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Resumen

La macrofitofagia del caracol de agua dulce nativo de Sudamérica Pomacea
canaliculata, es responsable de severos impactos ecosistémicos y econdmicos en sitios
invadidos. La herbivoria diferencial de este caracol ha permitido postularlo como agente de
resistencia biética, entendida como los efectos negativos que especies residentes tienen
sobre nuevas especies que llegan. Para determinar si este caracol altera las relaciones de
dominancia entre macrofitas nativas y exéticas, sumergidas y flotantes, a raiz de su
herbivoria diferencial y si ademas, afecta al fitoplancton y a variables fisicoquimicas del agua
y del sedimento, se desarroll6 durante un verano un experimento al aire libre en 16
mesocosmos con fondo de sedimento natural dentro del rango nativo de distribucion de este
caracol. En 8 mesocosmos se colocaron macrdfitas de habito de crecimiento foliar flotante:
Limnobium laevigatum (exética) y Ludwigia peploides (nativa) y en los restantes 8,
macrofitas de habito de crecimiento foliar sumergido: Vallisneria spiralis (exética) vy
Stuckenia striata (nativa). En la mitad de los mesocosmos de ambos tipos de macrdfitas se
colocaron dos machos adultos de P. canaliculata y en los restantes no (control). En cada
mesocosmos, quincenalmente se estim6 la cobertura de cada macrodfita y se midieron
variables fisicoquimicas del agua. Al finalizar el verano, se cuantificaron variables
limnoldgicas del agua y del sedimento, biomasas vivas de cada macrofita y biomasa detritica
total por mesocosmos. Los resultados de coberturas y de biomasas no mostraron efectos de
la herbivoria en las flotantes, pero si en las sumergidas, siendo mas intensamente ingerida
la exodtica respecto de la nativa. Los efectos indirectos de la herbivoria mostraron
incrementos en las concentraciones de clorofila-a y fosforo total del agua, sin alterar la
turbidez ni demas variables fisicoquimicas y limnoldgicas. La menor palatabilidad de las
macrofitas flotantes junto a la estrategia del caracol de evitacion de predadores visuales,
explicarian su menor herbivoria en relacion a sumergidas. La mayor intensidad herbivora
sobre la macrofita sumergida exética en relacion a la nativa reflejada en los resultados de
cobertura y biomasa, seria el mecanismo causal de la resistencia biética que este caracol
otorga a la comunidad que habita, reduciendo las posibilidades de establecimiento de
especies exadticas y favoreciendo la dominancia de nativas. Las altas tasas de ingestion de
macrofitas, produjeron mayor liberacién de nutrientes al medio favoreciendo el aumento del
fitoplancton, desencadenando el pasaje de un estado de aguas claras con dominancia de
macrdfitas, a uno de turbidez permanente dominado por fitoplancton, lo que podria disminuir
la normal penetracion de la radiacion, afectando de manera negativa, principalmente a las
macrofitas sumergidas. Estos resultados, mejorarian la comprension de los impactos que
este caracol genera, tanto en sitios donde es una especie nativa como en sitios en los que

invade.



Introduccion

Pomacea canaliculata (Lamarck, 1822) es un caracol de agua dulce nativo de
América del Sur perteneciente a la famila Ampullariidae (Caenogastropoda). Su rango de
distribucion natural abarca desde el Sur de Brasil hasta el Sudoeste de la provincia de
Buenos Aires en Argentina (Martin et al., 2001), encontrandose muy extendido y con gran
abundancia en diversos cuerpos de agua, como lagos de baja profundidad y arroyos de las
Pampas Australes (Seuffert & Martin, 2013). Sin embargo, desde décadas pasadas han
ocurrido introducciones de este caracol en distintos lugares del mundo, por motivos tales
como mascotismo, acuarismo o como fuente de alimento (Cowie, 2002). Desde entonces se
ha registrado al “caracol manzana" en humedales de América del Norte (Rawlings et al.,
2007; Campos et al., 2013), del Sudeste Asiatico (Halwart, 1994) y en Africa (Buddie et al.,
2021). Proyecciones través de modelos de expansion de nicho indicarian que su distribuciéon

global podria extenderse aun mas en el futuro (Seuffert & Martin, 2021).

Los humedales son biomas con una productividad especifica muy alta, una gran
biodiversidad y que a su vez proporcionan gran variedad de servicios ecosistémicos
(Simberloff, 2013). Una de las mayores amenazas a las que se enfrenta la conservacion de
estos ambientes, al igual que tanto otros, es la propagacion de especies invasoras (Zedler &
Kercher, 2005). Pomacea canaliculata es el Unico caracol de agua dulce que integra la lista
de las 100 peores especies invasoras del mundo (Lowe et al., 2000). Los impactos
negativos resultantes tras su llegada son tanto a nivel ecosistémico, por la pérdida de
biodiversidad y servicios ecosistémicos, como a nivel econémico por los dafos a cultivos
semisumergidos, como por ejemplo el cultivo de arroz (Horgan et al., 2014, Martin et al.,
2019). Este caracol presenta ciertas caracteristicas que le permiten adaptarse a condiciones
ambientales diversas y que posiblemente contribuyan a su éxito como invasor, como la alta
tasa de crecimiento y reproduccion (Estebenet & Martin, 2002), la respiracion anfibia y la
estivacion (Cowie, 2002), tasas de ingestién muy elevadas (Tamburi & Martin, 2009) y la

ingestion de una amplia variedad de recursos tréficos (Saveanu & Martin, 2020).

Desde el punto de vista trofico, este caracol es considerado un generalista capaz de
alimentarse del perifiton y neuston, de restos de animales muertos, de otros
macroinvertebrados y de caracoles de agua dulce y sus huevos (Kwong et al., 2009,
Saveanu & Martin, 2014, 2015; Saveanu et al., 2017, Maldonado & Martin, 2018, Maldonado
et al., 2022), siendo las macrofitas y los detritos los items mayormente consumidos (Hayes
et al., 2015, Lopez-van Oosterom et al., 2016, Manara et al., 2024). En relacién a la
ingestion de macrdfitas, se ha evidenciado que P. canaliculata presenta una eleccion
preferencial entre las especies disponibles en el lugar, tanto en su rango de distribucién

nativo como en sitios invadidos (Estebenet, 1995, Morrison & Hay, 2011b, Manara et al.,



2019). A su vez, la herbivoria diferencial del caracol se relaciona con el habito de
crecimiento de las macrdfitas y con el grado de palatabilidad en funcién del valor nutricional
y de las defensas que la misma posea, con diferencias segun sean especies nativas o
exoticas (Burlakova et al., 2009, Morrison & Hay, 2011a, Xu et al., 2016, Manara et al.,
2019).

El concepto de resistencia bidtica fue propuesto por Elton (1958) y establece que las
comunidades con mayor riqueza a nivel de especies, tienen mas probabilidades de estar
compuestas por competidores o depredadores fuertes, los cuales disminuirian la
invasibilidad de la comunidad que integran. Es decir que las especies residentes, sean
nativas o exéticas, al interactuar con las especies que llegan a la comunidad, generarian
efectos negativos sobre el establecimiento y desempeno de estas ultimas (Levine et al.,
2004). La resistencia bidtica sobre especies colonizadoras o invasoras puede surgir de
interacciones de competencia, depredacion, herbivoria o transmisién de enfermedades,
ayudadas por las condiciones abidticas locales. En los ecosistemas de agua dulce, la
resistencia bidtica es determinada mayormente por las interacciones de consumo, como la
depredacion o herbivoria, que por interacciones de competencia interespecifica (Alofs &
Jackson, 2014). Si bien P. canaliculata como invasor es causante de innumerables efectos
negativos (Martin et al., 2019), las caracteristicas que le permitieron el éxito como invasor
también serian responsables de aumentar la resistencia bidtica del sitio que invadio, una vez
que se haya establecido, impidiendo la colonizacién de nuevas especies que pueden llegar
a ese lugar (Henriksson et al., 2016). Este comportamiento podria también encontrarse

dentro del rango nativo de especies que son invasoras en otros lugares.

En zonas donde ha invadido, P. canaliculata puede eliminar completamente la
comunidad de macroéfitas, pero sin llegar a este resultado extremo y como consecuencia de
la herbivoria diferencial, también es capaz de alterar la dominancia de las especies
presentes. Los efectos directos generan cambios en la estructura comunitaria, haciendo que
las macrdfitas menos palatables y por ende menos preferidas sean dominantes a expensas
de aquellas de mayor palatabilidad y mayor preferencia (Qiu & Kwong, 2009). Dados los
antecedentes de la herbivoria diferencial de Pomacea canaliculata (Estebenet, 1995;
Manara et al., 2019), resulta interesante evaluar si dichas diferencias son capaces de
aumentar la resistencia bidtica de la comunidad que integra en su rango mas austral de

distribuciéon natural.

La comunidad de macroéfitas es una pieza fundamental en el funcionamiento de los
humedales. Las macrofitas oxigenan y purifican el agua por la captacion de amoniaco,
brindan refugio y alimento a organismos acuaticos, e intervienen en patrones de flujo de

nutrientes, niveles de sedimentacion, gradientes de luz y temperatura a través del cuerpo de



agua (De Nie, 1987; Petr, 2000). Scheffer (1993) planteé que existe un equilibrio en
estanques o lagos poco profundos, de estados alternativos de: aguas claras con una alta
cobertura de macrdfitas, y un estado de agua turbia con una alta biomasa de fitoplancton.
Las macrofitas mantienen el estado de agua clara al reducir la penetraciéon de la luz y evitar
la resuspension de sedimento rico en nutrientes, minimizando asi los afloramientos del
fitoplancton. Por otro lado, los herbivoros al alimentarse de las macroéfitas, reducen la
cobertura de las mismas y liberan nutrientes al medio promoviendo el desarrollo del
fitoplancton, que sumado a la mayor resuspension sedimentaria generan el paisaje
ecosistémico de aguas turbias. Carlsson (2004) registré en distintos humedales tropicales
invadidos por P. canaliculata que, a mayor densidad poblacional del caracol, menor era el
numero de especies de macrofitas presentes preferidas por el caracol y menor la cobertura
de las mismas. A la par que, a mayor densidad de caracoles, mayores eran las

concentraciones de nitrégeno y fosforo, y, la biomasa del fitoplancton.

Para determinar si la herbivoria de Pomacea canaliculata representa un mecanismo
que aporte a la resistencia bidtica contra macrdfitas exéticas de la comunidad que integra,
mediante un experimento en mesocosmos a largo plazo y bajo condiciones ambientales
naturales, se pretende determinar si la ingesta diferencial del caracol altera las relaciones de
dominancia entre macrdfitas nativas y exéticas, y de habito de crecimiento foliar flotante y
sumergido. A su vez, se evaluara si la herbivoria afecta de forma diferencial al fitoplancton, y

a diversas variables fisicoquimicas del agua y del sedimento.



Materiales y Métodos

Origen y mantenimiento de macréfitas

Las macrofitas del mismo habito de crecimiento foliar a utilizar fueron elegidas por
presentar similares valores nutricionales. Las especies nativas utilizadas comparten parte
del rango de distribucion natural de Pomacea canaliculata y son muy frecuentes y
abundantes en los arroyos del SO bonaerense habitados por este caracol mientras que las
especies exoticas utilizadas no se encuentran presentes en arroyos habitados por este
caracol (Manara et al., 2024). De todos modos, para evitar potenciales interferencias por
interacciones previas entre las macrdfitas y los caracoles a utilizar (Morrison & Hay, 2011a),
las mismas fueron colectadas en arroyos donde Pomacea canaliculata naturalmente no
habita (Martin & De Francesco, 2006). De las macrdfitas de habito de crecimiento foliar
(HCF) flotante, tanto la nativa Ludwigia peploides (Kunth) P. H. Raven, como la exdtica
Limnobium laevigatum (Humb. & Bonpl. ex Willd.) Heine, fueron recolectadas en el arroyo
Sauce Chico (38° 2' 51” S, 62° 7" 41” O). Ludwigia peloides es una hierba perenne, flotante,
de tallos decumbentes con hojas pecioladas de lamina eliptica u oval y con flores amarillas
en ramas emergentes (Figura 1 A). Limnobium laevigatum es una hierba estolonifera con
hojas pecioladas en roseta con lamina oval o eliptica que presenta en su cara inferior un
parénquima aerifero que posibilita su flotabilidad (Figura 1 B). De las macrdfitas con HCF
sumergido, la nativa Stuckenia striata (Ruiz & Pav.) Holub fue recolectada del arroyo
Naposta Grande en cercanias a la localidad de Tres Picos (38° 17’ 47" S, 62° 10' 15”7 O) y la
exotica Vallisneria spiralis L. fue obtenida en una piscifactoria de Bahia Blanca (38° 41’ 5” S,
62° 20’ 6” O). Stuckenia striata es una hierba sumergida de tallo cilindrico ramificado
apicalmente, con hojas sésiles y acintadas y flores numerosas poco vistosas que producen
frutos subglobosos (Figura 1 C). Vallisneria spiralis una hierba sumergida dioica con tallo de
entrenudos cortos que porta hojas acintadas, los pies masculinos tienen flores pequenas
amarillas préximas a las raices y en los femeninos, las flores estan sostenidas por largos
pedunculos filiformes y espiralados (Figura 1 D). Una vez colectadas las macrofitas fueron
mantenidas con agua de su lugar de procedencia durante un dia, hasta su colocacién en los

mesocosmos.



Figura 1. Fotos de las macrdfitas utilizadas en el experimento en mesocosmos. A. Ludwigia

peloides. B. Limnobium laevigatum. C. Stuckenia striata. D. Vallisneria spiralis.
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Origen y mantenimiento de Pomacea canaliculata

Los individuos de P. canaliculata a utilizar en el experimento fueron colectados de
una poblacién natural establecida en el Arroyo Corto cerca de la localidad de Espartillar (37°
20’ 48" S, 62° 25’ 19” O), donde ninguna de las macrdfitas a utilizar se encuentra presente
(Manara et al., 2024). De dicha poblacién solo se extrajeron machos con un rango de
longitudes totales entre 36,3 mm y 44,6 mm. La eleccion del sexo se fundament6 en evitar
posibles escapes por parte de las hembras, asociados con la oviposicion aérea que
caracteriza la especie (Albrecht et al., 1996, Manara et al., 2019). Una vez recolectados,
fueron mantenidos durante una semana en el laboratorio bajo las siguientes condiciones
estandarizadas: en grupos de 10 individuos por acuario, expuestos a un fotoperiodo de 14
horas de luz y 10 horas de oscuridad, con temperatura constante de 25°C, agua saturada de

carbonato de calcio y alimentacion ad libitum basada en lechuga fresca.



Preparacion y desarrollo del experimento en mesocosmos

El experimento, desarrollado en el campo experimental del CERZOS (UNS-
CONICET), fue de tipo factorial siendo un factor el habito de crecimiento foliar de las
macrofitas (HCF) flotante o sumergido y el otro factor, la presencia/ausencia de Pomacea
canaliculata (P/A caracol). Se establecieron 16 estanques usados como mesocosmos, de
los cuales ocho tuvieron dos especies de macrdfitas de HCF flotante: la nativa Ludwigia
peploides y la exética Limnobium laevigatum y en los restantes ocho mesocosmos, se
colocaron las dos especies de macréfitas de HCF sumergidas: la nativa Stuckenia striata y
la exotica Vallisneria spiralis. La mitad de los mesocosmos con macroéfitas flotantes y la
mitad con macrdéfitas sumergidas contaron con la presencia de P. canaliculata y los
restantes mesocosmos no, utilizandolos como control de cada habito de crecimiento foliar de
las macrdfitas. Las cuatro réplicas para cada combinaciéon de factores se distribuyeron

aleatoriamente (Figura 2).

Figura 2. Diagrama de la disposicion de los mesocosmos y de los factores testeados: habito
de crecimiento foliar flotante (F) o sumergido (S) y presencia/ausencia de P. canaliculata.
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Los 16 mesocosmos (ancho: 0,95 m, largo: 1,30 m, alto 0,40 m) llenados con agua
de red hasta una profundidad de 0,25 m (300 1), fueron expuestos a las condiciones
naturales del ambiente. El fondo de cada mesocosmos fue cubierto con aproximadamente 2
cm de sedimento natural proveniente del arroyo Naposta Grande (campus UNS, Bahia
Blanca, 38° 41' 24" S, 62° 14' 43" O), curso de agua en el cual el caracol no esta presente.
Con la finalidad de que el sedimento decantara y se estabilizaran las condiciones de los
mesocosmos, se dejé transcurrir una semana para luego colocar las dos macrdfitas, nativa y
exotica correspondiente segun el HCF flotante o sumergido, en cada mesocosmos (6 matas
de cada especie). En el caso de las macroéfitas sumergidas, se procedio a la plantacion de

las mismas enterrando sus raices.

A fin de permitir el establecimiento de las macrdfitas, luego de una semana de
colocadas, se introdujeron aleatoriamente segun correspondiera, dos machos de Pomacea
canaliculata por mesocosmos (Figura 2). La colocacion de los caracoles marco el inicio del

experimento y, por lo tanto, el primer registro de cobertura de las macrdfitas.

El experimento se desarrollé desde el 29 de diciembre de 2022 hasta el 22 de marzo
de 2023, siendo el verano el momento del afio en el cual el caracol presenta los mayores
niveles de actividad (Seuffert et al., 2010). Durante las 12 semanas de duracion del
experimento, la temperatura media del aire fue 23,1 °C (x 6,5 DE, Figura 3) y el periodo de
exposicion solar fue de 15 h al inicio del experimento y de 13 h al final del mismo, con
radiaciones maximas diarias entre 201 y 1092 W.m™ (Figura 4), datos provistos por la
estacién meteorolégica del CERZOS situada a 350 m de los mesocosmos. Ademas, en un
mesocosmos de cada combinacion de factores se mantuvo sumergido un data-logger
Hobo® para registrar cada hora la temperatura del agua (°C) y la intensidad luminica (Im. m-
2) a nivel de fondo (Figura 2), obteniendo un valor medio de temperatura del agua de 25,79
°C (x 5,34, Figura 3) y valores medios de luz maxima a nivel de fondo entre 2708,24 y
18880,00 Im.m (Figura 4).



Figura 3. Medias diarias de la temperatura del aire y del agua de los mesocosmos durante

la realizacion del experimento.
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de fondo de los mesocosmos (Im. m2) durante la realizacion del experimento.
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Durante la duracion del experimento, 2 veces por semana se controld la presencia y
estado de los caracoles y se agregd agua para reponer la pérdida originada por
evaporacion. El agregado de agua se realizaba con un flujo suave para evitar resuspender
sedimento del fondo y generar turbidez. En el caso que el agregado de agua coincidiera con
el dia de registro de variables, se realizaba siempre al finalizar las correspondientes

mediciones.



Obtencion de datos

Durante las 12 semanas en que se desarrollo el experimento, cada dos semanas se
llevdo a cabo la medicion de la cobertura de cada especie de macrofita utilizando una
cuadricula plastica con celdas de 12 cm x 12 cm sobre cada mesocosmos para sistematizar
la observacion (Figura 5). Para cada celda se registré la presencia de cada macrofita
haciendo referencia a la presencia de alguna de las partes que son ingeridas por P.
canaliculata, considerando que de V. spiralis y L. peploides ingiere solo las hojas y de L.
laevigatum y S. striata ingiere tanto hojas como los tallos (Manara et al., 2022; Saveanu &
Martin, 2023). Con dichos datos y en relacion a la superficie total de la pileta (66 celdas, sin
contar las cuatro celdas de los vértices) se calculdé la cobertura (%) de cada especie. El
mesocosmos a partir de cual se iniciaba el recorrido para registrar la cobertura fue

establecido de manera aleatoria en cada fecha de observacion.

Figura 5. Mesocosmos con cuadricula plastica utilizada para sistematizar las estimaciones

de cobertura de las macrdfitas.

También cada dos semanas y en coincidencia con la fecha de mediciéon de cobertura
se registraron variables fisico-quimicas del agua: oxigeno disuelto, conductividad, pH y
turbidez a través de una sonda multiparamétrica (Horiba H-52®). Para evitar variaciones
entre observaciones por la hora del dia y la temperatura del agua, a lo largo del
experimento, las mediciones se hicieron a las 8.30 h, iniciando siempre por el mismo

mesocosmos y manteniendo el patrén de recorrido a lo largo de las observaciones.

10



Una vez finalizada la ultima medicién de cobertura del experimento, de cada uno de
los mesocosmos se registraron diversas variables limnolégicas. Se tomaron muestras de
agua (1000 ml) para cuantificar los contenidos de clorofila-a (ug. I'"), fésforo total (mg. I'') y
nitrégeno inorganico (mg. I'') y muestras de sedimento (100 mg) para estimar fésforo
disponible (mg. kg™), nitrégeno total (%) y contenido de materia organica (% carbono total),
determinaciones realizadas por LANAQUI-CERZOS. Luego, en cada mesocosmos, se
realizo la extraccion manual de la totalidad de macrofitas presentes por encima del sustrato,
recolectando por separado los tejidos vivos de aquellos restos muertos, para estimar
posteriormente, la biomasa viva y la detritica, respectivamente. Estas muestras fueron
fijadas con alcohol 96% y conservadas refrigeradas hasta su procesamiento. Para estimar la
biomasa viva de cada especie se consideraron solo aquellas partes de cada macrdfita que
son ingeridas por el caracol. Los restos de material vegetal muerto provenientes de las
macrofitas que habian sido colectados, fueron pesados en conjunto para obtener la biomasa
detritica total de cada mesocosmos. Para extraer el excedente de agua, cada muestra de
biomasa fue centrifugada de manera estandarizada, y posteriormente pesada con una

balanza de precision de 1 mg.

Analisis estadisticos

La cobertura de cada macrdfita fue analizada mediante ANOVAs dobles de medidas
repetidas siendo el factor intra-sujetos el tiempo y los factores entre sujetos el habito de
crecimiento foliar de las macréfitas (HCF) y la presencia/ausencia de P. canaliculata (P/A
caracol). Dado que la interaccion entre los factores resulté significativa (p<0,015), se realizé
un ANOVA simple de medidas repetidas, para cada habito de crecimiento foliar siendo el
factor intra-sujetos el tiempo y el factor entre sujetos P/A caracol. Cuando se rechazo la
esfericidad de los datos, se us6 la correccion de Greenhouse-Geisser para los grados de
libertad (test de Mauchly’s W, p<0,05).

Las variables fisico-quimicas registradas del agua: oxigeno disuelto, conductividad,
pH y turbidez fueron analizadas mediante ANOVAs dobles de medidas repetidas
considerando como factor intra-sujetos el tiempo y como factores entre sujetos el habito de
crecimiento foliar de las macréfitas (HCF) y la presencia/ausencia de P. canaliculata (P/A

caracol).

Las variables limnoldgicas registradas: clorofila-a y fésforo total del agua, nitrégeno
total y fosforo disponible en sedimento fueron analizadas mediante ANOVAs dobles siendo
los factores principales el habito de crecimiento foliar de las macrofitas (HCF) y la

presencia/ausencia de P. canaliculata (P/A caracol). El test de Levene mostré falta de
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homogeneidad en las varianzas de las variables nitrégeno inorganico en agua y carbono
total en sedimento (p<0,026), por lo cual se analizaron con la prueba no paramétrica de

Kruskal-Wallis para dos factores.

Las biomasas vivas de las macrofitas nativas y exéticas fueron analizadas con
ANOVAs dobles considerando los factores: habito de crecimiento foliar de las macrdfitas
(HCF) y presencia/ausencia de P. canaliculata (P/A caracol). Al resultar significativa la
interaccion entre ambos factores (p<0,002), se realizaron ANOVAs simples para cada habito
de crecimiento foliar con P/A caracol como unico factor. Se observé falta de homogeneidad
de varianzas en las biomasas vivas de las macrdfitas exdticas (test de Levene p<0,001), por
ende, se procedié a la transformacion logaritmica de los datos. Las biomasas detriticas
totales fueron analizadas por separado para los datos provenientes de mesocosmos con
macrofitas flotantes y aquellos con macrdfitas sumergidas, mediante ANOVAs simples

siendo el factor P/A caracol.
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Resultados

Las cuatro especies de macrofitas utilizadas se establecieron correctamente en los
mesocosmos, detectdndose brotes en todas ellas, flores en V. spiralis, S. striata y frutos en
S. striata. Durante los monitoreos de los mesocosmos realizados a lo largo del experimento
fueron hallados un total de seis caracoles muertos y reemplazados inmediatamente por
otros de talla similar de la misma poblacién natural. Lo caracoles restantes sobrevivieron

durante todo el experimento.

Las coberturas de las macrdfitas flotantes disminuyeron respecto de los valores
iniciales, en particular disminuyeron un 12% para la nativa Ludwigia peploides y un 41%
para la exdtica Limnobium laevigatum, sin registrarse en ellas un efecto debido a la
presencia de P. canaliculata (Figura 6 A, Tabla 1). Tanto en la macréfita sumergida nativa
como en la exdtica se detectd un efecto significativo sobre la cobertura debido a la presencia
del caracol (p < 0,01, en ambos casos, Tabla 1), generando en la nativa Stuckenia striata
una disminucion media del 54% en presencia de Pomacea y un aumento del 25% en
ausencia de Pomacea y en la exética Vallisneria spiralis, disminuciones del 64% y 21%,

respectivamente (Figura 6 B).

13



Figura 6. Cobertura media (%) de las macrdfitas en cada observacion realizada en los
mesocosmos con presencia/ausencia de P. canaliculata. A. Macrofitas flotantes. B.

Macrofitas sumergidas. Linea verde: nativa, linea roja: exética.
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Tabla 1. Resultados de ANOVAs simples de medidas repetidas para la cobertura (%) de las

macrofitas flotantes y sumergidas en los mesocosmos, factor intra-sujetos: tiempo, factor

entre sujetos: presencia/ausencia de P. canaliculata (P/A caracol). En negrita se muestran

los valores significativos (p < 0,05).

Cobertura Tiempo

P/A caracol

Tiempo x P/A caracol

L. peploides  F249:1498=13.170 p <0.001

F1,6=0.400 p=0.550

F2,49,1408=1.183 p=0.343

L. laevigatum F294:1765=121.476 p<0.001 F1,6=0.381 p=0.560 F2,04;1765=1.661 p=0.212
S. striata F6:36=9.411 p<0.001 F1,6=49.545 p<0.001 Fs,36=39.946 p<0.001
V. spiralis F6.36=43.875 p<0.001 F16=10.005 p=0.019 F6;36=6.522 p<0.001

Ninguna de las variables fisicoquimicas del agua fueron afectadas significativamente

por el tipo de habito foliar de las macrdfitas ni tampoco por la presencia del caracol en los

mesocosmos (p>0.112 en todos los casos, Tabla 2). Sin embargo, oxigeno disuelto,

conductividad y pH mostraron una leve tendencia a aumentar a medida que transcurria el

experimento (p<0,001).

Tabla 2. Resultados de ANOVAs dobles de medidas repetidas para las variables

fisicoquimicas del agua en los mesocosmos durante el experimento. Factor intra-sujetos:

tiempo, factores entre sujetos: habito de crecimiento foliar de las macréfitas (HCF) y

presencia/ausencia de P. canaliculata (P/A caracol). En negrita se muestran los valores

significativos (p < 0,05).

Variable Tiempo HCF x P/A caracol HCF P/A caracol

O: disuelto Fe:72=27,268 p<0,001 F112=0,145 p=0,710 F1,12=1,894 p=0,194 F112=1,510 p=0,243
Conductividad F196;2353=76,676 p<0,001 F112=0,621 p=0,446 F1,12=0,346 p=0,567 F112=0,370 p=0,554
pH Fs3,18:38,25= 32,893 p<0,001 F112=0,057 p=0,815 F112=1,020 p=0,332 F1,12=0,253 p=0,624
turbidez F1692034=3,169 p=0,070 F112=1,667 p=0,221 F1,12=0,418 p=0,530 F1,12=2,937 p=0,112
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En cuanto a las variables limnolégicas del agua, ninguna resulté ser afectada por el
habito de crecimiento de las macrdfitas (p>0.118 en todos los casos, Tabla 3), y solo fueron
afectadas por la presencia de P. canaliculata la concentracion de clorofila-a y de fésforo total
en el agua, con valores significativamente mayores de ambas variables en presencia del
caracol que en ausencia del mismo (Tabla 3, Figura 7 A, B). La concentracién de nitrdgeno
inorganico no fue afectada por ninguno de los factores y mostr6 valores medios entre 1,94 y
2,35 mg. I'. Las restantes variables limnoldgicas correspondientes al sedimento no fueron
afectadas por ninguno de los factores (p>0.231 en todos los casos, Tabla 3) y se registraron
valores medios de carbono total entre 12,13 y 21,41%, de nitrogeno total entre 0,614 y
1,007% y de fésforo disponible entre 3,775 y 4,250 mg. Kg™.

Tabla 3. Resultados de los analisis de dos factores para las variables limnoldgicas
registradas al finalizar el experimento en los mesocosmos, ANOVAs dobles para clorofila-a y
fésforo total en agua y nitrogeno total y fosforo disponible en sedimento; Kruskal Wallis
doble para nitrégeno inorganico en agua y carbono total en el sedimento. Factores
principales: habito de crecimiento foliar (HCF) y presencia/ausencia P. canaliculata (P/A

caracol). En negrita se muestran los valores significativos (p < 0,05).

Variable HCF x P/A caracol HCF P/A caracol

Clorofila-a F1,12=2,237 p=0,161 F1.12=2,273  p=0,158 F1.12=5,572  p=0,036
P total F1:12=3,393 p=0,090 F1.12=2,837  p=0,118 F1.12=7,071  p=0,021
Ninorganico  H:=3,002 p=0,083 H1=0,705 p=0,400 H1=0,068 p=0,792
C total H1=0,176 p=0,674 H1=0,797 p=0,372 H1=0,223 p=0,636
N total F1.12= 0,028  p=0,871 F1.12=1,589  p=0,231 F1.12=0,863  p=0,371

P disponible F1:12=0.304 p=0,592 F1:12=0,015 p=0,905 F1:12=0,375  p=0,552
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Figura 7. Medias + desvio estandar de las variables limnoldgicas del agua y del sedimento
de los mesocosmos con macrdfitas flotantes y sumergidas y con presencia/ausencia de P.

canaliculata. A. Clorofila-a (ug. I'"). B. Fosforo total (mg. I'").
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Las biomasas vivas de las macrdfitas flotantes L. peploides nativa y L. laevigatum
exotica, no fueron afectadas significativamente por la presencia del caracol (Tabla 4, Figura
8 A). Sin embargo, las biomasas vivas de las macréfitas sumergidas fueron
significativamente menores ante la presencia de P. canaliculata (Tabla 4), con valores
medios siete veces menor en la nativa S. striata y 21 veces menor en la exética V. spiralis
(Figura 8 B). Las biomasas detriticas totales tanto de los mesocosmos de macrofitas
flotantes como de sumergidas no resultaron diferentes ante la presencia de P. canaliculata
(F1.6=0,058, p=0,818 y F1.6=4,964, p=0,067, respectivamente; Figura 9).

Tabla 4. Resultados de ANOVAs simples para las biomasas vivas de cada macrofita
cosechadas al finalizar el experimento ante la presencia/ausencia de Pomacea canaliculata

(P/A caracol). En negrita se muestran los valores significativos (p < 0,05).

Biomasa de: P/A caracol

L. peploides F16=0,823 p=0,399
L. laevigatum F16=0,025 p=0,881
S. striata F1.6=15,841 p=0,007

V. spiralis F1,6=55,364 p<0,001
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Figura 8. Medias + desvio estandar de la biomasa viva de las macrdfitas cosechadas al final

del experimento. A. Macrdfitas flotantes. B. Macréfitas sumergidas.
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Figura 9. Medias (+ IC 95%) de las biomasas detriticas totales de los mesocosmos con

macrdfitas flotantes y sumergidas, en presencia y ausencia de Pomacea canaliculata.
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Discusion

El desarrollo satisfactorio del experimento permitio registrar la herbivoria diferencial
de Pomacea canaliculata para las macrofitas sumergidas, con mayor intensidad sobre la
especie exotica que sobre la nativa, sin detectarse diferencias para las macrofitas flotantes.
Ademas, la herbivoria de este caracol fue responsable de incrementar las concentraciones
de clorofila-a y fosforo total del agua, sin producir cambios en la turbidez ni en las variables

fisicoquimicas registradas del agua y del sedimento.

En cuanto a las macrdfitas de habito de crecimiento foliar flotante, la cobertura de
ambas especies disminuy6 a lo largo del experimento, siendo mayores las disminuciones en
la exoética Limnobium laevigatum que en la nativa Ludwigia peploides, 1o que puede deberse
a una baja adaptacion a las condiciones experimentales de ambas especies, ya que a
diferencia de las macrdfitas sumergidas, en las flotantes no se registraron flores ni frutos
durante el experimento. Por otro lado, la ausencia de diferencias en la cobertura de las
flotantes ante la presencia o no de P. canaliculata indica que la herbivoria del caracol no
seria la causa de dicha disminucion a pesar de haber registrado, en diversas observaciones
del experimento, caracoles sobre estas macrdfitas e incluso hojas de ambas especies con
cortes producidos por el ramoneo del caracol. Las bajas tasas de ingestién registradas
previamente para estas especies (Saveanu & Martin, 2023) explicarian dicha ausencia de
efecto de P. canaliculata tanto en la cobertura como en las biomasas vivas de las macrdfitas

flotantes en el experimento en mesocosmos.

A diferencia de lo observado para las macrofitas flotantes, en ambas macrdfitas
sumergidas, las menores coberturas detectadas en los mesocosmos donde P. canaliculata
estaba presente fueron consecuencia de la intensa herbivoria que caracteriza a esta especie
cuyo principal habito de alimentacion es la macrofitofagia (Hayes et al., 2015). Este
resultado es coincidente con las mayores tasas de ingestién registradas en un experimento
breve de laboratorio para esas macroéfitas sumergidas en relacion a las dos macrofitas

flotantes utilizadas en el experimento en mesocosmos (Saveanu & Martin, 2023).

Por un lado, los mayores contenidos de lignina en las especies flotantes entendidos
como una defensa fisica, serian causantes de una menor digestibilidad, incrementando los
tiempos de digestién y, por lo tanto, disminuyendo su consumo (Saveanu & Martin, 2023).
Una menor palatabilidad asociada a un mayor contenido de lignina concuerda con la
correlacion negativa observada por Burlakova et al. (2009) entre la palatabilidad y el
contenido de materia seca, otro tipo de defensa de las macrofitas, relacion que también

redujo el ritmo de consumo de Pomacea maculata. Ademas, es factible que el alto contenido
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fendlico de L. peploides contribuya a su defensa quimica, disminuyendo asi su palatabilidad

y por lo tanto su preferencia por parte de P. canaliculata (Grutters et al., 2017).

Por otro lado, el mayor consumo de macréfitas sumergidas en relacion a flotantes
puede deberse a un factor comportamental del caracol para disminuir las actividades en la
zona superficial de los cuerpos de agua donde habita, al menos durante horas diurnas,
como una estrategia de evitacion de predadores visuales como el gavilan caracolero
(Rostrhamus sociabilis) y el carau (Aramus guarauna), aves presentes dentro del rango de
distribucion natural del caracol (Cadierno et al., 2017). Esta estrategia de evitacién fue
postulada para otras actividades superficiales que representan un alto riesgo para el caracol,

como la colecta pedal superficial (Saveanu & Martin, 2020).

En las macrofitas de habito de crecimiento foliar sumergido, la intensidad de la
herbivoria fue distinta segun la especie, provocando mayores disminuciones en la cobertura
de la especie exética Vallisneria spiralis que de la nativa Stuckenia striata, acorde a las
diferencias en las tasas de ingestion registradas en el ensayo de laboratorio (Saveanu &
Martin, 2023). En concordancia con dichas disminuciones, las biomasas vivas de dichas
macrdfitas reflejaron el mismo patrén ya que, en presencia del caracol la biomasa de V.
spiralis recolectada al final del experimento fue considerablemente menor que la biomasa de

S. striata.

La mayor preferencia por especies exéticas en relacién a nativas fue previamente
registrada en ensayos de laboratorio con P. canaliculata y otras especies del mismo género
por Morrison y Hay (2011b). La preferencia sobre una macrdéfita estd determinada
directamente por su palatabilidad y la palatabilidad de las otras especies presentes (Manara
et al., 2019). La palatabilidad no depende del origen geografico de las macrofitas, si no, del
valor nutricional y las defensas fisicas y quimicas que posean (Grutters et al., 2017).
Posiblemente la falta de tiempo evolutivo entre V. spiralis y P. canaliculata conlleva a una
menor capacidad defensiva de la macrdéfita exoética ante la herbivora del caracol,

presentando asi una mayor palatabilidad y por ende mayor preferencia por sobre la nativa.

La baja preferencia de P. canaliculata por Stuckenia striata fue registrada
previamente por Estebenet (1995) donde, dentro de un grupo de cinco macréfitas nativas,
esta especie ocupd la cuarta posicidon en orden decreciente de preferencia. En el mismo
ensayo se establecid que P. canaliculata es capaz de detectar a distancia sustancias
atrayentes y repelentes provenientes de las macrdfitas, lo cual les permitiria establecer
preferencia sobre una u otra en ambientes en los que la disponibilidad es muy variable. La
baja preferencia por S. striata que P. canaliculata presenta (Estebenet, 1995; Manara et al.,

2019) sumado a que dicha macréfita no afecta significativamente de manera positiva al
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crecimiento del caracol (Estebenet, 1995) explicarian la presencia conjunta de manera
estable en diversos cursos de agua del Sudoeste Bonaerense (Martin et al., 2001; Seuffert &
Martin, 2013; Manara et al., 2019). Por otro lado, quizas el mayor contenido proteico
observado en V. spiralis con respecto a S. striata (Saveanu & Martin, 2023) les confiera un
mayor valor nutricional (Mattson Jr, 1980) y con ello una mayor palatabilidad y preferencia
por el caracol. Por lo tanto, P. canaliculata podria favorecer la dominancia de especies
menos palatables por tanto menos preferidas, por sobre aquellas de mayor preferencia

dentro la comunidad de macrofitas sumergidas en su rango de distribucion nativo.

En los ecosistemas de agua dulce, la interaccién interespecifica de herbivoria tiene
un rol clave en la resistencia bidtica contra productores primarios invasores (Alofs &
Jackson, 2014). Segun Levine et al. (2004) la herbivoria produce una resistencia bidtica mas
fuerte que la competencia, puntualmente en la etapa de establecimiento y propagacion del
invasor. La mayor presion herbivora de P. canaliculata registrada sobre la especie exdtica
seria un mecanismo causal que contribuye a la resistencia bidtica de la comunidad que
habita, reduciendo la posibilidad de establecimiento de macrdfitas exdticas vy, por lo tanto,
mitigando su invasion, a la vez de favorecer la dominancia de especies nativas, al menos en
el contexto considerado de la comunidad de macrdéfitas sumergidas. Existen varios
antecedentes en linea con los resultados de este trabajo, entre ellos, el trabajo de
laboratorio de Morrison y Hay (2011b), donde documentaron patrones de alimentacion
diferencial en organismos de agua dulce tanto de América del Norte como del América del
Sur, que respaldarian la hipétesis de que los herbivoros generalistas nativos como otros
ampularidos, contribuirian a la resistencia bidtica contra invasiones de macrdfitas exodticas.
Ademas, Ribas et al. (2017) y Oliveira et al. (2018) encontraron que P. canaliculata tiene el
potencial de disminuir el establecimiento temprano de la macroéfita invasora exotica Hydrilla

verticillata aumentando la resistencia biotica del lugar donde este se encuentre.

En relacion a las biomasas detriticas de los mesocosmos con macrofitas sumergidas,
si bien no resultaron diferentes ante la presencia o ausencia de P. canaliculata, es necesario
considerar que dicho resultado tuvo un valor de probabilidad igual a 0,067, con valores
biomasa detritica marginalmente menores en presencia del caracol. Teniendo en cuenta que
la densidad de caracoles utilizada (1,61 individuos adultos. m2) es considerablemente
menor a la reportada para cuerpos de agua dentro de su rango de distribucion nativa en
Argentina (11,72 a 71,4 individuos adultos. m?; Burela & Martin, 2014) y que la tasa de
ingestion especifica de hembras de esta especie es un 50 % mayor que la de los machos de
tallas similares (Tamburi & Martin, 2009), cabria esperar que en condiciones naturales la
presencia de P. canaliculata podria disminuir significativamente la disponibilidad de los

detritos de macrdfitas, siendo que este es un item tréfico de marcada relevancia para el
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caracol (Kwong et al., 2010; Lopez-van Oosterom et al., 2016, Manara et al., 2024). La
reduccion de la disponibilidad de detritos por consumo de P. canaliculata puede tener
consecuencias para otras especies presentes, como por ejemplo, las larvas de
Chironémidos, para las cuales los detritos representan su principal de recurso tréfico (Galizzi
et al., 2012; Ocon et al., 2023) ademas de ser macroinvertebrados altamente frecuentes en
arroyos pampeanos (Maldonado et al., 2022). La superposicion de nichos tréficos que puede
darse resulta en una competencia interespecifica cuya relevancia puede incrementarse en
eépocas de reclutamiento de caracoles, ya que neonatos y juveniles son mayormente
detritivoros y en estas etapas ontogenéticas presentan las mayores tasas de ingestion
especifica (Tamburi & Martin, 2009).

Los efectos de la herbivoria de P. canaliculata no solo se evidencian a nivel de las
comunidades de macrdfitas sino también en el medio, ya que también afecta a variables
como la clorofila-a y la concentracion de fésforo disponible, detectando mayores
concentraciones cuando el caracol estaba presente tanto en mesocosmos con macrdéfitas de
HCF flotante como sumergido. Si bien en el experimento con solo dos caracoles por
mesocosmos, la turbidez no se vio afectada, en poblaciones naturales, con densidades de

caracoles mucho mayores, seria factible detectar un incremento.

Si bien el consumo de macrdfitas flotantes fue escaso pero constatado por
observacioén directa en los mesocosmos, los caracoles fueron capaces de mantenerse vivos
y activos a lo largo de los tres meses del experimento probablemente gracias a la ingestion
de otros recursos tréficos que pueden haber estado disponibles en los mesocosmos como
detritos, perifiton, neuston y restos de otros organismos (Saveanu & Martin, 2015; Saveanu
et al., 2017, Manara et al., 2024). Independientemente del habito de crecimiento foliar de las
macrofitas, los restos producidos por la digestién y la excrecidn de los caracoles producirian
la liberacién de nutrientes al medio, entre ellas el fosforo. Al igual que el nitrégeno, el fésforo
suele ser un nutriente limitante en la produccion primaria de fitoplancton, por lo que el
incremento en su concentracion produce un aumento en la concentracion de fitoplancton
evidenciado por la mayor concentracién de clorofila-a, un proxy de medida de la biomasa del
fitoplancton. La ausencia de diferencias en la concentracién de nitrégeno del agua y del
sedimento, asociada a la presencia o ausencia de P. canaliculata, podria deberse a una
igualdad entre la tasa de liberacion de nitrégeno por parte del caracol y la tasa de absorcién
por las macrdfitas, el fitoplancton y el perifiton presente en los mesocosmos (Fang et al.,
2010).

Los efectos causados por la herbivoria de P. canaliculata, ademas, son capaces de
generar una eutroficacion del medio acuatico causando importantes floraciones

fitoplanctonicas Las mayores concentraciones de fosforo y clorofila-a registradas en los

23



mesocosmos con caracoles dentro del rango nativo de distribucion del caracol, coinciden
con la asociacion positiva encontrada entre la densidad de este caracol y las
concentraciones de esas mismas variables en humedales invadidos (Carlson et al., 2004).
Por lo tanto, es altamente probable que P. canaliculata, incluso dentro de su rango de
distribucion nativo, genere, a través de su herbivoria, importantes cambios ecosistémicos
transformando ambientes de aguas claras dominadas por macrdéfitas sumergidas en
ambientes de aguas de mayor turbidez dominadas por fitoplancton, con menor abundancia
de macrofitas y menor estabilidad sedimentaria (Carlson et al., 2004; Horgan et al., 2014;
Manara et al., 2019). En poblaciones naturales con altas densidades de caracoles, los
efectos del sombreado resultante de una mayor densidad de fitoplancton podrian ser aun
peores, afectando negativamente el establecimiento de macréfitas sumergidas tanto nativas
como exoticas, al limitar el pasaje luz a través de la columna de agua. Estos impactos han
sido suficientes para considerar al caracol P. canaliculata un ingeniero ecosistémico tanto en
su rango nativo como en sitios invadidos de diversas partes del mundo (Carlsson et al.,
2004; Horgan et al., 2014, Manara 2019).

Estudios futuros que planteen como objetivo conocer la capacidad de deteccion e
identificacion a distancia de las macroéfitas que pueden estar disponibles en los ambientes
naturales, permitiran comprender mejor el impacto que este caracol puede tener tanto en
sitios donde es una especie nativa como en sitios que invade. A su vez, ayudaria a
determinar como esta capacidad puede afectar al aporte en la resistencia bidtica de la

comunidad que P. canaliculata integra.
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