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PROLOGO
 

Las reconstrucciones paleoambientales involucran una serie de supuestos que normalmente no son 

especificados en las publicaciones cientificas, 10 que acarrea dificuItades para la interpretacion de los 

resultados en el lector que se enfrenta con esta tematica por primera vez. Si bien esta situaci6n no es 

exclusiva de los trabajos paleontologicos, resulta aqui particularmente problematico dado que esta 

disciplina no cuenta con una formulacion epistemologica firmemente establecida (Mangano y Buatois, 

200 I) 10 que conduce al desarrollo de inferencias que muchas veces sobrepasan su capacidad predictiva. 

Con este prologo intento presentar al lector el marco epistemologico del presente trabajo de Tesis a los fines 

de que este pueda interpretar los resultados y discutir la validez de las conclusiones obtenidas a la luz de los 

supuestos implicitos. 

Es importante dejar claro desde un principio el hecho de que una reconstruccion paleoambiental 

implica la integracion de conceptos provenientes de disciplinas muy diferentes como la geologia, la 

paleontologia y la biologia y, por 10 tanto, requiere de una perspectiva de trabajo orientada hacia la 

resoluci6n de problemas a traves de enfoques interdisciplinarios (Zarate, 1993). Asi pues, he utilizado todo 

un conjunto de evidencias geologicas, micropaleontologicas y palinologicas, ademas de los datos obtenidos 

en la presente contribuci6n a partir de las Heleobia, para reconstruir los ambientes costeros del sudeste 

bonaerense durante los ultimos 7.000 afios. Para ello, he seleccionado previamente aquellas secuencias 

holocenas en las que se han realizado aproximaciones de este tipo. Con la totalidad de estos datos he 

logrado obtener una vision global de los procesos ocurridos, siendo posible evaluar el significado 

paleobiologico y paleoambiental de las Heleobia fosiles, 10 cual constituye el objetivo fundamental de mi 

investigacion. 

No obstante, se presentan algunos problemas de dificil resolucion, entre los que se destaca el lograr 

un acuerdo general en las interpretaciones a partir de las evidencias proporcionadas por las distintas 

disciplinas, 10 que se produce mayormente a causa de la diferente formacion academica de los 

investigadores y a la escala de trabajo utilizada. De todos modos, he decidido priorizar las interpretaciones 

surgidas a partir del anal isis del conjunto de evidencias, por mas contlictivas y dificiles de compatibilizar 

que resulten, por sobre los datos obtenidos a partir de un solo tipo de indicador paleoambiental. En tal 

sentido, es posible que en algunos casos se logre un menor grado de resolucion que el que se obtendria a 

partir de una aproximaci6n individual. Sin embargo, este enfoque sistemico resulta mas adecuado como 

metodologia de trabajo, dado que perrnite la formulacion de hipotesis multiples, las que constituyen una 

mejor aproximacion ala variedad de procesos que pudieron haber actuado en el pasado inobservable. 

Otro de los problemas comunes existentes en las reconstrucciones paleoambientales es el de 

esgrimir argumentos que giran en torno a razonamientos circulares para sustentar una determinada 

interpretacion, 10 que se debe fundamentalmente a la intima relacion que se establece entre la geologia y la 

paleontologia (Zarate, 1993) 0 entre la paleoentologia y la biologia. Para evitar estos problemas, he 

analizado por separado los organismos actuales y los fosiles, obteniendo resultados independientes que 

luego se integran en una discusion general. Esta independencia fue posible porqlle se utilizaron 

aproximaciones diferentes para cada situacion. Los organismos actuales se analizaron desde una perspectiva 
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biologica y ecologica, con el correspondiente marco conceptual de estas disciplinas, mientras que los 

organismos f6siles se analizaron a partir de estudios paleoecologicos con aproximaciones multiples, con el 

correspondiente esquema conceptual de dicha disciplina. 

Estas aproximaciones independientes permiten abstraernos de la unidireccionalidad temporal 

usualmente efectuadas en las inferencias de los trabajos paleontol6gicos y evaluar el grado de validez del 

principio metodol6gico utilizado actualmente en paleoecologia y conocido como uniformismo taxon6mico. 

Este postulado consiste en asumir que los requerimientos ambientales de los organismos f6siles fueron los 

mismos que aquellos de los representantes vivientes mas emparentados y por 10 tanto, resulta valido 

transferir la informacion ambiental de estos ultimos al f6sil. Desde un punto de vista epistemologico, el 

uniformismo taxon6mico no es mas que una manera particular que tiene la paleontologia (y demas 

disciplinas relacionadas) para expresar una regla general del metodo cientifico, el l1amado principio de 

simplicidad: no inventar ninguna causa desconocida si los procedimientos habitualmente disponibles 

pueden ser suficientes (De Francesco, en prensa). En el presente trabajo de Tesis se intenta ajustar eI 

alcance de este principio metodologico, al contrastar las evidencias actuales con las obtenidas en el anal isis 

de las concentraciones fosiles de las mismas especies, 10 que brinda un aporte epistemologico a la disciplina 

mas alia de permitir precisar el valor de los caracoles como bioindicadores de condiciones ambientales. 

AI estudiar el pasado entra en juego una variable que normalmente no tiene una importancia 

marcada en los estudios biol6gicos 0 ecol6gicos: el tiempo. Si bien eI objeto de estudio ubica a la 

paleontologfa en el campo de las ciencias naturales, su dimension temporal la acerca a una ciencia historica, 

10 que produce una tension que hace oscilar a la disciplina entre la singularidad hist6rica y la recurrencia 

-->, atemporal (Buatois y Mangano, 2001). EI principio del uniformismo mencionado anteriormente es un 

ejemplo de esta ultima posibilidad. Cuando se considera que los organismos del pasado indican las mismas 

condiciones del medio que los actuales, a los que se acercan bastante, se penetra en una via que aparece 

como ilogica para un evolucionista, dado que los procesos evolutivos dan cuenta de la singularidad 

historica de la disciplina. En la paleontologia, ambas concepciones se entrelazan y resultan indispensables 

para poder comprender los procesos acaecidos en el pasado. La teoria de la evoluci6n permite entender a 

los fosiles como el producto de una historia y por 10 tanto conocer las novedades aportadas en el tiempo, 

mientras que el uniformismo proporciona la clave para detectar regularidades en eI tiempo como 

asociaciones de f6siles 0 morfologias recurrentes que reflejan respuestas a condiciones ambientales 

similares. Afortunadamente, esta tension entre uniformismo y evoluci6n no presenta mayores 

inconvenientes en el caso del presente trabajo de Tesis, debido a .la escala temporal utilizada, que abarca los 

ultimos 7.000 afios y queda incluida dentro de la epoca Holocena (10.000 afios AP a la actualidad), durante 

la cual las especies no han variado significativamente, estando la mayoria de las formas fosiles 

representadas en la actual idad. 

Una parte de esta tension entre uniformismo y evoluci6n proviene de 1a concepcion del ritmo de 

cambio gradual (gradualismo filetico) que la mayoria de los paleontologos han sostenido durante afios. No 

obstante, Eldredge y Gould (1972) postularon que las especies tienen un punto de partida (brusco) en el 

espacio y en el tiempo, una duraci6n definida donde su morfologia permanece constante (estasis) y una 
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previsible extincion (Gould, 1992, t994). Los periodos de estasis corresponderian a momentos sin cambios 

significativos en las poblaciones centrales estables y grandes (que constituirfan los registros fosiles que 

nosotros estudiamos). A la luz de esta teoria denominada de equilibrios puntuados, el uniformismo 

taxonomico aplicado a la misma especie constituiria simplemente en la caracterizacion de' los procesos 

ecologicos que ocurren normalmente dentro de un periodo de estasis (De Francesco, en prensa). Esta 

distincion conceptual es importante ya que elimina la direccionalidad de las inferencias (del organismo 

viviente al fosil), permitiendo el reconocimiento de aspectos paleobiologicos y paleoecologicos que 

exceden las posibiJidades observacionales de los ecologos. 

Otro de los importantes problemas a que da lugar el tiempo en el registro fosil es el proceso que se 

denomina "rnezcla temporal" 0 time-averaging (Walker y Bambach, 1971), Y que consiste en la 

acumulacion conjunta de restos fosiles provenientes de diferentes intervalos de tiempo. Esto se debe a que 

las tasas de acurnulacion de los sedimentos son mucho mas bajas que el periodo de vida de un organismo, 

con 10 cual las concentraciones fosiles no reflejan la estructura de la comunidad en un determinado instante, 

sino que comprenden varias generaciones. Dado que en los sedimentos holocenos se ha visto que eI time­

averaging no permite una resolucion menor al rango de 100-1000 aftos, raramente se pueden justificar 

aquellas explicaciones que involucren razonamientos 0 modelos derivados de un punto de vista 

estrictamente ecologico (Kowalewski et af., 1998). Esto me ha lIevado a tener especial cuidado al momento 

->, 
de inferir condiciones ambientales a partir de los organismos actuales. Es importante que e1 lector tenga 

claro el concepto de poblacion fosil a que me refiero repetidamente en e1 texto como un conjunto de 

poblaciones ecologicas en un lapso que puede Ilegar a tener hasta 1.000 afios. 

Finalmente, quiero hacer una aclaraci6n en relacion con el concepto de especie utilizado en la 

presente contribucion, Dado que las especies analizadas se encuentran vivas en la actualidad, se utiliza e1 

concepto biologico de especie (sensu Mayr, 1942) para su discriminaci6n. Se asume que cada una de las 
-">, 

especies presentes en el Holoceno constituia un conjunto de poblaciones naturales capaces de cruzarse unas 

con .otras, y aislado reproductivamente (geneticamente) de otros grupos similares por barreras fisiologicas 0 

de comportamiento. Para ello, es necesario asumir primero que la morfologia de las especies fue constante 

en el tiernpo y permite su identificacion, en otras palabras, suponer que la morfoespecie presenta una 

relacion univoca con la especie biologica, Dado que los caracoles del genero Heleobia presentan una 

marcada plasticidad fenotipica, la aplicaci6n de este concepto resulta dificultoso en algunos casos. Para 

ello, he sometido cada ejemplar fosil a mediciones morfometricas de detalle y he utilizado tecnicas 

estadisticas multivariadas para establecer la significancia estadistica de las diferencias con las especies 

actuales. S610 se consideraron a nivel de especie aquellas formas que coincidieron con la especie biologica, 

mientras que fueron mencionados como "agrupaciones morfol6gicas" 0 "morfogrupos" aquellos que no 

pudieron ser estadisticamente reconocidos. 

Espero que este prologo sirva de guia al lector no avezado en cuestiones paleontol6gicas y permita 

una mejor comprension de los resultados que se presentan aqui. He tratado de dar al trabajo un enfoque 

paleobiologico, contemplando a los fosiles como organismos vivos del pasado y cuestionando desdeesta 

perspectiva, muchas de las premisas aceptadas como validas en paleontologia. De acuerdo con Buatois y 
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Mangano (2001), la concepcion heredada en la practica paleontologica tradicionalmente ha privilegiado una 

vision empirista extrema del registro fosil, priorizando la descripcion pormenorizada de hechos singulares 

en detrimento de la identificacion de los aspectos comunes ocultos, 10 que implica adoptar una vision 

nominalista de la historia de la vida que pone en riesgo la cientificidad de la disciplina. EI presente trabajo 

de Tesis tiene el objetivo ambicioso de aspirar a constituirse en un aporte para el progreso de la disciplina 

tanto en el plano ontologico como epistemologico. Con los resultados obtenidos, no solo se intenta 

reconstruir los ambientes del pasado, sino tambien esbozar una concepcion teorica diferente para el analisis 

paleontologico a partir de una perspectiva holistica, que involucre una vision dinamica de los fosiles y una 

bidireccionalidad temporal en las inferencias. 
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RESUMEN
 

EI objetivo del presente trabajo de Tesis es determinar el significado paleobiologico y paleoambiental de las 

concentraciones de Heleobia Stimpson, 1865 (Gastropoda) depositadas durante el ultimo cicio transgresivo­

regresivo a 10 largo de la costa atlantica., Para ello, el trabajo se dividio en dos etapas: 1) eI analisis de 

poblaciones actuales de H. australis (d'Orbigny), H. conexa (Gaillard) y H. parchappii (d'Orbigny) en dos 

ambientes estuaricos del sudeste bonaerense (laguna costera Mar Chiquita y estuario del rio Quequen 

Grande) para conocer eI rango de variacion de los principales atributos biologicos y ecologicos y 2) el 

analisis paleoecologico de tres secuencias holocenas de la misma region (desembocadura del rio Quequen 

Grande, desembocadura del arroyo La Ballenera y Punta Hermengo) para contrastar los resultados 

obtenidos en los ambientes actuales. La comparacion de ambas aproximaciones permitio reconocer patrones 

de variacion en la distribucion espacial y en la morfologla de las tres especies a 10 largo del tiempo. Las 

especies de Heleobia presentaron una gran plasticidad fenotipica y ecologica en una escala local y regional, 

permitiendo reconocer el desarrollo de condiciones ambientales muy diferentes a las actuales durante el 

Holoceno. H. australis no ha variado significativamente sus requerimientos ecologicos durante el 

Holoceno, resultando un buen indicador de ambientes proximos a la costa donde existe una marcada 

intluencia de las mareas. Por otra parte, la distribucion de H. parchappii ha variado a 10 largo del Holoceno, 

estando representada actual mente solo en ambientes alejados de la intluencia marina, mientras que durante 

el maximo transgresivo estuvo presente tanto en ambientes continentales como costeros. H. conexa no 

existia en el SE bonaerense con anterioridad a los 2.500 aftos AP. 

ABSTRACT 

The aim of the present work is to determine the paleobiological and paleoenvironmental significance of 

fossil concentrations of Heleobia Stimpson, 1865 (Gastropoda) deposited during the last transgressive­

regressive cycle along the Atlantic coast. The work was divided into two stages: l) the analysis of living 

populations of H. australis (d'Orbigny), H. conexa (Gaillard) and H. parchappii (d'Orbigny) in two 

estuarine environments from the southeastern coast of the Buenos Aires Province (Mar Chiquita coastal 

lagoon and Quequen Grande estuary) in order to know the range of variation of the main biological and 

ecological factors and 2) the paleoecological analysis of three holocene sequences from the same region 

(mouth of the Quequen Grande River, mouth of La Ballenera Creek and Punta Hermengo) to contrast the 

results obtained in modern environments. The comparisson of both methods allowed the recognition of 

spatial and temporal patterns of variation in the distributional ecology and morphology of species. All 

Heleobia species showed a high degree of ecological and phenotypic plasticity, allowing the recognition of 

distinct environmental conditions during the Holocene. H. australis has not significantly changed its 

ecological requirements during the Holocene, resulting a good bioindicator of environments close to the 

coast where exist a marked tidal influence. On the other hand, the distribution of H. parchappii has varied 

along the Holocene, being actually represented only in environments far away from the marine influence, 

whereas it was present in both coastal and freshwater environments during the maximum transgressive. H. 

conexa is not recorded in the southeastern Buenos Aires prior to 2,500 years BP. 
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INTRODUCCION GENERAL
 

Los gasteropodos del genero Heleobia Stimpson, 1865 constituyen uno de los mayores 

componentes bioticos de los sistemas acuaticos sudamericanos, estando presentes tanto en ambientes 

lenticos (lagunas, canteras abandonadas, salinas) como loticos (rios, arroyos, pequefios cursos de agua, 

canales de riego). En Argentina, se distribuyen por todo el pais, a excepcion de Tierra del Fuego y 

comprenden un total de 16 especies, algunas de las cuales tienen un notable valor como bioindicadoras 

ecologicas (Gaillard y Castellanos, 1976; Castellanos y Landoni, 1995). Algunas de estas especies se 

registran en Argentina desde el Mioceno tardio (Morton, 1986, 2000), Yse presentan en gran abundancia en 

depositos holocenos ubicados a 10 largo de la costa atlantica, en especial del centro y sudeste de la provincia 

de Buenos Aires, 10 que las destaca como una importante fuente de informacion para interpretar los 

cambios paleoambientales ocurridos durante la ultima transgresion marina. Particularmente, la franja 

costera ubicada entre La Plata y Bahia BIanca, se caracteriza por una extensa red de arroyos, rios y lagunas 

costeras en los que se encuentran importantes depositos de Heleobia, que han sido escasamente estudiados 

al presente, aunque han demostrado ser de utilidad para interpretar variaciones paleoambientales (Farinati, 

1984; Aguirre, 1990a b, 1993a b, 1995; Aguirre y Whatley, 1995; Farinati y Aliotta, 1995; Farinati y 

Zavala, 1995; Farinati y Aliotta, 1997; De Francesco y Zarate, 1999; Aguirre y Farinati, 2000; Aguirre y 

Urrutia, 2002). 

La clasificacion taxonornica de Heleobia a nivel supragenerico es muy confusa y los criterios para 

su ubicacion en una determinada familia varian permanentemente. Actualmente, el genero Heleobia se 

ubica dentro de la familia Cochliopidae Tryon, 1866 (Wilke et al., 2001). Sin embargo, hasta el afio pasado, 
r> 

este genero estuvo incJuido en la familia Hydrobiidae Troschel, 1857. Se ha demostrado que la filogenia 

varia segun el tipo de caracteres anatomicos que se utilicen (Falniowski y Szarowska, 1995). Tanto 

Cochliopidae como Hydrobiidae se incluyen en la superfamilia Rissooidea Gray, 1847 que, a su vez se 

ubica en la Clase Prosobranchia Milne Edwards, 1848, caracterizada por poseer filibranquias (branquias 

primitivas) y distinguida de las demas clases por la presencia de un operculo solido y caJcificado que se fija 

ajustadamente en la abertura de la concha. Estas dificultades taxonomicas se deben a que los risoideos 

presentan tamanos muy pequefios, no sobrepasando usualmente los 8 mm (Kabat y Hershler, 1993) Y sus 

conchas, que tienen hasta 8 anfractos, son muy pobres en caracteres diagnosticos y muestran un grado 

considerable de convergencia morfologica. En general, son delgadas, holostomadas, dextrogiras, con 

formas desde planiespirales a acicuJares, con ausencia de coloracion 0 cuando la hay, variando desde 

transparente a blanca. Su periostraco es delgado y raramente presenta algun tipo de ornamentacion (Haase, 

1993; Kabat y Hershler, 1993). La estabilidad nomenclatural de la superfamilia Rissooidea se ha mantenido 

bastante constante a 10 largo del tiempo, en contraste con la extremadamente variable nomenclatura a nivel 

de familia. Por esta razon y, dado que los gasteropodos que la componen presentan caracteristicas 

biologicas y ecologicas similares, muchas de las generalizaciones efectuadas en el presente trabajo de Tesis 

se realizan a este nivel taxonomico. 

En 10 que respecta a su ecologia alimentaria, todos los risoideos son alirnentadores de deposito 

(deposit feeders). Se alimentan de las diatomeas y de la microflora adherida a los granos de arena (Fenchel, 
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1975b; Fenchel y Kofoed, 1976; Jensen y Siegismund, 1980; Davis et al., 1982). Particularmente, aquellos 

gaster6podos del genero Heleobia que viven sobre la vegetaci6n sumergida se alimentan a su vez del 

perifiton asociado (Cazzaniga, 1982b). Sus ciclos de vida son extremadamente variables en relaci6n con 

fluctuaciones de salinidad y temperatura (Lassen, 1979; Lassen y Clark, 1979; Barnes, 1990, 1993, 1994, 

1996). Todas las especies de Heleobia son dioicas, oviparas y tienen reproducci6n sexual con excepci6n de 

la especie H hatcheri (Pilsbry, 191 1) que presenta reproducci6n partenogenetica (Martin, 2002). 

De las 16 especies de Heleobia descriptas en Argentina, solamente tres se presentan en ambientes 

estuaricos: Heleobia australis (d'Orbigny, 1835), Heleobia conexa (Gaillard, 1974b) y Heleobia piscium 

(d'Orbigny, 1835). La primera de elias se distribuye desde Rio de Janeiro (Brasil) hasta San Antonio Oeste 

(Aguirre y Farinati, 2000). Durante muchos afios fue considerada como especie marina tipica (Gaillard y 

Castellanos, 1976), hasta que estudios sobre su distribuci6n revelaron que habita el area de influencia de las 

mareas (zona estuarina) de lagunas costeras (Chomenko y Schafer, 1984) y de estuarios estratificados 

(Darrigran, 1995). Existen tres subespecies definidas de acuerdo a diferencias en la conformaci6n del pene 

(Figura I): H australis australis (d'Orbigny, 1835), H australis nana (Marcus y Marcus, 1963) y H 

australis crassa (Gaillard, 1974c). La primera de estas subespecies (H australis australis) corresponde a la 

forma que fuera definida originalmente por d'Orbigny (1835) como holotipo de la especie. Por su parte, H 

australis nana se distribuye por Brasil (desde San Pablo hasta Rio Grande do SuI) y es de tamafio diminuto 

comparada con la anterior (menor a 3,5 mm). La subespecie H australis crassa fue recientemente descripta 

(Gaillard, I974c) para Buenos Aires, Rio Negro y Chubut. De acuerdo a los problemas de identificaci6n 

sistematica que se discutiran en el capitulo I, en el presente trabajo de tesis se consideran todas las formas 

solamente a nivel de especie (H australis), independientemente de las posibles subespecies con las que se 

este trabajando. H australis es muy abundante en dep6sitos holocenos de la costa atlantica, en especial del 

centro y sudeste de la provincia de Buenos Aires, y ha sido utilizada como bioindicadora de variaciones 

salinas (Farinati y Zavala, 1995; De Francesco y Zarate, 1999; Aguirre y Farinati, 2000; Aguirre y Urrutia, 

2002). Se la halla asociada a moluscos de ambientes estuaricos como Mactra isabelleana y Tage/us 

plebeius (Aguirre, 1995). 

Por otra parte, H conexa (Figura I) es una especie que ha sido recientemente descripta para la 

laguna Mar Chiquita y caracterizada como tipica de albuferas (Gaillard, 1974b; Pons Da Silva y Davis, 

1983). Fue descubierta en la zona cercana a la comunicaci6n marina en arrecifes del poliqueto serpulido 

Ficopomatus enigmaticus ten Hove y Weerdenburg, 1978 (Gaillard, 1974b). Por sus caracteristicas 

endosomaticas fue incluida dentro del grupo parchappii (sensu Gaillard, 1973a) aunque presenta una 

morfologia de la concha variable desde formas muy semejantes a H australis hasta otras que se asemejan a 

H parchappii. Posteriormente fue hallada en una salina de Peninsula Valdes (Cazzaniga, 1982a). Existen 

menciones de conchas de esta especie en las playas de Montevideo, Piriapolis y Punta del Este (Gaillard, 

1974b). Se supone que representa una forma de transici6n entre el ambiente marino y el continental, de ahf 

la denominaci6n conexa (Gaillard, 1974b). Esta especie s610 ha sido mencionada en dep6sitos holocenos de 

las cercanias de la regi6n de Faro Querandi (Violante, 1992; Violante y Parker, 1992), con edades de 

5.250±200 afios 14C AP y en el "Complejo lagunar Salada Grande", centro-este de la provincia de Buenos 
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Aires (Dangavs, 1983). Esta ausente en el resto de las secuencias holocenas de la costa Atlantica. Gaillard y 

Castellanos (1976) suponen que, por su parecido de forma, es posible que haya sido confundida con H 

australis australis en citas y trabajos anteriores. Aguirre y Farinati (2000) la han sinonimizado a L. 

australis. 

Finalmente, H piscium se distribuye desde eI sur de Brasil hasta el estuario del Rio de La Plata 

(Gaillard y Castellanos, 1976) pero esta ausente mas al sur. Esta especie fue considerada tradicionalmente 

como dulceacuicola (Gaillard, 1973a; Gaillard y Castellanos, 1976; Pons Da Silva y Thome, 1981). 

Gaillard (1973b) determine que presentaba diferentes formas ecol6gicas de acuerdo a diferentes 

condiciones arnbientales, principalmente relacionadas con la calidad de las aguas. Sin embargo, Darrigran 

(1995) la serialo tambien como una especie 10 suficientemente eurihalina como para estar presente en las 

zonas Fluvial-interna (salinidad~0,5 %0) y Fluvial-intermedia (variaci6n de salinidad entre 0,5 y 25 %0) del 

Rio de La Plata. Esta especie no ha sido mencionada en secuencias costeras del Holoceno y no se considera 

en el presente trabajo. 

Si bien Heleobia parchappii (d'Orbigny, 1835) (Figura I) no es una especie que habita ambientes 

estuaricos, su gran abundancia en arroyos, rios y lagunas de la provincia de Buenos Aires como asi en las 

secuencias holocenas del area de estudio, hace que se la considere en eI presente trabajo. Es la especie 

holocena mas abundante junto con H australis en las secuencias estuaricas de la costa bonaerense. Esta 

especie ha sido considerada desde su descripci6n original como de habitat continental. Se distribuye por las 

provincias de Entre Rios, Santa Fe, Buenos Aires, La Pampa y Rio Negro, y presenta tres variedades 

caracterizadas por un decrecimiento en su talla siguiendo un gradiente latitudinal desde el Norte hacia el 

Sur (Gaillard y Castellanos, 1976; Cazzaniga, 1982b). En este sentido, la variedad entrerriana presenta las 

formas rnaximas, luego Ie sigue la variedad pampeana y finalmente, la variedad patagonica con las 

menores dimensiones. Bonadonna et al. (1995) observaron que las conchas holocenas de esta especie 

presentaban valores relativamente elevados de composici6n isot6pica del carbono (013C%o) y del oxigeno 

(0180 %0), 10 que fue interpretado como una consecuencia de la adaptaci6n de H parchappii a ambientes 

lagunares sujetos a amplias variaciones de salinidad por aumento de la evaporaci6n y sugirieron la 

posibilidad de que esta especie pudiera adaptarse a fluctuaciones salinas. 

A pesar de la gran abundancia existente tanto en ambientes actuales como holocenos y de su 

importancia como bioindicadores ambientales, es muy poco 10 que se sabe sobre las poblaciones actuales de 

estas especies. Entre los escasos estudios biol6gicos y ecol6gicos lIevados a cabo se destacan los de 

Cazzaniga (1981a, 1982b) Y Martin (1995) sobre H parchappii en canales de drenaje del valle inferior del 

rio Colorado y los de Marcus y Marcus (1963) y Goncalves et al. (1998) sobre poblaciones de H australis 

en Brasil. Practicamente no hay informacion sobre la biologia de las especies que habitan en los ambientes 

estuaricos de Argentina salvo los comentarios que acompafian las descripciones sistematicas. Esto resulta 

bastante inexplicable si tenemos en cuenta que estas mismas especies pueden brindar informacion muy 

valiosa para comprender las variaciones ocurridas en el nivel del mar durante el Holoceno debido a su alta 

abundancia y excelente preservaci6n. 
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Objetivos 

EI presente trabajo de Tesis tiene como objetivo general determinar el significado paleobiol6gico y 

paleoambiental de las acumulaciones de gaster6podos del genero Heleobia depositados durante eI maximo 

transgresivo del Holoceno (circa 6.000 aftos AP) en el sudeste bonaerense. Para cumplir con este objetivo 

general, el trabajo se dividi6 metodol6gicamente en dos etapas: el analisis de las poblaciones estuaricas 

actuales y el analisis paleoecol6gico de las concentraciones holocenas presentes en el sudeste de la 

provincia de Buenos Aires. 

EI objetivo particular de la primera etapa es dar a conocer el rango de variaci6n de los principales 

atributos biol6gicos y ecol6gicos de las distintas especies en condiciones estuaricas actuales. Se analizaron 

s610 aquellos atributos que pudieran ser luego reconocidos en el f6sil y sirvieran para la reconstrucci6n 

paleoambiental de las secuencias holocenas: variaci6n espacial y relaci6n con variables ambientales, tasas 

de crecimiento y ciclos de vida y variaciones morfometricas, 

EI objetivo particular de la segunda etapa es analizar la paleoecologia de los gaster6podos a 10 largo 

del Holoceno, y contrastar los resultados obtenidos con el modelo actual confeccionado en la primera etapa. 

Para ello, se estudiaron las variaciones en la abundancia relativa de las distintas especies y las variaciones 

de talla en un gradiente espacial y temporal. 
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Figura 1. Complejo peniano y concha de las tres especies analizadas en el presente 
trabajo de Tesis 
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INTRODUCCION

Esta primera etapa consta de cuatro capitulos. En el capitulo 1 se lleva a cabo una revision del

estado actual del conocimiento de la sistematica de Heleobia a los fines de aclarar los principales problemas

existentes en la definicion del genero y de las especies de Argentina estableciendo los alcances y

limitaciones de la identificacion sistematica de las especies fosiles. En el capitulo 2 se estudia la

distribucion espacial y temporal actual dentro de los estuarios y las relaciones con los principales

parametres ambientales. El capitulo 3 analiza las variaciones en los ciclos de vida, tasas de crecimiento y

tallas de las tres especies y finalmente el capitulo 4 se ocupa de las variaciones morfometricas intra e

interespecificas en los distintos estuarios.

AREA DE ESTUDIO

Los ambientes analizados en esta primera etapa fueron la laguna costera Mar Chiquita (37°40'S,

57°20'W) Y el estuario del rio Quequen Grande (38°30'S, 58°45'W) (Figura 2). Ambos ambientes fueron

seleccionados por presentar diferentes caracteristicas geomorfologicas y dinarnica salina, siendo

representativos de la maxima variabilidad de este tipo de ambientes a 10 largo de la costa. Se ubican en una

costa templado-humeda con una amplitud mareal de 0,6-1 m.

Laguna costera Mar Chiquita

Esta ubicada a unos 35 km al norte de la ciudad de Mar del Plata (Figura 2). Tiene un area de 46

km2 y un perimetro de 73,06 km. La profundidad media es de 0,6 m (Isla y Gaido, 2001) aunque cerca de la

desembocadura se han medido profundidades de 1,5 a 2 m (Fasano et al., 1982). Desde el punto de vista

hidrografico, la laguna puede dividirse en dos ambientes netamente diferenciados, un cuerpo lagunar, donde

la accion de la marea no es percibida bajo ninguna circunstancia y un sector de caracteristicas netamente

estuariales, ubicado desde la boca de la laguna hasta donde es percibida la accion de la marea (Reta et al.,

2001). La zona lagunar mas interna tiene valores mas altos de temperatura, sedimento en suspension, pH y

c1orofila a que la zona estuarina y esta cubierta en un 86 % por arrecifes del serpulido F. enigmaticus

(Schwindt, 2001). Estos arrecifes tienen una forma aproximadamente circular con tamafios variables (hasta

7 m en diametro; Obenat y Pezzani, 1994). Estan presentes tambien en la desembocadura de los principales

arroyos que fluyen hacia la zona estuarina (Vivorata y Cangrejito, observacion personal).

De manera similar a 10 que ocurre en otras lagunas costeras de Sudamerica (e. g., Lagoa dos Patos,

Brasil), Mar Chiquita posee una dinamica relacionada a las lIuvias y viento (Reta et al., 2001) con cambios

estacionales significativos (Fasano et al., 1982; Isla et al., 1996). En verano se han medido salinidades mas

altas que las del oceano en correspondencia con un incremento en la tasa de evaporacion y una baja

incorporacion de agua dulce, y condiciones meramente dulceacuicolas durante el otofio debido a una mayor

precipitacion (Fasano et al., 1982). Las maxirnas velocidades de corriente son de 1,3 m S-I en la zona de la

boca, que se atenua exponencialmente hacia las cabeceras (Isla, 1997).
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La laguna ha estado sujeta al impacto antropogenico causado por la construccion del puente de

CELPA (Figura 2), que redujo el area de flujo a una tercera parte de su canal natural original. Esto no s610

ha impedido el drenaje natural de la laguna sino que ha originado cambios en la turbidez, salinidad y

temperatura, afeetando presumiblemente la distribuci6n de fauna (Isla, 1997). La laguna permaneee

relativamente sin impactar por el desarrollo urbano y presenta valores bajos de contaminacion (Menone et

al.,2000).

Estuario del rio Quequen Grande

EI do Quequen Grande esta ubicado a unos 120 km al SW de la ciudad de Mar del Plata (Figura 2)

y tiene su origen en el sistema de Tandilia. Presenta una morfologia significativamente meandrosa,

caracterfstica de la baja pendiente que manifiesta el terreno sobre el que discurre, con desarrollo de altas

barrancas y terrazas fluviales. En su desembocadura se erige el Puerto Quequen, que ha modificado la

morfologia original del do debido principal mente al efeeto de las construcciones asociadas (mue1tes,

escol1eras, puentes) y dragado. La anchura del rio es poco variable, desde 150 a 200 malo largo de su

curso medio, alcanzando un maximo de 400 m en la desembocadura. La profundidad es de 10m en la boca,

debido a un continuo dragado, aunque aproximadamente I km de las escolleras, la profundidad media

decrece a 2-3 m (Piccollo y Perillo, 1997). De los escasos estudios geomorfol6gicos y flsicos lIevados a

cabo sobre este rio, se sabe que la mayor salinidad esta concentrada en los 2-3 km proximos a la

desembocadura, mientras que a 15 km de la boca la salinidad es de solo 1 %0 (Piccollo y Perillo, 1997). Se

han desarrollado numerosas construcciones a 10 largo del rio 10 que, combinado con los desagiies residuales

en los primeros 30 km, hace que esta zona se considere mas impactada que la laguna Mar Chiquita.

METODOLOGIA DE TRABAJO

Tanto en Mar Chiquita como en Quequen Grande se establecieron cuatro estaciones de muestreo

que representan un gradiente de condiciones ambientales desde la boca hasta la zona mas interna del

estuario, EI area de muestreo cubrio una distancia de aproximadamente 9 km desde la desembocadura. Los

sitios de muestreo fueron posicionados por GPS (Trimble ENSIGN XL). En Mar Chiquita, las estaciones de

muestreo fueron: I) Desembocadura del arroyo Cangrejito (CA), 2) CELPA (CE), 3) Reereo San Gabriel

(SG) y 4) Sotelo (SO) (Figura 2). Por otra parte, en eI estuario del rio Quequen Grande las estaciones de

muestreo fueron: 1) Asti1lero Vanoli (VA), 2) Primer Puerto (PP), 3) Puente Colgante (PC) y 4) Club

Ribera (CR) (Figura 2). Ademas, se seleccionaron dos sitios alejados de la zona estuarina: el Canal de la

Estancia Mar Chiquita (EA) y Las Cascadas (LC), en Mar Chiquita y Quequen Grande, respect ivamente a
~,

los fines de comparar los datos obtenidos con un ambiente no estuarico de la misma localidad. EI canal de

la Estancia Mar Chiquita es un canal artificial ubicado cerca de las cabeeeras, mientras que el sitio LC esta

ubicado en la cuenca media del rio Quequen Grande (Figura 2). En ambos sitios el efeeto de las mareas es

nulo.

Todos los sitios de Quequen Grande estan ubicados en la zona litoral, en areas de meandros, donde

los caracoles son menos susceptibles a ser removidos por la accion de las corrientes. En Mar Chiquita, el
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sitio CA esta localizado cerca de la desembocadura del arroyo Cangrejito. Este sitio se halla sujeto a un

comportamiento salino similar al de la zona estuarina de la laguna, aunque con un menor rango de variaci6n

debido a que el efecto de la marea esta atenuado por eI continuo drenaje de agua dulce proveniente de las

cabeceras del arroyo. EI sitio CE se ubica en la zona del canal de descarga de la laguna. Tiene una mayor

velocidad de corriente y una mayor profundidad que la estaci6n CA. Por otra parte, los sitios SG y SO

constituyen ambientes internos mas someros (0,40-0,60 m). Las velocidades de corriente varian entre

0,36±0,17 m S·I en el canal de descarga (CELPA-boca) y 0,14±0,06 m s' en la zona mas interna de la

laguna (Schwindt, 200 I).

La recolecci6n de los gasteropodos se llev6 a cabo por medio de un muestreo aleatorio estratificado

para cada uno de los distintos tipos de sustrato presentes: duros y blandos. Esto se debi6 fundamentalmente

a la muy baja abundancia de una de las especies (H conexa) en sedimento, 10 que fue conocido a partir de

los resultados obtenidos en un censo lIevado a cabo previamente al presente analisis, Este censo preliminar

consisti6 en el muestreo de diferentes sustratos a 10 largo de una transecta desde la boca hasta

aproximadamente 20 km hacia las cabeceras, en la que se estim6 visualmente la abundancia relativa de las

distintas especies de Heleobia sobre cada sustrato.

En este sentido, en el presente estudio, las muestras de gasteropodos fueron obtenidas mayormente

a partir de sustratos duros. Estos estan representados por arrecifes de F. enigmaticus (s610 en Mar Chiquita)

y fragmentos de roca. Los arrecifes de F. enigmaticus se hal1an en todos los sitios de la laguna Mar

Chiquita con la excepcion de CELPA, donde son muy escasos y estan adheridos a los pilares del puente

(Schwindt, 200 I) resultando muy dificultoso su muestreo. En este sustrato se tomaron muestras a partir de

recipientes plasticos (cores) de 6 em de diametro x II cm de longitud. Las muestras obtenidas se filtraron a

traves de un tamiz de 0,35 mm de abertura de mal1a (45 ASTM), y los ejemplares retenidos se colocaron en

recipientes plasticos con agua a los fines de mantenerlos vivos para una correcta discriminacion taxonomica

en el laboratorio. Para los fragmentos de roca (mayormente en Quequen Grande) se tom6 un area de

rnuestreo de aproximadamente 5 m2 en cada sitio. Cada roca visible, presente dentro de esta area de

recolecci6n, fue removida y lavada a traves de un tamiz de 0,35 mm de abertura de malla (45 ASTM). Los

caracoles retenidos fueron luego colocados en recipientes plasticos con agua. Finalmente, a los fines de

comparar las abundancias de los gasteropodos en distintos sustratos, se tomaron muestras de sedimentos por

medio de cuadrados de 25 x 25 em distribuidos al azar.

TOOos los sitios fueron muestreados durante un afio, entre agosto de 1998 y agosto de 1999. La

recurrencia del muestreo fue mensual en Mar Chiquita y bimestral en Quequen Grande. La necesidad de

obtener un anal isis mas detallado de la variaci6n de los parametres ambientales en Mar Chiquita, debido a

su dinarnica relacionada a las lluvias y vientos, determine el muestreo mensual en esta ultima localidad.

En el laboratorio, los caracoles fueron separados por especie bajo un microscopio estereoscopico

Wild M5A. Se utilizaron s610 los ejemplares vivos a los fines de identificar las diferentes especies a partir

de la observaci6n de sus caracteres endosomaticos. La morfologla de la concha de estas especies es muy

variable y son muy comunes las formas convergentes. Sin embargo, la discriminacion especifica es posible

a partir de la observacion de su morfologia pernana (Gaillard y Castellanos, 1976). Las tres especies
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analizadas muestran diferencias en la pigmentaci6n del pene, el nurnero de glandulas ap6crinas y en el

tamaiio relativo, aun en los especimenes muy pequefios (entre 0,5 y 1 mm). Todos los especimenes estan

depositados en el Laboratorio de Micropaleontologla del Centro de Geologia de Costas y del Cuaternario

(Universidad Nacional de Mar del Plata).
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Figura 2. Mapa de ubicaci6n y estaciones de muestreo.
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1

ESTADO DEL CONOCIMIENTO DE LA SISTEMATICA DE HELEOBIA

EN ARGENTINA CON ENFASIS EN EL PROBLEMA DEL GENERO Y LA ESPECIE

INTRODUCCION

EI genero Heleobia Stimpson, 1865 fue considerado durante muchos aflos como un sinonimo

menor de Littoridina Souleyet, 1852, hasta la proposicion de Davis et al. (1982) de que ambos generos

constituyen entidades independientes y que las formas presentes en Sudamerica pertenecen exc1usivamente

al genero Heleobia. La ausencia de trabajos taxonomicos especificos sobre la fauna argentina lIev6 a

algunos autores a poner en duda la validez de esta proposicion sugiriendo la permanencia de las especies

argentinas en el genero Littoridina (Aguirre y Farinati, 2000). Estas controversias han lIevado a que

numerosos autores (entre los que me incluyo) hayan debido enfrentarse a un contlicto nomenclatural de

dificil resolucion al tener que defmirse por uno u otro genero.

Por otra parte, la validez de las especies definidas es asimismo cuestionable dado que los caracteres

clave que se han usado para su delimitacion no han sido los mismos a 10 largo del tiempo y en algunos

casos se desconocen caracteres basicos, Dado que las consideraciones paleoecologicas se infieren en la

mayoria de los casos a partir de la ecologia de las especies actuales (uniformismo taxonomico), es

fundamental establecer primero el grado de validez de estas especies como asi las Iimitaciones para la

identificaci6n de las mismas en las secuencias fosiles.

EI presente capitulo tiene como objetivos c1arificar la controversia Littoridina-Heleobia y alertar a

los investigadores acerca de los a1cances y limitaciones de la identificaci6n de las especies fosiles, Para ello

se realiza una revision historica de las proposiciones taxonomicas realizadas al presente y se discute el caso

del Holoceno de la provincia de Buenos Aires, donde se desarrolla el presente trabajo, para mostrar eJ

impacto y la amplitud del problema.

LA CONTROVERSIA LITTORIDINA-HELEOBIA

Antes de discutir las diferentes evidencias a favor y en contra de uno u otro genero, es conveniente

ubicar temporalmente el origen de cada uno. EI genero Littoridina fue establecido por Souleyet (1852) para

ubicar a L. gaudichaudii, una especie endemica de Guayaquil (Ecuador). Por otra parte, el genero Heleobia

fue definido unos afios mas tarde por Stimpson (1865) para ubicar a Paludestrina culminea d'Orbigny,

1840, una especie endemica dellago Titicaca.

Las primeras especies pertenecientes a este genero en discusion fueron descriptas por d'Orbigny

(1835) y ubicadas en el subgenero Paludestrina d'Orbigny, 1840 cuya especie tipo es el gaster6podo

marino Cyclostoma acutum Drapanaud, 1805, presente en el sur de Francia. Entre estas primeras especies

se encuentra P. culminea, la que posteriormente se constituira en el holotipo del genero Heleobia. EI
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subgenero Paludestrina fue posteriormente considerado como un sinonimo menor de Hydrobia Hartmann,

1821 (Hydrobiidae) un genero que habia sido originalmente descripto para Francia y que se halla

ampliamente distribuido por el Norte de Europa y Estados Unidos. Actualmente, Hydrobia constituye uno

de los generos mejor estudiados en cuanto a sus aspectos ecologicos y de distribucion, constituyendose en

paradigma de diversos temas de investigacion entre los que se incluyen la ecologia distribucional (Fenchel,

1975a; Cherrill y James, 1985; Hylleberg, 1986; Siegismund y Hylleberg, 1987; Barnes, 1999), el

parasitismo (Mouritsen y Jensen, 1994), la competencia interespecifica y el desplazamiento de caracteres

(Morrisey, 1987; Fenchel y Kofoed, 1976; Cherrill y James, 1987a b; Hylleberg y Siegismund, 1987;

Gorbushin, 1996; Grudemo y Johanneson, 1999; Grudemo y Bohlin, 2000), el esfuerzo reproductivo

(Lassen, 1979; Lassen y Clark, 1979; Siegismund, 1982; Barnes, 1990, 1993), la regeneracion de organos

(Gorbushin et al., 2001) y los patrones biogeograficos y de flujo genico (Haase, 1993; Wilke y Davis,

2000).

En 1911, Pilsbry reubico a la mayoria de las especies de Hydrobia descriptas en Sudamerica en el

genero Littoridina, al que considero un sinonimo de Heleobia. A partir de aqui y durante aproximadamente

60 afios, las especies presentes en Argentina fueron denominadas Littoridina. Este cambio generico fue

realizado a partir solamente del analisis de los caracteres externos (conquiologicos), como se venia

haciendo desde las descripciones originales de las primeras especies. Si bien, en la mayoria de los casos se

conocian los caracteres anatomicos, estos no fueron tenidos en cuenta como caracteres clasificatorios hasta

1955, momenta en el que Hubendick incorporo el estudio del organo copulador para clasificar a las especies

presentes en el lago Titicaca. En esa oportunidad no se registraron diferencias en la morfologla del pene ni

en otros caracteres internos entre los numerosos generos y especies presentes en el mencionado lago. Sin

embargo, siguiendo los mismos lineamientos, Marcus y Marcus (1963) en Brasil y Gaillard (1974a b c) en

Argentina describieron nuevas variedades y especies, algunas de las cuales solo se diferenciaban en detalles

minimos de la morfologia del pene. Es importante mencionar que, pese a que se fueron describiendo nuevas

especies, estas siguieron siendo incluidas en el genero Littoridina Souleyet, 1852, considerado como

sinonimo de Heleobia Stimpson, 1865, tal como fuera propuesto por Pilsbry (1911).

En 1982, Davis et al. mantuvieron la identidad separada de los generos Littoridina y Heleobia y

sinonimizaron a este ultimo con el recientemente descripto genero de Hydrobiidae de Norte America:

Spurwinkia Davis y Mazurkievicz, 1982 (en Davis et al., 1982). Si bien no era el objetivo principal de su

trabajo, estos autores realizaron una reinterpretacion de los caracteres observados en la descripcion original

de L. gaudichaudii efectuada por Souleyet (1852) y sospecharon un error en la interpretacion de algunos de

estos caracteres por parte de este autor. Observaron que el pene presentaba glandulas pedunculadas sobre

ambas curvaturas en vez de papilas, la abertura del mismo era subterminal y supusieron que el animal tenia

una prostata que no fue dibujada (Figura 3). Sin embargo, los caracteres esquematizados resultarian

suficientes para demostrar que este taxon era un genero aparte del lIamado Littoridina dellago Titicaca y

del sur de Sudamerica.

AI ano siguiente, Pons da Silva y Davis (1983) presentaron una lista cronologica de todas las

especies descriptas para Brasil, Uruguay y Argentina por d'Orbigny y ubicaron en el genero Heleobia a
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todas las especies previamente consideradas Littoridina. Sin embargo, no lIevaron a cabo ningun estudio

anatomico detallado. Hasta el momento, solo se contaba con una sugerencia realizada en un trabajo cuyo

objetivo original era describir un nuevo genero de Hydrobiidae de Norteamerica (vease Davis et ai., 1982).

Esto provoco que numerosos autores continuaran denominando Littoridina a las especies presentes en

Argentina.

A los fines de c1arificar esta confusion, Hershler y Thompson (1992) y Kabat y Hershler (1993)

realizaron una redescripcion de los taxones presentes en Sudamerica y los ubicaron en la Subfamilia

Cochliopinae Tryon, 1866, que comprendia 31 generos y aproximadamente 260 especies. En esta

subfamilia, reconocieron tres grupos genericos sobre la base de la morfologia reproductiva: EI grupo

Cochliopa presente exc1usivamente en Mexico y Centroamerica caracterizado por la presencia de un pene

simple con un filamento estrecho; el grupo Heieobia ampliamente distribuido por el continente y

compuesto de 8 generos que presentaban un pene con glandulas ap6crinas y finalmente el grupo Littoridina

representado por 13 generos con un pene con papilas y en el que casi todos presentaban un conducto de

fertilizacion de la hembra elongado 0 enrollado (Figura 4). En esta revision sistematica, Hershler y

Thompson (1992) examinaron las especies argentinas H parchappii y H piscium y lIegaron a la conclusion

de que coincidian con los caracteres del grupo Heieobia por 10 tanto revalidaron la proposicion de Davis et

ai., (1982) de ubicar a las especies de Argentina dentro del genero homonimo.

Aguirre y Farinati (2000), desde el campo de la Paleontologia, han discutido la validez del genero

Heleobia para las especies argentinas y propusieron mantenerlas en el genero Littoridina. Entre sus

principales argumentos se encuentra la gran variabilidad de las conchas de ambos generos relacionadas con

las condiciones ambientales donde habitan y el hecho de que los criterios endosomaticos que se utilizaron

para ubicar a las especies dentro del genero Heieobia no consideraron tendencias poblacionales sino

variaciones individuales. Por otra parte sugirieron que las diferencias anatomicas esenciales (numero, forma

y pigmentacion de las papilas del complejo peniano, presencia de glandulas ap6crinas en Heieobia),

resultaban ambiguas y podrfan responder a condiciones ambientales variables al igual que en el caso de la

morfologia de la concha.

Recientemente, Wilke et ai. (200 I) lIevaron a cabo un analisis molecular de la familia Hydrobiidae

(utilizando citocromo oxidasa c mitocondrial y rRNA nuclear) y determinaron el origen polifiletico de la

misma. De esta manera, diferenciaron a la subfamilia Cochliopinae propuesta por Hershler y Thompson

(1992) de la familia Hydrobiidae y la elevaron al nivel de familia: Cochliopidae. De esta manera, la familia

Cochliopidae, que inc1uye los genero Heieobia y Littoridina entre otros, constituye un grupo monofiletico.

LA DEFINICION DE LA ESPECIE

Ademas del problema de la definicion del genero, existe en la actualidad una gran confusion en

relacion con las especies definidas. A los fines de comprender los alcances y limitaciones de la

identificacion especifica en las formas fosiles, es conveniente analizar los caracteres que se han venido

usando historicamente para la definicion de las especies actuales. Como se menciono previamente, las

primeras especies argentinas fueron descriptas por d'Orbigny (1835) y ubicadas en el subgenero
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Paludestrina d'Orbigny, 1840. Estas fueron: P. australis, P. parchappii, P. isabelleana y P. piscium.

Actualmente existen dudas acerca de la naturaleza taxon6mica de P. isabelleana, debido a que los sintipos

de esta especie depositados en el British Museum (Natural History) no corresponden a la descripci6n ni a la

iJustraci6n original, sino que parecen pertenecer a una familia diferente: Cerithidae (Pons Da Silva y Davis,

1983). Strobel (1874) describio una quinta especie proveniente de Mendoza y San Juan que denomin6

Hydrobia kuesteri, de la que se desconocen al presente sus caracteres endosornaticos. Unos pocos aflos

despues, Doering (1884) describio tres especies del Norte y Centro-Oeste del pais: Lyrodes guaranitica,

presente en los arroyos de las provincias de Misiones, Corrientes y Entre Rios, Hydrobia occidentalis,

presente en aguas salinas de San Juan, Santiago del Estero, San Luis y Mendoza e Hydrobia montana

distribuida por la provincia de Cordoba. Nuevamente se desconocen los caracteres endosomaticos de estas

dos ultimas especies, que presentan caracteres conquiologicos muy semejantes a los de H parchappii,

llegandose a suponer en el caso de H occidentalis que podria representar una variedad geografica de esta

ultima (Gaillard y Castellanos, 1976). Doering (1884) describi6 ademas una especie fosil presente en

sedimentos pampeanos del rio Lujan (provincia de Buenos Aires) que denomino Hydrobia ameghinoi, que

no fue registrada en estudios posteriores realizados en estas mismas secuencias del rio Lujan (vease De

Francesco y Prieto, 1999). Es probable (de acuerdo con las fotos que acompafian la descripcion original)

que s610 se trate de una variedad mas pequena de H parchappii.

Pilsbry (1911) describio tres especies de Patagonia y de la cordillera austral: 1. hatcheri.L. simplex

y 1. sublineata, de distribuci6n patag6nica. La especie 1. sublineata s610 fue mencionada en un pequefio

curso sobre el rio Chico (Santa Cruz), desconociendose sus caracteres endosomaticos, En 1960, Parodiz

describio una especie de aguas salobres de La Rioja y Jujuy: 1. vianai semejante en sus caracteristicas a 1.

parchappii, pero diferenciada mayormente de esta por la presencia de costillas en la concha. Ninguna de

estas especies ha sido mencionada en secuencias f6siles. Hasta aqui las especies fueron definidas solamente

a partir del analisis de los caracteres conquiol6gicos.

Con la incorporaci6n del 6rgano copulador como caracter diagn6stico (Hubendick, 1955), Marcus y

Marcus (1963) establecieron una nueva variedad de 1. australis del Sur de Brasil, que denominaron 1.

australis nana y Gaillard (1974a b c) determin6 cuatro especies, algunas de las cuales s610 se diferenciaban

en detalles muy sutiles de la morfologia del pene: 1. tucumana (distribuida por Tucuman y Salta) L.

castellanosae, de distribucion muy restringida (s610 ha sido hallada en los lagos de Palermo y en las

localidades de Berisso y Los Talas, provincia de Buenos Aires), 1. conexa, una especie mixohalina

descubierta en la zona cercana a la comunicacion marina de 1a laguna costera Mar Chiquita (Buenos Aires)

en arrecifes de F. enigmaticus y 1. rionegrina presente en el arroyo Valcheta (Rio Negro). Cabe destacarse

que las conchas de 1. tucumana, 1. castellanosae, y 1. rionegrina son muy semejantes entre si y no

presentan diferencias significativas con las de 1. parchappii, segun se menciona en su descripcion original

(Gaillard, 1974a c) y es asimismo observado en los esquemas que acompafian dicha descripci6n. La especie

1. castellanosae s610 se diferencia de 1. parchappii por la presencia de un repliegue del epitelio del cuerpo

del pene que cubre Ja papila del lado concave. Gaillard (1974a) determine ademas una subespecie de 1.
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australis del Golfo San Matias y de las provincias de Rio Negro y Buenos Aires, que denomino L. australis

crassa. Desde 1974 hasta la fecha no se han descripto nuevas especies en Argentina.

Si bien el nuevo criterio de analisis del organo copulador resulto exitoso para la descripcion de

especies vivientes de Argentina, no sucedio 10 mismo para las especies fosiles 0 subfosiles, que se debieron

continuar describiendo a partir de las caracteristicas de la concha. Este fue el caso de Littoridina peiranoi

Weyrauch, 1963, una especie subfosil hallada en la serrania del Timbo (Tucuman) semejante en sus

caracteristicas a L. parchappii.

En un intento por ordenar la gran diversidad existente en los Rissooidea de Argentina, Gaillard y

Castellanos (1976) establecieron cuatro grupos supraespecfficos de acuerdo fundamentalmente a la

morfologia del pene y a la distribucion geografica (Figura 5). Estos fueron: el grupo parchappii, con

distribucion desde Rio Negro hacia el Norte que incluia a las especies L. parchappii, L. kuesteri, L.

occidentalis, L. montana, L. vianai, L. peiranoi, L. tucumana, L. castellanosae, L. conexa y L. rionegrina,

caracterizado por la presencia de un pene pigmentado con numerosas "papilas" dorsales grandes y una

"papila" ventral mediana. EI denominado grupo hatcheri, con distribucion patagonica, constituido por las

especies L. hatcheri y L. sublineata y caracterizado por la reduccion del pene a un minuscule mamelon. La

especie L. simplex descripta originalmente por Pilsbry (1911) fue considerada un sinonirno menor de L.

hatcheri. EI grupo piscium reunia a las especies del Rio de La Plata y region mesopotamica, entre las que se

encontraban L. piscium y L. guaranitica. Este grupo presentaba un pene sin pigmentacion con "papilas"

dorsales pequefias. Finalmente, el grupo australis incluia las subespecies del litoral atlantico sudoccidental

L. australis australis, L. australis crassa y L. australis nana, y la especie L. isabelleana, todas con un pene

poco pigmentado y con pocas "papilas" dorsales y una "papila" ventral muy grande.

Cazzaniga (1981 b) propuso separar a las especies del grupo hatcheri en un genero aparte:

Strobeliella, basado fundamentalmente en la ausencia de un pene desarrollado como en las demas especies.

Sin embargo, la validez de este genero fue posteriormente discutida, debido a que eI criterio para

considerarlo como genero aparte seria insuficiente por la falta de informacion acerca de otros caracteres

endosomaticos y otros rasgos no morfologicos. Posteriormente, Hershler y Thompson (1992) consideraron

a este genero como un sinonimo menor de Heleobia. Recientemente, Aguirre y Farinati (2000), basandose

solamente en la morfologia de la concha, sinonimizaron a L. isabelleana y L. conexa con L. australis.

DISCUSION

Si bien los Rissooidea de Argentina se conocen desde 1835, se ha avanzado muy poco en 10 que

respecta a su Sistematica. Con una perspectiva historica, puede verse que las novedades aportadas al

conocimiento por esta disciplina han consistido mayormente en la descripcion de nuevas especies. Sin

embargo han sido escasos los trabajos de revision sistematica que incluyeran a la totalidad del genero, Entre

estos ultimos, se encuentra el trabajo de Pilsbry (1911) que ubico a las especies argentinas en el genero

Littoridina (sinonimizado a Heleobia) y los aportes de Hershler y Thompson (1992) y Kabat y Hershler

(1993) en los que se propuso su reubicacion dentro del genero Heleobia diferenciandolo de Littoridina.
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Estos dos grandes cambios han dado lugar a la controversia actual sobre la correcta identificacion de las

especies argentinas.

Tanto las conchas de Heleobia como de Littoridina son muy variables y semejantes. A su vez,

presentan convergencia entre elias y con formas de otros generos como Hydrobia Hartmann, 1821. Esta ha

sido la razon principal por la cual tanto Strobel (1874) como Doering (1884) ubicaron algunas especies de

Argentina en este ultimo genero. Debido a que los caracteres conquiologicos son altamente convergentes

(Ramos et al., 2000) este caracter por sf solo resulta de escaso valor para la sistematica de un grupo tan

variable como los Rissooidea.

La sistematica de la mayoria de las especies argentinas ha permanecido sin cambios desde 1976. En

adicion a esta falta de actualizacion del conocimiento, deben agregarse las dudas sobre la correcta identidad

que los propios autores puntualizaron en las descripciones originales. Gaillard (1973b) Y Gaillard y

Castellanos (1976) demostraron que los gasteropodos del genero Heleobia presentan una gran variabilidad

en la forma y tarnafio de la concha de acuerdo a variaciones ambientales. Esto se observa c1aramente en las

distintas formas ecologicas de H piscium en ambientes con diferentes condiciones fisico-quimicas y

bacteriologicas de sus aguas (Gaillard, 1973b) como asf en las variaciones latitudinales de talla de H

parchappii (Gaillard y Castellanos, 1976). Por 10 tanto, es valido suponer que algunas de las especies

argentinas descriptas solo a partir de la concha podrlan corresponder simplemente a variaciones de otras, 10

que no ha sido analizado al presente. Asi, las especies H kuesteri, H occidentalis, H. montana y H

peiranoi podrian corresponder a variaciones geograficas de H parchappii. De hecho, Weyrauch (1963)

menciona c1aramente que H peiranoi presenta conchas muy variables en forma y tarnaiio que se asemejan a

las de H parchappii. A la vez, Gaillard y Castellanos (1976) sugieren que H occidentalis, que es una forma

de aguas salinas, podria resultar una variedad geografica de H parchappii. Siguiendo con el mismo

razonamiento, H sublineata podria constituir una variaci6n de H hatcheri, ya que coincide en la

morfologia de la concha y en su distribucion austral. Sin embargo, eI problema de la identidad especifica no

se restringe solamente a aquellas especies definidas a partir de los caracteres de la concha. Debido a que las

especies que han sido descriptas posteriormente a 1960, en las que se tuvieron en cuenta mayormente las

caracteristicas del complejo peniano, se diferencian en algunos casos en detalles muy sutiles (e. g., H

castellanosae, H tucumana y H rionegrinai es razonable cuestionarse hasta que punto estas minimas

diferencias resultan suficientes para considerarlas como especies diferentes.

Es de destacar eI hecho de la falta de un criterio unificador en la sistematica de las Heleobia de

Argentina. Si se toma como ejemplo eI grupo parchappii se puede observar que de las 9 especies vivientes

que se agrupan bajo esta denorninacion, 4 fueron descriptas en eI siglo 19, de las cuales 3 continuan sin

revision hasta nuestros dias (H kuesteri, H occidentalis y H montana) desconociendose sus caracteres

endosomaticos. Las cinco especies restantes fueron descriptas a partir de mediados del siglo 20 y

diferenciadas principalmente por sus caracteristicas penianas (H vianai, H castellanosae, H tucumana, H

rionegrina y H conexa), ya que la mayoria de estas especies presentan conchas muy similares (Figura 5).

Por 10 tanto, existe un desfasaje en el valor de los caracteres definidos para distintas formas que se

encuentran actualmente en el mismo nivel taxon6mico. Se podria pensar razonablemente que un analisis de
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los caracteres penianos de H. kuesteri, H. occidentalis y H. montana revelaria diferencias intraespecfficas

que lIevarian a la definicion de nuevas especies. 0, por el contrario, que el analisis de los caracteres

penianos no muestre diferencia con eI de H parchappii, con 10 cual estas especies carecerian de valor y

deberian ser colocadas como sinonimo de esta ultima. Se ha demostrado que tanto los caracteres de la

concha como los caracteres endosomaticos deben ser tenidos en cuenta para Ilevar a cabo una

reconstruccion filogenetica confiable de los gasteropodos (Schander y Sundberg, 200 I), por 10 tanto, es

necesario abogar por un estudio holistico que tenga en cuenta ambas aproximaciones.

De acuerdo a 10 discutido sobre el valor taxonomico de la morfologia conquiolar de Heleobia, las

sinonimias sugeridas por Aguirre y Farinati (2000) para L. australis, L. isabelleana y L. conexa deben ser

revisadas y complementadas con estudios de los caracteres endosomaticos de estas mismas especies. Estos

autores han agrupado bajo una misma especie (L. australis) a una forma tan disimil en la actualidad como

H. conexa, que habita en ambientes diferentes y presenta ciclos de vida distintos (vease De Francesco e Isla,

200 I; De Francesco e Isla, en prensa), ademas de diferencias notorias en los caracteres penianos (Figura I).

Siguiendo con un razonamiento similar pero desde un punto de vista opuesto, si se consideraran solamente

los caracteres endosomaticos (penianos) y se desechara la morfologia de la concha, muy probablemente H

conexa seria sinonimizada a H. parchappii y resultaria diferente de H. australis. Con este ejemplo se trata

de demostrar que una clasificacion debe ser 10 mas abarcativa posible, mas aun cuando los organismos

presentan una plasticidad fenotipica tan marcada como los gasteropodos risoideos.

Para Ilevar a cabo una clasificacion taxonomica confiable de las Heleobia de Argentina, es

indispensable valorizar adecuadamente las diferencias presentes en los caracteres endosomaticos y

conquiologicos y desarrollar un criterio para determinar eI numero de variaciones suficientes para

considerar una especie distinta de otra. En este sentido, es necesario un trabajo de revision de la totaJidad de

las especies argentinas descriptas hasta eI presente, que incluya estudios anatomicos, morfometricos,

biologicos, ecologicos y moleculares para eliminar estas confusiones que se han venido desarrollando desde

tiempos historicos, Hasta tanto eso no ocurra, es conveniente considerar para la identificacion de los

organismos actuales solamente a aquellas especies de las que se conocen tanto sus caracteres

conquiol6gicos como endosomaticos, 10 que restringe la diversidad a solamente 10 especies: H australis,

H. piscium, H. guaranitica, H. parchappii, H. vianai, H. tucumana, H. castellanosae, H. conexa, H.

rionegrina y H. hatcheri.

EI caso de las Heleohia del Holoceno de Argentina

De las 16 especies vivientes de Heleobia descriptas en Argentina, solamente tres han sido

mencionadas en secuencias holocenas: H. australis, H. parchappii y H. conexa, principalmente en

sedimentos de origen estuarico presentes a 10 largo de la costa bonaerense. Solamente H parchappii ha sido

mencionada en secuencias continentales holocenas de otras provincias argentinas. De acuerdo con 10

discutido, esta diferencia nurnerica entre las especies vivientes y fosiles de Argentina responde a un

problema de definicion morfoespecifico mas que a una variacion de la diversidad a 10 largo del Holoceno.

En este sentido, resulta imposible diferenciar conquiologicamente a H parchappii de H tucumana, H
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rionegrina H castellanosae, H kuesteri, H occidentalis, H. montana y H peiranoi, por 10 tanto las

conchas de H parchappii cornunmente halladas en afloramientos holocenos de Argentina podrian contener

ejemplares de algunas de estas otras especies, 10 que serla imposible de discriminar. Esta es una importante

limitacion conceptual que debe ser tenida en cuenta al analizar los ejemplares f6siles de Heleobia. La

identificacion de H parchappii presenta la dificultad adicional de una significativa variabilidad

conquiologica en un gradiente latitudinal (vease la introduccion general). La especie H conexa tambien se

halla sujeta a dificultades de identificacion debido a que presenta una morfologla de la concha variable

desde formas muy semejantes a H australis hasta otras que se asemejan a H parchappii.

Por 10 tanto, en 10 que respecta a la identificacion de las formas holocenas (que s610 es posible a

partir de la concha) es conveniente utilizar s610 aquellas especies que se hallan perfectamente definidas al

presente y evitar aquellas que brindan dudas sobre su identificacion 0 que s610 se diferencian a partir de sus

caracteres endosomaticos. Para que la identificacion taxon6mica sea confiable, es recomendable realizar

previamente estudios cuantitativos de los principales caracteres meristicos que permitan discriminar entre

las posibles especies actuales involucradas y posteriormente comparar estadisticamente las formas fosiles

con este modelo elaborado. Este metodo se pone a prueba en el Capitulo 4 para las especies H. australis, H

conexa y H parchappii presentes en ambientes estuaricos del sudeste bonaerense.

Sin embargo, el problema de la identificacion taxonomica es imposible de resolver en el caso de

aquellas especies que s610 se diferencian a partir de caracteres endosomaticos como H tucumana, H

castellanosae y H rionegrina. Conquiologicamente, estas especies son indistinguibles de H parchappii y

su presencia en secuencias estratigraficas quedaria registrada como tal. Es necesario que el investigador que

trabaje con estos ejemplares fosiles tenga en cuenta estas limitaciones sistematicas a los fines de tomar

todos los recaudos necesarios al momenta de lIevar a cabo una reconstruccion paleoambiental.

CONCLUSIONES

1) 'EI mayor problema de la controversia Littoridina-Heleobia radica en la falta de trabajos de detalle

efectuados hasta el presente, mas que en la falta de evidencias para su c1asificaci6n. Con la evidencia de

que se dispone hasta el momenta, las especies argentinas deben ser consideradas como Heleobia y no

como Littoridina.

2) En solo lOde 16 especies descriptas en Argentina se conocen tanto los caracteres conquiologicos como

endosomaticos, debiendo restringirse la diversidad actual a estas especies hasta tanto no se lIeve a cabo

un estudio integrado en donde se revisen las especies desde una perspectiva holistica (combinando

analisis ecologicos, biologicos, paleontologicos y geneticos), valorizando adecuadamente las

diferencias presentes en los caracteres escogidos y estableciendo un criterio para determinar el numero

de variaciones suficientes para considerar una especie distinta de otra. Estas especies son: H australis,

H piscium, H guaranitica, H parchappii, H vianai, H tucumana, H castellanosae, H conexa, H

rionegrina y H hatcheri.

3) En 10 que respecta a las abundantes formas fosiles presentes en los afloramientos holocenos de

Argentina, su identificacion debe ser realizada exhaustivamente previamente a cualquier trabajo
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paleoecologico que se lIevare a cabo. Dada la gran plasticidad fenotipica que presentan estos 

gasteropodos, es recomendable un analisis cuantitativo (rnorfometrico) de las conchas de un gran 

numero de ejemplares, a los fines de reducir al maximo los posibles errores de identificacion. 

Figura 3. Esquema del complejo peniano y concha de los grupos parchappii, piscium y hatcheri 
(Gaillard y Castellanos, 1976) y su distribuci6n en Argentina. 
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Figura 4. Pene de Littoridina gaudichaudii, holotipo del genera Littoridina Souleyet 1852. 
Tornado de Gaillard & Castellanos (1976). 

---- Glandulas 
_____ pedunculadas 

Figura 5. Penes de especies caracteristicas de los generos Heleobia y Littoridina. Tornado de 
Hershler y Thompson (1992). 
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DISTRIBUCION DE H. AUSTRALIS, H. CONEXA Y H. PARCHAPPIIEN EL ESTUARIO DEL
 

Rio QUEQUEN GRANDE Y LA LAGUNA MAR CHIQUITA: ABUNDANCIA Y RELACION
 

CON FACTORES AMBIENTALES
 

INTRODUCCION 

La distribuci6n de los risoideos en los estuarios ha sido bien documentada en muchas partes del 

mundo, especialmente en el Hemisferio Norte. Esta condicionada por diferentes factores ambientales y 

ecol6gicos, 10 que dificulta una definicion precisa de sus patrones (Fenchel, 1975a b; Wells, 1978; Cherril y 

James, 1985; Falniowski, 1987; Drake y Arias, 1995; Barnes, 1999). Entre los factores ambientales se 

destacan la salinidad (Muus, 1967; Fenchel, 1975a; Cherrill y James, 1985; Hylleberg, 1986), la 

temperatura (Lassen, 1979; Lassen y Clark, 1979), la exposici6n al oleaje (Fenche1, 1975a; Cherril y James, 

1985), eI tipo de sedimento (Fish y Fish, 1974; Fenchel, 1975b; Grudemo y Johanneson, 1999), y la 

tolerancia a la anoxia y desecaci6n (Fenchel, 1975a). Por otra parte, entre los factores biologicos se 

menciona la competencia interespecifica (Fenchel, 1975b; Fenchel y Kofoed, 1976; Cherril y James, 1987a 

b; Morrisey, 1987; Gorbushin, 1996; Grudemo y Johanneson, 1999; Grudemo y Bohlin, 2000), e1 

parasitismo (Mouritsen y Jensen, ]994) Y la depredaci6n (Barnes y de Villiers, 2000). Es probable que el 

impacto antropogenico como las descargas de efluentes (Goncalves et al., 1998) 0 la polucion del agua 
" 

tambien afecten su distribuci6n 10 que ha sido escasamente estudiado a1 presente. 

Sin embargo, la distribucion de los risoideos en los estuarios de Sudamerica esta pobremente 

estudiada, 10 que contrasta con la abundante informacion existente en otras partes del mundo. Entre los 

escasos trabajos IIevados a cabo, se destacan los de Chomenko y Schafer (1984) sobre distribuci6n de H 

australis y H charruana en lagunas costeras del sur de Brasil y el de Darrigran (1995) sobre distribucion de 

H australis, H piscium y H parchappii en el Rio de La Plata. Ambos trabajos sefialan a la salinidad como 

el factor mas importante que condiciona la distribucion de los gasteropodos en este tipo de ambientes. Sin 

embargo, estas aproximaciones han sido principalmente cualitativas, no habiendose medido 

simultaneamente la abundancia de gasteropodos presentes. 

EI objetivo de este capitulo es determinar los factores ambientales que influencian el patron de 

distribuci6n de H australis, H conexa y H parchappii en Quequen Grande y Mar Chiquita. En un estudio 

preliminar efectuado en estos mismos ambientes se observe una muy baja abundancia de H conexa en 

sustrato blando en contraposicion a su gran abundancia en sustrato duro. A los fines de evitar errores en los 

datos debidos a una selecci6n diferencial de habitats, se IIev6 a cabo un muestreo aleatorio estratificado 

para cada tipo de sustrato. 
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MATERIALES Y METODOS
 

En las cinco estaciones de muestreo seleccionadas en cada estuario se lIevaron a cabo mediciones 

de salinidad (S), temperatura (T), pH Y oxlgeno disuelto (00) y se recolectaron muestras de Heleobia. Se 

utilizo un analizador de calidad de aguas HORIBA U-] O. La profundidad (PR) y exposicion al oleaje (EO) 

no fueron analizados cuantitativamente debido a que estos factores son muy similares en tooos los sitios de 

Quequen Grande (observacion personal). A su vez, estos factores ambientales son muy semejantes en tooos 

los sitios de la laguna Mar Chiquita, con excepci6n de CELPA donde estas variables son significativamente 

mas altas (Schwindt, 2001). Para la profundidad se consideraron tres rangos: a) < 0,50 m b) entre 0,50 y 1 

m y c) > ] m. EI grado de exposicion al oleaje de los diferentes sitios de muestreo fue clasificado en una 

escala de tres niveles: I) bajo 2) moderado y 3) alto. 

En el laboratorio, los gasteropodos fueron removidos, identificados a nivel de especie y contados 

bajo un microscopio estereoscopico Wild M5A. Los ejemplares menores a 0,5 mm no pudieron ser 

identificados y no se tuvieron en cuenta para el presente analisis. Se realizaron dos diferentes analisis 

estadisticos. EI primero de ellos se efectu6 sobre las variables ambientales agrupadas por estacion del afio a 

los fines de observar cambios en el tiempo. Las diferencias en S, T, pH Y 00 fueron evaluadas en cada 

estuario con un analisis multivariado de la varianza (MANOYA) de dos vias (Johnson, 1998), contrastando 

los factores estaci6n y sitio. Las comparaciones a posteriori fueron realizadas con el test de Sheffe (Zar, 

1984). Los datos fueron transfonnados a su logaritmo 10glO (x+1) previamente al analisis para eliminar la 

heterogeneidad de las varianzas. EI segundo amilisis consistio en una aproximaci6n multivariada para 

relacionar los factores ambientales con la distribuci6n de Heleobia. Se realize un Analisis de 

»< Correspondencia Can6nica (CCA) para explorar las relaciones entre la abundancia de especies y las 

variables ambientales medidas y para identificar las variables ambientales que explicaban la mayoria de la 

variaci6n de los datos. EI CCA es una tecnica de gradiente directa que pennite una representaci6n 

simultanea de las variables ambientales y de las especies en el espacio bidimensional (Ter Braak, 1986). 

Las abundancias de las especies (promedio de replicas en cada fecha) fueron normalizadas con una 

transformacion logaritmica log\o (x+ 1) previamente al analisis. Se incluyeron todas las variables 

ambientales (cuantitativas y cualitativas) en el analisis. 

RESULTADOS 

La distribuci6n de H australis y H conexa vari6 significativamente a 10 largo del gradiente 

estuarico desde la boca hasta el area interna. Mientras que la primera se restringi6 a la zona mas externa 

(sitios YA, PP Y PC en Quequen Grande, y sitios CA, CE Y SG en Mar Chiquita), H conexa fue mas 

comun en la zona mas interna del estuario (sitios PC y CR en Quequen Grande, y sitios SG Y SO en Mar 

Chiquita). Por otra parte, H parchappii s610 se hall6 en los sitios mas alejados de la zona estuarina (LC y 

EA) donde no hay efecto de las mareas (Tablas I y 2; Figura 6). En LC, esta especie fue observada 

habitando las areas mas protegidas, en remansos del rio, acompanada par el pulmonado dulceacuicola 

Chilina parchappii (d'Orbigny, 1835). H parchappii fue tambien observada en Mar Chiquita en arroyos y 

canales (Vivorata y Sotelo, Canal 7) que desembocan en la laguna, como as! en las lagunas Hinojales y 
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Nahuel Ruca, ubicadas en las cercanias del area de estudio pero sin comunicacion con esta (Figura 6). En 

Quequen Grande, H parchappii se registra desde aproximadamente 14 km de la desembocadura y se 

extiende hacia las cabeceras del rio, siendo el gasteropodo dominante en la cuenca media del mismo. 

Tanto H australis como H parchappii mostraron muy baja abundancia en sedimento (entre 0,16 Y 

2,8 indo 100cm2
) , mientras que H conexa estuvo ausente 0 con valores menores a 0,16 indo 100cm2

• Por 

otra parte, la abundancia de las tres especies sobre sustrato duro fue significativamente alta y mostro 

variac ion a 10 largo del gradiente estuarico. En este sentido, la abundancia de H australis decrecio hacia la 

zona interna (Tab las 1 y 2), mientras que la abundancia de H conexa se incremento en la misma direccion. 

En Mar Chiquita, H conexa estuvo ausente en la zona de la desembocadura (CA y CE) Y sus maximas 

densidades se obtuvieron en SG (Tabla 2). Esta especie se extendio hasta Canal 7 (aproximadamente 18 km 

de la boca, observacion personal) siendo el unico risoideo hallado en esta area. Se observaron algunos 

ejemplares aislados de H parchappii en algunas de las muestras tomadas en la zona estuarina de Quequen 

Grande, aunque su mimero fue muy bajo (Tabla 1), con 10 cual no se pudo considerar que se trate de 

poblaciones estables sino probablemente ejemplares ocasionales transportados desde rio arriba por la 

corriente. 

EI MANOVA realizado sobre las variables ambientales revelo diferencias significativas entre sitios 

y estaciones en Quequen Grande (Tabla 3). Sin embargo, la interaccion entre los dos factores fue 

insignificante (Tabla 3) 10 que indica que eI efecto de cada factor es independiente. Solamente la salinidad 

mostro diferencias significativas entre los sitios (Tabla 3). EI sitio VA presento en promedio salinidades 

mas altas que los sitios internos (Figura 7). La salinidad decrecio significativamente a 10 largo del gradiente 

estuarico (test de Sheffe, p<O,OI). Por otra parte, todas las variables ambientales difirieron entre estaciones. 

La salinidad y la temperatura mostraron diferencias significativas entre verano e invierno (Figura 7). 

Excepcionalmente, en septiembre de 1998 se registraron valores muy bajos de salinidad (0, I %0; Figura 7) 

en todos los sitios de muestreo como consecuencia de un periodo lIuvioso inusual que provoco eI desborde 

del. rio. EI aporte de agua dulce proveniente de las cabeceras fue tan grande que modifico 

extraordinariamente eI patron de salinidades registrado en el estuario. En este sentido, la zona de la 

desembocadura (escollera del Puerto Quequen Grande) que usualmente presentaba valores de salinidad 

similares a los marinos (33-35 %0), registro en esta ocasion salinidades de 7 %0 (observacion personal). Se 

observaron gran cantidad de gasteropodos dulceacuicolas (H. parchappii, Chitina parchappii, 

Biomphalaria peregrina) transportados por flotacion junto a restos de vegetacion hasta la desembocadura 

del rio y depositados posteriormente en las playas aledafias. Este episodio se considero como un valor no 

representativo (outlier) del patron general en el analisis estadistico y fue eliminado. Sin embargo, su 

mencion aqui es importante a los fines de dar una idea de la magnitud de los cambios que pueden ocurrir en 

este tipo de estuarios. EI pH fue muy basico y uniforme durante eI afto, revelando solo valores 

significativamente mas altos en invierno (p<0,05). De manera similar, el 00 fue estable, mostrando solo 

valores significativamente mas bajos en verano (p<O,OI). 
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En Mar Chiquita, S, T, pH Y 00 mostraron diferencias significativas entre estaciones (Figura 8, 

Tabla 3). Sin embargo, no hubo diferencias significativas entre sitios como as! en la interacci6n de los dos 

factores (Tabla 3). La salinidad fue mayor en verano y otorio (Scheffe, p<0,05). La temperatura fue mas 

baja en invierno (Figura 8, p<O,OOI) pero no difiri6 significativamente durante el resto del afio. Las 

mayores fluctuaciones se observaron en los sitios mas internos (Figura 8). El pH fue significativamente mas 

basico en invierno-primavera (p<0,05). De manera similar al estuario de Quequen Grande, el 00 fue muy 

constante y mostr6 s610 valores significativamente mas bajos en verano (p<O,OI). 

EI analisis de correspondencia can6nica (CCA) provey6 informacion util sobre la relaci6n entre los 

factores ambientales y la abundancia de Heleobia en cada estuario. En Quequen Grande, los dos primeros 

ejes del CCA explicaron en conjunto el 82% de la varianza en la relacion Heleobia-ambiente. La salinidad 

estuvo altamente correlacionada con el eje 1 (Tabla 4). La mayor longitud del vector de salinidad en el 

grafico bidimensional indic6 una importancia significativa de esta variable para explicar la variaci6n en la 

abundancia de gasteropodos (Figura 9A). Dado que el vector corre paralelo al eje I, este refleja un 

gradiente salino desde la izquierda a la derecha con H australis alcanzando su maxima abundancia a 

salinidades mas altas (6-17960), H parchappii en las salinidades mas bajas «0,1960) y H conexa en 

salinidades intermedias (4-7%0) (Figura 9A). Por otra parte, el tipo de sustrato estuvo altamente 

correlacionado con el eje 2, sobre el que H australis y H parchappii mostraron las mayores abundancias. 

Por el contrario, la abundancia de H conexa se correlacion6 negativamente con este factor, 10 que se debio 

a su muy baja abundancia en sedimentos. Aunque no tan altamente correlacionado como la salinidad, un 

mayor valor de 00 y EO fueron coincidentes con una mayor abundancia de H australis (Figura 9A). 

En Mar Chiquita, los dos primeros ejes del CCA explicaron el 51% de la varianza de los datos. EI 

eje 1 estuvo fuertemente relacionado con la exposici6n al oleaje y la profundidad (Tabla 4). EI diagrama de 

ordenaci6n indic6 que el eje I reflejaba un gradiente de condiciones de energia ambiental (Figura 9B). En 

este sentido, H australis alcanz6 su maxima abundancia en los sitios mas profundos donde la acci6n del 

oleaje fue significativa, mientras que H conexa y H parchappii fueron mas abundantes en los sitios 

internos mas someros con escasa circulaci6n de agua (Figura 9B). Por otra parte, el pH estuvo mas 

altamente correlacionado con el eje 2, sobre el cual H conexa present6 las mayores abundancias. 

DISCUSION 

Los resultados obtenidos muestran una fuerte correlaci6n entre la distribucion de Heleobia y la 

salinidad en Quequen Grande. Se observa un patron de gradaci6n en la abundancia de las especies desde H 

australis a H parchappii que es coincidente con una gradacion salina. La abundancia de H australis fue 

mayor a salinidades mas altas (6-17960), mientras que H parchappii fue mas abundante a salinidades 

menores a I%0. Entre ambas especies, H conexa presento una mayor abundancia a salinidades intermedias 

-,	 (4-7%0). Numerosos estudios han demostrado que la salinidad es un factor importante que afecta la 

distribuci6n de los risoideos dentro de los estuarios (Muus, 1967; Fenchel, 1975a; CherriJI y James, 1985; 

HylJeberg, 1986; Chomenko y Schafer, 1984; Darrigran, 1995; Lopez Armengol y Darrigran, 1998). AI 

igual que en Quequen Grande, Darrigran (1995) observe una segregacion similar de Heleobia a 10 largo de 
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un gradiente salino en el estuario del RIo de La Plata. Este gradiente salino se debe al efecto significativo de 

las mareas en estos grandes estuarios que condiciona el desarrollo de patrones estables a 10 largo del aflo. 

Los resultados demostraron una correlacion insignificante entre la distribucion de Heleobia y la 

salinidad en Mar Chiquita. Pese a que las mismas especies se distribuyen de manera similar a como 10 

hacen en el estuario del do Quequen Grande, sus tolerancias salinas se solapan y las especies se hallan 

menos mezcladas que en fa localidad previa. Los valores de salinidad varian entre 1 y 400/00 para H. 

australis y H. conexa y entre 4 y 34%0 para H. parchappii. Este patron diferente podria atribuirse al regimen 

hidrologico particular de la laguna (mayormente relacionado con las lIuvias y vientos) y a la poca 

profundidad, 10 que impide el desarrollo de un gradiente salino estable como ocurre en Quequen Grande. 

En la ausencia de una amplitud mareal significativa (las mareas no se extienden significativamente mas alia 

del puente de CELPA), la salinidad varia estacionalmente en relacion con el ingreso de agua en la cuenca 

producto de las lIuvias (Isla, 1997). Por 10 tanto, la laguna en su totalidad desarrolla salinidades mas altas 

que el mar durante el verano (estacion mas seca) y condiciones dulceacufcolas durante el otofio lluvioso. 

Consecuentemente, los gasteropodos aparecen relacionados a la profundidad y la exposicion al oleaje, que 

son los dos factores ambientales que no muestran cambios estacionales significativos y estan 

principalmente relacionados con los aspectos geomorfologicos diferentes de la zona externa e intema de la 

laguna. 

Las especies estan distribuidas espacialmente de manera similar en Quequen Grande y Mar 

Chiquita. En este sentido, H. australis alcanza la misma distancia geografica desde la boca que es 

coincidente con la maxima extension de la marea. Este hecho evidencia fuertemente la restriccion de esta 

especie a la extension de las mareas, 10 que fuera ya sugerido por Chomenko y Schafer (1984). Por otra 

parte, H. conexa es mas abundante en la zona interna del estuario, y reemplaza a H. australis en un 

gradiente espacial. De acuerdo con los resultados obtenidos, H. conexa puede tolerar fluctuaciones 

significativas de la salinidad en Mar Chiquita como consecuencia de la marcada variabilidad estacional 

presente en la zona intema mas somera. Este hecho podria explicar su presencia en una salina de Peninsula 

Valdes (Cazzaniga, 1982a). Por otra parte, aunque H. parchappii ha sido considerada por autores previos 

como una especie dulceacuicola (Gaillard y Castellanos, 1976; Castellanos y Landoni, 1995), los resultados 

obtenidos aqui demuestran que es capaz de desarrollar y mantener poblaciones estables en aguas salobres 

con valores promedios entre 17 y 23 %0 (hasta 34%0) a 10 largo del afio. Esta capacidad de H. parchappii de 

tolerar salinidades mas altas podria explicar la gran abundancia de conchas fosiles de esta especie en 

depositos estuaricos con altos valores de svo y 013C (Bonadonna et al., 1995). En vista de los resultados 

presentados aqui, se concluye que H. parchappii puede ser igualmente c1asificada como especie 

dulceacuicola-salobre, 

Los factores que restringen la distribucion de H. conexa a la zona mas interna de la laguna se 

desconocen al presente. Posiblemente, la dispersion juegue un papel importante en la distribucion y 

abundancia de esta especie. Una tasa de migracion muy baja hacia la zona estuarina como consecuencia del 

bajo flujo de agua podria impedir que H. conexa se extienda mas alia del puente de CELPA. Ademas, la 

dominancia de esta especie en la zona interna mas somera podrfa deberse a una mortalidad menor de los 

33 



ClaudioG. De Francesco - Tesis Doctoral 

caracoles en este tipo de ambientes. Probablemente la especie sobreviva mejor que H australis a las 

fluctuaciones ambientales significativas, 10 que Ie otorgarla una ventaja en areas protegidas. Otra 

posibiJidad para explicar este patron es la existencia de una competencia interespeclfica significativa entre 

ambas especies. Es posible que H conexa domine en sitios donde H australis se halla limitada por un bajo 

influjo de corriente. Barnes (1999) postulo que la distribucion de los risoideos en las lagunas costeras es 

dependiente en gran medida del balance entre la dispersion y la competencia interespecifica. 

Los resultados presentados en el presente capitulo indican claramente que la salinidad es una 

variable significativa para explicar la distribucion de Heleobia en estuarios de mezcla. Los caracoles 

responden a las variables fisicas probablemente modificadas por procesos biologicos, de los cuales la 

competencia resultaria el mas probable (vease Fenchel, 1975b; Fenchel y Kofoed, 1976; Cherril y James, 

1987a b; Morrisey, 1987; Gorbushin, 1996; Grudemo y Johanneson, 1999; Grudemo y Bohlin, 2000; 

Barnes, 1999). Otras fuentes potenciales con menos sustento para influenciar la distribucion de los risoideos 

son el parasitismo, la depredacion y la contaminacion. De todos modos, aun desconociendo la influencia de 

los factores biologicos se puede explicar una porcion significativa de la distribucion de los caracoles usando 

solamente la salinidad. Es necesario un estudio posterior para verificar si la salinidad es una variable 

adecuada para el desarrollo de una funcion de transferencia a nivel regional, incluyendo datos sobre las 

variaciones en lagunas costeras. Sin embargo, la relacion entre la abundancia de Heleobia y la salinidad en 

Quequen Grande es 10 suficientemente robusta como para desarrollar una funcion de transferencia para 

estuarios de mezcla de Argentina, que permitira IIevar a cabo reconstrucciones de salinidad usando los 

gasteropodos preservados en secuencias estuaricas similares. 

CONCLUSIONES 

I) La salinidad es el factor principal que influencia la distribucion de Heleobia en estuarios de mezcla. 

2) Este patron de distribucion se haya modificado en las lagunas costeras como consecuencia del diferente 

regimen hidrologico y salino, que esta intimamente asociado a los aspectos geograficos locales. 

3) En ambos estuarios, la distribucion de H australis se restringe a la zona de influencia de las mareas. 

4) Las tres especies tienen amplios rangos de tolerancia salina, solapandose sus valores. 

5) H parchappii es una especie dulceacuicola-salobre pudiendo tolerar salinidades de hasta 34%0 en 

ambientes alejados de la influencia marina. 
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Tabla 1. Promedio de las abundancias de H. australis, H. conexa y H. parchappii bajo 
[>iedras (n°.100cm-2± error estfmdar) en Queguem Grande. 

VA PP PC CR LC 
H. australis 3,18 ± 2,87 1,69 ± 1,69 0,35 ± 0,29 
H. conexa 0,96 ± 0,71 1,82 ± 1,16 2,55 ± 1,93 5,74 ± 4,39 
H. parchappii < 0,05 < 0,05 < 0,05 < 0,05 19,5 ± 11,5 

Tabla 2. Promedio de las abundancias de H. australis, H. conexa y H. parchappii en 
arrecifes de F. enigmaticus en los sitios CAr SG, SO yEA (n°. ern? ± error estandar) en 
Mar Chiquita. La abundancia de H. australis en CE corresponde a la abundancia bajo 
piedras (n°.100cm'2 ± error estandar) debido a la escasez de arrecifes presentes en este 
sitio. 

CA CE SG SO EA 
H. australis 9,27 ± 3,67 11,19 ± 5,72 1,40 ± 1,23 
H. conexa 3,30 ± 3,16 0,95 ± 0,53 
H. parchappii ± 1,571185 

Tabla 3. Resultados del analisis multivariado de la varianza de dos vfas, testeando por 
diferencias en salinidad, temperatura, pH y oxfgeno disueltoentre estaci6n del ario, sitio y 
su interacci6n en Ouequen Grande y Mar Chiquita (entre parentesls): A) efectos 
generales B) efectos especfficos. df= grados de libertad. 
A 

••______••__ .-,---,-­____•. 0. _____ -

Fuente de Wilk'sA Rao's R df1 df2 P 
variaci6n 
Estaci6n 0,03 (0,07) 9,74 (14,41) 12 (12) 45 (98) <0,0001 «0,0001) 

Sitio 0,01 (0,67) 11,37 (0,97) 16 (16) 28 (113) <0,0001 (0,4878) 
Estaci6n x sitio 0,29 (0,40) 0,537 (0,81) 48 (48) 67 (144) 0,9875 (0,7924) 

B 
Variables F df1 df2 P 

Estaci6n S 5,29 (14,71) 3 (3) 20 (40) 0,0075 «0,0001) 
T 14,25 (14,88) 3 (3) 20 (40) <0,0001 «0,0001) 

pH 7,28 (8,96) 3 (3) 20 (40) 0,0017 «0,0001) 
aD 9,75 (6,04) 3 (3) 20 (40) <0,0001 (0,0017) 

Sitio S 291,96 (0,37) 4 (4) 20 (40) <0,0001 (0,8249) 
T 0,04 (0,34) 4 (4) 20 (40) 0,9963 (0,8505) 

pH 0,20 (0,66) 4 (4) 20 (40) 0,9348 (0,6213) 
aD 0,14 (1,38) 4 (4) 20 (40) 0,9639 (0,2567) 

Estaci6n x sitio S 1,46 (1,43) 12 (12) 20 (40) 0,2202 (0,1938) 
T 0,03 (0,27) 12 (12) 20 (40) 1,0000 (0,9915) 

pH 0,08 (0,33) 12 (12) 20 (40) 0,9999 (0,9788) 
DO 0,10(0,29) 12(12) 20 (40) 0,9999 (0,9875) 
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Tabla 4. Correlaci6n de las variables ambientales con 
los dos primeros ejes del analisis de correspondencia 
can6nica (CCA) en Ouequen Grande y Mar Chiquita 
(entre parentesis). 

Coeficientes de correlaci6n 
Variable Ele 1 Eje2 
Salinidad -0,98 (0,00) 0,07 (-0,37) 
Temperatura -0,03 (0,05) -0,17 (-0,30) 
pH 0,02 (-0,10) -0,11 (-0.66) 
Oxigeno disuelto -0,11 (0,00) 0,38 (0.21) 
Tipo de sustrato 0,08 (-0,17) 0,85 (0,10) 
Profundidad -0,00 (-0,59) 0,12 (-0,08) 
EX'p'osici6n a olas -0,13 (-0,95) 0.22 (0,06) 

Figura 6. Distribuci6n de Heleobia australis, H conexa y H parchappii en Quequen Grande y Mar 
Chiquita. 

Quequen Grande Mar Chiquita 
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I..I=J 

o 2km 
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Figura 7. Distribucion anual de la salinidad, temperatura, pH y oxigeno disuelto 
en Ouequen Grande. 
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Figura 8. Distribuci6n anual de la salinidad, temperatura, pH y oxigeno disuelto 
en Mar Chiquita. 
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Figura 9. Diagrama de ordenacion del anaflsls de correspondencia canonlca 
(CCA) mostrando la relacion entre las especies de Heleobia y las variables 
ambientales en A) Ouequen Grande y B) Mar Chiquita. 
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3 

DIFERENCIAS EN LOS CICLOS DE VIDA Y TASAS DE CRECIMIENTO DE H. AUSTRALIS,
 

H. CONEXA Y H. PARCHAPPII A LO LARGO DE UN GRADIENTE ESTUARIAL EN LA
 

LAGUNA MAR CHIQUITA
 

INTRODUCCION 
»< 

Aunque resulta sorprendente, muchos aspectos basicos de la biologia de los risoideos de 

Sudamerica se desconocen al presente y los escasos trabajos lIevados a cabo en este tema se han realizado 

s610 en poblaciones de H. australis de Brasil (Goncalves et al., 1998). Es importante subrayar que un buen 

conocimiento de los ciclos de vida y sus principales variaciones espaciales en ambientes estuaricos resulta 

una fuente importante de datos para ajustar las interpretaciones paleobiologicas y paleoambientales. Por 

esta razon, el objetivo del presente capitulo es analizar las variaciones en los ciclos de vida y tasas de 

crecimiento de las tres especies del genero Heleobia a 10 largo de un gradiente estuarico de condiciones 

arnbientales. 

EI presente capitulo s610 se lIev6 a cabo en la laguna Mar Chiquita debido a la abundancia de 

gasteropodos y a la poca mezcla existente entre las especies en cada estaci6n de muestreo, 10 que brinda una 

confiable identificaci6n sistematica de los estadios juveniles «0,5 mm de longitud total), que son 

imposibles de diferenciar en sitios donde existen mas de una especie en simpatria. 

,~ 

MATERIALES Y METODOS 

De acuerdo con Ja distribuci6n de las tres especies obtenida en el capitulo 2 (Figura 6), los ciclos de 

vida fueron analizados para cada especie solamente en aquellos sitios en los que dicha especie se present6 

en dominancia. En este sentido, H. australis fue analizada en CA y CE mientras que H. conexa se estudi6 

en SG y SO. Por su parte, H. parchappii fue analizada en EA. En SO, el muestreo comenz6 en Septiembre 

de 1998. Las condiciones clirnaticas no permitieron la realizacion del muestreo en Septiembre de 1998 y 

Febrero de 1999 en la mayoria de los sitios. Por otra parte, CE no pudo ser muestreado en Diciembre de 

1998. 

En el laboratorio, se midi6 la longitud maxima de la concha (Ia distancia desde el apex hasta el 

margen anterior de la abertura) como un estimador de la talla. Se analizaron doscientos gaster6podos 

(n=200) por muestra (cuando fue posible) y se confeccionaron las distribuciones de frecuencias de talla 

(OFT). Los datos sobre los periodos reproductivos, tasas de crecimiento y tallas fueron deducidos a partir 

de las comparaciones de los diagramas de OFT a 10 largo del aflo. 

Las distribuciones de frecuencias de talla fueron analizadas para reconocer grupos de talla 

dominantes usando eI procedimiento descripto por MacDonald y Pitcher (1979). Este analisis denominado 

MIX, usa los estimadores iniciales de la mezcla de la distribuci6n por maxima probabilidad para hallar el 

mejor ajuste de los datos asumiendo una distribuci6n normal para cada componente. EI programa estima la 

40 



ClaudioG. De Francesco - Tesis Doctoral 

proporci6n de la mezcla y los promedios y desvios estandar de las distribuciones asi como el ajuste del 

modelo a los datos. Los resultados obtenidos con el MIX fueron empleados para separar cohortes y seguir 

el crecimiento especifico de la cohorte a 10 largo del ano. EI patron de crecimiento fue determinado por 

rnedio del analisis grafico de la progresion de los componentes detectados en OFT sucesivas. Se 

relacionaron los resultados obtenidos a la variacion de los principales parametres ambientales (temperatura 

y salinidad, vease capitulo 2). 

RESULTADOS 

Cohortes y periodos reproductivos 

Las distribuciones de frecuencia de tallas mensuales de H. australis se ajustaron a una distribucion 

normal en Agosto, Octubre, Noviembre, Abril, Mayo y Junio en CA, y en Agosto, Octubre, Noviembre, 

Enero, Mayo y Junio en CEo Durante el resto del afio fueron bimodales (Figura 10). Por otra parte, en SG, 

las OFT de H. conexa se ajustaron a una distribucion normal en Agosto, Octubre, Marzo, Abril, Mayo y 

Junio y a distribuciones bimodales en Noviernbre, Diciembre y Enero (Figura 11). En SO las OFT fueron 

bimodales 0 poJimodales a 10 largo del afio (Figura 11). Las OFT de H. parchappii se ajustaron a una 

distribucion normal en Agosto, Noviembre, Diciembre y Enero, mientras que el resto del afio resultaron 

bimodales (Figura 12). 

Se detectaron dos cohortes en CA, CE y SG (TabJas 5 y 6; Figuras 13 y 14). La cohorte 1, formada 

por los caracoles adultos en Agosto de 1998 (3,68±0,54 mm en CA, 3,20±0,81 mm en CE y 2, 16±0,96 mm 

en SG) desaparecio a principios del otono en CA y CE (Marzo de 1999: 4,10±0,69 mm y Abril de 1999: 
rr-; 

4,06±1,03 mm, respectivamente) y a comienzos del verano en SG (Enero de 1999: 3,30±0,73 mm). La 

cohorte 2 se inicio en CA en Diciembre de 1998 (0,81±0,22 mm) y fue registrada por primera vez en CE en 

Marzo de 1999 (1,91±0,35 mm), mientras que comenz6 a finales de la primavera en SO (Noviembre de 
->, 

1998: 0,80±0,27 mm). En todos los sitios, la cohorte 2 permanecio hasta el final del perlodo de muestreo, 

en donde los caracoles alcanzaron las tallas rnaximas (2,81±0,n mm, 2,05±0,48 mm y 1,86±0,65 mm en 

CA, CE y SO, respectivamente). En SO se establecieron cuatro cohortes (Figura 14; Tabla 6). Las cohortes 

1, 2 Y 3 se iniciaron en Septiernbre de 1998. La cohorte I desaparecio en Enero de 1999, mientras que las 

cohortes 2 y 3 permanecieron durante el muestreo anual. La cohorte 4 aparecio en Abril de 1998 (0,98±0,52 

mm) y mostr6 una tendencia decreciente durante el otofio. Por otra parte, la poblacion de tt. parchappii de 

EA estuvo caracterizada por la presencia de tres cohortes (Figura 15; Tabla 7). La cohorte 1, presente en 

Agosto de 1998 (2,11 ±0,64 mm) permaneci6 hasta Octubre del mismo afio (2,95±1,98 mm), donde 

desapareci6 en coincidencia con el inicio de la cohorte 2 (0,65±0,28 mm) que se mantuvo hasta el final del 

periodo de muestreo, en donde los caracoles alcanzaron las tallas maximas (3,98±0,85 mm). La cohorte 3 se 

inicio en Marzo de 1999 y permaneci6 hasta el fmal del periodo de muestreo. Esta cohorte rnostro, al igual 

que en SO, una tendencia decreciente durante eIotofio. 

EI periodo reproductivo de la poblaci6n de H. australis de CA tuvo lugar en Diciembre-Enero 

(principios del verano), de acuerdo con la presencia de los gasteropodos mas pequefios de la cohorte 2 

(Figuras lOy 13), asl como debido a la presencia de capsulas de huevos sobre las conchas y sobre el 
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sustrato. Se registr6 a temperaturas que fluctuaron entre 20 y 23°C y a salinidades de entre 28 y 33 %0 

(Figura 8). En CE, esta misma situacion se produjo unos dos meses mas tarde (Febrero-Marzo de 1999; 

Figuras lOy 13) a temperaturas entre 21 y 24°C y salinidades de 37 %0 (Figura 8). EI periodo reproductivo 

de la poblacion de H. conexa de sa solo fue registrado en Noviembre (Figuras 11 y 14) a temperaturas mas 

altas que aquellas de la estaci6n reproductiva de H. australis (28°C) y a salinidades similares a las de CE 

(36 %0; Figura 8). Por otra parte, en SO se registraron dos picos reproductivos principales, uno a principios 

de la primavera (Septiembre-Octubre) y el otro durante el otofio (Abril a Junio; Figuras 11 y 14). Sin 

embargo, las capsulas de huevos estuvieron presentes durante todo el periodo. EI segundo pico fue mas 

importante, de acuerdo con la mayor abundancia de ejemplares juveniles (cohorte 4). Ambos picos se 

rrnciaron a temperaturas de 20 y 18°C, respectivamente. Entre ambos se registro un descenso de 

temperatura (15°C). La salinidad vario significativamente en esta estacion: 1,5-1,7 %0 al comienzo del 

primer pico, y 29 %0 al comienzo del segundo (Figura 8). EI periodo reproductivo de H. parchappii de EA 

tuvo lugar entre Octubre de 1998 y Abril de 1999, registrandose al igual que para la poblaci6n de H conexa 

de SO, dos picos reproductivos principales, uno en primavera (Octubre de 1998) y el otro durante el otono 

(Marzo a Mayo de 1999; Figuras 12 y 15). 

Tasas de crecimiento 

En CA, los caracoles crecieron a una tasa de 0,05 mm mes" desde Agosto a Octubre de 1998. Esta 
'"' 

tasa se incremento a fines de la primavera y comienzos del verano (Octubre-Noviembre: 0,6 mm rnes") y 

permaneci6 sin cambios hasta Diciembre. En verano (Diciembre de 1998-Enero de 1999), la talla media de 

los adultos de la cohorte 1 decrecio en coincidencia con la aparicion de la cohorte 2 que mostro una talla 

similar durante estos meses. Desde el verano hasta comienzos del inviemo (Enero-Junio de 1999) ambas 

cohortes crecieron a una tasa de 0,50 mm mes", En CE las tasas de crecimiento de H. australis mostraron 

un comportamiento estacional similar aunque con un desfasaje de un mes en cada etapa y con valores 

menores (aproximadamente la mitad) a aquellos calculados en CA para primavera y verano (Figura 13). 

Los caracoles crecieron a una tasa de 0,02 mm mes" desde Agosto a Noviembre de 1998. Esta tasa se 

incremento a fines de la primavera y comienzos del verano (Noviembre de 1998-Enero de 1999: 0,34 mm 

mes'). Durante Enero y Marzo, la talla media de los adultos de la cohorte 1 decrecio en coincidencia con la 

aparicion de la cohorte 2. Desde Marzo hasta Abril de 1999 se obtuvo eI maximo crecimiento de la cohorte 

1 (0,61 mm mes"), Durante otofio y comienzos del inviemo (Marzo-Junio de 1999) los caracoles crecieron 

a una tasa de 0,13 mm mes'. 

De manera similar a 10 observado en la poblacion de H. australis de CA, la poblacion de H conexa 

de sa crecio durante el invierno y comienzos de la primavera (Agosto-Octubre de 1998) a una tasa muy 

baja (0,075 mm rnes"), que se incremento a finales de fa primavera y verano (Octubre de 1998-Marzo de 

1999) hasta los rnaximos valores del cicio (0,33 y 0,15 mm rnes" para las cohortes 1 y 2, respectivamente; 

Figura 15). Durante el otofio y eI invierno (Marzo-Junio de 1999) los caracoles crecieron otra vez a una 

tasa muy baja (0,03 mm mes"). En SO los caracoles crecieron durante el invierno y el principio de la 

primavera (Septiembre-Noviembre de 1998) a una tasa baja (0,05 mm mes'). Esta tasa se incremento 
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desde finales de la primavera hasta comienzos del otofio (Noviembre 1998 a Abril 1999) hasta los maximos 

valores obtenidos (0,25, 0,63 y 0,44 mm mes" para las cohortes l , 2 Y 3, respectivamente). Durante el 

otofio y el invierno (Abril-Junio de 1999) las tallas decrecieron gradualmente (Figura 14). 

La poblacion de H. parchappii de EA creci6 a una tasa aproximada de 0,40 mm mes" entre Agosto 

y Diciembre de 1998. Esta tasa se incremento en verano hasta un valor de 1,07 mm mes-I. (Diciembre­

Enero). No se registro crecimiento entre Enero y Marzo de 1999 debido a que el canal se sec6 durante 

Febrero y Marzo como consecuencia de la escasez de Iluvias. Entre Marzo y Mayo de 1999 la cohorte 2 

crecio a una tasa de 0,77 mm mes', mientras que durante el otofio y el invierno (Mayo-Junio de 1999) las 

tallas decrecieron gradualmente. Lo mismo ocurri6 con la cohorte 3 que mostr6 una tendencia decreciente 

desde Marzo a Mayo de 1999 (Figura 15). 

DISCUSION 

Las tres especies estudiadas tienen un ciclo estacional de actividad reproductiva, que va desde 

primavera a otofio. En general, este periodo es mas largo en las especies mas continentales (alejadas de la 

intluencia marina) H. conexa y H. parchappii comparado con H. australis presente en la zona estuarina. En 

este sentido, las capsulas de huevos y los nuevos reclutas de H. conexa y H. parchappii estuvieron 

presentes por un periodo mas largo (Septiembre-Mayo), mientras que aquellos de H. australis s610 fueron 

hallados desde Diciembre hasta Marzo. Estas diferencias en la longitud de la estaci6n reproductiva podrian 

deberse al comportamiento diferente de la temperatura entre la parte interna de la laguna y la zona 

estuarina. Este factor esta sujeto a una tluctuaci6n mas amplia en el area interna donde vive H. conexa y en 

el canal en que se presenta H. parchappii debido principalmente a la menor profundidad (OAo-O,50 m) y a 

la ausencia de un "efecto de atenuaci6n" producido por la continua acci6n de la marea que se produce en la 

zona de la desembocadura (vease capitulo 2). Diferencias similares en los periodos reproductivos entre las 

zonas estuarina e interna fueron hallados en otros invertebrados de la laguna Mar Chiquita. En este sentido, 

los cangrejos estuarinos Cyrtograpsus angulatus Dana, 1851 y Uca uruguayensis Nobili, 1901 tienen una 

estaci6n reproductiva en primavera-verano con un solo pico reproductivo (Spivak et al., 1991; 1996). 

Mientras que el serpulido F. enigmaticus, que habita la misma area intema de la laguna que H. conexa, 

tiene dos picos reproductivos en Noviembre-Diciembre y Abril-Mayo, respectivamente (Obenat y Pezzani, 

1994). 

Las tasas de crecimiento de las tres especies muestran un patron estacional y espacial de variacion, 

Las tasas mas altas tienen lugar a fines de la primavera y verano. Por otra parte, en otofio e inviemo ocurren 

tasas de crecimiento muy bajas 0 decrecimiento en algunos casos. Los valores de las tasas de crecimiento 

de H. australis disminuyen hacia dentro (los valores son mas bajos en CE) mientras que para H. conexa se 

observa el patron opuesto durante la estacion reproductiva (los caracoles de SG crecen a una tasa mas baja 

que los de SO). Estos resultados indican una clara diferenciaci6n de habitats a 10 largo del gradiente 

estuarino, definidos fundamentalmente por diferencias en los principales factores ambientales (temperatura, 

salinidad, nivel de energia, profundidad). Mientras que H. australis alcanza su maximo crecimiento cerca 

de la boca, H. conexa tiene su maximo desarrollo hacia la zona mas interna. SG debe ser considerado como 
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un ambiente transicional entre la zona estuarina y el area intema, representando un ecotono para la 

distribucion de las especies estuaricas y no estuaricas. 

Dentro de la zona interna de la laguna, la fluctuaci6n mas marcada de la temperatura podria afectar 

significativamente la actividad reproductiva de H. conexa. Los dos picos principales de reproducci6n 

registrados en SO podrian responder a una cesacion de la reproducci6n durante el verano debido al brusco 

descenso de la temperatura (de 29°C a 15°C) que tuvo lugar en Diciembre. Este descenso de temperatura 

no fue registrado en la zona estuarica (la temperatura fue mayor a 18°C durante el periodo reproductivo 

completo) no afectando la actividad reproductiva de H. australis, que fue continua desde Diciembre. Por 10 

tanto, la temperatura parece ser un factor mas limitante para el desarrollo de los cicIos de vida de H. conexa 

que de H. australis. 

Por otra parte, los dos picos reproductivos obtenidos en el cicIo de H. parchappii de EA coinciden 

con los obtenidos por Cazzaniga (1982b) en los canales de drenaje del valle del rio Colorado para esta 

misma especie. Se ha demostrado que la salinidad es un factor limitante muy severo para el establecimiento 

de poblaciones permanentes de esta especie, aunque igualmente llega a ser dominante en este tipo de 

ambientes de mayor salinidad debido a la ausencia de una efectiva competencia interespecifica que oponga 

resistencia a su capacidad como especie invasora (Cazzaniga, 1982b). Los resultados obtenidos en EA 

indican c1aramente que H. parchappii es capaz de sostener poblaciones estables a 10 largo del aiio en 

condiciones extremas de salinidad (variaciones entre 10 y 34 %0) sin verse afectada significativamente su 

estructura de edades a 10 largo del aiio. A la vez, las variaciones estacionales en las tasas de crecimiento 

responden a caracterfsticas ambientales generales del area mas que a los efectos locales del canal. Por 10 

tanto, se concluye que el ciclo de vida de H. parchappii es bastante constante y esta sujeto a menores 

variaciones locales que el de las otras especies. 

EI comportamiento diferente de la salinidad a 10 largo de la zona estuarina podria explicar el 

desfasaje de un mes en los periodos reproductivos y tasas de crecimiento de H. australis entre CA y CEo 

Lassen y Clark (1979) hallaron un efecto marcado de la temperatura y la salinidad sobre el exito en la 

eclosion de los risoideos estuaricos. Tambien demostraron que el numero de huevos por capsula obtenidos 

en aquellas especies estuvo negativamente correlacionado con el grado de exposici6n a la marea. De 

acuerdo con esto, la poblacion de H. australis de CE esta sujeta a fluctuaciones salinas mas fuertes y a una 

mayor acci6n de la marea que la de CA. La salinidad se incremento gradualmente en CA desde 23 %0 en 

Octubre hasta 33 %0 en Diciembre (cuando tuvo lugar el pico reproductivo), mientras que en CE esto 

ocurrio abruptamente. La salinidad fue muy baja durante Agosto-Octubre (2-4 %0) y rapidamente se 

incremento hasta valores de 38 %0 en Noviembre. 

~, 

CONCLUSIONES 

1) H. australis tiene un pico reproductivo hacia fines de la primavera y verano mientras que H. conexa y 

H. parchappii muestran dos picos reproductivos principales entre la primavera y el comienzo del otoiio, 

aunque sin un cese completo de la reproducci6n entre ambos. 
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2) Las tres especies muestran una mayor tasa de crecimiento en primavera-verano y una tasa muy baja 

durante el inviemo. 

3)	 Las tasas de crecimiento de H. australis decrecen hacia el interior de la laguna, a la vez que se 

incrementan las de H conexa. Esto indica que la temperatura es un factor mas limitante para el 

desarrollo de poblaciones estables de H conexa. Por otra parte, la salinidad constituiria un factor 

limitante para H australis dando lugar a diferencias en los ciclos de vida en un gradiente espacial. 

4)	 H. parchappii es capaz de sostener poblaciones estables a 10 largo del afio en condiciones extremas de 

salinidad (variaciones entre lOy 34 %0) sin verse afectada significativamente su estructura de edades ni 

su actividad reproductiva a 10 largo del afio. 

-, 
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Tabla 5. Longitud media de la concha, desviaci6n estandar y proporci6n de cada cohorte 
de H. australis en CA y CE (a partir de los resultados del programa MIX). 

CA 
Cohorte 1 Cohorte 2 

Mes Prop. L SO Prop. L SO X2 df n p 
Ago. 1998 1,00 3,68 0,54 - 1,41 4 12 0,84 
Oct. 1,00 3,78 0,86 - 19,21 13 72 0,12 
Nov. 1,00 4,37 0,98 - 7,16 14 92 0,93 
Dic. 0,11 4,42 1,24 0,89 0,81 0,22 28,55 18 200 0,05 
Ene. 1999 0,39 3,21 1,09 0,61 0,80 0,21 5,66 13 51 0,96 
Mar. 0,04 4,10 0,69 0,96 1,56 0,55 32,33 14 200 0,01 
Abr. - 1,00 2,58 0,73 17,84 12 200 0,12 
May - 1,00 2,26 0,69 14,50 11 200 0,21 
Jun. - 1,00 2,81 0,72 18,62 14 200 0,18 

CE 
Cohorte 1 Cohorte 2 

Mes Prop. L SO Prop. L SO X2 df n p 
Ago. 1998 1,00 3,20 0,81 - 11,38 14 74 0,66 
Oct. 1,00 3,22 0,71 - 27,97 14 121 0,01 
Nov. 1,00 3,26 0,77 - 9,96 10 86 0,44 
Ene. 1999 1,00 3,94 0,74 - 2,76 8 30 0,95 
Mar. 0,28 3,45 0,80 0,72 1,91 0,35 5,40 11 87 0,91 
Abr. 0,17 4,06 1,03 0,83 2,01 0,67 22,65 17 200 0,16 
May - 1,00 2,17 0,69 22,47 13 200 0,05 
Jun. - 1,00 2,05 0,48 9,87 9 200 0,36 

L=longitud media de la concha; SO=desviaci6nestandar: prop.=proporci6n del componente; 
X2=test de bondad de ajuste entre 10 observado y 10 esperado; df=grados de Iibertad; 
n=tamalio muestral; p=nivel de significaci6n para el test de bondad de ajuste. 
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Figura 10. Distribucion de frecuencias de talla de H. australis en los sitios Cangrejito (CA) y 
CELPA (CE) (Mar Chiquita). 
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Figura 11. Distribucion de frecuencias de talla de H conexa en los sitios San Gabriel (SG) y 
Sotelo (SO) (Mar Chiquita). 
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Figura 12. Distribucion de frecuencias de talla de H parchappii en EA (Mar Chiquita). 
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Figura 13. He/eobia australis. Longitud promedio y desviaci6n estandar (vease Tabla 5) de cada 
componente de las muestras obtenidas a 10 largo del afio en Cangrejito (CA) y CELPA (CE) (Mar 
Chiquita) basado en los resultados obtenidos del programa MIX. 

ICANGREJITOI --- Cohorte 1 --<>-Cohorte 2 

6
 

5
 

~4-
~ 3 
m 
t: 2 o 

....J 
1 

o I" T":" -- ----,--------r - - ----T----------,-----r-------.-----,---------,-----, 

Ago Sep Oet Nov Die Ene Feb Mar Abr May Jun 

ICELPAI --- Cohorte 1 --<>-Cohorte 2 

6 

5 
E 
E 4-
"0.a 3.­
m 
t: 2 
o 

....J 
1 

o -1 - - ---r- -----,----T-----,----- -T-------,----,-----,------,------1 

Ago Sep Oet Nov Die Ene Feb Mar Abr May Jun 

52 



ClaudioG. De Francesco - TesisDoctoral 

Figura 14. Heleobia conexa. Longitud promedio y desviaci6n estandar (vease Tabla 6) de cada 
componente de las muestras obtenidas a 10 largo del afio en San Gabriel (SG) y Sotelo (SO) (Mar 
Chiquita) basado en los resultados obtenidos del programa MIX. 
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Figura 15. Heleobia parchappii. Longitud promedio y desviaci6n estandar (vease Tabla 7) de 
cada componente de las muestras obtenidas a 10 largo del afio en EA (Mar Chiquita) basado en los 
resultados obtenidos del programa MIX. 
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4 

DISCRIMINACION MORFOMETRICA DE H. AUSTRALIS, H. CONEXA Y H. PARCHAPPJJ:
 

IMPLICANCIAS PALEOBIOLOGICAS DE LA APLICACION DEL CONCEPTO DE
 

MORFOESPECIE
 

INTRODUCCION 

Uno de los problemas basicos para integrar la Ecologia y la Paleontologia reside en la dificultad de 

reconocer especies biologicas a partir de los limitados caracteres morfologicos preservados en los fosiles. 

En otras palabras, se presenta la dificultad de establecer una clara correspondencia entre especie biologica y 

morfoespecie. Los caracteres utilizados en la identificaci6n de los fosiles consisten en las partes duras del 

organismo que, en general, s610 constituyen un pequetio subgrupo de la totalidad de los caracteres 

utilizados en la definicion de las especies biologicas (Riccardi, 1985; Schopf et al., 1975; Smith, 1994). 

Este problema de resolucion taxon6mica se agrava en aquellas especies que presentan una marcada 

plasticidad fenotipica 0 que estan definidas sobre la base de caracteres no preservables. En capftulos previos 

se ha mencionado el hecho de que los Rissooidea presentan una anatomia muy simple con pocos caracteres 

diagnosticos y con una gran plasticidad fenotipica que lleva a convergencias en la morfologia de la concha, 

10 que la mayoria de las veces impide una correcta asignacion especifica. Esto hace que la discriminaci6n 

especifica en el registro fosil resulte dificultosa, 10 que lleva a poner en duda la validez de la identificacion 

de las especies y especialmente de las subespecies mencionadas en los trabajos paleontol6gicos para el 

Holoceno de Argentina (vease capitulo I). Desafortunadamente, toda la inferencia paleoecologica que 

podamos realizar a partir de los resultados obtenidos en las especies actuales depende de la correcta 

identificaci6n de estas mismas especies en el registro fosil, 10 que s610 es posible a partir de las 

caracteristicas de la concha. 

Durante muchos aftos se ha supuesto que la resoluci6n taxon6mica es una funci6n de la 

complejidad morfol6gica (Schopf et al., 1975). En este sentido, resulta mas facil distinguir modificaciones 

en los organismos si tienen partes duras numerosas y complejas, que si las tienen simples y relativamente 

indiferenciadas. Recientemente, Kowalewski et al. (1997) hallaron una excepci6n a esta predicci6n intuitiva 

mediante la aplicaci6n de tecnicas estadisticas multivariadas en la identificacion de cuatro especies de 

braquiopodos con morfologias muy simples. Los resultados obtenidos permitieron delinear grupos, basados 

solamente en los caracteres preservables, que fueron consistentes con la c1asificaci6n neontol6gica. Sin 

desechar la existencia de una correlaci6n estadistica entre complejidad morfol6gica y resolucion 

taxonomica, estos autores demostraron que dicha correlacion no es 10 suficientemente fuerte como para 

ofrecer un poder predictivo confiable y que, consecuentemente, si un organismo tiene una morfologia 

simple no necesariamente debe presentar un registro fosil sin resolucion. 
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EI objetivo del presente capitulo es evaluar por medio de tecnicas estadisticas multivariadas el 

grado de resolucion taxonomica provista por la morfoespecie en las tres especies del genero Heleobia 

presentes en Quequen Grande y Mar Chiquita. 

MATERIALES Y METODOS 

En cada localidad (Quequen Grande y Mar Chiquita) se seleccionaron 50 ejemplares de cada una de 

las tres especies H. australis, H. conexa y H. parchappii. Las muestras se recolectaron en seis sitios de 

muestreo (tres en cada estuario) a 10 largo de su area de distribucion, de acuerdo con los resultados 

obtenidos en el capitulo 2 (vease Figura 6). De esta manera, H. australis fue recolectada en la zona de la 

desembocadura, en los sitios CA (en Mar Chiquita) y VA (en Quequen Grande). Mientras que H. conexa 

fue muestreada en la zona mas interna: SO (Mar Chiquita) y CR (Quequen Grande). Por su parte, H. 

parchappii se recolecto en los sitios EA en Mar Chiquita y LC en Quequen Grande. 

En el presente capitulo se asume la validez de las especies biologicas definidas, a pesar de que estas 

necesitan aun ser evaluadas mediante tecnicas moleculares. Consecuentemente, se siguen los criterios 

nomenclaturales establecidos por los autores originales (d'Orbigny, 1835; Gaillard, 1974b) para las tres 

especies y se omiten las posibles variedades involucradas como asi las sinonimias sugeridas posteriormente 

por Aguirre y Farinati (2000). 

En las conchas de los ejemplares recolectados se midieron seis variables morfometricas (Figura 16): 

longitud total (L), anchura maxima (A), longitud del ultimo anfracto (LU), longitud de la abertura (LA), 

anchura de la abertura (AA) y anchura del penultimo anfracto (AP). Estas variables son las que mas 

comunrnente se utilizan para caracterizar conquiologicamente a los Rissooidea (vease Gaillard y 

Castellanos, 1976; Ponder et al., 1994; LOpez Armengol, 1996; Lopez Armengol y Martorelli, 1997; Ponder 

et al., 1999; Ramos et al., 2000) y fueron seleccionadas a partir de los resultados obtenidos en un analisis de 

componentes principales preliminar sobre un numero total de 12 variables conquiologicas. A los fines de 

reducir la variabilidad ontogenetica, solo se consideraron los ejemplares de cinco anfractos, que 

corresponden a gasteropodos adultos (Cazzaniga, 1982b) y estan presentes en gran numero en las muestras 

obtenidas. Todas las mediciones se efectuaron bajo una lupa estereoscopica binocular Wild M5A a la 

resolucion de 0,01 mm. Las variables medidas fueron transformadas a su logaritmo previamente al analisis 

estadistico, para cumplir con los supuestos de normalidad y homoscedasticidad. 

EI analisis empleado incluyo tres aspectos: (l) analisis intrapoblacionales para cada sitio de 

muestreo a los fines de evaluar el rango de variacion rnorfologica, alornetria en el crecimiento de la concha 

y presencia de multiples morfos dentro de cada poblacion; (2) analisis exploratorio para detectar grupos en 

el morfoespacio de la totalidad de las poblaciones de Heleobia; y (3) analisis confirmatorios para evaluar la 

significacion de los grupos y su poder clasificatorio. Para ello se lIevaron a cabo anal isis de componentes 

principales (PCA) y analisis discriminantes (DA) (Bookstein et al., 1985; Johnson, 1998). EI analisis de 

componentes principales fue utilizado para explorar el morfoespacio de Heleobia en busca de la existencia 

de grupos morfologicos naturales. EI analisis discriminante se llevo a cabo para validar la robustez 

estadistica de los grupos analizados. Este analisis incluyo una estimacion de la significacion de las 
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distancias de Mahalanobis (cuadrado de las distancias entre los centroides de los grupos rnorfologicos en el 

espacio discriminante) y una estimacion de la tasa de error en la clasificacion a posteriori. La significacion 

de las distancias de Mahalanobis fue estimada por medio de una aproximaci6n parametrica (MANOYA). 

La tasa de error a posteriori (probabilidad de clasificaci6n erronea) fue estimada por la proporcion de 

observaciones mal c1asificadas por la funci6n discriminante. 

Finalmente, con los datos discriminados por medio de las tecnicas multivariadas se confeccionaron 

indices con las variables que mostraron mayores diferencias en la separacion de los grupos. La hipotesis 

nula de ausencia de diferencias en los valores de los indices entre los grupos definidos se contrasto por 

medio de un analisis de la varianza (ANaYA). Las comparaciones a posteriori fueron efectuadas con un 

test de Tukey (Zar, 1984). 

RESULTADOS 

Segun se observa cualitativamente, las especies presentan una gran variabilidad intraespecifica 

(Figura 17), hallandose formas desde anfractos convexos a marcadamente rectos. EI analisis de 

componentes principales (PCA) efectuado separadamente para cada sitio de muestreo brind6 resultados 

consistentes (Tabla 8): el primer componente explic6 mas del 85% de la variabilidad observada y todas las 

variables mostraron una alta correlacion con este (r>0,87). Posteriormente, los datos fueron analizados en 

conjunto para conocer la variabilidad tanto intra como interespecifica. En este caso, los dos primeros 

componentes dieron cuenta de una fracci6n muy significativa de la varianza original de los datos (96%). EI 

primer componente explic6 el 90,3% de la varianza total y todas las variables estuvieron altamente 

correlacionadas con este (r>0,87, Tabla 8). Segun se observa en el grafico de distribucion de las seis 

muestras en el morfoespacio definido por ambos ejes (Figura 18) todas las muestras se solaparon en el 

componente I. Solamente la poblaci6n de H australis de Mar Chiquita present6 los menores valores que, 

aunque se solaparon al resto, tuvieron una distribuci6n mas homogenea (menor variabilidad de tallas). 

Por otra parte, en el segundo componente se obtuvieron correlaciones tanto positivas como 

negativas (Tabla 8). La variable que present6 una mayor correlaci6n negativa con el segundo componente 

fue la longitud total (L), mientras que la anchura (A) y la longitud de la abertura (LA) se destacaron entre 

las variables de mayor correlacion positiva. La distribucion de las seis muestras en el morfoespacio defmido 

por ambos ejes (Figura 19) permite apreciar que las dos poblaciones de H parchappii (3 y 6) junto con la 

poblaci6n de H. australis de Mar Chiquita (I) se sinian mayormente sobre valores negativos, mientras que 

la poblaci6n de H. australis de Quequen Grande (4) tiende a ocupar proyecciones positivas, quedando 

ambos grupos relativamente individualizados. H conexa, por su parte, present6 la mayor variabilidad a 10 

largo de ambos componentes, ocupando casi Ia totalidad del morfoespacio entre las formas mencionadas. 

EI analisis discriminante efectuado para los seis sitios de muestreo presento diferencias 

significativas (F=31,9, p<O,OOO1), aunque se observe un gran solapamiento entre las unidades analizadas 

(Figura 20). Las variables canonicas 1 y 2 dieron cuenta del 90,8% de la varianza total. La separacion de los 

grupos ocurrio a 10 largo de ambos ejes. En este sentido, sobre el eje 1 se diferenciaron las poblaciones de 

H. australis de Mar Chiquita (1) y H. parchappii (3 y 6) del resto. Por otra parte, las dos poblaciones de H. 
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parchappii (3 y 6) fueron discriminadas de la poblacion de H australis de Mar Chiquita en eL segundo eje. 

En ambos ejes, tanto las poblaciones de H conexa (2 y 4) como las de H parchappii (3 y 6) mostraron el 

mayor solapamiento en la ordenaci6n canonica respecto del resto de las especies, siendo imposible su 

discriminaci6n. Por otra parte, la poblacion de H australis de Quequen Grande present6 una distribuci6n 

algo solapada a la de H conexa. 

Las distancias entre los centroides de los grupos (distancias de Mahalanobis) fueron significativas 

en todos los casos (Tabla 9). Las menores distancias estuvieron entre las muestras 2 y 5 y entre las muestras 

3 y 6, 10 que refleja la proximidad de los centroides. EI analisis discriminante mostr6 que la tasa aparente de 

error (proporci6n de especimenes mal clasificados) fue bastante alta (Tabla 10) con una tasa total de error 

de 33,7%. Estas altas tasas de error fueron mayormente debidas a la clasificacion indistinta de las muestras 

.--., 2, 4 Y 5 (las dos poblaciones de H conexa y la poblacion de H australis de Quequen Grande) como asi a la 

no discriminacion de las dos poblaciones de H parchappii (3 y 6). 

Los resultados obtenidos indican que la muestra 1 (H australis de Mar Chiquita) forma un 

morfogrupo distintivo, a pesar del solapamiento existente con H parchappii. Por otra parte, las muestras 3 
-r-, 

y 6 (H parchappii) resultan estadisticamente indistinguibles y 10 mismo ocurre con las muestras 2 y 5 

(ambas corresponden a H conexa). En ambos casos las distancias entre los centroides son muy bajas, los 

grupos se solapan fuertemente en el espacio discriminante y sus especimenes son frecuentemente 

clasificados de manera indistinta entre ellos. Por su parte, la muestra 4 (H australis de Quequen Grande) 

esta parcialmente discriminada de las muestras 2 y 5 (H conexa), sin diferenciarse claramente en un 

morfogrupo distintivo. En resumen, los analisis sugieren la presencia de tres grupos: (1) muestra 1 (H 

australis de Mar Chiquita); (2) muestras 2, 4 Y 5 (H conexa de Mar Chiquita y Quequen Grande y H 

australis de Quequen Grande) y (3) muestras 3 y 6 (H parchappiii. 

Con estos tres grupos definidos se lIev6 a cabo un nuevo analisis discriminante a los fines de 

valorar estadisticamente el poder de resoluci6n obtenido. La variaci6n explicada por los dos ejes 

discriminantes y las correlaciones de dichos ejes con las variables originales fueron comparables a aquellas 

obtenidas en eI analisis de los seis sitios de muestreo (Figura 21). Asimismo las distancias de Mahalanobis 

entre los tres grupos fueron altas y significativas (Tabla 11). Las tasas de error a posteriori fueron mucho 

menores, obteniendose solamente un 9% de clasificacion err6nea, el que se debio fundamentalmente a la 

clasificacion de especimenes de H australis y H conexa dentro de H parchappii. 

Finalmente, de acuerdo con el analisis de las variables involucradas, los tres grupos definidos 

pudieron ser discriminados a partir de la confecci6n de un indice ancho/largo (Tabla 15, Figura 22). La 

comparaci6n de este indice entre los tres grupos brind6 resultados estadisticarnente significativos (ANOVA, 

F=257,8, p<O,OOOI). En este sentido, la poblaci6n de H australis de Mar Chiquita presento el menor valor 

(Tukey, p<O,OOOI), mientras que los valores rnaximos estuvieron representados por H conexa y por la 

poblaci6n de H australis de Quequen Grande (p<O,OOI). Por su parte, H parchappii present6 valores 

intermedios entre ambos (p<O,OOO 1). 
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DISCUSION
 

De acuerdo con las altas correlaciones positivas y de valores muy similares obtenidas en el analisis 

de componentes principales (PCA) tanto individual como de conjunto, se deduce que el primer componente 

constituye un vector de tamafios. Es decir que cada poblacion sigue un modelo de crecimiento alometrico 

simple donde la variaci6n intrapoblacional en la morfologia de la concha involucra principalmente 

variaci6n en tarnafio y en cambios de forma relacionados con el tamafio (Bookstein et al., 1985). EI gran 

solapamiento existente en este eje indica una variabilidad de tallas semejante para cada grupo. Por otra 

parte, la obtenci6n de correlaciones tanto positivas como negativas en eI segundo componente sugiere que 

se trataria de un vector de formas. Concretamente, eI eje 2 representaria un gradiente de variaci6n en la 

anchura relativa de la concha, de acuerdo con las variables que presentan mayor correlacion con este eje (A 

y LA en el extremo positivo y L en el negativo). En este sentido, tanto H parchappii como H australis de 

Mar Chiquita se caracterizan por presentar conchas con una menor anchura y una menor longitud de la 

abertura en relaci6n a la longitud total. Por el contrario, la poblaci6n de H australis de Quequen Grande 

presenta el patr6n inverso: conchas relativamente mas globosas. H conexa, por su parte, presenta un 

gradiente de formas entre los dos extremos observados. Por 10 tanto, el analisis de componentes principales 

indica la ausencia de grupos claramente separados en Heleobia. Este resultado no es sorprendente dada la 

variaci6n Jimitada en la morfologia de la concha de los Rissooidea. La ausencia clara de grupos discretos 

podria lIevar a la conclusi6n prematura de que las morfoespecies de este genero no pueden ser reconocidas 

usando s610 la morfologia de la concha. Sin embargo, Ia separaci6n de los sitios I Y4 (H australis) a 10 

largo del componente 2 sugiere la existencia de diferencias rnorfologicas no relacionadas con el 

crecimiento. Por 10 tanto, aunque tales diferencias pudieran ser insuficientes para diferenciar grupos usando 

una tecnica de ordenaci6n (PCA), las poblaciones podrian distinguirse usando metodos tales como el 

analisis discriminante (DA). En este sentido, en el analisis discriminante (DA), la separacion de los seis 

grupos a 10 largo del eje I reflej6 fundamentalmente variaciones en la anchura y en la longitud de la 

abertura en relaci6n a la longitud total, en coincidencia con los resultados obtenidos en el analisis de 

componentes principales. Por otra parte, el eje 2 reflej6 mayormente diferencias en la longitud reiativa de la 

abertura, que fue mayor para H australis. 

Los resultados obtenidos a partir del analisis multivariado de las conchas de Heleobia muestran 

algunas diferencias sustanciales respecto de la clasificacion neontol6gica. Si bien se identificaron 3 

morfogrupos independientes de la ontogenia, facilmente discriminados a partir de la comparaci6n de la 

relaci6n ancho/largo, solamente dos de estos grupos fueron consistentes con la clasificaci6n neontol6gica. 

Los sitios 3 y 6, identificados en el analisis como pertenecientes al mismo morfogrupo, representan dos 

poblaciones de la misma especie: H parchappii. Mientras que eI sitio I, identificado como un morfogrupo 

aparte, corresponde a H australis. Por otra parte, los grupos 2, 4 Y 5 no pudieron ser discriminados, 

quedando agrupados en un mismo morfogrupo dos especies distintas: H conexa y H australis. 

Estas diferencias obtenidas en los morfogrupos se deben fundamentalmente a la influencia de tres 

variables: la anchura de la concha, la longitud de la abertura y la longitud total. Esto significa que la 

mayoria de la variaci6n morfol6gica involucra variaci6n en Ja globosidad relativa de la concha. En este 
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sentido, las dos poblaciones de H. conexa junto con la poblacion de H. australis de Quequen Grande 

presentan conchas mas globosas que el resto. Por otra parte, las conchas de H. australis de Mar Chiquita 

exhiben las formas menos globosas, quedando la poblacion de H. australis de Mar Chiquita en un estado 

intermedio. 

Estas diferencias observadas tienen interesantes implicancias metodol6gicas y paleobiologicas. 

Entre las implicancias metodol6gicas se destaca la validez de las aproximaciones multivariadas para la 

identificacion morfol6gica de las especies de Heleobia, ya que minimizan las variaciones ontogeneticas y 

permiten una comparaci6n directa de las muestras (poblaciones). La ventaja obvia de estas aproximaciones 

multivariadas es que eliminan el sesgo producido por los cambios que sufre la percepci6n de los tax6nomos 

(y paleontologos) con respecto a las diferencias rnorfologicas observadas. Esto es particularmente 

importante en el caso de Heleobia, debido a que presentan pocos caracteres diagn6sticos y un alto grado de 

convergencia. 

Por otra parte, la presencia de dos morfogrupos de H. australis tiene importantes implicancias 

paleobiologicas. Aguirre y Farinati (2000) propusieron a H. australis (L. australis segun su criterio) como 

especie politipica con tres ecomorfos principales que representarian adaptaciones a diferentes condiciones 

de salinidad en un gradiente longitudinal desde la boca del estuario: el morfo A (que incluiria a la especie 

H. conexa, sinonimizada a H. australis) caracterizado por un contomo subtriangular corto y ensanchado, 

con formas en general globosas; el morfo B identico al lectotipo y semejante a H. australis crassa (Gaillard, 

1974c) y el morfo C, notablemente elongado semejante a H. australis nana (Marcus y Marcus, 1963). De 

acuerdo con los resultados obtenidos en el presente analisis, los H. australis de Mar Chiquita 

corresponderian mayormente al morfo B de Aguirre y Farinati (2000), mientras que los H. australis 

presentes en Quequen Grande podrian ser incluidos en el morfo A. Aunque es importante destacar el hecho 

de que ambos morfos habitan en ambos estuarios a las mismas distancias desde la boca donde existe una 

marcada influencia de las mareas, mientras que H. conexa se ubica hacia la zona mas interna. Si bien los 

resultados obtenidos en el presente analisis coinciden con los de Aguirre y Farinati (2000) en el caracter de 

especie politipica asignado a H. australis, no ocurre 10 mismo con el nivel taxon6mico asignado a H. 

conexa. Esta especie no constituiria un ecomorfo de H. australis como ha sido propuesto por estos autores, 

sino que la semejanza conquiol6gica con el morfo A de esta ultima especie, impediria su reconocimiento 

solamente a partir de Ja morfoJogia de la concha. Esto se debe a la gran variabilidad conquiologica existente 

en esta especie, con formas que van desde fuertemente globosas (semejantes al morfo A de H. australis) a 

formas alargadas que se asemejan a H. parchappii. En este sentido, las formas mas globosas (que solamente 

representan un extremo del gradiente de variabilidad de H. conexa) son las que lIevan a esta confusion 

taxon6mica. Por otra parte, de acuerdo a 10 analizado en capitulos previos (2 y 3), ambas especies presentan 

distribuciones diferentes y ciclos de vida caracteristicos, ademas de diferencias significativas en los 

caracteres endosornaticos. 

La ausencia de H. conexa en el registro holoceno podria explicarse por la imposibilidad de poder 

discriminar esta especie del morfo A de H. australis. Sin embargo, el hecho de que ambos morfos no 

coexisten dentro de un mismo estuario, como asi la posibilidad de poder identificar al morfo B como un 
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morfogrupo distintivo, brinda una ventaja adicional para el reconocimiento de las especies f6siles. En este 

sentido, Ja sola presencia del morfo A en las secuencias f6siles impediria una exacta asignacion especifica y 

los organismos podrlan corresponder a cualquiera de las dos especies: H australis y H conexa. Por otra 

parte, la presencia de ambos morfos (A y B) en un mismo estrato con caracteristicas tafon6micas de 

autoctonia 0 parautoctonia estaria indicando que los ejemplares del morfo A presentes en dicho nivel 

estratigrafico corresponderian solamente a H. conexa. En este caso, se podria inferir la presencia de H 

conexa, independientemente de la discriminaci6n morfologica obtenida. Afortunadamente, el morfo A se 

presenta en baja abundancia en las secuencias costeras holocenas (Aguirre y Farinati, 2000) con 10 cual se 

incrementa la probabilidad de una identificaci6nespecffica confiable de los gasteropodos presentes. 

Los dos morfos de H australis podrian responder a diferentes caracteristicas ambientales de los 

estuarios (estuario parcialmente estratificado y laguna costera) sugiriendo que esta especie presentarfa una 

significativa plasticidad fenotipica en comparaci6n a las otras dos. En oposici6n a la propuesta de Aguirre y 

Farinati (2000) estos morfos no estarian directamente relacionados a variaciones en la salinidad, ya que 

ambos morfos se distribuyen en la zona de influencia de las mareas (vease capitulo 2). Probablemente 

representen variaciones ecol6gicas como consecuencia de la diferente dinamica hidrologica y 

geomorfologia de los estuarios. Aunque no debe descartarse la posibilidad de variaciones latitudinales 0 

factores biologicos como la competencia interespecffica. 

CONCLUSIONES 

I) Los resultados obtenidos indican la presencia de tres morfogrupos independientes de la ontogenia, que 

varian en relacion a la globosidad de la concha. 

2) Solamente H parchappii presenta una correspondencia entre morfoespecie y morfogrupo. 

3) H australis constituye una especie politipica con dos morfos ambientales distintivos, uno de los cuales 

es reconocible como entidad independiente (Mar Chiquita: morfo B), mientras que el otro (Quequen 

'Grande: morfo A) no puede ser discriminado de H conexa. 

4) H conexa presenta una globosidad de la concha variable desde formas relativamente elongadas 

semejantes a H parchappii hasta formas muy globosas. 

5) Las diferencias de los morfos de H australis se relacionan con las caracteristicas ambientales de cada 

estuario, independientemente de las tolerancias salinas y rangos de distribuci6n de cada especie. 

6) La morfoespecie presenta una resolucion taxonomica pobre en el caso de organismos con marcada 

plasticidad fenotfpica. 

7) EI morfogrupo resulta una unidad de transferencia mas adecuada para las inferencias uniformistas, 

aunque sus restricciones sean mayores. 
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Tabla 8. Analisis de componentes principales. 
Sitio de muestreo 

1 2 3 4 5 6 Total 
Tamalio muestral (n) 50 50 50 50 50 50 300 
% de la varianza explicada 
por el componente 1: 87,8 85,4 93,0 95,2 90,5 88,7 90,3 

% de la varianza explicada 5,3 6,8 2,9 2,2 4,6 3,7 5,5 
por el componente 2: 

Correlaci6n de la variable 
con el componente 1: 
L 0,952 0,933 0,961 0,979 0,928 0,937 0,877 
LU 0,966 0,976 0,984 0,991 0,955 0,966 0,978 
LA 0,942 0,937 0,969 0,979 0,937 0,932 0,948 
A 0,938 0,870 0,982 0,984 0,975 0,958 0,966 
AP 0,891 0,899 0,924 0,949 0,938 0,925 0,931 
AA 0,936 0,922 0,956 0,969 0,964 0,941 0,969 

Correlaci6n de la variable 
con el componente 2: 
L -0,234 -0,304 -0,187 -0,149 -0,341 -0,200 -0,455 
LU -0,003 -0,008 0,052 -0,000 -0,089 -0,013 -0,008 
LA 0,126 0,108 0,024 0,035 0,268 0,043 0,199 
A 0,243 0,356 0,074 0,117 0,110 -0,181 0,181 
AP -0,424 -0,387 -0,306 -0,270 -0,270 0,231 -0,293 
AA 0,134 0,211 0,230 0,176 0,112 -0,297 0,129 

Tabla 9. Distancia cuadrada de Mahalanobis entre los 
centroides de los seis ~os. 

Muestras Distancia cuadrada F p 
comearadas de Mahalanobis 

1 Y2 
1 Y3 
1 y4 
1 Y5 
1 Y6 
2y3 
2 Y4 
2y5 
2 Y6 
3y4 
3y5 
3y6 
4 Y5 
4 Y6 
5y6 

13,42 
7,43 

15,17 
14,55 
6,04 
9,16 
3,69 
1,74 

15,60 
16,49 
9,41 
2,15 
4,33 

22,20 
16,07 

53,89 
29,84 
60,89 
58,40 
24,23 
36,75 
14,81 
6,98 

62,61 
66,21 
37,79 
8,64 

17,40 
89,10 
64,52 

<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
<0,0001 
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Tabla 10. Resumen de la clasificaci6n a posteriori del anatisis discriminante efectuado en 
los seis sitios de muestreo. 

Clasificados Numero de especimenes mal 
correctamente Mal clasificados c1asificados 

Muestra n Nurnero % Numero % 1 2 3 4 5 6 
1 50 48 96,0 2 4,0 - 0 1 0 0 1 
2 50 25 50,0 25 50,0 2 - 5 12 9 0 
3 50 32 64,0 18 36,0 3 1 - 1 1 12 
4 50 36 72,0 14 28,0 1 8 0 - 5 0 
5 50 28 56,0 22 44,0 1 7 5 8 - 1 
6 50 36 72,0 14 28,0 3 0 10 1 0 

Total 300 300 68,3 101 33,7 10 16 21 22 15 14 

Tabla 11. Distancia cuadrada de Mahalanobis entre los 
centro ides de los tres .9!!!E0s 

Muestras Distancia cuadrada F p 
com~_aradas de Mahalanobis 

1 Y 2,4,5 12,23 73,93 <0,000001 
1 Y3,6 5,54 29,76 <0,000001 
2,4,5 Y3,6 11,73 114,38 <0,000001 

Tabla 12. Resumen de la clasificaci6n a posteriori del analisis discriminante 
efectuado para los tres sitios de muestreo. 

Clasificados Mal c1asificados Numero de 
correctamente especimenes mal 

clasificados 
Muestra n Numero % Numero % 1 2,4,5 3y6 

1 50 43 86,0 7 14,0 o 7 
2,4 y5 150 137 91,3 13 8,7 2 11 
3y6 100 93 93,0 7 7,0 4 3 
Total 300 273 91,0 27 9,0 6 3 18 

Tabla 13. Distancia cuadrada de Mahalanobis entre los 
centroides de los cuatro grupos 

Muestras Distancia cuadrada F p 
comparadas de Mahalanobis 

1 y 2-5 12,42 66,68 <0,000001 
1 Y3-6 6,15 33,04 <0,000001 
1y4 14,27 57,31 <0,000001 

2-5 Y3-6 10,83 87,82 <0,000001 
2-5 y4 3,56 19,10 <0,000001 
3-6 y4 18,23 97,91 <0,000001 
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Tabla 14. Resumen de la clasiflcacion a posteriori del analisis discriminante 
efectuado gara los cuatro sitios de muestreo. 

Clasificados Mal Numero de especlmenes 
correctamente clasificados mal c1asificados 

Muestra n Numero % Numero % 1 2y5 3y6 4 
1 50 45 90,0 5 10,0 o 5 o 

2y5 100 77 77,0 23 23,0 1 11 11 
3y6 100 95 95,0 5 5,0 2 2 1 

4 50 33 66,0 17 34,0 1 16 o 
Total 300 250 83,3 50 16,7 4 18 16 12 

Tabla 15. Valor (promedio±desvlo estandar) del Indice 
anchollargo calculado para los tres grupos definidos a partir del 
analisis discriminante. Las diferencias son significativas a un nivel 
de 0,001 (ANOVA; F=257,8; df=2). 

Valor del Indice anchollargo n 
Grupo 1 0,364 ± 0,06 50 
Grupo 2 0,556 ± 0,06 150 
Grugo 3 0,433 ± 0,05 100 
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Figura 16. Variables morfometricas medidas en las conchas de las tres especies de Heleobia. L= 
Longitud total; A= Anchura maxima; LA= Longitud de la abertura; AA= Anchura de la abertura; 
LU= Longitud del ultimo anfracto; AP= Anchura del penultimo anfracto. 
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Figura 17. Variabilidad conquiologica de Heleobia en Quequen Grande (izquierda) y Mar 
Chiquita (derecha). Los dibujos fueron realizados con camara clara. 
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Figura 18. Ordenaci6n por componentes principales de las conchas de H australis, H conexa y 
H parchappii en los seis sitios de muestreo de Mar Chiquita y Quequen Grande. Referencias: 
1=H australis de Mar Chiquita; 2=H conexa de Mar Chiquita; 3=H parchappii de Mar Chiquita; 
4=H australis de Quequen Grande; 5=H conexa de Quequen Grande; 6=H parchappii de 
Quequen Grande. 
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Figura 19. Ordenaci6n por componentes principales de las variables medidas en los seis 
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Figura 20. Ordenaci6n por ejes can6nicos de las conchas de H. australis, H. conexa y H. 
parchappii en los seis sitios de muestreo de Mar Chiquita y Quequen Grande. Referencias: 
1=H. australis de Mar Chiquita; 2=H. conexa de Mar Chiquita; 3=H. parchappii de Mar 
Chiquita; 4=H. australis de Quequen Grande; 5=H. conexa de Quequen Grande; 6=H. 
parchappii de Quequen Grande. 
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Figura 21. Ordenaci6n por ejes can6nicos de las conchas de H australis, H conexa y H 
parchappii en los tres grupos definidos a partir del analisis discriminante de los seis sitios de 
muestreo en Mar Chiquita y Quequen Grande. Referencias: 1=H australis de Mar Chiquita; 
2=H conexa de Mar Chiquita; 3=H parchappii de Mar Chiquita; 4=H australis de Quequen 
Grande; 5=H conexa de Quequen Grande; 6=H parchappii de Quequen Grande. 
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Figura 22. Grafico de la distribuci6n dellogaritmo del indice largo/ancho en los tres grupos 
definidos a partir del analisis discriminante. 1= H australis de Mar Chiquita; 2= H conexa + 
H australis de Quequen Grande y 3= H parchappii. 
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INTRODUCCION 

En esta segunda etapa se llevo a cabo un analisis paleoecologico de las concentraciones fosiles de 

Heleobia presentes en sedimentos estuaricos holocenos del sudeste de la provincia de Buenos Aires. En 

particular, se estudiaron las variaciones en la abundancia de las distintas especies y las variaciones de talla 

en un gradiente espacial y temporal. Las inferencias paleoecologicas se realizaron en conjunto con otros 

indicadores paleoambientales (diatomeas, polen, ostracodes) previamente estudiados en estas mismas 

secuencias. EI objetivo principal del presente analisis fue comprender el significado paleobiologico de las 

acumulaciones de Heleobia presentes en los ambientes estuaricos holocenos y comparar los resultados 

obtenidos con aquellos procedentes del analisis de los ambientes estuaricos actuales (primera etapa). Esta 

segunda etapa consta de tres capitulos, cada uno de los cuales es un analisis e interpretacion de una 

secuencia estratigrafica costera del Holoceno de la provincia de Buenos Aires, donde se registra el maximo 

transgresivo del nivel del mar, originalmente referida al Querandinense por Frenguelli (1928). Las 

secuencias estan ubicadas geograficamente en una zona intermedia entre los dos ambientes actuales 

analizados (Mar Chiquita y Quequen Grande). En el capitulo 5 se analiza la secuencia Vanoli, ubicada en 

la desembocadura del rio Quequen Grande, constituyendo el registro mas meridional de la presente Tesis. 

En el capitulo 6 se estudia una secuencia presente en la desembocadura del arroyo la Ballenera y 

finalmente en el capitulo 7 se analiza la secuencia Punta Hermengo aflorante en las proximidades de Ia 

ciudad de Miramar. Con la totalidad de las secuencias analizadas se procede luego a una interpretacion 

regional para los cambios ambientales del Holoceno del sudeste bonaerense. 

METODOLOGIA DE TRABAJO 

En todos los perfiles se utilize la misma metodologia de muestreo y analisis. Las muestras se 

extrajeron de todos los niveles estratigraficos presentes, los que fueron definidos de acuerdo a sus 

caracteristicas litologicas. Se tomaron aproximadamente 0,5 kg de muestra de cada nivel. En el laboratorio 

se obtuvieron submuestras volumetricas (31,8 em') que fueron lavadas a traves de tamices de 0,35 mm de 

abertura de malla y se separaron los ejemplares de Heleobia de los demas organismos. 

Los analisis lIevados a cabo fueron: 1) la abundancia de las especies 2) la condicion tafonomica y 

3) las distribuciones de frecuencia de talla. La determinacion especifica de los gasteropodos se realize por 

medio de un analisis de correspondencia sobre la matriz de datos morfometricos establecidos para las 

especies actuales (capitulo 4). La condicion tafonomica de los fosiles se evaluo por medio de rangos 

tafonomicos semicuantitativos. Para ella se tuvieron en cuenta la fragmentacion, la abrasion, eI 

redondeamiento y la textura, estableciendose tres grados tafonomicos. De esta manera, todos los 

especimenes se clasificaron en terminos de su preservacion total como "pobre", "intermedia" 0 "buena" 

(sensu Kowalewski et al., 1994, 1995). Aquellos especimenes caracterizados por conchas fuertemente 

abradidas, bordes fragmentados 0 redondeados y perdida de las capas extemas de la concha fueron 

categorizados como de condicion tafonomica "pobre". Aquellos especimenes que mostraron el apex y la 

espira abradidos pero que presentaban las lineas de crecimiento fueron categorizados como "intermedios". 

Finalmente, aquellos ejemplares que no mostraron signos de abrasion 0 solamente en el apex fueron 
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categorizados como de preservaci6n "buena". Las distribuciones de frecuencia de talla se compararon para 

cada especie entre los distintos niveles estratigraficos, mediante el test de Kruskal-Wallis CZar, 1984) y 

posteriormente, aquella especie que mostr6 diferencias significativas en su talla entre los nive1es, se analizo 

con un test de Tukey de comparaci6n multiple no parametrica CZar, 1984), a los fmes de conocer entre que 

niveles se hallaban las diferencias. 
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5 

PERFIL DESEMBOCADURA DEL Rio QUEQUEN GRANDE 
(6.810±90 - 5.340±80 ANOS 14C A. P.) 

INTRODUCCION 

La secuencia aflora en la margen izquierda del estuario del rio Quequen Grande, exactamente en eI 

sitio de muestreo actual denominado Astillero Vanoli (38°34'35"S, 58°42'45"W; vease Figura 2). Tiene 

3,70 m de potencia y presenta densas concentraciones de H. australis y H. parchappii y niveles con gran 

abundancia del bivalvo T. plebeius en posicion de vida y con las valvas articuladas (Figura 23). En esta 

seccion se han lIevado a cabo estudios geologicos que determinaron la naturaleza estuarica de los 

sedimentos (Isla et al., 1986; Fasano et al., 1987) y se efectuaron numerosas dataciones radiocarbonicas 

(Fasano et al., 1987; Golfieri et al., 1998) que indicaron una edad acotada entre 6.810±90 afios 14C AP (LP­

691, sobre materia organica) en la base y 5.340±80 afios 14C AP en eI tope (GrN-11564, sobre T. plebeius 

redepositados). Se efectuaron ademas tres dataciones radiocarbonicas en la parte intermedia de la secuencia 

(nivel D, Figura 23), dos de elias sobre valvas de T. plebeius en posicion de vida de la base y el tope de 

dicho nivel, respectivamente (6.840±100 afios 14C APILP-703 y 6.760±70 afios J4C AP/LP-710). La tercera 

datacion se llevo a cabo sobre conchas de H. parchappii (6.950±100 afios 14C A.PILP-718). Los sedimentos 
-r-. consisten principalmente en arena tina a media y limo-arcilla (Figura 23). 

Los estudios paleoecologicos llevados a cabo sobre diatomeas (Espinosa, 1988), ostracodes 

(Ferrero, 1996) y T. plebeius (Golfieri et al., 1998; De Francesco y Zarate, 2001) como asi los analisis 

tafonomicos efectuados sobre H. australis y H. parchappii (De Francesco y Zarate, 1999) han permitido 

reconocer diferentes etapas en la evolucion del estuario durante eI Holoceno medio. Este se inicia con 

posterioridad a los 6.810±90 afios 14C AP Y rapidamente pasa a condiciones de baja salinidad y circulacion 

restringida (laguna estuarina). Hacia los circa 6.700 afios 14C AP se produce un cambio neto bacia 

condiciones de mayor influencia marina y mayor energia, caracterizadas por una salinidad mayor que la 

actual, que remata en un ambiente de playa bacia el tope de la secuencia (5.340±80 afios J4C AP). 

De acuerdo con los analisis tafonomicos realizados, los T. plebeius en posicion de vida representan 

concentraciones autoctonas, el 87,5% de los cuales constituyen acumulaciones debidas a la depredacion del 

ostrero americano Haematopus palliatus (Golfieri et al., 1998). Se ha demostrado que las valvas predadas 

por esta ave permanecen enterradas en eI sedimento 0 son elevadas hacia la superficie, sin alterar su 

posicion de vida (Iribarne et al., 1998). Por su parte, las concentraciones de Heleobia presentan diferente 

composicion y caracteristicas tafonomicas a 10 largo de la secuencia. Mientras que en los niveles 

intermedios (L-D) domina el gasteropodo dulceacuicola H. parchappii, depositado en condiciones 

estuariales de baja energia, en los niveles superiores (C-A) es mas abundante H. australis. Esta especie 

aumenta su abundancia hacia el tope de la secuencia. Estas concentraciones habrian estado sometidas a 

procesos de transporte y redepositacion (De Francesco y Zarate, 1999). 
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RESULTADOS
 

De los IS niveles estratigraficos definidos a partir de la litologia (Figura 23) solo se muestrearon 13 

(M-A). De los niveles E, F, G Y H solo se tomo una muestra de conjunto dadas sus exiguas potencias. En 

todos los niveles se hallaron ejemplares de H. australis (morfo B sensu Aguirre y Farinati, 2000) y H 

parchappii. La especie H conexa no se registro, Por medio de un analisis de correspondencia efectuado 

sobre la matriz de datos obtenidos en el analisis discriminante de las especies actuales (capitulo 4), todas 

aquellas formas semejantes a H conexa fueron ubicadas como H parchappii. En cuanto a la variacion de 

las dos especies a 10 largo de la secuencia, se hallo que H australis estuvo presente en el nivel basal M y en 

los niveles superiores (D-A). Su abundancia se incremento hacia el tope de la secuencia (Figura 24). Por 

otra parte, H parchappii solo se presento en dominancia en los niveles intermedios de la secuencia (L-D) 

con abundancias fluctuantes. 

La variacion de talla a 10 largo de la secuencia fue significativa de acuerdo con el test de Kruskal­

Wallis (H=63,6; p<O,OOOI para H australis y H=131,3; p<O,OOOI para H parchappii). Estas diferencias 

solo fueron debidas a las tallas menores presentes en el nive! B (q=6,06-7,65; p<0,05), no observandose 

diferencias en las tallas entre los demas niveles de la secuencia. En este sentido, las tallas de H australis 

variaron entre 3,88±1,48 mm y 4,35±1,93 mm, mientras que las tallas de H parchappii resultaron mas 

pequei'ias, variando entre 2,59±1,28 mm y 3,32±1,60 mm. La distribucion de frecuencias de talla de H 

australis presento variaciones a 10 largo de la secuencia (Figura 25). Mientras que resulto acampanada a 

levemente bimodal en el nivel basal (M), en los niveles superiores vario entre bimodal (niveles A y C), 

unimodal (nivel B) y polimodal (nive! D). Por otra parte, todas las distribuciones de H parchappii 

resultaron bimodales, con un pico dominante hacia las tallas mayores. 

El analisis tafonomico previamente Ilevado a cabo en esta secuencia (De Francesco y Zarate, 1999) 

indico valores mayores de fragmentacion en los niveles superiores (A-D) que en los niveles basales e 

intermedios (M-I). Los gasteropodos no presentaron marcas de abrasion, con excepcion de unos pocos 

ejemplares de H australis de los niveles superiores. La secuencia completa puede categorizarse como de 

preservacion "buena", con leves variaciones temporales. 

DISCUSION 

En la secuencia de la desembocadura del rio Quequen Grande se registran solamente dos especies 

de risoideos: H australis y H parchappii, que varian en abundancia y condicion tafonomica en un 

gradiente temporal. La presencia exclusiva del morfo B de H australis (sensu Aguirre y Farinati, 2000) 

sugiere un ambiente estuarico de caracteristicas lenticas (vease capitulo 4). Se descarta la presencia de H 

conexa debido a la ausencia de conchas morfometricamente asignables a esta especie. 

La condicion tafonomica de las conchas sugiere una preservacion diferente para H australis y H 

parchappii. Mientras que en los niveles basales e intermedios, H parchappii representaria concentraciones 

aut6ctonas depositadas en condiciones estuariales de baja energia, los niveles superiores en que domina H 

australis sugieren una depositacion y posterior retrabajo en un ambiente de mayor energia. Probablemente, 

los niveles superiores fueron depositados como consecuencia de la accion continua de las corrientes dentro 
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del estuario en los momentos en que este presentaba su maxima conexion con el mar. El efecto de las 

mareas produciria una selecci6n de tallas, 10 que esta avalado por las modas coincidentes de las 

distribuciones de talla en el nivel B para las dos especies como asi por el mayor grado de fragmentaci6n y 

abrasion obtenido aqui. 

En los niveles basales e intermedios (L-D), H. parchappii resulta importante para interpretar las 

variaciones ambientales ocurridas entre los 6.800 y los circa 6.500 afios AP debido fundamentalmente a 

que representa depositos aut6ctonos. Con posterioridad a los 6.810±90 afios 14C AP puede reconocerse un 

cambio brusco hacia condiciones de menor energia. Este descenso en la energia relativa del ambiente habria 

favorecido la acumulacion gradual de H. parchappii en pIanos horizontales (nivel L; Figura 23). En este 

sentido, esta especie present6 la maxima abundancia en el nivel L, que contrast6 con el escaso numero 

presente en el nivel subyacente. Esta gran abundancia seria consecuencia de un momento favorable para el 

desarrollo y proliferacion de H. parchappii, debido a su caracter de especie oportunista. La gran abundancia 

de esta especie registrada en el nivel L coincide con un cambio significativo desde condiciones netamente 

estuariales (niveles N-M) a un ambiente con circulaci6n restringida (laguna estuarina) con mayor aporte 

dulceacuicola. Esto podria explicarse por la restricci6n del ingreso de agua salada desde el mar 

posiblemente mediante el desarrollo de barreras medanosas. En estas circunstancias H. australis no habria 

podido desarrollarse y, consecuentemente, el ambiente se habria vuelto favorable a H. parchappii. Ademas, 

la escasa abundancia obtenida en los niveles suprayacentes K, J, E, F, G y H indica condiciones ambientales 

adversas para H. parchappii. La brusca disminuci6n de la abundancia de esta especie en el nivel K responde 

a condiciones de circulacion mas restringida, con menor oxigenaci6n (cuerpo de agua estancado), segun se 

infiere de la disminuci6n granulometrica (limos areno-arcillosos) y el color oliva de los sedimentos (Figura 

23) que habria impedido la proliferaci6n de los caracoles. En los niveles J e I, si bien continua la influencia 

dulceacuicola, el ambiente se caracteriza por un incremento en la energia, reflejado por un aporte 

sedimentario clastico de mayor granulometria. Este aumento en la tasa de sedimentaci6n relativa se 

vincularia con episodios fluviales de inundaci6n, 10 que favoreceria nuevamente la proliferaci6n de H. 

parchappii, 10 que se observa en el incremento de la abundancia de esta especie en eI nivel I (Figura 24). 

Finalmente, en los niveles H, G, F Y E el ambiente cambiaria nuevamente a condiciones de muy baja 

energia (disminuci6n granulometrica), rematando en un ambiente de escasa circulaci6n con decantaci6n de 

arcillas en un medio poco oxigenado (colores oliva del sedimento), a 10 que se vincularia la baja densidad 

de ejemplares. Estos cambios cielicos en la abundancia de H. parchappii entre los 6.800 y los circa 6.500 

afios AP sugieren un ambiente lentico de salinidad variable, que habria estado sometido a regulares 

incrementos de su caudal como consecuencia de variaciones climaticas, 

Por otra parte, la variaci6n en la abundancia de H. australis en los niveles superiores de la 

secuencia responderia principalmente al grado de transporte sufrido previamente a la depositaci6n. En este 

sentido los niveles C, B Y A, con abundancias crecientes de H. australis, testimonian el predominio de la 

influencia marina en el estuario y condiciones de energia que se van incrementando hacia el tope de la 

secuencia (fragmentaci6n moderada a alta). Estos depositos con estratificaci6n de playa se han asociado a 
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una estabilizaci6n del nivel del mar, correlacionable con el maximo transgresivo (Fasano et al., 1987). Se 

tratarfa de playas internas dentro del estuario, de acuerdo con la naturaleza de los f6siles presentes. 

Las tallas bimodales de H parchappii coinciden con aquellas obtenidas en ambientes actuales 

(vease capitulo 3) y, por 10 tanto, reflejan la estructura poblacional de esta especie en condiciones salobres. 

Se ha visto que en eI canal de la Ea. Mar Chiquita las poblaciones de esta especie sometidas a salinidades 

altas (hasta 34%0) presentan curvas mensuales con gran dominancia de ejemplares juveniles, 10 que se debe 

a la alta tasa reproductiva obtenida en este tipo de ambientes. Esto refleja una vez mas eI desarrollo de un 

ambiente lagunar sin conexi6n con el mar, con condiciones netamente salobres (producto de la evaporacion 

en un ambiente con conchillasy sedimentos estuaricos) donde H. parchappii hallaria un ambiente favorable 

para su desarrollo entre los 6.800 y los circa 6.500 afios AP. Probablemente, la ausencia de H conexa en 

este periodo haya favorecido a su vez la proliferaci6n de H parchappii en zonas tan cercanas a la 

comunicaci6n marina, 10 que no ocurre actualmente. 

CONCLUSIONES 

I) En la secuencia de la desembocadura del rio Quequen Grande se registran solamente dos especies del 

genero Heleobia: H australis morfo B y H parchappii, no registrandose la presencia de H conexa. 

2) Las dos especies presentan una preservaci6n diferente a 10 largo de la secuencia. Mientras que en los 

niveles basales e intermedios, H parchappii indica concentraciones aut6ctonas depositadas en 

condiciones estuariales de baja energia (laguna estuarina), en los niveles superiores el dominio de H 

australis seria consecuencia de un ambiente de mayor energia. 

3) EI ambiente estuarico se inicia con posterioridad a los 6.800 afios 14C AP. Entre esta fecha y los circa 

6.500 afios AP se desarrolla un ambiente lentico de salinidad variable, que habria estado sometido a 

regulares incrementos del caudal aportado al cuerpo estuarico. 

4) Entre los 6.500 y los circa 5.300 afios 14C AP se registra la maxima influencia marina en el estuario que 

es correlacionable con eI maximo transgresivo del Holoceno. 

5)	 H parchappii ocupaba durante el Holoceno ambientes salobres cercanos a la costa, en zonas donde 

actual mente habita H conexa. 
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Figura 23. Descripcion litologica de la secuencia de la desembocadura del rio Quequen Grande. 
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Figura 24. Abundancia de H. australis (negro) y H. parchappii (blanco) en el perfil 
desembocadura del rio Ouequen Grande (vease la Fig. 23 para las referencias 
estratiqraflcas). 
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Figura 25. Distribuciones de frecuencias de talla de H. australis (negro) y H. 
parchappii (blanco) en el perfil desembocadura del rio Ouequen Grande (vease Fig. 
23 para las referencias estratiqraficas). 
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6 

PERFIL DESEMBOCADURA DEL ARROYO LA BALLENERA 

(6.790±90 - 4.120±60 ANOS 14C A. P.) 

INTRODUCCION 

La secuencia aflora en la margen izquierda del arroyo La Ballenera, cerca de su desembocadura en 

las proximidades de la ciudad de Miramar (38°19'S y 57°56'W). Tiene una potencia de 3,15 m y presenta 

niveles con concentraciones variables de H australis y H parchappii. En esta secuencia se han llevado a 

cabo estudios palinologicos (Stutz et al., 1999; Stutz, 2000), geologicos (Isla y Espinosa, 1998) y de 

diatomeas y moluscos (Espinosa et al., en prensa) que determinaron la naturaleza estuarica de los 

sedimentos en vinculacion con procesos relacionados con las variaciones del nivel del mar. Se efectuaron 

tres dataciones radiocarbonicas, que indicaron una edad acotada entre 6.790±90 afios 14C AP en la base y 

4.120±60 afios 14C AP en el tope, con una edad intermedia de 6.120±90 afios 14C AP. 

La secuencia ha sido interpretada como la colrnatacion de un pequefio estuario (Isla y Espinosa, 

1998; Stutz et al., 1999), representado por tres fases evolutivas correspondientes a tres ambientes diferentes 

(Espinosa et al., en prensa). La primera fase se desarrolla entre los 6.790 y los 6.120 afios 14C y se 

caracteriza por el inicio y maximo desarrollo del estuario en relacion con un aumento del nivel del mar. En 

este periodo se registra la maxima influencia marina. Entre los 6.120 y los circa 4.800 afios 14C AP se 

establece un ambiente de laguna estuarina, de manera similar a 10 que ocurre en otros ambientes cercanos 

(Las Brusquitas; Espinosa, 1998). Finalmente, entre los 4.800 y los 4.l20±60 afios 14C AP el ambiente 

evoluciona hacia una marisma (Espinosa et al., en prensa). 

RESULTADOS 

Se tomaron muestras de 18 niveles estratigraficos defmidos sobre la base de la litologia (A-R; 

Figura 26). En todos los niveles se hallaron ejemplares de H parchappii con abundancias variables entre 4 y 

92 individuos por crrr' (Figura 27). Solamente se hallaron ejemplares de H australis (morfo B sensu 

Aguirre y Farinati, 2000) en los niveles K, L y M con abundancias fluctuantes entre 0,6 y 7,7 ind/cnr'. AI 

igual que en la secuencia de Quequen Grande, la especie H conexa no se registro. EI analisis de 

correspondencia ubico a todas aquellas formas semejantes a H conexa como H parchappii. La abundancia 

de ambas especies fue maxima en los niveles L y M (Figura 27). H parchappii presento abundancias altas 

en los niveles 0 y E (Figura 27). Con excepcion de los niveles intermedios (O-H), todos los demas 

presentaron ejemplares de los caracoles pulmonados Biomphalaria peregrina y Succinea meridionalis. 

Las tallas de H parchappii fueron muy pequefias variando entre 0,66±0,33 mm y 2,88±1,01 mm. 

Esta variacion de talla a 10 largo de la secuencia fue significativa de acuerdo con el test de Kruskal-Wallis 

(H=154,0; p<O,OOOI).Las comparaciones a posteriori mediante el test de Tukey no parametrico (Zar, 1984) 

indicaron tallas significativamente mayores para los caracoles del nivel K (q=5-9,65; p<O,05). Por otra 
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parte, los niveles superiores A-H presentaron tallas mayores que los niveles intermedios y basales I a R 

(q=4,56-5,98; p<0,05). Por otra parte, la forma de las distribuciones de frecuencias de talla no presento 

variaciones a 10 largo de la secuencia (Figura 28). TOOas se caracterizaron por presentar una moda 

significativa hacia las tallas pequefias y, en algunas, se observe una moda menor hacia las tallas mayores. 

Las tallas de H. australis fueron tambien pequefias en comparacion con las obtenidas en la desembocadura 

del rio Quequen Grande (las distribuciones no fueron graficadas debido a la escasa representatividad de esta 

especie en la secuencia) presentando valores de 3,61±0,66 rnm. 

La condicion tafonomica de las conchas se categorize como "buena", presentando valores muy 

bajos de fragmentacion y abrasion. Las conchas mas abradidas correspondieron a aquellas de H. australis 

de los niveles L y M. 

DISCUSION 

En la secuencia de la desembocadura del arroyo La Ballenera (at igual que en Vanoli) se registran 

dos especies del genero Heleobia: H. australis y H. parchappii. Solamente el morfo B (sensu Aguirre y 

Farinati, 2000) de la primera especie esta presente. Esto sugiere el desarrollo de un ambiente estuarico de 

caracteristicas lenticas (vease capitulo 4). 

La condicion tafonomica de las conchas de H. parchappii fue muy semejante a 10 largo de la 

secuencia, presentando un grado muy bajo de fragmentacion y abrasion, 10 que sugiere el desarrollo de 

concentraciones aut6ctonas de esta especie. Por otra parte, el mayor grado de desgaste observado en las 

conchas de H. australis, junto con su escasa representatividad en la secuencia (solo esta presente en tres 

niveles) sugiere la aloctonla del material presente. Esta especie solo se presenta en abundancia en los 

niveles L y M, que constituyen los niveles mas densos de toda la secuencia. Probablemente, estos niveles 

correspondan a condiciones energeticas mayores que el resto de la secuencia (episodios de tormenta) y 

estarian indicando un transporte hacia dentro del estuario desde los sitios mas cercanos a la desembocadura. 

Estos niveles, datados en 6.120±90 afios 14C A.P, representan la maxima influencia marina dentro del 

estuario. 

Las distribuciones de frecuencias de talla de H. parchappii obtenidas, con gran dominancia de 

ejemplares juveniles, reflejan la estructura poblacional de esta especie en condiciones salobres (vease 

capitulo 3), debido a la alta tasa reproductivaobtenida en este tipo de ambientes. Esto refleja, al igual que 

para el perfil de la desembocadura del rio Quequen Grande, el desarrollo de un ambiente lagunar sin 

conexion con el mar, con condiciones netamente salobres, 10 que esta avalado por la presencia de diatomeas 

marino-salobres (Espinosa et al., en prensa). Las tallas mayores presentes en los niveles superiores 

responderian a condiciones ambientales mas favorables, que podrfan estar relacionadas con la menor 

energia relativa presente en la marisma. 

En relacion con la reconstruccion paleoambiental de esta secuencia puede establecerse el inicio del 

ambiente estuarico con posterioridad a los 6.790±90 afios. La presencia de H. parchappii junto con 

Biomphalaria peregrina en estos niveles indica el establecimiento de un ambiente dulceacuicola a 

levemente salobre. De manera similar a H. parchappii, B. peregrina es capaz de tolerar salinidades algo 
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elevadas (Rumi, 1991). Esta especie se distribuye preferentemente en ambientes lenticos, como lagunas y 

estanques dominados por vegetacion acuatica (Rumi, 1991; Landoni, 1992). EI estuario continua 

desarrollandose hasta alcanzar su maxima influencia marina a los 6.120±90 anos 14C A.P, de acuerdo con la 

presencia de H australis. Hacia los circa 4.800 afios 14C AP, se produce un cambio en la composicion 

malacologica, caracterizado por la desaparicion de H australis y la dominancia de H parchappii, 10 que 

sugiere un aislamiento del mar con la consecuente reduccion del efecto de mareas. La gran abundancia de 

H parchappii con grado bajo de fragmentacion a los 4.120 afios 14C AP sugiere un ambiente con 

circulacion restringida. EI incremento de S. meridionalis junto con la presencia de polen de Chenopodiinae 

indican el desarrollo de una marisma para este momento. Actualmente, S. meridionalis habita a 10 largo de 

todo el afio en Ja marisma de la laguna costera Mar Chiquita sobre plantas de Spartina densiflora 

(observacion personal). 

Basados en los porcentajes de elementos marinos (dinoflagelados y acritarcos), Stutz et al. (1999) 

concluyeron que la "maxima influencia marina" ocurrio entre 4.700 y 4.120 afios 14C AP. Los resultados 

obtenidos aqui contradicen dicha afirmacion, 10 que se debe a un error en la interpretacion que los autores 

hicieron de los cambios paleoambientales (Stutz, comunicacion personal). Ellos se refirieron a la maxima 

influencia marina en el estuario como aquella en la que se desarrollo la vegetacion mas halofila, que tuvo 

lugar entre 4.700 Y 4.120 afios 14C AP. Sin embargo, el desarrollo de la marisma se relaciona con un 

momento de regresion marina, que tuvo lugar con posterioridad al maximo transgresivo. Estas diferencias 

se deben a las variaciones en las tasas de desarrollo de los distintos organismos. Las diatomeas y los 

moluscos habitan en el cuerpo de agua y responden rapidamente a cambios en las condiciones fisicas 0 

quimicas. En especial, los gasteropodos oportunistas (como Heleobia spp.) desarrollan poblaciones en 

tiempos muy breves (vease capitulo 3). En cambio, la vegetacion de marisma necesita un sustrato estable y, 

por 10 tanto, un tiempo mayor para su desarrollo. En un analisis multidisciplinario realizado con 

posterioridad, se pudo constatar la coincidencia de los tres indicadores y ajustar mejor la interpretacion 

paleoambiental de esta secuencia (vease Stutz et al., 2002). 

CONCLUSIONES 

1) En la secuencia de la desembocadura del arroyo La Ballenera se registran solamente dos especies del 

genero Heleobia: H australis morfo B y H parchappii, no registrandose la presencia de H conexa. H 

australis se encuentra muy poco representada en la secuencia, en comparacion con la gran abundancia 

de H parchappii presente en todos los niveles. 

2) H parchappii representaria concentraciones autoctonas depositadas en condiciones estuariales de baja 

energia, mientras que los escasos ejemplares de H australis presentes en los niveles intermedios 

habrian sido transportados desde zonas cercanas a la boca del estuario en un ambiente de mayor 

energia. 

3) EI ambiente estuarico se inicia con posterioridad a los 6.790 afios 14C AP y continua desarrollandose 

hasta alcanzar su maxima influencia marina entre los 6.120 afios 14C AP y los circa 4.800 afios 14C AP. 

Con posterioridad a esta fecha, se desarrolla un ambiente lentico de salinidad variable (aunque menor a 
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la obtenida en el perfil de la desembocadura del rio Quequen Grande), que evoluciona bacia un 

ambiente de marisma. 

4)	 H. parchappii se presenta en ambientes salobres cercanos a la costa, acompaiiada por Biomphalaria 

peregrina, en zonas donde actualmente habita H. conexa. 
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Figura 26. Descripcion litologica de la secuencia de la desembocadura del arroyo La Ballenera. Para las 
referencias vease la Figura 23 
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Figura 27. Abundancia de H. australis (negro) y H. parchappii (blanco) en el perfil 
arroyo La Ballenera (vease la Fig. 26 para las referencias estratiqraficas. 
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Figura 28. Distribuciones de frecuencias de talla de H. parchappii en el perfil 
desembocadura del arroyo La Ballenera. Debido a la gran similitud existente, s610 se 
grafican niveles representativos (vease la Fig. 26 para las referencias estratiqraficas). 
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7 

PERFIL PUNTA HERMENGO 

(6.680±136 - 2.690±60 ANOS 14C A. P.) 

INTRODUCCION 

La secuencia aflora en un acantilado bajo en las proximidades de la ciudad de Miramar (Figura 2), a 

unos 200 m hacia el sur del actual muelle de pesca (38° 17'30"S; 57°50'07"W). Esta secuencia 

estratigrafica ha sido objeto de la atencion de numerosos estudiosos del Cuaternario desde principios del 

siglo pasado, debido fundamentalmente a la supuesta existencia de yacimientos vinculados con el hombre 

(Torres y Ameghino, 1913; Ameghino, 1918). Se han lIevado a cabo estudios estratigraficos y 

micropaleontologicos (diatomeas) (FrenguelJi, 1921, 1945a b; Espinosa et al., 1984; Espinosa, 1998,2001; 

Isla et al., 1986), como as! una descripcion cualitativa de los invertebrados y vertebrados presentes 

(Frenguelli, 1945; Fidalgo y Tonni, 1983; Figini et al., 1999). Entre los invertebrados, se mencionan los 

gasteropodos H parchappii, Biomphalaria peregrina y Lymnaea columella como as! restos fragmentados 

de bivalvos marinos y estuaricos: Mytilus platensis, Brachidontes rodriguezi y Tagelus plebeius (Fidalgo y 

Tonni, 1983; Figini et al., 1999). Frenguelli (1945b) menciona tambien a H. australis, Physa rivalis, 

Succinea meridionalis, Succinea parchappii y Ostrea spreta, 10 que no ha sido revalidado por los autores 

que trabajaron posteriormente en este mismo perfil. Se han lIevado a cabo analisis de las variaciones en la 
r--

composicion isotopica del oxigeno y del carbono en las conchas de H parchappii (Aristegui et al., 2001). 

Las dataciones radiocarbonicas efectuadas (Fidalgo y Tonni, 1983; Figini et al., 1999) indicaron 

una edad acotada entre 6.680±136 afios 14C AP en la base (LP-87: dataci6n efectuada sobre H parchappii) 

y 2.690±60-2.860±60 afios 14C AP (LP-1115: materia organica y LP-1116: carbonatos, respectivamente) en 

eI tope. Estas edades muestran un orden estratigrafico coherente con la obtenida a partir de carbonatos cerca 

del tope de la secuencia: 3.395±107 aflos 14C AP (LP-86). La secuencia representa la colmataci6n de un 

pequefio cuerpo de aguas tranquilas con una debil conexion con el mar, que se habria originado a partir del 

relleno de un canal de mareas (Espinosa, 2001). 

RESULTADOS 

De los 12 niveles estratigraficos definidos por Espinosa et al. (1984) a partir de la litologia (Figura 

29) s610 se muestrearon 10 (niveJes B al K). EI nivel A no fue hallado en la secuencia probablemente como 

consecuencia de un proceso de erosion reciente. De los niveles D y H se tomaron dos submuestras (01-D2 

y HI-H2, respectivamente) debido a que los caracoles se presentan en dos niveles discontinuos. De igual 

manera, en e1 niveJ 1 se tomaron tres submuestras (II, 12 e 13). En todos los niveles se haIJaron ejemplares 

de H parchappii. No se registro H australis ni H conexa. Algunas conchas cuya morfologia se asemejaba 

a la de esta ultima especie fueron contrastadas morfometricamente con Ja matriz obtenida para los 

ejemplares actuales de ambosambientes (capitulo 4). EJ analisis de correspondencia ubico a estas conchas 
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en la especie H. parchappii. Se halJaron en la base de la secuencia algunos ejemplares de B. peregrina. Sin 

embargo, en el resto de los niveles solo se presentaron niveles monotipicos de H. parchappii. 

Esta especie presento su maxima abundancia en los niveles H e I (entre 38 y 99 individuos por ern'; 

Figura 30). En los niveles superiores (G-B) su abundancia fue muy baja (1,85-11,10 individuos por crrr') 

observandose una tendencia creciente hacia el tope (Figura 30). En el nivel basal J no se obtuvo ningun 

gasteropodo. 

Las talJas de H. parchappii fueron muy pequefias variando entre 0,97±0,70 rom y 2,39±1,60 rom. 

Esta variacion de talla a 10 largo de la secuencia fue significativa de acuerdo con el test de Kruskal-Wallis 

(H=52,9; p<O,OOOI). Las comparaciones a posteriori mediante el test de Tukey no parametrico (Zar, 1984) 

indicaron tallas significativamente mayores para los caracoles de los niveles basales F-J (q=4,53-5,32; 

p<0,05). Por otra parte, la forma de las distribuciones de frecuencias de talla no presento variaciones a 10 

largo de la secuencia (Figura 31). Todas se caracterizaron por presentar distribuciones bimodales con una 

moda mayor hacia las tallas pequefias. 

El analisis tafonomico indico valores semejantes y bajos de fragmentacion y ausencia de abrasion 

en todos los niveles muestreados. La secuencia cOf!lpleta puede categorizarse como de preservacion 

"buena". 

DISCUSION 

En la secuencia de Punta Hermengo, la (mica especie del genero Heleobia presente es H. 

porchappii, 10 que coincide con los hallazgos de Fidalgo y Tonni (1983) y Figini et al. (1999). Sin 

embargo, no concuerda con los datos obtenidos por Frenguelli (1945a b) quien menciona tambien la 

presencia de H. australis. Por otra parte, en el presente estudio tampoco se hallaron valvas de pelecipodos 

de filiacion marino-estuarica (e. g. Mytilus platensis, Brachidontes rodriguezi y Tagelus plebeius) como se 

menciona en los trabajos previos. Probablemente, la erosion costera (evidenciada por la eliminacion del 

nivel A de la secuencia) haya desgastado la secuencia, eliminando los registros proximos a la costa que 

manifestaban el caracter estuarico de dicha secuencia. De acuerdo con los escasos ejemplares de H. 

australis hallados en la secuencia de la desembocadura del arroyo La Ballenera, interpretados como 

concentraciones depositadas por eventos de tormenta (vease capitulo 6), es posible que en Punta Hermengo, 

esta especie tambien haya estado presente pero, debido a la menor energia relativa del ambiente, su 

presencia solo quedaria registrada en las secuencias mas cercanas a la costa, hoy erosionadas. 

De acuerdo con los resultados obtenidos en el presente estudio, la secuencia representaria el 

desarrollo de un ambiente de muy baja salinidad 0 con relativa salinidad pero sin influencia de la accion de 

las mareas. 

La condicion tafonomica de las conchas de H. parchappii fue muy semejante a 10 largo de la 

secuencia, presentando un grado muy bajo de fragmentacion y abrasion, 10 que sugiere eI desarrollo de 

concentraciones aut6ctonas de esta especie y evidencian el caracter de ambiente de baja energia (lentico) 

inferido en reconstrucciones previas de este perfil (Espinosa, 200]). 
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Las distribuciones de frecuencias de talla de H parchappii presentan diferencias en la estructura a 

10 largo de la secuencia. Pueden reconocerse dos etapas caracterizadas por marcadas diferencias de talla. La 

primera de elias, que abarca desde la base de la secuencia hasta aproximadamente los 3.395± 107 anos 14C 

AP (nivel F) presenta tallas mayores que la parte superior de la secuencia. Esto es correlacionable con 

diferencias litologicas, ya que a partir de los 3.395± 107 afios 14C AP la secuencia se hace mas arenosa, mas 

carbonatica y de colores blancos (Espinosa, 2001). Estas diferencias se interpretan en terminos de 

condiciones ambientales mas favorables para el desarrollo de las poblaciones de H parchappii entre los 

6.680±107 aiios 14C AP y los 3.395±107 aiios 14C AP, en coincidencia con el desarrollo del ambiente 

lagunar. Las tallas menores presentes en la parte superior de la secuencia podrian responder a condiciones 

de mayor salinidad en relacion con la reducci6n del cuerpo de agua, posiblemente como consecuencia de 

un incremento en la tasa de evaporaci6n. Esta interpretacion esta avalada por el incremento de diatomeas 

polihalobias hacia la parte superior de la secuencia (Espinosa, 200 I). 

CONCLUSIONES 

I) En la secuencia de Punta Hermengo solo se registra H parchappii, no hallandose presente las otras dos 

especies del genero Heleobia comunes en ambientes estuaricos. 

2) H parchappii indica concentraciones autoctonas depositadas en condiciones estuariales de baja 

energia. 

3)	 La secuencia representa la colmatacion de un ambiente lagunar de muy baja energia que tuvo su 

maximo desarrollo entre los 6.680 y los 3.395 afios 14C AP. A partir de los 3.395 afios 14C AP, el 

ambiente comenz6 a reducirse (menor profundidad) hasta desaparecer hacia el tope de la secuencia 

(circa 2.800 afios 14C AP). 
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Figura 29. Descripcion litologica de la secuencia Punta Hermengo. Para las referencias vease la Figura 23 
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Figura 30. Abundancia de H. parchappii en el perfil Punta Hermengo (vease Fig. 27 
para las referencias estratiqraficas de cada nivel). 

8 

C 

D1 

D2 

E 

F 

G 

H1 
r-­

H2 

I"' 

12 

13 

J 

K 
~ I "t 

0 20 40 60 80 100 

Individuos I cm 3 

91 



Claudio G. DeFrancesco - Tesis Doctoral 

Figura 31. Distribuciones de frecuencias de talla de H. parchappii en el perfil Punta 
Hermengo (vease la Fig. 26 para las referencias estratlqraflcas). 
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DISCUSION GENERAL
 

EI analisis de las poblaciones actuales de Heleobia en la laguna Mar Chiquita y el estuario del rio 

Quequen Grande junto con el analisis paleoecol6gico de las secuencias holocenas de la desembocadura del 

rio Quequen Grande, desembocadura del arroyo La Ballenera y Punta Hermengo permitieron reconocer 

patrones de variaci6n en la distribuci6n espacial y en la morfologia de las tres especies a 10 largo del 

tiempo. Las diferencias observadas brindaron datos clave para evaluar el significado paleobiologico de las 

acumulaciones de Heleobia y reconstruir de una manera precisa, en conjunto con otros indicadores (polen, 

diatomeas, ostracodes, sedimentos), la evoluci6n ambiental del sudeste de la provincia de Buenos Aires 

durante el ultimo cicio transgresivo-regresivo. 

~ Las inferencias paleoambientales estuvieron sujetas a tres factores limitantes que impidieron el 

ajuste de una funci6n de transferencia a partir de los datos obtenidos en los ambientes actuales del sudeste 

bonaerense: I) Las especies de Heleobia presentaron una gran plasticidad fenotipica y ecologica en una 

escala local y regional; 2) Las condiciones ambientales fueron muy diferentes a las actuales durante el 

Holoceno, originando habitats con caracteristicas unicas sin analogos modernos y 3) algunas distribuciones 

de las especies de Heleobia fueron diferentes a las que se registran actualmente en los ambientes estuaricos 

analizados en el sudeste bonaerense. 

Una de las principales diferencias entre las Heleobia holocenas y actuales radica en el numero de 

especies presente. Mientras que en los ambientes costeros del sudeste bonaerense habitan tres especies (H 

australis, H conexa y H parchappii) solamente dos de ellas se encuentran representadas en el Holoceno de 

la misma area (H australis y H parchappii). Las menciones de H conexa realizadas por Dangavs (1983), 

Violante (1992) y Violante y Parker (1992) en el centro-este de la provincia de Buenos Aires se ponen en 

duda dado que los autores no llevaron a cabo un amilisis morfometrico de detalle, pudiendo corresponder 

las formas observadas al morfo A de H australis. Esta distribuci6n parece puntual, no se reconoce en otras 

secuencias f6siles y las determinaciones no estan basadas en analisis morfometricos, 

La ausencia de H conexa podria responder a causas muy diferentes de las cuales no se tienen 

evidencias al presente. Una posibilidad es que la especie se haya originado con posterioridad a los circa 

2.500 afios 14C AP, que es ellimite temporal de las secuencias estudiadas en la presente contribuci6n. Otra 

posibilidad es que H conexa constituya en la actualidad un morfo de H parchappii adaptado al ambiente 

albuferico (no representado en el Holoceno), a partir de donde se habria dispersado hacia otros ambientes 

en epoca reciente. Esto implicaria un incremento de nichos ecol6gicos a 10 largo del Holoceno 10 que podria 

estar relacionado con la aparici6n de organismos bioingenieros como F. enigmaticus (vease Schwindt, 

200 I) que Ie brindarian refugio y alimento, favoreciendo su dispersion y el desarrollo de morfologias 

distintas. Esta alternativa se dilucidaria con estudios geneticos, que se hallan actualmente en realizaci6n. 

Una tercera posibilidad es que la morfologia de H conexa haya variado durante el Holoceno, asernejandose 

mas que en la actualidad a alguna de las otras dos especies representadas, 10 que impediria su 

reconocimiento. Finalmente, no debe descartarse la posibilidad de que H conexa provenga de ambientes 

ubicados geograficarnente mas al norte de su distribuci6n actual, de donde habria migrado recientemente. 
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Para ello, se deberia constatar la validez de la especie H conexa y evaluar las diferencias presentes con 

especies descriptas en ambientes semejantes de Uruguay y Brasil como H charruana. 

H parchappii es la especie holocena mas abundante junto con H australis en las secuencias 

estuaricas de la costa bonaerense (vease Frenguelli, 192], 1928, ]945b; Aguirre 1990; Farinati y Zavala, 

~ 1995; De Francesco y Zarate, 1999), dando lugar a extensos depositos generalmente monoespeclficos. 

Durante muchos afios, las conchas presentes en estos niveles fueron consideradas como material aloctono 

debido a la condicion de especie dulceacuicola asignada a esta especie. Sin embargo, Bonadonna et al. 

(1995) observaron que presentaban valores relativamente elevados de composicion isotopica del carbona 

(813C%o) y del oxigeno (8180%0), 10 que interpretaron como una adaptacion local a pequefios cuerpos 

lagunares sujetos a amplias variaciones de salinidad como consecuencia de la evaporacion. Por otra parte, la 

excelente preservacion de las conchas sugiere en la mayoria de los casos un origen autoctono para estos 

depositos (Farinati y Zavala, 1995; De Francesco y Zarate, 1999; capitulos 5, 6 Y7). A partir del hallazgo 

de poblaciones de esta especie en salinidades de hasta 34%0 en el canal de la Estancia Mar Chiquita 

(capftulos 2 y 3) se confirma el caracter de especie dulceacuicola-salobre sugerido por Bonadonna et al. 

(1995) y se concluye que los niveles de esta especie presentes en las secuencias estuaricas del sudeste 

bonaerense representan concentraciones aut6ctonas depositadas en ambientes con salinidad variable. 

Probablemente, barreras medanosas impidieron eI ingreso directo del agua de mar, dando lugar a pequefias 

lagunas salobres donde H parchappii habria encontrado un ambiente propicio para su desarrollo. Estas 

lagunas habrian sido muy pequefias y habrian estado sometidas a variaciones en el aporte de agua dulce 

(evidenciado por los cambios en la abundancia) posiblemente como consecuencia de las variaciones en las 

precipitaciones que tuvieron lugar en la region pampeana durante el Holoceno (vease Prieto, 1996, 2000). 

Kerllefievich (1989) relaciono los cambios en la abundancia de H parchappii con la alternancia de ciclos 

calidos y frios. Probablemente, la alternancia de concentraciones de H parchappii en las lagunas de la 

Pampa Deprimida obedece a las grandes fluctuaciones de salinidad inducidas por sequias e inundaciones. 

H parchappii se presenta tambien en secuencias continentales holocenas de la provincia de Buenos 

Aires, asociada con gasteropodos de agua dulce y terrestres como Chilina parchappii, Biomphalaria 

peregrina, B. tenagophila, Lymnaea viatrix, Pomacea canaliculata y Succinea meridionalis entre otros 

(vease Frenguelli, 1945a b; De Francesco y Prieto, 1999; Zarate et al., 1995, 2000). En los sedimentos 

estuaricos sincronicos se presenta generalmente sola 0 eventualmente acompafiada de B. peregrina 0 S. 

meridionalis. En ambos tipos de depositos, H parchappii tiene una rnorfologia similar, que no se diferencia 

significativamente de la morfologia exhibida en los ambientes actuales de la misma area (capitulo 4). Estas 

evidencias indican la ausencia de una significativa plasticidad fenotipica en esta especie en una escala 

espacial y temporal, no correlacionable con la marcada plasticidad ecologica observada. Esto tiene 

implicancias negativas para su utilizacion como especie bioindicadora de condiciones ambientales del 

pasado. Su espectro ecologico es tan amplio que impide el reconocimiento de un determinado 

paleoambiente solo a partir de su presencia. En cambio, la riqueza y diversidad de moluscos presentes en 

las asociaciones donde se registra H parchappii es un buen indicador de ambientes de diferente salinidad, 
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ya que ambas (B. peregrina y S. meridionalis) disminuyen en relaci6n con la proximidad a la costa, hasta el 

extremo de presentarse s610 dep6sitos monoespecificos de H parchappii en las zonas mas cercanas. 

Por otra parte, H australis resulta un buen indicador de ambientes pr6ximos a la costa donde existe 

una marcada influencia de las mareas (capitulo 2). Si bien su tolerancia salina es amplia, en general no se 

presenta en ambientes con valores menores a 5%0. En las secuencias estuaricas holocenas del sudeste 

bonaerense se presenta sola 0 acompafiada por el bivalvo T. plebeius y, en menor proporci6n, por moluscos 

de filiaci6n marina (Ostrea spreta, Mytilus platensis, Brachidontes rodriguezi, Crepidula sp., Mactra 

isabelleana y Pitar rostratus entre otros) (Frenguelli, 1945b; Fidalgo y Tonni, 1983; De Francesco y 

Zarate, 1999; Farinati y Zavala, 1995; Figini et al., 1999, Tonni et al., 2000). Tambien esta asociada a 

diatomeas salobres y vegetaci6n hal6fila. Todas estas evidencias indican que H australis siempre fue una 

especie estuarina y, por 10 tanto, habria tenido un papel ecologico similar al actual durante el Holoceno. 

Por 10 tanto, su presencia en los depositos costeros sefiala la existencia de una comunicacion marina de los 

ambientes lagunares (Iagunas estuarinas). 

Las especies varian su talla en una escala espacio-temporal local y regional. En los ambientes 

actuales analizados, H australis disminuyo su talla hacia dentro de los estuarios y hacia e1 norte (son de 

mayor tamafio en Quequen Grande que en Mar Chiquita). Este mismo patron se registro en las secuencias 

holocenas estudiadas, donde las tallas de H australis fueron mayores en el perfil de la desembocadura del 

rio Quequen Grande que en la desembocadura del arroyo La BalJenera. Este patron regional probablemente 

este reflejando el tarnafio relativo de los estuarios: los caracoles crecerian mas en los estuarios de mayor 

tamafto, 10 que podria estar relacionado con una mayor productividad 0 una menor competencia. Aunque es 

posible que se trate tambien de un gradiente latitudinal, 10 que deberia comprobarse con un analisis de 

secuencias ubicadas mas al norte y mas al sur de la presente area de estudio. Sin embargo, el patron 

coincidente de variacion de talla de H australis entre el Holoceno y la actualidad avala su estabilidad 

ecologica a 10 largo del tiempo y reivindica su valor como especie bioindicadora para el Holoceno del 

sudeste de la provincia de Buenos Aires. 

Por otra parte, las tallas de H parchappii muestran durante el Holoceno un patron decreciente 

desde el sur al norte para el sudeste de la provincia de Buenos Aires, de manera similar a 10 que ocurre con 

H australis. Sin embargo, a diferencia de esta ultima especie, en la actualidad no se observan diferencias 

significativas en las tallas de H parchappii entre los dos ambientes actuales analizados (capitulo 4). De 

acuerdo con Gaillard (1973a) y Gaillard y Castellanos (1976) las tallas presentes en estos ambientes 

corresponderian a la variedad pampeana, caracterizada por presentar tallas intermedias entre las variedades 

entrerriana (formas rnaximas) y la variedad patagonica (formas minimas). De esta manera, el patron de 

variacion de tallas observado en las secuencias estuaricas holocenas del sudeste bonaerense varian en 

sentido opuesto al patron general establecido por las autoras mencionadas. Estas variaciones podrian 

retlejar aspectos locales probablemente relacionados al tamafio relativo de las lagunas, mas que un patron 

regional que pueda ser extrapolado a todo el Holoceno. Los ambientes estuaricos holocenos estudiados 

disminuyen su tarnafio desde el sur al norte (Espinosa, 1998). Por 10 tanto la disminucion de taUas de H 
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parchappii es coincidente con una disrninucion del tamafio de la laguna, 10 que podria estar Iimitando las 

condiciones ambientales para su desarrollo. 

Las diferencias halladas entre el Holoceno y la actualidad permiten formular una relacion ecologica 

diferente a fa actual entre las especies de Heleobia. La presencia de H parchappii en zonas cercanas a la 

costa (donde hoy esta ausente) implica una tolerancia salina mayor a la actual y un papel ecologico 

diferente. Dado que hoy en dia, H parchappii se restringe a ambientes alejados de la influencia marina no 

se cuenta con ambientes amilogos modernos que permitan comprender los procesos ecologicos que tuvieron 

lugar entre las especies durante el Holoceno. Esto tiene implicancias directas en las inferencias uniformistas 

ya enunciadas en el prologo de esta tesis, en el sentido que las Heleobia que habitaban los ambientes 

estuaricos del Holoceno debieron haber estado sometidas a presiones de seleccion muy diferentes a las que 

tienen lugar en los ambientes estuaricos actuales. La aparicion de otras especies en tiempos recientes (como 

H conexa) podria Ilevar a la existencia de una competencia interespecifica que seria diferente a la que pudo 

haber existido en el Holoceno. Si bien, aim no se cuenta con datos experimentales que permitan postular 

una fuerte competencia, las evidencias observadas en el campo (especialmente en las lagunas costeras), 

junto con la amplia tolerancia salina exhibida por H parchappii avalan dicha interpretacion. Esto permite 

concluir que en el caso de organismos que presentan una considerable plasticidad ecologica, los factores 

biologicos resultan muy importantes para condicionar la distribucion de las especies en los ambientes 

estuaricos. 

Sobre la base de los resultados expuestos, se pudo reconstruir la evolucion ambiental a escala 

regional de los estuarios del sudeste de la provincia de Buenos Aires fundamentalmente a partir de las 

vanaciones observadas en la composicion y distribucion de Heleobia, complementadas con datos 

provenientes de otros bioindicadores (polen, diatomeas, ostracodes y sedimentos). La evolucion de los 

ambientes estuaricos se inicio con posterioridad a los 6.800 afios 14C AP con un incremento gradual de la 

influencia marina indicado por depositos de H australis, moluscos de filiacion marina, diatomeas marino­

salobres y vegetacion halofila. La curva del nivel del mar propuesta para la provincia de Buenos Aires (Isla, 

1989) indica un maximo de 2,5 m por encima del nivel actual a los 6.500-6.000 afios 14C AP. Estos 

ambientes estuaricos (lagunas estuarinas) tuvieron un diferente desarrollo, dependiendo de su localizacion y 

caracteristicas geornorfologicas extendiendose hasta los circa 5.000 afios 14C AP. Durante este lapso, se 

registran numerosos eventos de aislamiento del mar probablemente como consecuencia del desarrollo de 

barreras medanosas. Estos momentos estan representados por niveles monoespecfficos de H parchappii. 

Finalmente, con posterioridad a los 5.000 afios 14C AP, se desarrollaron ambientes de marismas en relacion 

con la fase marina regresiva. La gran abundancia de Heleobia registrada en este momenta podria estar 

directamente relacionada con un importante desarrollo de ambientes vegetados (vease Stutz, 2000). Estos 

ambientes someros habrian estado sometidos a una mayor evaporacion, incrementandose la salinidad hasta 

su posterior colrnatacion. 

Finalmente, desde un punto de vista epistemologico, los resultados obtenidos en el presente trabajo 

de Tesis permiten evaluar el alcance de las inferencias uniformistas comunmente utilizadas en 

paleontologia. AI contrastar las evidencias actuales con las obtenidas en eI analisis de las concentraciones 
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fosiles de las mismas especies, puede verse que el uniformismo resulta de muy poca utilidad y precision. 

Dada la significativa variabilidad plastica y ecologica, junto con los cambios temporales en la diversidad y 

las adaptaciones locales observadas en los organismos estudiados, resulta muy dificil establecer rangos de 

condiciones ambientales precisos para las especies. Adicionalmente, los factores biologicos son tan 

significativos que alteran la distribucion original y, por ende, desplazan los rangos de tolerancia a los 

factores ambientales cuando las especies viven en simpatria. Dado que en la literatura paleontologica 

resultan muy escasos los trabajos que comparen la biota actual con la fosil, estos resultados han pasado 

inadvertidos para la mayoria de los investigadores y eI uniformismo se sigue utilizando en un sentido 

estricto (sustantivo) para interpretar los ambientes del pasado. Es necesaria la formulaci6n de un principio 

metodol6gico que incorpore las variables biologicas (ademas de las ambientales) como condicionantes de 

las distribuciones de las especies y que contemple la diversidad morfol6gica y ecol6gica y los cambios 

microevolutivos como un aspecto comun de la biota. Este principio seguramente restringira el alcance de 

las interpretaciones paleoambientales pero resultara mas valido dado que provendra de una vision mas 

dinamica de los fosiles como organismos vivos del pasado con sus interrelacionesy variabilidad. 
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CONCLUSIONES 

1. La revision de las especies de Heleobia para Argentina requiere de descripciones conjuntas de las 

caracteristicas conquiologicas y endosomaticas. 

2. Las especies presentan una distribucion en los estuarios que esta condicionada fundamentalmente 

por la salinidad. EI patron es diferente segun se trate de lagunas costeras 0 estuarios como consecuencia 

del diferente regimen hidrologico, la pendiente regional que regula el escurrimiento 0 por factores 

biologicos, 

~	 3. Las especies se solapan en sus tolerancias salinas. H.australis es estuarica y H parchappii es 

dulceacuicola-salobre pudiendo tolerar salinidades de hasta 34%0. H. conexa es intermedia entre las 

dos. 

4. Las tres especies tienen un pico reproductivo durante la primavera, epoca de mayor tasa de 

crecimiento. 

) 

5. La identificacion de las distintas especies a partir de las caracteristicas morfologicas de la concha 

") presenta dificultades, no pudiendose discriminar H conexa de uno de los dos morfos determinados para 

H. australis. En este sentido, el morfogrupo resulta una unidad de transferencia mas adecuada para las 
) inferencias uniformistas, aunque sus restricciones sean mayores. 

6. La distribucion de H parchappii ha variado a 10 largo del Holoceno, estando representada 
) 

~, 
actualmente s610 en ambientes alejados de la influencia marina (aunque tolera valores altos de 

salinidad), mientras que durante eI maximo transgresivo estuvo presente tanto en ambientes 

'\	 continentales como costeros. 

'\ 

~, 7. H australis	 no ha variado significativamente sus requerimientos ecol6gicos durante el Holoceno, 
'\ resultando un buen indicador de ambientes estuaricos sometidos a la influencia de las mareas. 
-">, 

--, 
8. Durante el	 Holoceno, H parchappii fue una especie comun en los ambientes estuaricos, H. 

'\ 

australis se registr6 en los ambientes relacionados a la accion de las mareas (Quequen Grande, La 
'\ 

Ballenera) pero no en aquellos ambientes que en esa epoca no tenian esa influencia (Punta Hermengo). 

H conexa no existia en el SE bonaerense con anterioridad a los 2.500 aiios AP. 

~, 

'\ 

~\ 

'\ 9. Es necesario un mayor numero de estudios donde se contrasten las evidencias actuales con las 

'\ f6siles a los fmes de poder ajustar un metodo de analisis comparativo que permita una mejor inferencia 
--, 

paleoambiental	 y sirva como punto de partida para lograr una formulaci6n epistemol6gica de Ja 
-', 

disciplina, que actualmente no se halla firmemente establecida. 
-">, 
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