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Resumen

RESUMEN

Los crustaceos son un grupo diverso que se encuentra en una amplia gama de habitats.
Diferentes condiciones y sitios (por ejemplo, altitud y latitud) influyen en la variabilidad de
los factores abidticos a través de los entornos, asi como los patrones de variacion a lo largo
del dia y las estaciones. La presencia de crustaceos en tan diversos ambientes sugiere el
desarrollo de diferentes estrategias de vida, las cuales les habrian permitido su expansion
y colonizacion. Algunas de estas modificaciones se encuentran relacionadas con aspectos
reproductivos, metabdlicos, de crecimiento y de biologia poblacional. Para ello, los
organismos debieron sincronizar sus ciclos a las condiciones del ambiente a través de

ajustes bioldgicos y ecofisiolégicos.

En varios estudios se ha observado que, en Argentina, los cursos de agua dulce
presentan condiciones abibticas muy diferentes entre si, proponiéndose la existencia de
estrategias diferenciales a nivel individual y poblacional de las especies de crustaceos
presentes. En nuestro pais, representantes del grupo taxondmico Aegla han sido
registrados en una gran variedad de ambientes, muchos de los cuales constituyen habitats
dindmicos y cambiantes (temporal y espacialmente) en lo que respecta a sus caracteristicas
abidticas. Lo cual permite reconocer que algunas de las especies de la familia Aeglidae se
habrian adaptado a los diferentes factores abidticos desarrollando posiblemente ajustes
biol6gicos y ecofisiolégicos de acuerdo con las presiones selectivas que estos ambientes
dulceacuicolas les imponen. Esto deja al descubierto muchas preguntas sobre cdmo estos

cangrejos pueden vivir y desarrollarse en los diversos ambientes que habitan.

El objetivo de la presente Tesis Doctoral fue estudiar ajustes biolégicos y
ecofisiol6gicos de los aéglidos que les permiten vivir y desarrollarse en ambientes con
diferentes caracteristicas abiéticas. Para tal fin, el manuscrito se organiza en dos areas
teméaticas. Por un lado, se analizan aspectos referidos a la ecologia y biologia poblacional,
mientras que por otro lado se abordan aspectos fisiol6gicos. A su vez, el contenido de estas
tematicas se organiza en tres capitulos, a lo largo de los cuales se estudian ajustes
biologicos y ecofisiolégicos de los aéglidos a través de ensayos y observaciones realizadas
en el ambiente y laboratorio, abordando diferentes escalas temporales (ciclo anual,

estacional, mensual y diario) y espaciales (local y regional).

En la Introduccion se presenta el marco conceptual, objetivos e hipétesis de partida,
asi como una revision de antecedentes del grupo taxondmico sobre el cual se enfoca la
10
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Resumen

presente Tesis Doctoral. En Materiales y Métodos se incluye metodologia en comuan. Luego,
se desarrollan los tres capitulos. En el primero se describen y comparan ajustes biol6gicos
y ecofisiolégicos de tres poblaciones naturales de A. uruguayana a lo largo de un gradiente
espacial y temporal (Capitulo 1). Para esto, se realizaron muestreos estacionales (otofio,
invierno, primavera y verano) en los arroyos “El Espinillo” en Entre Rios y “Del Chupino” en
Santa Fe; y en el rio Ill “Embalse”2da Usina en Cdrdoba. En términos generales, la
estructura poblacional de los organismos pertenecientes a Entre Rios, Santa Fe y Cordoba
coincidieron con el patrén conocido para los aéglidos, presentando distribucion contagiosa,
reproduccion concentrada en los meses mas frios del afio, y liberacion de los juveniles en
la siguiente temporada. Las similitudes encontradas entre los tres sitios fueron: patron
espacial contagioso, proporcién de sexos, fecundidad, esfuerzo reproductivo, relacién
positiva entre el numero de huevos y la talla, mantenimiento del nimero de huevos durante
la embriogénesis, presencia de hembras y machos con génadas maduras durante todo el
afio, adultos mas abundantes en estaciones mas frias y juveniles mas abundantes en
estaciones mas calidas. Por el contrario, el tamafio maximo de machos y hembras, el
dimorfismo sexual, la proporcion de estadio ontogenéticos, la densidad poblacional, la
agregacion, el periodo reproductivo y el volumen de los huevos presentaron diferencias
entre las poblaciones estudiadas, relacionandose con la distribucién geografica. Se observé
variabilidad interespecifica, y se registraron diferentes patrones en cuanto a las dinAmicas

poblacionales.

En el segundo capitulo se estudia en A. uruguayana ajustes en el crecimiento a
través de variaciones en la forma y el tamafio (Capitulo 2). Para ello, se colectaron
especimenes de diferentes tallas y ambos sexos, en el arroyo “Las Pencas” (Entre Rios).
Se observé que durante la ontogenia se producen cambios en la forma del cefalotérax
(alometria) de los individuos estudiados, ademas de variaciones en el tamafio. Los cambios
en la forma del cefalotérax se relacionaron con las distintas etapas del desarrollo
ontogenético (juveniles y adultos) y con el dimorfismo sexual en los adultos. El dimorfismo
sexual, se manifesté como una variacion en la formay no en el tamafio del cefalotérax. Las
diferencias de forma en los ejemplares se evidenciaron principalmente en el rostro y en la
region posterior del cefalotérax. El periodo intermuda aument6 de manera directamente

proporcional al tamafio, y la frecuencia de muda fue similar entre los sexos.

En el tercer capitulo se describen y comparan ajustes en el consumo de oxigeno de

tres especies de Aegla a través de experimentos y observaciones realizadas en el ambiente
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y en el laboratorio, abordando diferentes escalas temporales y espaciales (Capitulo 3). Por
un lado, se realiz6 un analisis estacional (intraespecifico) de la tasa metabdlica de tres
poblaciones de A. uruguayana en diferentes ambientes a lo largo de un gradiente
longitudinal (arroyos “El Espinillo” en Entre Rios y “Del Chupino” en Santa Fe; y rio I
“‘Embalse”-2da Usina en Cordoba). Ademas, en estas mismas poblaciones se estudio el
efecto de la variacion térmica en el metabolismo mediante Normas de Reaccion. Y con el
fin de evaluar el efecto del ambiente sobre las repuestas fisiolégicas, se midi6é el consumo
de oxigeno en el entorno natural y luego, se repitié la medicion para cada poblacién en
condiciones de laboratorio en dos temperaturas experimentales ecolégicamente relevantes.
Por otro lado, se realizd un analisis diario (interespecifico), en el cual se analizé el efecto
de tres variables; el momento del dia (mediodia y atardecer), el peso corporal y el sexo,
sobre la tasa metabdlica de los cangrejos A. singularis y A. platensis en su entorno natural
(arroyos “Anchico”, “Itacaruaré”, “Isabel”’ y “Santa Rita” en Misiones). En todos los ensayos
el consumo de oxigeno fue medido en agua por respirometria. A partir del analisis estacional
se registraron diferencias estadisticamente significativas entre los pesos de los ejemplares
A. uruguayana de las tres poblaciones analizadas. Se observo la existencia de dependencia
entre el peso y el sitio (variables: pH y temperatura) y el sexo. Los consumos de oxigeno
variaron significativamente entre los sitios analizados, siendo los individuos de Entre Rios
los que presentaron el mayor consumo. La tasa metabdlica estandar fue directamente
proporcional a la temperatura he inversamente proporcional al pH. Bajo condiciones
comunes de laboratorio, los consumos de oxigeno de los ejemplares de los tres sitios
analizados no revelaron diferencias significativas. El consumo de oxigeno de A. uruguayana
fue similar entre machos y hembras. A partir del analisis diario se evidencié que A. singularis
y A. platensis no presentan variacion diaria en el consumo de oxigeno, presentando ambas
especies similar estrategia de regulacion del intercambio de gases. La tasa metabdlica
media fue mas alta en A. singularis. Se registraron disminuciones en la tasa metabdlica
asociada con el aumento de peso en ambas especies. El consumo de oxigeno de A.

platensis y A. singularis fue similar entre machos y hembras.

Finalmente se postulan las conclusiones generales, donde, a partir de la integracion
de la informacion obtenida a lo largo del desarrollo de la presente Tesis Doctoral se
concluye que existen ajustes biologicos, ecolégicos y fisiologicos de los aéglidos a los

diferentes contextos ambientales donde se distribuyen.
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Abstract

ABSTRACT

Crustaceans are a diverse group found in a wide range of habitats. Different conditions and
sites (for example, latitude and longitude) influence the variability of abiotic factors across
environments, as well as patterns of variation throughout the day and seasons. The
presence of crustaceans in such diverse environments suggests the development of
different life strategies, which would have allowed their expansion and colonization. Some
of these modifications are related to reproductive, metabolic, growth, and population biology
aspects. For this, the organisms had to synchronize their cycles to environmental conditions
through biological and ecophysiological adjustments.

Several studies had observed that, in Argentina, freshwater courses have very
different abiotic conditions, proposing the existence of different strategies of the crustacean
species at the individual and population level. In our country, representatives of the Aegla
taxonomic group have been registered in a wide variety of environments, and several of
them constitute dynamic and changing habitats (temporally and spatially) related to their
abiotic characteristics. This allows us to recognize that some of the species of Aeglidae
family would have adapted to different abiotic factors, possibly developing biological and
ecophysiological adjustments according to the selective pressures that these freshwater
environments impose on them. This uncovers many questions about how these crabs can

live and thrive in the diverse environments they inhabit.

The aim of this Doctoral Thesis, was to study biological and ecophysiological
adjustments of the aeglids that allow them to live and develop in environments with different
abiotic characteristics. To this end, the manuscript is organized into two thematic areas. On
the one hand, aspects related to population ecology and biology are analyzed, while on the
other side physiological aspects are addressed. In turn, the content of these topics is
organized into three chapters, along which biological and ecophysiological adjustments of
the aeglids are studied through samplings and observations made in the environment and
laboratory, addressing different time (annual, seasonal, monthly and daily) and spatial (local

and regional) scales.

The Introduction presents the conceptual framework, objectives and starting
hypothesis, as well as a review of the background of the taxonomic group on which the
present Doctoral Thesis is focused. In Materials and Methods, a common methodology is
included. Then, the three chapters are developed. The first describes and compares

biological and ecophysiological adjustments of three natural populations of Aegla
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uruguayana along a spatial and temporal gradient (Chapter 1). For this, seasonal sampling
(autumn, winter, spring and summer) was carried out in the streams "El Espinillo” in Entre
Rios and "Del Chupino" in Santa Fe; and in the river Il "Embalse" -2da Usina in Cérdoba.
In general terms, the population structure of the organisms belonging to Entre Rios, Santa
Fe and Cordoba coincided with the pattern known for the aeglids, presenting clumped
distribution, concentrated reproduction in the coldest months of the year, and release of the
juveniles in the following season. The similarities found between the three sites were:
clumped spatial pattern, sex ratio, fecundity, reproductive effort, positive relationship
between number of eggs and size, maintenance of the number of eggs during
embryogenesis, presence of females and males with mature gonads throughout all the year,
adults more abundant in colder seasons and juveniles more abundant in warmer seasons.
Conversely, the maximum size of males and females, the sexual dimorphism, the proportion
of ontogenetic stage, the population density, the aggregation, the reproductive period and
the volume of the eggs presented differences among the populations studied, relating to the
geographical distribution. Interspecific variability was observed, and different patterns were

recorded in terms of population dynamics.

In the second chapter adjustments in growth are studied in A. uruguayana through
variations in form and size (Chapter 2). For it, specimens of different sizes and both sexes
were collected in the stream "Las Pencas" (Entre Rios). It was observed that during
ontogeny there are changes in the shape of the cephalothorax (allometry) of the individuals
studied, as well as variations in size. The changes in the shape of the cephalothorax were
related to the different stages of ontogenetic development (juveniles and adults) and to the
sexual dimorphism in adults. The sexual dimorphism was observed in cephalothorax shape
variation and not in size. The differences in shape in the specimens were evidenced mainly
in the rostrum and in the posterior region of the cephalothorax. The intermoult period
increased directly proportional to size, and the frequency of moult was similar between

Sexes.

The third chapter describes and compares adjustments in the oxygen consumption of
three species of Aegla through experiments and observations made in the environment and
in the laboratory, addressing different temporal and spatial scales (Chapter 3). On the one
hand, a seasonal (intraspecific) analysis of the metabolic rate of three populations of A.
uruguayana in different environments along a longitudinal gradient was carried out (streams

"El Espinillo" in Entre Rios and "Del Chupino" in Santa Fe and river Il "Embalse" -2da Usina
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in Cordoba). In addition, in these same populations, the effect of thermal variation on
metabolism was studied using Reaction Norm. In order to evaluate the effect of the
environment on physiological responses, the oxygen consumption in the natural
environment was measured and then, the measurement was repeated for each population
under laboratory conditions in two ecologically relevant experimental temperatures. On the
other hand, a daily analysis (interspecific) was carried out, in which the effect of the time of
day (noon and dusk), body weight and sex on the metabolic rate of the crabs Aegla singularis
and Aegla platensis in their natural environment (streams "Anchico", "ltacaruaré”, "Isabel"
and " Santa Rita "in Misiones) were studied. In all the experiments the oxygen consumption
was measured in water by respirometry. From the seasonal analysis, statistically significant
differences were recorded between the weights of the A. uruguayana specimens of the three
populations analyzed. The existence of dependence between weight and site (variables: pH
and temperature) and sex was observed. Oxygen consumption varied significantly among
the sites, in which the individuals from Entre Rios present the highest oxygen consumption.
The standard metabolic rate was directly proportional to the temperature and inversely
proportional to the pH. Under common laboratory conditions, the oxygen consumption of the
samples from the three sites analyzed did not reveal statistically significant differences. The
oxygen consumption of A. uruguayana was similar between males and females. From the
daily analysis, it was evidenced that A. singularis and A. platensis do not present daily
variation in oxygen consumption, both species present a similar regulation strategy for gas
exchange. The average metabolic rate was higher in A. singularis. There were decreases in
the metabolic rate associated with weight gain in both species. The oxygen consumption of

A. platensis and A. singularis was similar between males and females.

Finally, the general conclusions are postulated, where, from the integration of the
information obtained throughout the development of this Doctoral Thesis, it is concluded that
there are biological, ecological and physiological adjustments of the aeglids to the different

environmental contexts where they are distributed.
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INTRODUCCION
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Introduccion

Los principios de la teoria darwiniana de la evolucién involucran dos elementos: la poblacion
diversificada y el ambiente con el cual interaccionan. La diversidad de las poblaciones se
refiere a sus caracteristicas morfolégicas, etoldgicas y fisiolégicas, mientras que la
interaccion de un organismo con su ambiente consiste en los intercambios de energia,

materia e informacién entre estos dos sistemas.

El ambiente incluye factores bioticos y abiéticos actuando constantemente y los
organismos son una parte de esta compleja dindmica. El organismo se caracteriza y
distingue del medio por su capacidad de autorregulacion, la cual es realizada por medio de
la homeostasis, donde el control homeostatico representa una ventaja adaptativa, ya que
el nivel de influencia externa que un organismo puede tolerar depende de la capacidad de
amortiguamiento de sus mecanismos homeostéaticos, determinando asi la explotacion del
ambiente [1], [2].

Dentro de este marco, la adaptacion se refiere a una variante fenotipica que resulta
en el aumento de la aptitud entre un set especifico de variantes de un rasgo y un ambiente
determinado [3]. Este ajuste representa la respuesta a un conjunto de estimulos
ambientales que resulta en la “capacidad mejorada” de ese organismo en hacer frente a su
entorno cambiante. Las respuestas de los organismos a los cambios ambientales difieren
de acuerdo a su estadio ontogenético, condicién nutricional, sexo, ciclo de muda,
estacionalidad, entre muchos otros factores que pueden actuar de manera separada o de
forma sinérgica [4], [5]. Los diferentes organismos se ajustan o adaptan de diversas
maneras: en su estructura, fisiologia, genética, locomocion, dispersion, medios de defensa

y ataque, comportamiento, reproduccion, crecimiento, entre otros aspectos [6].

Crustaceos decapodos

Decapoda incluye aproximadamente 14.866 especies que en su mayoria estan restrictas al
sistema marino, pero hay una gran variedad de especies semiterrestres, terrestres y otras
gue colonizaron cuerpos de agua salobre y dulce, encontrandose hoy en sistemas acuaticos

continentales de todo el mundo [7], [8], [9].
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Colonizacién del agua dulce y adaptaciones

Los crustaceos decapodos son originarios de los sistemas marinos. Estos sistemas poseen
caracteristicas fisicas y quimicas diferentes a los sistemas dulceacuicolas, sobre todo en
los relacionados con la estabilidad de diferentes factores (temperatura, concentracion de
oxigeno y sales, entre otros) [10].

Durante la introduccién a los sistemas acuaticos continentales, los crustaceos
decapodos desarrollaron una serie de adaptaciones que les permitieron habitar los
ambientes hipoosmoticos, soportando el estrés causado sobre todo por el desbalance
generado por el ambiente dulceacuicola [11]. Asi los organismos realizaron ajustes
acoplando sus ciclos bioldgicos a los ambientales. Algunas de las principales
modificaciones fueron a nivel de los érganos excretores, y en los procesos de crecimiento

y reproduccion [12], [11].

El exoesqueleto duro y altamente impermeable de los cangrejos durante el periodo
de intermuda disminuye el ingreso de agua. Sin embargo, durante los periodos de premuda
y postmuda el tegumento es mas fino y blando, permitiendo el ingreso de agua desde el
ambiente. Uno de los mecanismos de adaptacion en los cangrejos dulceacuicolas es la
extension de los periodos de intermuda con respecto a los crustdceos marinos, como
mecanismo de disminucién de los periodos de pre y postmuda y el intercambio de sales
relacionado con estas etapas [12]. Otra de las adaptaciones de los crustaceos
dulceacuicolas se relaciona con cambios en los 6rganos o sistemas que regulan
activamente las concentraciones de sales en las excreciones [11]. El tipo de elemento que

se excreta resulta un mecanismo necesario de vida [12], [13].

Los decapodos dulceacuicolas no solamente tuvieron que producir adaptaciones que
permitan la vida sino que también a nivel de los procesos reproductivos sufrieron
modificaciones que les permitieron desarrollarse con éxito en estos sistemas. En estos
organismos, para que se produzca el intercambio de material genético se requiere en todos
los casos el apareamiento directo entre los progenitores (cépula) [14], [15]. De este modo,
las gametas masculinas son traspasadas a la zona ventral del cefalotérax de la hembra, en
una region cercana a los gonoporos de variadas maneras dependiendo de la taxa. Una vez
que los ovocitos estan desarrollados y que los estimulos ambientales son los adecuados se
produce la ovipostura, proceso a través del cual los ovocitos son exteriorizados a través de
los gondporos [15]. Durante este proceso (ovipostura) se produce la fertilizacion de los

huevos, ocurriendo inmediatamente luego de la copula, en el transcurso de horas o luego
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de dias e incluso meses, de acuerdo a los diferentes grupos [16], [17], [15]. Una vez en el
exterior, los huevos quedan adheridos a las setas de la madre dentro de la cavidad
conformada por el cefalotérax y el abdomen [15]. Estos huevos son acarreados por la
hembra en su abdomen hasta el momento de la eclosion, lo cual entorpece sus movimientos

y la convierte en una presa potencialmente mas vulnerable o facil de ser capturada [18].

En cuanto a la membrana de los huevos, esta en los decapodos dulceacuicolas es
mas gruesa que la de los decapodos marinos, aumentando el aislamiento de los embriones
en desarrollo, y protegiéndolos contra la perdida de agua y estrés osmaético. De este modo,
los embriones estan aislados del medio en el cual la madre vive mediante una o incluso

mas de una membrana [19].

Los ambientes dulceacuicolas presentan fuertes desafios fisioldgicos a los estadios
inmaduros de los crustaceos, especialmente relacionados con la capacidad de balancear
concentraciones de iones y cationes y de agua. Las larvas de cangrejo poseen
rudimentarios mecanismos de regulacién de agua e iones, los cuales no les posibilitan la
supervivencia y desarrollo en este tipo de medio [11]. Entre las principales estrategias
utilizadas por los decapodos netamente dulceacuicolas que les permiten sortear este
inconveniente se encuentran las relacionadas con la reduccién e incluso desaparicion de
los estadios larvales de vida libre, eclosionando como juveniles totalmente desarrollados y
con forma similar a la de los adultos (desarrollo directo) [11], [20], [21]. La reduccién de los
estadios larvales libres provoca que esas etapas de desarrollo se produzcan dentro del
huevo, aumentando el tiempo de incubacién. De este modo, al pasar mayor tiempo dentro
del huevo, los embriones necesitan mayores cantidades de vitelo (reservas energéticas), lo
cual se encuentra relacionado con el aumento en el tamafio de los huevos en los cangrejos
dulceacuicolas. Esto requiere también una mayor inversién energética por parte de las
hembras. El aumento de tamafio reduce el nimero de huevos que una hembra puede

producir o cargar luego de la ovipostura [11].

A medida que el embrién va pasando por los distintos estadios de desarrollo dentro
del huevo, el corion disminuye su espesor, lo que facilita la eclosién [19]. Una vez fuera del
huevo, los neonatos no son directamente liberados a la zona pelagica, como ocurre en los
decapodos marinos con estadios larvales libres, sino que existe cuidado parental extendido.
Los neonatos permanecen relacionados al cuerpo de la madre durante un tiempo, luego la

abandonan y comienzan el periodo de vida libre. Los juveniles atraviesan en general una

19
Tesis Doctoral. Ajustes bioldgicos de Aeglidae
Valeria Diawol



Introduccion

etapa lecitotrdfica, alimentandose durante un tiempo de las reservas de vitelo que poseen

e independizdndose de la alimentacion exdgena [22], [23], [20], [21].

Decapodos dulceacuicolas de América del Sur

En América del Sur se encuentra una variada fauna de crustaceos decapodos
dulceacuicolas agrupadas en siete familias [24], [25], [26], disminuyendo a cinco en los
ambientes fluviales argentinos. Estas se agrupan en cuatro grupos morfoldgicos:
camarones (Sergestidae y Palaemonidae), langostas (Parastacidae), cangrejos verdaderos
(Trichodactylidae) y los llamados pseudo-cangrejos o cangrejos (Aeglidae), siendo muchos
endémicos de esta region a nivel de especie, género y familia [27], [28], [17]. La evolucion
conjunta de las poblaciones de decapodos en sus ambientes, y el ajuste a nuevas
condiciones abidticas determinan su diversidad y sus densidades en estos sistemas [29],
[30], [31]. Una de estas familias de decapodos, Aeglidae, ha logrado colonizar diversos
habitats a partir de su ingreso desde el ambiente marino, caracteristica la cual permite

estudiar los ajustes bioldgicos y ecofisioldgicos de estos al medio.

Caracteristicas de Aegla

Los cangrejos de la familia Aeglidae Dana, 1952 (superfamilia Galatheoidea) presentan
particulares caracteres, que la convierten en un fascinante grupo de estudio. Segun Martin
y Abele [32]: “Los aéglidos son unicos ecolégicamente, por ser la Unica familia de anomuros
de ambientes dulceacuicolas, biogeograficamente, por ser endémicos de sitios templados
de Sudamérica y, morfolégicamente, porque poseen caracteres particulares en el
cefalotérax y las branquias”. Esta familia de anomuros incluye tres géneros, dos de los
cuales estan extintos: Haumuriaegla hallado en rocas marinas de la etapa Haumurian
(Maastrichtiano) en el norte de Canterbury, Nueva Zelanda, y Protaegla del sur del Estado
de Puebla, México [33], [34]. Aegla es el Unico género de Aeglidae existente en la actualidad
y el Unico taxdn del infraorden Anomura enteramente restringido a habitats dulceacuicolas
[35] (Figura 1).
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Figura 1. Ejemplar de Aegla sp.

El género Aegla incluye aproximadamente 85 especies y subespecies cuyas
relaciones sistematicas y filogenéticas actualmente son poco claras [32], [32], [36], [35],
[37], [38], [39], [40], [41], [42]. Esto es debido a que en los Ultimos afios se contintdan
describiendo nuevas entidades y expansiones en la distribucion de las especies conocidas
[37], [43]. Pérez Lozada y col., [44] han propuesto la creacion de la superfamilia Aegloidea
partiendo del analisis de nucledtidos del gen ribosomal 18S, mostrando separacién de esta
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familia de las del resto de la superfamilia Galatheoidea. Ademas, los analisis filogenéticos
moleculares realizados con los representantes de la familia plantean diversos caminos en

la definicion de las especies originales y la ubicacion del grupo [45].

Origen del grupo

América del Sur ha presentado desde el Mioceno diversos eventos que modelaron el
paisaje y las condiciones fisico — quimicas de los ambientes acuéticos continentales. Estos
cambios en los habitats provocados principalmente por ingresiones marinas y glaciaciones
determinaron la estructura del paisaje y afectaron de diversas maneras a las especies que
habitaban en ellos [46]. Bajo este escenario geocliméatico los sistemas acuaticos originarios
se fueron conformando de manera dindmica, permitiendo que diversos habitats fueran
colonizados por varios grupos de crustaceos decapodos, entre ellos Aegla. Estos, bajo
diversas presiones selectivas ejercidas por el ambiente, se habrian adaptado a las nuevas

condiciones de los sistemas acuaticos [47].

Al considerar el origen de este grupo se presentan varias hipotesis. Por un lado, se
postula un ingreso através de la costa Atlantica de América del Sur, y por otro lado, a través
del Pacifico a los ambientes dulceacuicolas que hoy corresponde al territorio chileno. En
cuanto a la primera hipétesis, Schmitt [48] sugiri6 que los ejemplares con caracteristicas
mas primitivas (morfologia menos ornamentada) ingresaron por el Océano Atlantico. Segun
esta postura, los organismos se habrian dispersado desde el noroeste argentino (centro de
distribucion) hacia Brasil y Chile. Esta hipétesis fue sustentada por andlisis biogeograficos
realizados por Morrone y Lopretto [27]. Sin embrago, las especulaciones fueron elaboradas
en ausencia de fésiles, las cuales al encontrase modificaron esta postura. En cuanto a la
segunda hipotesis, Feldmann [49] describio registros fosiles de una nueva especie del
Cretacico tardio hallado en Nueva Zelanda, clasificado como el representante conocido mas
antiguo de la familia Aeglidae [33], aportando evidencia a favor del posible ingreso de este
grupo a través del Pacifico. Ortmann [50] sugirié que los organismos ingresaron a partir del
Océano Pacifico por las costas chilenas y se dispersaron hacia el norte de Argentina y el
sur de Brasil. Segun este autor, la dispersion fue debida a las glaciaciones o a conexiones
entre los cuerpos de agua. Tal evento se habria manifestado cuando la cordillera ain no
habia surgido. Esta hipotesis se sustenta en la distribucion de Aegla sp. y de Parastacus
sp. sugiriendo que, si ambas presentan una distribucion similar, la historia comun también

lo seria. Pérez Lozada y col., [36], a través de andlisis moleculares, consideran viable que
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el ancestro de Aegla hubiera habido colonizado por primera vez cuerpos de agua
continentales durante una transgresion marina de la costa del Océano Pacifico hace
aproximadamente 70 millones de afos. Estos autores postulan a A. papudo [48] como la
especie mas antigua. Analisis de relaciones evolutivas a través de secuencias de ADN

mostraron que las especies de esta familia sufrieron una reciente especiacion [51].

A pesar de los resultados obtenidos en las mencionadas investigaciones, todavia no
esta claro cual fue la historia evolutiva y cuales fueron los “caminos” que siguieron estos

cangrejos hasta alcanzar su distribucion actual.

Area de distribucién

Actualmente, el area de distribucion de estos cangrejos comprende la zona austral de
América del Sur, siendo hallados en Bolivia, Paraguay, Chile, Brasil, Uruguay y Argentina
[48], [52], [36]. Dentro de estas areas, los aéglidos han sido encontrados en una gran
variedad de ambientes; desde los ~4500 m de altura en el noroeste de la cordillera
argentino-chilena, hasta lagos, rios y arroyos en Chile a 320 m de profundidad [52]. En
estos ultimos ambientes, algunas especies son troglobias (ej. A. cavernicola y A. leptochela)
o trogldfilas (ej. A. schmitti y A. rostrata), resultando extremadamente endémicas [53], [54].
Sin embargo, esta familia de acuerdo con algunos autores [55], [56], [57], [58], [59], se
encuentra preferentemente en ambientes con altas concentraciones de oxigeno disuelto en

agua.

Por lo general, las especies de Aegla presentan areas de distribucion relativamente
pequefias, restringidas a una Unica 0 unas pocas cuencas de drenaje adyacentes,
mostrando algunas especies altos niveles de endemismo. Algunos ejemplos que denotan
la endemicidad de estos anomuros son: A. ringueleti que solo se ha registrado en la
localidad de Cachi, provincia de Salta y A. sanlorenzo que solo se ha observado en el rio
San Lorenzo, provincia de Jujuy, Argentina [52]. Sin embargo, algunos otros taxones
presentan rasgos distribucionales mas amplios, siendo A. uruguayana, A. platensis y A.

neuquensis las que estan en un area mayor [60], [38].

En Argentina se encuentran aproximadamente 15 especies de aéglidos distribuidas
en ambientes de variadas caracteristicas [61], [62], [63]. De estas especies, A. jujuyana, A.

humahuaca, A. intercalata, A. sanlorenzo, A. scamosa, A. neuquensis y A. singularis solo
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pertenecen a la carcinofauna argentina. El resto de las especies de Aegla también habitan

ambientes en otros paises [52].

Posicién tréfica

Como integrantes de la fauna acuética continental, los aéglidos constituyen un componente
importante de las redes troficas de aquellos ambientes en el que se encuentran, debido a
su funcionalidad como alimento de peces, aves, lobito de rio patagonico, ranas y jacareés,
ademas de ser eficaces predadores de larvas acuéticas de insectos y otros invertebrados
[8], [64]. El hecho de ocupar una posicién intermedia en las redes tréficas, transformar
celulosa en proteinas al alimentarse de material vegetal, devolver materia y energia
proveniente de organismos muertos y conectar los sistemas acudticos y terrestres los

convierte en un componente clave en la dinamica de los ecosistemas acuaticos [17].

Estado de conservacion

Algunas de las especies de la familia Aeglidae han sido consideradas en peligro de extincion
en el ambiente natural y otras han sido catalogadas en categorias con problemas de
conservacion [65], [44]. Esta situaciébn ocurre principalmente debido a su estrecha
distribucién y rapida degradacion de los habitats dulceacuicolas donde se distribuyen. Jara
y col., [66] sefialan la necesidad de aumentar los esfuerzos para ampliar el conocimiento
sobre estos particulares anomuros, sistematizando la informaciéon con el objetivo de
implementar planes de manejo para preservar poblaciones remanentes que han sido
afectadas. Con la excepcion de Bond-Buckup y col., [35], Bueno y col., [38], Tumini [43] hay

escasa informacion sobre el estado de conservacion de Aegla en Argentina.

Aspectos reproductivos, metabdlicos, de crecimiento y biologia poblacional

La presencia de crustaceos en diversos ambientes sugiere el desarrollo de diferentes
estrategias de vida, las cuales les habrian permitido su expansion y colonizacién. Algunas
de estas modificaciones se encuentran relacionadas con aspectos reproductivos,
metabdlicos, de crecimiento y de biologia poblacional [67]. Para ello, los organismos
debieron acoplar sus ciclos a las condiciones del ambiente a través de ajustes biologicos y
ecofisioldgicos.
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Los organismos interaccionan con su ambiente a través de intercambios de materia,
energia e informacioén. Las propiedades de tales intercambios (velocidad, eficiencia, entre
otros) se encuentran relacionadas a las transformaciones de materia y energia de cada
individuo, las cuales constituyen su metabolismo. Los crustdceos decdpodos son
organismos aerobicos, que necesitan del oxigeno molecular en los procesos de oxidacion
y obtencidén de energia. La cantidad de oxigeno consumido durante la respiracién, asi como
del diéxido de carbono eliminado como producto de la oxidacion, esta intimamente
relacionada con la actividad metabdlica del individuo [13], [68]. Asi, la medicién del consumo
de oxigeno puede ser utilizada como un buen indicador de la tasa metabdlica de las
especies. El metabolismo puede variar debido a diferentes factores internos y externos,
tales como el tamafio corporal, sexo, actividad, etapa del ciclo de muda, condiciones
ambientales (temperatura, fotoperiodo, etc.) entre otros [69]. NUmeros estudios sobre el
consumo de oxigeno se han llevado a cabo en diferentes crustaceos. Sin embargo, a pesar
de la importancia que tienen los anomuros dulceacuicolas en los ecosistemas acuaticos,
hay poca informacién sobre aspectos fisiol6gicos en general y sobre el consumo de oxigeno
en particular. En el caso de Aegla, los estudios sobre consumo de oxigeno son
practicamente inexistente, a excepcion de Dalosto y Santos [70] que evaluaron el consumo
de oxigeno en A. longirostri en experimentos de laboratorio bajo condiciones de

disponibilidad constante y limitada de oxigeno.

En cuanto a la estructura y dinamica de las poblaciones, diversas investigaciones
sugieren la existencia de sincronizacioén entre algunos de los procesos biolégicos y la
dinamica de los cuerpos de agua [71], [72], [73], [74]. Al respecto, las condiciones
ambientales y los procesos poblacionales pueden determinar la presencia, abundancia y
distribucion de las especies. Birge [75] encuentra que los habitats acuaticos afectan la
distribucion de organismos, ya que pueden ser muy variables en diferentes factores tales
como luz, temperatura y oxigeno. En sistemas con llanura aluvial, cominmente, la
temperatura coincide con el ciclo hidrico del agua. Estos ciclos podrian estar asociados con
los ciclos biolégicos de los decapodos, por ejemplo, el momento y duracién de su ciclo
reproductivo [16], [76]. Si bien desde la ecologia se plantea la necesidad de un abordaje
sistémico de los parametros biolégicos a partir de escalas temporales y espaciales, los
estudios sobre la estructura y dinamica poblacional llevados a cabo en el ambiente en
Aeglas son pocos, siendo estas investigaciones casi en su totalidad referentes a la fauna
brasilefia y/o chilena [56], [77], [78], [79], [80], [81], [82], [83], [84], [85], [86], siendo preciso
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comenzar por aportar datos sobre otras especies y areas geograficas que no han sido

suficientemente indagados por la literatura existente.

En relacibn a la biologia reproductiva, este proceso en los decdpodos varia
ampliamente en las distintas especies [87], [88], [89], [90], [91], [92]. Asi, una poblacion
puede tener una respuesta de su genotipo a un ambiente determinado y tener una
reproduccion continua o ser discontinua expresandose dicha actividad en un periodo
determinado del afio [88], [93]. Esta expresion representa una caracteristica de cada
especie o poblacion y resulta de las interacciones de los factores enddgenos y exégenos
existentes que modelan el ciclo [87], [88], [92]. Los componentes enddgenos, tales como
las caracteristicas genotipicas e historia evolutiva, determinan caracteristicas reproductivas
particulares en cada especie. Estos son modelados por los factores exdgenos y estan
representados por las relaciones entre la densidad de especies, disponibilidad y abundancia
de recursos y diferentes factores ambientales, tales como condiciones climaticas locales
[94], [95], [96], [97], asi como presiones selectivas. En varias especies de Aegla se han
estudiado aspectos relacionados a la biologia reproductiva, muchos de los cuales
presentaron estrecha relaciébn y sincronizacion con algunas de las caracteristicas
ambientales de los sitios bajo estudio (por ejemplo: temperatura, precipitaciones, velocidad
de la corriente, entre otras) [98], [78], [99], [100], [101], [82], [84].

En cuanto al crecimiento, este es un proceso que ocurre de manera discontinua en
los crustaceos, debido a la exocuticula rigida que se elimina en cada proceso de muda. Hay
dos componentes basicos en este fendmeno, el aumento de tamafio durante cada muda y
el periodo de intermuda, ambos regulados por factores exégenos y endégenos (entre los
cuales se encuentran la edad, sexo, aspectos ambientales, entre otros). El cambio de
exocuticula ocurre por medio de mudas criticas [102] hasta llegar a la muda puberal cuando
adquieren su madurez e indican el inicio de la maduracion de las gbnadas, dando comienzo
una nueva etapa en su ciclo vital. Aunque se han descrito muchas especies de aéglidos (y
contindan describiéndose), los estudios sobre el crecimiento de estos organismos son
escasos [103], [55], [56], [58], [59], [104], [105], [106], [107], [84], [86].

Aéglidos en ambientes argentinos

El sur de América del Sur esté caracterizado por la presencia de varias cuencas hidricas

qgue abarcan una extensa area geogréafica, como lo es por ejemplo, la cuenca del Plata, la
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cual a lo largo de su extension presenta una alta diversidad de ambientes loticos y leniticos
que varian en sus caracteristicas fisicas y quimicas [108]. Ademas, numerosas cuencas
menores desembocan al mar y otras tantas “desaparecen” dentro del continente
conformando el entrelazado hidrico continental que incluye a la Argentina. Estas cuencas
presentan historias dinamicas de actividades orogénicas y climéticas en las que los
crustaceos decapodos han evolucionado [109], [36], [47], [110]. En varios estudios se ha
manifestado que en nuestro pais, los cursos de agua dulce presentan condiciones abioticas
muy diferentes entre si, proponiéndose la existencia de estrategias diferenciales a nivel
individual y poblacional de las especies de crustaceos presentes [111], [112], [113], [114],
[47], [76]. En Argentina, representantes del grupo taxondmico Aegla han sido registrados
en una gran variedad de ambientes (llanura, montafa, entre otros), muchos de los cuales
constituyen habitats dinamicos y cambiantes (temporal y espacialmente) en lo que respecta
a sus caracteristicas abiéticas. Lo cual permite reconocer que algunas de las especies de
la familia Aeglidae se habrian adaptado a los diferentes factores abiéticos desarrollando
posiblemente ajustes bioldgicos y ecofisiolégicos de acuerdo con las presiones selectivas
gue estos ambientes dulceacuicolas les imponen. Esto deja al descubierto muchas
preguntas sobre como estos cangrejos pueden vivir y desarrollarse en los diversos
ambientes que habitan [29], [16], [47], [76].

Estructura de la presente investigacion

La presente Tesis Doctoral se organiza en tres capitulos. En el Capitulo 1 se describen y
comparan ajustes biolégicos y ecofisioldgicos de tres poblaciones de A. uruguayana a lo
largo de un gradiente espacial y temporal. En el Capitulo 2 se estudian en A. uruguayana
ajustes en el crecimiento a través de variaciones en la forma y el tamafio. En este capitulo
se amplian los resultados (en cuanto analisis, interpretacion y discusion de resultados)
obtenidos en el trabajo de investigacion de la tesina de grado que ya fueron publicados
(Capitulo 2). En el Capitulo 3 se describen y comparan ajustes en el consumo de oxigeno
mediante analisis estacional en A. uruguayana; y a través de analisis diario en A. platensis
y A. singularis (Capitulo 3). Finalmente se postulan las conclusiones globales, y se
presentan algunos de los interrogantes que surgieron durante el desarrollo de la presente

Tesis Doctoral y que podrian guiar futuras investigaciones.
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Por lo tanto, a continuacion se plantean los objetivos e hip6tesis que han servido de

guia de la presente Tesis Doctoral.

OBJETIVOS

GENERAL:

o Estudiar ajustes bioldgicos y ecofisioldgicos de los aéglidos que les permiten vivir y

desarrollarse en ambientes con diferentes caracteristicas abioéticas.

ESPECIFICOS:

¢ Identificar y evaluar la ecologia de poblaciones de aéglidos sujetos a ambientes con

diferentes caracteristicas abiéticas.

e Caracterizar y examinar las posibles diferencias fisioldgicas de especies de aéglidos

que habitan en ambientes con diferentes caracteristicas abiéticas.

HIPOTESIS

e La ecologia de las poblaciones en aéglidos se correlaciona con las condiciones

abidticas de cada ambiente.

e La fisiologia de aéglidos varia en relacién con las condiciones abiéticas de cada

ambiente.
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MATERIALES Y METODOS
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Areas de estudio

Las informacion sobre los ajustes bioldgicos y ecofisiolégicos de Aegla fueron obtenidos a
partir de experiencias de campo llevados a cabo en diferentes ambientes del territorio
argentino entre los afios 2011 y 2017.

De acuerdo con el planteo biogeografico de Morrone [61], [115] el territorio argentino
esta surcado por dos reinos: el Holotropical y el Austral. En el primero de ellos se encuentra
la regién Neotropical y dentro de esta region se ubica la subregion Chaquefia (provincia
Chaquenia en la que se distribuyen A. uruguayana, A. scamosa, A. platensis y A. affinis) y
la subregion Parana (provincia Paranaense en la que se encuentra A. parana, A. singularis,
A platensis). Por otro lado, en el reino Austral se ubica la region Andina, con la subregion
Paramo-Puna (provincia de la Puna donde habitan A. humahuaca, A. jujuyana, A.
intercalata, A. ringueleti, A. sanlorenzo y A. septentrionalis) y la subregion Patagodnica

(provincia de la Patagonia con registros de A. riolimayana y A. neuquensis).

El &rea de estudio del presente trabajo de investigacién comprendi6 cuerpos de agua
de las provincias de Entre Rios, Santa Fe, Cérdoba (subregién Chaquefia) y Misiones
(subregion Parana). En las diferentes provincias, los sitios muestreados presentaron
similitudes y diferencias en lo que respecta a las caracteristicas abiéticas de los cuerpos de
agua,; rios y arroyos; con o sin vegetacion; fondos de arena, clastos psefiticos y psamiticos

ylo rocas, entre otras [116], [117].

Subregiéon Chagueia

Esta zona estéd caracterizada por un territorio llano o ligeramente ondulado, con clima
templado-calido, lluvias durante todo el afio que disminuyen de norte a sury de este a oeste.
La temperatura media anual oscila entre 13 y 17 °C. Respecto a la flora, existen
comunidades edéaficas formadas por especies provenientes de la provincia Paranaense,
selvas riberefias y algunos sectores xerdfilos con influencias del espinal. La vegetacion
dominante es la estepa o pseudoestepa de gramineas que forman matas entre las cuales

crecen herbaceas y algunos arbustos [116], [117] (Figura 2).
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Subregion Paranaense

Esta area presenta un territorio montafioso con serranias de poca altura que van
elevandose hacia el este. La precipitacion anual varia entre 1500 y 2000 mm y presenta
una estacibn mas seca en invierno y abundantes lluvias en verano. La vegetacion
dominante es la selva subtropical, con un estrato de arboles de 20 a 30 m de altura, otro
de arboles menores y un denso sotobosque. Los cursos de agua de esta zona se adecuan
a las caracteristicas del sistema del Alto Parana. La temperatura de esta region varia entre
15y 33°C con una media de 24°C [116], [117] (Figura 3).

Figura 2. a) Fotografia de Aegla uruguayana. Cuerpos de agua muestreados en: b) Entre Rios, c)
Santa Fe y d) Cérdoba
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Figura 3. Fotografias de: a) Aegla platensis y b) Aegla singularis. ¢) Cuerpos de agua muestreados

en la Provincia de Misiones
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Experiencias de campo

Recoleccién de ejemplares

El arte de captura de los ejemplares incluyo red D (copo de mano) de 60 cm de didmetro,
con una abertura de malla de 1 mm, el cual fue posicionado a favor de la corriente de modo
que, al remover el sustrato los especimenes fueran arrastrados hacia su interior. Ademas,
se implementé la recoleccion manual, a través de la remocion de rocas, troncos, vegetacion
u otros elementos que estos cangrejos utilizan como refugio [58], [64]. Cada una de estas
artes fue utilizada de acuerdo a las caracteristicas ambientales y de accesibilidad al sitio de
recoleccion (Figura 4).

En cada ambiente se establecieron zonas de muestreo ubicadas a lo largo del
cuerpo de agua (de aqui en adelante serdn denominadas transectas). Los detalles de cada

experiencia se especifican en los posteriores capitulos de esta Tesis Doctoral.
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Figura 4. Artes de muestreo utilizados en la recoleccién de aéglidos en diferentes cuerpos de agua

de Argentina
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Reqistro de parametros abioticos

Los datos de coordenadas geogréficas y altitud (msnm) de los sitios de muestreo fueron
obtenidos mediante el uso de un equipo digital Garmin Dakota 20, Kansas City, Missouri,
U.S.A. En cada muestreo se realizé la medicién de parametros abioticos del cuerpo de
agua, que incluyeron temperatura (°C), pH y conductividad (us cm™), oxigeno (ppm), sélidos
disueltos (ppm). Estos fueron obtenidos mediante sensores digitales (pHmetro y
conductimetro Hanna HI 98129, Oximetro Hanna HI 9146 Woonsocket, RI, U.S.A). También
se obtuvieron fotos de los diferentes ambientes con una camara digital SONY Cyber-shot®
(Figura 5).
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Figura 5. Medicién en campo de algunos parametros abioticos de los cuerpos de agua

muestreados en Argentina

36
Tesis Doctoral. Ajustes bioldgicos de Aeglidae
Valeria Diawol



Materiales y Métodos

Traslado de ejemplares

En cada campafa, excepto en las realizadas en Misiones (metodologia detallada en el
capitulo 3 de esta Tesis Doctoral), los cangrejos capturados fueron transportados vivos al
laboratorio de Macrocrustaceos del Instituto Nacional de Limnologia (INALI-CONICET-
UNL). El traslado se realiz6 en recipientes plastico, junto con agua del sitio de muestreo,
vegetacion acuatica y rocas de la zona. Las hembras ovigeras fueron trasladadas de la
misma forma, pero individualmente. Los ejemplares capturados se utilizaron para todos los
analisis y ensayos (biologia poblacional, crecimiento y consumo de oxigeno), los cuales se
incluyen y detallan en los siguientes capitulos de la presente Tesis Doctoral.

Trabajo en laboratorio

Mantenimiento de ejemplares

Una vez en el INALI, estos recipientes plasticos fueron llevados a la sala de aclimatacién y
cria del instituto (Sala de bioensayos Il). Esta sala cuenta con sistemas de control de
temperatura (acondicionadores de aire frio - calor) y fotoperiodo (relacién luz — oscuridad
12-12 horas, luz fluorescente), tanques con agua, acuarios de diferentes dimensiones, red
eléctrica, agua de red declorinada y mobiliario necesario (mesadas, alacenas, estanterias,
entre otros). Los individuos fueron colocados en los acuarios previamente acomodados
para tal fin. Estos acuarios fueron llenados con la misma agua en que los cangrejos fueron
traslados (del sitio de muestreo), incluyendo aireadores eléctricos, refugio, especies
animales acompafiantes (moluscos, microcrustaceos, entre otros), y plantas (flotantes o
sumergidas) propias del sitio de proveniencia de los ejemplares. Las hembras ovigeras,

fueron mantenidas individualmente de la misma manera.

En todos los casos, excepto en el experimento de consumo de oxigeno en laboratorio
(metodologia detallada en el capitulo 3 de esta Tesis Doctoral), los animales fueron
mantenidos a la misma temperatura y fotoperiodo del momento de recoleccion, y

sacrificados en un tiempo no mayor a los tres dias posterior al traslado.

Identificacion de especies, medicion y pesado de los ejemplares

Los organismos fueron examinados en su morfologia externa mediante la clave para la
identificacion de las especies de Aegla [52] y la descripcion hecha por Bond-Buckup y col.,
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[37]. De acuerdo con la necesidad del detalle, los cangrejos fueron observados con lupa

binocular y/o microscopio estereoscopico.

Los ejemplares fueron crioanesteciados en agua a 1-3°C durante 10 minutos, con el
fin de disminuir su estrés durante la toma de datos. La determinacion del sexo se basoé en
el criterio propuesto por Martin y Abele [118]. A partir del cual se registran caracteres
sexuales secundarios, como el poro genital en la coxa del tercer par de pereiépodos en las
hembras y presencia (hembras) o ausencia (machos) de pleépodos.

El estadio de los aéglidos se determiné de acuerdo con la estimacién de madurez
sexual morfoldgica realizada por Viau y col., [99], a partir de la cual el largo del cefalotérax
se utiliza como medida de referencia para diferenciar adultos de juveniles. Bajo este criterio,
machos y hembras con un largo de cefalotorax (LC) mayor a 11,5 mm fueron considerados
adultos, y aquellos que presentaron LC menor a 11,5 mm fueron reconocidos como

juveniles. Ademas los ejemplares con LC menor a 8 mm se clasificaron como reclutas.

Los cangrejos fueron pesados (peso humedo total = PT) en balanza electrénica Mini
Digital Scale (precision 0,001 gr) y medidos con calibre digital Schwyz (0,01 mm de
precision) con el que se registraron las siguientes medidas: el largo del cefalotérax (LC)
medido desde el extremo del rostro hasta extremo centro-posterior del cefalotérax [100]; el
ancho del cefalotorax (AC), medido desde la union entre la linea branquial y hasta la parte

posterior de la “linea aeglica lateralis” (Figura 6).
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Figura 6. Vista dorsal del cefalotérax de Aegla uruguayana. Dimensiones corporales medidas en

los ejemplares: LC: largo del cefalotorax y AC: ancho de cefalotorax

Durante la elaboracién de la presente Tesis Doctoral se realizaron diferentes
determinaciones (diseccion y pesado de gobnadas y hepatopancreas, entre otras) y
evaluaciones (mediante estudio de forma y tamafio, y medicion de consumo de oxigeno),
cada una de la cuales respondié a una metodologia especifica (detalladas en posteriores

capitulos de la presente Tesis Doctoral) de acuerdo a objetivos puntuales.

Finalmente, el material fue fijado con alcohol (96%) y almacenado en frascos

debidamente rotulados.
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CAPITULO 1

Biologia poblacional: ajustes biologicos y
ecofisiologicos de Aegla uruguayana en

diferentes ambientes
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INTRODUCCION

Los estudios sobre ecologia de poblaciones aportan informacion util para la comprension
de las estrategias biolégicas y ecoldgicas utilizadas por los diferentes organismos en cada
ecosistema. A su vez, el conocimiento de los rasgos bésicos de la biologia de los
organismos es importante porque proporciona material esencial para una amplia gama de
estudios [119], [120], [121].

En varios grupos de decapodos, las poblaciones han sido estudiadas mediante
diferentes pardmetros, entre los que se encuentran la proporcion de sexos, distribucion de
individuos dentro de las clases de tamafio, periodos reproductivos y de reclutamiento,
dispersion, tasas de natalidad, mortalidad y crecimiento, densidad de la poblacion, entre
otros [122], [123], [124], [125], [126], [127], [128], [129]. En el caso de los aéglidos, existen
numerosas investigaciones sobre aspectos de su biologia, muchas de los cuales se refieren
a la estructura y dindmica poblacional de especies altamente endémicas, como asi también
otras estudiaron especies con amplia distribucién [56], [77], [78], [79], [80], [81], [82], [83],
[84], [85], [86]. Ademas de evaluar estos parametros, otros autores centraron sus estudios
en aspectos referidos a la biologia reproductiva de uno o ambos sexos, tales como la
dinamica de desarrollo gonadal, talla de madurez sexual, periodos reproductivos,
fecundidad, esfuerzo reproductivo, entre otros [98], [130], [53], [100], [86].

En estos anomuros, la mayor parte de las investigaciones se focalizaron Unicamente
en la dinamica poblacional de una especie y en un sitio de su distribucion [131], [77], [80],
[101], [121]. Sin embargo, en otros crustaceos dulceacuicolas, tales como las langostas
(Cherax cainii, C. destructor, Euastacus bispinosus), las cuales comparten algunas
similitudes ecoldgicas y biolégicas con los aéglidos [52], [132], [133], [134] se estudiaron
parametros biolégicos en diferentes poblaciones de una misma especie [135], [136], [137],
[138]. En estas investigaciones se registré plasticidad ecolégica y variacién entre algunos
de los parametros poblacionales evaluados. Esta plasticidad y las variaciones
interpoblacionales han sido atribuidas a la variabilidad genética [136], [139], ambiental
[140], [137], [138] o variabilidad debido a la presencia de especies introducidas [141], [142].

En los Ultimos afios, se han adoptado nuevos enfoques en los estudios
poblacionales, tales como la estimacion del tamafio de la poblacion [143], [82], o la
investigacion de estructuras genéticas y morfoldégicas (mediante métodos cuali-
cuantitativos de morfometria geométrica) de poblaciones préximas, pero geograficamente

aisladas [144], [43]. Sin embargo, debido a la relevancia de su aporte, en la actualidad las
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técnicas tradicionales no han sido abandonadas. Utilizandose como Unica metodologia de

analisis, y/o como complemento de otros enfoques [80], [79].

A diferencia de la mayoria de los aéglidos, Aegla uruguayana tiene una amplia
distribucion y poblaciones relativamente grandes [48], [145], [52], [146], [147]. Esta especie
se registra en Paraguay, Uruguay, Brasil y Argentina [8], donde se sitla en las ecorregiones
del Delta e Islas del Paran&, Pampa, Espinal y Chaco seco [60]. En Argentina, Lopez Greco
y col., [148] realizaron los primeros aportes del conocimiento de la biologia reproductiva del
taxon. Luego, Viau y col., [99] analizaron el periodo reproductivo y talla de madurez sexual
morfolégica, gonadal y funcional de esta especie. Otro aspecto estudiado fue la variacion
de la forma y sus implicancias ecoldgicas y evolutivas a través de morfometria geométrica
por Giri y Collins [147]. También se analiz6 la madurez sexual y las variaciones
ontogenéticas en la forma de este anomuro [149]. Como asi también se evalu6 el cambio
de forma del cefalotérax a lo largo de toda su distribucion por Giri y Collins [150]; y las

variaciones de forma y tamafio durante el crecimiento [151].

En Aegla, la mayor parte de los aportes sobre biologia poblacional, o también llamada
en algunos casos “historia de vida”, han sido realizados sobre especies de la fauna
brasilefia y chilena. En Argentina, a pesar de la diversidad de las investigaciones
desarrolladas con este grupo taxonémico, actualmente no se ha realizado un estudio
integral que incluya el analisis de diferentes parametros poblacionales. Investigar sobre esta
cuestion es de suma importancia, ya que los estudios poblacionales proporcionan
informacion la cual permite conocer la estabilidad ecol6gica de las especies en un
ecosistema determinado y pueden revelar las estrategias y/o los ajustes biolégicos y
ecoldgicos utilizados por los organismos frente a su entorno. Teniendo en cuenta estos
antecedentes, en el presente capitulo se estudiaron diferentes aspectos bioldgicos y
ecofisiologicos (proporcion de sexos, estructura poblacional, periodos de reproduccion y
reclutamiento, dinamica de desarrollo gonadal, tipo de distribuciéon espacial y densidad

poblacional, entre otros) de tres poblaciones naturales de A. uruguayana.
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MATERIALES Y METODOS
Area de estudio y origen de los datos

Los ejemplares fueron recolectados en tres ambientes de la cuenca del Plata considerando
un gradiente longitudinal y altitudinal. Los sitios muestreados fueron: arroyo "El Espinillo"
(31°47'09,16” S y 60°1857,46” O) provincia de Entre Rios, arroyo “Del Chupino”
(32°30°56,4” S, 60°21'9,4” O) en San Genaro, provincia de Santa Fe y rio Ill “Embalse”-
2da Usina (32°13'17,4” S, 64°26’47,2” O) provincia de Cérdoba. La altitud de estos sitios
fue: 30 msnm en Entre Rios, 47 msnm en Santa Fe y 661 msnm en Coérdoba. Los tres
cuerpos de agua a lo largo de su seccidn longitudinal alternan sitios con velocidad de
corriente intensa y zonas de remanso; en estas areas la profundidad también cambia de
acuerdo con el caudal. El caudal fluctta principalmente por las precipitaciones. Los fondos
de los cuerpos de agua se componen de diferentes sustratos, encontrandose la alternancia

de rocas y grava de diversos tamafios, y arena (Figura 7).
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Figura 7. a) Imagen satelital de los tres sitios de muestreo y detalle de las caracteristicas de los

cuerpos de agua. b) A° El Espinillo. c) A° Del Chupino. d) Rio Ill Embalse
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Los parametros abidticos evaluados fueron: temperatura del agua, oxigeno disuelto, pH,
conductividad y altitud. La obtencion de los mismos fue realizada en cada sitio mediante
sensores digitales (HANNA instruments, Woonsocket, RI, USA). La informacion sobre las
precipitaciones (medias estacionales) de cada regién fue extraida de la base de datos
“Datos Climaticos Mundiales” [152] (Tabla 1).

Los cangrejos fueron recolectados en cada uno de los sitios mencionados en
campafas realizadas por estacion (otofio, invierno, primavera y verano), hasta completar

un ciclo anual de muestreo.

La metodologia de muestreo consistio en el trazado de transectas paralelas a la
costa del cuerpo de agua de 50 metros de largo cada una. En cada transecta fue establecido
un punto de partida y fue arrojado un cuadrado de 1m?cada 10 metros hasta completar los
50 metros de cada transecta. Cada cuadrado (1m?) fue ubicado aproximadamente a 50 cm
de la costa. En cada uno de estos puntos de muestreo (1m?) fue realizada una busqueda

intensiva de cangrejos mediante colecta manual y la utilizacion de red D (Figura 8).
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Figura 8. Cuadrado (1m?) utilizado para muestrear y red D utilizada para capturar los cangrejos en

cada ambiente
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El nimero de transectas trazadas en cada sitio de muestreo dependié de las
caracteristicas geomorfologicas y de accesibilidad al cuerpo de agua. De este modo, en
Entre Rios y Cérdoba, tres transectas fueron trazadas muestreandose quince puntos en
total. En Santa Fe fue realizada una transecta, muestreandose cinco puntos en total.

Los ejemplares capturados en cada camparnia fueron transportados vivos a la sala de
bioensayos Il del INALI, donde fueron mantenidos hasta ser procesados (mas detalle en

seccion “Materiales y Métodos” de esta Tesis de Doctoral).

Muestras

En laboratorio, los cangrejos fueron anestesiados en agua a 1-3°C. Una vez que no
mostraban reaccion ante estimulos, los individuos fueron rotulados, medidos y pesados
(Para mas detalle ver “Materiales y Métodos” de esta Tesis Doctoral). Para cada muestreo
fue registrado: numero de ejemplares (totales y por cuadrado), estadio ontogenético
(juveniles y adultos), sexo, estado reproductivo (hembras sin o con huevos), grado de

desarrollo gonadal (en adultos de ambos sexos) y se identifico la especie.

Proporcion de sexos y proporcion de estadios ontogenéticos

La proporcién de sexos y estadio ontogenético (juvenil-adulto) fue calculada como el
namero de machos sobre el nimero de hembras, y el nUmero de juveniles sobre nimero
de adultos; los valores mayores a 1 indican la proporcién de sexos sesgado hacia los
machos, y la proporcion de estadios sesgada hacia los adultos; por lo contrario, los valores
menores a 1 indican la proporcion de sexos sesgado hacia las hembras, y la proporcién de
estadio sesgada hacia los juveniles. La proporcién de sexos y estadios fue temporalmente
calculada, con el objetivo de dilucidar la actividad de machos-hembras, adultos-juveniles en

diferentes periodos (por ejemplo: antes y durante los eventos reproductivos).

47
Tesis Doctoral. Ajustes bioldgicos de Aeglidae
Valeria Diawol



Capitulo 1. Biologia poblacional de Aegla

Densidad poblacional, patrén espacial y medida de agregacion

La densidad poblacional fue estimada como el nimero de individuos presentes por metro
cuadrado. Para determinar el arreglo espacial de la poblacion fue realizado un analisis

preliminar utilizando el indice de dispersion, de acuerdo a la siguiente formula:

SZ

X

En donde: s? representa la varianza del nimero de individuos por metro cuadrado y x
representa la media del numero de individuos por metro cuadrado [153]. A partir de este
resultado la distribucion espacial fue analizada mediante distribucion Binomial Negativa, de
acuerdo a la siguiente formula [153]:

log, (%) = klog, (1 + %)

En donde: N representa el numero total de cuadrados contados, n, representa el numero
de cuadrados con cero individuos, x representa la media del nUmero de individuos por metro
cuadrado y k representa el estimador del exponente binomial negativo. El parametro k es
una medida de agregacion, y se considera que mientras menor es su valor, mayor sera la

agregacion de los individuos.

Periodo reproductivo

El periodo reproductivo fue determinado mediante la observacion de hembras ovigeras
(hembras con huevos en el interior del abdomen) en la poblacién durante las estaciones
muestreadas, mientras que el reclutamiento fue evaluado a través de la observacion de
especimenes con un LC menor a 8 mm en la poblacién durante las estaciones muestreadas
[100], [101], [121].

Fecundidad v esfuerzo reproductivo

Las estimaciones de fecundidad y esfuerzo reproductivo fueron realizadas en base a las

hembras ovigeras recolectadas durante el ciclo anual de muestreo. Cada hembra ovigera
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fue medida (LC) y pesada (para mas detalle ver la seccion “Materiales y Métodos” de esta
Tesis Doctoral). Los huevos fueron cuidadosamente retirados del abdomen de cada hembra
con pincel y colocados en cdpsula de Petri de 50 mm, para luego ser contados. Llodra [154]
definié la fecundidad como el niumero total de los descendientes (ovocitos, huevos,
embriones, larvas o juveniles) producido por una hembra durante un cierto periodo de
tiempo. En el presente estudio la fecundidad fue calculada como fecundidad realizada
relativa (FRR) obtenida como la relacion del nimero de huevos por desove sobre la talla
(LC) de la hembra.

Luego de la extracciéon de los huevos, la masa ovigera y la hembra fueron pesadas
para calcular la inversion reproductiva, la cual puede obtenerse de diversas formas. Segun
Lopez y col., [155] el verdadero esfuerzo reproductivo es usualmente definido como la
fraccion de energia total orientada a la reproduccion. Dada la dificultad de medir esto, la
forma habitual de medir la inversién es el esfuerzo reproductivo (RO), el cual fue obtenido
como la relacién del peso humedo de la masa ovigera sobre el peso humedo de la hembra

sin huevos, multiplicado por 100, de acuerdo a la siguiente ecuacion [156]:

RO = ( peso huimedo masa ovigera

1
peso himedo hembra sin huevos) x 100

Posteriormente, diez huevos por cada hembra fueron aislados aleatoriamente y
fotografiados con camara fotogréfica digital (Canon EOS rebel t2i) adherida a una lupa
utilizando escala milimétrica (Figura 9). Los largos del eje mayor y menor de cada huevo
fueron medidos con el programa TpsDig2 [157] (Figura 10). El volumen de los huevos (VH)

fue calculado de acuerdo a la siguiente formula:

1

VH = —————
6(axbxm)

Donde; a - representa al eje menor y b - al eje mayor del huevo [158].

Los huevos fueron clasificados de acuerdo al estadio de desarrollo embrionario. Esta
determinacion fue realizada en base a una adaptacion del criterio de clasificacion propuesto
por Bueno y Shimizu [100], el cual abarca tres estadios de desarrollo embrionario: El)

huevos tempranos: vitelo uniforme que ocupa mas del 80% del volumen del huevo. Embrion
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sin desarrollo de ojos compuestos; Ell) huevos intermedios: vitelo que ocupa del 50% - 80%
del volumen del huevo. Embrion con desarrollo de ojos compuestos, eshozos de pleépodos
y corazén bombeando; y Elll) huevos finales: vitelo que ocupa menos del 50% del volumen
del huevo, con embriones claramente reconocibles (se observa abdomen y pledpodos
segmentados) (Figura 11).

5 .’g"’::ﬁm& 'l'#‘n'nﬁ’ an

Figura 9. Toma de fotografias de huevos de Aegla uruguayana
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Figura 10. Dimensiones medidas en huevos de Aegla uruguayana: a. eje menor y b. eje mayor

Figura 11. Estadios de desarrollo embrionario en Aegla uruguayana: El) huevos tempranos, Ell)

huevos intermedios y Elll) huevos finales

Desarrollo gonadal

La dindmica de desarrollo gonadal del sistema reproductor de las hembras y machos, fue
evaluada mediante dos procedimientos: 1) observacion y clasificacion macroscopica de las
gonadas, y 2) calculo de indices gonadosomatico y hepatosomético. Para ello, diez
individuos adultos de cada sexo fueron seleccionados al azar en cada muestreo, a
excepcion de las estaciones en que no se llegé a capturar esa cantidad de machos y
hembras. En esos casos, fueron analizados todos los adultos muestreados. Las hembras
ovigeras no fueron incluidas en estos analisis. Luego de la toma de datos (talla, peso, sexo)
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los cangrejos anestesiados fueron disecados mediante la remocion del cefalotérax y
apoyados sobre un campo de hielo molido en placa de Petri de 50 mm. La génada fue
evaluada mediante observacion directa elaborando una caracterizacion macroscopica.
Luego, el sistema reproductor completo (ovarios o testiculos y vasos deferentes) y el
hepatopancreas fueron suevamente extraidos y pesados. Los indices gonadosomético (IG)
y hepatosomético (IHP) fueron calculados de acuerdo a la férmula ITS = (peso humedo del
tejido/peso humedo total) x 100 [159], [160]. Es decir,

__peso hiimedo gonada

"~ peso htimedo total

peso huimedo hepatopancreas
IHP = ~ x 100
peso huimedo total

El sistema reproductor de los cangrejos fue observado y caracterizado
macroscépicamente de acuerdo a una adaptacién de la propuestas de Sokolowicz y col.,
[161] y Bueno y Shimizu [100]. Para ello se tuvo en cuenta la presencia, color, tamafio y

ubicacién de las génadas.

Sistema reproductor de las hembras

En las hembras, primero fue observado y fotografiado (Canon EOS rebel t2i) el ovario
mediante observacién directa en la region ventral. Luego bajo lupa, mediante diseccion de
la region ventral. El grado de desarrollo ovarico fue determinado de acuerdo a una
adaptacion de la propuesta de Bueno y Shimizu [100], la cual se basa principalmente en la
extension, tamafio y color de los lébulos posteriores del ovario en relacion con el
correspondiente par de pleépodos abdominales como referencia visual. Cuando los I6bulos
del ovario difirieron en su extension fue considerado el lado mas desarrollado. Las hembras
con génadas maduras fueron identificadas como aquellas que presentaron estadios de
desarrollo gonadal II, Il y IV (ver a continuacion). El estadio | segin Bueno y Shimizu [100]
indica que esas hembras no se estan reproduciendo. De este modo, las gbnadas de las

hembras fueron clasificadas en 4 estadios de desarrollo macroscopico, a saber (Figura 12):
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-ESTADIO I: Comienzan a observarse los I6bulos (débilmente visible uno 0 ambos I6bulos
en la porcion proximal del pleon), pequefios, color beige/naranja palido. Los l6bulos
anteriores se encuentran en el centro del cefalotorax y los I6bulos posteriores llegan al

primer par de ple6podos abdominales (no llegan al 2 par).

-ESTADIO II: Los lébulos son visibles, de color naranja/amarillento (diferentes gamas). Los
|6bulos anteriores se sientan detras del estbmago y los l6bulos posteriores, llegan al primer/
segundo par de pledpodos abdominales.

-ESTADIO IlI: Los lI6bulos son bien visibles, de color naranja (diferentes gamas). Los l6bulos
anteriores surgen desde atras del estbmago y los posteriores a menudo son mas amplios
que los anteriores llegando al primer/segundo/tercer par de ple6podos. Es comln encontrar
ovarios de remaduracion, que se caracterizan por presentar el tejido desorganizado y

reabsorcion celular.

-ESTADIO IV: Los I6bulos son bien visibles de color naranja intenso/rojo (diferentes gamas).
Los I6bulos son mas anchos que en los estadios anteriores y pueden llegar hasta el tercer/o
mas par de pledpodos. Se observan oocitos en la Ultima etapa de desarrollo (células
grandes, con citoplasma lleno de vitelo, lo que le da una coloracién intensa). La ovoposicién

es inminente.
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Figura 12. Estadios de desarrollo macroscépico de los ovarios de Aegla uruguayana. Las imagenes
de la izquierda son fotografias de la regién ventral (observacion directa) y las imagenes de la derecha
son fotografias de la region ventral (bajo lupa) de los mismos organismos disecados. a) Estadio [; b)
Estadio Il; c) Estadio lll; d) Estadio IV
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Sistema reproductor de los machos

En los machos fue observado y esquematizado el sistema reproductor completo. La etapa de
desarrollo gonadal fue determinada de acuerdo a una adaptacion de las propuestas de
Sokolowicz y col., [161] y Bueno y Shimizu [100], las cuales se basan principalmente en el
grado de diferenciacion entre testiculo (T) y vaso deferente (VD), y el tamafio y grado de
dilatacion entre las partes del vaso deferente. De este modo, segun el grado de desarrollo
macroscopico, las génadas de los machos fueron clasificadas en 3 tipos, a saber (Figura 13):

- TIPO I: Los testiculos apenas se pueden distinguir del vaso deferente, ambas estructuras
tienen el mismo ancho y la misma textura. El lobulado testicular y el vaso deferente estan poco

desarrollado.

- TIPO II: Los testiculos se diferencian del vaso deferente (por el ancho y la textura). El lobulado
testicular se encuentra un poco mas desarrollado, y son visibles las diferentes partes del vaso
deferente, el cual nunca se encuentra dentro del pleén, sino que se encuentra restringido al

cefalotorax.

- TIPO llI: Se distingue bien el testiculo del vaso deferente (por el ancho y la textura), siendo
este Ultimo mucho mas ancho. Son bien visibles las partes del vaso deferente (anterior, medio
y posterior), presentando estrangulaciones (partes visiblemente mas delgadas) entre las
diferentes secciones. La parte media del vaso deferente puede estar mucho mas dilatada (gran

hinchazoén) que el resto. Parte del vaso deferente puede encontrase dentro del pledn.
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Figura 13. Esquema ilustrativo de los diferentes tipos de desarrollo macroscépicos de las gonadas de
machos de Aegla uruguayana: a) Tipo |; b) Tipo Il; ¢) Tipo 3. En las cuales: Test (testiculos), VDA
(vaso deferente anterior), VDM (vaso deferente medio) y VDP (vaso deferente posterior) (Esquema

modificado de Sokolowicz y col., 2007)
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Senescencia

La disminuciéon del rendimiento reproductivo con el aumento de la edad en hembras
(senescencia) [162] fue evaluada mediante un andlisis exploratorio de graficos con hembras
ovigeras y hembras con génadas bien desarrolladas (estadios Il, Il y IV) distribuidas por clases
de tamafio (LC). Después de la primera reproduccion, puede haber un patron de cambios
degenerativos, por ejemplo: modificaciones en la estructura, fisiologia y comportamiento [163].
Estos cambios pueden estar relacionados con las estructuras sométicas y/o la acumulacién

de mutaciones, lo cual puede reflejarse en la fisiologia de la reproduccion [162], [163].

Remaduracion ovarica

La remaduracién ovarica fue evaluada a través de un analisis exploratorio realizado durante
un periodo reproductivo con hembras ovigeras de Entre Rios. Estas hembras fueron
capturadas en muestreos adicionales realizados en junio y julio, y trasladas vivas al INALI. En
cada ejemplar fue identificado el grado de desarrollo embrionario de la masa ovigera, algunos
de los cuales fueron mantenidos en laboratorio hasta alcanzar un determinado estadio. De
este modo, las hembras fueron clasificadas en cuatro estadios: H; (con huevos tempranos),
H: (con huevos intermedios), H; (inmediatamente finalizada la eclosion) y Ha (un mes luego de
la eclosion). Los huevos que se encontraban en el estadio Hi y H: fueron retirados del
abdomen de las hembras, y colocados cépsula de Petri de 50 mm para ser contados y
pesados. Diez huevos por cada hembra fueron aislados aleatoriamente y fotografiados.
Finalmente, las hembras (de todos los estadios) fueron crioanesteciadas, medidas, pesadas,

disecadas y fotografiado el ovario (mas detalle en parrafos anteriores).

La fecundidad (FRR), el esfuerzo reproductivo (RO), y el volumen de los huevos (VH)
fueron calculados para los estadios H: y H> (més detalle en parrafos anteriores donde se
detallan estos procedimientos).

Andlisis de los datos

Los parametros poblacionales fueron analizados teniendo en cuenta diferentes criterios de
agrupacion, entre los cuales se consideraron: el total de los cangrejos capturados durante el
ciclo anual y/o por estacion; y/o segun el estadio ontogenético (juveniles-adultos), y/o el sexo

(machos-hembras).
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La homogeneidad y normalidad de los datos fueron determinadas mediante andlisis
exploratorios de Shapiro-Wilk y Levene. Considerando los resultados en la prueba de los
supuestos se realizaron analisis estadisticos parametricos 0 no parametricos de acuerdo a la

aceptacion o rechazo de los supuestos.

Inicialmente, el tamafio minimo, maximo, medio y desvio estandar del LC de los
animales capturados fue determinado. Seguidamente, los valores medios de LC de machos y
hembras fueron comparados intrapoblacionalmente mediante una prueba de Mann-Whitney.
Los valores medios de LC de machos, hembras y juveniles fueron comparados
interpoblacionalmente a través de ANOVA con postest de Tukey-Kramer, y mediante analisis
no paramétrico de Kruskal-Wallis con postest de Duun.

Para contrastar si las proporciones observadas de sexos y estadio ontogenético diferian

de las proporciones esperadas de 1: 1 fue realizada una prueba de Chi- Cuadrado.

El periodo reproductivo y el reclutamiento fueron estimados cualitativamente a través
de la proporcion de hembras ovigeras y reclutas. Posteriormente fueron comparados

intrapoblacionalmente mediante una prueba de Chi-Cuadrado.

La fecundidad y el esfuerzo reproductivo fueron comparados intrapoblacionalmente e
interpoblacionalmente a través de ANOVA. En estos analisis fueron utilizadas las hembras que
contenian huevos en estadio El y Ell de desarrollo embrionario, debido a que los crustaceos
tienden a perder huevos durante el proceso de incubacién [100], [164]. Para los analisis
posteriores, fueron utilizadas las hembras que contenian huevos en los tres estadios de
desarrollo embrionario. La relacion entre el largo del cefalotérax y la fecundidad y fertilidad fue
analizada mediante regresiones. La pérdida potencial de huevos durante el periodo de
incubacioén fue evaluada mediante ANOVA. Los valores medios del volumen de los huevos de
los diferentes estadios de desarrollo embrionario fueron comparados intrapoblacionalmente
mediante analisis no paramétrico de Man-Whitney y Kruskal-Wallis con postest de Dunn. Las
comparaciones interpoblacionales fueron realizadas a través de ANOVA con postest de

Tukey-Kramer, y mediante andlisis no paramétrico de Man-Whitney.

Los valores de los indices gonadosomatico (IG) y hepatosomatico (IHP) de machos y
hembras fueron comparados mediante ANOVA con postest de Tukey-Kramer, y a través de
andlisis no paramétrico de Kruskal-Wallis con postest de Duun. En todos los casos, ya sea
para los analisis intrapoblacionales o interpoblacionales, los valores de IG y IHP fueron

evaluados por separado.
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En la evaluacion del grado de desarrollo gonadal en funcion del IG y el IHP las hembras
y los machos de los tres sitios de muestreo fueron agrupados. Los valores de IG y IHP fueron
comparados mediante ANOVA y a través de analisis no paramétrico de Kruskal-Wallis con
postest de Duun.

El andlisis estadistico fue realizado con el software R [165]. En todos los casos, el valor
p < 0,05 fue utilizado como criterio de significancia estadistica [166)].

RESULTADOS

Durante el ciclo anual de muestreo, el rango de temperatura del agua en Entre Rios fue
estrecho (2,6 °C), mientras que en los otros sitios analizados fue amplio (11,2 °C Santa Fe y
15,9 °C Cordoba). La concentracion de oxigeno disuelto fue mas alta durante el invierno en
Cérdobay el otofio en Entre Rios y Santa Fe, mientras que los valores mas bajos se registraron
en verano en Cordoba, y primavera en Entre Rios y Santa Fe. En los tres sitios los valores de
pH se mantuvieron relativamente estables en general, mientras que la conductividad vari6 sin
un patrén regular. En cuanto a las precipitaciones, los tres sitios presentaron el mismo patrén:
un periodo mas seco (otofio e invierno) y un periodo mas humedo (primavera y verano). El

resto de los parametros analizados se muestran en la Tabla 1.
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Tabla 1. Valores estacionales de los parametros abioticos tomados en campo en cada sitio de
muestreo: Entre Rios (ER), Santa Fe (SF) y Cérdoba (CD). Los valores de las precipitaciones

corresponden a las medias estacionales (mm) de los datos histéricos de cada sitio

Precipitacion Cond. | Oxig.
ESTACION | Sitio Temp. °C pH Dis.
DEL ARO mm puS/cm ppm
ER 63,67 21,40 8,80 355 7,89
Otofio SF 55,67 9,80 8,50 5000 9,74
CD 26,00 15,50 7,47 474 11,80
ER 44,00 21,10 9,35 1069 12,12
Invierno SF 36,00 8,60 9,15 5000 12,01
CD 16,00 11,00 9,89 350 9,94
ER 96,67 22,10 9,38 574 4,30
Primavera SF 102,00 19,80 7,06 5000 6,78
CD 92,33 11,00 9,89 350 9,94
ER 125,67 24,00 8,41 1011 7,19
Verano SF 125,00 19,80 7,00 623 8,47
CD 89,00 26,90 7,30 312,4 8,22

Muestras

Durante el ciclo anual de muestreo, el total de cangrejos capturados en Entre Rios fue 188;
de los cuales 137 fueron juveniles, 30 hembras y 21 machos (Tabla 2) (Figura 14). El rango
de LC de los machos fue de 11,60 y 25,45 mm, mientras que el de las hembras fue de 12,29
a 18,06 mm, por ultimo el de los juveniles fue de 3,30 a 11,30 mm (Tabla 3). Mientras que
en Santa Fe, el total de cangrejos estudiados fue de 215; de los cuales 152 fueron juveniles,
28 hembras y 35 machos (Tabla 4) (Figura 14). Elrango de LC de los machos fue de 11,75
y 20,63 mm, mientras que el de las hembras fue de 11,70 a 16,54 mm, por ultimo el de los
juveniles fue de 2,37 a 11,43 mm (Tabla 3). En Cdrdoba, el total de cangrejos capturados
fue de 402; de los cuales 126 fueron juveniles, 128 hembras y 148 machos (Tabla 5) (Figura

14). El rango de LC de los machos fue de 11,56 y 32,60 mm, mientras que el de las hembras
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oscilo de 11,56 a 23,07 mm, por ultimo el de los juveniles fue de 3,48 a 11,44 mm (Tabla
3).

Los cangrejos adultos (machos y hembras) de mayor tamafio fueron encontrados en
Cérdoba, seguidos por los de Entre Rios y los de menor tamafio se encontraron en Santa
Fe. EI LC medio de los adultos fue significativamente diferente entre los sitios (ER-SF y CD-
SF; p < 0,05) (Tabla 3). Los cangrejos juveniles de mayor tamafio fueron encontrados en
Cérdoba, seguidos por los de Santa Fe y los de menor tamafio en Entre Rios. Los LC
medios de los juveniles fue significativamente diferente entre los sitios (CD-ER y CD-SF; p
< 0,05) (Tabla 3).

Tabla 2. Namero de cangrejos machos, hembras y juveniles Aegla uruguayana capturados en

cada estacion del afio en el arroyo “El Espinillo” en Entre Rios

ESTADIO Y SEXO
ESTACION
DEL ANO Machos Hembras | Juveniles | TOTAL
Otofio 8 23 22 53
Invierno 8 2 4 14
Primavera 2 3 25 30
Verano 3 2 86 91
TOTAL 21 30 137 188

Tabla 4. Namero de cangrejos machos, hembras y juveniles Aegla uruguayana capturados en

cada estacion del aio en el arroyo “Del Chupino” en Santa Fe

ESTADIO Y SEXO
ESTACION
DEL ANO Machos Hembras | Juveniles | TOTAL
Otofio 15 5 16 36
Invierno 13 13 4 30
Primavera 4 5 102 111
Verano 3 5 30 38
TOTAL 35 28 152 215
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Tabla 5. Numero de cangrejos machos, hembras y juveniles Aegla uruguayana capturados en
cada estacion del afio en el rio lll “Embalse” en Cordoba
ESTADIO Y SEXO
ESTACI~ON
DEL ANO Machos Hembras | Juveniles | TOTAL
Otoio 59 52 34 145
Invierno 15 18 8 41
Primavera 51 46 15 112
Verano 23 12 69 104
TOTAL 148 128 126 402
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Figura 14. Namero de cangrejos Aegla uruguayana capturados en cada estacién del afio en los

tres cuerpos de agua; Entre Rios (gris), Santa Fe (negro) y Cérdoba (blanco)
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Tabla 3. Medidas descriptivas (minimo, maximo, media y desvi6 estandar del LC) de machos,
hembras y juveniles de Aegla uruguayana capturados durante el ciclo anual en cada uno de los
sitios analizados: Entre Rios (ER), Santa Fe (SF) y Cérdoba (CD). Las diferentes letras indican
diferencias significativas (p < 0,05) entre el LC de los cangrejos. Las letras mayUsculas se refieren
a comparaciones intrapoblacionales del LC de machos y hembras, y las letras en miniscula se

refieren a comparaciones interpoblacionales del LC de machos, hembras y juveniles

Sexo/estadio Media + SD Minimo | Méximo

Sitio LC (mm) LC (mm) | LC (mm)
Macho 16,81+4,20Aa 11,61 25,45
ER Hembra 14,83+1,70Aa 12,29 18,06
Juvenil 6,92+2,35a 3,30 11,30
Macho 14,36+2,15Ab 11,75 20,63
SF Hembra 13,38+1,30Bb 11,70 16,54
Juvenil 6,30+2,32a 2,37 11,43
Macho 17,23+4,09Aa 11,56 32,60
CD Hembra 16,07+2,79Ba 11,56 23,07
Juvenil 7,64+2,61b 3,48 11,44

Proporcion de estadios ontogenéticos vy proporcidon de sexos

La proporcién anual entre juvenil-adulto fue de 1:0,37, 1:0,41y 1:2,19 en Entre Rios, Santa
Fe y Cordoba respectivamente. En los tres sitios esta proporcion presentd diferencias
estadisticamente significativas (Chi-cuadrado, p > 0,05), estando sesgada hacia los

juveniles en Entre Rios y Santa Fe, mientras que en Coérdoba el sesgo fue hacia los adultos.

La proporcién anual entre los sexos fue de 0,70:1 machos por cada hembra en Entre
Rios, 1,25:1 machos por cada hembra en Santa Fe y 1,16:1 machos por cada hembra en
Codrdoba. En los tres sitios analizados la proporcion de sexos no presento diferencias

estadisticamente significativas (Chi-cuadrado, p > 0,05).

64
Tesis Doctoral. Ajustes bioldgicos de Aeglidae
Valeria Diawol



Capitulo 1. Biologia poblacional de Aegla

En Entre Rios la proporcién entre adulto-juvenil fue significativa (Chi-cuadrado, p <
0,05) en primavera y verano, estando sesgada hacia los juveniles. En Santa Fe la
proporcion entre adulto-juvenil fue significativa (Chi-cuadrado, p < 0,05) estando sesgada
hacia los juveniles en primavera y verano; y en invierno hacia los adultos. En Cérdoba la
proporcion entre adulto-juvenil fue significativa (Chi-cuadrado, p < 0,05) en todas las
estaciones, estando sesgada hacia los adultos en otofio, invierno y primavera; y hacia los

juveniles en verano (Figura 15).

En Entre Rios la proporcion de sexos fue significativa (Chi-cuadrado, p < 0,05) en
otofio estando sesgada hacia las hembras, y en invierno estando sesgada hacia los
machos. En el resto de las estaciones no se observaron diferencias significativas (Chi-
cuadrado, p > 0,05). En Santa Fe la proporcion de sexos fue significativa (Chi-cuadrado, p
< 0,05) en otofio estando sesgada hacia los machos y en verano, estando sesgada hacia
las hembras. En el resto de las estaciones no se observaron diferencias significativas (Chi-
cuadrado, p > 0,05). En Coérdoba la proporcién de sexos no presento diferencias

significativas (Chi-cuadrado, p > 0,05) en ninguna de las estaciones (Figura 16).
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Figura 15. Frecuencia relativa estacional de juveniles (gris) y adultos (negro) Aegla uruguayana de
los sitios analizados: Entre Rios (ER), Santa Fe (SF) y Cérdoba (CD). Los asteriscos (*) indican
diferencias estadisticamente significativas (Chi-cuadrado, p < 0,05) entre los estadios

ontogenéticos
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Figura 16. Frecuencia relativa estacional de machos (gris) y hembras (blanco) Aegla
uruguayana de los sitios analizados: Entre Rios (ER), Santa Fe (SF) y Cérdoba (CD). Los
asteriscos (*) indican diferencias estadisticamente significativas (Chi-cuadrado, p < 0,05) entre

los sexos
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Densidad poblacional

La densidad poblacional total, en la cual fueron incluidos todos los cangrejos (adultos de
ambos sexos y juveniles) capturados durante el ciclo anual fue de: 3,13 ind/m?, 10,75 ind/m?
6,70 ind/m? en Entre Rios, Santa Fe y Cordoba respectivamente (Tabla 6). La poblacién
de Entre Rios tuvo la mayor densidad en verano, mientras que en Santa Fe y Cordoba los

mayores valores correspondieron al otofio y primavera respectivamente (Figura 17).

25
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ind/m2

10

OTONO INVIERNO PRIMAVERA VERANO
Estacién del afio

Figura 17. Densidad de cangrejos (ind/m?2) Aegla uruguayana capturados en cada estacién del afio

en los tres cuerpos de agua analizados: Entre Rios (gris), Santa Fe (negro) y Cérdoba (blanco)
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Tabla 6. Numero de cangrejos (ind/m?) Aegla uruguayana juveniles y adultos (ambos sexos)

Capitulo 1. Biologia poblacional de Aegla

capturados por estacion del afio en cada uno de las tres poblaciones analizadas: a) Entre Rios, b)

Santa Fe y ¢) Cérdoba

a) Ind/m2 EN CADA ESTACION DEL ANO
ESTADIO Y ]

SEXO OTONO INVIERNO PRIMAVERA | VERANO
HEMBRA 1,53 0,13 0,20 0,13
MACHO 0,53 0,53 0,13 0,20
JUVENIL 1,46 0,27 1,66 5,73

b) Ind/m2 EN CADA ESTACION DEL ANO
ESTADIO Y .

SEXO OTONO INVIERNO PRIMAVERA | VERANO
HEMBRA 1,00 2,60 1,00 1,00
MACHO 1,00 2,60 0,80 0,60
JUVENIL 3,20 0,80 20,40 6,00

c) Ind/m? EN CADA ESTACION DEL ANO
ESTADIO Y ]

SEXO OTONO INVIERNO PRIMAVERA | VERANO
HEMBRA 3,47 1,2 3,07 0,8
MACHO 3,93 1,00 3,40 1,53
JUVENIL 2,27 0,53 1,00 4,60
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Patron espacial

En las cuatro estaciones del afio, las tres poblaciones de A. uruguayana presentaron un
patron espacial de tipo contagioso. En todos los casos el valor del indice fue mayor a uno,
en tanto que la probabilidad de encontrar un individuo cercano a otro es alta (Tabla 7).

Tabla 7. Valor estacional del indice de dispersion (s2/x) en cada poblacién analizada: Entre
Rios (ER), Santa Fe (SF) y Cordoba (CD)

Estacion del indice de dispersion (S%/x) en
afio cada poblacién
ER SF CD
OTONO 17,48 3,08 4,47
INVIERNO 5,58 2,75 5,20
PRIMAVERA 15,92 20,21 2,66
VERANO 28,19 5,83 21,60

Medida de agregacion

La mayor agregacion ocurrié en primavera en las poblaciones de Entre Rios y Santa Fe,
mientras que en CdArdoba los mayores valores de agregacion correspondieron al invierno
(Tabla 8).

Tabla 8. Valor estacional del parametro K en cada poblacién analizada: Entre Rios (ER), Santa Fe
(SF) y Cérdoba (CD)

Estacion del | Parametro K en cada poblacion

afo

ER SF CD

OTONO 1,08 0,66 0,60
INVIERNO 0,11 0,80 0,11
PRIMAVERA 0,03 0,42 0,82
VERANO 0,05 0,70 0,57
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Periodo reproductivo

En Entre Rios, del total de hembras capturadas (30) seis fueron ovigeras (20%), las cuales
portaban huevos en estadios intermedio (Ell) y finales (ElIl). Las ovigeras se registraron en
otofio e invierno, con mayor ocurrencia en otofio, siendo estas diferencias estadisticamente
significativas (p < 0,05). La hembra ovigera de menor tamafio tuvo un LC de 15,05 mmy
portaba 38 huevos, mientras que la de mayor talla 19,04 mm tuvo 178 huevos (Figura 18).
Los reclutas estuvieron presentes en tres estaciones del afio, con el nUmero mas alto
encontrado en verano. Estas diferencias fueron estadisticamente significativas entre las

estaciones (p < 0,05) (Figura 19).

En Santa Fe, del total de hembras capturadas (28) nueve fueron ovigeras (32,14%),
las cuales portaban huevos en estadios iniciales (El) he intermedios (Ell). Los nueve
eventos se registraron en otofio e invierno, con mayor ocurrencia en esta Ultima estacion.
Estas diferencias no fueron significativas (p > 0,05). La hembra ovigera de menor tamafio
tuvo un LC de 11,31 mm y portaba 143 huevos, mientras que la de mayor talla 14,61 mm
tuvo 198 huevos (Figura 18). Los reclutas estuvieron presentes en tres estaciones del afio,
con el nimero mas alto encontrado en primavera. Estas diferencias fueron estadisticamente

significativas entre las estaciones (p < 0,05) (Figura 19).

En Cordoba del total de hembras capturadas (128) diecisiete fueron ovigeras
(13,28%), las cuales llevaban huevos en estadios temprano (El), intermedios (Ell) y finales
(ENN. Las ovigeras se registraron durante todas las estaciones del afio, con mayor
ocurrencia en otofio y primavera, siendo estas diferencias estadisticamente significativas (p
< 0,05). La hembra ovigera de menor tamafio tuvo un LC de 14,73 mm y portaba 186
huevos, mientras que la de mayor talla 22,18 mm tuvo 549 huevos (Figura 18). Los reclutas
estuvieron presentes en todas las estaciones del afio, con el nimero mas alto encontrado
en verano. Estas diferencias fueron estadisticamente significativas entre las estaciones (p
< 0,05) (Figura 19).
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Figura 18. Numero de huevos (sin tener en cuenta su estadio de desarrollo embrionario) en

relacién al largo del cefalotérax (LC) de hembras ovigeras Aegla uruguayana de: Entre Rios (azul),

Santa Fe (verde) y Cérdoba (naranja)
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Figura 19. Numero de hembras ovigeras (gris) y reclutas (blanco) Aegla uruguayana capturados
en cada estacion del afio en cada uno de los sitios de muestreo: Entre Rios (ER), Santa Fe (SF) y
Cérdoba (CD)
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Fecundidad v esfuerzo reproductivo

La fecundidad vari6 de 2,53 a 13,36 huevos/mm en Entre Rios, de 7,0 a 19,10 huevos/mm
en Santa Fe y de 2,67 a 24,75 huevos/mm en Cérdoba. No se encontraron diferencias
significativas entre las tres poblaciones en el nimero de huevos (p > 0,05) (Figura 20)
(Tabla 9).

Por otra parte, el nUumero de huevos se incremento junto con el aumento de la talla
de las hembras ovigeras en las tres poblaciones (Figura 18), aunque no se observé una
pérdida significativa en el nUmero de huevos durante los estadios embrionarios (p > 0,05).

El esfuerzo reproductivo vario de 4,13% a 13,36% en las ovigeras de Entre Rios, de
6,37%-16,62% en las ovigeras de Santa Fe y de 2,40%-19,45% en las ovigeras de Cérdoba
(Figura 20). La comparacion de estos valores indicd que no hay diferencias significativas

entre las tres poblaciones (p > 0,05) (Tabla 9).

Durante el desarrollo embrionario, se observaron diferencias estadisticamente
significativas en el volumen de los huevos de Entre Rios y Cérdoba (p < 0,05). También se
registraron diferencias interpoblacionales entre el volumen de los huevos pertenecientes al

mismo estadio de desarrollo embrionario (p < 0,05) (Tabla 9).

14
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ER CD SF
Sitio

Figura 20. Fecundidad (FRR) (gris) y esfuerzo reproductivo (RO) (negro) de hembras ovigeras
Aegla uruguayana de: Entre Rios (ER), Santa Fe (SF) y Cordoba (CD). Las barras de error indican
el desvio estandar
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Tabla 9.Valores medios y desvio estandar de la fecundidad (FRR), esfuerzo reproductivo (RO) y
volumen de los huevos (VH) de los diferentes estadios de desarrollo embrionario (El, Ell, Elll) de;
Entre Rios (ER), Santa Fe (SF) y Cérdoba (CD). Los asteriscos (*) indican diferencias significativas
(p < 0,05) intrapoblacionales entre los estadios de desarrollo embrionario. Las diferentes letras
indican diferencias estadisticamente significativas (p < 0,05) interpoblacionales entre los estadios

de desarrollo embrionario

SITIO FRR RO ESTADIO El ESTADIO Ell ESTADIO Elll
huevos/mm % VH mm?3 VH mm?3 VH mm?3
9,50+7,43 7,12+4,24 0,068+0,009 *a 0,053+0,004 *a
ER
12,23+3,75 | 11,41+4,17 | 0,073+0,010b | 0,070+0,007 a
SF
11,09+7,30 10,7145,40 | 0,080+0,011 *a | 0,049+0,010 *b 0,059+0,00 *b
CD

Desarrollo gonadal

Durante las cuatro estaciones muestreadas el total de cangrejos analizados en el estudio
de desarrollo gonadal fue de 51 en entre Rios, de los cuales 21 fueron machos y 30
hembras. El rango de peso de los machos fue de 1,09 a 2,50 gr, mientras que el peso de
las hembras fue de 0,42 a 1,50 gr. En Santa Fe el total de los cangrejos fue 52; de los
cuales 26 fueron machos y 25 hembras. El peso de los machos varié de 0,73 A 3,26 ¢r,
mientras que el peso de las hembras fue de 0,42 a 2,33 gr. En Cordoba, el total de cangrejos
fue 60; de los cuales 28 fueron machos y 32 hembras. El peso de los machos vari6 de 0,97

a 6,47 gr, mientras que el peso de las hembras fue de 0,46 a 3,18 gr.

75
Tesis Doctoral. Ajustes bioldgicos de Aeglidae
Valeria Diawol



Capitulo 1. Biologia poblacional de Aegla

En Entre Rios, el desarrollo gonadal (IG) de las hembras fue mayor en otofio (4,67),
mientras que el menor valor fue registrado en primavera (0,43), siendo estas diferencias
estadisticamente significativas (p < 0,001). Por otro lado, estas diferencias no fueron
observadas en el IHP, el cual present6 el méaximo valor en invierno (7,52) y el minimo en
primavera (5,28) (p > 0,05). En los machos, el desarrollo gonadal fue mayor en el otofio
(3,94) y menor en primavera (0,56), siendo estas diferencias estadisticamente significativas
(p < 0,001). Por otro lado, estas diferencias no fueron observadas en IHP, el cual presentd
el méximo valor en invierno (7,25) y el minimo en otofio (3,84) (p > 0,05). El valor de IG solo
fue mayor al de IHP en los machos en otofio. En el resto del ciclo, tanto para los machos
como para las hembras, a pesar de las variaciones observadas en los indices, el IHP nunca

fue inferior al valor de IG (Figura 21).

En la poblacion de Santa Fe, el desarrollo gonadal (IG) de las hembras fue mayor en
otofio (5,18), mientras que el menor valor fue registrado en primavera (0,60), siendo estas
diferencias estadisticamente significativas (p < 0,01). Por otro lado, no fueron observadas
diferencias en el IHP, el cual present6 el maximo valor en primavera (8,97) y el minimo en
otofio (5,96) (p > 0,05). En los machos, el desarrollo gonadal fue mayor en el otofio (4,64)
y menor en primavera (1,26), siendo estas diferencias estadisticamente significativas (p <
0,05). Estas diferencias también fueron observadas en IHP, el cual presenté el maximo
valor en verano (7,17) y en primavera (7,12), y el minimo en otofio (3,68) (p > 0,05). El valor
de IG solo fue mayor al de IHP en los machos en otofio. En el resto del ciclo, tanto para los
machos como para las hembras, a pesar de las variaciones observadas en los indices, el

IHP nunca revel6 valores inferiores a los de IG (Figura 22).

En la poblacion de Cdérdoba, el desarrollo gonadal (IG) de las hembras fue mayor en
invierno (1,50), mientras que el menor valor fue registrado en otofio (0,68), estas diferencias
no fueron significativas (p > 0,05). Por otro lado, estas diferencias tampoco fueron
observadas en el IHP, el cual presenté el maximo valor en verano (5,81) y el minimo en
primavera (4,58) (p > 0,05). En los machos, el desarrollo gonadal fue mayor en el verano
(2,17) y menor en invierno (0,58), siendo estas diferencias estadisticamente significativas
(p < 0,01). Estas diferencias no fueron observadas en el IHP, el cual presentd el maximo
valor en primavera (4,98) y en invierno (4,90), y el minimo en otofio (3,28) (p > 0,05). En
ambos sexos, a pesar de las variaciones observadas en los indices, el IHP nunca revel6

valores inferiores a los de IG (Figura 23).

76
Tesis Doctoral. Ajustes bioldgicos de Aeglidae
Valeria Diawol



Capitulo 1. Biologia poblacional de Aegla

o
I

b
fetiie
s L]
poiic

[ A A e A
R R
B B B B B R R

e
e
B R

a)

92Ipul [9P %

INVIERNO PRIMAVERA VERANO

OTONO

Estacién del afio

o
I

T
Eridi
Bt

B
Feiesai

B

b)

2
WE_

12

o
—

[e0]

P A
B e P P PP PP TP C AL
R

TR
Farr i

© <t N o

921put [9p %

INVIERNO PRIMAVERA VERANO

OTONO

Estacién del afio

Figura 21. Indice gonadosomatico (IG) y hepatosomatico (IHP) estacional de: a) hembras y b)

machos adultos Aegla uruguayana de Entre Rios. Las barras de error indican el desvio estandar.
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El IG de las hembras entre los sitios estudiados no presentaron diferencias
estadisticamente significativas en invierno y primavera (p > 0,05), sin embargo, si
registraron diferencias en otofio y verano (p < 0,05). En cuanto al IHP, las hembras de los
tres sitios no presentaron diferencias estadisticamente significativas en otofio, invierno y

verano (p<0,05), pero si registraron diferencias en primavera (p > 0,05) (Figura 24).

El IG de los machos de Entre Rios, Cérdoba y Santa Fe no presentaron diferencias
estadisticamente significativas entre las cuatro estaciones analizadas (p > 0,05). En cuanto
al IHP, los machos de los tres sitios no presentaron diferencias estadisticamente
significativas en otofio y primavera, pero si registraron diferencias en invierno y verano (p
> 0,05) (Figura 23).
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Figura 24. indice gonadosomatico (1 y 3) y hepatosomatico (2 y 4) de hembras y machos adultos
Aegla uruguayana de Entre Rios (ER), Cordoba (CD) y Santa Fe (SF). Las barras de error indican
el desvio estandar. Las diferentes letras indican diferencias significativas (p < 0,05) entre indices
de la misma estacioén del afio. Las letras mayusculas se refieren al IG y las letras en minUscula se

refieren al IHP
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Las hembras con génada en estadio Il se observaron durante todas las estaciones
del afio en los tres sitios analizados, a excepcion de invierno en Santa Fe donde todas las
hembras presentaron gonada en estadio IV (Figura 25). Los machos con génadas de tipo
[I'y 1l se registraron durante todas las estaciones del afio en los tres sitios analizados, a
excepcion de otofio en Cordoba, donde todos los machos presentaron gonadas de tipo llI
y verano en Santa Fe, donde todos los machos presentaron génadas tipo Il (Figura 26).

Considerando el ciclo anual, las gbnadas en estadio Il fueron abundantes en los tres
sitios analizados, representando el 64% de las gonadas de las hembras en Entre Rios, el
68% en Santa Fe y el 57% en Cdérdoba (Tabla 10). De manera semejante, las génadas tipo
Il fueron las mas abundantes en los machos, representando el 73% de las génadas de los
machos en Entre Rios y Cérdoba, y el 59% en Santa Fe (Tabla 11).
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Figura 25. Porcentaje de los diferentes estadios de desarrollo gonadal en hembras Aegla

uruguayana de: a) Entre Rios, ¢) Santa Fe y e) Cérdoba. Y porcentaje de los diferentes tipos de

gonada en machos de: b) Entre Rios, d) Santa Fe y f) Cordoba
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Tabla 10. Porcentaje anual de los estadios gonadales registrados en las hembras Aegla

uruguayana en cada poblacion analizada; Entre Rios (ER), Santa Fe (SF) y Cérdoba (CD)

Estadio Porcentaje anual en cada
gonadal poblacién

ER SF CD

I 2% 5% 23%

Il 64% 68% 57%

1 34% 14% 14%

v 13% 6%

Tabla 11. Porcentaje anual de los tipos gonadales registrados en los machos Aegla uruguayana en
cada poblacién analizada; Entre Rios (ER), Santa Fe (SF) y Cérdoba (CD)

Porcentaje anual en cada
oblacién
Tipo gonadal P
ER SF CD
| 3% 8%
Il 73% 59% 73%
1 24% 33% 27%

En ambos sexos, considerando los estadios y tipos de desarrollo gonadal se observé
un aumento del IG y una disminucion del IHP a medida que las génadas evolucionaron
(Figura 26). Tanto en las hembras como en los machos se registraron diferencias
estadisticamente significativas entre los valores de IG de los diferentes estadios y tipos
gonadales (p < 0,0001). En cuanto al IHP, las hembras no presentaron diferencias
estadisticamente significativas entre los valores de los diferentes estadios gonadales (p <
0,05), mientras que en los machos si presentaron diferencias entre los tipos gonadales (p
> 0,05) (Figura 26). En ambos sexos se observé una superposicion en los valores IG
relacionados con el grado de desarrollo gonadal y tamarfo de los ejemplares. Hembras y

machos de diferentes tamafios mostraron diferentes grados de desarrollo gonadal.
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Figura 26. Indice gonadosomatico y hepatosomatico total de: a) hembras y b) machos adultos

Aegla uruguayana. Las barras de error indican el desvio estandar. Diferentes letras indican

dices de los diferentes estadios y tipos gonadales.

n

05) entre los

diferencias significativas (p <0

Las letras mayusculas se refieren al IG y las letras en minUscula se refieren al IHP

Senescencia

(78,12%) fueron abundantes en la clase de talla de

igeras

e

La mayoria de las hembras ov

13,06-19,17 LC, mientras que las hembras con génadas maduras (87,64%) estuvieron
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presentes en la clase de talla 11,7-18,49 LC (Figura 27), lo que indica posibles cambios

degenerativos en la actividad reproductiva segun la edad (senescencia).

=
N

=
o

NUmero de hembras
(o))

Figura 27. Namero de hembras ovigeras (negro) y hembras con génadas bien desarrolladas (gris)

de Aegla uruguayana por clases de tamafio (LC mm)

Remaduracion ovarica

En el estudio de remaduraciéon gonadal se analizaron 16 hembras ovigeras, cuatro por
estadio. EI LC medio de los ejemplares fue de 16,30 mm, 14,50 mm, 15,29 mm y 17,60 mm
en Hi, Hz, Hs y Ha respectivamente. La fecundidad de las ovigeras pertenecientes al H;
vario entre 5,10 y 18,30 huevos/mm, presentando estos huevos un tamafio medio de 0,08
mm?. Mientras que la fecundidad de las hembras del H; fue de 11,13 a 13,33 huevos/mm,

presentado estos huevos un volumen medio de 0,07 mm?,

La especie fue clasificada como desovante total, observandose que luego del desove
se produce el inicio de la remaduracion de la génada. Esto se corroboré por el crecimiento

de los oocitos primarios que permanecieron en el ovario (Tabla 12).
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Tabla 12. Diferentes estadios de remaduracion gonadal en hembras Aegla uruguayana. Rango de

LC de las hembras, media de fecundidad (FRR) y del volumen de los huevos (VH)

Estadio H1

Huevos tempranos: vitelo uniforme que

Embridn sin desarrollo de ojos compuestos

ocupa mas del 80% del volumen del huevo.

Estadio H2

Huevos intermedios: vitelo que ocupa
del 50% -80% del volumen del huevo.
Embrién con desarrollo de ojos
compuestos, esbozos de pleépodos y

corazén bombeando

Rango LC: 15,60-17,17 mm
Media FRR: 13,50 huevos/mm

Media VH: 0,08 mm?3

-V'

»’

Rango LC: 13,92-15,07 mm

Media FRR: 12,23 huevos/mm

Media VH: 0,07 mm?®
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Estadio H3

Inmediatamente finalizada la eclosion de

los huevos

Estadio Ha

Un mes luego de la eclosion de los

huevos

Rango LC: 14,06-17,78 mm

Rango LC: 15,71-20,05 mm
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DISCUSION

Este estudio es el primero en cuantificar exhaustivamente y comparar la biologia
poblacional de una especie de Aegla en ambientes argentinos (Entre Rios, en adelante ER;
Santa Fe, en adelante SF y Cordoba, en adelante CD). En varios de los pardmetros
analizados hubo similitudes entre las poblaciones Aegla uruguayana de los diferentes

ambientes, como asi también en otros se encontraron marcadas diferencias (Tabla 13).

Muestras

En cuanto a la talla de machos y hembras, los resultados de SF y CD concuerdan con el
patron descrito para la mayoria de los aéglidos estudiados, donde hay un marcado
dimorfismo sexual, alcanzando los machos mayores tamafios que las hembras [77], [78],
[99], [167], [83], [168], [121], [84]. Sin embargo, en la poblaciébn analizada de ER se
registraron valores similares de talla entre machos y hembras, coincidiendo con otra
poblacion de ER previamente estudiada por Diawol y col., [151]. Si bien estos autores
utilizaron una herramienta de analisis (morfometria geométrica) diferente a la del presente
trabajo, las evidencias coinciden, encontrando que el dimorfismo sexual se manifiesta como
una variacion en la forma del cefalotérax pero no en el tamafio. Por lo tanto, esta seria una
caracteristica observada de las poblaciones de ER. En otros aéglidos, tales como A.
leptodactyla [104], A. castro [77] y A. marginata [168] también se han encontrado tamafios
similares entre los sexos. Como asi también, estudios realizados con A. platensis y A.
scamosa difieren con estos patrones, en donde las hembras presentaron mayores tamafios
gue los machos [60], [58], [121]. Algunos autores [52], [169] consideran que el dimorfismo
sexual con los machos de mayor talla es una caracteristica del grupo, y ha sido
generalmente interpretado como el reflejo del uso diferencial de la energia entre los sexos.
De este modo, las hembras invierten una cantidad significativa de energia en la
reproduccién, mientras que los machos la asignan al crecimiento [90]. Otras posibles
causas del dimorfismo en la talla sugerido para Aegla son las diferencias en la tasa de
mortalidad, migracion, respuestas a las condiciones ambientales [64], uso de los recursos
[106] y seleccion sexual [80]. Como también algunos autores [121] consideran que las
diferentes metodologias de muestreo pueden ser las causales de que algunas poblaciones

no se ajusten al patron general de dimorfismo sexual.
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El tamafio de machos y hembras también difirié entre las poblaciones analizadas: los
de mayor talla fueron encontrados en CD, seguidos por los de ER y los de menor talla fueron
los de SF. En A. platensis también se encontraron diferencias entre las tallas de los
cangrejos adultos de dos poblaciones estudiadas en el Estado de Rio Grande do Sul, Brasil
[58], [121]. Segun Dalosto y col., [121] estas diferencias en A. platensis podrian deberse a
los diferentes métodos de muestreo y de medicién empleados (incluir o no la rostro en la
medicion del LC). Sin embargo, el autor termina concluyendo que, a pesar de los diferentes
métodos utilizados, las diferencias entre las tallas se deben a que son caracteristicas
propias de cada poblacién. Este aspecto coincide con el patrén registrado en el presente
estudio, en el cual, las diferencias de talla entre las poblaciones no pueden ser explicadas
por el método de muestreo y de medicién, ya que fue siempre el mismo. Por lo tanto, se
considera adecuado concluir que los animales de la poblacion de SF son
considerablemente de menor talla que los de ER y CD. En este sentido, las poblaciones de
A. uruguayana expresaron a través de su talla diferencias que no se pueden explicar
mediante los parametros abioticos medidos, sin embargo se observa (aunque no se medid)
una posible relacion entre la intensidad del uso de la tierra y la talla de los cangrejos A.

uruguayana.

Proporcion de estadios ontogenéticos y proporcidon de sexos

La proporcién de estadios ontogenéticos también fue diferente entre las poblaciones. En
ER y SF difirié significativamente de 1:1, estando sesgado hacia los juveniles, mientras que
lo contrario fue encontrado en CD donde el sesg0 fue hacia los adultos (Tabla 13). A pesar
de estas diferencias los resultados de las tres poblaciones se ajustan al siguiente patrén:
juveniles presentes durante todo el afio, y mayor abundancia de estos en las estaciones
mas calidas (primavera- verano) y presencia de reclutas en estaciones sin registro de
hembras ovigeras (Figura 19). Esto podria deberse a la ocurrencia de desoves en meses

anteriores, como ocurre en A. longirostri, A. platensis y A. georginae [78], [121], [85].

La proporcion de sexos fue diferente entre las poblaciones analizadas. En SFy CD
las proporciones observadas se ajustan al patrén general registrado en aéglidos, en el que
la proporcion de sexos varia de 1:1 a valores sesgados hacia machos (Tabla 13). Mientras
que en ER se observo lo opuesto, siendo mas abundantes las hembras, lo cual representa
el Unico registro en Aegla hasta el momento (Tabla 13). Luego, en el andlisis estacional las

proporciones de cada poblacion variaron a lo largo del ciclo sin encontrarse un patron
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general. A partir de estos resultados, no se puede inferir una relacién entre la proporcién de

sexos y los parametros abidticos evaluados en la presente investigacion.

Densidad poblacional y medida de agregacion

La densidad también difirié6 notablemente entre las poblaciones, siendo mucho mayor en
SF, seguido por CD y mucho mas baja en ER. Las densidades poblacionales han sido
registradas en un limitado niumero de aéglidos, en las cuales se observaron resultados
variables dependiendo de cada ambiente analizado. Por ejemplo, en especies trogloditas
como A. microphthalma y A. leptochela las densidades son muy bajas, encontrandose
menos de un individuo por metro cuadrado [170], [171]. Pero en especies de habitats
epigénicos, las estimaciones de densidad poblacional revelaron un amplio rango de valores
(Tabla 14). Se observé en SF una relacién inversamente proporcional entre densidad

poblacional y talla de los ejemplares. Mientras que en CD y ER este patron no se registro.

Respecto a la relacién entre densidad poblacional y tamafio de los ejemplares,
resultados similares a los del presente trabajo se registraron en dos poblaciones de A.
platensis [131], [121]. En la langosta Orconectes propinquus, los patrones espaciales
encontrados en el ambiente muestran que los animales dominantes (es decir, los de mayor
tamafio) estan mas espaciados que los individuos de menor talla [172]. Estudios
preliminares (Diawol y col., datos sin publicar) en los cuales se estudi6 el grado de
agregacion (mediante estimador K) seguin el sexo (machos y hembras) y el estadio
ontogenético (juveniles-adultos) de ejemplares A. uruguayana de ER revelaron que los
cangrejos de mayor tamafo (adultos) presentan mayor agregacion que los de menor
tamafio (juveniles). Estos resultados, no apoyan la idea de una relacién negativa entre el
tamarfio corporal y densidad en Aegla. Sin embargo, se considera de gran importancia tener
en cuenta que este analisis preliminar fue realizado en otofio, estacion la cual coincide con
el periodo reproductivo registrado en el presente estudio para la misma poblacion. En tanto
que, la mayor agregacion de los adultos podria estar reflejando la basqueda de pareja,

consecuencia de la intensa actividad reproductiva propia de esta época del afo.

Respecto al grado de agregacion, este también difiri6 entre las poblaciones
analizadas. En ER y SF se observé el mismo patron estacional, mientras que en CD se
registré lo opuesto. En este sentido, debido a la relevancia biol6gica que representa el

conocimiento del patrén de distribucién de los organismos [173], se considera de interés
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ahondar en este tipo de estudio, debido a que hasta el momento no existen registros en
aéglidos, lo cual dificulta las comparaciones e interpretaciones de los datos. A su vez, seria
fructifero que futuras investigaciones consideren la influencia de la estacionalidad (por
ejemplo: antes y durante los eventos reproductivos) sobre el grado de agregacion, y de
otras variables que no han sido evaluadas en el presente estudio, tales como el tamafio de

los cangrejos adultos.

En cuanto a las densidades estacionales, en las tres poblaciones analizadas la mayor
densidad de adultos (machos y hembras) fue registrada en las estaciones mas frias del
afio, lo cual coincide con la maxima actividad reproductiva. Mientras que los juveniles
presentaron mayor densidad en las estaciones mas célidas del afio, lo cual coincide con los
resultados de la proporciéon de estadios ontogenéticos del presente trabajo. Segun Teoddésio
y Masunari [79], la abundancia de juveniles en las estaciones mas calidas es una estrategia
gue les permite a los menores lograr mayor supervivencia y crecimiento. Debido a que

utilizan los recursos mas abundantes de primavera y verano.

Tabla 13. Parametros poblacionales de Aegla uruguayana evaluados para las poblaciones de
Entre Rios (ER), Santa Fe (SF) y Cérdoba (CD). El asterisco (*) indica diferencias

(intrapoblacionales) estadisticamente significativas

Parametro ER SF CD
Proporcion de sexos
0,70:1 1,25:1 1,16:1
(M:H)
Proporcion de estadio
1:0,37* 1:0,41* 1:2,19*

ontogenético (J:A)
Dimorfismo sexual

LC (mm) del mayor
macho
LC (mm) de la mayor

hembra

Periodo reproductivo

Densidad poblacional
(ind/m?)
Patrén espacial

Técnica de muestreo

Ausente, ambos sexos

tienen similar LC

25,45

18,06

Durante los meses mas

frios

3,13

Contagioso

red D + manual

Presente, machos
tienen mayor LC

20,63

16,54

Durante los meses mas

frios

10,75

Contagioso

red D + manual

Presente, machos
tienen mayor LC

32,60

23,07

Durante todo el afio,
mayor intensidad en

meses mas frios
6,70

Contagioso

red D + manual
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Patron espacial

Las tres poblaciones analizadas presentaron un patrén de distribucion espacial de tipo
contagioso. Este tipo de distribucion implica que los individuos se agrupan en
conglomerados o parches, dejando porciones del espacio relativamente desocupadas
[153]. Este resultado coincide con estudios previos, en donde varios autores sefialan que
especies de esta familia presentan este tipo de distribucion espacial, especialmente en
épocas de desove [55], [174], [118], [59]. Resultados semejantes fueron registrados en A.
affinis en laguna La Blanca Calmuco, en Mendoza (Giri y col., datos sin publicar). El tipo de
distribucion que presentaron las poblaciones estudiadas, indicaria la presencia de
interacciones entre los individuos o entre los individuos y el ambiente. Es posible que la
forma en que los ejemplares se distribuyen en el espacio se deba a factores intrinsecos
(interacciones sociales, estrategias reproductivas, tréficas, entre otras) y/o a factores
extrinsecos (disposicion de los recursos, comportamientos defensivos, caracteristicas del
sustrato), los cuales podrian estar interactuando de diversas maneras. Segun Rabinovich
[173] la disposicion espacial de los organismos tiene importancia desde el punto de vista
ecoldgico, como asi también evolutivo. Cuando la proximidad de los organismos responde
a factores de tipo fisico del ambiente, es decir por agrupaciones de caracter no social
(respuesta a preferencias), las consecuencias de la proximidad tienen mas que nada un
valor ecoldgico: son factores esenciales en términos de densidad ecol6gica y mecanismos
de regulacion de poblaciones. Cuando las relaciones de proximidad en términos de
disposicion espacial responden a un comportamiento individual determinado en respuesta
a fendmenos de interaccion a nivel poblacional, entonces es cuando los efectos tienen un
caracter tanto evolutivo como ecoldgico. En este sentido, el patron de distribucion
observado en A. uruguayana podria atribuirse a la forma de vida caracteristica del grupo
taxondmico. Debido a que estos cangrejos suelen vivir refugiados bajo algun sustrato
(troncos, hojarasca, rocas, u cualquier otro elemento que les sirva como refugio). Este

comportamiento fue observado en estudios previos y en ensayos propios [55].

Segun Elzingay col., [175] el estudio de parametros demograficos, como la densidad
y la forma en que los ejemplares se distribuyen en el espacio-tiempo, proporcionan
informacion relevante respecto a su hébito de vida, las preferencias en relacién con su
hébitat y ayuda a conocer la situacion actual de la poblacién en estudio. Asi mismo,
Rabinovich [173] postula que el conocimiento de estos pardmetros es necesario y Uutil,

cualquiera sea el enfoque de la investigacién, ya que a veces esta informacion es necesaria
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para determinar la disposicion espacial de las poblaciones, y otras para saber como cambia
en el tiempo. Incluso otros estudios, tales como de energética, de comportamiento y
relacionados con cambios genéticos y morfolégicos, llevan implicitos la evaluacion de estos
parametros poblacionales. Ademas, el conocimiento del tipo de distribucion espacial de A.
uruguayana podria permitir obtener mayor eficiencia en el disefio de futuros muestreos. Lo

cual, resalta la importancia de los datos aportados en este estudio.

Tabla 14. Proporcién de sexos y densidad poblacional de diferentes especies de Aegla. El
asterisco indica diferencias (intrapoblacionales) estadisticamente significativas (Tabla modificada
de Dalosto y col., 2014)

Proporcion de Densidad
Especie sexos poblacional Autores
(M:H) (ind/m2)
A. castro 11 - Swiech-Ayoub y Masunari 2001
A. castro 1,08:1 - Fransozo y col., 2003
A. franca - 2,2-2,7 Bueno y col., 2007
A. franciscana 11 - Gongalves y col., 2006
A. eptodactyla 1,19:1 - Noro y Buckup 2002
A. longirostri 11 - Colpo y col., 2005
A. parana 2:1* - Grabowski y col., 2013
A. paulensis 1,66:1 - Coheny col., 2011
A. platensis 1,08:1 8,7-19 Bueno y Bond-Buckup 2000
A. platensis 1,33:1* 1,8-3,83 Dalosto y col., 2014
A. schmitti 2,1:1* - Teoddsio y Masunari 2009
A. manuinflata 1:1 0,73-2,92 Trevisan y Santos 2014
A. uruguayana (ER) 0,70:1 0,93-6 Estudio presente
A. uruguayana (SF) 1,25:1 6-22 Estudio presente
A. uruguayana (CD) 1,16:1 2,73-9,66 Estudio presente

Periodo reproductivo

Las poblaciones analizadas en el presente estudio presentaron diferentes estrategias
reproductivas en lo que respecta a la duracion del periodo reproductivo. El cual en aéglidos
generalmente puede variar de extendido (de 8 a 12 meses) a estacional (de 4 a 7 meses).
En CD las hembras ovigeras fueron capturadas durante todo el ciclo anual. Estos resultados

son consistentes con las observaciones realizadas por Viau y col., [99] en climas templados.
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Segun estos autores, A. uruguayana es una especie que presenta un periodo reproductivo
extendido, de enero a diciembre. Sin embargo, esta observacion no coincide con la
extension del periodo reproductivo registrado en ER y SF, donde las hembras ovigeras
fueron capturadas en otofio e invierno. A pesar de las diferentes estrategias reproductivas,
los datos del presente trabajo son consistentes con los patrones generales conocidos para
otras especies de Aegla, donde la reproduccién es durante‘todo el afio con picos en los
meses mas frios [131], [78], [83], [86], 0 simplemente concentrado en los meses mas frios
[98], [77], [64], [79], [101]. Bueno y Shimizu [100] han sugerido que el gradiente latitudinal
y las caracteristicas del clima regional pueden afectar el patrén del ciclo reproductivo en
Aegla. Por lo que, especies de areas templadas mas frias en latitudes altas tienden a
mostrar un ciclo reproductivo extendido [131], [78], [99], mientras que las especies de
regiones mas calidas en latitudes mas bajas muestran marcada estacionalidad reproductiva
[56], [57], [100], [53], [80], [101].

Algunos autores postulan que el patron reproductivo de Aegla (el cual presenta
generalmente una correlacion negativa con la temperatura) seria consecuencia del origen
evolutivo que tienen estas especies [86]. Debido a que es posible que el género haya
evolucionado de un ancestro marino de las aguas frias de pacifico Sur [36] por lo cual las
temperaturas mas frias encontradas en los ambientes de agua dulce serian la temperatura

Optima para sostener la reproduccion.

Ademas, por lo general la velocidad del flujo de agua en cualquier cuerpo de agua
esta muy determinada por el régimen regional de precipitaciones. Bueno y Shimizu [100]
sugirieron que el ciclo reproductivo en los aéglidos tiende a ser mas largo o mas corto en
lugares donde la variacion media de la precipitacion anual (expresada como el desvié
estandar) es menor o mayor de 60 mm, respectivamente. En el presente trabajo, la
variabilidad media anual de las precipitaciones de los tres sitios analizados fue inferior a 60
mm (ER 37,21 mm, SF 40,41 mmy CD 38 mm), por lo que el patrén reproductivo observado
en ER y SF sigue esta tendencia esperada. Pero lo registrado en CD (ovigeras durante las

4 estaciones) no coincide con la tendencia esperada [100].

Los datos publicados hasta la actualidad en Aegla sugieren la existencia una
correlacion entre la variacion en la velocidad del flujo de agua y el momento en que la
mayoria de los juveniles eclosionan, independientemente del patron reproductivo de la
especie [84]. En las especies que presentan reproduccion estacional, los juveniles
eclosionan cuando la velocidad del flujo de agua es menor [100], [80], [82]. EI mismo patrdn
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se puede extraer del periodo reproductivo registrado en SF y ER, en donde la mayoria de
los juveniles estarian eclosionando al final del periodo reproductivo de alta intensidad
(invierno en SF y otofio en ER) (Figura 19), que coincide con las estaciones “secas” (se
registra menor intensidad de precipitaciones que en las estaciones “humedas”, y en las
cuales la velocidad del flujo de agua es la mas baja (Tabla 1). Luego, la reproduccion cesa
durante las estaciones “humedas” (primavera y verano), cuando la velocidad del flujo de
agua es mayor. Sin embargo, esta observacién no concuerda con lo registrado en CD,
poblacion en la cual el periodo reproductivo de mayor intensidad fue en primavera, lo cual
coincide con la estaciéon méas “humeda” y cuando la velocidad del flujo de agua es mayor.

En cuanto al periodo de reclutamiento, en las tres poblaciones la mayor cantidad de
reclutas fue registrada en las estaciones mas calidas y “humedas” del afio. A partir de lo
cual, la mayor intensidad en las precipitaciones, las temperaturas mas cdlidas y la mayor
velocidad en el flujo de agua podrian interpretarse como las condiciones ambientales “mas
favorables” para los reclutas. La abundancia de juveniles en estas estaciones seria una
estrategia que les permite utilizar los recursos mas abundantes de primavera y verano [79].
A su vez, la mayor intensidad en las precipitaciones y en la velocidad del flujo del agua
podria favorecer la dispersion de estos organismos (la cual es muy baja si debieran valerse
por sus propios medios), alejandolos de los adultos. Lo que conllevaria a disminuir la
probabilidad de canibalismo por parte de estos. De este modo, al mantenerse relativamente
alejados de los adultos, los reclutas tendrian acceso a determinados recursos (tales como
alimento y refugio), los cuales les serian muy dificiles de acceder si se encontraran
compartiendo el espacio con los ejemplares de mayores tallas. Al respecto, en un estudio
preliminar (Diawol y col., datos sin publicar) en el cual se estudi6 la preferencia de habitat
(microhdbitat) en A. uruguayana se observé un uso diferencial del ambiente (o preferencia
de habitat) por parte de los cangrejos. Este se relacion6 con el estadio ontogenético, la talla
de los ejemplares y el estadio reproductivo (hembras con o sin huevos). El sitio donde se
registré la mayor cantidad de reclutas fue donde se encontrd la menor cantidad de adultos.
Las caracteristicas geomorfologicas de este sitio fueron: fondo arena y pedregullo, ausencia
de piedras, profundidad hasta 50 cm y flujo de agua reducido (respecto a los otros puntos

analizados).

En cuanto al periodo del afio en donde fueron mas abundantes los reclutas, las
observaciones del presente trabajo son consistentes con lo registrado en otras especies de

aéglidos. En A. platensis el reclutamiento se observo durante la primavera [131], [121],
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mientras que en A. franciscana y A. marginata el reclutamiento se observé en verano [64],
[86]. Segun estos autores la mayor concentracion de reclutas observados en los meses
mas calidos del afio estaria en relacion con la mayor intensidad reproductiva que presentan
estos organismos durante los meses anteriores. Sin embargo, en el presente trabajo los

reclutas fueron mas abundantes en primavera- verano (Figura 19).

Desarrollo gonadal

En las tres poblaciones se encontraron machos y hembras con génadas morfol6gicamente
listas para la reproduccion durante todas las estaciones. En CD y SF, las hembras con
gonadas en los ultimos estadios de desarrollo se registraron solo en algunas estaciones, y
no durante todo el afio. Pero si se encontraron en estas poblaciones, machos con génadas
maduras durante todas las estaciones. Al respecto, el alto porcentaje de machos con
gonadas morfolégicamente maduras registrados durante el ciclo anual en las tres
poblaciones, estarian indicando que el sistema reproductor masculino se encuentra todo el
afio preparado para la transferencia de material genético. En cambio, las hembras
presentarian periodos mas marcados en los cuales se encuentran preparadas para el
evento reproductivo. Sin embargo, a pesar de las variaciones encontradas entre las
poblaciones analizadas, durante el afio de muestreo en cada sitio se registraron ejemplares
machos y hembras en diferentes etapas de desarrollo gonadal, lo cual indicaria que la
maduracion gonadal es un proceso asincrénico, ya que en todo momento una parte de la
poblacion o bien esta lista o bien se esta preparando para la reproduccion. Resultados

semejantes fueron observados por Sokolowicz y col., [130] en A. platensis.

En las especies con periodos reproductivos extendidos, si bien la mayor parte del
tiempo los ejemplares se estan reproduciendo, este evento se maximiza en momentos
particulares del afio. En el caso de las tres poblaciones analizadas de A. uruguayana esto
ocurriria durante las estaciones con menor temperatura, momentos en los cuales se
observo el mayor desarrollo gonadal (mayor valor de IG) en las hembras; en ese periodo la
mayoria de las hembras se estarian preparando para la reproduccién justo cuando las
ovigeras fueron méas abundantes. Estos resultados coinciden con lo observado en A.
platensis [130], donde el pico de desarrollo gonadal se registré en otofio. En los machos, el
mayor desarrollo gonadal se observo en diferentes estaciones del afio para ER, SFy CD.
Solo los ejemplares de ER coincidieron con lo registrado para A. platensis [130], donde el

mayor |G fue en otofio.
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El inicio del periodo reproductivo es un evento critico por el costo energético que los
organismos deben destinar a su sistema reproductor [176]. Los resultados de la presente
investigacion sobre los IG y IHP en ambos sexos de las tres poblaciones de A. uruguayana
coinciden con estudios realizados en A. platensis [130]. En ambas especies se observo que
se sigue un patrén de utilizacion de las reservas del hepatopancreas durante el desarrollo
gonadal tanto en hembras como en machos, ya que se registrdé una correlacién negativa
entre el IHP y el IG durante los diferentes grados de desarrollo gonadal (Figura 26). Sin
embargo, las reservas del hepatopancreas nunca se utilizaron completamente, aun cuando
el IG alcanz6 su méximo valor. Durante el proceso de desarrollo gonadal se pierde mucha
energia para la produccién de gametas, especialmente en las hembras, las cuales
transfieren mas energia a las gonadas para la produccion de vitelo. Por lo cual era
esperable que los valores de IHP fueran inferiores a los observados. Po lo tanto, en estos
decépodos, podria pensarse que las reservas energéticas necesarias para el desarrollo
gonadal son transferidas no solamente desde el hepatopancreas, interviniendo en este
proceso otras fuentes de energia. Al respecto, existen antecedentes en otras especies de
crustaceos en los cuales se demostré que diversas fuentes de energia intervienen o podrian
intervenir en este proceso. Si bien en los crustaceos decapodos, el hepatopancreas es el
principal érgano de almacenamiento de reservas organicas identificado para el desarrollo
ovarico [176], [177], [178], en las investigaciones que incluyeron a los machos no se
encontrd correlacion entre la utilizacién de estas reservas durante el desarrollo gonadal
[179], [180], [176]. Otros estudios mostraron que el hepatopancreas puede no ser el
principal érgano de almacenamiento de las reservas organicas durante la reproduccion;
estas investigaciones no encontraron correlaciones entre este 6rgano y el desarrollo
gonadal, como en Macrobrachium rosenbergii [181] y Uca annulipes [182]. En algunas
especies, tales como Aristeus antennatus, Parapenaeus longirostris y Nephrops norvegicus
[183], los valores IHP aumentaron junto con los valores IG en la temporada reproductiva.
Como asi también en diferentes especies se demostré que otros tejidos y 6rganos ademas
del hepatopancreas y el ovario pueden acumular reservas organicas, como: hemolinfa,

células foliculares del ovario, musculos, entre otros [184], [185], [186], [181], [187].

A lo largo del tiempo varias investigaciones se han realizado sobre las variaciones
bioguimicas que ocurren en diferentes tejidos y 6rganos durante la reproduccion. Musin y
col., [188] observaron en ejemplares de A. uruguayana traidos del ambiente natural
variaciones estacionales de diferentes metabolitos analizados en hepatopancreas, muisculo

y hemolinfa. Estas observaciones coinciden con los resultados obtenidos en la presente
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investigacion en lo que respecta al momento del afio en que se registraron los diferentes
eventos reproductivos (picos de desarrollo gonadal, aparicion de reclutas, entre otros). Por
ejemplo, en el hepatopancreas los bajos valores registrados de glucégeno en otofio y
minimos en primavera [188] es probable que se deban al uso de este metabolito en la
maduracion gonadal que tiene lugar en las estaciones mas frias. Mientras que los valores
de primavera podrian deberse al costo energético del cuidado parental. Como asi también,
los valores minimos de lipidos registrados en hepatopancreas durante el otofio [188]
parecen coincidir con su uso en las génadas, mientras que los valores maximos registrados
en verano podrian representar el almacenamiento de reservas por este érgano para su uso
en el siguiente evento reproductivo. En las tres poblaciones analizadas en la presente
investigacion, el mayor valor de IG en hembras se registré en las estaciones mas frias, y
los reclutas se observaron en las estaciones mas calidas del afio (primavera- verano), lo
cual estaria en concordancia con las observaciones de Musin y col., [188]. Al momento de
evaluar el costo energético del proceso reproductivo, se debe tener en cuenta las
particularidades de los ejemplares, en este caso que la reproduccion en aéglidos es un
proceso asincronico, el cual incluye cuidado parental. Lépez Greco y col.,, [148]
argumentaron que este aspecto reproductivo es ventajoso para optimizar la supervivencia
en los ambientes de agua dulce, en los que la disponibilidad de alimentos y los sitios de
cria pueden fluctuar en pequefios periodos de tiempo [189], [190]. En algunos casos los
procesos de reproduccién y maduracion gonadal parecen estar influenciados o incluso
sincronizados con la alimentacion estacional o la disponibilidad de los alimentos [187]. La
disponibilidad de alimentos durante todo el afio también podria explicar la baja movilizacion
desde el hepatopancreas hacia las gbénadas en A. uruguayana. Segun Clarke [191], en
especies omnivoras, cuando se dispone de alimentos durante todo el afio, puede no ser
evidente la relacién reciproca entre el hepatopancreas y génada. A. uruguayana es una
especie omnivora, generalista y oportunista, que se alimenta de algas, larvas de insectos,
acaros, rotiferos, oligoquetos, copépodos y ostracodos [192]. Por lo tanto, seria posible
pensar que, si se usan las reservas de hepatopancreas, esta pérdida se compensaria con

la ganancia directa de la alimentacion.

Por otro lado, los altos valores de IHP registrados durante el maximo desarrollo
gonadal en A. uruguayana, podrian ser explicados mediante la hipotesis postulada por
Sowolowick y col., [130] para A. platensis. Segun estos autores, los aéglidos no necesitarian
usar gran cantidad de reservas organicas debido al bajo nimero de huevos extruidos en

comparacion con los braquiuros, en los cuales si se registra una disminucioén de las reservas
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organicas del hepatopancreas durante el desarrollo gonadal. Sin embargo, aunque el
namero de huevos en aéglidos es menor, la cantidad de vitelo en estos huevos es mucho
mayor, ya que estos animales presentan desarrollo directo, lo que demanda una gran
cantidad de energia [11]. Por lo tanto, en A. uruguayana, la energia necesaria para los
procesos reproductivos seria transferida no solamente desde el hepatopancreas,
interviniendo en este proceso otras posibles fuentes de energia, tales como la hemolinfa, el
musculo o la disponibilidad de alimento durante todo el afio, entre otras.

Fecundidad v esfuerzo reproductivo

Dentro de los rasgos que le han permitido a los aéglidos la colonizacién del agua dulce se
encuentra el cuidado parental y la fecundidad [148]. La fecundidad y el esfuerzo
reproductivo fueron similares en las poblaciones analizadas. En este sentido, las
comparaciones con otros aéglidos resultan complejas y deben realizarse con cautela,
debido a que: por un lado, existen pocos estudios que aborden en este grupo taxonémico
aspectos relacionados a la produccién de huevos. Y por otro lado, estos trabajos muchas
veces utilizan diferentes metodologias de estudio [56], [174], [193], [98], [146], [64], [100]
[53], [86]. En especies de Aegla se ha registrado un patrén latitudinal en cuanto a la
fecundidad y el tamafio del huevo, en el que los cangrejos de las latitudes mas altas
producen mayor cantidad de huevos que son pequefios, mientras que en latitudes mas
bajas producen menor cantidad de huevos, pero de mayor tamafio (Tabla 15). Segun Da
Silva y col., [86] esta tendencia latitudinal podria estar relacionada con el origen del grupo,
debido a que una de las posibilidades es que los aéglidos hayan colonizado las aguas
continentales hace alrededor de 75 millones de afios, originandose en el Océano Pacifico
[36]. Segun estos autores, las especies mas cercanas al Pacifico que se distribuyen en el
sur de América del Sur son mas primitivas que las otras especies. Por lo tanto, la tendencia
hacia mayor cantidad de huevos de menor tamafio para las especies que se encuentran en
latitudes mas altas podria ser un rasgo evolutivo de sus ancestros marinos, debido a que
los decidpodos marinos tienden a tener mayor nimero de huevos que son de menor tamafio
[194]. Si bien los datos obtenidos en el presente estudio se ajustan a este patrén latitudinal
general, el volumen de los huevos de las tres poblaciones analizadas es bastante menor al
registrado para otros aéglidos, aun para aquellas especies que se encuentran en latitudes
semejantes [55]. En tanto que, la notoria diferencia de tamafio de los huevos podria deberse
a los ajustes de la especie a condiciones ambientales diferentes, resultando una
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particularidad de los aéglidos propia de esta region. En este sentido, seria fructifero la
realizacion de nuevas investigaciones en otras especies del grupo pertenecientes a la
region, las cuales podrian aportar informacion para profundizar la observacion del presente
trabajo. Por otro lado, la talla de madurez sexual de los organismos por lo general aumenta
progresivamente con la latitud. En el presente trabajo, las tallas de las hembras ovigeras
de menor tamafo registradas en ER, SF y CD, se ajustan a esta tendencia general
observada en diferentes aéglidos (Tabla 15). Este patrén a menudo se relaciona con la
temperatura y las diferencias metabdlicas que se producen a lo largo del rango latitudinal
de las especies, es decir, a bajas temperaturas los individuos crecen y maduran mas
lentamente que a temperaturas mayores [195], [156].

En cuanto al esfuerzo reproductivo, los valores medios encontrados en las tres
poblaciones analizadas son similares a los valores observados en otros anomuros, los
cuales oscilaron entre 3% y 10% del peso corporal [196], [155], [197], [164], [86]. Aunque
los valores registrados en ER y CD parecen ser relativamente bajos, segun Hernaez y
Wehrtmann [164] la cantidad de energia gastada en la reproduccion es suficiente para

garantizar el éxito de estas especies durante el desarrollo embrionario.
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Tabla 15. Compilacion de datos de fecundidad, tamafio de huevo (media y desvid estandar),

tamafio de hembra ovigera de menor tamafio (LC = longitud del cefalotérax sin rostro, LCR =

longitud del cefalotérax con rostro) por latitud en diferentes especies de aéglidos (Tabla modificada

de Da Silva y col., 2016)

Tamaifio
) ) Fecundi- Tamafio )
Especies Latitud ovigera mas Referencias
dad 5 huevo
pequefia
A. fral’lca 20018, 57'193 12,06 (LC) 1,34 + 0,11 Bueno y Shimizu 2008
A. perobae 22°37 - 11,8 (LCR) 1,336 ?ggggues y Hebling
A. paulensis 23°27' 64-113 11,5 (RCL) 1,299+ 0,006  Lopez 1965
A. marginata 24°16' 42-146 8,60 (LC) 1,32 £ 0,29 Da Silva y col., 2016
A. schmitti 24°31’ - 14,14 (LC) - Chiquetto-Machado y
col., 2016
A. strinatii 24°38’ 1-325 15,63 (LC) - Rocha y col., 2010
A. leptodactyla 28°38’ 115-368 14,09 (LC) - Noro y Buckup 2002
A. franciscana 29°26’ 28-210 9,19 (?) 1,35 Goncalves y col., 2006
A. uruguayana (ER) 31°47’ 38-178 15,5 (LC) 0,06 £0,011  Presente estudio
A. uruguayana (CD) 32°13' 186-549 14,73 (LC) 0,07 £ 0,008  Presente estudio
A. uruguayana (SF) 32°30° 143-198 11,13 (LC) 0,07 £0,015  Presente estudio
A. laevis laevis 33042 120-400 12,5(LCR) 1,075 ?ggfmonde y Lopez
A. rostrata 39°46° 699-1043 - 1,2+0,003  Jara 1977

Respecto a la relacion entre en nimero de huevos vy la talla de las hembras, en las
tres poblaciones analizadas hubo similitud y consistencia con observaciones realizadas en
A. leptodactyla [98], A. franciscana [64], A. franca [100] y A. marginata [86], para las cuales
se ha descripto una relacion positiva entre el nimero de huevos y el tamafio de los
cangrejos (Figura 18). Estos registros concuerdan con lo postulado por Hines [198] y
Hartnoll [90], segln los cuales existe un patrén en el cual el nimero de huevos aumenta
junto al incremento del tamafio corporal de la hembra. Este patrén también ha sido
registrado en otros crustaceos, tales como langostas [199], [200], anomuros [155], [93],
[164] y camarones [154], [201], [202], [203].

En el presente estudio, no se observo en ninguna de las poblaciones estudiadas una
pérdida significativa en el nimero medio de huevos durante el desarrollo embrionario.
Resultados similares fueron registrados en A. marginata [86] y en Petrolisthes granulosus

[155]. A diferencia de lo reportado en otros crustaceos, en donde se observo una pérdida
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del 30% [204], [205], del 15% [206] y del 13% [196]. Los decapodos presentan estructuras
para el aseoy la limpieza de la masa embrionaria, ademas de comportamientos especificos
gue disminuyen el efecto del ensuciamiento [207]. Este comportamiento de aseo “grooming*
de la masa ovigera ha sido estudiado en varias especies de decapodos [208], [209], y dentro
de los aéglidos Martin y Felgenhauer [210] lo estudiaron en A. platensis y A. uruguayana.
Esta conducta es realizada por las hembras ovigeras, las cuales utilizan el quinto par de
pereidpodos para limpiar y eliminar particulas y organismos de la masa ovigera. Da Silva y
col., [86] postulan que probablemente la limpieza constante de los huevos, la camara
abdominal cerrada y mantenerse largos periodos refugiadas en sitios con baja velocidad de
corriente son estrategias adoptadas por las hembras, las cuales permitirian que no se

pierdan los huevos durante su incubacion.

En dos de las tres poblaciones estudiadas en el presente trabajo (ER y CD), el
volumen del huevo cambio durante la embriogénesis. En estos, se observé una tendencia
a disminuir el volumen del huevo a medida que aumento el grado de desarrollo embrionario
(Tabla 9). Estos datos no concuerdan con estudios realizados en A. franca y A. strinatii
[100], [53], en los cuales se observo el patron opuesto (aumento en el volumen del huevo).
Sin embargo, algunos estudios han demostrado que el volumen del huevo no cambia
durante el desarrollo [211], [146], [86], lo cual coincide con lo registrado en la poblacién de
SF. Ademas de las diferencias intrapoblacionales antes mencionadas, en el presente
estudio también se registraron diferencias interpoblacionales en el volumen de los huevos
pertenecientes al mismo estadio de desarrollo embrionario. Sin embargo, se considera que
seria necesario profundizar estos estudios, incrementando el niumero de ejemplares
analizados, ademas de incluir otras técnicas de analisis (como por ejemplo: histologia o la
utilizacion de microscopia electrénica) las cuales podrian permitir obtener mayor

informacion.

Senescencia

El bajo nimero de hembras con génadas maduras y hembras ovigeras de gran tamafio (LC
> 19,86) registradas en las tres poblaciones analizadas indicarian que en A. uruguayana
existe una disminucioén de la intensidad reproductiva con el avance de la edad (Figura 27).
Similares resultados fueron registrados en A. marginata por Da Silva y col., [86]. Estos
autores observaron que las hembras ovigeras son mas abundantes en tallas de menor

tamafio, comparadas con las hembras con génadas maduras que son mas abundantes en
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tallas mayores. A partir de ello, postulan que en A. marginata existe una senescencia
gradual, donde las hembras muestran una disminucion en la eficiencia reproductiva a
medida que envejecen [162], [212]. Un patrén similar al observado en A. strinatii [53]. A
diferencia de lo que ocurriria en A. marginata y A. strinatti, en el presente trabajo se postula
la existencia de una senescencia no gradual (abrupta), debido a que la mayor frecuencia
de hembras con gbénadas maduras y hembras ovigeras presentaron un solapamiento en

cuanto a la clase de talla. Sin embargo se sugiere profundizar en este tipo de analisis.

Remaduracion ovarica

Los decapodos presentan diferentes estrategias reproductivas modeladas por factores
intrinsecos y extrinsecos. Estas variaciones reflejarian los ajustes biol6gicos y ecoldgicos
ocurridos durante su historia de vida que les han permitido sobrevivir y reproducirse en
ambientes con distintas caracteristicas abioticas [213]. El andlisis de remaduracién gonadal
permitié indagar sobre el tipo de estrategia reproductiva de A. uruguayana, a partir de la
cual se clasificé a la especie como desovante total. Este patron de desove es semejante al
reportado en otras especies de decapodos, no encontrdndose hasta el momento otros
registros para el género. El presente trabajo representa un aporte de la investigacion
realizad por Lépez Greco y col., [148]. Estos autores observaron la eclosion de juveniles de
A. uruguayana, proceso el cual fue caracterizado como asincronico, representando el
primer informe para Aeglidae. A partir de esta investigacion surgen nuevos interrogantes,
puntualmente referidos al tipo de desove de estos organismos. Existiendo dos
posibilidades: 1) que las hembras presenten desove incompleto (o discontinuo, o
asincrénico), con maduracién sincrénica de los huevos. 2) que las hembras presenten
desove completo (o sincrénico), con maduracién asincrénica de los huevos. A partir de las
observaciones de la presente investigacion, y complementando los aportes realizados por
Lépez Greco y col., [148], se caracteriza a la especie como desovante total (desove
sincrénico), con maduracion asincrénica de los huevos, proceso el cual se produce hacia
fines de la incubacién, dando origen a una eclosién asincrénica de los huevos. Ademas,
mediante el seguimiento de las gonadas de hembras en diferentes estadios se pudo
observar la existencia de una macrodinamica y una microdinamica dentro del proceso
general de remaduracional gonadal. El plano macro responderia a un proceso gradual de
maduracion del ovario entre los diferentes estadios analizados. Mientras que el plano micro
se referiria a la dindAmica propia de cada estadio, la cual present6 variabilidad, posiblemente
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debido a diversos factores que pueden influir y ser determinantes dentro del proceso, como
por ejemplo, la senescencia, el numero de puestas dentro del ciclo, entre otros. En este
contexto, la acumulaciébn de variaciones en la microdinamica podrian explicar las

diferencias observadas en la macrodinamica gonadal.

En términos generales, la estructura poblacional de ER, SF y CD coinciden con el
patron conocido para los aéglidos, presentando distribucion contagiosa, reproduccion
concentrada en los meses més frios del afio, y liberacion de los juveniles en la siguiente
temporada. Sin embrago, las comparaciones resultan complejas, ya que hasta el momento
no se registran antecedentes de otras investigaciones en aéglidos que incluyan todos los
parametros biolégicos y ecofisiolégicos analizados en el presente trabajo.

Las similitudes encontradas entre ER, SF y CD fueron: patrén espacial contagioso,
proporcion de sexos, fecundidad, esfuerzo reproductivo, relacion positiva entre el nUmero
de huevos y la talla, mantenimiento del nimero de huevos durante la embriogénesis,
presencia de hembras y machos con génadas maduras durante todo el afio, adultos
abundantes en estaciones mas frias y juveniles abundantes en estaciones mas céalidas. Por
el contrario, el tamafio maximo de machos y hembras, el dimorfismo sexual, la proporcion
de estadio ontogenéticos, la densidad poblacional, la agregacién, el periodo reproductivo y
el volumen de los huevos difirieron claramente entre las tres poblaciones. Segun Dalosto y
col., [121] la variedad de métodos utilizados por los investigadores es frecuentemente, el
mayor obstaculo para las comparaciones fiables entre los estudios poblacionales de Aegla.
Muchas veces los métodos de muestreo utilizados (trampas, red D, basqueda manual o
cualquier combinacion de estos) pueden influir o incluso sesgar los resultados. Lo cual ha
gquedado expuesto mediante las investigaciones realizadas en dos poblaciones de A.
platensis [58], [121]. A pesar de esto, actualmente no existe consenso entre los
investigadores sobre cuales son los mejores métodos para realizar estudios poblacionales
en estos anomuros. De modo que las comparaciones puedan realizarse de manera mas
confiable y menos especulativas [121]. En el presente estudio las diferencias registradas
entre las poblaciones de ER, SF y CD no pueden ser explicadas por el método de muestreo
y de medicién, ya que fue siempre el mismo. Por lo tanto, se considera adecuado concluir
gue existen diferencias considerables entre las poblaciones para varios de los parametros
biolégicos y ecoldgicos analizados. Al mismo tiempo, se registraron diferentes patrones en
cuanto a la dindmica poblacional, lo cual seria propio de cada ambiente (o ecosistema).

Ademas, el presente estudio demostré la existencia de variabilidad interespecifica,
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sugiriendo que A. uruguayana es una especie plastica. Segun Sastry [214] el estudio de la
variacion geogréfica en la ecologia de una misma especie constituye una fuente de
informacion relevante que permite conocer las adaptaciones de esos organismos al
ambiente. El presente capitulo indago diferentes aspectos de la biologia poblacional en tres
poblaciones de A. uruguayana, lo que ha permitido aportar relevante informacién para la
comprension del ciclo de vida de esta especie, como asi también para el conocimiento de
los aéglidos en un sentido mas amplio. Este representa el primer registro para el género,
ya que hasta el momento no se encontraron antecedentes en otras especies. Lo cual,

resalta la importancia de los datos aportados en este capitulo.
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CAPITULO 2

Crecimiento: variaciones ontogenéticas de la

formay tamafio en Aegla uruguayana
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INTRODUCCION

El proceso de crecimiento segun Fowler [215] esta constituido por dos aspectos. El primero
se manifiesta como el aumento de masa (tamafio) en el tiempo, y suele ser medido como
incremento de longitud, volumen o peso de un organismo. El segundo se refiere a los
cambios en la forma y composicion que resultan de un crecimiento diferencial de las
distintas partes del cuerpo (alometria). La alometria se define como la variacién en las
variables morfométricas u otras caracteristicas de un organismo en crecimiento asociados
con la variacion en el tamafio [216]. Al igual que muchos otros animales de agua dulce, el
crecimiento en crustaceos es un proceso discontinuo que se produce en ciclos debido al
desprendimiento del exoesqueleto (caparazén) en cada evento de ecdisis [217], [218],
[219]. Esta exocuticula restringe el incremento celular a periodos bien definidos [220],
hecho que implica la eliminacién del antiguo exoesqueleto y formacién de un nuevo
tegumento [218]. Hay dos componentes basicos en este fendbmeno, el aumento de tamafio
durante la muda y el periodo de intermuda, estando regulados por factores exdgenos y
endogenos (edad, sexo, aspectos ambientales, presencia de sustancias xenobioticas, entre
otros). Cada uno de estos periodos que se producen entre dos mudas marca un ciclo
completo de transformaciones morfoldgicas, fisioldgicas y bioquimicas que son
responsables del crecimiento y de la forma del individuo [221], [222], [223]. Cada
componente del proceso de crecimiento responde de manera diferente a las variaciones de
los factores exdgenos o enddgenos, y por lo tanto requieren de un andlisis independiente
[222]. El conocimiento de estos componentes es de suma importancia debido a que la vida
de los crustaceos, incluyendo la alimentacion, reproduccion, movilizaciéon de reservas, entre
otros, se organiza alrededor y en funcion del ciclo de la muda [224]. Segun Drach [221],
[225] la muda no es un acto fisiologico de efectos limitados, sino que impacta
profundamente en la vida de los decédpodos. La identificacibn de como estos factores
interactdian con el incremento de la muda en los individuos es relevante para la comprension

del crecimiento.

El cambio sucesivo del exoesqueleto en los crustaceos tiene importantes
implicancias en el estudio del crecimiento. La carencia de estructuras calcificadas
permanentes imposibilita el analisis de marcas o lineas que indiquen aumento de talla,
como ocurre con otros grupos de animales, como por ejemplo conchillas o valvas de
moluscos o las escamas, huesos y otolitos de peces [218]. Por ello, los métodos directos o
indirectos deben adaptarse a una vision del crecimiento en ausencia de estructuras
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permanentes. Normalmente, el crecimiento de los crustaceos se evallua a través de una
dimensioén morfolégica, como la longitud o el ancho [226], [218]. Sin embargo, este analisis

no considera la variacion de forma a lo largo de la vida de estos organismos.

En general, la forma de los organismos varia desde el nacimiento hasta la muerte.
Presentando este proceso de desarrollo, diferentes particularidades que responden a
caracteristicas propias de cada especie. Estas variaciones ontogenéticas representan
diferentes eventos o condiciones fisiologicas, morfoldgicas, etologicas de las especies y/o
poblacionales (por ejemplo, pubertad, adultos, jerarquia, y reproduccién) [227]. Algunas
variaciones no permanentes son iniciadas por factores externos y se revierten con el
tiempo, mientras que otras representan un cambio definitivo a una nueva etapa de vida
[228].

Con el paso del tiempo y el devenir tecnologico, fueron surgiendo nuevas
perspectivas en los andlisis morfolégicos tradicionales, los cuales estan siendo
complementados con métodos geométricos [229], [230]. Estos ultimos evallan aspectos
cualitativos y cuantitativos de los individuos, resultando muy eficaces en la comparacién de
las formas [231]. Uno de ellos es la Morfometria Geométrica (MG), que combina conceptos
de biologia, estadistica y geometria. La MG se define como “el estudio estadistico de la
covarianza entre cambios de forma y factores causales” [232] dejando explicito que la
morfometria estudia exactamente las causas de las diferencias de forma entre organismos,
sean ellas ecologicas y/o evolutivas [231]. A través de una imagen digitalizada, y previa
remocién de los efectos de localizacion, orientacién y tamafio de los organismos, esta
aproximacion analiza la variacion de forma y tamafo de los mismos [233], [234], asi como
su covariacion con otros factores [235]. Esto Ultimo resulta de gran relevancia, ya que
constituye una parte integral de la biologia de los organismos [236]. La forma se define
como “toda la informacion geométrica que se conserva cuando los efectos de la
localizacién, escala y rotacion son removidos de un objeto” [237]. Esto obliga a los datos
gue se den en forma de coordenadas geométricas, que posteriormente pueden ser
empleadas en estadistica multivariada [238]. Por lo tanto, lo que se busca analizar mediante
esta técnica es la forma independientemente de aquellos componentes que no definen la

geometria intrinseca del objeto [239].

El modo de capturar la geometria del objeto bajo estudio es a través de la ubicacion
de coordenadas cartesianas landmarks (LM) seleccionados para aproximar curvas y areas
[240] y la deformacién de cuadriculas inspirada en los trabajos de Thompson [241]. Los LM
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son puntos anatdmicos con una ubicacién determinada en el objeto a analizar, permitiendo
realizar la comparacién de caracteres homélogos que representen la forma [231]. La
condicion de homologia que deben cumplir los LM en este tipo de analisis morfométrico no
es aquella que se aplica a la homologia biol6gica [242], sino a la homologia topoldgica. La
homologia topoldgica hace referencia a estructuras y no a "puntos infinitesimales"”, no
considera un parametro, sino su presencia 0 ausencia [242], [243]. Estos puntos o LM se
colocan sobre los organismos, considerando referencias morfolégicas estables y
conformando una configuracion en su conjunto [244]. A través de estos analisis, la MG
también genera un conjunto de variables que se pueden utilizar para contrastar hipétesis
estadisticas [216], [233].

En las Ultimas décadas, el desarrollo de la MG ha alcanzado &areas de la biologia
tradicionalmente dedicadas al estudio descriptivo. Como herramienta de andlisis ha sido
implementada sola [147] o en combinacion con estudios clasicos de biometria o con
técnicas moleculares [245], [246]. En los estudios MG, se recomienda utilizar las estructuras
fijas de los objetos analizados, con el fin de reducir los errores debido a la posicion o
movimiento de estos [247]. En este sentido, la aplicacién de estudios morfométricos en
crustaceos decapodos resulta interesantes, debido a que dichos organismos cuentan con
un exoesqueleto conformado por una pieza Unica y rigida, dotada de espinas y suturas que
facilitan la ubicacién precisa de los LM, y en el caso de Aeglas, la forma aplanada
dorsoventralmente hace de estos organismos un interesante grupo de analisis [147], [248].
En estos anomuros, la MG ha sido empleada en estudios de variacion inter e intraespecifica,
ontogenética, dimorfismo sexual, patrones clinales, evolutivos y en descripcién de nuevas
especies, entre otros [147], [150], [149], [248], [249], [169], [250], [251], [252].

Los estudios sobre el crecimiento en aéglidos son escasos. La mayoria de estas
investigaciones utilizaron el anélisis modal en lugar de centrarse en el crecimiento individual
de cada organismo [103], [55], [56], [58], [59], [104], [253], [105], [106], [107]. Si bien estos
estudios evallan tasas de crecimiento relativo en grupos de la poblacion (por sexo,
estadios ontogenéticos o madurez), no proporcionan la variacion de talla o el periodo de
intermuda en los individuos [254]. No existen estudios que documenten el crecimiento de
aéglidos en condiciones de laboratorio que se centren en el analisis de las mudas. Por lo
tanto, en el presente capitulo se identificaron y caracterizaron los cambios en la forma y
tamafio del cefalotérax del anomuro de agua dulce A. uruguayana durante diferentes etapas

de su ontogenia.
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MATERIALES Y METODOS
Area de estudio y captura de organismos

Los cangrejos utilizados en este estudio se obtuvieron a partir de muestreos realizados
entre abril y septiembre en el arroyo “Las Pencas” (32°17'23.8” S, 60°26’30.53” O),
provincia de Entre Rios, Argentina (Figura 28). En este cuerpo de agua, los cangrejos fueron
recolectados manualmente y mediante el empleo de red D. Luego, transportados vivos a la
Sala de bioensayos Il del Instituto Nacional de Limnologia (para mas detalle ver “Materiales

y Métodos” de esta Tesis Doctoral).
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Figura 28. a) Imagen satelital del area de muestreo de Aegla uruguayana y b) Arroyo “Las Pencas”

en la provincia de Entre Rios, Argentina
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Mantenimiento en laboratorio

Inicialmente, los cangrejos fueron colocados en un acuario y aclimatados en la sala de
bioensayos Il del INALI durante un periodo de 5 dias bajo condiciones controladas de
temperatura (25 £ 1°C), luz (fotoperiodo de 12-12hs luz-oscuridad) y aireacion constante. A
cada ejemplar se le identificé el estadio ontogenético y sexo [118], [99]. Luego, los cangrejos
fueron separados y mantenidos individualmente en acuarios de plastico que contenian
refugios y vegetacion que fueron traidos del sitio de muestreo, contemplando los requisitos
ecoldgicos (vivir protegidos) de estos animales [79]. Diariamente fueron alimentados con
balanceado seco disefiado para crustaceos [102]. El excedente de la comida del dia anterior
y la limpieza se realizO previamente a ofrecer el nuevo alimento. Las condiciones de

laboratorio antes mencionadas se mantuvieron constantes durante todo el ensayo.

Los cangrejos se mantuvieron bajo condiciones controladas durante 10 meses o
hasta que se produjeron tres ciclos de muda por ejemplar. Estos individuos se observaron
diariamente y se registré la presencia de exuvias (cefalotérax eliminado en cada proceso
de muda); las cuales se retiraron cuidadosamente y mantuvieron en alcohol 96%, hasta su

posterior analisis. Este método de conservacion no tiene ningun efecto sobre la forma [255].

Evaluacion de la variacion de forma y tamaifio durante la ontogenia

Las variaciones de forma y tamafio se evaluaron mediante estudios de MG. Con el fin de
evitar el manipuleo excesivo y ocasionarles el minimo estrés posible a los aéglidos se
utilizaron en los analisis las exuvias. Los estudios de MG llevados a cobo incluyeron la
obtencion de imagenes digitales del cefalotérax de los aéglidos (de sus exuvias), la
seleccioén de las configuraciones de LM, y mediciones de error en las fotografias (calculado
para un mismo ejecutor) y en la colocacion de los LM. Procesos los cuales se describen'y

detallan a continuacion.

Obtencion de imagenes digitales

La MG como herramienta de analisis requiere contar con imagenes digitales, las cuales se
obtienen de diferentes maneras: fotos o dibujos digitalizados. En este caso se utilizaron
fotos digitales. Por lo tanto, a cada exuvia se la fotografié en la vista dorsal del cefalotorax.

Este procedimiento es de particular importancia, y constituye una etapa fundamental,
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debido a que el modo de obtencion debe asegurar la representatividad de los objetos a
estudiar. Este analisis se relaciona con elementos aislados en la superficie del objeto de
estudio de la que luego se obtendra la informacion descriptiva para evaluar [256]. En este
proceso se debe evitar o minimizar la distorsion de la forma de los objetos a estudiar, por
ello se deben tomar las fotografias respetando principalmente el plano focal, el cual esta
influenciado por la posicion y ubicacion del objeto a ser fotografiado y la distancia focal. El
plano focal debe ser el mismo, utilizando siempre los mismos parametros (posicion y
ubicacion) que lo determinan. En cuanto a la distancia focal, si bien esta puede variar de
una fotografia a otra, esto se debe considerar en los analisis aplicando una correccion a fin
de proporcionalizar la escala. En cada fotografia debe incluirse una escala, ya que los
estudios de morfometria permiten estudiar la forma y tamafio de los individuos por separado
0 conjuntamente [231], [244].

De esta manera, la toma de imagenes se realiz6 respetando la distancia y el plano
focal, asi como la posicién centrada de las exuvias en la placa de apoyo [244]. Si bien, las
fotografias siempre fueron sacadas por la misma persona y manteniendo las condiciones
antes mencionadas, se realizé una prueba para evaluar el error en la toma de fotografias y
colocacion de LM. En la mayoria de las oportunidades se utilizaron exuvias completas, es
decir, provistas de ambos quelipedos y tres pares de pereiépodos. Si bien fueron incluidas
en los andlisis algunas exuvias sin estas estructuras, la condicién principal para todas las
exuvias fue que el cefalotérax estuviese en buen estado, es decir sin deformaciones o

rupturas evidentes.

Un total de 159 fotografias del cefalotérax de exuvias fueron obtenidas, siguiendo

dos procedimientos:

e Procedimiento uno: las imagenes fueron tomadas con una camara digital Sony
Cyber-shot® con una resolucion de 12,1 megapixeles. Las caracteristicas de las
fotografias fueron: macro, resolucién 6ptima, sin flash y velocidad y apertura
automatica. La distancia de fotografiado fue de 12 cm.

e Procedimiento dos: las imagenes fueron obtenidas mediante una lupa

estereoscopica y cAmara MOTIC® integrada, con una resolucion de 2 megapixeles
y un aumento de 30X mas 30X. Este procedimiento fue empleado en los ejemplares
de menor tamafio. En algunos casos, fue necesaria la tincion de la exuvia

permitiendo resaltar caracteres del cefalotérax de importancia en el estudio.

116
Tesis Doctoral. Ajustes bioldgicos de Aeglidae
Valeria Diawol



Capitulo 2. Crecimiento de Aegla

Estas imagenes fueron empleadas posteriormente en la formacion de los archivos con lo

que se trabajo en los programas de MG.

Seleccidn de landmarks

El criterio de seleccion de los LM a utilizar es importante ya que es sobre lo que se
evidencian los estudios. La homologia, referida a los LM, es de tipo operativa [257] y no
debe confundirse con el concepto de homologia utilizado en taxonomia, es decir, la
sinapomorfia utilizada en cladistica, como se mencion6 mas arriba. Los LM no son atributos

biol6gicos a comparar, sino que son el medio que ayuda a escoger estos atributos [257].

Segun Bookstein [232], se pueden definir tres tipos de LM en funcién del criterio

geomeétrico o biolégico utilizado para su ubicacion:

e LM de tipo 1: aquellos que se encuentran en una zona de yuxtaposicion de tejidos,
donde se juntan suturas, como, por ejemplo, en puntas de espinas u otro tipo de
estructuras que sean inequivocamente identificables.

o LMde tipo 2: aquellos que se colocan en sitios de maxima concavidad o convexidad,
como en la concavidad maxima de los senos orbitales.

e LM de tipo 3: aquellos que tienen al menos una coordenada deficiente, como por

ejemplo cualquiera de los extremos del didmetro maximo del cefalotérax.

Segun Giri [60], el tipo de configuracidon a seleccionar es importante en relacién con
los objetivos del trabajo. En el presente estudio se utilizaron los 3 tipos de LM, con el fin de
que la informacién obtenida en los andlisis responda al objetivo planteado.

En este caso se utilizdé una configuracion de 21 LM con la que se calculd la simetria
objeto, identificAndose un eje de simetria y dos mitades ubicadas a cada lado del
cefalotorax. Posteriormente se realiz6 un emparejamiento que gener6 un componente
simétrico en representacion del promedio de la variacion entre el lado izquierdo y derecho
del cefalotérax de los individuos (Figura 29 y Tabla 16). De este modo se logré reducir la
cantidad de LM pares a la mitad, utilizandolos junto con los LM impares ubicados sobre el
eje de simetria (LM 1, 10 y 11). La utilizacion completa de la configuracion de LM resulta
parcialmente redundante por ser el cefalotérax de estos organismos una estructura
simétrica [258], [259], [260]. En tanto que la reduccion de variables resulta de gran

relevancia para lograr robustez y aumentar el poder estadistico de los andlisis.
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Figura 29. Localizacion dorsal de LM simétricos correspondientes a la mitad de la configuraciéon
utilizada y LM no simétricos (1, 10 y 11) correspondientes al eje de simetria del cefalotérax de

Aegla uruguayana
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Tabla 16. Denominacion vy localizaciéon de landmarks (LM) dorsales en la mitad izquierda del

cefalotérax de Aegla uruguayana

Numero Localizacion

1M Extremo del rostro

2LM Senos orbitales

3LM Extremo de la espina antero-lateral

4 LM Unién entre el lery el 2do |6bulo hepéatico

5LM Union entre el 3er- I6bulo hepético y el diente epibranquial

6 LM Union entre el diente epibranquial y la linea aeglica lateralis

7 LM Unién entre la linea branquial y la parte posterior de la linea
aeglica lateralis (ancho maximo del cefalot6rax)

8 LM Vértice posterior del cefalotérax (ancho maximo de la regién
posterior del cefalotérax)

9LM Extremo posterior de la linea dorsal longitudinal

10 LM Extremo centro-posterior del cefalotérax (ancho maximo de la
region posterior del cefalotorax)

11 LM Extremo centro-anterior de la areola

12 LM Extremo anterior de la “bar line”

Estudio del error de fotografiado y de colocacion de landmarks

Por diversos motivos es posible que se obtengan variaciones entre las imagenes

(movimientos involuntarios de la camara de foto o de la placa sobre la que se colocan las

exuvias, o variaciones en la posicién de las exuvias, entre otras) y/o a la colocacién de los

LM que pueden ser causantes de errores en los andlisis. Para evaluar la existencia de estas

diferencias, se aplicé un procedimiento que consistid en repetir dos veces la toma de

fotografias de 13 exuvias. En base a estas fotografias, se repitié cuatro veces la colocacién

de los LM. Seguidamente, se realiz6 un analisis de Procrustes ANOVA (Andlisis de la

Varianza) en el programa MorphoJ [261] en el que se evalud la precision/variacion de la

colocacion de los mismos [262] (Tabla 17).
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Andlisis de la forma del cefalotérax

Luego de obtener las fotografias de las exuvias, se realiz6 una seleccidon que consistié en
la eliminacion de aquellas que resultaran no representativas o tomadas en base a exuvias
defectuosas. Los datos fueron creados y procesados con programas informaticos
especificos de la serie TPS desarrollados por James F. Rohlf. Pare ello, se crearon archivos
de extensién *.tps mediante el programa tpsUtil [263], conteniendo las imagenes a usarse
definitivamente para el analisis de las formas, utilizando el método de deformacion de grillas
(Thin-plate-spline) [232], [230].

La eleccion y digitalizacion de los 12 LM se realiz6 mediante el programa tpsDig2
[157]. El paso siguiente consistié en remover los parametros no deseados ajenos a la forma,
como la posicion (acomodandolos de manera uniforme mediante la translacién y rotacién)
y el tamafio (unificandolo mediante la proporcionalizacién), lo cual se realizé a través del

programa tpsRelw [264], con el propdsito de comparar sélo la forma de los objetos.

La influencia del tamafio sobre la forma a lo largo del crecimiento (alometria) [216],
fue testeada mediante regresiones multivariadas usando 10000 permutaciones. Estas
regresiones se realizaron usando el valor del centroide (CS) (este valor corresponde al
tamafio en MG), el cual se define como la raiz cuadrada de la suma de las distancias al
cuadrado desde un conjunto de LM al centro que ellos definen [265]. El valor del CS de
cada exuvia se obtuvo utilizando tpsRelw [264]. EI CS fue usado como variable
independiente y las coordenadas de Procrustes (datos de forma de los ejemplares), como
variable dependiente [216], [231], [244], [266]. Como una primera aproximacion a las
relaciones entre las formas, se realizdé un andlisis exploratorio, utilizando un Analisis de
Deformaciones Relativas (DR), el cual es similar a un Andlisis de Componentes Principales
(PCA), por medio del cual se puede visualizar la distribucién de cada una de las formas en
un espacio de coordenadas cartesianas. De esta manera, es posible determinar la
existencia de diferencias entre las formas y explorar la importancia de estas. Las
variaciones morfolégicas de las muestras estudiadas se visualizan como grillas de
deformacion. La configuracion media de los LM en la muestra se observa como la
configuracion de consenso. Posteriormente, utilizando también el tpsRelw [264], a partir del
andlisis de deformaciones relativas se crea una matriz. En esta se puede observar la
distribucion de formas de la muestra en base a alguna variable que se elija (por ejemplo,
en el caso del presente estudio el sexo y el estadio ontogenético). Para analizar la variacion
en el tamafio, también se utilizaron los valores del centroide (CS).
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= Evaluacion de variacion de talla

La variacion de talla de cada cangrejo se expresé como:

Tasa de variacién: (CS, - CS:) / CS;

Donde: CS; corresponde al valor del centroide de la primer exuvia de un individuo
y CS; corresponde al valor centroide de la segunda exuvia del individuo. Esta formula se

aplicé a todas las exuvias.

= Evaluacion del tiempo de intermuda

El tiempo de intermuda se calculé en base al seguimiento diario de los cangrejos (nimero

de dias transcurridos entre una exuvia y la siguiente).

Andlisis de los datos

El andlisis de MG fue realizado mediante la utilizacién de los programas tpsUtil, tpsDig,
tpsDig2, tpsRelw y tpsRegr [267], [264], [263], [268], [269] y MorphoJ [261]. El analisis

estadistico de los datos fue realizado con el software R [270].

Inicialmente fue realizado un analisis exploratorio de los datos comprobando si los

mismos cumplian con los supuestos estadisticos.

Para comparar el tamafio del cefalotérax (mediante el CS), la tasas de variacion de
talla y el tiempo de intermuda entre estadios ontogenéticos (juveniles frente a los adultos)
y entre los sexos (machos frente a hembras) fue realizada una prueba de Wilcoxon (W)
debido a que los datos no presentaron una distribucion normal y/o las varianzas no fueron
homogéneas. Las formas de las exuvias individuales y la comparacion de las formas de
machos y hembras fueron realizadas mediante un MANCOVA. En todos los casos, el valor

p < 0,05 fue utilizado como criterio de significancia estadistica [166)].
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RESULTADOS

Durante la realizacion de la experiencia, el 90% de las exuvias fueron encontradas durante

las primeras horas de la mafiana.

Medida de error: relacion entre las imagenes de las fotografias y la localizacién de los

landmarks

El error de medicion fue aceptable y su efecto no influyo en las variaciones de forma entre
los individuos. Los cuadrados medios para la variacion individual fueron mayores que los
cuadrados medios de otros efectos (lado, lado individual y error). La variacién lateral de la
forma del cefalotérax por espécimen no fue estadisticamente significativa (p > 0,05) (Tabla
17).

Tabla 17. Error de medicion entre las im&genes de las fotografias y la ubicacién de los landmarks.
Donde SS se refiere a la suma de los cuadrados, MS al valor medio y Gl a los grados libertad

Efecto CS SS MS Gl F p
Individuo 12560824,14 1046735,34 12 4073,72 <0,0001
Error 1 3340,32 256,95 13 10,05 <0,0001
Residuo 664,97 25,57 26
Efecto SS MS Gl F p
Individuo 0,02009 0,00009 228 3,77 <0,0001
Lado 0,00061 0,00003 19 1,38 0,1361
Indiv*Lado 0,00532 0,00002 228 1,03 0,4002
Errorl 0,01123 0,00002 494 3,97 <0,0001
Residuo 0,00566 0,00001 988

Variacion de forma vy talla a lo largo de la _ontogenia

Los cangrejos de diferentes tamafios presentaron diferencias en la forma del cefalotorax,
mostrando cambios ontogenéticos y alométricos durante el crecimiento. Esta variacion
explicé el 4,38% (p < 0,0001). Ademas, los cambios individuales en cada exuvia
(crecimiento) fueron similares en los juveniles y adultos estudiados, con ciertos variaciones
en la forma del cefalotérax representando de cada estadio ontogenético (MANCOVA: Wilks’

A = 0,56; Fg1 = 5,34; p = 9,03e-10). El tamafio del cefalotérax identificado con el CS fue
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también estadisticamente significativo en estos grupos (W = 20,0; p < 2,2e-16),

estableciendo una relacion entre formay tamafio CS (Figura 30).
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Figura 30. Relacion de la forma al tamafio, distribucion de las variaciones en la forma del
cefalotérax, explicado por la deformacion relativa (DR) 1y 2 de juveniles (cuadrados grises) y

adultos (diamante negro) de Aegla uruguayana

En comparacion con los adultos la region anterior y posterior del cefalotérax (LM6-
LM12) de los ejemplares mas pequefios fue menos definidas. Los juveniles presentaron un
rostro mas corto y romo (LM1), y la regién de la frente (LM1-LM3) mas robusta que en
adultos. Ademas, el ancho del caparazén (LM7) fue mas estrecho en los juveniles. Los
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ejemplares mas grandes presentaron la region anterior y posterior del cefalotérax bien
definido. El rostro fue mas largo y estilizado (LM1) y la frente mas estrecha (LM1-LM3) en
los adultos (Figura 31).

Figura 31. Grillas de deformacién de juveniles (negro derecho), adultos (negro izquierdo) y

configuracién de consenso (gris) de Aegla uruguayana (Factor de escala 35)

En cuanto al dimorfismo sexual (DS), se observaron diferencias en la forma del
cefalotérax de machos y hembras (MANCOVA: Wilks A = 0,49; Fg1 = 2,14; p = 0,02). El eje
uno exhibio la mayor variacion de la forma. La deformacion relativa 1 explicé 21,45% de la
variacion en la forma y la deformacion relativa 2 explicé 14,08%. Sin embargo, la alometria
(se observd en los limites de la significancia) no fue estadisticamente significativa entre los
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sexos, explicando 2,78% de la variacion (p = 0,0562) (Figura 32). Por otra parte, la variacion
en el tamafio del cefalotérax entre los machos y hembras (se observo en los limites de la
significancia) no fue estadisticamente significativo (W = 549,0; p = 0,51). Los machos
presentaron un ancho maximo (LM7) menor a las hembras y estas presentaron un rostro
mas largo (LM1) y una frente més estrecha (LM3). En general, el area del rostro (LM1-LM3)
fue mas robusta en los machos (Figura 33).
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Figura 32. Relacion de la forma al tamafio, distribucion de las variaciones en la forma del
cefalotérax, explicado por la deformacion relativa (DR) 1y 2 para los machos (triangulo gris arriba)

y las hembras (triangulo negro abajo) de Aegla uruguayana
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Figura 33. Grillas de deformacién de machos (negro izquierdo), hembras (negro derecho) y

configuracion de consenso (gris) de Aegla uruguayana (Factor de escala 35)

Tasa de crecimiento en relacion con la talla y el sexo

Las tasas de crecimiento individuales presentaron una tendencia de disminucion a medida
gue la talla de los cangrejos aumentd, cambiando con el incremento del CS. Ademas, los
individuos de menor talla mostraron una mayor variabilidad en el crecimiento (Figura 34).
Mientras que la tasa media de crecimiento en adultos fue significativamente menor que la
de los juveniles (W = 770,0; p = 0,04). La tasa de crecimiento evaluada respecto al sexo de
los individuos, no presento diferencias estadisticamente significativas entre los machos y
hembras (W = 131,0; p = 0,48) (Figura 34).
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Figura 34. Tasa de crecimiento de juveniles (cuadrado gris), machos (triangulo gris arriba) y

hembras (triAngulo negro abajo) de diferentes tamafios (CS) de Aegla uruguayana, r = 0,031

Periodo de intermuda

En todos los grupos analizados, el tiempo de intermuda aumenté con el tamafio de los
cangrejos (Figura 35). Se observo una relacion directa entre talla y tiempo de intermuda.
Los juveniles con un tamafio de CS de 1,11 £ 0,39 registraron un tiempo promedio de 32,00
+ 14,45 dias en alcanzar una nueva ecdisis a 25 + 1 °C. Mientras que los adultos, con un
tamafio de CS de 2,45 £ 0,56, tuvieron un promedio de intermuda de 52 + 14,05 dias. Los
valores medios de intermuda fueron 46 + 3,56 dias en machos y 56 + 17,44 dias en hembras
(tamafio medio de CS 2,49 + 0,62 y 2,38 £ 0,49, respectivamente). La diferencia en el
tiempo de intermuda entre juveniles y adultos fue estadisticamente significativa (W = 38,5;
p = 0,0004). Sin embargo, la variacion en el tiempo de intermuda entre los sexos no fue
estadisticamente significativa (W = 13, p = 0,52).
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Figura 35. Relacion entre el tiempo de intermuda (dias) y el tamafio (CS) de juveniles (cuadrado
gris), machos (triangulo gris arriba) y hembras (triangulo negro abajo) de Aegla uruguayana, r =
0,552

DISCUSION

Durante la ontogenia se registraron cambios en la forma del cefalotérax de los individuos
estudiados, ademas de variaciones en el tamafio. Los cambios en la forma del cefalotérax
se relacionaron con las distintas etapas del desarrollo ontogenético (juveniles y adultos) y
con el dimorfismo sexual en los adultos. El dimorfismo sexual se observé como una
variacion en la formay no en el tamafio del cefalotérax. Asi de acuerdo con las evidencias
encontradas en este trabajo se propone un nuevo concepto alternativo de crecimiento;
considerado como el cambio o variaciéon de talla (peso, volumen, largo, ancho, alto) y de
forma de las diferentes partes del cuerpo de un organismo (referido a las tasas alométricas
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de esa variacion), ocurriendo este proceso de manera simultanea en una 0 mas
dimensiones. Este proceso no es uniforme en el organismo, sino que las direcciones del

crecimiento de las diferentes partes corporales pueden ser asincronicas.

En este trabajo, se observaron variaciones en el tamafio y la forma de los individuos
a través de mdltiples exuvias; disefio que ha permitido una perspectiva original y el
reconocimiento de diferentes aspectos del crecimiento que se presentan comunmente. El
estudio del crecimiento durante el ciclo de muda difiere de los métodos tradicionales, tanto
los realizados en condiciones controladas, como aquellos llevados a cabo en el ambiente
[114], [106], [107], [254]. En relacién con aquellos trabajos que consideran medidas
unidimensionales, el andlisis del tamafio representado por el valor del centroide y la forma
completa del cefalotdrax representado por landmarks han permitido estudiar el crecimiento
como una aproximacién integral. En este contexto, se ha podido identificar el grado de
cambio de la forma durante el crecimiento en diferentes regiones del cefalotérax de estos
anomuros. Estas diferencias podrian reflejar el crecimiento interno (por ejemplo, las
gbnadas y los musculos) o la jerarquia y/o el comportamiento agonistico en la poblacién
(por ejemplo, diferentes dimensiones en el cefalotérax, armamento y quelas) [271], [147],
[99], [132]. Ademas, el conocimiento de las variaciones de la forma durante el crecimiento
en varias especies podria brindar informacion sobre la evolucién del grupo o la interaccién

de estos organismos con el medio ambiente [222], [16].

Debido al momento del dia en que fueron encontradas la mayoria de las exuvias, se
podria pensar que la ecdisis en A. uruguayana ocurre durante la noche o a la madrugada.
Esta observaciéon coincide con lo sefialado en otros crustaceos: M. australiensis [272],

Pleoticus muelleri [273].

En los aéglidos analizados se observaron diferencias en el tamafio y la forma del
rostro y el area posterior del cefalotérax entre los juveniles y los adultos. Estas
observaciones son consistentes con la localizacion en la cual ocurre la muda de la pubertad.
Teodésio y Masunari [79] observaron cambios en el tamafio y la forma del rostro de A.
schmitti. Trabajando con juveniles, estos autores encontraron que los individuos de mayor
talla tienen el rostro proporcionalmente mas largo. Por lo tanto, segun los autores, la
variacion en la proporcion corporal esta relacionada con el desarrollo ontogenético de la
especie, lo cual es consistente con las variaciones observadas en este andlisis. Bond-
Buckup y Buckup [52] describen variaciones en la regién anterior del cefalotérax (ancho
pre-cervical/ancho de la frente). En el presente analisis, las diferencias alométricas se
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registraron en todo el cefalotérax cuando se analizaron los datos de los juveniles y adultos

a través de los métodos de morfometria geométrica.

En cuanto al dimorfismo sexual, las diferencias se observaron en el rostro y mas
claramente en la region posterior del cefalotérax. Martin y Abele [118] caracterizaron la
region anterior de los aéglidos como angosta, y la regién posterior como méas ancha. Estas
caracteristicas estan asociadas con la reproduccion, debido a que estos decapodos tienen
huevos grandes con desarrollo directo y los juveniles tempranos se mantienen un tiempo
en el abdomen de las hembras [274], [275]. Giri y Collins [147] observaron en algunas
poblaciones de A. uruguayana diferencias en la forma del cefalotérax entre los sexos.
Similar a este estudio, los autores reportaron que esta distincion es mas obvia en el vértice
posterior del cefalotérax. El dimorfismo sexual en la totalidad del cefalotérax también fue
observado en otras especies de aéglidos, especificamente en la region lateral posterior, la
cual es mas ancha en las hembras que en los machos [56], [145], [52], [276], [35], [248],
[168], [167]. Estos hallazgos permitiran identificar el momento de transicion entre juveniles

y adultos reproductivos en futuros estudios.

Respecto de la mayor robustez en la region anterior de los machos, ésta se deberia
a factores relacionados al comportamiento agonistico, entre ellos luchas por hembras,

alimento o refugio [271].

En cuanto al tamafio relativo de los machos y hembras, se registraron valores
similares para A. leptodactyla [104] y A. marginata [168]. Sin embargo, en el analisis
biométrico de individuos de A. uruguayana, Vaz-Ferreira y col., [103] observaron que los
machos eran mas anchos y mas largos que las hembras en el area de la unién entre el
tercer I6bulo hepético y el area epibranquial (corresponde al LM 5 de este estudio). Sin
embargo, esas variaciones en esta region no fueron evidentes en el presente estudio. Otros
autores [48], [277], [55], [57], [278], [52], [59], [147], [253], [105], [248], [106], [249] han
coincidido que los machos son mas grandes que las hembras. Segun Silva-Castiglioni y
col., [105], la mayor talla alcanzada por los machos probablemente se deba, al hecho que
estos direccionan sus energias principalmente en el crecimiento somatico, mientras que las
hembras son mas pequefias porque invierten la mayor parte de su energia en la
reproduccion (maduracion de las goénadas y produccién de huevos) a expensas del
crecimiento del cuerpo. Corroborando los hallazgos del presente estudio, Giri [60] no
encontro diferencias en las tallas de machos y hembras de A. uruguayana, pero observo en
A. platensis y A. scamosa tallas mayores en las hembras que en los machos. Bueno y col.,
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[58] también registraron en A. platensis mayores tallas en las hembras que en los machos.
Los autores atribuyeron esta diferencia al hecho de que los machos més grandes de la
poblacién fueron raros durante el muestreo. Los resultados obtenidos hasta aqui indican
que el dimorfismo sexual en la poblacion estudiada se manifiesta como una variacién en la

forma del cefalotérax, pero no en el tamafio.

En cuanto a las tasas de crecimiento encontradas para machos y hembras, hubo
similitud y consistencia con observaciones realizadas en otros crustaceos (por ejemplo,
cangrejo A. leptodactyla; camardn M. borellii y langosta Parastacus pugnax [279], [280]. Sin
embargo, la tasa de crecimiento de las hembras fue ligeramente superior en otras especies,
tales como A. paulensis [80]. Por el contrario, en otros aéglidos, incluyendo A. platensis, A.
jarai, A. longirostri y A. itacolomiensis, el crecimiento fue mas intenso en los machos que
en las hembras [58], [253], [105], [64]. Todas estas observaciones se obtuvieron utilizando
una metodologia clasica, y es posible que la morfometria geométrica permita considerar el
crecimiento como un proceso integral, obteniendo diferentes tipos de informacion,
principalmente de tamafio y de forma, y no como un evento unidimensional. Por otra parte,
esta informacién puede permitir nuevas interpretaciones de la filogenia de los grupos o los

efectos de las variables ambientales sobre cada especie y cada poblacion.

El estudio individual de los cangrejos permitié determinar el periodo de intermuda y
su variabilidad como componente del crecimiento. La similitud en los periodos de intermuda
observados en machos y hembras fue consistente con informes anteriores que estudiaron
el camar6n M. borellii [279]. Por el contrario, en Palaemonetes argentinus se registraron
diferencias en el periodo de intermuda, siendo el de las hembras mas largo [281]. De
acuerdo con lo expresado por Hartnoll [90], en la mayoria de los decapodos, las hembras
luego de la pubertad presentan largos periodos de intermuda, principalmente asociados a
la postura de los huevos. Como resultado, las hembras usualmente sufren mudas con
menor frecuencia, creciendo mas lentamente que los machos. Estas variaciones en el
periodo de intermuda no se observaron entre los sexos en A. uruguayana en el presente
estudio, pero esto puede estar relacionado con la estacionalidad del estudio, o con las
condiciones ambientales (por ejemplo, temperatura, salinidad y disponibilidad de alimentos)
y/o con otros factores [282], [279], [114], [283]. Segun Kurata [217] y Hartnoll [222], la
alimentacién es uno de los factores méas influyentes del crecimiento. Del mismo modo,
Vega-Villasante y col., [283] describen la relacion entre la duracion del ciclo de muda 'y los

factores ambientales del habitat.
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Ademas, en anomuros, como en otros crustaceos [222], el crecimiento puede ser
considerado como indeterminado, o sea, que el animal experimenta ecdisis continuas
después de la pubertad, pero esto no significa que tenga un crecimiento ilimitado. Este
hecho fue observado en A. uruguayana que como en otros crustaceos [222] el crecimiento
se torn6 méas lento a medida que la talla del animal aumento. En otros taxones de
decapodos, Ibarra y Arana [280] observaron que la tasa de crecimiento de la langosta P.
pugnax disminuyé linealmente a medida que los individuos crecieron, alcanzando valor cero
cuando llegan su maxima longitud. Similares resultados se obtuvieron en otros crustaceos
[279], [283], en los que el aumento de la talla fue intenso en los juveniles y disminuyé

linealmente con la edad.

En relacion con las tasas de crecimiento, resulta de interés la variabilidad observada
en algunos cangrejos. En la muestra estudiada, al igual que lo observado por Collins y
Petriella [102] en camarones, hubo individuos que tuvieron una tasa de crecimiento mayor,
difiriendo de los deméas en el incremento por muda, otros con una tasa media muy
semejante entre ellos, y otros con bajas tasas de crecimiento, variando muy poco respecto
a la talla inicial. En base a estos resultados, no es posible aventurar una conclusion acerca
del significado bil6gico de la variabilidad de las tasas de crecimiento, pero se pueden pensar
y discutir algunas cuestiones. Aegla uruguayana se desarrolla en un amplio espectro de
ambientes, siendo esta una de las tres especies de mayor distribucién del género, por lo
que podria indicar que es una especie “plastica”, con gran capacidad de ajuste ambiental.
Vale decir que en especies con gran capacidad de dispersion es mas probable que los
individuos sean “plasticos”, en lugar de presentar rigidez ante diferentes escenarios [284].
La plasticidad es una forma en que los organismos se ajustan al ambiente [60], por lo tanto,
podria pensarse en la existencia de algun grupo de organismos de la muestra que
aprovecharon mas eficientemente los recursos (alimento, refugio, etc.) [102]. En el presente
estudio, los aéglidos de menor talla mostraron mayor variabilidad en la tasa de crecimiento
gue los organismos de mayor talla. Esto podria asignarse a que los organismos de menor
talla serian mas plasticos, y a medida que aumentan su talla esta plasticidad en el
crecimiento disminuiria, haciéndose los incrementos por muda cada vez mas homogéneos

entre los pares.

Finalmente, las técnicas y procedimientos utilizados en este estudio, los cuales
permitieron un analisis separado de aspectos morfoldgicos del crecimiento, tales como la

forma y el tamafio, han permitido realizar un andlisis profundo del proceso de crecimiento,
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lo cual amplia el alcance de los métodos tradicionales. El criterio de seleccion de los LM
utilizados en el presente estudié se debié a que se incluyeron: por un lado, caracteres
empleados en estudios anteriores, muy conocidos por su gran valor taxonémico y
filogenético [48], [285], [52], y por otro lado, se incorporaron otros nuevos, utilizados en
estudios de morfometria geométrica. El fin de esta seleccion fue tomar conocimientos de
estudios clasicos y lograr una conexiéon con las nuevas herramientas de andlisis. Ademas,
el hecho de que los resultados obtenidos pudieran plasmarse gréaficamente permitié la

visualizacién del cambio de forma, facilitando la interpretacion.

Adicionalmente, la metodologia del estudio (analisis de exuvia del cefalotérax
eliminada durante la muda) redujo la manipulacion de los individuos, lo que disminuy6 la
probabilidad de inducir el estrés y permitié que el organismo fuese liberado después de que
el estudio se completd. Este fue un factor clave para el analisis, ya que podria ser
implementado en el estudio de poblaciones vulnerables o en peligro, disminuyendo
considerablemente el riesgo de los ejemplares. Asi, este nuevo enfoque, en combinacion
con los métodos tradicionales, ofrece una aproximacioén integral al estudio del crecimiento
en decdpodos. Ademas, es importante recalcar que este trabajo fue el primero en analizar
la variacion en el tamafio y la forma de los individuos del género Aegla en diferentes etapas
de desarrollo mediante el seguimiento de los ciclos individuales de muda y considerando

exuvia como evidencia de cambios en el crecimiento.
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CAPITULO 3

Consumo de oxigeno: ajustes metabolicos de

Aegla uruguayana, A. singularis y A. platensis
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INTRODUCCION

El metabolismo es la caracteristica universal de la vida que vincula a los organismos con
su entorno y entre si [286]. En la mayoria de los animales acuaticos, los valores de consumo
de oxigeno se pueden utilizar en la descripcion de la capacidad respiratoria y para estimar
indirectamente la tasa metabdlica (es decir, respirometria) [287], [288], [70], [289].

En relacion a la terminologia, Chabot y col., [289] postula que la tasa metabdlica es
en realidad absorcién de oxigeno en lugar de consumo de oxigeno por los tejidos, y que la
absorcion de oxigeno expresado en unidades de oxigeno, en lugar de las unidades de
energia se llama de manera mas precisa tasa de respiracion, en lugar de tasa metabdlica.
Sin embargo, en la presente Tesis Doctoral debido a la necesidad de usar los términos
originales de la literatura citada, se utilizaran los términos consumo de oxigeno, tasa de
consumo de oxigeno y tasa metabdlica. Esta tasa refleja la energia metabdlica y puede
utilizarse como un indicador preciso de la salud fisioldgica del organismo [287], [288], [70],
[290].

La tasa metabdlica animal es variable y puede estar influenciada por factores
enddgenos y exdgenos, incluyendo el peso corporal, sexo, rasgos fisiolégicos, temperatura,
ingesta de alimentos, disponibilidad de oxigeno, ciclo diario de luz y oscuridad, entre otros
[69], [291], [292]. Sin embargo, existe un minimo de la tasa metabdlica para la subsistencia
de un organismo [293], que se llama tasa basal o estandar. En los ectotérmicos, el termino
gue se utiliza es tasa metabdlica estandar (TME), la cual representa la tasa minima de
renovacion de energia requerida para mantener la vida y se suele medir como el consumo
de oxigeno de un individuo en reposo, intermuda, sin actividad reproductiva y después de
la absorcion [293]. Por lo tanto, TME representa el costo basico de la vida y es de gran

importancia funcional.

La tasa a la que un organismo oxida sustratos para obtener energia, es uno de los
rasgos fisiolégicos mas ampliamente estudiados en animales [294], y constituye una
medida fundamental en ecologia y evolucién [295]. En animales acuaticos, la mayoria de
las investigaciones sobre consumo de oxigeno han utilizado respirémetros o camaras
respirométricas ([70], [296], entre otros). De ellos, el 85% se realizé bajo condiciones de
metabolismo estandar [297]. Al respecto De la Gandara [298] sostiene que los datos del
metabolismo estdndar se consideran la mejor aproximacion de lo que sucede en la
naturaleza, ya que representan los costos metabodlicos asociados a procesos diarios y

actividades de la vida normal [299].
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El consumo de oxigeno es una respuesta fisioldégica que se puede correlacionar con
las variaciones de los factores ambientales, ya que se corresponde con el trabajo
metabdlico y el flujo de energia que los organismos canalizan hacia los mecanismos del
control homeostético [300]. Dentro de estos factores, se encuentra la temperatura ambiental
(Ta), la cual tiene implicaciones biolégicas en todos los organismos, pero los ectotérmicos
de sistemas acuéticos se encuentran particularmente afectados por la dindmica térmica y
regimenes climéaticos de cada ambiente. Estos organismos intercambian principalmente
calor con su entorno por conduccién y conveccioén, y su temperatura corporal depende en
gran medida de la temperatura del agua que se encuentra a sus alrededores [301]. Asi, las
temperaturas ambientales influyen en la mayoria de las reacciones bioquimicas vy
fisiol6gicas, en la distribucién, y en el comportamiento de los organismos acuéticos [302],
[303]. En tanto que, los organismos deben continuamente regular y mantener sus

capacidades funcionales en la medida que su ambiente térmico varia.

La estrecha dependencia térmica en la velocidad de los procesos bioldgicos en un
organismo puede ser modificada y algunas veces aminorada por la aclimatacién o
aclimatizaciéon, en periodos de dias, semanas, o0 meses a diferentes temperaturas [304].
Siguiendo a Angilleta [305], la aclimatacion térmica se define como cualquier respuesta
fenotipica de los individuos a las temperaturas que alteran el rendimiento y de manera
plausible producen cambios en la aptitud (fitness). La aclimatacion fisiolégica es un caso
particular de plasticidad fenotipica [306], [307], [308]. La plasticidad fenotipica se define
como un cambio en el fenotipo o genotipo de un individuo en respuesta a una modificacion
del ambiente [309], lo cual es una fuente importante de variacion en el individuo y en el
genotipo en las poblaciones naturales [308], [309]. La plasticidad fenotipica es a menudo
conceptualizada y medida en términos de Normas de Reaccién: funciones que relacionan
fenotipos individuales (en este caso la tasa de consumo de oxigeno/tasa metabdlica) a una
variable ambiental [310], [308], [309], [311], [304], [312]. Las Normas de Reaccion se
pueden estudiar tanto a nivel individual como a nivel poblacional [313], [314] mediante la
utilizaciéon de cuatro parametros: 1- elevaciéon que es la expresion caracteristica media (es
decir, la interseccion); 2- pendiente, que representa la flexibilidad fenotipica, la cual mide la
variacion en el rasgo del valor para un cambio dado en un parametro ambiental; 3- amplitud,
que es la diferencia entre los valores de rasgos minimos y méaximos y; 4- forma de la curva
(por ejemplo, lineal, sigmoide), la cual informa sobre los limites de ajuste de un rasgo en un
rango dado de cambio en el ambiente [315], [313], [316].
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Los decpodos sobreviven ajustando su metabolismo a las variaciones en las
condiciones ambientales, incluyendo aquellas asociadas con ciclos hidrol6gicos, térmicos,
estacionales y diarios (luz-oscuridad) [317], [147]. El alcance de estos ajustes es
caracteristico de la especie o poblacion, y, por lo tanto, establece los limites a su distribucion
[318]. En especies ampliamente distribuidas, la adaptacion local a diferentes regimenes
ambientales puede conducir a diferencias espaciales en cuanto a la tolerancia térmica y a
la plasticidad fisiolégica entre poblaciones. En muchos organismos, la plasticidad fisiologica
es un mecanismo crucial para hacer frente a las fluctuaciones naturales de las condiciones
ambientales [318], [319], [320], [321], [322].

Clasicamente, los estudios en gradientes ambientales han enfatizado el analisis de
las especies como una unidad. A pesar de su importancia, se le ha prestado poca atencion
a los ajustes metabdlicos en poblaciones de la misma especie que se encuentran habitando
diferentes ambientes. Es ampliamente aceptado por los ecélogos evolutivos que para
evaluar los cambios evolutivos es necesario comparar poblaciones dentro de las especies,
asi como individuos dentro de las poblaciones reproductoras. Segun Lardies y col., [323],
uno de los principales problemas en la comprension de la fisiologia ecolégica es que los
estudios que comparan individuos dentro de las poblaciones son escasos. Sin embargo,
estos estudios son cruciales para comprender como las diferencias en las variables

fisiol6gicas evolucionan y pueden verse afectadas por factores ecologicos y geograficos.

A lo largo del tiempo, varios estudios sobre el consumo de oxigeno se han llevado
a cabo en diferentes grupos de crustaceos [324]. Sin embargo, a pesar de la importancia
que tienen los anomuros dulceacuicolas en los ecosistemas acuaticos, hay poca
informacion sobre aspectos fisioldgicos en general y sobre el consumo de oxigeno en
particular. Teniendo en cuenta estos antecedentes, en el presente capitulo se estudio la
tasa metabdlica de tres especies de Aegla a través de trabajos y observaciones realizadas
en el ambiente y en el laboratorio; abordando diferentes escalas temporales y espaciales.
Por un lado, se realiz6 un andlisis estacional (intraespecifico) de la tasa metabdlica de
tres poblaciones de A. uruguayana en diferentes ambientes a lo largo de un gradiente
longitudinal. Ademas, en estas mismas poblaciones se estudié el efecto de la variacion
térmica en el metabolismo mediante Normas de Reaccion. Y con el fin de evaluar el efecto
del ambiente sobre las repuestas fisiologicas, se midio el consumo de oxigeno en el entorno
natural y luego, se repitio la medicion para cada poblacion en condiciones de laboratorio en

dos temperaturas experimentales ecolégicamente relevantes. Por otro lado, se realizd un
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analisis diario (interespecifico), en el cual se analizo el efecto de tres variables; momento
del dia (mediodia y atardecer), peso corporal y sexo sobre la tasa metabdlica de los

cangrejos A. singularis y A. platensis en su entorno natural.

Tal como ya ha sido mencionado en los capitulos anteriores, A. uruguayana es una
de las pocas especies de aéglidos que presenta una amplia distribucion geogréfica [52], [8],
[147], [325] lo cual permite realizar comparaciones entre poblaciones. Caracteristica que la
hace adecuada para el estudio estacional. Mientras que, A. platensis y A. singularis
presentan similar distribucién en algunas regiones de América del Sur [27] y comparten
rasgos biolégicos y ecolégicos, como la dieta y los habitats [8]. Caracteristicas que las
hacen adecuadas para el estudio diario.

El andlisis de las tasas metabdlicas a diferentes temperaturas es relevante para
evaluar las Normas de Reaccion existentes entre los individuos de las diferentes
poblaciones. Ademas, debido a que los gradientes ambientales son comunes en la
naturaleza, resulta interesante su analisis porgue informa sobre los requerimientos
metabdlicos de la especie, aportando informacién para el esclarecimiento de los
mecanismos adaptativos que condicionan la segregacion de las poblaciones en los
diferentes habitats que ocupan. De este modo, el estudio empirico de la variacion
interpoblacional es importante para la comprension de la ecologia y la evolucion de los
organismos, y para obtener datos sobre posibles fuentes de variacion [326], [323]. Por otro
lado, la evaluacién interespecifica de la tasa metabdlica resulta interesante, de modo que
se podria esperar en las especies estudiadas diferentes ajustes fisioldgicos en respuesta a
las mismas condiciones ambientales; lo cual aportarian evidencias para comprender como

las especies interactdan con su entorno.

MATERIALES Y METODOS

Para una mejor comprension, la metodologia de trabajo y los resultados se expresan por
separado a través de los subtitulos “Estudio estacional” y “Estudio diario”. Sin embargo, la
metodologia en comun (por ejemplo captura de organismos) se presenta de manera
unificada. Ademas, debido a que en ambos estudios se utilizé la misma técnica de medicidén
del consumo de oxigeno (a través de cadmaras respirométricas), esta se detalla para el
estudio estacional y luego en el estudio diario se mencionan solo las diferencias
metodoldgicas propias del ensayo.
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Area de estudio

Estudio estacional

Los ensayos de campo se llevaron a cabo en tres ambientes de la cuenca del Plata
considerando un gradiente longitudinal y altitudinal. Los sitios muestreados fueron: arroyo
"El Espinillo”, provincia de Entre Rios, arroyo “Del Chupino” proviencia de Santa Fe y rio
[Il “Embalse”-2da Usina provincia de Cérdoba, durante el invierno (para mas detalle de la
ubicacion, y descripcion del ambiente ver “Materiales y Métodos” del Capitulo 1 de esta

Tesis Doctoral).
Estudio diario

Los ensayos de campo se llevaron a cabo en la selva subtropical del sur de América del
Sur (Provincia de Misiones, Argentina) en cuatro arroyos con drenaje a los rios Uruguay y
Parand: arroyo Santa Rita (27°29'9.75" S, 54°41'0.62" O), arroyo Anchico (27°39'876" S,
55°36'5.60" O), arroyo Itacaruaré (27° 52'26" S, 55°16'64.5" O) y arroyo Isabel (27°31'0.54"
S, 55°27'0,15" O). La altitud de los arroyos muestreados oscilé entre 88 y 137 msnm. Esta
area abarca la sub-region del bosque Paranaense y se caracteriza por su gran diversidad
biolégica, Unica en el sur de Sudamérica [327]. En el oeste, esta limitada por el rio Parana,
al este por los rios Uruguay, San Antonio y Pepiri Guazu, y al norte por el Rio Iguaza (Figura
36 y Tabla 18). El llamado bosque de galeria bordea las riberas del arroyo con predominio
de la vegetacion hidrofilica. Los ambientes muestreados son arroyos superficiales, que
tienen alta transparencia y velocidad del agua, y escasa vegetacion sumergida. Los fondos

de estos cuerpos de agua se componen de arcilla, arena y rocas.

Tabla 18. Especies recolectadas en cada arroyo, y su respectiva subcuenca

Arroyo Tributario de: Especies

Santa Rita rio Uruguay Aegla platensis
Itacararué rio Uruguay Aegla platensis
Isabel rio Parana Aegla singularis
Anchico rio Uruguay Aegla singularis
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Figura 36. Imagen satelital de los arroyos Misioneros donde se recolectaron los ejemplares de

Aegla platensis y Aegla singularis

Parametros abidticos

Estudio estacional

Los parametros abidticos evaluados en cada sitio fueron: temperatura del agua, oxigeno
disuelto, pH, conductividad y altitud. La obtencién de los mismos fue realizada en cada sitio
mediante sensores digitales (Tabla 19) (para mas detalle ver “Materiales y Métodos” de esta
Tesis Doctoral).

Estudio diario

Los parametros abidticos evaluados en cada arroyo fueron: conductividad, temperatura y
pH. La obtencion de los mismos fue realizada en cada sitio mediante sensores digitales
(Tabla 28) (para mas detalle ver “Materiales y Métodos” esta Tesis Doctoral).

Captura de organismos

En ambos estudios (estacional y diario) los cangrejos, A. uruguayana (Entre Rios n= 25;
Santa Fe n= 12; Cordoba n= 27), A. singularis (n= 16) y A. platensis (n= 33), fueron
recolectados mediante colecta manual y la utilizacion de red D (para méas detalle, ver

140
Tesis Doctoral. Ajustes bioldgicos de Aeglidae
Valeria Diawol



Capitulo 3. Consumo de oxigeno de Aegla

“Materiales y Métodos” de esta Tesis Doctoral). En todos los ambientes, los organismos
seleccionados fueron adultos de ambos sexos, los cuales se encontraban en periodo de
intermuda, no presentaban dafios fisicos y no eran hembras ovigeras [118], [99], [328].

Disefio experimental

Estudio Estacional
Ensayos en el ambiente

El consumo de oxigeno fue medido en agua por respirométria. Los cangrejos fueron
incubados individualmente en una cadmara respirometrica, la cual consisitio en una botella
hermética de vidrio de 600 cm? de capacidad. Cada camara se llené con agua del sitio de
muestreo, en las cuales fueron colocados en su interior los individuos de A. uruguayana y
se los dejo aclimatar durante 30 minutos. El oxigeno disuelto inicial fue medido con un
oximetro digital (Hanna HI 98129). Durante el ensayo las camaras fueron sumergidas en el
cuerpo de agua a fin de mantener la temperatura ambiente. La concentracién de oxigeno
fue nuevamente medida en cada camara a las tres horas. Como control se utilizaron
camaras sin cangrejos, funcionando en paralelo durante cada ensayo. Se considera que
los valores resultantes de estos controles reflejan el consumo basal de la comunidad
presente en el ambiente y fueron restados a los valores de las camaras respirométricas con

cangrejos.

Finalizado el ensayo, el agua contenida en cada camara fue reemplazada
manteniendo el aeglido en su interior. De este modo, cada ejemplar fue trasladado a la sala
de bioensayos Il del Instituto Nacional de Limnologia (INALI) dentro de contenedores
refrigerados en el mismo recipiente en que fue ensayado en el campo. En el laboratorio, los
ejemplares fueron aclimatados y mantenidos en acuarios individuales hasta la realizacion

de los posteriores experimentos de consumo de oxigeno.

Ensayos en el laboratorio

Los individuos de las tres poblaciones de A. uruguayana fueron utilizados en la evaluacion
del consumo de oxigeno a dos temperaturas, respetando el mismo protocolo de los ensayos
realizados en los ambientes (para mas detalle ver “Materiales y Metodos”, subtitulo
“Ensayos en el ambiente”, del presente capitulo de esta Tesis Doctoral).
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Inicialmente se evalué el consumo de oxigeno a la misma temperatura en la que se
realiz6 cada ensayo en cada ambiente (de aqui en adelante sera denominado Lab I).
Luego, para determinar la capacidad de compensacion del metabolismo con la longitud y
altitud, se midié el consumo de oxigeno de los ejemplares de las tres poblaciones a 25°C
(Ta) (de aqui en adelante sera denominado Lab II).

Antes de cada deteminacion metabolica los cangrejos fueron aclimatados, y 24hs
previas al experimento ayunaron. La identidad de cada cangrejo se conservé durante todos
los ensayos (ambiente y laboratorio).

Finalizado cada experimento, a cada cangrejo se le eliminé por absorcion (con papel
de filtro) el agua retenida entre los pledpodos y otros apéndices, para luego obtener su peso
(peso humedo total = PHT) con una balanza electrénica Mini Digital Scale (precisién 0,001
g). También se le registro el sexo y el largo de cefalotérax con un calibre digital Schwyz

(0,01 mm de precision).

Los ensayos (ambiente y laboratorio) se realizaron siempre a la misma hora del dia.

Céalculo de la tasa de consumo de oxigeno (TME)

La tasa de consumo de oxigeno se expres6é en mgO. gt h'y fue calculada para cada
cangrejo en cada camara respirométrica, para cada una de las tres condiciones

experimentales utilizando la siguiente formula;

DO; — DO;

TME = —purT

Donde, DOy y DO;= oxigeno disuelto final e inicial, respectivamente, de cada camara
respirométrica; PHT= peso humedo total del individuo en estudio; T= tiempo en que el
cangrejo estuvo en la camara respirométrica [329]. Anteriormente, los valores fueron

corregidos con la resta de los valores del control.
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Analisis de los datos

Se estudiaron los datos de los ensayos realizados en el campo en los tres sitios; Cordoba
(CD), Entre Rios (ER) y Santa Fe (SF). Ademas, la TME medida en campo y en laboratorio
fue abordada a partir del andlisis de Normas de Reaccion, bajo tres condiciones; 1) ensayo
en cada ambiente, 2) ensayo en laboratorio I, y 3) ensayo en laboratorio Il (Tabla 19).

Tabla 19. Temperaturas utilizadas en los ensayos de las tasas metabolicas para las tres
poblaciones de A. uruguayana. Campo) temperatura registrada en cada ambiente cuando se
realiz6 el ensayo; Lab I) misma temperatura a la cual se realizé el ensayo en cada ambiente); y

Lab Il) temperatura a la cual se realiz6 el control (25°C)

Sitio

Condicion | Santa Fe Coérdoba Entre Rios

Campo 9,55°C 12°C 21°C
Lab | 9,55°C 12°C 21°C

Lab Il 25°C 25°C 25°C

Andlisis estadisticos

Se examinaron los supuestos de homogeneidad de varianzas y normalidad de las variables
y de los modelos, de acuerdo al tipo de andlisis a realizar, mediante analisis exploratorios

de Shapiro-Wilk y Levene.

Con el objetivo de evaluar similitudes y diferencias entre los parametros ambientales,
se compararon las condiciones abiéticas de los tres sitios analizados con una prueba de

Chi cuadrado.

Con el fin de evaluar similitudes o diferencias entre los sitios de estudio en relacion
al peso de los cangrejos y a la TME, inicialmente se corrio un ANOVA sobre el logaritmo
del peso (luego de evaluar los supuestos), seguido de postest de Tukey. Luego, para
analizar la relaciéon entre metabolismo y el sitio de estudio se extrajeron los residuos del
consumo de oxigeno, y posteriormente se corrié un ANOVA sobre el logaritmo del consumo

de oxigeno, seguido de postest de Tukey.
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Se evalud la colinealidad entre las variables ambientales a fin de seleccionar las
variables no colineales e integrarlas al modelo lineal generalizado (MLG); lo cual fue
calculado a partir de los residuos de la TME y mediante la correlacion de Pearson. En este
andlisis, cuando r> 0.7 se seleccion6 una variable de cada par como representativa para

incluirla en el modelo.

Normas de Reaccién

Con el objetivo de indagar la presencia de valores alejados (outliers), inicialmente se evaluo
la TME por sitio (ER, CD y SF) y por condicién (Campo, Lab | y Lab II). En esta instancia,
los valores alejados detectados fueron eliminados de la base de datos. El siguiente paso
consistié en estudiar la relacién entre el consumo de oxigeno y la poblacion de origen,
considerando los residuos del consumo. Estos valores se obtuvieron a partir de un analisis
de covarianza (ANCOVA) donde se regresion6 la TME (variable respuesta) al peso de cada
individuo (variable independiente). Luego, se utilizaron los residuos de la regresion de la
variable respuesta, utilizando el peso como covariable [312], esto fue realizado para cada
sitio.

En lugar de utilizar la tasa de consumo de oxigeno (consumo en funcién del peso)
para realizar la evaluaciéon de la capacidad de aclimatacion de los cangrejos, se

seleccionaron y analizaron los residuos [312].

Con el fin de conocer el tipo de distribucién de la variable respuesta para poder luego
armar correctamente el modelo lineal mixto, se evalu6 su distribucion de probabilidad.
Inicialmente se testeo la normalidad de cada modelo. En este estudio, la variable respuesta
fue la temperatura y el sexo de los ejemplares (como efecto fijo). Como efecto aleatorio se
consider6 a los individuos. El factor aleatorio permite resolver la no independencia entre
individuos y cada condicion. Es decir, a cada individuo se le asigna un valor de intercepcion
diferente, y el modelo mixto estima estas intercepciones. El término aleatorio resuelve la no

independencia de tener multiples respuestas de un mismo individuo.

Se estudio la relacién entre las variables de cada modelo utilizando test de Chi
cuadrado, la cual realiza una comparacién de modelos basados en el criterio AIC) (al 95%)
(criterio de informacién Akaike). A partir de este andlisis se puede determinar la relacion
entre las variables (efectos fijos) incluidas en el modelo, es decir como es la variable

respuesta en funcion de las variables independientes.
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Se realiz6 un postest de Tukey y correccion de Holm a fin de evaluar los consumos

de oxigeno entre pares de condiciones (Campo-Lab I, entre otros).

Por dltimo, se evalué el consumo de oxigeno (a partir de los residuos) de los
ejemplares de las tres poblaciones a la misma temperatura ambiental (25°C) para
determinar la capacidad de compensacion de la respiracion respecto a la longitud y altitud.

Los analisis estadisticos se hicieron con el programa R [165] y los paquetes: Ime4
[330], car [331] y MASS [332]. Las diferencias se consideraron significativas con un valor
de p <0,05 [166].

Aquellos cangrejos que mudaron o murieron entre los ensayos de campo y los

realizados en laboratorio no fueron tenidos en cuenta en los analisis estadisticos.

Estudio Diario
Ensayos en el ambiente

Para estudiar el patron de actividad respiratoria diaria (durante un periodo de luz-
oscuridad), los cangrejos A. platensis y A. singularis fueron muestreados y ensayados en
el ambiente dos momentos diferentes del dia; mediodia (11-13 hs) y atardecer (17-19 hs).
En estos ejemplares, la evaluacién del consumo de oxigeno se realiz6 respetando el mismo
protocolo de los ensayos del Estudio estacional (para mas detalle, ver “Materiales y
Metodos”, subtitulo “Estudio estacional” -“Ensayos en el ambiente”, del presente capitulo
de esta Tesis Doctoral). Sin embargo, a diferencia del estudio estacional, en este
experimento las camaras respirometricas consisitieron en recipientes hermeticos de
plastico transparente de 400 cm? de capacidad. Y el tiempo de duraciéon del ensayo fue de

60 min.

Luego de cada experimento, los cangrejos fueron liberados al ambiente en los

mismos sitios donde fueron recolectados.

Célculo de la tasa de consumo de oxigeno (TME)

La tasa de consumo de oxigeno fue calculada para cada cangrejo en cada camara

respiromeétrica utilizando la misma formula que se detallo en el “Estudio estacional” (para
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mas detalle ver “Materiales y Métodos”, subtitulo “Disefio experimental’-“Estudio

Estacional’-“Calculo de la TME” del presente capitulo de esta Tesis Doctoral).

Analisis de los datos

La homogeneidad y normalidad de los datos se determinaron mediante analisis
exploratorios de Shapiro-Wilk y Levene. Para el analisis estadistico se agruparon los
cangrejos de cada especie pertenecientes a los diferentes arroyos del mismo momento de

muestreo.

Las condiciones abitticas entre los momentos de muestreo (mediodia y atardecer)

Seé compararon con una prueba—t.

El peso de los individuos de cada especie entre los momentos de muestreo se
evaluaron con Mann-Whitney y entre especies con andlisis no paramétrico de Kruskal-
Wallis (KW).

La TME entre machos y hembras y momentos de muestreo para de cada especie
(independientemente del momento del dia) se probaron con una prueba no paramétrica de
Mann-Whitney. La TME entre especies se evalu6 con una prueba no paramétrica de
Kruskal-Wallis (KW). Luego esta variable fue probada entre especies mediante andlisis
pareado con una prueba no paramétrica de Mann-Whitney. Se aplic6 un andlisis de
regresion lineal con base logaritmica para analizar la TME en respuesta al peso en cada
momento del dia para cada especie. La comparacion de las pendientes e intercepciones de
estas regresiones entre los momentos de muestreo en cada especie fueron analizadas

mediante un ANCOVA usando el momento del dia como covariable.

La variacion de TME relativa al peso animal para cada especie (sin separar en

diferentes grupos de acuerdo al momento del dia) se analiz6 con una regresion logaritmica.

El andlisis estadistico se realizd con el software R [270]. En todos los casos, se utilizé

un valor p < 0,05 como criterio de significacion estadistica [166].
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RESULTADOS
Estudio estacional

Parametros abioticos

La temperatura, pH y oxigeno disuelto de los sitios muestreados fueron similares (p > 0,05),
mientras que los solidos disueltos, conductividad y altitud presentaron diferencias
estadisticamente significativas (p < 0,05) (Tabla 20).

Tabla 20. Valores de los parametros abioticos de los tres sitios estudiados; Santa Fe (SF),
Cérdoba (CD) y Entre Rios (ER)

- Altitud Temp. Solidos Conductividad | Oxigeno
Sitio . pH Disueltos .
msnm agua °C ps/cm disuelto ppm
ppm
SF 47 9,55 9,15 2000 5000 12,01
CD 661 12,00 9,89 175 350 9,94
ER 30 21,00 9,35 538 1064 12,12

Peso y tamafo corporal entre sitios

Los pesos medios de los ejemplares fueron significativamente diferentes entre los sitios
(sitio: Gl = 2; SS = 36,06; MS = 18,03; F = 66,79, p < 2e-16). Las comparaciones multiples
mediante postest de Tukey presentaron diferencias estadisticamente significativas entre
todos los sitios (CD-SF, p < 0,001; ER-SF, p < 0,001; ER-CD, p = 0,004567).

Los cangrejos de mayor talla fueron encontrados en Entre Rios (2,60 + 1,74 gr)
seguidos por los de Cérdoba (1,84 + 0,97 gr) y los de manor talla se encontraron en Santa
Fe (0,65 + 0,13 gr) (Figura 37). El LC de los cangrejos de Entre Rios vario entre 13,44 y
26,67 mm, Cérdoba 13,44 y 24,22 mm y en Santa Fe oscil6 entre 11,51 y 14,41 mm (Tabla
22).

Al evaluar el peso de los ejemplares respecto de las variables abiéticas y el sexo se
observo la existencia de dependencia entre peso y sitio (variables: pH y temperatura) y el
sexo (Tabla 23 y Figura 38). Los supuestos evaluados en el modelo propuesto (MLG)
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corroboraron el supuesto de que los datos son paramétricos. Este modelo explica en un
54,5% el peso de los cangrejos. Las variables incluidas en el modelo presentaron
diferencias estadisticamente significativas (p < 0,05).
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Figura 37. Peso (logaritmo) de los ejemplares Aegla uruguayana en funcion de los sitios
estudiados: CD (Cérdoba), ER (Entre Rios) y SF (Santa Fe)

Tabla 22. Valores medios y desvié estandar (SD) del largo de cefalotérax (LC); y valores minimos y

maximos del LC de los aéglidos

Sitio Media = SD Minimo Maximo
LC (mm) LC (mm) LC (mm)
Santa Fe 13,25+ 0,92 11,51 14,41
Cérdoba 17,97 + 2,92 13,44 24,22
Entre Rios 19,47 + 3,79 13,44 26,67
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Tabla 23. Modelo lineal generalizado (MLG) del peso de los cangrejos en relacién con las variables
abioticas (pH y temperatura), y el sexo. Se muestran aquellos términos que resultaron

significativos

Término Coeficiente Error p-valor Pr(>|t|)
Intercepto -9,43948 1,78202 -5,297 1,50e-06 ***
Temperatura 0,09563 0,01196 7,995 2,98e-11 ***
pH 0,85553 0,18301 4,675 1,53e-05 ***
SexoMacho 0,41741 0,12466 3,348 0,00136 **
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Figura 38. Peso (logaritmo) de los ejemplares Aegla uruguayana en funcion de la temperatura y el

sexo

Consumo de oxigeno entre sitios

El consumo de oxigeno (representados por los residuos) varié significativamente entre los
sitios analizados (sitio Gl= 2; SS = 27,98; MS = 13,992; F = 29,87; p = 5,8e-10). El postest

de Tukey revelo la existencia de diferencias estadisticamente significativas entre los tres
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sitios (SG-CD, p = 0,0001262; ER-CD, p < 0,0001; ER-SG, p = 0,0470527), los individuos
de Entre Rios fueron los que presentaron mayor consumo de oxigeno (Figura 39).
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Figura 39. Consumo de oxigeno (residuos) de los cangrejos Aegla uruguayana en funcién de los
sitios estudiados: CD (Cdérdoba), ER (Entre Rios) y SF (Santa Fe)

TME en relacién a los parametros abioticos

A partir del analisis de colinealidad, se eliminaron las siguientes variables que presentaron
una alta colinealidad (= 0,7) con el pH: sélidos, conductividad, altitud y oxigeno disuelto. La
TME dependi6 significativamente de dos variables; temperatura y pH (Ajuste del modelo:
47,5%). La TME fue directamente proporcional a la temperatura he inversamente

proporcional al pH (Tabla 24).
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Tabla 24. Modelo lineal generalizado (MLG) de la TME en funcion de las variables abidticas. Se

muestran aquellos términos que resultaron significativos

Término Coeficiente Error Estandar p-valor Pr(>|t|)
Intercepto 13,14338 2,62545 5,006 4,39e-06 ***
Temperatura 0,07160 0,01726 4,148 9,80e-05 ***
pH -1,49210 0,26924 -5,542 5,63e-07 ***

Normas de Reaccién

Se observaron valores muy alejados de la TME en los cangrejos de Entre Rios, Santa Fe y
Cordoba ensayados bajo las tres condiciones experimentales analizados (Figura 40).
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Figura 40. Consumo de oxigeno (residuos) de los cangrejos Aegla uruguayana en funcion de las 3
condiciones experimentales (Campo, Lab | y Lab Il) y los sitios estudiados: SF (Santa Fe), CD

(Cordoba) y ER (Entre Rios)
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Los resultados observados a partir de los estudios utilizando modelos lineales mixtos (MLM)

revelaron diferentes relaciones entre los efectos incluidos en el modelo.

Efectos aleatorios: no hubo variabilidad en los valores de varianza y desvié estandar
para el efecto aleatorio incluido en el modelo (individuo) en la poblacion de Santa Fe.
Mientras que la variabilidad no explicada por las variables incluidas en el modelo como
aleatorio fue de 0,4229 en Santa Fe. La variabilidad explicada para la poblacion de Cérdoba
para el efecto aleatorio incluido en el modelo (individuo) fue de 0,01596 varianza y 0,1263
desvié estandar. Mientras que la variabilidad no explicada por las variables incluidas en el
modelo como aleatorio fue de 0,10528 varianza y 0,3245 desvi6 estandar en Cérdoba. No
hubo variabilidad en valores de varianza y desvio estandar para el efecto aleatorio incluido
en el modelo (individuo) para la poblacion de Entre Rios. Mientras que la variabilidad no
explicada por las variables incluidas en el modelo como aleatorio fue de 0,3823 varianza y

0,6183 desvi6 estandar en Entre Rios.

Efectos fijos: En Santa Fe el consumo de oxigeno fue mayor en las condiciones de
Campo y Lab I, que en Lab Il. En las hembras el consumo fue mayor que en los machos.
En Cérdoba se observé que el consumo fue mayor en la condicion de Campo y menor en
Lab | y Lab Il. En los machos el consumo fue mas alto que en las hembras. Mientras que
en Entre Rios, el consumo fue mayor en condiciones de Campo que en Lab Il y en Lab |.

Los machos consumieron menos oxigeno que las hembras (Figura 41) (Tabla 25).
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Figura 41. Tasa de consumo de oxigeno de cangrejos dulceacuicolas Aegla uruguayana de los
sitios estudiados: SF (Santa Fe), CD (Cordoba) y ER (Entre Rios). En cada figura, las lineas de
colores muestran las trayectorias individuales de la TME de los cangrejos de cada poblacion en
funcion de las 3 condiciones experimentales (Campo, Lab | 'y Lab II)
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Tabla 25. Efectos fijos del modelo linear mixto donde se observan para cada sitio estudiado (SF,

CD Yy ER) las relaciones entre las variables condicion (Campo, Lab | y Lab Il) y sexo (macho,

Término Coeficiente Error Estandar t-valor
Intercepto -0,3559 0,1731 -2,056
CondicCampoSF 1,1743 0,1766 6,651
CondicLabISF 0,3817 0,1726 2,211
SexoMSF -0,1939 0,1636 -1,185
(Intercepto) -0,005127 0,114382 -0,045
CondicCampoCD 0,198578 0,092072 2,157
CondicLabICD -0,429010 0,092302 -4,648
SexoMCD 0,108088 0,112633 0,960
(Intercepto) -0.54079 0,14854 -3,641
CondicCampoER 1,93607 0,17671 10,956
CondicLablER -0,29993 0,17671 -1,697
SexoMER -0,02158 0,14462 -0,149

El consumo de oxigeno fue, en todas las poblaciones, estadisticamente significativo,

mientras que no hubo diferencias significativas entre los sexos respecto al consumo de

oxigeno (Tabla 26). Los postest indicaron diferencias estadisticamente significativas entre

todos los sitios. En cada sitio, las comparaciones mdltiples mostraron diferencias

estadisticamente significativas; Sin embargo, a pesar de las diferencias observadas entre

los experimentos de laboratorio (I y 1) la significancia fue menor, siendo estas diferencias

en los limites de la significancia para la poblacion de Entre Rios (Tabla 27).
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Tabla 26. Relaciones entre las condiciones experimentales (Campo, Lab |y Lab 1) y el sexo

(macho, hembra) de los cangrejos, en funcién del consumo de oxigeno para cada poblacion

estudiada

Término Gl AIC LTR Pr(Chi)
CondicSF 2 58,182 11,1028 0,003882 **
SexoSF 1 50,456 1,3771 0,240599
CondicCD 2 98,108 35,958 1,555e-08 ***
SexoCD 1 65,058 0,908 0,3406
CondicER 2 241,48 94,641 <2e-16 ***
SexoER 1 148,87 0,022 0,8814

Tabla 27. Comparaciones multiples de la media del consumo de oxigeno para cada sitio estudiado

(SF, CD y ER) utilizando contrastes de Tukey, los valores fueron ajustados mediante método de

Holm
Término Coeficiente  Error Estandar z-valor Pr(>|z|)

CampoSF - LablISF =0 1,1743 0,1766 6,651 8,74e-11 ***
LabISF - LablISF =0 0,3817 0,1726 2,211 0,271*
LabISF - CampoSF =0 -0,7926 0,1766 -4,489 1,43e-05 ***
CampoCD - LablICD =0 0,19858 0,90207 2,157 0,031*
LabICD - LablICD =0 -0,42901 0,09230 -4,648 6,71e-06 ***
LablCD - CampoCD =0 -0,62759 0,09021 -6,957 1,04e-11 ***
CampoER - LablIER =0 1,9361 0,1767 10,956 <2e-16 ***
LablER - LabllIER =0 -0,2999 0,1767 -1,697 0,0896
LablER - CampoER =0 -2,2360 0,1749 -12,786 <2e-16 ***

TME en condiciones comunes de laboratorio

Bajo condiciones comunes de laboratorio, los consumos de oxigeno (residuos) de los
ejemplares de los tres sitios analizados no revelaron diferencias significativas (Gl=2, SS =
0,917; MS = 0,4584; F = 2,405; Pr (>F) = 0,0987).
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Estudio Diario

Los parametros abioticos fueron similares al mediodia y al atardecer (p> 0,05) (Tabla 28).
Los pesos de los individuos muestreados de cada especie no mostraron diferencias
estadisticamente significativas entre el mediodia y el atardecer. El valor medio del peso de
A. platensis fue 0,93 £ 0,54 g (KW: 117,0; p = 0,51) y para A. singularis fue 0,79 £ 0,34 g
(KW: 36,0; p = 0,55) (Figura 42). Finalmente, los pesos de las especies fueron similares
(KW: 0,88; p = 0,6436). El LC de A. singularis oscil6 entre 8,46 y 15,82 mm y el de A.
platensis oscilé entre 6,18 y 18,18 mm (Tabla 29).

Tabla 28. Valores medios y desviacion estandar de los parametros abidticos de cada momento del

dia
Momento del Conductividad  Temperatura pH Oxigeno Disuelto
dia (us/cm™) (°C) (mg O2?)
Mediodia 85+ 7,07 20,75+3,04 7,36 +1,36 6,32+ 1,17
Atardecer 85 + 49,49 22,9+1,55 8,19 £ 0,26 6,33+ 1,32
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Figura 42. Distribucién de frecuencia de los pesos en porcentaje: a) Aegla platensis y b) Aegla
singularis
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Tabla 29. Valores de media y desviacién estandar (SD), y minimo y maximo de LC (mm) de Aegla

singularis y Aegla platensis

Especie Media £ SD Minimo Maximo
A. singularis 13,52+ 1,90 8,46 15,82
A. platensis 14,36 £ 3,11 6,18 18,18

Descripcion de la TME entre sexos y momento de muestreo dentro y entre especies

Hubo similitudes entre la TME de machos y hembras de ambas especies (p > 0,05). Una
comparacion de la TME entre los momentos del dia mostré que el consumo de oxigeno de
las dos especies es mayor al mediodia (Tabla 30). Sin embargo, no hubo diferencias
significativas en la TME entre los momentos de muestreo entre las especies (p > 0,05). La
TME fue estadisticamente significativa entre las especies (KW: 26,71, p = 1,57 x 10°) y fue
significativamente mayor en A. singularis que en A. platensis (U: 35; p = 1,92 x 10) (Tabla
30).

Tabla 30. Media y desvi6 estandar (SD) de la tasa de consumo de oxigeno (mgO? g+ h?) de Aegla

singularis y Aegla platensis (tasa total de consumo de oxigeno) y en los diferentes momentos de

muestreo
Tasa de Consumo de Tasa Total de
Especies Momento de Oxigeno Consumo de Oxigeno
muestreo _ (media + SD)
(media £ SD)
A. singularis Mediodia 5,26 + 7,23 3,63+4,15
Atardecer 2,65+0,81
A. platensis Mediodia 1,23+2,17 0,77 £ 1,56
Atardecer 0,33+0,42

158

Tesis Doctoral. Ajustes bioldgicos de Aeglidae
Valeria Diawol



Capitulo 3. Consumo de oxigeno de Aegla

TME en relacion al peso

En A. singularis, hubo una relacion negativa estadisticamente significativa entre el TME y
el peso al mediodia y al atardecer (Tabla 31, Figura 43 (a)). Ni las pendientes, ni las
intercepciones de estas variables entre el mediodia y el atardecer fueron significativamente
diferentes (Tabla 32, Figura 43 (a)). La relacién negativa de la TME con el peso de A.
platensis fue estadisticamente significativa al mediodia (Tabla 33, Figura 43 (b)). Sin
embargo, al atardecer, aunque la relacion fue negativa (Figura I1.3 (b)), no fue
estadisticamente significativa (Tabla 31). Hubo similitudes entre las pendientes o las
intercepciones entre mediodia y atardecer (Tabla 32, Figura 43 (b)).

Tabla 31. Valores del andlisis de regresion lineal con base logaritmica de la tasa de consumo de

oxigeno en relacion con el peso en cada especie y al momento del dia

. Momento de 2
Especies F p-valor r
muestreo
A. singularis Mediodia 8,55 0,0043 0,68
Anochecer 132 2,99.10° 0,94
A. platensis Mediodia 15,26 0,0016 0,52
Anochecer 3,18 0,095 0,17

Tabla 32. Valores de pendiente e intercepto de la tasa de consumo de oxigeno en relacion con el
peso entre los momentos de muestreo (mediodia y atardecer) de cada especie; Mediante ANCOVA,

utilizando el momento del dia como covariable

Comparacion de pendientes Comparacion de intercepto
Especie t p-valor t p-valor
A. singularis 0,94 0,0770 1,138 0,2700
A. platensis 0,62 0,5400 -0,54 0,5900
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Figura 43. Relacion entre TME y el peso (PHT) de las especies estudiadas: (a) Aegla singularis;

Circulo gris (mediodia): LogTME = -0,86LogPHT + L0g0,89 y triangulo negro (atardecer): LogTME
=-0,89LogPHT + Log0,64; (b) Aegla platensis; Circulo gris (mediodia) LogTME = -0,94LogPHT-
Logl,56, y triangulo negro (atardecer): LogTME = -0,65LogPHT-Log1,8
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TME en relacion al peso de los animales

La TME disminuyé con el aumento del peso en las dos especies (Figura 44), siendo esta
disminucion significativa (p< 0,0001). Los valores de la regresion fueron altos (r = 0,76 en
A. platensis y r = 0,82 en A. singularis) cuando se consideraron juntos ambos momentos de

muestreo. a)
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Figura 44. Tasa de consumo de oxigeno en relacion con el peso de los animales: a) Aegla

platensis, b) Aegla singularis, considerando ambos momentos de muestreo juntos
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DISCUSION

En las poblaciones naturales de cangrejos A. uruguayana se observo variacion en el grado
de plasticidad fisiol6gica a lo largo de gradientes geograficos asociado a los pardmetros
ambientales locales. Por otro lado, las tasas metabdlicas similares entre las poblaciones de
A. uruguayana ensayadas bajo condiciones comunes de laboratorio serian el resultado de

la aclimatacion de estos cangrejos al nuevo contexto ambiental.

La hora del dia, peso corporal y sexo afectan el consumo de oxigeno de A. platensis
y A. singularis de diferentes maneras. En este sentido, frente a similares condiciones

abioticas cada especie presentaria un ajuste metabdlico especifico.

En las poblaciones estudiadas de A. uruguayana, el peso de los cangrejos de cada
ambiente estaria influenciado de manera conjunta por la temperatura y el sexo de los
individuos. En estos, el peso corporal se relaciona con el gradiente ambiental. La poblacion
con ejemplares de mayor peso se corresponde al ambiente que presento la mayor
temperatura en el momento del muestreo (ER) y el ambiente con la menor temperatura (SF)

se corresponde con los ejemplares de menor talla.

En cuanto a la distribucién espacial de A. uruguayana en relacion con su peso, se
observé la existencia de variaciones estadisticamente significativas, registrandose el menor
peso en los ejemplares con distribucion intermedia y el pico maximo de peso en la menor
latitud. Estudios previos, los cuales analizaron gradientes latitudinales encontraron diversas
relaciones entre el peso de los ejemplares y las variables analizadas. Monaco y col., [333]
observaron en P. granulosus un claro aumento del peso con la latitud, implicando una
relacion inversa con la temperatura. Sin embargo, Lardies y col., [320] en Cyclograpsus
cinereus registraron el pico maximo de peso corporal en las poblaciones de latitudes
medias. Este tipo de patrén latitudinal (pico de latitud media) también fue observado en
bivalvos marinos [334] y cladéceros [335]. Segun Lardies y col., [320], una explicacion
probable seria que tanto el norte como el sur corresponden a los limites geograficos y
ecoldgicos de la distribucion de especies donde las condiciones ambientales son limitantes,
resultando en tamafios de cuerpo mas pequefios. En el presente estudio, si bien los
ejemplares de Cérdoba constituyen la poblacion con distribucién limite hacia el oeste [150],

este patron no fue observado.

Los efectos selectivos impuestos por gradientes climaticos han sido reconocidos por

largo tiempo entre los factores de mayor importancia en la evolucion del tamafio corporal

162
Tesis Doctoral. Ajustes bioldgicos de Aeglidae
Valeria Diawol



Capitulo 3. Consumo de oxigeno de Aegla

[336]. Desde la publicacion de la regla de Bergmann [337] numerosos estudios analizaron
en diferentes taxas los cambios en el tamafio y el peso corporal de los individuos en relacion
con su distribucion. Sin embargo, actualmente existe un debate sobre si el gradiente clinal
descripto por Bergmann es adaptativo y/o una mera consecuencia de procesos fisioldgicos
[338]. Ademas del gradiente latitudinal, otros factores estudiados resultaron determinantes
del peso corporal. Al respecto, se observé que la exposicidn a bajas temperaturas induce a
las células a crecer méas grandes [339], [340]. También se ha sugerido que las altas
concentraciones de oxigeno encontradas en aguas frias inducen un mayor crecimiento
celular [341]. La importancia de tales estudios reside en que la masa corporal juega un rol
esencial en los procesos termorregulatorios de endotérmicos y ectotérmicos [342]. Por
tanto, el tamafio del cuerpo se ha asociado en gran medida con el bienestar de los

organismos en su habitat [343], [344].

En el presente capitulo, las diferencias observadas en los pesos de los ejemplares
A. uruguayana de los diferentes sitios podrian ser causa de otros factores selectivos
(ademas de la temperatura) o por interacciones ecoldgicas [336], tales como la competencia
y la depredacion [345], [346], [347], la intensidad del uso del suelo, la productividad de cada
ambiente, la disponibilidad de alimento [348], las diferencias en la eficiencia de crecimiento
entre poblaciones [349]; lo cual podria estar influenciando la forma que A. uruguayana

utiliza su energia y es algo que podria tenerse en cuenta en futuros estudios.

El andlisis de los parametros abiéticos permitié detectar que la TME de los cangrejos
A. uruguayana es directamente proporcional a la temperatura he inversamente proporcional
al pH. Dentro del intervalo de temperatura que puede ser tolerado por un organismo
ectotérmico, la tasa metabdlica aumenta con el aumento de las temperaturas hasta un valor
critico (méximo térmico critico), més alla del cual la velocidad disminuye bruscamente. Los
resultados obtenidos en el presente capitulo coinciden con esta idea general. Al respecto,
en varias especies de crustaceos se observo la existencia de una correlacion positiva entre
el consumo de oxigeno y la temperatura [350], [351], [352], [353], [354], [355]. La relacion
entre el consumo de oxigeno y la temperatura se ha atribuido a los procesos fisiolégicos y
reacciones que tienen lugar en el cuerpo del animal. Mc Mohon y col., [356] también explico
el patrén de aumento de la tasa metabdlica con la temperatura como resultado del flujo de
agua branquial para abastecer la demanda extra de oxigeno, en su estudio realizado con

el cangrejo Cancer magister.
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En cuanto a la relacién entre la TME y el pH, McCulloch [357] encontrd resultados
semejantes a los observados en el presente capitulo. Este autor estudié en Texas, cerca
del Golfo de México, la respuesta metabdlica del camaron P. kadiakensis a cambios
subletales en el pH. El mismo observo que el pH tiene un efecto sobre el consumo de

oxigeno, el cual es inversamente proporcional.

El estudio de la actividad respiratoria diaria (durante un periodo de luz-oscuridad) en
A. platensis y A. singularis permitio detectar que ambas especies presentan mayor consumo
de oxigeno al mediodia. Sin embargo, estas diferencias no fueron significativas entre los
momentos del dia evaluados. De este modo, como estrategia de regulacion del intercambio
de gases estos aéglidos no presentan variacion diaria en el metabolismo del oxigeno. Los
hallazgos de este estudio son consistentes con observaciones realizadas en otros
crustaceos, que describen TME similares entre los tiempos del dia. Mientras que, en otras

especies es frecuente que se observen claras diferencias [358], [296], [70].

La especificidad de la respuesta fue notable entre los aéglidos estudiados, siendo la
TME media mas alta en A. singularis. De este modo, cada especie mostré6 una demanda
metabolica especifica. El patrén metabdlico observado en A. platensis y A. singularis,
coincide con informes de otros investigadores [70] que evaluaron el consumo de oxigeno
de A. longirostris, T. panoplus y P. brasiliensis en laboratorio bajo condiciones de oxigeno
limitado y constante. Este estudio describié una menor variacion en el consumo de oxigeno
en aéglidos que en tricodactilidos y fue capaz de caracterizar estas especies como
fuertemente independiente de oxigeno y dependiente de oxigeno, respectivamente [359].
La independencia del oxigeno permitiria a los tricodactilidos hacer frente a las condiciones
ambientales desfavorables y una reduccién en la tasa metabdlica permitiria la supervivencia
en ambientes que normalmente no estan disponibles para los aéglidos [70]. De acuerdo
con Bond-Buckup y Buckup [52] y Melo [8] los aéglidos habitan aguas claras y bien
oxigenadas. Sin embargo hasta el momento ningun estudio ha verificado este requisito de
aguas altamente oxigenadas [70]. Ademas, se han encontrado poblaciones de Aeglas en
variedad de habitas, muchos de los cuales presentan diferentes condiciones abiéticas, entre

las cuales el oxigeno es un pardmetro variable [43].

En cuanto a la relacion entre el peso y consumo de oxigeno, se registraron
disminuciones TME asociada con el aumento de peso en A. platensis y A. singularis. Esta
relacion se ha observado en especies marinas y, mas recientemente, en especies de agua
dulce (Tabla 33).
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Tabla 33. Especies de crustaceos marinas y de agua dulce en las que se ha observado

disminucién de la tasa metabdlica asociada con el aumento de peso

Especies Autores Ao

Callinectes sapidus Laird y Haefner 1976
Pagurus bernhardus Shumway 1978
Procambarus clarkii Gutiérrez-Yurrita y col., 1994
Hyalella montezuma Oberlin y Blinn 1997
Palaemonetes argentinus Collins y Capello 2006
Trichodactylus borellianus Montagna y Collins 2008
Maja brachydactyla Cerezo Valverde y col., 2009

Aegla longirostris
Trichodactylus panoplus Dalosto y Santos 2011

Parastacus brasiliensis

Desde el punto de vista ecofisioldgico, la relacién entre consumo de oxigeno y peso
corporal, tal como se observa en A. singularis y A. platensis, permitiria a organismos con
pesos corporales mayores ocupar microespacios donde los niveles de oxigeno son menos
estables. Aunque los resultados muestran una tendencia al aumento del consumo de
oxigeno en animales de menor peso corporal, el valor estadistico de r de la regresion fue
muy bajo, en el caso de A. platensis (Figura 43b). Este valor r podria indicar que el consumo
de oxigeno al atardecer depende no solo del peso de los individuos sino también de otros
factores no metabdlicos que no fueron analizados en el presente estudio. En tanto que la
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respuesta de un organismo a las variaciones ambientales difiere de acuerdo con una
variedad de factores (por ejemplo, estado nutricional, ciclo de muda y periodo reproductivo)
que pueden actuar sinérgicamente o por separado [4], [5]

Si bien algunos estudios han abordado tendencias geogréaficas del consumo de
oxigeno, estos lo han realizado en poblaciones de diferentes especies (marinas en su
mayoria) bajo condiciones de laboratorio, evaluando el efecto del gradiente latitudinal [360],
[361]. En tanto que las diferencias en la fisiologia respiratoria de poblaciones de una misma
especie han sido abordadas por un nimero acotado de investigaciones [362], [363], [333],
[320], [364], recibiendo poca atencion, sin registros hasta el momento, en cangrejos
dulceacuicolas del género Aegla.

En las tres especies analizadas en el presente capitulo el consumo de oxigeno fue
similar entre machos y hembras. Este patrén es consistente con observaciones realizadas
en otros crustaceos, que describen TME semejantes entre los sexos [365], [352], [366].
Segun otros autores [367], [368], una diferencia en el consumo de oxigeno entre los sexos
no es comun en los crustaceos. Sin embargo, Cerezo Valverde y col., [296], encontraron
diferencias en la captaciéon de oxigeno entre machos y hembras del cangrejo Maja
brachydactyla, reconociendo que las variaciones podrian deberse a diferentes patrones de
actividad o fisiologia especializada en ambos sexos. De manera semejante, Brante y col.,
[369] encontraron que en las hembras del cangrejo C. setosus la respuesta metabdlica
puede ser influenciada por su estado reproductivo. Aunque la mayoria de los estudios no
han discriminado entre los sexos o solo trabajan con uno de ellos ([369], [333], [323], [320],
[364]), se considera que esta variable podria ser interesante de abordar, especialmente

durante la temporada reproductiva.

Por otra parte, los cangrejos A. uruguayana modificaron significativamente sus TME
cuando se los expuso a las condiciones de Lab | y Lab II. Estos resultados corroboran el
patron encontrado en organismos ectotérmicos, en el sentido de que la tasa metabdlica es
fuertemente dependiente de la temperatura [370]. Lo que implica que, manteniendo las
demas variables estandarizadas las variaciones térmicas afectan el presupuesto energético
de A. uruguayana. Los cangrejos de Cordoba y Entre Rios mostraron un aumento de la
TME cuando se los expuso a la temperatura mas alta (25°C), en relacion con su respuesta
metabdlica en la determinacién de Lab I. En consecuencia, lo que conlleva un gasto
adicional de energia. Este patrén metabdlico no fue observado en los ejemplares de Santa

Fe, en donde se registré mayor consumo en la condicién de Lab | en comparacion con la
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determinacion en el Lab Il. Al respecto, aunque la tasa metabdlica de un animal tiende a
aumentar con el aumento de la temperatura, Aldrich [371] sefial6 que debido a las
interacciones complejas de factores ambientales, demograficos y fisiologicos puede no
sorprender la variabilidad individual de las tasas de consumo de oxigeno en algunos

crustaceos.

El hecho de que los valores del costo energético de los cangrejos A. uruguayana
ensayados en las condiciones experimentales Lab | y Lab Il dieron en los limites de la
significancia en los ejemplares de Entre Rios, estaria en relacion con el acotado rango
térmico al cual fueron expuestos (4°C). Estas temperaturas experimentales no implicarian
costos energéticos asociados, pudiendo los ejemplares aclimatase eficientemente a esos
contextos térmicos. O bien, las Normas de Reaccién planas de la tasa metabdlica de los
ejemplares dentro de ese rango térmico pueden ser reflejo de la existencia de
homeostasis/canalizaciéon (es decir, ausencia de plasticidad) en este rasgo fisiolégico [372]
[364]. Segun Gaitan-Espitia y col., [364], la falta de o bajos niveles de plasticidad en la tasa
metabdlica, puede reflejar algun tipo de mecanismos de comportamiento [373] y la

plasticidad en otro/s rasgo/s.

Bajo condiciones de laboratorio (25°C), se obtuvieron similares consumos en los
ejemplares de los tres sitios; a partir de lo cual se destaca en un principio la ausencia de
compensaciones geograficas (longitudinales y altitudinales) sobre la tasa metabdlica. Estos
resultados son consistentes con estudios previos realizados en otros crustaceos, como es
el caso de los cangrejos P. granulosus [333] y P. violaceus [364] en los cuales las tasas
metabdlicas no mostraron diferencias entre las poblaciones distribuidas a lo largo de un
gradiente latitudinal cuando se las midi6 a las mismas temperaturas. Segun Gaitan-Espitia
y col., [364], sus datos no son suficientes para responder si las indiferencias de las
poblaciones resultan de la rapida aclimatacion de los organismos o0 son consecuencia de la
relativa insensibilidad de su metabolismo a la temperatura. A partir del disefio experimental
implementado en el presente capitulo, se sugiere la existencia de capacidad de
aclimatacion al contexto ambiental por parte de A. uruguayana. Al respecto, existe evidencia
de que, en cangrejos marinos, las tasas de aclimatacion a la temperatura son rapidas [374],
[375], [376]. Segun Gaitan-Espitia y col., [364], esta capacidad de ajustar el rendimiento
fisiolégico a las variaciones en las condiciones ambientales les permitiria a los cangrejos
maximizar la aptitud frente al cambio ambiental [377]. En el caso de los Aegla, el género se

encuentra en una gran variedad de ambientes con diferentes condiciones abidticas y
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bidticas, pudiendo ser la capacidad de aclimatacion una caracteristica filogenética del

grupo, es decir, que el fenotipo plastico podria ser un estado histérico del género.

En base al efecto del sitio en la TME, el presente estudio demostré mediante los
ensayos realizados en campo y en Lab [, la influencia que tienen los factores ambientales
y su interaccion (ademas de la temperatura). De manera conjunta, los resultados arribados
sugieren que la temperatura no es el condicionante principal (si bien es influyente) del
presupuesto energético de A. uruguayana.

Algunos crustdceos muestran marcadas diferencias fisiolégicas a lo largo del afo,
exhibiendo patrones estacionales, con ajustes biologicos estacionales [363]. Al respecto,
Musin y col., [188] observaron en diferentes tejidos de A. uruguayana traidos del ambiente
natural una dinamica diferencial de metabolitos. En el presente estudio se tuvieron en
cuenta los posibles patrones estacionales, y si bien no se pueden evitar, han sido
considerados en el disefio experimental, en tanto que los individuos de las diferentes
poblaciones de A. uruguayana fueron: ensayados durante la misma estacion del afio, con
pocos dias de diferencia entre un muestreo y el otro, aclimatados en el laboratorio a la

misma temperatura, y ensayados siempre en el mismo horario.

La metodologia de trabajo implementada en estos estudios permiti6 analizar el
consumo de oxigeno de decapodos en el laboratorio y en su entorno natural. Este enfoque
alternativo al estudio del consumo de oxigeno amplia el alcance de los estudios
tradicionales, permitiendo incluir datos de ensayos realizados en el ambiente. Como asi
también posibilita el estudio de poblaciones vulnerables o geograficamente distantes,
debido a que la realizacién de ensayos en el ambiente elimina la necesidad de transportar
animales al laboratorio y permite que estos sean devueltos al ambiente una vez que los
estudios se completan. Resulta de interés subrayar que la cuestién no es identificar un
enfoque como mejor, sino que los diferentes disefios experimentales revelan aspectos
complementarios respecto de lo que se esta estudiando. De este modo, lo que es revelado
por una técnica, a menudo no es revelado por la otra. A partir de lo cual, se considera seria
de gran aporte la implementacion de estudios en campo como complemento de los ensayos

tradicionales (siempre y cuando los objetivos del trabajo lo justifiquen).
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Conclusion

El estudio de los ajustes bioldgicos y ecofisioldgicos de cangrejos de la familia
Aeglidae presentes en diferentes contextos ambientales es una tarea que puede ser
abordada desde distintos puntos de vista. Enfocando esta investigacion hacia una mayor
comprension del grupo taxonémico en cuestion, se consideraron algunos aspectos en
particular, tales como: biologia poblacional, crecimiento y consumo de oxigeno. En el
desarrollo de cada uno de estos items se combinaron datos de muestreos con ensayos en
el campoy en el laboratorio, los cuales fueron abordados desde distintas escalas espaciales
y temporales. En este sentido, a continuacion se detallan las conclusiones y los hallazgos

considerados mas importantes.

» A través del estudio de tres poblaciones de Aegla uruguayana se identificaron

similitudes y diferencias en varios de los parametros biol6gicos y ecofisiolégicos analizados:

o EI dimorfismo sexual (en relacién a la talla) se relacion6 con la distribucion
geogréfica. Dos poblaciones presentaron y una no.

e La distribucién espacial fue contagiosa en las tres poblaciones.

e El periodo reproductivo en Entre Rios y Santa Fe se registré durante los meses méas
frios, mientras que en Cordoba se reconocié durante todo el afio, con mayor
intensidad durante los meses mas frios.

e La proporcion anual de estadios ontogenéticos fue diferente entre las poblaciones.

e La proporcion anual de sexos fue similar en Santa Fe y Cérdoba.

e La densidad difiri6 notablemente entre las poblaciones. Esta fue mayor (Santa Fe)
cuando los cangrejos fueron de menor talla.

e El rendimiento reproductivo de las hembras (senescencia) disminuyd con el
aumento de la talla corporal.

e Las hembras de Aegla uruguayana presentarian senescencia no gradual (abrupta).

e En cuanto a la estrategia reproductiva, se clasific6 a Aegla uruguayana como
desovante total. Ademas, se observé microdindmica y macrodindmica dentro del
proceso general de remaduracional gonadal. Este patron representa el primer
registro en el género.

e Entre los sitios analizados se registraron diferentes patrones en cuanto a la dinamica
poblacional, lo cual seria consecuencia de ajustes biologicos y ecofisiol6gicos
locales.
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» El andlisis de tamafio y forma de los ejemplares de Aegla uruguayana permitié
realizar una identificacion integral del proceso de crecimiento. A partir de lo cual, se propuso
un nuevo concepto alternativo de crecimiento. Es importante recalcar que este trabajo fue
el primero en analizar la variacion en el tamafio y forma de individuos del género Aegla en
diferentes etapas de desarrollo ontogenético mediante el seguimiento de los ciclos
individuales de muda y considerando a la exuvia como evidencia de cambios en el
crecimiento. Y no se encontraron evidencias de que se haya realizado un enfoque similar

en otros decapodos. A partir del cual se observo:

Durante la ontogenia se producen cambios en la forma del cefalotérax de los

individuos estudiados, ademas de variaciones en el tamano. Los cambios en la

forma del cefalotérax se relacionaron con las distintas etapas del desarrollo
ontogenético (juveniles y adultos) y con el dimorfismo sexual en los adultos.

e El dimorfismo sexual, se manifesté como una variacion en la forma y no en el
tamafio del cefalotérax. Las diferencias de forma en los ejemplares se
evidenciaron principalmente en el rostro y en la region posterior del cefalotorax.

e En cuanto al crecimiento, los juveniles mostraron mayor tasa de crecimiento
comparado con adultos, y una tendencia a disminuir con el incremento de
tamafio. Mientras que las tasas de crecimiento halladas en los sexos fueron
semejantes.

e Los cangrejos de menor talla mudaron en un tiempo menor cuando se los
comparo con las tallas grandes. En tanto que la duracion del ciclo de muda
estuvo directamente relacionada con la talla de los organismos. En estos
decépodos no se encontraron diferencias en los tiempos de intermuda entre los
Sexos.

¢ Una posible plasticidad se evidencié en el proceso de crecimiento, mostrando

los organismos mas pequefos gran variabilidad en las tasas de crecimiento.

» El estudio de la tasa metabdlica de tres especies de Aegla a través de la
combinacién de ensayos realizados en el campo y en el laboratorio permitieron estimar el
consumo de oxigeno de los organismos abordando diferentes escalas temporales y

espaciales. A partir de lo cual se observo:
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e Las poblaciones naturales de cangrejos Aegla uruguayana presentaron
variacion en el grado de plasticidad fisiolégica a lo largo de gradientes
geograficos asociado a los pardmetros ambientales locales.

e Las tasas metabdlicas similares entre diferentes poblaciones de Aegla
uruguayana, ensayadas bajo condiciones comunes de laboratorio, serian el
resultado de la aclimatacion de estos cangrejos al nuevo contexto ambiental.

e El peso de los cangrejos de Aegla uruguayana de cada ambiente estuvo
influenciado de manera conjunta por la temperatura y sexo de los individuos.

o La tasa metabdlica de los cangrejos de Aegla uruguayana fue directamente
proporcional a la temperatura he inversamente proporcional al pH.

e Los cangrejos de Aegla uruguayana modificaron significativamente sus tasas
metabdlicas cuando se los expuso a diferentes condiciones de laboratorio (Lab
'y Lab Il).

e Aegla singularis y Aegla platensis presentaron similar estrategia de regulacion
del intercambio de gases. Ambas especies tuvieron mayor consumo de oxigeno
al mediodia, sin embargo estas diferencias no fueron estadisticamente
significativas entre los momentos evaluados.

e Latasa metabdlica media fue mas alta en Aegla singularis. De este modo, cada
especie mostré un ajuste metabdlico especifico.

e En Aegla platensis y Aegla singularis se registraron disminuciones de la tasa
metabdlica asociadas con el aumento de peso.

¢ Elconsumo de oxigeno de Aegla uruguayana, Aegla platensis y Aegla singularis

fue similar entre machos y hembras.

La integracion de la informacion obtenida a lo largo del desarrollo de la presente
Tesis Doctoral permite concluir que existen ajustes bioldgicos, ecoldgicos y fisioldgicos de
los aéglidos a los diferentes contextos ambientales donde se distribuyen. Como asi
también, se sugiere que Aegla uruguayana es una especie plastica, la cual presenta
capacidad de ajuste ambiental, encontrando sustento en los conocimientos generados en
la presente investigacion sobre su biologia poblacional, crecimiento y tasa de consumo de

oxigeno.
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Durante el desarrollo de la presente Tesis Doctoral surgieron interrogantes que

podran guiar a estudios futuros. Entre estas se destacan:

7
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Patron de distribucion y agregacion: Se considera de interés ahondar en este
tipo de estudio, debido a que hasta el momento no existen registros para
aéglidos, dificultando las comparaciones e interpretaciones de los datos. A
su vez, seria fructifero considerar la influencia de la estacionalidad (por
ejemplo: antes y durante los eventos reproductivos) sobre el grado de
agregacion, y otras variables que no han sido evaluadas en el presente
estudio, tales como el tamafio de los cangrejos adultos.

Fecundidad: Las comparaciones con otros aéglidos resultan complejas y
deben realizarse con cautela, debido a que; por un lado existen pocos
estudios en este grupo taxondmico que aborden aspectos relacionados a la
produccién de huevos. Y por otro lado, esos trabajos muchas veces utilizan

diferentes metodologias de estudio.

Tamafio de los huevos: En la presente investigacion se postulé que el
volumen de los huevos podria constituir un ajuste bioldgico de los
organismos a su ambiente. En este sentido, seria fructifero la realizacion de
nuevos estudios, los cuales podrian aportar informacién para profundizar

esta observacion.

Tamafio de los huevos: En la presente investigacion se registraron
diferencias interpoblacionales en el volumen de los huevos pertenecientes
al mismo estadio de desarrollo embrionario. Sin embargo, se considera que
seria necesario profundizar estos estudios, incrementando el nimero de
ejemplares analizados, ademas de incluir otras técnicas de analisis (como,
por ejemplo: histologia o la utilizaciébn de microscopia electronica) las cuales

podrian permitir obtener mayor informacion.

Senescencia: En el presente trabajo se postuld la existencia de una
senescencia no gradual (abrupta) en Aegla uruguayana. Sin embargo, se

sugiere profundizar en este tipo de andlisis.
173

Tesis Doctoral. Ajustes bioldgicos de Aeglidae

Valeria Diawol



Conclusion

7
0.0

Consumo de oxigeno: Con el fin de evaluar la influencia de la estacionalidad
en este tipo de respuesta metabdlica, deberia medirse el consumo de

oxigeno en el campo en diferentes estaciones del afio.
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