la distribucién histérica y actual del género Cyanocyclas en Uruguay revisitando el 75 % de las
localidades con registros histéricos. Como resultado de esta tesis se registraron por primera vez
para Uruguay Cyanocyclas guahybensis, Corbicula sp. y Corbicula fluminalis. Los estudios y analisis
morfoldgicos, anatdmicos y morfométricos permitieron discriminar los morfotipos Cyanocyclas
exquisita, C. felipponei, C. fortis, C. guahybensis, C. limosa, C. paranensis, C. simplex y C. undulata,
mientras que para Corbicula los morfotipos fueron Corbicula sp., C. fluminea, C. largillierti y C.
fluminalis. Los analisis filogenéticos del género Cyanocyclas en base a informacidon molecular,
confirmaron su monofilia y la monofilia de C. exquisita, C. fortis, C. guahybensis, C. limosa y C.
paranensis, especies que se consideran validadas. Cyanocyclas undulata se ubicd en parafilia
respecto a C. exquisita con una distancia baja por lo que se considera a C. undulata como sindnimo
junior de C. exquisita. Cyanocyclas limosa presentd una topologia particular con las secuencias
reunidas en dos clados monofiléticos separados, lo que podria deberse a la presencia de entidades
cripticas o a la existencia de heteroplasmia. La falta de material con partes blandas de C. felipponei

y de material adecuadamente conservado para extraer ADN de C. simplex imposibilitaron estudios



moleculares en estos morfotipos. La distribucién del género Cyanocyclas en Uruguay se ha
reducido drasticamente encontrdandose ejemplares vivos en el 7,1 % de las localidades histdricas
revisitadas (75% de ellas). La situacion de conservacion de C. exquisita y C. paranensis se considera
critica (una Unica localidad con ejemplares aislados) al igual que C. fortis (una poblacién
establecida y dos localidades). En el género Corbicula se identificaron tres clados correspondientes
a las formas A, B y C descritas para América por otros autores. Las secuencias de C. fluminalis se
agruparon junto con la mayoria de las secuencias de C. largillierti en un Unico clado lo que
indicaria que los ejemplares asignados a C. fluminalis en Uruguay y Brasil corresponden o bien a
variaciones morfoldgicas de C. largillierti o revelan eventos de hibridizacién. La taxonomia y
sistematica de los géneros de Cyanocyclas y Corbicula dista mucho de ser correctamente
entendida, identificandose varias complejidades que deben ser exploradas. Nuevos esfuerzos
deben ser dedicados a identificar, evaluar y conservar poblaciones de Cyanocyclas en especial de

C. exquisita, C. felipponei, C. fortis y C. simplex especies que se encuentran en peligro critico.



Capitulo |

Introduccién general

1.1 El género Cyanocyclas en Uruguay

El género de bivalvos dulceacuicolas Cyanocyclas (Blainville, 1818) es endémico de
Ameérica del Sur, abarcando su distribucion la cuenca del Rio de la Plata, las cuencas Atlanticas
uruguaya y brasilera y parte de la cuenca sur del Amazonas (Parodiz 1969); existen ademas
reportes de registros para la cuenca del Orinoco (Simone 2006). Dentro de este género se han
descrito cerca de una decena de especies con localidad tipo en el bajo rio Uruguay y Rio de la Plata
(Pilsbry 1896, Marshall 1924, Marshall 1927), de las que actualmente se reconocen validas solo
dos especies: Cyanocyclas limosa (Maton, 1809) y Cyanocyclas paranensis (d’Orbigny, 1835)
(Parodiz & Hennings 1965). Una tercer especie, Cyanocyclas paysanduensis (Marshall 1924), no fue
incluida en la sinonimia propuesta por Parodiz & Hennings (1965), aunque no queda claro su
estatus en el esquema planteado; mientras que Cyanocyclas undulata (Marshall, 1927) tampoco
fue considerada en dicho analisis, pero Figueiras (1965b) la incluyd en la sinonimia de C. limosa.
Esta sinonimia fue desconocida por Simone (2006) quien considera la especie como valida.

Las especies de Cyanocyclas son hermafroditas de tipo simultdneo e incuban embriones y
larvas en ambas hemibranquias internas hasta ser liberados como individuos juveniles (ltuarte
1984). El hecho de ser hermafroditas simultaneos habilita la posibilidad de autofecundacién. Esta
caracteristica reproductiva y la limitacion de intercambio genético que impone la falta de un
estadio larval libre, seria responsable de que los individuos de una misma poblacién sean
morfoldgicamente muy similares entre si, pudiendo diferir marcadamente con otros conjuntos co-
especificos geograficamente proximos, incluso dentro de un mismo curso de agua (Figueiras
1965a, Parodiz & Hennings 1965). Esta forma particular de reproducciéon y dispersion hace de
Cyanocyclas un buen modelo para estudios taxondmicos integrados, utilizando informacidn

proveniente de estudios morfoldgicos y de genética poblacional.



1.2 El género Corbicula en Uruguay

Perteneciente a la misma familia que Cyanocyclas, los bivalvos invasores Corbicula
fluminea (Muller, 1774) y Corbicula largilleriti (Philippi, 1844), originarios del sudeste asiatico, se
han dispersado mundialmente, siendo registrados en Europa, América del Norte y América del Sur
(ltuarte 1981, Mouthon 1981, McMahon 1982). En Uruguay fueron registrados por primera vez en
la costa del departamento de Colonia en el afio 1979 (Veitenheimier-Mendes & Olazarri 1981) y
actualmente se encuentran distribuidos en todas las cuencas del pais (Clavijo et al. 2009). Esta
extensa distribucidn, asi como la amplia variacién morfolégica de las numerosas especies
nominales descriptas, ha promovido el interés en la caracterizacién genética tanto de las
poblaciones originarias de Corbicula como de los linajes invasores a fin de esclarecer el estatus de
las especies introducidas en América. Lee et al. (2005) reconocen a partir de un andlisis basado en
informacidn molecular, tres linajes (que denominan formas A, B y C) presentes en América,
mientras que Mansur et al. (2011) citan cuatro especies para Brasil: Corbicula fluminea (Muller,
1774), C. largillierti (Philippi, 1844), C. fluminalis (Muller, 1774) y Corbicula sp.

Al igual que Cyanocyclas las especies de Corbicula incuban sus embriones en las branquias
internas (con algunas especies de incubacion tetrabranquial). A diferencia de Cyanocyclas, las
especies de Corbicula tienen un periodo de incubacién muy corto, liberando mas de 10000

embriones en una etapa temprana de veliger o pediveliger (ltuarte 1994).

1.3 Estado de conservacion de Cyanocyclas e interaccion con especies de Corbicula

Las capacidades reproductivas de los corbiculidos autéctonos son sensiblemente inferiores
a la de las especies exdticas (ltuarte 1984), por lo que el impacto de la invasién de especies
exoticas de Corbicula puede preverse como significativo en desmedro de la fauna local.
Veitenheimier-Mendes & Olazarri (1981) refirieron el desplazamiento de Cyanocyclas por
Corbicula en la Bahia de Colonia (Uruguay). Esta interaccién fue estudiada en detalle por Mansur &
Garces (1988) en la estacidn ecoldgica de Taim y areas adyacentes en la planicie costera de Rio
Grande do Sul (Brasil), concluyendo en la existencia de interferencias entre especies de ambos
géneros que resultaron en el desplazamiento de las formas nativas. Trabajos mas recientes indican
que la reduccién en la distribucion de Cyanocyclas en el Uruguay es drastica, desapareciendo de la

mayoria de las localidades donde su presencia se hallaba registrada (Scarabino 2004, Scarabino &



Mansur 2007, Clavijo et al. 2010). En base a los antecedentes bibliograficos e informacién de
campo, Scarabino & Clavijo (2009) proponen la inclusidn de las especies del género Cyanocyclas

presentes en Uruguay en la lista de especies prioritarias para la conservacién para Uruguay.

1.4 Diversidad de especies nativas de Corbiculidae en Uruguay

La hipdtesis de la existencia de sdlo dos especies de Cyanocyclas en el Rio de la Plata
propuesta por Parodiz & Hennings (1965) fue ampliamente aceptada, a tal punto que A. Figueiras
respetando la autoridad de J.J. Parodiz dice “basandonos en los estudios de J. J. Parodiz,
admitiremos como especies validas las ya mencionadas (limosa y paranensis), aunque creemos
gue se pudieran agregar 3 o 4 buenas especies mas, con un criterio no tan unionista, ni tampoco
tan divisionista como el de Marshall. Estudios posteriores tenderan a definir esta cuestion.”
(Figueiras 1965b). Posteriormente Garces et al. (1989) en base a las diferencias encontradas en
analisis morfométricos, cuestionan la validez de algunas especies incluidas en la sinonimia de C.
limosa, pero sin aclarar el estatus especifico propuesto para estas. Recientes colectas han
confirmado la presencia de poblaciones de C. limosa, C. paranensis y al menos tres morfotipos de
Cyanocyclas no asimilables a una u otra de las dos especies reconocidas como validas por Parodiz
& Hennings (1965) en el bajo rio Uruguay. Por lo tanto, la reduccién de la distribucién de
Cyanocyclas podria tener resultados mads severos de los previstos, involucrando a poblaciones de
hasta cinco especies nativas en lugar de solo dos. Esto justifica la necesidad de realizar estudios
como el presente a fin de establecer con precisién la real diversidad de corbiculidos nativos del
Uruguay. Del mismo modo, cierta indefinicion en la identidad de algunos morfotipos

correspondientes a Corbicula, justifica la revisidn de las especies presentes en Uruguay.

1.5 Construccion de hipétesis de trabajo

La falta de detalle y precision en las descripciones originales y la marcada similitud
morfoldgica entre especies de Corbiculidae ha originado dudas en cuanto a la correcta
identificacion especifica de diversas poblaciones, asi como numerosas asignaciones especificas
erroneas. En la literatura regional, al definirse una especie, es comun el uso de términos vagos

como "inflada", "alta", "gorda" para referirse a las relaciones de proporcion entre las medidas
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lineales (alto, largo y ancho) habitualmente consideradas como descriptivas de algunos aspectos
morfoldgicos de la conchilla de los bivalvos dulceacuicolas (ver Figueiras 1965a, Castellanos &
Landoni 1990). Estas relaciones morfométricas expresadas en forma no precisa, han sido incluidas
en claves de identificacion para bivalvos dulceacuicolas (Olazarri 1966, Castellanos & Landoni
1990, Mansur & Pereira 2006) e incluso ofrecidas como caracteres diagndsticos en trabajos
taxondmicos sobre el género Cyanocyclas (Parodiz & Hennings 1965), generando no pocos errores
posteriores de identificacion. De ahi, la necesidad de obtener pardmetros morfométricos
descriptivos expresados en adecuada forma, como indices, cuyas eventuales diferencias intra e
interespecificas deberan ser analizadas en cuanto a su significacion estadistica a fin de establecer
su real valor. Del mismo modo, la informacién de estudios moleculares permitird agregar valor en
el discernimiento de la significacion de las diferencias anatémicas y morfoldgicas encontradas,
ademas de aportar informacion acerca de la estructura poblacional de las especies de corbiculidos

en Uruguay.

1.6 Hipétesis y objetivos

Hipdtesis general: La diversidad de especies de corbiculidos en Uruguay es superior a la

actualmente reconocida.
Objetivo general: Estudiar los morfotipos y las especies de Corbiculidae presentes en Uruguay a
través del anadlisis morfoldgico y genético, analizando su estatus especifico y el estado de

conservacion de las especies nativas.

Hipdtesis 1: Las especies y morfotipos de Corbiculidae de Uruguay pueden discriminarse a partir
de caracteres morfoldgicos y anatémicos.

Objetivo especifico 1: Estudiar la existencia de diferencias morfolégicas y anatémicas que

permitan discriminar las especies y morfotipos de Corbiculidae de Uruguay.

Hipétesis 2: Las especies y morfotipos de Corbiculidae de Uruguay difieren significativamente en
las relaciones morfométricas: largo/alto, ancho/alto, ancho/largo, y/o en la geometria de sus
valvas (relacion espacial de la disposicion de landmarks).

Objetivo_especifico 2: Contribuir a la discriminacidn de especies y morfotipos de Corbiculidae

presentes en Uruguay a partir de estudios de morfometria lineal y geométrica.



Hipétesis 3: Los morfotipos de Corbiculidae en estudio son especies vdlidas constituyendo grupos
de monofilia reciproca y aislados reproductivamente.

Objetivo_especifico 3: Determinar a través del analisis de sistematica molecular y genético-

poblacional la existencia de monofilia reciproca y el posible aislamiento reproductivo entre los

grupos en estudio.

Hipétesis 4: Las poblaciones de Cyanocyclas han declinado sensiblemente o desaparecido en la
mayoria de las localidades en las que histdricamente han sido reportadas.

Objetivo _especifico 4: Determinar la distribucion geogréfica actual del género Cyanocyclas en

Uruguay y efectuar un estudio comparativo con los registros historicos.

1.7 Estructura de la tesis

En el Capitulo Il se describe la morfologia y anatomia de las unidades estudiadas. El
Capitulo Ill presenta los estudios de morfometria lineal y morfometria geométrica. Las relaciones
filogenéticas y genético poblacionales de las especies estudiadas son analizadas a partir de
informacidon molecular en el Capitulo IV. La distribucién histdrica y actual del género Cyanocyclas
es comparada en el Capitulo V. Finalmente en las Conclusiones se integran los resultados de las

diferentes aproximaciones, aportando una lista critica de las especies nominales sinonimizadas.



Capitulo Il

Morfologia de los Corbiculidae de Uruguay

2.1 Introduccion

2.1.1 Aspectos homenclaturales de los taxones estudiados

Las especies estudiadas en este trabajo de tesis han sido histéricamente incluidas en la
familia Corbiculidae Gray, 1847; sin embargo la nomenclatura de esta familia ha sido
recientemente analizada por Carter & Coan (2010) considerando que el nombre Cyrenidae Gray,
1840 es un sindnimo senior que, por haber sido usado, no puede considerarse como un nomen
oblitum y por tanto es el nombre que corresponde para la familia. A pesar de esto, considerando
esencial contribuir a la estabilidad nomenclatural, mas alla de los aspectos formales, se prefiere el
uso del nombre Corbiculidae ampliamente difundido y usado por mds de 150 aios, para referirse a
los géneros y especies que en este trabajo se estudian.

La nomenclatura del género de Corbiculidae dulciacuicola nativo de Ameérica del Sur

presente en Uruguay no es menos confusa y su cronologia es la siguiente:

- 1811. Maton describe la primera especie dulciacuicola de Corbiculidae nativa de América
como Tellina limosa Maton, 1811.

- 1818. de Férussac en Blainville (1818:280)" describe Cyanocyclas de Férussac, 1818 como
un subgénero de Cyclas Lamarck, 1798, incluyendo varias especies de Corbicula Megerle
von Miuhlfeld, 1811 y la Unica especie dulciacuicola de Corbiculidae nativa de América
conocida hasta el momento.

- 1835-1846. d’Orbigny (1835) describe la segunda especie nominal de Corbiculidae nativa
de América del Sur como Cyclas (Cyrena) variegata y usa el mismo nombre en el Voyage

de 1846 (d’Orbigny 1846).

1 . . . .
Varios autores consideran a Blainville 1818 como autor de Cyanocyclas, pero el texto es claro sobre la
autoria del género por parte de de Férrusac.



- 1854-1900. Tanto Deshayes, Prime, Pilsbry como Formica Corsi usan el nombre genérico
Corbicula para nombrar las especies americanas.

- 1897. Fischer (1897) crea Neocorbicula como una seccion de Corbicula para clasificar las
especies de América que tienen los sifones relativamente largos, separados y poseen seno
paleal. En la misma descripcidn se designa Cyrena variegata d’Orbigny, 1835 como especie
tipo.

- Dall (1903) designa Tellina limosa Maton, 1811 como especie tipo de Cyanocyclas.

- 1924-1927. Marshall (1924, 1927) usa Cyanocyclas como subgénero de Corbicula.

- 1961. Olazarri (1961) teniendo en cuenta la designacion de Dall (1903) de Tellina limosa
Maton, 1811 como especie tipo de Cyanocyclas utiliza este como el nombre genérico para
Corbicula (Cyanocyclas) delicata Marshall, 1924.

- 1963-1996. Parodiz (1963) revalida el nombre Neocorbicula el que, a partir de entonces,
fue utilizado durante mas de treinta afios por la mayoria de los autores que trabajaron en
el género.

- 1996. El propio Parodiz en una revision de especies de moluscos fdsiles justifica el uso del
género Cyanocyclas ya que: “...Cyanocyclas Blainville, 1818 y Neocorbicula Fischer, 1887,
son sinénimos subjetivos. Esta sinonimia no fue correctamente reconocida en Parodiz &
Hennings (1965). Prefiero tratar Cyanocyclas como un género distinto de Corbicula porque
las especies que lo forman tienen seno paleal, sifones mas largos y estan restringidos a la
region neotropical...”” (Parodiz 1996:266).

- 2013. Graf, en su pagina WEB de Mussel Project Web (Graf & Cummings 2013) vuelve a
utilizar el nombre Neocorbicula dado que “Cyanocyclas fue introducido como un nombre
de remplazo innecesario para Corbicula. Por lo tanto es un sinénimo objetivo de Corbicula
y Neocorbicula es el siguiente nombre disponible para las especies americanas.” (Graf
com. pers.).

- 1996-al presente. Se mantiene en uso el nombre Neocorbicula principalmente por parte
de autores extraregionales, mientras que la mayoria de los autores regionales utilizan

Cyanocyclas.

2 "Cyanocyclas Blainville, 1818, and Neocorbicula Fischer, 1887, are subjetive synonyms. This synonymy was
not recognized correctly in Parodiz & Hennings (1965). | prefer to treat Cyanocyclas as a genus distinct from
Corbicula because species of the former have a pallial sinus, longer siphons, and are restricted to the
Neotropical Region."



Considerando que la asignacién de especie tipo de Dall (1903) confirma la prioridad de
Cyanocyclas sobre Neocorbicula, y que varios autores han reafirmado la validez del género, en

este trabajo se utiliza el nombre Cyanocyclas para nombrar a las especies nativas aqui estudiadas.

2.1.2 El género Cyanocyclas en Uruguay

El género Cyanocyclas de Férussac, 1818 tiene una profusa historia taxonémica en el Rio
de la Plata. Tellina limosa Maton, 1811 fue la primera especie descrita junto con otras seis
especies de bivalvos y gasterépodos recibidas del Rio de la Plata sin ningun detalle preciso sobre
su localidad de colecta. La primera cita precisa de C. limosa para Uruguay es dada por Pilsbry &
Rush (1896). Posteriormente a la descripcion de Maton (1811), d’ Orbigny (1835) describe dos
especies: Cyclas (Cyrena) paranacensis y Cyclas (Cyrena) variegata esta Ultima considerada
posteriormente sindnimo de Cyanocyclas limosa. Mas tarde Deshayes (1854) describe Corbicula
obsoleta indicando como localidad: “Uruguay” y Pilsbry (1896) describe Corbicula coloniensis
proveniente de la costa de Colonia (Uruguay). Posteriormente, el estadounidense William Marshall
(1924, 1927) estudidé el material de Cyanocyclas enviado desde América del Sur por Felippone,
Teisseire, lhering y Olea. En base a material uruguayo describié las especies Corbicula
(Cyanocyclas) circularis, Corbicula (Cyanocyclas) compacta, Corbicula (Cyanocyclas) delicata,
Corbicula (Cyanocyclas) exquisita, Corbicula (Cyanocyclas) felipponei, Corbicula (Cyanocyclas)
fortis, Corbicula (Cyanocyclas) oleana, Corbicula (Cyanocyclas) paysanduensis y Corbicula
(Cyanocyclas) teisseirei, Corbicula (Cyanocyclas) simplex, Corbicula (Cyanocyclas) undulata,
Corbicula (Cyanocyclas) platensis mientras que en base a material brasilero describié dos especies:
Corbicula (Cyanocyclas) guahybensis y Corbicula (Cyanocyclas) iheringi. En 1923 se publicaron los
manuscritos del naturalista uruguayo Larrafaga, quien describié Tellina vivipara Larrafiaga, 1923.
Posteriormente no fueron descritas otras especies actuales para el género. Parodiz & Hennings
(1965) revisaron las especies de la cuenca Paranda-Uruguay, incluyendo el listado de especies
nominales descriptas para América del Sur. Como resultado de esta revisién Parodiz & Hennings
(1965) reconocen como validas solo dos especies Cyanocyclas limosa y Cyanocyclas paranensis
(ambas como Neocorbicula). Una tercera especie (Cyanocyclas paysanduensis) no fue incluida en
la sinonimia de las anteriores, aunque no queda claro su estatus en el esquema planteado;
finalmente, Cyanocyclas undulata no fue incluida en la revisién. Posteriormente Figueiras (1965b)
incluye a C. paysanduensis y C. undulata en la sinonimia de C. limosa.

Como es comun en los trabajos malacoldgicos previos al final del siglo XIX, las
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descripciones de nuevas especies son breves, muchas veces imprecisas, basadas en las valvas de
pocos ejemplares, sin considerar la variacién que naturalmente presentan las especies ni
describiendo las partes blandas del animal. Si bien las descripciones de Marshall (1924, 1927) son
completas en cuanto a la morfologia de las valvas y siempre se figuran los ejemplares tipo, sus
descripciones parecen no haber considerado la variabilidad intraespecifica. Al respecto Parodiz &
Hennings (1965) sefialan que “una de las razones para el fallo de Marshall al evaluar la
intergradacion de sus especies fue la procedencia de sus materiales. Estos provenian del Dr. F.
Felippone, quien enviaba ejemplares Unicos de diferentes lotes, no tomados aleatoriamente sino
eligiendo especialmente los més divergentes dentro de cada lote...”>.

En cuanto a los conocimientos sobre anatomia de Cyanocyclas, la primera referencia es
realizada por Dall (1902) quien basado en material seco describe la incubacién de las crias por
parte de las madres sin dar mas detalle sobre las partes blandas del animal. Ninguna de las
amplias descripciones de Marshall (Marshall 1924, 1927) contienen informacién sobre la anatomia
ya que solo poseia valvas, e incluso la gran revisidn del género realizada por Parodiz & Hennings
(1965) no ofrece informacion sobre la anatomia de las especies, aunque si sobre algunos aspectos
reproductivos. Recién en Baraibar (1961) se puede encontrar las primeras referencias a la
anatomia de Cyanocyclas limosa, Unica especie para la cual hay descripciones anatémicas; otros
antecedentes para esta especie son ltuarte (1984, 1986, 1994) y Mansur & Meier-Brook (2000). Si
bien la anatomia de los bivalvos no provee de suficientes caracteres que permitan hacer
distinciones especificas, resulta esencial conocer basicamente la anatomia de cada especie como

complemento de su definicidn como tal.

2.1.3 El género Corbicula en Uruguay

Otro género de Corbiculidae presente en Uruguay, Corbicula Megerle von Mihlfeld, 1811
es originario del sudeste asiatico y Africa, y se ha dispersado mundialmente, siendo registrado en
Europa, América del Norte (Mouthon 1981, McMahon 1982) e introducido en el Rio de la Plata
entre 1965 y 1975 (ltuarte 1994). Hasta el presente se han citado para la regidén cuatro especies
del género: Corbicula fluminea (Muller, 1774), Corbicula largillierti (Philippi, 1844), Corbicula
fluminalis (Mller, 1774) (ltuarte 1994, Martins et al. 2006, Mansur et al. 2011) y una especie no

identificada: Corbicula sp. (Mansur et al. 2011). De las cuatro especies dos han sido formalmente

? One of the reasons for Marshall’s failure to evaluate the intergradations of his species was the source of his
materials. These were received from Dr. F. Felippone who sent single specimens of different lots, not taken
at random but specially chosen as strongly divergent within each lot...”
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citadas para Uruguay: C. fluminea y C. largillierti (Olazarri 1986), y otras dos fueron registradas en
los muestreos realizados en el presente estudio.

En este capitulo se describen las valvas y principales rasgos anatdmicos de los morfotipos
de Cyanocyclas y Corbicula presentes en Uruguay en base al estudio de material depositado en

colecciones y colectas de campo.

2.2 Metodologia

Para el presente trabajo de tesis se estudiaron las colecciones del Museo Nacional de
Historia Natural (MNHNM), Montevideo; Museo Argentino de Ciencias Naturales (MACN), Buenos
Aires; Museo de La Plata (MLP), La Plata; Museo Provincial de Ciencias Naturales (MFA), Santa Fé;
Fundacdo Zoobotanica (FZB), Porto Alegre; Museo Nacional de Rio de Janeiro (MNRJ), Rio de
Janeiro y material colectado por el autor en diversas localidades de Argentina, Brasil, Uruguay y
Portugal (Anexo 1). Ademas se utilizaron las descripciones originales e imagenes del material tipo
depositados en: Academy of Natural Sciencies (ANSP), Philadelphia; British Museum of Natural
History (BMNH), Londres; Muséum National d’Histoire Naturelle (MNHN), Paris y National
Museum of Natural History (USNM), Washington.

La descripcion morfoldgica de las valvas se centrd en los siguientes caracteres: forma
general y contorno de las valvas, talla maxima, indice de convexidad (Ci) calculado como ancho
sobre alto”, color’, patrones de disefio de color y escultura de la superficie externa, caracteristicas
del periostraco, morfologia de los dientes de la charnela, caracteristicas de las impresiones de
musculos aductores y desarrollo de la linea y seno paleal (Figura 2.1). El material fue fotografiado
con una camara Zeiss Axiocam MRc incorporada a una lupa Zeiss Stemi 2000-C. Las imagenes se
procesaron inicialmente con el programa Zeiss Axiovision rel. 4-8-2.

Para las descripciones anatémicas se utilizaron, siempre que fue posible, cinco ejemplares
de cada especie. En la descripcion de partes blandas se observaron especificamente caracteres

estudiados por Mansur & Meier-Brook (2000); morfologia de sifones (forma, forma de la apertura,

4 . .z . . .
Esta y las otras relaciones de proporcién entre las medidas de longitud alto, largo y ancho que hasta cierto
punto definen la forma de las valvas, se analizan en el capitulo Il.

5 . . . s ~ .

Varios de los ejemplares observados han sido conservados por mas de 50 afos en las colecciones por lo
que parte de la variacidn observada en la coloracién se puede deber a los diferentes estados de
conservacion.
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pigmentacion)®, presencia de papilas (ndmero, forma, pigmentacion, disposicién), musculatura

radial del borde del manto, palpos labiales y ctenidio. El material fue fotografiado con la misma

camara con que se fotografiaron las valvas.

Margen dorsal

Umbo

Dientes cardinales

Diente lateral posterior

Impresion
del

musculo
aductor

Seno paleal

Margen posterior

Diente lateral anterior

Margen ventral

Figura 2.1. Vista interna de una valva izquierda de Cyanocyclas mostrando algunos de los caracteres
observados en los ejemplares estudiados.

6 . s as . . .pe .
La observacidn de las caracteristicas de los sifones se vio dificultada debido a que la mayor parte del
material fue fijado sin la correcta relajacién de los animales previa a su fijacion.

Jol1ue uadien
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2.3 Resultados

Descripcion de los morfotipos estudiados

2.3.1 Cyanocyclas de Férussac 1818

Especie tipo: Tellina limosa Maton, 1811 por designacion posterior de Dall (1903)

Diagnosis: Especies de tamafio mediano, entre dos y cuatro centimetros de talla maxima. Concha
de contorno generalmente triangular, a veces algo oval, mds o menos alta. Charnela heterodonta.
Valva derecha con dos dientes laterales anteriores y dos posteriores, crenulados en su cara
interna, que corren desde debajo del umbo hasta sobrepasar las impresiones de los musculos
aductores anterior y posterior. Valva izquierda con un diente lateral anterior y un diente lateral
posterior, ambos con la cara externa crenulada. Tres dientes cardinales en cada valva, el anterior
de la valva derecha y el posterior de la izquierda son generalmente mads pequefios. Periostraco en
general de color verde oscuro a verde amarillento, a veces algo folidceo, en la mayoria de las
especies presenta lineas o bandas de color radiales oscuras. Superficie de las valvas con estrias
conmarginales de grosor variable, generalmente finas y bajas. Seno paleal bien marcado,

usualmente profundo, mas o menos anguloso (con raras excepciones).

2.3.2 Cyanocyclas limosa (Maton, 1811)
Figura 2.2, Laminas 2.1y 2.2

Designacidn original: Tellina limosa Maton, 1811

Localidad tipo: Rio de la Plata

Material estudiado: Dibujo original de Tellina limosa (Maton 1811); MLP 5464, MACN 10590;

MNHNM 1161, 5176, 6161 y 19908-19918.
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Figura 2.2. Figura original de Tellina limosa (tomada de Maton 1811).

Lamina 2.1. Morfologia de las valvas de Cyanocyclas limosa. A. Valva izquierda, vista externa. B. Valva
izquierda, vista interna. C. Escultura de la superficie externa, periostraco y estrias radiales. D. Dientes
cardinales en valva izquierda. E. Dientes laterales en valva derecha. F. Seno paleal. Las barras horizontales
representan 1 mmy las verticales 1 cm.

Descripcion: Especie de tamafio mediano a grande dentro del género, longitud maxima observada
30,17 mm, comprimida lateralmente (Ci = 0,605 *+ 0,041). Concha ovalada, algo trigonal en vista
externa, moderadamente baja, levemente inequilateral, relativamente fragil. Margen dorsal
amplio, uniformemente curvo, con débil angulosidad debajo del umbo. Margen anterior curvo,
insensiblemente unido al margen ventral, que es amplio y uniformemente curvo. Margen
posterior moderadamente agudo, levemente proyectado. Ligamento corto, poco pronunciado.

Umbos bajos, algo agudos, no inflados, poco visibles por sobre el margen dorsal en vista interna.
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Superficie externa de color variable, verde a verde amarillento, con numerosas lineas radiales
oscuras que en algunos ejemplares llegan a ser bandas deltoides de ancho variable. Estrias
conmarginales finas. Periostraco algo lamelar, opaco a brillante. Dientes delicados, con las
caracteristicas del género, placa charnelar no sélida. Linea paleal bien marcada, paralela al borde
ventral, con seno paleal moderadamente redondeado, a veces algo agudo y profundo.
Impresiones de los musculos aductores suavemente marcadas. Superficie interna de las valvas azul

violaceo, mas intenso en la parte externa a la linea paleal.

Lamina 2.2. Anatomia de Cyanocyclas limosa. A. Vista general del animal. B. Sifones. C. Palpo labial externo.
D. Palpo labial interno. Las barras horizontales representan 1 mm y las verticales 1 cm.

Anatomia: Musculatura del borde del manto dispuesta en haces de fibras que se entrecruzan.
Tercio posterior del borde libre del manto con protuberancias a modo de papilas que se agrandan
en la proximidad de los sifones. Palpo labial externo con forma trapezoide, con 26 surcos ciliares.
Palpo labial interno con base de forma algo lanceolada y 24 surcos ciliares. Branquias externas
cubriendo la mitad de la branquia interna, que puede contener crias de hasta cuatro milimetros

de longitud. Extremo de los sifones muy pigmentados con excepcién de los tentaculos que no
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poseen pigmentacidn. Sifén exhalante sin tentaculos. Sifén inhalante con 20-21 tentdculos de 0,1-

0,2 mm dispuestos en un solo verticilo.

Discusion: La moderada fragilidad de la conchilla, su forma suborbicular a algo triangular, no
inflada y la charnela delicada son caracteres destacados de la especie que permiten diferenciarla
del resto. En este trabajo, Cyanocyclas limosa fue encontrada en el rio Uruguay (Nuevo Berlin)
viviendo en simpatria con Cyanocyclas fortis y en la desembocadura del A2 Yaguareté en el rio

Uruguay con Cyanocyclas exquisita, C. fortis, Cyanocyclas paranensis y Cyanocyclas undulata.

2.3.3 Cyanocyclas exquisita (Marshall, 1924)
Figura 2.3, Lamina 2.3y 2.4

Designacion original: Corbicula (Cyanocyclas) exquisita Marshall, 1924

Localidad tipo: Departamento de Colonia, Uruguay

Material estudiado: Fotografia del holotipo de Corbicula (Cyanocyclas) exquisita (USNM 347866);

FZB 24994; MACN 10367, 13004/1, 15500, 15499, 32103; MNHNM 4860, 6061, 6147, 19919.

Figura 2.3. Holotipo de Corbicula (Cyanocyclas) exquisita USNM 347866.
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Lamina 2.3. Morfologia de las valvas de Cyanocyclas exquisita. A. Valva derecha, vista externa. B. Valva
derecha, vista interna. C. Escultura de la superficie externa y periostraco. D. Dientes cardinales y lateral
izquierdo. E. Dientes laterales posterior derecho. F. Seno paleal. Las barras horizontales representan 1 mmy
las verticales 1 cm.

Descripcion: Concha de talla mediana, longitud maxima observada: 26,86 mm, fragil, de contorno
subcircular trapezoide, inflada (Ci = 0,715 + 0,068). Borde ventral suavemente curvo o sub recto,
sin engrosamiento en el margen. Borde anterior uniformemente curvo, bastante agudo, borde
posterior ampliamente curvo, truncado. Ligamento corto, poco elevado. Mitad anterior del
margen dorsal subrecta, mas baja que la mitad posterior, marcadamente curva. Umbones
prominentes, bastante agudos, bien visibles por sobre el margen dorsal en vista interna. Dos o tres
elevaciones radiales posteriores a modo de cdstulas muy bajas, discontinuas. Periostraco color
castafio claro (tendiendo a salmén o rosado en ejemplares recientemente colectados) de aspecto
liso, débilmente folidceo hacia el borde ventral. En los adultos escasas lineas de pigmentacion
radial, finas y de color castafio oscuro, mientras que en los individuos juveniles estas son
abundantes. Superficie externa con estrias conmarginales muy finas, bajas, mas marcadas en la
zona de los umbones (en algunos ejemplares aparecen particularmente marcadas). Charnela:
dientes laterales posteriores cortos, particularmente el externo. Dientes laterales anteriores
subrectos, finos, con una curva a la altura del tercio distal por sobre el musculo aductor anterior.

Dientes cardinales: el central con un surco medio bien marcado. Linea paleal poco marcada, seno

18



paleal triangular agudo, profundo. Impresiones de los musculos aductores poco marcadas.

Superficie interna color lila a blanco.

Lamina 2.4. Anatomia de Cyanocyclas exquisita. A. Crias encontradas en las branquias internas. B. Palpo
labial externo. C. Palpo labial interno. (Los ejemplares estudiados de esta especie no permitieron fotografiar
con la calidad adecuada los sifones ni el individuo completo). Las barras horizontales representan 1 mm.

Anatomia: Musculatura del borde del manto dispuesta en haces de fibras que se entrecruzan.
Mitad posterior del borde libre del manto con protuberancias a modo de papilas bajas que se
agrandan en la proximidad de los sifones. Palpo labial externo forma trapezoidal, con 22 surcos
ciliares. Palpo labial interno lanceolado, con 22 surcos ciliares. Branquias externas cubriendo 3/5
de la branquia interna, que puede contener crias de hasta cuatro mm de longitud. Sifones con
pigmentacion, algo mas intensa en el sifdn anal. Sifén exhalante sin tentaculos. Sifén inhalante con

8 a 10 tentdculos de 0,1 mm dispuestos en un solo verticilo.

Discusion: Cyanocyclas exquisita se diferencia del resto de las especies del género por el contorno
alto, de aspecto trapezoide y la fragilidad de su concha, la coloracién del periostraco castafio claro

uniforme a salmdn o rosado, de textura casi lisa, y por la presencia de elevaciones a modo de
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cOstulas bajas y discontinuas en la porcidén posterior de la superficie de las valvas. El diente
cardinal central esta levemente hendido y las impresiones musculares de los aductores son casi
imperceptibles. Marshall (1924) dice “Esta especie es completamente diferente a las conocidas
hasta ahora y sera facil de reconocer. Estructura, color, forma y otras caracteristicas de la concha
son tan superiores a las Corbicula usuales que han sugerido el nombre especifico. Un tinte rosado
o salmén en general tifie toda la concha”’. Si bien Parodiz & Hennings (1965) consideran C.
exquisita sindonimo de C. limosa, destacan sin embargo que usualmente presenta caracteres que
facilmente la distinguen, aunque la existencia de formas intermedias entre C. exquisita y C. limosa
a su juicio impiden considerarlas como una especie valida. Cyanocyclas exquisita fue encontrada
en este trabajo en la desembocadura del A2 Yaguareté en el rio Uruguay viviendo en simpatria con

C. fortis, C. limosa, C. paranensis y C. undulata.

2.3.4 Cyanocyclas felipponei (Marshall, 1924)
Figura 2.4, Lamina 2.5

Designacidn original: Corbicula (Cyanocyclas) felipponei Marshall, 1924

Localidad tipo: Departamento de Colonia, Uruguay

Material estudiado: Fotografia del holotipo de Corbicula (Cyanocyclas) felipponei (USNM 347868),

MNHNM 3733, 6169; MACN 10643, 15100, 15497.

Figura 2.4. Holotipo de Corbicula (Cyanocyclas) felipponei USNM 347868.

7 “This species is entirely different from any hitherto know and will be easy to recognize. Structure, color,
form, and other features of the shell are so superior to the usual Corbicula that they have suggested the
specific name. A general pinkish or salmon tinge pervades the whole shell.” Marshall (1924:6)
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Lamina 2.5. Morfologia de las valvas de Cyanocyclas felipponei. A. Valva izquierda, vista externa. B. Valva
izquierda, vista interna. C. Escultura de la superficie externa y periostraco. D. Dientes cardinales valva
izquierda. E. Dientes laterales valva derecha. F. Seno paleal de la valva izquierda. Las barras horizontales
representan 1 mmy las verticales 1 cm.

Descripcion: La mayor especie de Cyanocyclas que se conoce, longitud maxima observada: 40,28
mm. Concha moderadamente sélida, subcircular, algo comprimida lateralmente (Ci= 0,593 *
0,081). Borde dorsal curvo, margen anterior ampliamente curvo, margen posterior truncado sub
recto, agudo hacia la porcion inferior en su unién con el margen ventral, algo proyectado en un
"rostro" corto. Borde ventral uniformemente redondeado, engrosado en la parte anterior
Ligamento largo (>10 mm) y protruido. La longitud del ligamento periostracal es aproximadamente
1/5 de la del ligamento primario. Umbos bajos, poco prominentes, muy poco visibles sobre el
borde dorsal en vista interna. Superficie externa con un par de costillas bajas o cordones radiales
poco marcados préximos al borde posterior. Periostraco brillante, no lamelar, color olivdceo o
castafio claro, en algunos ejemplares negro en la superficie antero-dorsal. Lineas de color radiales
muy finas, poco marcadas, a veces inconspicuas, en numero variable, proximo a 10. Superficie
externa de las valvas con estrias conmarginales muy finas. Charnela: Valva derecha: dientes
laterales con crenulaciéon poco marcada, los anteriores internos con una marcada curva a la altura
del tercio distal, el lateral posterior interno recto, el externo ampliamente curvo, generando un

amplio surco entre ambos. Dientes laterales anterior y posterior izquierdos con crenulacidon poco
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marcada. Dientes cardinales mds desarrollados que en las otras especies del género. Linea paleal
bien marcada, paralela al borde ventral con seno paleal agudo y breve, no profundo. Impresiones
de los musculos aductores bien marcadas, en algunos casos profundas, la impresién del aductor
posterior coalescente con la del retractor del pie, bien marcado. Superficie interna de las valvas de
color violdceo, area entre la linea paleal y el borde de la valva puede ser blanco y siempre es

brillante.

Anatomia: En ninguna de las colecciones estudiadas se encontraron ejemplares de Cyanocyclas
felipponei con partes blandas. Varios muestreos en su area de distribucidon fueron infructuosos

para encontrar ejemplares vivos.

Discusidon: Cyanocyclas felipponei fue sinonimizada con C. limosa por Parodiz & Hennings (1965). C.
felipponei se distingue de las otras especies del género por su gran tamafio y por poseer el margen
posterior proyectado, aunque débilmente, en un "rostro" debajo y por detras de la impresion de
los aductores posteriores; presenta ademas una leve pero bien perceptible cresta o corddn radial
posterior en la superficie externa, que resulta caracteristica; ligamento largo y protruido. El gran
tamanio, la solidez, el contorno de la concha, asi como el amplio espacio entre los dientes laterales
posteriores interno y externo y la poco marcada crenulacién de sus dientes laterales, la asemejan
a las especies del género Polymesoda (Corbiculidae), del norte de América del Sur y sur de América

del Norte.

2.3.5 Cyanocyclas fortis (Marshall, 1924)

Figuras 2.5y 2.6, Ldminas 2.6 y 2.7

Designaciodn original: Corbicula (Cyanocyclas) fortis Marshall, 1924

Localidad tipo: Departamento de Colonia, Uruguay

Material estudiado: Fotografia del holotipo de Corbicula (Cyanocylcas) fortis (USNM 347874);

MNHNM 19920, 19921
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Lamina 2.6. Morfologia de las valvas de Cyanocyclas fortis. A. Valva derecha, vista externa. B. Valva derecha,

vista interna. C. Escultura de la superficie externa y periostraco. D. Dientes cardinales de la valva izquierda.
E. Dientes laterales de la valva derecha. F. Seno paleal. Las barras horizontales representan 1 mm vy las

verticales 1 cm.

Descripcidn: Especie de talla mediana a pequeiia, longitud maxima observada: 22,06 mm. Concha
no fragil, llegando a sdlida, inflada (Ci= 0,752 * 0,03), de forma variable, desde triangular alta,
equilateral a redondeada con la porcidn posterior algo proyectada en un rostro (Figura 6). Margen

anterior suavemente curvo, amplio, el posterior sub-recto, formando un angulo definido en su
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union con el margen ventral, que es ampliamente curvo, de curvatura algo mds acentuada en el
punto medio. Ligamento corto y moderadamente protruido. Umbos prominentes, bien visibles por
sobre el borde dorsal en vista interna, inflados. Periostraco erizado en lamelas muy bajas.
Superficie de las valvas color verdoso, a veces algo amarillento, con numerosas lineas de color
radiales, marrones a purpura, bien visibles, moderadamente gruesas en toda la superficie, que no
alcanzan a los umbos. Superficie externa con estrias conmarginales finas y uniformemente
espaciadas. Charnela: en ambas valvas los dientes laterales anteriores son cortos con extremo
distal curvado, mientras que los dientes laterales posteriores largos, todos con crenulacién bien
marcada. En ambas valvas el diente cardinal central posee una hendidura. Linea paleal bien
marcada, paralela y alejada del borde. Seno paleal triangular, anguloso y bastante profundo.
Impresiones musculares suavemente marcadas. Superficie interna color violeta intenso, a veces
algo blanquecino en la superficie interna a la linea paleal. Borde interno de las valvas algo

biselado, con breves lineas de color oscuro variablemente marcadas.

Figura 2.6. Variacion en el contorno (vista externa) de las valvas en Cyanocyclas fortis. Ejemplares de Bahia
del Yaguareté, rio Uruguay.
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Lamina 2.7. Anatomia de Cyanocyclas fortis. A. Vista general del animal. B. Sifones. C. Palpo labial externo.
D. Palpo labial interno. Las barras horizontales representan 1 mm y las verticales 1 cm.

Anatomia: Musculatura del borde del manto dispuesta en haces que confluyen para unirse sobre
la inserciéon en la concha. Borde libre del manto con protuberancias muy bajas, sin llegar a
constituirse en papilas. Palpo labial externo ensanchado hacia la extremidad, con 16 surcos
ciliares; palpo labial interno con 16 surcos ciliados. Crias de hasta 3 mm alojadas en las branquias.
Branquias externas cubriendo un poco menos de la mitad de la branquia interna. Sifones con
escasa o nula pigmentacion, algo mas marcada en la unién entre ambos Sifon exhalante de borde

liso, sifon inhalante con alrededor de 15 tentaculos de 0,1-0,2 mm dispuestos en un solo verticilo.

Discusidon: Cyanocyclas fortis fue sinonimizada con C. paranensis por Parodiz & Hennings (1965).
Consideramos que C. fortis se distingue de las demds especies de Cyanocyclas por su contorno
triangular alto y la solidez de sus valvas. Figueiras (1965a) dice que estd estrechamente
relacionada con C. felipponei, sin embargo consideramos que es la especie mds parecida a C
paranensis, particularmente en la robustez de las valvas y el contorno alto de la concha.

Cyanocyclas fortis fue encontrada en el rio Uruguay (Nuevo Berlin) viviendo en simpatria con C.
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limosa y en la desembocadura del A2 Yaguareté en el rio Uruguay con C. exquisita, C. limosa, C.

paranensis y C. undulata.

2.3.6 Cyanocyclas guahybensis (Marshall, 1927)
Figuras 2.7, 2.8, 2.9, Ldminas 2.8y 2.9

Designacidn original: Corbicula (Cyanocyclas) guahybensis Marshall, 1927

Localidad tipo: Rio Guaiba, Rio Grande do Sul, Brasil

Material estudiado: Fotografia del holotipo de Corbicula (Cyanocyclas) guahybensis (USNM

171426) y Corbicula (Cyanocyclas) iheringi (USNM 171423); FZB 24269, 34449, 34514; MNRIJ
16157; MNHNM 4014

Figura 2.7. Holotipo de Corbicula (Cyanocyclas) guahybensis, USNM 171426 (Fotografia tomada de Simone
2006).
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Lamina 2.8. Morfologia de las valvas de Cyanocyclas guahybensis. A. Valva derecha, vista externa. B. Valva izquierda,
vista interna. C. Escultura de la superficie externa y periostraco. D. Dientes cardinales de la valva izquierda. E.
Dientes laterales de la valva derecha. F. Seno paleal de la valva izquierda. Las barras horizontales representan 1 mmy las
verticales 1 cm.

Valvas: Concha pequefia a mediana, longitud maxima observada: 24,19 mm, aunque raramente
supera los 20 mm. Concha bastante inflada (Ci = 0,699 + 0,038) de forma subcircular baja ovalada
hasta algo alta (Figura 2.9), levemente inequilateral, porcién posterior de las valvas algo mas
breve, no fragil. Margen dorsal con un angulo marcado bajo el umbo, margen anterior breve,
uniformemente curvo, margen posterior sub recto, margen ventral amplio, suavemente curvo.
Ligamento corto, poco pronunciado. Umbos moderadamente inflados, bien visibles sobre el borde
dorsal en vista interna. Periostraco brilloso. Superficie externa con estrias conmarginales de grosor
variable, irregularmente distribuidas, color verde amarillento, algo mas oscuro en la porcién media

de la superficie externa. Cuando presentes, las lineas radiales son numerosas. Charnela: en ambas
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valvas los dientes laterales débilmente crenulados y los cardinales anterior y posterior son
pequeios o apenas distinguibles. Linea paleal bien marcada, paralela al borde, con seno poco
profundo y agudo o redondeado. Impresiones musculares poco marcadas. Color interno violaceo,

algo blanquecino en algunos ejemplares.

Lamina 2.9. Anatomia de Cyanocyclas guahybensis. A. Vista general del animal B. Sifones C. Palpo labial
externo D. Palpo labial interno. Las barras horizontales representan 1 mm vy las verticales 1 cm.

Anatomia: Musculatura del |6bulo externo del borde del manto dispuesta en haces que se unen
sobre la insercion en la concha. Borde libre del manto con protuberancias a modo de papilas en el
area del sifén inhalante. Palpo labial externo trapezoidal, con entre 15 y 17 surcos ciliares. Palpo
labial interno lanceolado, con entre 15 y 17 surcos ciliares. Branquias externas cubriendo la mitad
de la branquia interna. Sifén inhalante escasamente pigmentado, el exhalante solo posee
pigmentacion en la base del verticilo de tentaculos. Sifén exhalante sin tentaculos. Sifén inhalante

con entre 17 y 19 tentaculos de 0,1-0,2 mm dispuestos en un solo verticilo.

28



Discusidon: Cyanocyclas guahybensis fue sinonimizada con C. limosa por Parodiz & Hennings (1965).
Esta especie presenta amplia variacion en el contorno de las valvas (Figura 2.9) en la que queda
incluida la otra especie descrita para el rio Guaiba Cyanocyclas iheringi que seria sinénimo junior.
Como senala Marshall (1924), Cyanocyclas guahybensis es similar a C. limosa, de la que se separa
consistentemente por su menor talla maxima, contorno algo mas alargado y mayor convexidad.
Mansur et al. (1991) y Mansur & Pereira (2006) describen morfolégicamente C. guahybensis bajo

el nombre de Neocorbicula limosa o Cyanocyclas limosa respectivamente.

Figura 9. Variacion del contorno (vista interna) de las valvas en C. guahybensis. Ejemplares de Praia do
Veludo, Rio Guaiba, Rio Grande do Sul, Brasil.

2.3.7 Cyanocyclas paranensis (d’ Orbigny, 1835)
Figuras 2.10y 2.11, Lamina 2.10

Designaciodn original: Cyclas (Cyrena) paranacensis d’Orbigny, 1835

Localidad tipo: Rio Parana, entre Buenos Aires y aguas abajo de la ciudad de Corrientes

Material estudiado: Dibujo de Cyclas paranensis d’Orbigny 1846; Fotografia de los sintipos de C.

oleana (USNM 109261); FZB 24268; MFA 99, 2825; MLP 5795, 6673; MNHNM 19923
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Figura 2.10. Dibujos de Cyanocyclas paranensis, tomado de d’Orbigny 1846.

Lamina 2.10. Morfologia de las valvas de Cyanocyclas paranensis. A. Valva izquierda, vista externa. B. Valva
izquierda, vista interna. C. Escultura de la superficie externa y periostraco. D. Dientes cardinales izquierdos.
E. Dientes laterales derechos posteriores. F. Seno paleal de la valva derecha. Las barras horizontales
representan 1 mmy las verticales 1 cm.

Descripcidn: Especie de talla mediana a pequeiia, longitud maxima observada: 22,26 mm. Concha
triangular alta a muy alta (Figura 2.11), sélida, inequilateral, inflada (Ci= 0,774 + 0,060). Borde
dorsal muy curvo, algo anguloso en el centro. Margenes anterior y ventral redondeados, amplios.
Margen posterior suavemente curvo con un angulo algo marcado en el punto de unidén con el
margen ventral. Ligamento corto, pronunciado. Umbos anchos, muy prominentes e inflados,
francamente dirigidos hacia adelante. Periostraco casi opaco, con lamelas muy bajas y apretadas.

Superficie externa de las valvas con estriaciones conmarginales muy bajas y finas. Periostraco de
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color verde oliva claro, a veces amarillento, muy pocos ejemplares con escasas lineas de color
radiales, oscuras. Charnela y placa charnelar sélidas. En ambas valvas tanto los dientes laterales
anteriores como los posteriores son largos y alcanzan la mitad de la altura de cada valva, todos
fuertemente crenulados. Dientes cardinales bien desarrollados. Linea paleal bien marcada,
paralela al borde ventral con seno paleal redondeado, poco profundo. Impresiones musculares

suavemente marcadas. Color de la superficie interna de las valvas, blanco.

Anatomia: Sélo se pudo estudiar un ejemplar colectado en 1961 por lo que las caracteristicas aqui
expuestas se consideran preliminares. Musculatura del Iébulo externo del borde del manto
dispuesta en haces que se entrecruzan. Palpo labial externo de forma trapezoide, con 20 surcos
ciliares. Palpo labial interno con 16 surcos ciliares. Branquias externas cubriendo la mitad de la
branquia interna, a veces reteniendo crias de hasta tres milimetros. Sifones sin pigmentacién. No

fue posible observar tentaculos en el sifén inhalante.

Discusidn: C. paranensis resulta facilmente identificable entre las especies de Cyanocyclas por la
solidez de su conchilla, el contorno triangular muy alto y la proyeccion anterior de los umbos, que
son muy inflados. Si bien la grafia original del epiteto especifico es paranacensis el mismo autor de
la especie en un trabajo posterior (d’ Orbigny 1846) refiere a C. paranacensis como C. paranensis,
nombre ampliamente difundido. Simone (2006) vuelve a usar el epiteto original. Siguiendo el
articulo 32.5 del Cédigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica (Comisidn Internacional de
Nomenclatura Zooldgica 1999) se considera paranensis una correccién valida. Cyanocyclas
paranensis fue encontrada en la desembocadura del A2 Yaguareté en el rio Uruguay viviendo en

simpatria con C. exquisita, C. fortis, C. limosa y C. undulata.

Figura 2.11. Variacion del contorno (vista interna) de las valvas de C. paranensis. Ejemplares de Laguna
Setubal, Santa Fé, Argentina.
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2.3.8 Cyanocyclas simplex (Marshall, 1927)
Figura 2.12, Ldminas 2.11y 2.12

Designacidn original: Corbicula (Cyanocyclas) simplex Marshall, 1927

Localidad tipo: Arroyos en el departamento de Colonia, Uruguay

Material estudiado: Fotografia del holotipo de Corbicula (Cyanocyclas) simplex (USNM 365385);

MLP 4428-2, 5482, 6674, 9507; MNHNM 5177

Lamina 2.11. Morfologia de las valvas de Cyanocyclas simplex. A. Valva izquierda, vista externa. B. Valva
izquierda, vista interna. C. Escultura de la superficie externa y periostraco. D. Dientes cardinales izquierdos.
E. Dientes laterales derechos. F. Seno paleal, valva izquierda. Las barras horizontales representan 1 mmy las
verticales 1 cm.
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Descripcion: Especie de tamafio mediano, longitud maxima observada: 26,53 mm. Concha ovalada,
inequilateral, mas alta y algo truncada en el extremo posterior, moderadamente inflada (Ci= 0,650
+ 0,050), de fragilidad moderada. Margen anterior breve, muy curvo; margen ventral amplio,
suavemente curvo; margen posterior casi recto. Ligamento largo, poco pronunciado. Umbos bajos,
amplios, poco inflados, usualmente erosionados. Superficie de la concha color castafio oscuro, sin
lineas radiales visibles con excepcidn de los individuos juveniles. Estrias conmarginales finas, bien
marcadas, especialmente en la parte anterior, irregularmente espaciadas. Charnela: En ambas
valvas los dientes laterales anteriores son largos con extremo distal curvado, mientras que los
dientes laterales posteriores son cortos y muy separados de los cardinales, los que a su vez estan
muy separados entre si. Linea paleal bien marcada, paralela al borde ventral con seno paleal
apenas marcado como una escotadura amplia muy poco profundo. Impresiones de los musculos
aductores débilmente marcadas. Superficie interna de las valvas color violeta, con areas rosadas

en algunos ejemplares, con parte externa de la linea paleal blanquecina.

Lamina 2.12. Anatomia de Cyanocyclas simplex. A. Sifones. B. Palpo labial externo. C. Palpo labial interno.
Las barras representan 1 mm.
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Anatomia: Sélo se pudo estudiar en cuatro ejemplares, dos colectados en 1968 y dos en 1986, por
lo que las caracteristicas aqui expuestas se consideran preliminares. Musculatura del I6bulo
externo del borde del manto dispuesta en haces que se entrecruzan. Palpo labial externo
rectangular, con entre 16 y 18 surcos ciliares. Palpo labial interno triangular y alargado, con 23
surcos ciliares. Crias de hasta 3,5 mm. Branquia externa cubriendo la mitad de la branquia interna.
Sifones cortos con pigmentacién mas intensa en la unién entre ambos. Sifon exhalante sin
tentaculos. Sifén inhalante con alrededor de 25 tentdculos de menos de 0,1 mm de longitud,

dispuestos en un solo verticilo.

Discusidn: Cyanocyclas simplex fue considerada sindnimo de C. limosa por Parodiz & Hennings
(1965). C. simplex es claramente identificable por su contorno oval alargado, inequilateral, concha
inflada con los umbos siempre muy erosionados. Ademas, un caracter destacado es el seno paleal
muy poco profundo, similar a lo observado en especies de Corbicula. Esta especie habita cursos de
agua de relativamente alta energia, lo que podria ser determinante en parte de su peculiar
morfologia y el escaso desarrollo en longitud de los sifones que se manifestaria en el poco

pronunciado seno paleal.

2.3.9 Cyanocyclas undulata (Marshall, 1927)
Figura 2.13, Ldminas 2.13y 2.14

Designacion original: Corbicula (Cyanocyclas) undulata Marshall, 1927

Localidad tipo: Bahia de Colonia, Rio de la Plata, Uruguay

Material estudiado: Fotografia del holotipo de Corbicula (Cyanocyclas) undulata (USNM 365392);

MACN 9378-19, 11328, 21497; MNHNM 2953, 3720, 5937, 6147, 19924
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Lamina 2.13. Morfologia de las valvas de Cyanocyclas undulata. A. Valva izquierda, vista externa. B. Valva
izquierda, vista interna. C. Escultura de la superficie externa y periostraco. D. Dientes cardinales de la valva
izquierda. E. Dientes laterales de la valva derecha. F. Seno paleal de la valva izquierda. Las barras
horizontales representan 1 mm vy las verticales 1 cm.

Descripcidn: Especie de talla mediana, longitud mdxima observada: 23,00 mm. Concha de
contorno trigonal, algo inflada (Ci = 0,682 + 0,043), no fragil, inequilateral, mas marcadamente en
ejemplares de mayor talla. Margen ventral amplio, suavemente curvo, margen anterior corto, muy
curvo. Margen posterior recto, truncado, formando un angulo en su unién con el margen ventral,
margen dorsal curvo en la mitad posterior, subrecto o recto en la mitad anterior. Ligamento corto,

fuerte y pronunciado. Umbones inflados, prominentes, claramente visibles en vista interna por
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sobre el margen dorsal. Charnela y placa charnelar moderadamente sdlida. Valva derecha: dientes
laterales anteriores relativamente cortos, sub rectos, paralelos entre si, el interno con el extremo
distal curvado; dientes laterales posteriores cortos, suavemente curvo el interno, de curvatura
acentuada el externo, acompafiando la curvatura del margen dorsal posterior. En ambas valvas, las
crenulaciones de los dientes laterales son bien marcadas. Dientes cardinales con las caracteristicas
del género. Periostraco color verde oliva, con lineas de color radiales numerosas, oscuras a veces
anchas, formando bandas deltoides de hasta 4 mm en la base. Estrias conmarginales muy
marcadas, regularmente espaciadas. Linea paleal bien marcada con seno anguloso y profundo.
Impresiones de los musculos aductores casi imperceptibles. Superficie interna de color violeta con

areas blanquecinas, violeta intenso en la parte externa a la linea paleal.

Lamina 2.14. Anatomia de Cyanocyclas undulata. A. Vista general del animal. B. Sifones en vista lateral. C.
Palpo labial externo. D. Palpo labial interno. Las barras horizontales representan 1 mm y las verticales 1 cm.

Anatomia: Musculatura del Iébulo externo del borde del manto dispuesta en haces que se
entrecruzan. Palpo labial externo de forma trapezoide, con 23 surcos ciliares. Palpo labial interno
en forma de trapecio, posee 20 surcos ciliares. Branquias externas cubriendo 2/5 de la branquia

interna, que puede retener crias de hasta 3,5 mm. Sifones muy largos con escasa pigmentacion.
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Siféon exhalante sin tentdculos. Sifén inhalante con aproximadamente 15 tentdculos de 0,1 mm

dispuestos en un solo verticilo.

Discusion: Cyanocyclas undulata es similar en contorno a C. exquisita, y se diferencia claramente
del resto de las especies del género por su contorno trigonal alto, por la presencia del umbo muy
inflado y prominente, y por la escultura de la superficie externa de la concha con estrias
conmarginales muy marcadas y regularmente espaciadas. Su morfologia la asemeja externamente
a una especie de Corbicula, de la que se separa facilmente por la presencia de un seno paleal bien
marcado y profundo. Esta especie no fue incluida en la revisidon de Parodiz & Hennings (1965) pero
posteriormente fue sinonimizada con C. limosa por Figueiras (1965b). En el presente trabajo,
Cyanocyclas undulata fue encontrada en la desembocadura del A2 Yaguareté en el rio Uruguay

viviendo en simpatria con C. exquisita, C. fortis, C. limosa y C. paranensis.

2.3.10 Corbicula Megerle von Muhlfeld, 1811

Especie tipo: Tellina fluminalis Miiller, 1774

Diagnosis: Especies de tamafio mediano a grande entre dos y cinco centimetros de talla maxima.
Concha de contorno triangular. Charnela con denticion heterodonta. Valva derecha con dos
dientes laterales anteriores y dos posteriores que se extienden desde debajo del umbo hasta
cubrir las impresiones de los musculos aductores. Valva izquierda con un diente lateral anterior y
uno posterior. Todos los dientes laterales presentan crenulacidon en sus caras internas. Tres
dientes cardinales en cada valva el anterior de la valva derecha y el posterior de la izquierda son
generalmente mas pequefos. Periostraco brilloso, no elevado en lamelas; superficie de la concha
con estrias conmarginales generalmente bien marcadas y regularmente espaciadas. Sifones cortos,
ambos con tentdculos, en el inhalante, dispuestos en mds de un verticilo. Linea paleal integra, con

una muy leve escotadura que corresponde al seno paleal.
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2.3.11 Corbicula fluminalis (Miiller, 1774)
Ldmina 2.15

Designacidn original: Tellina fluminalis Miller, 1774

Material estudiado: MNHNM 19925, 19926

Lamina 2.15. Morfologia de las valvas de Corbicula fluminalis. A. Valva izquierda, vista externa. B. Valva
izquierda, vista interna. C. Escultura de la superficie externa y periostraco. D. Dientes laterales anteriores de
la valva derecha. E. Dientes cardinales. F. Detalle de la escotadura correspondiente al seno paleal. Las barras
horizontales representan 1 mm y las verticales 1 cm.

Descripcidn: Especie de talla pequeia, longitud maxima observada: 19,52 mm Concha triangular
alta, casi equilateral, muy sdlida, inflada (Ci= 0,782 + 0,025). Margenes redondeados, el posterior
algo proyectado. Ligamento externo, corto pero pronunciado. Umbos inflados y prominentes.
Periostraco castafio claro a oscuro hacia los umbones. Estrias bien marcadas, ubicadas a una
distancia menor a un milimetro una de otras. Charnela: en ambas valvas la charnela es muy
curvada y los dientes laterales anteriores y posteriores del mismo largo. Dientes cardinales cortos
y robustos. Linea paleal bien marcada e integra, paralela al borde ventral. Impresiones musculares

levemente marcadas, ambas circulares. Color interno violeta palido.
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Anatomia: El estado de conservacién de las muestras colectadas no permitié el estudio anatémico
de esta especie. Segun Martins et al. (2006) los sifones no poseen pigmentacion en su superficie
externa, los tentaculos del sifén inhalante estdn organizados en tres o cuatro verticilos, con el
verticilo externo formado por tentaculos mas cortos y los mds internos con tentaculos de mayor

tamanio; la branquia externa cubre la mitad de la superficie de la branquia interna.

Discusion: Corbicula fluminalis se diferencia claramente de las otras especies exdticas de Corbicula
presentes en América del Sur por su mayor altura relativa e indice de convexidad, la curvatura de

su charnela mas acentuada, asi como la robustez de sus dientes cardinales.

2.3.12 Corbicula fluminea (Mller, 1774)
Ldminas 2.16 y 2.17

Designacidn original: Tellina fluminea Miiller, 1774

Material estudiado: MFA 1425, 1754, 3123; MNHNM 19927 - 19934; MNRJ 8584, 9830

Lamina 2.16. Morfologia de las valvas de Corbicula fluminea. A. Valva izquierda, vista externa. B. Valva
izquierda, vista interna. C. Escultura de la superficie externa y periostraco. D. Dientes cardinales de la valva
izquierda. E. Diente lateral posterior izquierdo. F. Detalle de la escotadura correspondiente al seno paleal.
Las barras horizontales representan 1 mm y las verticales 1 cm.
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Descripcion: C. fluminea es la especie de Corbicula de mayor tamafio, longitud mdxima observada:
52,71 mm. Concha triangular alta, inequilateral, con rostro posterior pronunciado en grado
variable, mds acentuado en los ejemplares de mayor talla. Concha gruesa, moderadamente inflada
(Ci= 0,692 + 0,036). Margen anterior marcadamente curvo, insensiblemente continuo con el
margen ventral que es amplio y de curvatura mas acentuada en la mitad anterior. Margen
posterior breve, muy curvo. Margen posterior proyectado en un rostro que se acentua en
ejemplares adultos. Ligamento corto y pronunciado. Umbos prominentes, inflados, destacados de
la superficie de la concha. Periostraco liso y brillante, de coloracién variable amarillento, verdoso,
castafio e incluso negro. Estrias conmarginales bien marcadas y regularmente espaciadas (mas de
un milimetro una de otra). Charnela: en ambas valvas los dientes laterales anteriores presentan
una pequena curvatura en la porcién sobre la impresidon de los musculos aductores. Dientes
laterales posteriores rectos, con crenulacion bien marcada. Dientes cardinales con las
caracteristicas del género. Linea paleal bien marcada, sin seno paleal marcado, en su lugar, una
muy débil inflexién de la linea paleal que corresponde a la insercién de los musculos retractores de
los sifones, que son muy cortos. Impresiones musculares muy marcadas. Superficie interna de

color variable, la parte interior de la linea paleal es blanca y la parte externa es violacea o blanca.
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Lamina 2.17. Anatomia de Corbicula fluminea. A. Vista general del animal. B. Sifones C. Palpo labial externo.
D. Palpo labial interno. Las barras horizontales representan 1 mm y las verticales 1 cm.

Anatomia: Musculatura del borde del manto dispuesta en haces que se entrecruzan. Borde del
manto cubierto de papilas en toda su extensidn, que son mas grandes hacia la parte posterior.
Palpo labial externo con 29 surcos ciliares; palpo labial interno con 30 surcos ciliares. Branquias
externas cubriendo la mitad a 2/5 de la superficie de la branquia interna. Ambos sifones presentan
abundante pigmentacion. Sifén exhalante e inhalante con dos verticilos de tentaculos, el externo

mas pequeiio.

Discusion: Especie de facil identificacion dentro del género por su rostro proyectado,
particularmente en ejemplares de gran talla, y sus estrias bien marcadas y espaciadas mas de un

milimetro una de otra.
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2.3.13 Corbicula largillierti (Philippi, 1844)
Laminas 2.18 y 2.19

Designacidn original: Cyrena largillierti Philippi, 1844

Material estudiado: MNHNM 19936 - 19941

Lamina 2.18. Morfologia de las valvas de Corbicula largillierti. A. Valva izquierda, vista externa. B. Valva
izquierda, vista interna. C. Escultura de la superficie externa y periostraco. D. Dientes cardinales de la valva
izquierda. E. Dientes laterales de la valva derecha. F. Detalle de la escotadura correspondiente al seno paleal
en la valva izquierda. Las barras horizontales representan 1 mm y las verticales 1 cm.

Descripcidn: Especie de talla pequefia a mediana, longitud maxima observada: 25,91 mm. Concha
de contorno variable, desde oval a oval trigona, equilateral, no inflada (Ci= 0,661 + 0,040), algo
fragil. Margen dorsal corto en los ejemplares de contorno trigonal, mas extenso en ejemplares de
contorno oval alto. Margen anterior curvo, insensiblemente unido al margen ventral, que es
amplio y uniformemente curvo. Margen posterior levemente proyectado. Ligamento corto,
pronunciado. Umbos pequefios, bajos y no prominentes, poco destacados por sobre la linea del
margen dorsal en vista interna. Estrias conmarginales finas, uniformemente espaciadas. Charnela:
en ambas valvas los dientes laterales anteriores y posteriores son del mismo largo, con

crenulacién bien marcada. Los dientes cardinales son pequefios y delicados. Linea paleal, paralela
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al borde ventral, sin seno paleal, que esta sdlo representado por una leve escotadura. Impresiones
musculares bien marcadas. Superficie interna de color violeta intenso, con dreas blanquecinas en
algunos ejemplares. Periostraco color castafio claro o verde amarillento, pocos ejemplares en

algunas poblaciones presentan lineas radiales oscuras.

Lamina 2.19. Anatomia de Corbicula largillierti. A. Vista general del animal. B. Sifones. C. Palpo labial interno.
D. Palpo labial externo. Las barras horizontales representan 1 mm y las verticales 1 cm.

Anatomia: Musculatura del borde del manto dispuesta en haces que se entrecruzan. Borde del
manto completamente cubierto de papilas que son mas grandes hacia la porcidn posterior. Palpo
labial externo trapezoidal con 33 surcos ciliares. Palpo labial interno lanceolado, con 40 surcos
ciliares. Branquias externas cubriendo 1/3 de la branquia interna. Sifén exhalante levemente
pigmentado, siféon inhalante sin pigmentacidén, ambos con tres verticilos de tentdculos. Los

tentaculos del sifén inhalante son mas largos que los del sifon exhalante.

Discusion: Corbicula largillierti se diferencia de las restantes especies del género introducidas en

América del Sur por el contorno oval trigono u oval de las valvas (caracter que segun ltuarte (1994)
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varia de acuerdo a las condiciones de la hidrodindmica y sustrato del habitat que ocupa), la
estriacién de la superficie de las valvas fina y regularmente distribuida, y por poseer dientes
cardinales pequenos. La concha menos sélida y falta de proyeccion del extremo posterior la

diferencia claramente de C. fluminea.

2.3.14 Corbicula sp.
Ldminas 2.20y 2.21

Material estudiado: MNHNM 19942-19944

Lamina 2.20. Morfologia de las valvas de Corbicula sp. A. Valva izquierda, vista externa. B. Valva izquierda,
vista interna. C. Escultura de la superficie externa y periostraco. D. Dientes cardinales de la valva izquierda.
E. Dientes laterales de la valva derecha. F. Detalle de la escotadura correspondiente al seno paleal en la
valva izquierda. Las barras horizontales representan 1 mmy las verticales 1 cm.

Descripcion: Especie de talla mediana a grande, longitud maxima observada: 45,58 mm Concha de
contorno acentuadamente oval, equilateral, gruesa, moderadamente inflada (Ci= 0,672 + 0,021).
Margenes dorsal y ventral ampliamente curvos, margen posterior algo agudo, el posterior mas
amplio. Ligamento largo y saliente. Umbos, inflados aunque sin llegar a sobresalir del contorno de
la concha. Periostraco de color castafio amarillento. Estrias conmarginales regularmente

espaciadas un milimetro una de otras. Charnela: en ambas valvas los dientes laterales anteriores
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presentan una curva marcada en el tercio distal. Dientes laterales posteriores rectos. Ambos pares
de dientes con crenulacién marcada. Dientes cardinales bien desarrollados. Linea paleal integra,
paralela al borde ventral; escotadura paleal muy poco marcada. Impresiones musculares bien

marcadas, la posterior casi circular. Superficie interna blanca a veces con leves tonos lilas.

Lamina 2.21. Anatomia de Corbicula sp. A. Vista general del animal. B. Palpo labial interno. C. Palpo labial
externo. Las barras horizontales representan 1 mmy las verticales 1 cm.

Anatomia: Musculatura del borde del manto dispuesta en haces que se entrecruzan. Borde del
manto enteramente cubierto de papilas que son mas grandes hacia la porciéon posterior. Palpo
labial externo forma trapezoizal, con 43 surcos ciliares. Palpo labial interno forma lanceolada, con
50 surcos ciliados. Branquias externas cubriendo la mitad de la branquia interna. Sifones sin

pigmentacion. Ambos sifones poseen tentaculos dispuestos en dos verticilos.

Discusion: La forma acentuadamente ovalada y la distancia entre las estrias conmarginales son

caracteristicas que permiten distinguir esta especie de las otras especies de Corbicula presentes en
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Uruguay. La primera referencia a esta forma de Corbicula para América del Sur fue realizada por
Mansur et al. (2004). Un morfotipo similar, fue caracterizado para América del Norte por Briton &

Morton (1986) como Corbicula forma B.

2.4 Comentarios sobre especies nominales de Corbiculidae citadas para Uruguay no estudiadas

en la tesis

Se incluye en esta seccién informacidn y comentarios sobre una serie de especies de Cyanocyclas

de las que por insuficiencia de material se ha preferido posponer cualquier decisidon taxondmica en

este trabajo de tesis.

2.4.1 Corbicula (Cyanocyclas) circularis Marshall, 1924

Figura 2.14

Figura 2.14. Holotipo de Corbicula (Cyanocyclas) circularis (USNM 347860).

Comentarios taxonémicos: Marshall (1924) distingue esta especie del resto de las descritas por su

contorno casi circular, la concha comprimida lateralmente, y la regularidad de la convexidad de la
valva. Parodiz & Hennings (1965) incluyen erréneamente esta especie como sinénima de C.
paranensis. El contorno francamente circular, la compresién lateral y la relativa fragilidad de
Cyanocyclas circularis constituyen la mas clara diferencia con C. paranensis por lo que no puede
tratarse de un sinénimo. En las colecciones estudiadas no se encontraron lotes de esta especie

sino algunos ejemplares de esta forma incluidos en lotes de C. limosa.
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2.4.2 Corbicula (Cyanocyclas) compacta Marshall, 1924

Figura 2.15

Figura 2.15. Holotipo de Corbicula (Cyanocyclas) compacta (USNM 349175).

Comentarios taxondmicos: Marshall (1924) sefiala que “la forma gruesa, compacta, el color

rosdceo, y especialmente los muy pequefios dientes laterales posteriores ofrecen faciles medios
de identificacién de esta especie”. Parodiz & Hennings (1965) incluyen esta especie en la sinonimia
de C. paranensis sin embargo, por su contorno, no es claro que se trate de un sinénimo de esta

especie.

2.4.3 Corbicula coloniensis Pilsbry, 1896
Figura 2.16

Figura 2.16. Holotipo de Corbicula (Cyanocyclas) coloniensis (ANSP 69679).

Comentarios taxonomicos: Esta especie fue considerada sindbnimo de C. limosa por Parodiz &

Hennings (1965). Figueiras (1965a) sefiala que esta especie es de “Forma mayor y mas triangular
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que N. limosa. Los dientes laterales inusitadamente largos y los cardinales ampliamente
divergentes”. Estas caracteristicas pueden deberse al tamafio extremo del ejemplar (32,5 mm).

Este nombre fue referido por error por Simone (2006) como Cyanocyclas colombiensis.

2.4.4 Corbicula (Cyanocyclas) delicata Marshall, 1924

Figura 2.17

Figura 2.17. Sintipos de Corbicula (Cyanocyclas) delicata (USNM 347862).

Comentarios taxondmicos: Esta especie fue considerada sindbnimo de C. limosa por Parodiz &

Hennings (1965). El propio autor de la especie dice en su descripcion: “Su mas cercano pariente es
limosa Maton, de la cual difiere ligeramente en forma y extremadamente en color.” Parodiz &
Hennings (1965) consideran que el nombre debe ser eliminado por encontrarse preocupado por

Pilsbry (1907) para una subespecie de Corbicula nipponensis.
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2.4.5 Corbicula obsoleta Deshayes, 1854

Figura 2.18

Figura 2.18. Sintipos de Corbicula obsoleta (BMNH 1956.12.3.15-16).

Localidad tipo: Rios de Uruguay

Comentarios taxondmicos: Cyanocyclas obsoleta fue considerada sindnimo de C. limosa por

Parodiz & Hennings (1965). Las lineas conmarginales bien marcadas y el borde posterior
proyectado como un rostro hacen que esta especie se asemeje a las especies de Cyanocyclas del
norte de Brasil y Guayanas. La localidad tipo es “rios de la Republica del Uruguay” pero no se

puede descartar que se trate de un error, siendo su localidad de origen Brasil.
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2.4.6 Corbicula (Cyanocyclas) teisseirei Marshall, 1927

Figura 2.19

Figura 2.19. Holotipo de Corbicula (Cyanocyclas) teisseirei (USNM 365382).

Comentarios taxondmicos: Morfotipo comprendido en la variacién natural de C. limosa. Parodiz &

Hennings (1965) la consideran sinénimo de C. limosa, mientras que Figueiras (1965a) la vincula

erréneamente con C. simplex.

2.4.7 Cyclas (Cyrena) variegata d’Orbigny, 1835
Figura 2.20

Figura 2.20. Probables sintipos de Cyclas (Cyrena) variegata (MNHN 3555).
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Comentarios taxondmicos: Morfotipo comprendido en la variacion natural de C. limosa. El propio

autor de la especie la considera sindbnimo en un trabajo posterior (d’Orbigny 1846), y asi ha sido
considerado por autores posteriores: Marshall (1927), Figueiras (1965a), Parodiz & Hennings
(1965) Scarabino & Mansur (2007).

2.4.8 Tellina vivipara Larrafiaga, 1923

Comentarios taxondmicos: Especie descrita en el siglo XIX por el naturalista Ddmaso Antonio

Larrafiaga (1771-1848) pero publicada pdéstumamente en 1923 junto con el resto de sus
manuscritos. Nombrada originalmente como Tellina vivipara, la localidad tipo es un rio cerca de
Canelones. El epiteto especifico hace referencia a que el autor encontré entre 8 y 10 ejemplares
juveniles dentro de cada individuo adulto. No se publicaron dibujos ni se encontré ejemplar tipo

por lo que se considera un nomen dubium.
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Capitulo 111

Morfometria de Corbiculidae de Uruguay

3.1 Introduccion

La morfologia de las valvas (tamafo, contorno, relaciones entre sus medidas de longitud)
es un caracter fundamental en la descripcién e identificacion de especies de bivalvos. En la
literatura regional es comun el uso de términos como inflada, alta, gorda, para referirse a la
relacion entre las medidas lineales (alto, largo y ancho) de los bivalvos dulceacuicolas (ver
Figueiras 1965, Castellanos & Landoni 1990). Este conjunto de datos contiene relativamente poca
informacidn acerca de la forma y alguna informacion puede ser ambigua (Zeldich et al. 2004), sin
embargo tal terminologia ha sido incluida en claves de identificaciéon para bivalvos dulceacuicolas
(Olazarri 1966, Castellanos & Landoni 1990, Mansur & Pereira 2006) e incluso consideradas como
caracteres, en alguna medida diagndsticos, en trabajos taxondmicos sobre el género Cyanocyclas
(Parodiz & Hennings 1965). A las tradicionales descripciones de las relaciones morfométricas se les
ha ido sumando un conjunto de andlisis y calculo de indices que permiten cuantificar el valor de
estos caracteres como elementos significativos en la diagnosis, existiendo ademds una gran
variedad de herramientas de software para el andlisis y comparacién de la geometria de las formas
a través de puntos homdlogos denominados landmarks.

Las especies de Corbiculidae de América del sur han sido estudiadas mediante
morfometria lineal por Parodiz & Hennings (1965), Garces et al. (1989) e ltuarte (1994), no
existiendo antecedentes de estudios de morfologia de valvas mediante aplicacién de técnicas de
estudio de morfometria geométrica.

El objetivo de este capitulo es contribuir a la discriminacion de especies y morfotipos de

Corbiculidae presentes en Uruguay a partir de estudios de morfometria lineal y geométrica.

Hipdtesis: Las especies de Corbiculidae de Uruguay difieren significativamente en sus
relaciones morfométricas: largo/alto, ancho/alto, ancho/largo y/o en la relacién espacial de la

disposicion de landmarks en sus valvas.
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3.2 Metodologia

Para el presente estudio se utilizaron muestras de todas las especies de Corbiculidae
presentes en Uruguay y muestras provenientes de Argentina, Brasil y Portugal (Tabla 3.1). Las
muestras fueron estudiadas con dos aproximaciones: morfometria lineal y morfometria

geomeétrica.

Tabla 3.1. Material utilizado para el estudio de morfometria lineal y geométrica.

n Morfometri: n Morfometri:
Morfotipo Localidad orfometria orfometria

lineal geométrica
Corbicula . .
- A2 de las Vacas, P2 del Merino (Colonia, Uruguay) 100 24
fluminalis
icul
COI’bI.CU a Albufera de Azibo,Vale de Prado (Portugal) 34 -
fluminea
icul
COI’bI.CU a A2 Colold, P2 del Varro (Soriano, Uruguay) 38 -
fluminea
Corbicula A2 Pan de Azucar, Pan de Azucar
. 54 -
fluminea (Maldonado, Uruguay)
Corbicula , .
fluminea Arroyo Bequeld, Paso Tabarez (Soriano, Uruguay) 137 -
icul
COI’bI.CU a Januaria (Minas Gerais, Brasil) 31 -
fluminea
Corbicula Rio Santa Lucia chico, ciudad de Florida
. . 42 -
fluminea (Florida, Uruguay)
Corbicula Rio Uruguay, desembocadura, A2 Yaguareté
. , 146 30
fluminea (Rio Negro, Uruguay)
Corbicula o . Do T« )
largillierti A2 Bequeld, P2 Tabarez (Soriano, Uruguay) 25 30
/irti;tl)lllfz:‘tj/ Laguna ltapeva (RGS, Brasil) 37 -
Corbicula sp. Rio Negro, P2 Mazangano (Rivera, Uruguay) 93 -
, . gL .
Corbicula sp. Rio Yaguardn, estancia La Gloria 35 )8
(Cerro Largo, Uruguay)
Cyanoc‘y‘clas Varias localidades de Uruguay 15 -
exquisita
C}/ec;;t;cg;/;s Departamento de Colonia (Uruguay) 47 30
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Cyanocyclas
fortis

Cyanocyclas
guahybensis

Cyanocyclas
guahybensis

Cyanocyclas
guahybensis

Cyanocyclas
guahybensis

Cyanocyclas
limosa

Cyanocyclas
limosa

Cyanocyclas
limosa

Cyanocyclas
limosa

Cyanocyclas
limosa

Cyanocyclas
limosa

Cyanocyclas
limosa

Cyanocyclas
limosa

Cyanocyclas
limosa

Cyanocyclas
limosa

Cyanocyclas
limosa

Cyanocyclas
limosa

Cyanocyclas
paranensis

Cyanocyclas
simplex
Cyanocyclas
simplex

Cyanocyclas
undulata

Rio Uruguay, desembocadura, A2 Yaguareté
(Rio Negro, Uruguay)

Laguna Peixoto (RGS, Brasil)

Rio Cebollati (Uruguay)

Rio Guaiba, Florida (RGS, Brasil)

Rio Guaiba, Praia Veludo, Belem Novo (RGS, Brasil)

A2 Sauce de Batovi, R.59 (Tacuarembd, Uruguay)

Arroyo Colla (Colonia, Uruguay)

Arroyo Miguelin, Punta Lara, Ensenada
(Buenos Aires, Argentina)

Arroyo San Carlos, San Carlos
(Maldonado, Uruguay)

Arroyo Sopas, Paso Mufioz (Salto, Uruguay)

Arroyo Timote (Florida, Uruguay)

Canal en ingenio Espinillar (Salto, Uruguay)

Rio Cebollati (Lavalleja, Uruguay)

Rio Cuareim, Quarai (RGS, Brasil)

Rio Negro, P2 Mazangano (Rivera, Uruguay)

Rio Uruguay, desembocadura, A2 Yaguareté
(Rio Negro, Uruguay)

Rio Yi (Florida, Uruguay)

Laguna Guadalupe, Santa Fe,
(Santa Fe, Argentina)

Rio Uruguay, Salto Chico (Salto, Uruguay)

Salto M'Bigua, cataratas del Iguazu (Misiones,
Argentina) y A2 Uruguai (Misiones, Argentina)

Varias localidades de Uruguay

154

154

53

45

78

36

54

40

24

27

36

55

62

23

16

39

24

31

22

61

16

31

30

29

30

21
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3.2.1 Toma de datos

Segln la disponibilidad de material para el estudio de morfometria lineal se tomaron, para
cada una de las unidades de estudio, tres medidas de longitud (largo, alto y ancho de la valva,
Figura 3.1) mediante un calibre digital de precisién 0,01 mm. En base a estas tres medidas se

calcularon tres relaciones: largo/alto, alto/ancho y largo/ancho.

Figura 3.1. Disposicion de las medidas largo, alto y ancho sobre las valvas de Corbiculidae.

Para el estudio de morfometria geométrica se utilizé6 una camara digital Canon EOS REBEL
T1i de 15.1 megapixeles. Alrededor de 30 valvas izquierdas de cada especie (con excepcion de
Cyanocyclas exquisita y Cyanocyclas undulata para las que no se obtuvo suficiente material, ver
tabla 3.1) fueron fotografiadas en vista interna desde una distancia de 35 cm ayudado con una
mesa de fotografia. Sobre cada imagen se marcaron 14 landmarks (Figura 3.2). Los landmarks
elegidos fueron usados en anteriores estudios de bivalvos con caracteristicas similares a

Cyanocyclas (Marquez et al. 2010, Sousa et al. 2007). Las imagenes se convirtieron al formato TPS

55



usando el programa TPSUtil, se escalaron las imagenes y digitalizaron los landmarks con TPSDig2 y

la forma de consenso se obtuvo con el programa TPSRelw.

Figura 3.2. Disposicion de los landmarks sobre una valva izquierda de Cyanocyclas. 1) extremo ventral del
diente lateral posterior, 2) extremo dorsal del diente lateral posterior, 3) extremo dorsal del diente cardinal
central, 4) extremo dorsal del diente lateral anterior, 5) extremo ventral del diente lateral anterior, 6) y 7)
extremos de la marca del musculo aductor posterior, 8) extremo ventral del diente cardinal posterior, 9)
extremo ventral del diente cardinal central, 10) extremo ventral del diente cardinal anterior, 11) marca del
musculo retractor del pie, 12) extremo ventral de la marca del musculo aductor anterior, 13) margen ventral
del seno o escotadura paleal y 14) extremo interno del seno paleal.

3.2.2 Andlisis de datos

Todos los andlisis y graficos de morfometria lineal se realizaron utilizando el programa
PAST 2.09 (Hammer et al. 2001). Se calcularon los estadisticos basicos (minimo, maximo, media y
desvio estandar). Para la comparacion entre las especies se utilizd el test no paramétrico de
Kruskal-Wallis, debido a que los datos no cumplian con los supuestos basicos de normalidad y
homogeneidad de varianza. El andlisis usado es el mas potente de los no paramétricos para

analizar mas de 2 grupos (95 % del poder predictivo del ANOVA; Zar 1999).
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Test de Kruskal-Wallis

Ho: los datos no son diferentes significativamente
Ha: los datos tienen diferencias significativas
o =0.05
Criterio de decisién: Si  p>0.05 acepto H,
p<0.05 rechazo H,

Los analisis de morfometria geométrica se realizaron con el programa Morphol
(Klingenberg 2011). A partir de las formas consenso obtenidas se calculé la matriz de varianza
sobre co-varianza y en base a esta se realizd un andlisis de componentes principales y un analisis
de variacién canénica sobre la que se calculd la distancia de Mahalanobis y la distancia de
Procrustes. La significancia estadistica fue obtenida en base a 10000 corridas de permutaciones
en el calculo de distancias. La distancia de Mahalanobis determina la similitud entre variables
aleatorias, y tiene en cuenta las correlaciones entre las variables utilizando sélo la informacion de
cada variable no redundante. La distancia de Procrustes se define como la raiz cuadrada de las
sumas al cuadrado de las distancias entre dos configuraciones de landmarks centradas, escaladas,

y rotadas.

3.3 Resultados

3.3.1 Morfometria lineal

Se tomaron medidas de 1884 individuos de 12 morfotipos: Cyanocyclas limosa (436
individuos, 12 localidades), C. guahybensis (330 individuos, cuatro localidades), C. fortis (154
individuos, una localidad), C. simplex (83 individuos, dos localidades), C. felipponei (47 individuos,
una localidad), C. paranensis (31 individuos, una localidad), C. undulata (16 individuos, cuatro
localidades), C. exquisita (15 individuos, cinco localidades), Corbicula fluminea (482 individuos,
siete localidades), Corbicula sp. (128 individuos, dos localidades), Corbicula fluminalis (100

individuos, una localidades) y C. largillierti (62 individuos, dos localidades) (Tabla 3.1).

57



3.3.1.1 Relacién Largo/Alto

Corbicula sp., Cyanocyclas limosa y Cyanocyclas simplex presentaron los mayores valores
de promedio en la relacién Largo/Alto Media: 1,240; 1,184 y 1,145 respectivamente, mientras que
en Corbicula fluminalis el valor fue menor a uno y en Cyanocyclas paranensis apenas lo superé
(1,008) (Tabla 3.2). El resto de las especies (7) presentaron valores medios en un rango acotado
entre 1,081y 1,112. C. limosa y C. simplex fueron las especies que presentaron mayor diferencia
entre sus valores maximos y minimos, en cambio tres especies de Corbicula (Corbicula sp., C.
largillierti y C. fluminalis) ocuparon los Ultimos lugares en ese ranking lo que estuvo asociado a los

menores valores de desvio estandar (Figura 3.3).
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Figura 3.3. Gréfica de boxplot de la relacién Largo/Alto.

Utilizando el test de Kruskal-Wallis no se encontraron diferencias significativas entre las
relaciones Largo/Alto de Cyanocyclas guahybensis y cuatro especies: Cyanocyclas exquisita
(p=0,990), C. felipponei (p=0,247), C. fortis (p=0,186) y Corbicula largillierti (p=0,156). Dentro de
este grupo de especies tampoco fue posible diferenciar C. fortis de C. largillierti (p=0,403), ni de C.
exquisita (p=0,322). Esta ultima especie tampoco se pudo diferenciar de C. felipponei (p=0,332) ni
de C. largillierti (p=0,255). Otra especie para la cual el test aceptd la hipétesis nula fue Cyanocyclas

simplex respecto a C. undulata (p=0,707) y Corbicula fluminea (p=0,06) (Tabla 3.3).
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Tabla 3.2. Media, desvio estandar, maximo y minimos para la relacion Largo/Alto para cada especie de Corbiculidae presente en Uruguay.

Csimplex Climosa C fortis Cundulata  Cfelipponei  Cexquisita  Cparanensis Cguahybensis Cfluminea  Corbiculasp  Cfluminalis — Clargillierti
N 83 436 154 16 47 15,000 31 330 482 128 100 62
Minimo 1,020 1,034 0,984 1,028 1,000 1,014 0,869 0,985 0,994 1,172 0,928 1,034
Maximo 1,302 1,393 1,218 1,198 1,156 1,126 1,099 1,246 1,260 1,311 1,049 1,179
Media 1,145 1,184 1,092 1,132 1,081 1,084 1,008 1,091 1,112 1,240 0,981 1,098

Desvio
Estandar 0,064 0,060 0,038 0,052 0,032 0,033 0,058 0,043 0,046 0,025 0,029 0,037




Tabla 3.3. Significancia del Test de Kruskal-Wallis para la relacidn Largo/Alto para cada par de especies de Corbiculidae de Uruguay. En gris se
destacan los valores > 0,05.

Csimplex  Climosa Cfortis Cundulata C felipponei Cexquisita Cparanensis C guahybensis C fluminea Corbicula sp C fluminalis Clargillierti

Csimplex 0 4,00E-07 4,67E-11 0,7073 3,10E-09 0,0002072 4,26E-14 2,25E-13 1,53E-06 1,08E-22 5,31E-31 1,30E-06

Climosa 0 1,53E-51  0,001537 1,01E-23 5,16E-09 4,02E-20 4,30E-80 1,76E-68 4,17E-26 7,27E-55 1,86E-23
Cfortis 0 0,002828 0,02592 0,332 2,75E-12 0,1862 0,0002148 4,07€-47 2,90E-39 0,403
Cundulata 0 0,0002567 0,003669 5,88E-07 0,001002 0,06038 1,22E-10 2,47E-10 0,0178

Cfelipponei 0 0,5431 1,64E-08 0,2465 6,51E-06 4,29E-24 1,19€-21 0,03452
Cexquisita 0 2,74E-05 0,8999 0,03397 2,59E-10 1,69E-09 0,255

Cparanensis 0 9,20E-13 1,08E-16 6,50E-18 0,003606 3,01E-11
Cguahybensis 0 1,23E-10 3,84E-61 1,49E-49 0,1556
C fluminea 0 4,76E-64 3,73E-55 0,0484

Corbicula sp 0 2,40E-38 6,37E-29

C fluminalis 0 1,89E-26

Clargillierti 0




3.3.1.2 Relacién Ancho/Alto

Corbicula fluminalis, Cyanocyclas paranensis y Cyanocyclas fortis fueron las especies con
mayor relacion Ancho/Alto (Media: 0,782; 0,774 y 0,752 respectivamente), mientras que
Cyanocyclas felipponei y Cyanocyclas limosa presentaron los menores valores medios (1,679 vy
1,791 respectivamente)(Tabla 3.4). Las medias del resto de las especies se ubicd en un estrecho
margen entre 0,628 (Cyanocyclas undulata) y 0,715 (Cyanocyclas exquisita). Al igual que lo
observado en la relacion Largo/Alto las especies de Corbicula presentaron en general menores
diferencias entre sus valores madximos y minimos, mientras que C. felipponei y C. paranensis los
rangos mas amplios. En el caso de C. felipponei esto estuvo asociado a la existencia de varios
outliers (valores atipicos) (Figura 3.4). Es destacable que la relacidn Ancho/Alto en C. paranensis

alcanzé un valor maximo de 0,913.
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Figura 3.4. Gréfica de boxplot de la relacion Ancho/Alto.

Siete especies compartieron una estrecha amplitud de valores de la relaciéon Ancho/Alto.
Cinco especies fueron imposibles de separar de Cyanocyclas undulata: Corbicula sp. (p=0,353), C.
fluminea (p=0,247), Cyanocyclas guahybensis (p=0,068), Corbicula largillierti (p=0,133) vy
Cyanocyclas exquisita (p=0,101) (Tabla 3.5). Esta ultima especie tampoco se pudo discriminar de C.

guahybensis (p=0,247) ni de C. fluminea (p=0,114). A su vez C. largillierti no presenté diferencias
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significativas con Cyanocyclas simplex (p=0,170) ni con Corbicula sp. (p=0,168). Otras dos especies
por fuera de este grupo Corbicula fluminalis y Cyanocyclas paranensis presentaron un p=0,245 por

lo que se aceptd la hipdtesis nula.
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Tabla 3.4. Media, desvio estandar, maximo y minimos para la relacion Ancho/Alto para cada especie de Corbiculidae presente en Uruguay.

Csimplex Climosa Cfortis Cundulata Cfelipponei Cexqguisita Cparanensis Cguahybensis Cfluminea Corbiculasp Cfluminalis Clargillierti

N 83 436 154 16 47 15 31 330 482 128 100 62
Minimo 0,534 0,479 0,670 0,613 0,516 0,608 0,605 0,590 0,570 0,634 0,720 0,592
Maximo 0,781 0,744 0,845 0,765 0,831 0,860 0,913 0,840 0,767 0,758 0,879 0,719
Media 0,650 0,605 0,752 0,682 0,593 0,715 0,774 0,699 0,692 0,672 0,782 0,661
Desvio

Estandar 0,050 0,041 0,035 0,043 0,081 0,068 0,060 0,038 0,036 0,021 0,025 0,040




Tabla 3.5. Significancia del Test de Kruskal-Wallis para la relacion Ancho/Alto para cada par de especies de Corbiculidae de Uruguay. En gris se destacan los
valores > 0,05.

Csimplex Climosa  Cfortis Cundulata Cfelipponei Cexquisita Cparanensis Cguahybensis Cfluminea Corbiculasp Cfluminalis Clargillierti
Csimplex 0 2,18E-14 9,60E-32 0,02581 9,80E-08 0,0004957 1,30E-13 6,87E-16 2,10E-13  0,000866 2,37E-30 0,1698
Climosa 0 2,17E-75 2,86E-08 6,75E-06  3,60E-08 2,49E-19 1,40E-101  6,27E-117 8,19E-50 6,95E-55 4,97E-17
Cfortis 0 1,99E-07 3,14E-17  0,009003 0,01818 7,51E-36 4,32E-47 2,15E-43 2,62E-12 3,37E-27
Cundulata 0 585-05 ~ 0,1009  4,41E-06 0,06824 0,2471 0,3534  8,85E-10 = 0,1327
Cfelipponei 0 1,33E-05 1,43E-10 1,04E-14 8,88E-15 6,46E-11 9,88E-19  6,26E-09
Cexquisita 0 0,004925 0,2468 0,1137 0,001583 1,54E-05 0,00198
Cparanensis 0 1,34E-12 3,28E-14  2,85E-15 0,2454 7,62E-13
Cguahybensis 0 0,01377 4,43E-16 1,87E-47  5,63E-10
Cfluminea 0 3,86E-11 9,25E-54  1,24E-07
Corbicula sp 0 3,96E-38 0,1676
C fluminalis 0 1,26E-26
Clargillierti 0




3.3.1.3 Relacién Ancho/Largo

Corbicula fluminalis, Cyanocyclas paranensis y Cyanocyclas exquisita fueron las especies
con mayor valor medio de relaciéon Ancho/Largo (Media: 0,798; 0,768 y 0,708 respectivamente),
en el otro extremo Cyanocyclas limosa, Corbicula sp. y Cyanocyclas felipponei presentaron los
menores valores (0,511; 0,548 y 0,542 respectivamente)(Tabla 3.6). Al igual que en el caso de la
relacion Alto/Ancho C. felipponei presenté una amplitud de valores particular con numerosos

outliers (Figura 3.5).
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Figura 3.5. Grafica de boxplot de la relacién Ancho/largo.

Sélo en seis ocasiones fue aceptada la hipdtesis nula de que la relacién Ancho/Largo no
fue diferente significativamente. Cyanocyclas undulata fue similar a C. largillierti (p=0,967),
Corbicula fluminea (p=0,054) y Cyanocyclas simplex (p=0,125). Esta ultima especie no se discriminé
de Cyanocyclas guahybensis (p=0,403) ni de C. fluminea (p=0,143). Finalmente Cyanocyclas fortis y

Cyanocyclas exquisita presentaron un valor de p=0,145 (Tabla 3.7).
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Tabla 3.6. Media, desvio estandar, maximo y minimos para la relacion Ancho/Largo para cada especie de Corbiculidae presente en Uruguay.

Csimplex Climosa C fortis Cundulata _ Cfelipponei  Cexquisita __ Cparanensis Cguahybensis C fluminea  Corbiculasp _ Cfluminalis _ Clargillierti
N 83 436 154 16 47 15 31 330 482 128 100 62
Minimo 0,459 0,440 0,624 0,549 0,478 0,644 0,696 0,504 0,512 0,505 0,705 0,557
Maximo 0,781 0,642 0,818 0,676 0,764 0,821 0,839 0,738 0,739 0,597 0,902 0,671
Media 0,622 0,511 0,689 0,603 0,548 0,708 0,768 0,642 0,623 0,542 0,798 0,602
Desvio
Estandar 0,082 0,028 0,048 0,038 0,074 0,051 0,033 0,046 0,042 0,017 0,037 0,025
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Tabla 3.7. Significancia del Test de Kruskal-Wallis para la relacién Ancho/Largo para cada par de especies de Corbiculidae de Uruguay. En gris se destacan los

valores > 0,05.

Csimplex
Climosa
C fortis
Cundulata
C felipponei

Cexquisita

Cparanensis

Cguahybensis
C fluminea
Corbicula sp
C fluminalis

Clargillierti

Csimplex Climosa Cfortis Cundulata
0 3,11E-25 1,99€-07 0,1247
0 4,87E-76 8,47E-11
0 1,15E-08
0

Cfelipponei
1,04E-05
0,0006154
9,84E-17
0,0002132
0

Cexquisita
0,0003821
4,48E-11
0,1452
1,05E-05
1,05E-06
0

Cparanensis Cguahybensis

3,51E-15
1,31E-20
8,37E-12
2,75E-08
6,09E-13
0,0002812

0,4033
8,35E-118
6,89E-17

0,0006371
9,14E-15
1,43E-05

9,77E-20

C fluminea
0,1432
1,11€-142
2,13€-37
0,05415
7,87E-14
9,44E-08

1,24E-20

4,20E-10
0

Corbicula sp
8,32E-10
2,83E-32
2,34E-47
1,00E-08

0,0001826
2,59E-10

6,50E-18

1,00E-53

3,73E-59
0

C fluminalis

1,95E-30
6,57E-55
4,53E-34
1,54E-10
5,09E-22
2,80E-07

4,82E-05

1,75E-51

8,55E-56

2,40E-38
0

Clargillierti
0,003691
1,98E-35
4,52E-28

0,9655
2,92E-08
4,67E-09

4,96E-15

4,65E-13

3,53E-05

4,52E-27

1,26E-26
0
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3.3.2 Morfometria geométrica

Los tres primeros componentes del andlisis de componentes principales representaron el
48,6 % de la variacion. Las especies se agruparon en dos conjuntos, uno formado por Corbicula
fluminalis, Corbicula largillierti y Cyanocyclas paranensis, y el resto de las especies en un segundo

grupo (Figura 3.6).
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Figura 3.6. Analisis de componentes principales para todas las especies estudiadas (arriba) para las especies

de Cyanocyclas (abajo a la izquierda) y para las especies de Corbicula (abajo a la derecha). Las elipses de
confianza para cada especie son del 90%.
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La primera y segunda variables candnicas contribuyeron con el 39,4 y 20,6 por ciento de la
variacién observada. La dispersién de puntos correspondientes a cada especie en el analisis de
variacion candnica fue mas discriminante en el caso de Corbicula sp. C. fluminea, C. largillierti, C.
fluminalis y Cyanocyclas paranensis con el resto de las especies de Cyanocyclas agrupandose en un
Unico conjunto (Figura 3.7). Dentro de este conjunto se puede observarse la separacién parcial de

C. simplex del resto de las especies de Cyanocyclas.
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Figura 3.7. Analisis de variables canonicas. Las elipses de confianza para cada especie son del 90%.

Tanto el test de permutaciones multiples basado en las distancias de Mahalanobis entre
grupos como el basado en las distancias de Procrustes entre grupos, arrojaron diferencias
significativas (p < 0,001) para todos los grupos definidos a priori. Las distancias de Mahalanobis se
ubicaron entre 6,488 (C. guahybensis vs C. fortis) y 25,343 (C. fluminea vs C. simplex), mientras que
las distancias de Procrustes lo hicieron entre 0,052 (C. fortis vs C. limosa) y 0,204 (C. fluminalis vs

C. simplex) (Tabla 3.8).
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Tabla 3.8. Distancia de Procustes (arriba) y de Mahalanobis (abajo) para cada combinacion de morfotipos estudiados. Para todas las combinaciones
corresponde un p < 0,001.

C. felipponei C. fortis  C. guahybensis C.limosa C. paranensis C.simplex Corbiculasp. C. fluminalis C. fluminea C. largillierti

C. felipponei 0,100 0,071 0,092 0,124 0,082 0,100 0,163 0,103 0,123
C. fortis 11,830 0,068 0,052 0,130 0,105 0,060 0,170 0,094 0,118
C. guahybensis 9,406 6,488 0,064 0,131 0,077 0,076 0,169 0,097 0,124
C. limosa 10,137 6,882 7,285 0,125 0,108 0,071 0,166 0,095 0,104
C. paranensis 9,931 6,965 8,217 8,618 0,167 0,134 0,077 0,143 0,076
C. simplex 14,195 11,078 9,514 13,846 8,595 0,100 0,204 0,127 0,163
Corbicula sp. 19,042 11,814 16,956 13,785 12,129 12,917 0,154 0,066 0,102
C. fluminalis 20,242 15,600 21,465 20,794 12,585 20,254 20,949 0,151 0,076
C. fluminea 16,921 12,596 20,588 19,881 16,970 25,343 15,163 15,623 0,103
C. largillierti 14,638 12,653 16,997 18,005 12,395 17,666 12,661 8,511 13,616
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3.4 Discusion

Las relaciones Largo/Alto, Ancho/Alto y Ancho/Largo fueron relativamente efectivas para
discriminar las especies de Corbiculidae, siendo la relacién Ancho/Largo la que mostré mayor
capacidad discriminante para separar especies. La tabla 3.9 muestra el resultado en conjunto del
test de Kruskal-Wallis. Para Corbicula fluminea y Cyanocyclas undulata no se encontrd ninguna
relacidn capaz de discriminar estas especies. En los casos de C. undulata vs C. simplex, y C. fortis vs
C. exquisita el test no fue capaz de diferenciar las relaciones Largo/Alto ni Ancho/Largo para estas
especies. C. largillierti solo se pudo distinguir de C. undulata por su relacién Largo/Alto, mientras
que C. exquisita solo se pudo distinguir de C. guahybensis por su relacién Ancho/Largo. El resto de

las combinaciones de especies presentaron al menos dos relaciones discriminantes.

Los valores de la relacion Ancho/Alto: Media 0,699 (0,590-0,840, rango) fue similar a la
obtenida por Garces et al. (1989) para 100 ejemplares de Cyanocyclas guahybensis del rio Guaiba

(0,700 media, 0,610-0,830 rango).

El andlisis de variables candnicas permitié separar todas las especies, sin embargo esta
division se basa en la identificacidn a priori de las especies. Sélo las especies de Corbicula y

Cyanocyclas paranensis se discriminaron con claridad en el andlisis de variaciéon candnica.

Debido al esfuerzo necesario para los estudios de morfometria geométrica y su éxito
relativo en comparacién con la morfometria lineal, se sugiere utilizar este ultimo método como
complementario en la identificacion de especies cuando la observacién morfoldgica no sea

suficiente.
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Tabla 3.9. Test de Kruskal-Wallis entre todas las especies y relaciones estudiadas. Se marcan las relaciones que no se discriminaron para cada par de especies

Largo/Alto =1; Ancho/Alto=2; Ancho/Largo=3.

Csimplex
Climosa
Cfortis
Cundulata
C felipponei
Cexquisita
Cparanensis
Cguahybensis
C fluminea
Corbicula sp
Cfluminalis

Clargillierti

Csimplex Climosa Cfortis Cundulata Cfelipponei Cexquisita

1,3

1,3

Cparanensis Cguahybensis C fluminea Corbicula sp Cfluminalis Clargillierti

3 3 2
1 1
1
Ak, 7 2 1
2
1
2
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Capitulo IV

Sistematica molecular y filogeografia de Corbiculidae de Uruguay

4.1 Introduccion

4.1.1 Sistematica molecular de Corbiculidae

La familia Corbiculidae Gray, 1847 presenta una gran variacion en sus modalidades
reproductivas, lo que se refleja en la diversidad de genotipos y fenotipos (Parodiz & Hennings
1965). Las especies del género Cyanocyclas de Férussac, 1818 son hermafroditas simultaneos
(posiblemente autofecundantes) e incuban embriones y larvas en ambas hemibranquias internas
hasta ser liberados como individuos juveniles (ltuarte 1984). En base a estas caracteristicas Parodiz
(1963), Figueiras (1965) y Parodiz & Hennings (1965) proponen que las poblaciones de Cyanocyclas
tienen una baja variabilidad intrapoblacional y una alta variabilidad entre poblaciones. En cambio
las especies asiaticas del género Corbicula Megerle von Muhlfeld, 1811, si bien son igualmente
hermafroditas simultaneos, poseen una larva con un estadio libre, aunque breve, que les permite
dispersarse para formar conjuntos poblacionales mas heterogéneos con formas intermedias,
sujetas ademas a influencia ecoldgica. A esto se le suma que en algunos linajes falta la meiosis en
las células germinales de la fraccion masculina, lo que genera espermatozoides biflagelados y
diploides (Park et al. 2000), triploides e incluso tetraploides (Qiu et al. 2001). Ademas, algunos de
los linajes de Corbicula poseen androgénesis, un inusual proceso de fertilizacién en el cual el
genoma nuclear materno es eyectado a través de los cuerpos polares con lo que todo el genoma
nuclear del embridn es heredado por via paterna (Lee et al. 2005). Algunos de estos linajes con
disyuncion entre el ADN nuclear y el mitocondrial ya fueron encontrados en la Cuenca del Plata

(Lee et al. 2005).
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4.1.2 EI ADN mitocondrial como herramienta en los estudios filogenéticos y poblacionales

El ADN mitocondrial es una molécula de ADN Unica copia (haploide), no recombinante,
localizada en las mitocondrias de los organismos eucariotas. En la mayoria de los animales la
herencia mitocondrial es matrilineal ya que es el évulo el Gnico gameto que aporta mitocondrias al
huevo, sin embargo en algunos animales, incluidos bivalvos, la herencia puede ser compartida
tanto de la madre como del padre, en forma de heteroplasmia (Zouros et al. 1992, Alves et al.
2012). EI ADN mitocondrial es elegido como marcador genético en la mayoria de los analisis
filogeograficos (Farias et al. 2001) debido a su rdpida evolucidn (entre 5 y 10 veces mayor que los
genes nucleares). La rapida evolucién del ADN mitocondrial se debe a los altos niveles de
concentracién de especies reactivas del oxigeno en la mitocondria que generan un ambiente
inestable para la molécula de ADN combinado con un ineficaz sistema de reparacion de errores en
la replicacion, lo que explica una alta tasa de mutacion (Avise 2009). Este tipo de marcador de
rapida evolucién es indicado para determinar relaciones entre organismos estrechamente
vinculados, es decir, entre especies hermanas o poblaciones (Brown et al. 1979, Hey & Machado
2003). El gen de la Citocromo oxidasa c subunidad | (COI) es el marcador mitocondrial mas robusto
discriminando no sdlo entre especies muy relacionadas, sino también entre grupos pertenecientes
a la misma especie; estas caracteristicas han llevado a considerarlo un “cédigo de barras” de la

biodiversidad (Hebert et al. 2003).

Las complejidades anteriormente mencionadas hacen que un estudio de ADN mitocondrial
en Cyanocyclas sea util para contribuir a la definicién de limites entre especies mientras que en
Corbicula represente una interpretacion conservadora sobre la diversidad genética de este género.
Como antecedente inmediato Lee et al. (2005) identificaron en América tres formas de Corbicula
las forma A, forma B, y forma C, esta Ultima identificada en la regién como Corbicula largillierti
(Philippi, 1844). En cambio para Cyanocyclas limosa (Maton, 1809) sélo existe el antecedente de
una secuencia usada por Siripattrawan et al. (2000) en el anadlisis de los linajes de Corbicula

distribuidos en América del Norte.

El objetivo de este capitulo es determinar a través del analisis sistematico y genético-
poblacional la existencia de monofilia reciproca y el posible aislamiento reproductivo entre los

grupos en estudio.
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Hipdtesis
Los morfotipos de Corbiculidae en estudio son especies validas constituyendo grupos de

monofilia reciproca y aislados reproductivamente.

4.2 Metodologia

4.2.1 Muestras y colectas

Se colectaron ejemplares de Corbiculidae en 21 localidades abarcando las principales
cuencas fluviales de Uruguay (rio Uruguay, Rio de la Plata, laguna Merin y cuenca Atlantica),
Argentina (La Falda, Cérdoba) y Brasil (Sistema Patos Merin y Tramandai, Rio Grande do Sul)

(Figura 4.1, Anexo Il), ademas se procesaron muestras del rio San Francisco (Brasil).

5 ‘Q:‘t’t\’(‘/‘ « \'U\
T et
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Figura 4.1. Localidades de colecta de ejemplares. Se incluyen las dos localidades de secuencias del GenBank
provenientes de la Provincia de Buenos Aires (Argentina). 1) A2 Miguelin, 2) La Plata, 3) A° Pan de Azlcar, 4)
A° San Carlos, 5) A° de las Vacas, 6) Florida, 7) Yaguareté, 8) Nuevo Berlin, 9) Bequeld, 10) Colold, 11)
Paysandu, 12) Don Esteban, 13) Las Piedras, 14) Mazangano, 15) Batovi, 16) Tacuarembd, 17) Cuareim, 18)
La Falda 19) Branca Arena, 20) Guaiba, 21) Peixoto, 22) Quadros, 23) Itapeva.
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4.2.2 Extraccion del ADN

El ADN se extrajo de muestras de musculatura del pie conservadas en etanol 95°,
siguiendo un protocolo de precipitacion de proteinas y de ADN con altas concentraciones de
Cloruro de Sodio y etanol absoluto, modificado de Medrano et al. (1990). El proceso requiere de
alrededor de una semana con tres dias de trabajo. En el primer dia se realizaron dos lavados del
tejido con un mililitro de buffer STE 1X (50 mM Tris-Cl pH 8, 50 mM EDTA pH 8; 1 % SDS y 100 mM
NaCl) pH 8 en frio (4 °C), luego se le agregd 550 ul de buffer de lisis pH 8 (50 mM Tris-Cl pH 8, 50
mM EDTA pH 8, 1 % SDS y 100 mM NaCl) y finalmente 11 pl de Proteinasa K (10 mg/ml). A
continuacién se homogenizd6 mecanicamente el tejido y se lo dejé incubando durante una noche
en estufa a 55°C. En el segundo dia, una hora antes de finalizar la incubacidn se le agregé 6 pl de
ARNasa (10mg/ml). Finalizada la incubacién, se centrifugd por 10 minutos a 12.000 rpm, a
temperatura ambiente. El sobrenadante fue transferido a otro tubo y se le agregé 350ul de NaCl
5M para obtener una concentracion final de NaCl 2M, esta mezcla fue centrifugada por 30
minutos a 12.000 rpm a temperatura ambiente. El sobrenadante resultante fue transferido a un
nuevo tubo y se le agregd el doble de volumen de etanol absoluto en frio, estas dos mezclas no se
homogenizan, formando dos fases. El tubo con la mezcla fue agitado lentamente, para mezclar las
dos fases y fue dejado por 48 horas a 4°C a fin de que el ADN completara la precipitacién. En el
tercer dia la muestra fue centrifugada durante 30 minutos a 12.000 rpm, a temperatura ambiente.
A continuacion, se elimind el sobrenadante y se lavd dos veces el precipitado con etanol 70 %,
luego de cada lavado se realizd una centrifugacién de 5 minutos a 6.000 rpm, a temperatura
ambiente y se elimind el sobrenadante. El precipitado se dejé secando durante una hora en estufa
a 55 °C, luego se resuspendié en 100 ul de buffer TE 1X (10 mM Tris-Cl pH 8, 1 mM EDTA) y
finalmente, luego de un bafio a 65°C durante 20 minutos, se conservo a -20°C. La calidad del ADN

extraido se verificd mediante electroforesis en gel de agarosa 1 %, tefiido con Bromuro de Etidio.

4.2.3 Amplificacién del ADN gendmico

Las amplificaciones "in vitro" se realizaron mediante la Reaccion en Cadena de la
Polimerasa (PCR) del gen citocromo oxidasa c subunidad | (mtCOl) utilizando oligonucledtidos
(LCO1490 y HCO2198) creados por Folmer et al. (1994) y ya probados para Corbiculidae por Lee et
al. (2005) y Sousa et al. (2007). Para realizar la reaccién de amplificacién se utilizd un
termociclador automatico (PTC-100, MJ Research, Inc.). Para un volumen de 20 pl se utilizé como

molde 2 ul de ADN gendmico extraido de las muestras analizadas y 18 pl de una mezcla de
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reaccién (13,6 ul H,0dd, 2 ul de buffer 10X, 0,8 ul de MgCl,, 0,4 de dNTPs 10 mM, 0,5 pul de cada
oligonucledtido (LCO1490 y HC0O2198), y 0,2 ul de polimerasa Taq (5U/ul). El programa de ciclos
utilizado consiste en un paso inicial de desnaturalizacién a 95°C durante cinco minutos, y luego 35
ciclos de desnaturalizacién a 95°C durante un minuto, Annealing a 45°C durante un minuto,
Extension a 72°C por dos minutos. Por ultimo el programa realizé una extension final a 72°C por
siete minutos.

Los productos de PCR se visualizaron mediante geles de agarosa 1 % teiidos con Bromuro

de Etidio y fueron secuenciados en los servicios comerciales de Macrogen Inc., Seul, Corea.

4.2.4 Alineamiento y edicidon de secuencias

Utilizando el software Mega 5.2.1 (Tamura et al. 2011) las secuencias obtenidas fueron
editadas a mano, en base a los respectivos cromatogramas. A estas secuencias se le sumaron
secuencias provenientes del GenBank (Tabla 4.1). Todas las secuencias fueron alineadas en el

mismo programa con Clustal W (Thompson et al. 1994).

Tabla 4.1. Lista de taxa obtenidos del GenBank utilizados en este estudio, con sus respectivos codigos de
acceso para el gen Citocromo oxidasa ¢ mitocondrial.

Orden Familia Especie Numero de Acceso
Veneroida Corbiculidae Corbicula fluminea AF519495 y AF519507
Veneroida Corbiculidae Corbicula forma B AF519509 y AF519512
Veneroida Corbiculidae Corbicula forma C AF519508
Veneroida Corbiculidae Cyanocyclas limosa AF196277.1
Veneroida Corbiculidae Batissa violacea DQ837727.1
Veneroida Corbiculidae Gelonia expansa AB498812.1
Veneroida Corbiculidae Polymesoda caroliniana AF196276.1
Unionoida  Mycetopodidae Anodontites elongata JN243888.1
Unionoida Hyriidae Diplodon deceptus AF231744.1

4.2.5 Analisis estadisticos de las secuencias

Se obtuvieron parametros de diversidad genética existente en este marcador a nivel intra
e interespecifico. Las secuencias obtenidas se analizaron mediante los programas de computacion
MEGA, Version 5.2.1 (Tamura et al. 2011), DNASP (Librado & Rozas 2009). Usando el programa
DNASP se estimé el polimorfismo del ADN mediante los indicadores de Diversidad Haplotipica (Nei
1987), Diversidad nucleotidica (Nei 1987). Para evaluar el apartamiento de la neutralidad se

realizaron dos test; el de Neutralidad (D) de Tajima (Tajima 1989) y el de Fu (Fs) (Fu 1997).
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4.2.6 Analisis filogenético

Antes de realizar los andlisis filogenéticos, para cada uno de ellos e incluyendo las
secuencias utilizadas fueron realizadas prueba de modelos con MEGA 5.2.1 (Tamura et al. 2011).
Las distancias pareadas entre y dentro de grupos fueron calculadas con el mismo programa.

En base a las secuencias obtenidas se construyeron arboles filogenéticos por métodos
basados en modelos de evolucion molecular (maxima verosimilitud e inferencia Bayesiana), y no
basados en modelos de evolucion (maxima parsimonia). Para la construccion de arboles de cada
género fueron usadas como grupo externo cuatro secuencias del género contrario. En el caso del
arbol de la familia Corbiculidae se usé como grupo externo dos secuencia de especies de bivalvos
dulceacuicolas del orden Unionoida: Anodontites elongata y Diplodon deceptus.

La busqueda del arbol mas parsimonioso se realizd en dos etapas, en la primera se
construyd un arbol en base al algoritmo de intercambio de vecinos mas cercanos (Nei & Kumar
2000), y posteriormente se aplicé el algoritmo Subtree-Pruning-Regrafting. La estabilidad del arbol
fue testeada con un test bootstrap de 100 pseudoreplicas; estos andlisis fueron implementados en
el programa MEGA 5.2.1 (Tamura et al. 2011).

El analisis de maxima verosimilitud se realizé en el programa MEGA 5.2.1 (Tamura et al.
2011) en base al modelo de Tamura-Nei. El arbol inicial para la busqueda heuristica fue obtenido
tras aplicar el algoritmo BioNJ (Gascuel 1997) a la matriz de distancias pareadas estimada usando
Maximum Composite Likelihood. Posteriormente el arbol fue refinado usando el algoritmo de
intercambio de vecinos cercanos.

En cuanto al modelo de inferencia Bayesiana, la probabilidad posterior fue calculada
mediante cadenas de Markov de Monte Carlo. Este andlisis fue implementado con el paquete
informatico BEAST 1.6.2 (Drummond & Rambaut 2007) asumiendo el modelo de arbol a priori
“Yule process”, y con el modelo evolutivo GTR con distribucién gamma vy sitios invariables. La
longitud de las cadenas fue de 10 millones de generaciones. La convergencia de las cadenas de
Markov de Monte Carlo en una distribucién estacionaria para todos los parametros fue testeada
mediante el programa TRACER 1.5 (Rambaut & Drummond 2011). La busqueda del arbol consenso
se realizd con el programa TREEANNOTATOR 1.6.2 (Rambaut & Drummond 2011), 1000 arboles

fueron utilizados como burn-in, mientras que el resto sirvieron para la busqueda.
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4.2.7 Andlisis poblacionales

Los haplotipos dentro de cada género fueron determinados usando el programa DNASP
(Librado & Rozas 2009). En base a esta definicién de haplotipos se construyd una red de haplotipos
para cada género usando el programa Network 4.6.1.2 (Bandelt 1999) para dicho analisis se utilizd
el algoritmo median-joining. En base a los haplotipos definidos anteriormente se estimé el patrén
de estructura poblacional para Cyanocyclas limosa mediante un analisis de varianza molecular
(AMOVA) implementado en el programa Arlequin 3.0 (Excoffier et al. 2005); la significacidn de los
componentes de la varianza se calculé mediante 1000 permutaciones no paramétricas. En el
mismo programa se realizé un andlisis de Fst pareados (Wright 1951); para la significancia de este

estudio se utilizaron 100 permutaciones.

4.3 Resultados

4.3.1 Andlisis de secuencias y polimorfismo de ADN

Se realizaron extracciones de ADN mitocondrial de 144 muestras de Corbiculidae, siendo
efectiva en 83 casos, todos ellos amplificados con éxito. Incluyendo las secuencias de Corbicula y
Cyanocyclas obtenidas del GenBank se analizaron 89 secuencias, 51 del género Corbicula y 38 del
género Cyanocyclas. El fragmento de COIl estudiado consistié en aproximadamente 626 pares de
bases. Dentro del género Cyanocyclas se encontraron 92 sitios variables y 69 sitios informativos,
mientras que para el género Corbicula estos valores fueron de 25 y 24 respectivamente (Tabla
4.2). Dentro de Corbicula la especie con mayor numero de sitios variables fue C. largillierti,
mientras que Corbicula fluminea y C. fluminalis no presentaron sitios variables. Cyanocyclas limosa
fue la especie con mas sitios variables (52), de los cuales 27 son parsimoniosamente informativos;
en cambio C. guahybensis y C. exquisita no presentaron sitios variables. La diversidad haplotipica
para el conjunto de las secuencias del género Corbicula fue de 0,731 (DS: 0,032), para C. fluminalis
y C. fluminea este valor fue 0, para Corbicula largillierti 0,471 (DS: 0,130) y para Corbicula sp. 0,556
(DS: 0,165) (Tabla 4.2). En el género Cyanocyclas se registré una diversidad haplotipica de 0,882
(DS: 0,034) con valores de 0 para C. guahybensis, C. exquisita y C. paranensis; el resto de las
especies presentaron valores cercanos 0,667, 0,700 y 0,793 C. undulata, C. fortis y C. limosa
respectivamente. La diversidad nucleotidica alcanzé sus mayores valores para el conjunto de las
secuencias de Cyanocyclas (0,03725), C. limosa (0,01989) y el conjunto de secuencias de Corbicula

(0,01506); en varias ocasiones se registraron valores de 0 (Tabla 4.2).
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Tabla 4.2. Parametros estadisticos de Diversidad genética para los géneros y especies estudiadas. Diversidad Haplotidica (H) (adaptada de Nei 1987);

Diversidad Nucleotidica (m) (Nei 1987); Distancias genéticas p sin corregir. Estadistico D del test de Neutralidad de Tajima (1989); Estadistico Fs del test de

Neutralidad Fu (1997).

Sitios
Pares de Sitios parsimoniosamente D (P) *=no

n Bases Variables informativos H 1t (Desvio estandar) significativo Fs (P)
Corbicula 51 626 25 24 0,731(0,039) 0,01506(0,00070)  2,06621 significativo 9,011

C. fluminea 19 626 0 0 - -

C. fluminalis 5 626 0 0 - -
C. largillierti 18 626 0,471(0,130) 0,00333(0,00114) -0,35999 * 1,737
Corbicula sp. 9 626 2 0,556(0,165) 0,00098(0,00034) -0,58325 * -0,532
Cyanocyclas 38 626 92 69 0,882 (0,034) 0,03725(0,00230) -0,03818 * 5,113
C. limosa 15 626 52 27 0,733(0,124) 0,01989(0,00580) -0,99123* 2,572

C. guahybensis 10 626 0 0 0 0 - -
C. fortis 5 626 6 0 0,700(0,218) 0,00383(0,00186) -1,14554* 0,952

C. exquisita 4 626 0 0 0 0 - -
C. undulata 3 626 7 0 0,667(0,314) 0,00745(0,00351) - 2,884

C. paranensis 1 626 - - 0 0 - -
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4.3.2 Distancias genéticas

Las distancias genética pareadas entre especies de Cyanocyclas y Corbicula variaron entre
0,196 y 0,209, mientras que dentro de cada género fue menor a 0,067 (Tabla 4.3). Dentro del
género Cyanocyclas, C. guahybensis fue la especie con mayor distancia a las otras especies (entre
0,066 y 0,047), mientras que la distancia entre C. exquisita y C. undulata fue la menor (0,013). En
el género Cyanocyclas la especie con mayor distancia intraespecifica fue C. limosa (0,021) mientras
gue las demds especies del género no superaron el 1%, llegando a ser 0 en C. guahybensis. En el
género Corbicula, C. fluminea fue la especie mas apartada del resto (0,029 a 0,024) mientras que
C. fluminalis y C. largillierti presentaron la distancia minima (0,002) (Tabla 4.3). Las distancias
intraspecificas presentaron el mayor valor en C. largillierti (0,004) y Corbicula sp. (0,001), mientras

que el minimo valor correspondié a C. fluminea 'y C. fluminalis (0).
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Tabla 4.3. Distancias pareadas entre taxones de Corbiculidae de Uruguay. El sombreado gris marca las distancias entre especies de diferente género.

C. exquisita| C. fortis |C. guahybensis | C. limosa | C. paranensis | C. undulata | C. fluminalis | C. fluminea | C. largillierti |Corbicula sp.
N=4 N=5 N=10 N=15 N=1 N=3 N=7 N=19 N=15 N=10
C. exquisita N=4
C. fortis N=5 0,045
C. guahybensis N=10 0,066 0,066
C. limosa N=15 0,035 0,037 0,058
C. paranensis N=1 0,038 0,038 0,047 0,025
C. undulata N=3 0,013 0,037 0,061 0,031 0,032
C fluminalis N=7 0,207 0,198 0,206 0,206 0,203 0,209
C fluminea N=19 0,206 0,196 0,203 0,206 0,202 0,208 0,024
C largillierti N=15 0,206 0,198 0,206 0,205 0,203 0,208 0,002 0,024
Corbicula sp. N=10 0,202 0,199 0,209 0,205 0,201 0,204 0,020 0,029 0,020
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4.3.3 Test de neutralidad

El test de Tajima realizado para el conjunto de datos de Cyanocyclas (D=-0,03818) asi
como para todas sus especies consideradas individualmente resulté negativo (C. limosa D=-
0,99123; C. fortis D=-1,14554) y no significativo con p>0,10 en todos los casos. Tampoco fue
significativo en estos casos el test de Fu, por lo que no hay apartamiento de la neutralidad en este
género. De igual manera el valor del test de Tajima para Corbicula D=2,06621 fue significativo (p <

0,05).

4.3.4 Andlisis filogenéticos en Corbiculidae

Los analisis filogenéticos realizados permiten determinar que tanto Cyanocyclas como
Corbicula son géneros monofiléticos con 100% de soporte tanto en los andlisis de maxima
parsimonia como en maxima verosimilitud e Inferencia Bayesiana asumiendo coalescente (Figura
4.2). En cuanto a las relaciones de los géneros dentro de la familia los resultados son
incongruentes y de bajo soporte. En el drbol de mdaxima parsimonia el grupo hermano de
Cyanocyclas es Geloina, y el de Corbicula es Batissa, mientras que en el arbol de maxima
verosimilitud el grupo hermano de Cyanocyclas es Polymesoda y Corbicula se ubica como el clado

ancestral.
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Figura 4.2. Arbol de méaxima parsimonia de la familia Corbiculidae obtenido mediante el consenso estricto
de los 42 arboles mas parsimoniosos (235 pasos). Los numeros en las ramas representan los soportes de
bootstrap mayores a 50 %.
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Dentro del género Cyanocyclas se pueden observar en los arboles construidos con todos
los métodos (Maxima parsimonia= MP, Maxima verosimilitud = MV e Inferencia Bayesiana = IB),
cinco clados monofiléticos bien definidos (Figuras 4.3, 4.4 y 4.5). El primer grupo corresponde a
Cyanocyclas fortis (MP=99, MV=99, IB=1) con tres secuencias de Yaguareté y una de Nuevo Berlin
formando un clado monofilético con altos soportes (MP=95, MV=97) y una secuencia del
Yaguareté por fuera. El segundo grupo esta conformado por todas las secuencias de Cyanocyclas
guahybensis (MP=99, MV=99, IB=1) sin estructuracion interna. Un tercer grupo (MP=96, MV=97,
IB=1) integra las secuencias de Cyanocyclas undulata en parafilia con Cyanocyclas exquisita que
forma un grupo monofilético (MP=98, MV=98, 1B=0,9). En cambio Cyanocyclas limosa presenta dos
grupos; uno con la mayoria de las secuencias (11) pertenecientes a esta especie (MP=87, MV=93,
IB=1) y otro que nuclea el Unico individuo de La Plata un individuo de Yaguareté y otro de Batovi
(MP=87, MV=78), en el arbol de este inferencia bayesiana este grupo incluye ademas una
secuencia de Tacuarembd (IB= 0,83) que en los otros arboles colapsa a la politomia basal.
Finalmente la Unica secuencia perteneciente a Cyanocyclas paranensis no se agrupa con ninguna
otra secuencia correspondiente a Cyanocyclas. Todos estos clados bien soportados no presentan

estructuracion colapsando en una politomia basal.
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Figura 4.3. Arbol de méxima parsimonia para el género Cyanocyclas obtenido mediante el consenso
estricto de los cuatro arboles mas parsimoniosos (235 pasos). Los numeros en las ramas representan los
soportes de bootstrap mayores a 50 %.
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Dentro del género Corbicula se reconocen cuatro clados bien soportados (Figuras 4.6, 4.7
y 4.8) correspondientes a; Corbicula fluminea (MP=98, MV= 99, IB= 1), Corbicula sp. (MP= 98, MV=
92, IB= 1), tres secuencias de Corbicula largillierti pertenecientes a la laguna de Itapeva (Brasil)
(MP= 96, MV= 96, IB= 1) y un cuarto clado uniendo el resto de las secuencias de Corbicula
largillierti con las secuencias de Corbicula fluminalis (MP= 88, MV=96, IB= 1). La estructuracion de
estos grupos no es concluyente ya que para el analisis de maxima parsimonia e inferencia
bayesiana se observé un clado con relativamente buen soporte (MP= 72, IB= 0,94) formado por las
secuencias de C. largillierti, Corbicula fluminalis y Corbicula sp., el que en el andlisis de maxima

verosimilitud solo alcanzé el 61 % de soporte colapsando los cuatro clados en una politomia basal.
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soportes de bootstrap mayores a 50 %.
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4.3.5 Analisis poblacional

Para el género Corbicula se registraron ocho haplotipos, uno para Corbicula fluminea,

tres para Corbicula sp., uno para Corbicula fluminalis (compartido con Corbicula largillierti) y

tres mas para C. largillierti. Los haplotipos 1, 2 y 7 se encontraron en cuatro o mas localidades,

mientras que los haplotipos 4, 5 y 8 estuvieron representados por una Unica secuencia (Tabla

4.4).

Tabla 4.4. Haplotipos de Corbicula por especies y localidad.

Haplotipo Secuencia Especie Localidad
B101 B102 B103 B104 B105 B121 B122 Cololé, San Carlos, Pan de Azucar,
1 B123 B126 B127 B128 B131 B132 B159 C. fluminea Veludo, Florida, Yaguareté,
B160 B161 B26 AF 519495 AF 519507 Michigan, La Plata
B106 B107 B109 B157 B158 B166 B173 C laraillierti La Falda, Peixoto, Arena Branca,
2 B175 B25 B48 B57 B59 B60 B66 B67 C f/fmina/isy Bequeld, Januaria, Cuareim, Don
B68 B92 AF 519508 ’ Esteban, Yaguareté, Vacas, La Plata
3 B141 B142 B143 C. largillierti Itapeva
4 B156 C. largillierti Peixoto
5 B162 C. largillierti Veludo
6 B163 B164 Corbicula sp. Veludo
. Arena Branca, Yaguareté, Piedras,
7 B165 B49 B51 B53 B55 AF 519512 Corbicula sp. lguazt
8 AF 519509 Corbicula sp. Utah

Para el género Cyanocyclas se identificaron 16 haplotipos, la especie con mayor

numero fue Cyanocyclas limosa (8), seguida por Cyanocyclas fortis (3) y Cyanocyclas undulata

(2), el resto de las especies contd con un solo haplotipo (Tabla 4.5).
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Tabla 4.5. Haplotipos de Cyanocyclas por especies y localidad.

Haplotipo Secuencia Especie Localidad
1 B13 C. undulata Yaguareté
2 B11, B12 C. undulata Yaguareté
3 B1 C. fortis Yaguareté
4 B2, B7, B77 C. fortis Yaguareté
5 B78 C. fortis Nuevo Berlin
6 B136 Eii; Eiii Eiig gi:g B147 C. guahybensis Quadros, Peixoto, Veludo
B16 B19 B20 B79 C. exquisita Yaguareté
B172 C. limosa Cuareim
9 B21 B24 B3 B4 B71 B73 B74 B87 C. limosa Don Esteban, Yaguareté,
Mazangano, Paysandu
10 B62 C. limosa Batovi
11 B63 C. limosa Batovi
12 B76 C. paranensis Yaguareté
13 B&3 C. limosa Tacuarembd
14 B84C C. limosa Tacuarembd
15 B9 C. limosa Yaguareté
16 AF 196277.1 C. limosa La Plata

Los individuos de Cyanocyclas guahybensis proveniente de tres localidades (Veludo,

Peixoto y Quadros) presentaron un Unico haplotipo (Figura 4.9), esta fue la especie que mas

distante del resto, presentado la rama que lo conecta al resto de la red 22 pasos. Los

haplotipos de Cyanocyclas limosa se congregaron en dos grupos separados por cuatro

ancestros hipotéticos que a su vez conectan con las otras especies del género. Esta division no

se expreso en la distribucidon geografica, en tres casos (Batovi, Tacuarembd y Yaguareté) se

registraron individuos de uno y otro grupo.
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Figura 4.9. Red de haplotipos de Cyanocyclas. Los puntos rojos representan ancestros hipotéticos y los
nameros rojos el nimero de pasos mutacionales entre un haplotipo y otro o un intermediario.

La red de haplotipos de Corbicula presenta dos ancestros hipotéticos separados por un
Unico paso mutacional (Figura 4.10). De uno de los ancestros se derivan por un lado todos los
haplotipos de Corbicula sp. y por otro el haplotipo 3 que pertenece a Corbicula largillierti. Del
otro ancestro hipotético se deriva el haplotipo 2 que incluye a todas las secuencias de
Corbicula fluminalis y a la mayoria de las secuencias de Corbicula largillierti; de este haplotipo
y en forma secuencial se derivan los haplotipos 5 y 4 también correspondientes a C. largiliierti.
Finalmente Corbicula fluminea presentd un Unico haplotipo, distanciado por 11 pasos

mutacionales del ancestro hipotético 2.
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Figura 4.10. Red de haplotipos de Corbicula. Los puntos rojos representan ancestros hipotéticos y los
nameros rojos el nimero de pasos mutacionales entre un haplotipo y otro o un intermediario.

La estructura de poblaciones que optimizd la prueba de hipdtesis de agrupamiento
mediante en AMOVA obteniendo el valor maximo de Fct (0,43210), méaxima variacién entre
grupos (43,1 %) y minima dentro de grupos (83,68 %) se conformd por tres grupos con las
siguientes localidades: 1 La Plata; 2 Don Esteban, Mazangano, Paysandu, Cuareim y 3 Yaguarté,

Batovi y Tacuarembo (Tabla 4.6).
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Tabla 4.6. Analisis Molecular de Varianza genética a nivel macrogeogréfico en las cuencas de Uruguay.
Se presentan los valores basados en el gen mitocondrial del AMOVA de acuerdo a una de las hipdtesis
testeadas para evaluar la estructura genética de las poblaciones de Cyanocyclas limosa analizadas en
este trabajo. La estructura estda marcada por tres grupos conformados por las siguientes poblaciones: 1-
La Plata; 2-Don Esteban, Mazangano, Paysandd, Cuareim; 3- Yaguareté, Batovi y Tacuarembd. Ningun
valor de los componentes de la varianza fue estadisticamente significativos (P<0,05).

Gradosde Sumade Componentes Porg:?;aje
libertad cuadrados de la varianza )
varianza
entre grupos 2 25,019 2,45887 43,21
entre poblaciones 5 9,381 11,5303 26,89
dentro de grupos
dentro de 7 33,333 4,7619 83,68
poblaciones

Las poblaciones de La Plata y Cuareim presentaron valor de Fst= 1 entre si y con las

poblaciones Don Esteban, Mazangano y Paysandu; a su vez estas tres poblaciones presentaron

valor de Fst= 0. Lo mismo sucediod entre las poblaciones de Batovi y Don Esteban y Mazangano

y Yaguareté. El resto de las relaciones fueron o bien negativas o positivas pero no superando el

valor 0,348 (Mazangano vs Tacuaremba).

Tabla 4.7. Estadistico FST pareados en base al gen COI entre pares de poblaciones de Cyanocyclas

limosa.
Don
Esteban  Mazangano Paysandu Cuareim Yaguareté Batovi Tacuarembd La Plata
Don
Esteban
Mazangano 0,000
Paysandu 0,000 0,000
Cuareim 1,000 1,000 1,000
Yaguareté -0,200 0,000 -1,000 -0,704
Batovi 0,000 0,250 -1,000 -0,826 -0,358
Tacuarembdé 0,118 0,348 -0,765 -1,000 -0,155  -0,500
La Plata 1,000 1,000 1,000 1,000 0,132 -0,355 0,268
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4.4 Discusion

Los 15 haplotipos del gen mitocondrial COl elevan sustancialmente el numero de
haplotipos conocidas del género Cyanocyclas para el que hasta el presente estudio solo se

conocia uno (Lee et al. 2005).

Ambos géneros estudiados presentaron valores relativamente bajos de diversidad
nucleotidica y altos de diversidad haplotipica. Este tipo de valores son propios de especies con
rapidos crecimientos de la poblacién a partir de una poblacion ancestral pequefia (Avise 2000).
Esto se puede deber tanto a la llegada de pocos linajes a un nuevo ambiente (caso de
Corbicula), como a la disminuciéon de diversidad nucleotidica por procesos de reduccidon

poblacional (caso de Cyanocyclas).

Por primera vez se comprueba a partir de informacién molecular la monofilia del
género Cyanocyclas la que es soportada por todos los andlisis realizados. En cuanto a las
relaciones de los géneros dentro de la familia los resultados son incongruentes y de bajo
soporte. En el arbol de maxima parsimonia el grupo hermano de Cyanocyclas es Geloina, y el
de Corbicula es Batissa, mientras que en el arbol de maxima verosimilitud el grupo hermano
de Cyanocyclas es Polymesoda y Corbicula se ubica como el clado ancestral. En un estudio
anterior Graf (2013) relaciona mas estrechamente a Cyanocyclas con Polymesoda. Cabe
recordar que existen registros fdsiles para formaciones del Mioceno en Argentina de

Polymesoda, e individuos atribuidos al género Corbicula (Parodiz 1969, Pérez et al. 2010).

Los datos filogenéticos soportan la existencia de al menos cinco clados de Cyanocyclas,
asignados a Cyanocyclas limosa, Cyanocyclas paranensis, Cyanocyclas fortis, Cyanocyclas
guahybensis, y Cyanocyclas exquisita. Esta ultima especie posee una estrecha afinidad con C.
undulata, pero la baja distancia genética entre estas especies (0,013) y el hecho de que C
undulata aparezca en parafilia con C. exquisita no justifican la division de las mismas. La
topologia resultante de los arboles para Cyanocyclas limosa es sumamente interesante. Los
ejemplares estudiados asignados a C. limosa se encuentran divididos en dos clados
monofiléticos y distantemente relacionados, sin embargo estos clados presentan simpatria en
al menos tres localidades. Esta topologia puede explicarse por la presencia de entidades
cripticas o por la existencia del fendmeno de heteroplasmia, proceso en el cual el ADN
mitocondrial del padre también es heredado, generando dos linajes mitocondriales en la

misma especie (Zouros et al. 1992, Alves et al. 2012). Segun Hoeh et al. (1996) y Passanati &
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Ghiselli (2009) la tasa evolutiva del ADN masculino es mayor por lo que en los casos de
heteroplasmia una de los clados presenta ramas mas “largas”. En nuestro arbol el clado
formado por las secuencias 9, 62, 84C y la secuencia obtenida del gen bank representaria el

linaje masculino.

La presencia de un haplotipo de Cyanocyclas limosa en cuatro localidades distantes
(Don Esteban, Yaguareté, Mazangano y Paysandu), y de un haplotipo de Cyanocyclas
guahybensis en tres localidades alejadas (Quadros, Peixoto y Veludo) son inusuales para una
especie animal no vagil y de reducida capacidad de dispersién mediante formas larvales. La
distribucidn de estos haplotipos sugiere o bien que son haplotipos ancestrales de reproduccion
clonal o que la dispersion de la especie estd facilitada por algun vector. Peces o aves que se
alimenten de Cyanocyclas pueden ser posibles vectores transportando en el sistema digestivo
ya sea ejemplares adultos o las crias desarrolladas en su interior que puedan soportar el paso a
través del tracto digestivo. Otra hipdtesis a testear es la foresis de juveniles, por ejemplo por
artropodos acudticos o ligados a ese medio, como ha sido referido para bivalvos Sphaeriidae

(Zelaya & Marinone 2012).

Dentro del género Corbicula se pueden observar tres clados que se corresponden a las
forma A (Corbicula fluminea), forma B (Corbicula sp.) y forma C (Corbicula largillierti)
estudiadas por Lee et al. (2005) para América. Aparte de estos tres clados se registré un cuarto
grupo monofilético de tres secuencias de la laguna de Itapeva pertenecientes

morfoldgicamente a la forma C (C. largillierti).

Corbicula fluminalis estuvo representada por un Unico haplotipo que fue encontrado
también en ejemplares asignados morfolégicamente a Corbicula largillierti. Esto sugiere que
los ejemplares determinados como C. fluminalis para Brasil y Uruguay corresponderian a una
variacion fenotipica de C. largillierti, aunque no se puede descartar que exista hibridizacién ya
que este tipo de disyuncion entre la morfologia, el ADN mitocondrial y el ADN nuclear ha sido
registrado previamente en el género Corbicula (Lee et al. 2005, Park et al. 2002, Pfenninger et

al. 2002).

La presencia de un uUnico haplotipo de Corbicula fluminea esta en concordancia a lo
hallado por Lee et al. (2005) quienes encontraron idéntico haplotipo en nueve localidades de
las dos Américas incluyendo Cuba, las cabeceras del Amazonas (Ecuador/Peru), La Plata
(Argentina) y Michigan (Estados Unidos). Esto reafirma la hipdtesis de que el linaje de C.
fluminea que invadid América tiene reproduccion clonal y una gran adaptacién a diferentes

ambientes.
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Capitulo V

Distribucion histdrica y actual de Cyanocyclas en Uruguay

5.1 Introduccién

El conocimiento sobre la distribucién geografica de un taxén es uno de los inputs
basicos necesarios para la evaluacién del estado de conservacion y la planificacién de acciones
de conservacion (Mace & Lande 1991, The National Native Mussel Conservation Committee
1998). Si bien existen trabajos previos que aportan datos sobre la distribucion de Cyanocyclas
en Uruguay (Barattini 1951, Figueiras 1965a) estos datos son comunmente de baja precision,
siendo escasos los registros geograficos exactos (e.g.: Arroyo de las Vacas, Paso de la Arena
(Olazarri 1966)). Ademas estas distribuciones presentan vacios de informacién, los que pueden
ser explicados por el bajo esfuerzo de muestreo realizado en varias cuencas (ver Clavijo 2009).
Nuevos esfuerzos son necesarios para llenar estos vacios y conocer el estado de las

poblaciones de Cyanocyclas spp. y sus posibilidades de conservacidn.

Los individuos de Cyanocyclas spp. son hermafroditas, mostrando incubacién branquial
de los embriones que son liberados como juveniles completamente desarrollados (Parodiz &
Hennings 1965, Ituarte 1984, Ituarte 1994) ademas es posible que estas especies posean auto
fertilizacidn (Figueiras 1965a, Parodiz & Hennings 1965). Esto implica que tienen una baja tasa
reproductiva y una baja diversidad génica, lo que incrementaria su vulnerabilidad a extinciones

locales.

Recientes estudios reportan la drastica disminucion en el rango de distribucién de
Cyanocyclas en Uruguay (Scarabino 2004, Clavijo et al. 2010) y en la planicie costera de Rio
Grande do Sul (Lanzer com. pers.). Basados en los antecedentes de la literatura y en
relevamientos de campo, Scarabino & Clavijo (2009) y Clavijo & Scarabino (2013) incluyeron
todas las especies de Cyanocyclas de Uruguay en la lista nacional de especies prioritarias para

la conservacion.

El objetivo de este capitulo es determinar la distribucidn geogréfica actual del género

Cyanocyclas en Uruguay y efectuar un analisis comparativo con los registros histéricos.
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Hipétesis: Las poblaciones de Cyanocyclas han declinado sensiblemente o desaparecido en Ila

mayoria de las localidades en las que histéricamente han sido reportadas.

5.2 Metodologia

La distribucién histdrica de Cyanocyclas en Uruguay fue determinada en base a la
revisién de las siguientes colecciones: Museo Nacional de Historia Natural, Montevideo,
Uruguay (MNHNM), Museo de La Plata, La Plata, Argentina (MLP) Museo Argentino de Ciencias
Naturales, Buenos Aires, Argentina (MACN), Museo Provincial de Ciencias Naturales
“Florentino Ameghino”, Santa Fe, Argentina (MSF), Fundagcdo Zoobotanica, Porto Alegre, Brasil
(FZB) y Museu Nacional de Rio de Janeiro, Rio de Janeiro, Brasil (MNRJ) identificando el
material de Cyanocyclas colectado en Uruguay. En cuanto a la calidad de los datos geograficos,
siguiendo a Clavijo (2009), los lotes sin localidad o con localidad imprecisa no fueron
considerados para este estudio. El mismo criterio fue usado para registros de la literatura,
considerando Unicamente localidades bien definidas. Todos estos registros fueron
georeferenciados usando Google Earth e incluidos en un sistema de informacién geografica

(SIG) usando el software DivaGis, para generar el mapa de distribucién del género en Uruguay.

Para corroborar la distribucidn presente de Cyanocyclas 75 % de las localidades
histéricas (al menos una en cada cuenca principal del pais) fue revisitada y muestreada
recorriendo y recolectando a mano a lo largo de la costa y en fondos de arenas finas o lodosos
durante una a dos horas. Los muestreos se restringieron a los periodos de aguas bajas entre
2009 y 2012. Ejemplares voucher fueron depositados en la coleccién malacolégica del Museo

Nacional de Historia Natural (MNHNM, Montevideo, Uruguay).

5.3 Resultados

Existen registros de Cyanocyclas (considerando el periodo 1898-1990) de 93
localidades en Uruguay, distribuidas en todas las principales cuencas del pais (Figura 5.1). Solo
en cinco (7,1 %) de las 70 localidades reestudiadas, fueron encontrados ejemplares vivos de
Cyanocyclas (Figura 5.2, circulos negros). En cuatro localidades (5,7 %) fueron encontradas

valvas de ejemplares que por conservar el periostraco, el ligamento o incluso estar conjugadas
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se presume pertenecen a ejemplares recientemente muertos sugiriendo la posible

supervivencia de poblaciones en el area (Figura 5.2, circulos grises).

En la cuenca Atlantica y de la laguna Merin no se encontraron ejemplares, restando
dos localidades por revisitar. En la cuenca del rio Santa Lucia solo se encontraron valvas vacias
de Cyanocyclas limosa en el paso de la ruta 64 sobre el arroyo Canelén Grande. En la cuenca
del Rio de la Plata solo se encontraron ejemplares de Cyanocyclas limosa en el arroyo de las
Vacas, un Unico ejemplar vivo en el paso de la arena, y varias valvas vacias en el paso del cerro
(mas préximo a la desembocadura). La mayor riqueza de especies de Cyanocyclas fue
encontrada en el rio Uruguay, préximo a la desembocadura del arroyo Yaguareté, donde se
encontraron ejemplares vivos de Cyanocyclas limosa, Cyanocyclas fortis, Cyancocyclas
undulata, Cyanocyclas exquisita y Cyanocyclas paranensis. Dentro de la cuenca del rio Negro se
encontraron ejemplares vivos de C. limosa en el paso Mazangano, sobre el rio Negro, en el
arroyo Sauce de Batovi sobre la ruta 59 y en el arroyo Don Esteban sobre la ruta 3. En dos
afluentes directos del rio Uruguay en el norte de Uruguay (rio Dayman y arroyo Guaviyu)

fueron encontradas valvas de C. limosa.

n
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Figura 5.1. Distribucidn histérica del género Cyanocyclas en Uruguay.
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Figura 5.2. (A) Situacidon actual de las poblaciones de Cyanocyclas histéricamente registradas en
Uruguay. Circulo negro = ejemplares vivos, circulo gris = solo valvas, circulo vacio = no se encontraron
ejemplares, signo de interrogacion = localidad no revisitada.

5.4 Discusion

El presente estudio indica que la distribucidn geografica actual de Cyanocyclas spp. en
aguas uruguayas se ha reducido de forma drastica desde su distribucién histéricamente
registrada. La suma de las localidades con registros (tanto de ejemplares vivos como de valvas)

no supera el 13% de las localidades estudiadas.

Una de las posibles causas de la restriccién en la distribucion de Cyanocyclas es la
colonizacion de sus ambientes por parte de especies exdticas invasoras del género Corbicula

(Corbiculidae) las que actualmente se encuentran en todas las cuencas de Uruguay (Clavijo et
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al. 2009). Desde el primer registro de Corbicula fluminea y Corbicula largillierti en Uruguay las
poblaciones de Cyanocyclas comenzaron a declinar en areas de la cuenca del Rio de la Plata
(Veitenheimer-Mendes & Olazarri, 1981). Lanzer & Schafer (1985) y Mansur & Garces (1988)
reportaron consecuencias similares de la invasidon de Corbicula en la planicie costera de Rio
Grande do Sul (Brasil). La interaccidon con especies del género Corbicula ha sido registrada
incluso a nivel intragenérico. Darrigran (1991) y Olazarri (1986) describen la competencia entre
C. largillierti especie dominante al inicio de la invasién al Rio de la Plata y C. fluminea quien tras
colonizar el area desplazé a la especie cogenérica. Estos antecedentes indicarian que el
potencial competitivo de C. fluminea es mayor que el de las otras especies del género lo que se
ve reflejado en que de las cuatro localidades con registros de Cyanocyclas vivas solo en una se
registré C. fluminea y en baja densidad (<1 individuo/m?) mientras que en otras tres se registrd
Corbicula sp. o C. largillierti. La literatura sobre competencia entre los bivalvos nativos
(principalmente referida a Unionoida) y Corbicula es extensa, pero sin embargo las
conclusiones sobre los efectos de esta interaccion son a menudo contrastantes (Miller & Payne
1994, Vaughn & Spooner 2006 y referencias alli). Las cuatro localidades revisitadas en las que
se encontraron ejemplares vivos de Cyanocyclas junto con especies de Corbicula proveen una

buena oportunidad para realizar estudios sobre competencia interespecifica.

En otras localidades, la polucion urbana podria asociarse a la desaparicion de
Cyanocyclas. Como ejemplo el arroyo Malvin, localidad tipo de Cyanocyclas oleana (Marshall,
1924) (Montevideo) y el arroyo Dominico, localidad del neotipo de Cyanocyclas limosa se
encuentran actualmente fuertemente alterados por impactos antrépicos (Figura 5.3). Un caso
particular es el del rio Santa Lucia donde la extraccion de arena afecté el depdsito de
sedimentos y causé pérdidas severas de sedimentos finos y el afloramiento de sustrato duro

como resultado, volviendo inhabitable esta localidad para Cyanocyclas.
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Figura 5.3. Localidad tipo de Cyanocyclas oleana arroyo Malvin, Montevideo, Uruguay (izquierda) y
localidad del neotipo de Cyanocyclas limosa arroyo Dominico, Provincia de Buenos Aires, Argentina
(derecha) alteradas por impactos antrépicos.

Las ultimas poblaciones de Cyanocyclas se conservan proximo a las nacientes de los
cursos de agua y/o fondos de arena fina, limo o arcilla, donde generalmente Corbicula spp. no
esta presente o es escasa debido a lo inadecuado de estos sustratos blandos para las especies
exoticas. Un adecuado manejo de estos habitats es la clave para asegurar la conservacién de
los corbiculidos nativos de Uruguay, aunque la necesidad de implementar proyectos de

conservacion “ex situ” debe ser evaluada.
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Capitulo VI

Conclusiones y perspectivas

6.1 Familia Corbiculidae

Los estudios de sistematica molecular indican que el género Cyanocyclas es
monofilético, al igual que las especies del género Corbicula. En cuanto a las relaciones de los
géneros de la familia los resultados no son concluyentes En el drbol de maxima parsimonia el
grupo hermano de Cyanocyclas es Geloina, y el de Corbicula es Batissa, mientras que en el
arbol de maxima verosimilitud el grupo hermano de Cyanocyclas es Polymesoda y Corbicula se
ubica como el clado ancestral. La escasez de secuencias de COl de los géneros Gelonia,
Polymesoda y Batissa no permite tener claridad respecto de las relaciones filogenéticas dentro
de la familia.

La caracteristica diagndstica de Cyanocyclas, poseer sifones largos y seno paleal bien
desarrollado, no abarca el concepto de Cyanocyclas simplex. Cyanocyclas a diferencia de
Corbicula posee tentaculos Unicamente en el sifon inhalante lo que representa el principal

cardcter diagndstico del género que la diferencia de Corbicula.

6.2 Género Cyanocyclas

La diversidad de Cyanocyclas presente en Uruguay en base a caracteres morfolégicos
es mayor a la descrita en la literatura. De los ocho morfotipos de Cyanocyclas presentes en
Uruguay estudiados se consideran especies validas Cyanocyclas limosa, Cyanocyclas
paranensis, Cyanocyclas fortis, Cyanocyclas exquisita y Cyanocyclas guahybensis (registrada
por primera vez para Uruguay en base a material proveniente del rio Cebollati, MNHN 4014).

Las diferencias morfoldgicas y morfométricas de Cyanocyclas simplex y Cyanocyclas
felipponei con el resto de las especies hace suponer de que se trata de especies aisladas
reproductivamente. El hallazgo y estudio de sistematica molecular y genética poblacional de
ejemplares de Cyanocyclas simplex y Cyanocyclas felipponei permitird confirmar si estas son
monofiléticas y por lo tanto especies validas.

Cyanocyclas exquisita forma un grupo monofilético bien soportado, que integra un
clado mayor incluyendo secuencias de C. undulata. Por lo tanto C. undulata aparece como

taxon parafilético. La distancia genéticas entre C. exquisita y C. undulata es baja 0,013. A pesar
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de las diferencias morfoldgicas halladas la similitud en el gen COI no permite discriminar entre
estos dos morfotipos, por lo que se considera a C. undulata y C. exquisita como una Unica
especie biolégica y dado que C. exquisita fue descrita con antelacidon C. undulata pasa a ser
sindnimo junior de esta especie.

La presencia de individuos de Cyanocyclas limosa dentro de dos clados separados en el
arbol de COI (pero en simpatria) puede deberse a la existencia de especies cripticas dentro de
la variaciéon morfoldgica considerada como Cyanocyclas limosa o a que esta especie presente
heteroplasmia proceso en el cual el ADN mitocondrial del padre también es heredado

generando dos linajes mitocondriales en la misma especie.

Aunque el andlisis genético y morfoldgico de tres poblaciones de la cuenca del rio
Guaiba (sistema Patos-Merin) y rio Tramandai sdlo detectd la presencia de Cyanocyclas
guahybensis no se descarta la presencia de Cyanocyclas limosa, especie histéricamente citada
en la zona (Buckup & Buckup 1957). Para Uruguay existen registros de C. limosa para el rio
Cebollati (sistema Patos-Merin).

El registro de un haplotipo de Cyanocyclas limosa en cuatro localidades distantes (Don
Esteban, Yaguareté, Mazangano y Paysandu), y uno de Cyanocyclas guahybensis en tres
localidades alejadas (Quadros, Peixoto y Veludo) sugiere o bien que son haplotipos ancestrales

de reproduccién clonal o que la dispersidn de la especie estd facilitada por algun vector.

6.3 Género Corbicula

Se registrd por primera vez el morfotipo Corbicula fluminalis para Uruguay en base a
material proveniente del arroyo de las Vacas, Paso Merino (MNHN 19925) y del Rio de la Plata,
Km 24 de la Ruta 1 (San José, MNHNM 19926) y el morfotipo Corbicula sp. en base a material
proveniente de arroyo de las Piedras (Treinta y Tres, MNHNM 19942), rio Negro, Paso
Mazangano (Rivera, MNHNM 19943) y rio Yaguardn, Estancia La Gloria (Cerro Largo, MNHNM
19944).

Los clados bien soportados de Corbicula se corresponden a las forma A (Corbicula
fluminea), forma B (Corbicula sp.) y forma C (Corbicula largillierti) estudiadas por Lee et al.
(2005) de América. Aparte de estos tres clados se registré un cuarto grupo monofilético de tres
secuencias de la laguna de Itapeva pertenecientes morfolédgicamente a la forma C (Corbiucla

largillierti).
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La presencia de un Unico haplotipo de Corbicula fluminea esta en concordancia de lo
hallado por Lee et al. (2005) quienes encontraron idéntico haplotipo en nueve localidades de
las dos Américas incluyendo Cuba, las cabeceras del Amazonas (Ecuador/Pert), La Plata
(Argentina) y Michigan (Estados Unidos). Esto reafirma la hipdtesis de que el linaje de C.
fluminea que invadié América tiene reproduccién clonal y una gran adaptacién a diferentes

ambientes.

Corbicula fluminalis estuvo representada por un Unico haplotipo que fue encontrado
también en ejemplares asignados morfolédgicamente a Corbicula largillierti. Esto sugiere que
los ejemplares identificados en base a morfologia como C. fluminalis para Brasil y Uruguay
corresponderian a una variacion fenotipica de C. largillierti, ya que desde el punto de vista de
la sistematica molecular corresponderian a un Unico taxén; aunque no se puede descartar que
exista hibridizacion entre C. largillierti y C. fluminalis como Lee et al. (2005) encontré para

otras especies de Corbicula.

6.4 Estatus actual de conservacion de Cyanocyclas de Uruguay

La distribucion del género Cyanocyclas en Uruguay se ha reducido drasticamente
ocupando actualmente menos del 13 % de las localidades registradas histéricamente.

La bahia de Yaguareté es el Unico lugar donde se han vuelto a registrar Cyanocyclas
exquisita y Cyanocyclas paranensis. Esta localidad junto con Nuevo Berlin son las Unicas
localidades donde se ha vuelto a registrar Cyanocyclas fortis. Se encontraron ejemplares vivos
de Cyanocyclas limosa en 8 localidades de Uruguay: boca del arroyo Yaguareté en el rio
Uruguay; arroyo Sauce de Batovi, R. 59; rio Negro Paso Mazangano; arroyo Don Esteban, R. 3;
arroyo de las Vacas, Paso de la Arena; rio Cuareim, laguna Salamanca, Paraje Sepulturas;

arroyo Celestino, R.3 y Rio Tacuarembd, Paso Manuel Diaz.

6.5 Perspectivas

- Presentar el caso del uso de los nombres genéricos Cyanocyclas y Neocorbicula ante la

Comisidn Internacional de Nomenclatura Zooldgica.
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Estudiar el material tipo de las especies de Cyanocyclas presentes en Uruguay para
confirmar las observaciones realizadas en base a las fotografias.

Continuar con la busqueda de poblaciones vivientes de Cyanocyclas felipponei y C.
simplex con el fin de estudiarlos anatémica y molecularmente. Seguir protocolos de
extraccion diferentes para estudiar el material existente en colecciones.

Buscar poblaciones de Cyanocyclas guahybensis en el territorio uruguayo de la cuenca
de la laguna Merin.

Realizar estudios de ADN nuclear para aclarar las relaciones filogenéticas entre los taxa
estudiados y confirmar la presencia de heteroplasmia en Cyanocyclas limosa.

Revisitar las localidades con registros histéricos del género Cyanocyclas no incluidas en
esta tesis, para evaluar la presencia actual del género.

Explorar localidades similares a la bahia de Yaguareté en el bajo rio Uruguay y rio
Negro con el fin de hallar poblaciones de Cyanocyclas.

Evaluar el estado de conservacién de las poblaciones de Cyanocyclas registradas.
Testear la interaccion entre especies de Corbiculidae nativos y exdticos.

Investigar los posibles vectores de dispersién de Cyanocyclas.

Evaluar con ADN nuclear la identidad de los ejemplares determinados como C
fluminalis.

Dilucidar las relaciones de los géneros dentro de la familia Corbiculidae.

Difundir los resultados obtenidos en especial la situacién actual del género

Cyanocyclas y estudiar y proponer estrategias para la conservacion del mismo.
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Anexo |. Material utilizado, se incluye informacidn sobre la identidad especifica y la localidad. A2=

Arroyo, P2= Paso. RGS= Rio Grande do Sul, MG= Minas Gerais.

Lote Especie Localidad
FZB 24268 Cyanocyclas Rio Uruguay
paranensis
FZB 24269 Cyanocyc/a.s Laguna Merin
guahybensis
Fz8 24904  CYamocyclas Uruguay
exquisita
FZB 34449 Cyanocycla's Praia da pedraria, Itapoa, municipio de Viamao (RGS, Brasil)
guahybensis
FZB 34514 Cyanocyc/a's Lagoa Marcelino Ramos, Osorio (RGS, Brasil)
guahybensis
|
MACN 10367 Cyanoc.y.c @ Rio de la Plata, Anchorena (Buenos Aires, Argentina)
exquisita
|
MACN 10590  cyanocyclas Colonia, Rio de la Plata (Colonia)
limosa
MACN 10643 Cyaﬁocyc/o{s Colonia, Rio de la Plata (Colonia)
felipponei
MACN 11328  cvamocyelas Nueva Palmira (Colonia)
undulata
|
MACN 15100  cYanocyclas Colonia, Rio de la Plata (Colonia)
felipponei
|
MACN 15497  cyanocyclas Colonia, Rio de la Plata (Colonia)
felipponei
MACN 15499 Cyanoc.y'clas Colonia, Rio de la Plata (Colonia)
exquisita
MACN 15500 Cyanoc‘y.clas Colonia, Rio de la Plata (Colonia)
exquisita
|
MACN 21497 Cyanocyclas Nueva Palmira (Colonia)
undulata
MACN 32103  cvemocyelas Entre Rios (Argentina)
exquisita
MACN 13004/1 Cyanoc.y'clas Rio de la Plata, Conchillas (Colonia)
exquisita
|
MACN 9378-19 Cyanocyclas Boca del A2 Vizcaino (Soriano)
undulata
MFA 99 Cyanocyclas Sin localidad
paranensis
Corbicula . .
MFA 1425 ) Punta Lara (Buenos Aires, Argentina)
fluminea
Corbicul
MFA 1754 or ’.Cu a Cruz Alta (Cordoba, Argentina)
fluminea
MFA 2825 Cyanocyclqs Laguna Setubal (Santa Fe, Argentina)
paranensis
Corbicula .
MFA 3123 fluminea Lago Ypacarai, San Bernardo (Central, Paraguay)
C |
MLP 5464 ya'nocyc as A2 Miguelin, Punta Lara (Buenos Aires, Argentina)
limosa
MLP 5482 Cya'nocyclas A2 Uruguai (Misiones, Argentina)
simplex
MLP 5795 Cyanocyclqs Laguna Setubal (Santa Fe, Argentina)
paranensis
C | . .
MLP 6673 yanocyc (.IS Laguna Setubal (Santa Fe, Argentina)
paranensis
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Cyanocyclas

MLP 6674 . Salto Mbigua, Cataratas del Iguazu (Misiones, Argentina)
simplex
MLP 9567 Cya'nocyc/as A2 Urugua-i (Misiones, Argentina)
simplex
C |
MLP 4428-2 ya.nocyc as Rio Iguazu, Iguzd (Misiones, Argentina)
simplex
C |
MNHNM 1161 yanocycias Rio Yi (Florida)
limosa
MNHNM 2953 Cyanocycias A2 de las Vacas (Colonia)
undulata
MNHNM 3720 Cyanocycias Playa Seré, Carmelo (Colonia)
undulata
C | , , . .
MNHNM 3733 yafmcyc qs Rio de la Plata, Bahia de Colonia (Colonia)
felipponei
MNHNM 4014 Cyanocyclas Rio Cebollati
guahybensis
MNHNM  4ge0  Cyenocvelas Nueva Palmira (Colonia)
exquisita
|
MNHNM 5176 Cyanocyclas A2 Colla (Colonia)
limosa
|
MNHNM 5177 Cyanocyclas Rio Uruguay, Salto Chico (Salto)
simplex
MNHNM 5937 Cyanocyclas Nueva Palmira (Colonia)
undulata
MNHNM 6061 Cyanocyclas Colonia
exquisita
|
MNHNM 6147 Cyanoc‘y.c @ Rio Uruguay, Puerto Aldao (Soriano)
exquisita
|
MNHNM 6147 Cyanocyclas Rio Uruguay, Puerto Aldao (Soriano)
undulata
MNHNM 6161 Yenooydlas Rio Cebollati
limosa
MNHNM 6169 Cya{vocyclqs Rio de la Plata, Colonia
felipponei
|
MNHNM 19908 Cya.nocyc @ A2 Sauce de Batovi, R.59 (Tacuarembd)
limosa
MNHNM 19909  vanocyclas A2 Colla (Colonia)
limosa
MNHNM 19910 Cya'nocyclas A2 San Carlos, San Carlos (Maldonado)
limosa
MNHNM 19911 Cya'nocyc/as A2 Sopas, Paso Murioz (Salto)
limosa
MNHNM 19912 yanocyclas A2 Timote (Florida,)
limosa
C |
MNHNM 19913 ya.nocyc a Canal en ingenio Espinillar (Salto)
limosa
C | , , .
MNHNM 19914 yanocycias Rio Cebollati (Lavalleja)
limosa
MNHNM 19915 Cya'nocyc/as Rio Cuareim, Quarai (RGS, Brasil)
limosa
MNHNM 19916 Cya.nocyc/as Rio Negro, P2 Mazangano (Rivera)
limosa
C | , o
MNHNM 19917 y7;::z; as Rio Uruguay, desembocadura, A2 Yaguareté (Rio Negro)
MNHNM 19918  yanocvclas Rio Yi (Florida)
limosa
MNHNM 19919 Cyanocyclas Rio Uruguay, boca del Yaguareté (Rio Negro)
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MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM

MNHNM
MNHNM
MNHNM

MNRIJ

MNRIJ

MNR]J

19920

19921

19923

19924

19925

19926

19927

19928

19929

19930

19931

19932

19933

19934

19936

19937

19938

19939

19940

19941

19942
19943
19944

8584

9830

16157

exquisita
Cyanocyclas
fortis
Cyanocyclas
fortis
Cyanocyclas
paranensis
Cyanocyclas
undulata
Corbicula
fluminalis
Corbicula
fluminalis
Corbicula
fluminea
Corbicula
fluminea
Corbicula
fluminea
Corbicula
fluminea
Corbicula
fluminea
Corbicula
fluminea
Corbicula
fluminea
Corbicula
fluminea
Corbicula
largillierti
Corbicula
largillierti
Corbicula
largillierti
Corbicula
largillierti
Corbicula
largillierti
Corbicula
largillierti

Corbicula sp.
Corbicula sp.
Corbicula sp.

Corbicula
fluminea
Corbicula
fluminea
Cyanocyclas
guahybensis

Rio Uruguay, boca del Yaguareté (Rio Negro)
Rio Uruguay, Nuevo Berlin (Rio Negro)

Rio Uruguay, boca del Yaguareté (Rio Negro)
Rio Uruguay, boca del Yaguareté (Rio Negro)
A2 de las Vacas, P2 del Merino (Colonia)
Rio de la Plata, Km 24 de la Ruta 1
Albufera de Azibo,Vale de Prado (Portugal)
A2 Cololé, P2 del Varro (Soriano)

A2 Pan de Azucar, Pan de Azucar (Maldonado)
A2 Bequeld, P2 Tabarez (Soriano)
Januaria (MG, Brasil)

Rio Santa Lucia chico, ciudad de Florida (Florida)

Rio Uruguay, desembocadura, A2 Yaguareté (Rio Negro)
Rio Guaiba, Praia Veludo, Belem Novo (RGS, Brasil)
A2 Bequeld, P2 Tabarez (Soriano)

Rio Uruguay, desembocadura, A2 Yaguareté (Rio Negro)
Rio San Fransisco, Januaria (MG, Brasil)

Laguna Peixoto (RGS, Brasil)

Laguna ltapeva (RGS, Brasil)

Rio Grande de la Punilla (Cérdoba, Argentina)

A2 de las Piedras (Treinta y Tres)
Rio Negro, P2 Mazangano (Rivera)
Rio Yaguardn, estancia La Gloria (Cerro Largo)

Miquelandia (Goias, Brasil)
Uberaba (Sao Pablo, Brasil)

Praia Ipanema, Porto Alegre (RGS, Brasil)
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Anexo Il. Lista de secuencias utilizadas, se incluye informacion sobre la identidad especifica, la localidad

y la cuenca de la que provienen. LM= Laguna Merin, MC= Mar Chiquita, OA= Océano Atlantico, RG= Rio
Guaiba, RN= Rio Negro, RPE= Rio de la Plata exterior, RPI= Rio de la Plata interior, RSF= Rio San

Francisco, RSL= Rio Santa Lucia y RT= Rio Tramandai. A2= Arroyo,

MG= Minas Gerais.

2= Paso. RGS= Rio Grande do Sul,

Secuencia Especie Localidad Cuenca
B1 Cyanocyclas fortis Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B2 Cyanocyclas fortis Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B3 Cyanocyclas limosa Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B4 Cyanocyclas limosa Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B7 Cyanocyclas fortis Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B9 Cyanocyclas limosa Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B11 Cyanocyclas undulata Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B12 Cyanocyclas undulata Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B13 Cyanocyclas undulata Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B16 Cyanocyclas exquisita Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B19 Cyanocyclas exquisita Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B20 Cyanocyclas exquisita Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B21 Cyanocyclas limosa A2 Don Esteban (Rio Negro) RN
B24 Cyanocyclas limosa A2 Don Esteban (Rio Negro) RN
B25 Corbicula largillierti A2 Don Esteban (Rio Negro) RN
B26 Corbicula fluminea Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B48 Corbicula largillierti Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B49 Corbicula sp. Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B51 Corbicula sp. A2 de las Piedras (Treinta y Tres) LM
B53 Corbicula sp. A2 de las Piedras (Treinta y Tres) LM
B55 Corbicula sp. A2 de las Piedras (Treinta y Tres) LM
B57 Corbicula largillierti A2 Bequeld, P2 Tabarez (Soriano) RN
B59 Corbicula largillierti A2 Bequeld, P2 Tabarez (Soriano) RN
B60 Corbicula largillierti A2 Bequeld, P2 Tabarez (Soriano) RN
B62 Cyanocyclas limosa A2 Sauce de Batovi, R.59 (Tacuarembd) RN
B63 Cyanocyclas limosa A2 Sauce de Batovi, R.59 (Tacuaremba) RN
B66 Corbicula fluminalis A2 de las Vacas, P2 del Merino (Colonia) RPI
B67 Corbicula fluminalis A2 de las Vacas, P2 del Merino (Colonia) RPI
B68 Corbicula fluminalis A2 de las Vacas, P2 del Merino (Colonia) RPI
B71 Cyanocyclas limosa Rio Negro, P2 Mazangano (Rivera) RN
B73 Cyanocyclas limosa Rio Negro, P2 Mazangano (Rivera) RN
B74 Cyanocyclas limosa Rio Negro, P2 Mazangano (Rivera) RN
B76 Cyanocyclas paranensis ~ Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B77 Cyanocyclas fortis Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B78 Cyanocyclas fortis Rio Uruguay, Nuevo Berlin (Rio Negro) RU
B79 Cyanocyclas exquisita Rio Uruguay, boca, A2 Yaguareté (Rio Negro) RU
B83 Cyanocyclas limosa Rio Tacuarembd, P2 Manuel Diez (Tacuarembd) RN
B8&7 Cyanocyclas limosa A2 Celestino, R. 3 (Paysandu) RU
B92 Corbicula largillierti Rio San Francisco, Januaria (MG, Brasil) RSF
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B101
B102
B103
B104
B105
B106
B107
B109
B121
B122
B123
B126
B127
B128
B131
B132
B136
B137
B138
B139
B141
B142
B143
B146
B147
B148
B151
B152
B153
B156
B157
B158
B159
B160
Bl6l
B162
B163
B164
B165
B166
B172
B173
B175
B84C

Corbicula fluminea
Corbicula fluminea
Corbicula fluminea
Corbicula fluminea
Corbicula fluminea
Corbicula largillierti
Corbicula largillierti
Corbicula largillierti
Corbicula fluminea
Corbicula fluminea
Corbicula fluminea
Corbicula fluminea
Corbicula fluminea
Corbicula fluminea
Corbicula fluminea
Corbicula fluminea
Cyanocyclas guahybensis
Cyanocyclas guahybensis
Cyanocyclas guahybensis
Cyanocyclas guahybensis
Corbicula largillierti
Corbicula largillierti
Corbicula largillierti
Cyanocyclas guahybensis
Cyanocyclas guahybensis
Cyanocyclas guahybensis
Cyanocyclas guahybensis
Cyanocyclas guahybensis
Cyanocyclas guahybensis
Corbicula largillierti
Corbicula largillierti
Corbicula largillierti
Corbicula fluminea
Corbicula fluminea
Corbicula fluminea
Corbicula largillierti
Corbicula sp.

Corbicula sp.

Corbicula sp.

Corbicula fluminalis
Cyanocyclas limosa
Corbicula fluminalis
Corbicula fluminalis

Cyanocyclas limosa

A2 Cololé, P2 del Varro (Soriano)

A2 Colold, P2 del Varro (Soriano)

A2 Cololé, P2 del Varro (Soriano)

A2 Colold, P2 del Varro (Soriano)

A2 Cololé, P2 del Varro (Soriano)

Rio Grande de la Punilla (Cordoba, Argentina)

Rio Grande de la Punilla (Cordoba, Argentina)

Rio Grande de la Punilla (Cordoba, Argentina)

A2 Pan de Azlcar, Pan de Azucar (Maldonado)

A2 Pan de Azucar, Pan de Azucar (Maldonado)

A2 Pan de Azucar, Pan de Azucar (Maldonado)

A2 Maldonado, San Carlos (Maldonado)

A2 Maldonado, San Carlos (Maldonado)

A2 Maldonado, San Carlos (Maldonado)

Rio Santa Lucia chico, Florida (Florida)

Rio Santa Lucia chico, Florida (Florida)

Laguna Peixoto (RGS, Brasil)

Laguna Peixoto (RGS, Brasil)

Laguna Peixoto (RGS, Brasil)

Laguna Peixoto (RGS, Brasil)

Laguna ltapeva (RGS, Brasil)

Laguna Itapeva (RGS, Brasil)

Laguna Itapeva (RGS, Brasil)

Rio Guaiba, Praia Veludo, Belem Novo (RGS, Brasil)
Rio Guaiba, Praia Veludo, Belem Novo (RGS, Brasil)
Rio Guaiba, Praia Veludo, Belem Novo (RGS, Brasil)
Lagoa Dos Quadros (RGS, Brasil)

Lagoa Dos Quadros (RGS, Brasil)

Lagoa Dos Quadros (RGS, Brasil)

Laguna Peixoto (RGS, Brasil)

Laguna Peixoto (RGS, Brasil)

Laguna Peixoto (RGS, Brasil)

Rio Guaiba, Praia Veludo, Belem Novo (RGS, Brasil)
Rio Guaiba, Praia Veludo, Belem Novo (RGS, Brasil)
Rio Guaiba, Praia Veludo, Belem Novo (RGS, Brasil)
Rio Guaiba, Praia Veludo, Belem Novo (RGS, Brasil)
Rio Guaiba, Praia Veludo, Belem Novo (RGS, Brasil)
Rio Guaiba, Praia Veludo, Belem Novo (RGS, Brasil)
Rio Guaiba, Praia Arena Branca (RGS, Brasil)

Rio Guaiba, Praia Arena Branca (RGS, Brasil)

Rio Cuareim, Laguna Salamanca (Artigas)

Rio Cuareim, Laguna Salamanca (Artigas)

Rio Cuareim, Laguna Salamanca (Artigas)

Rio Tacuarembd, P2 Manuel Diez (Tacuarembd)

RN
RN
RN
RN
RN
MC
MC
MC
RPE
RPE
RPE
OA
OA
OA
RSL
RSL
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