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Estrategia reproductiva de la saraca, Brevoortia aurea (Spix y
Agassiz, 1829) (Pisces: Clupeidae), en el estuario del Rio de la
Plata.

Resumen

El Rio de la Plata colecta la segunda cuenca hidrica de Sud América y vuelca
sus aguas sobre la suave pendiente de la Plataforma Continental Argentina. Tal
combinaciéon de aporte hidrico y topografia da lugar a un estuario de enormes
dimensiones (36°S, 56°W), con un rango salino que va desde el agua totalmente dulce,
hasta el agua con salinidad tipica de la plataforma continental (0-33 ups). La salinidad
de superficie en este estuario presenta un patrén de distribucion gobernado por los
vientos y el caudal, en tanto que la salinidad de fondo aparece controlada por la
batimetria. La maxima penetracion rio arriba del agua salada de fondo se sitla
aproximadamente entre Montevideo y Punta Piedras. En este mismo sector se
manifiesta una caracteristica sedimentoldgica importante, asociada a la distribucion de
la salinidad, que es el maximo (o frente) de turbidez del estuario. El Rio de la Plata
presenta una estructura vertical notable, determinada por la distribucién de la salinidad
que genera dos estratos de distinta densidad: uno de agua dulce en superficie, y otro de
agua salobre en el fondo. Ambos estratos estan separados por una marcada haloclina,
donde han sido medidos altos valores del gradiente vertical de salinidad.

Brevoortia aurea se distribuye por todo el estuario, pero sus mayores
concentraciones se localizan en profundidades menores que 10m, especialmente en aguas
someras de la Bahia Samborombon, alrededores de Montevideo y de Punta del Este. La
mayor parte de esta region esta fuertemente estratificada, y los ejemplares se ubican por
debajo de la haloclina en el estrato de agua con mayor salinidad. Su época reproductiva es
muy prolongada, hallandose huevos en el plancton durante casi todo el afio, con un
periodo principal durante la primavera (septiembre hasta enero). B. aurea es un
desovante mdltiple con fecundidad anual indeterminada, de modo tal que cada hembra
desovara en varias oportunidades dentro de una estacidn reproductiva. La estimacion de
tal frecuencia reproductiva para la primavera es de 8 dias. Las estimaciones de
fecundidad relativa estan entre 58 y 196 ovocitos hidratados por gramo de pez (libre de
ovarios), y las estimaciones de fecundidad parcial estan en el rango 20 000-120 000

ovocitos, siendo el valor de fecundidad parcial para un individuo promedio (35 cm de



longitud total y 500 g de peso total libre de ovarios), de unos 55 000 ovocitos
aproximadamente. El area de reproduccion de esta especie en el Rio de la Plata, es la mas
importante de la region. Sus huevos planctonicos han sido capturados en todo el estuario
en un amplio rango termohalino, pero sus mayores concentraciones, y las agregaciones
de hembras en actividad reproductiva, ocupan un sector estrecho en coincidencia con los
frentes salinos y de turbidez, en la regidon que constituye el ecotono entre el rio y el
estuario. En aquellos sectores fuertemente estratificados del area de desove, los huevos de
la especie ocupan solamente el estrato de fondo, de aguas mas pesadas.

La anchoita (Engraulis anchoita) presenta afinidad filogenética con la saraca, con
la cual comparte el Sub Orden Clupeoidei. Su biologia reproductiva esta entre las mejor
conocidas del Mar Argentino, y sus desoves dominan la plataforma continental lindante
con el estuario del Rio de la Plata. La anchoita realiza una mayor inversion reproductiva
que la saraca, pero ésta ultima efectia una mayor inversién por descendiente manifiesta,
en el peso de los huevos y el tamarfio de las larvas que de ellos eclosionan. Es posible
identificar en las areas reproductivas de ambas especies los procesos basicos de
enriguecimiento, retencion larval y estabilidad de la columna de agua, caracteristicos de
las areas de desove de peces peldgicos. No obstante, la escala espacial del area de
desove de anchoita y sus procesos oceanograficos, resulta un orden de magnitud mayor
que aquella de la saraca, y ello podria dar una explicacién de la diferencia en sus
respectivas biomasas.

B. aurea muestra similitud con las saracas del hemisferio Norte (B. tyrannus y B.
patronus) en cuanto a su morfologia; talla y establecimiento de las areas de crianza en
ambitos estuarinos. Las tres especies son desovantes parciales y poseen épocas
reproductivas prolongadas, sin embargo exhiben grandes diferencias en sus tamafios
poblacionales y hébitats reproductivos. Los ciclos vitales de B. tyrannus y B. patronus
estan caracterizados por desoves en aguas marinas y deriva larval (de hasta 100 Km), en
tanto que B. aurea en el Rio de la Plata establece su area de reproduccion en aguas
estuariales, desovando en el frente salino de fondo. La retencion de huevos y larvas
planctdnicas caracteriza su ciclo vital. La misma seria el producto de la convergencia
de masas de agua en el frente, y de pautas de comportamiento de las larvas, que
mediante pequefios movimientos verticales aprovecharian la circulacion bidireccional
de la cufia salina (hacia el océano en superficie y rio arriba en el fondo) logrando una

retencion dinamica.



El desove de huevos plancténicos dentro del estuario contrasta marcadamente
con las generalidades acerca de los ciclos vitales de peces estuarinos, tal como son
reportados en la literatura especializada, donde ha quedado establecido que el ciclo vital
mas corriente en el necton estuarino es el desove en aguas marinas aledafias, y posterior
colonizacion del estuario por formas post-larvales o juveniles. La exportacion de huevos
y larvas hacia aguas marinas adyacentes ha sido esgrimida como la principal (sino la
Unica) explicacion de la ausencia de desoves de huevos planctonicos en los estuarios.
Conviene aqui destacar que ademas de los desoves de saraca, ha sido documentada
actividad reproductiva de otras especies en el Rio de la Plata, tales como corvina rubia;
pescadilla real; corvalo; burriqueta y lenguados. Estas especies en la region de la Lagoa
dos Patos (32° S Brasil), producen desoves marinos en cercanias de la boca del estuario
al cual ingresan como juveniles, mostrando un patrén que concuerda con las
generalidades arriba mencionadas.

En los ultimos afios ha sido aportada evidencia acerca de la reproduccion de
teledsteos en estuarios del sur de Africa y sudoeste de Australia, que conjuntamente con
nuestros resultados, obligan a cuestionar el caracter universal del concepto segun el cual
los desoves de huevos pelagicos en estos ambientes son un suceso singular, pues existen
de hecho estuarios en los cuales es posible la retencion de los estadios planctonicos del
ciclo vital. Los estuarios australianos y africanos referidos estan caracterizados por un
estrecho canal de entrada que se abre en una gran cuenca lagunar, y estan sometidos a
pérdidas estacionales (y a veces por periodos mayores) de su conexion con el océano.
La reproduccion estuarina es interpretada en ellos como una adaptacion particular a
tales circunstancias. El problema de la exportacion de los productos del desove fuera del
sistema cuando la conexidn marina esta abierta, seria resuelto merced al pequefio rango
tidal y caudales minimos coincidentes con la época reproductiva de la mayoria de las
especies, de este modo se dan condiciones dindmicas que minimizarian la exportacién
de huevos pelagicos.

Ciertamente estas explicaciones no resultan aplicables al Rio de la Plata, cuya
caracteristica distintiva es la enorme escala espacial. De este modo aunque la retencion
en el frente salino de huevos y pequefias larvas resulte imperfecta, la longitud de la cufia
salina es de tal magnitud (hasta 250 Km) que las larvas alcanzarian a desarrollarse
suficientemente como para realizar movimientos verticales y aprovechar la circulacién

de la cuia salina.



La hipotesis member/vagrant (Sinclair y lles, 1989) resulta un marco conceptual
adecuado para comprender las observaciones referidas. ElI fendmeno de los desoves
estuarinos de huevos pelégicos seria un caso particular del desove en areas de retencion
larval en el océano. Las larvas en el estuario mantendrian activamente su distribucion
aprovechando las caracteristicas dindmicas del sistema, y el frente salino de fondo
constituiria un area de encuentro de los individuos maduros que desarrollarian aqui el
fenémeno conocido como homing. La desventaja de la exportacion de huevos y larvas
desde el estuario hacia las aguas de la plataforma continental, reside en la dispersion de
los individuos, y consecuentemente la imposibilidad de desarrollar homing y cerrar el
ciclo vital; en términos de la hipotesis de member/vagrant, produccién de una alta

proporcion de individuos errantes.
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I.Introduccion

1.Consideraciones generales y marco conceptual

1.1.Naturaleza y alcances del problema investigado.

La diversidad Unica de la biosfera es el producto de la correspondencia entre las
propiedades del ambiente fisico y las caracteristicas de las especies (Margalef, 1982). Tanto en el
medio marino como en el terrestre, tal diversidad biol6gica encuentra una de sus manifestaciones
mas notables en los ciclos de vida de las especies, que tradicionalmente incluyen en su definicion
la mayoria (sino todo) lo que alguna vez se llamo ontogenia y reproduccién (Peters, 1989); o
expresado de otro modo, los patrones de crecimiento, diferenciacion, almacenamiento y
reproduccion (Begon et al., 1986). El conjunto de caracteristicas reproductivas que integran esos
ciclos de vida, que los individuos intentaran manifestar para dejar descendencia, constituyen la
estrategia reproductiva de la especie (Wooton, 1984). Enfoques mas recientes, al considerar los
ciclos de vida de organismos marinos (particularmente especies de peces que constituyen vastas
poblaciones, que efectlian grandes movimientos migratorios y habitan ecosistemas oceanicos y de
plataforma), destacan también la importancia de la dimension geogréfica o espacial (por ejemplo
Sinclair, 1988a), proponiendo que los ciclos de vida con sus diferentes grados de complejidad,
pueden ser interpretados como mecanismos para la persistencia de las poblaciones dentro de un
contexto geografico, y son a la vez que un ciclo bioldgico un ciclo en el espacio.

Los rasgos componentes de tales estrategias son una mezcla de adaptacion y de
restricciones fisiologicas y filogenéticas. Sobre tal sustrato opera la seleccion natural,
favoreciendo a las estrategias mejor adaptadas a las variadas y muchas veces conflictivas
demandas del ambiente (Stearns, 1992). Por otra parte, una estrategia reproductiva no es un
componente invariable del ciclo vital, sino que los patrones observados poseen una doble
naturaleza: son por una parte el resultado de fuerzas evolutivas que han operado durante largo
tiempo, y por otra contienen respuestas mas inmediatas al ambiente en el que han estado viviendo
los individuos (Begon et al., 1986). Es de la mayor importancia destacar que la seleccién
natural opera dentro de restricciones filogenéticas y alométricas, favoreciendo a la estrategia

reproductiva mejor adaptada, respecto del ambiente ocupado por la especie en cuestion,
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haciendo notar que ese ambiente incluye a todas las demas especies con las que la misma
interacciona. Sintéticamente, las estrategias reproductivas reflejan habitat y filogenia.

Por otra parte, los ambientes estuariales son ecosistemas de alta productividad y baja
diversidad bioldgica. En ellos los factores bidticos y abi6ticos varian sobre amplios rangos, en
general de manera impredecible. Estos hechos hacen que muchos de los peces que mantienen una
poblacion viable en relacién con estos ambientes, posean particularidades que los distinguen de
otras especies marinas. En razén de ello y pese a su baja diversidad bioldgica, estos ambientes
ofrecen una variedad de ciclos de vida que constituyen excelentes oportunidades de estudio. El
proposito de este trabajo es indagar sobre las causas que permiten a Brevoortia aurea el
establecimiento de su habitat reproductivo, y el mantenimiento de una poblacién viable, en el
estuario del Rio de la Plata. Todo ello a partir de la descripcidn de su biologia reproductiva; del
analisis de la misma en relacion con las caracteristicas fisicas del ambiente; y del estudio
comparativo de tales resultados con algunas especies pertinentes: aquellas otras que habitan este
estuario; especies co-genéricas del Hemisferio Norte; y Engraulis anchoita, otro clupeiforme
cuyo hébitat reproductivo se yuxtapone con el de B. aurea. Se espera que la evidencia
comparativa sugiera la formulaciéon de nuevas hipdtesis, ponga en un contexto los patrones
especificos, ofrezca elementos para evaluar la respuesta de algunas estrategias reproductivas
frente al impacto de la explotacion comercial, y proporcione un marco general para el

entendimiento del rol del estuario del Rio de la Plata, en la biologia de los peces de la region.

1.2.Significado de la reproduccién como fendémeno biolégico

La reproduccion se puede definir de manera general como la expansién de la materia
viviente en el espacio y en el tiempo. Las propiedades reproductoras de los primeros y muy
antiguos &cidos nucleicos, se han transmitido en una sucesion ininterrumpida desde los
primeros genes a todos los genes actuales, y aun hoy constituyen la base de toda la
reproduccion (Weisz, 1975). Los 4&cidos nucleicos son (junto a las proteinas) los
constituyentes universales de todos los seres vivos. Estos acidos estdn formados por el
ensamblaje de cuatro tipos de nucledtidos, que son el equivalente 16gico de un alfabeto capaz
de generar la prodigiosa diversidad morfoldgica y fisiologica de la naturaleza. Pero es ademas
en virtud de tal “alfabeto” que cada especie, utilizando los mismos materiales y las mismas
transformaciones quimicas, mantiene a traves de las generaciones la norma estructural que la

caracteriza y la diferencia de cualquier otra (Monod, 1993).
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La importancia de la reproduccion es evidente, ya que la formacion de nuevas
unidades vivientes hace posible la sustitucion que compensa la muerte debida al desgaste
natural y la muerte producida por accidente o enfermedad. En las poblaciones naturales, los
nacimientos y muertes siguen leyes de probabilidad no independientes unas de otras
(Margalef, 1982). La reproduccién mantiene una relacion dialéctica’ con la muerte. La
reproduccion es un fendbmeno mucho mejor comprendido que la muerte, acerca de cuyas
causas no se tiene aun una idea muy clara, aunque el hecho de que en cada especie los
organismos tengan una duracion caracteristica, refuerza la opinién de que el genoma seria el
responsable del envejecimiento y la muerte (Blanck-Cereijido y Cereijido, 1990). Si la muerte
fuera algo absolutamente negativo, seria esperable que la seleccion natural hubiese ido
favoreciendo seres cada vez mas longevos, hasta que las especies estuvieran constituidas por
organismos practicamente inmortales (Blanck-Cereijido y Cereijido, 1990), si es que no
existen limitaciones fisioldgicas para ello, dentro de las cuales debe operar la seleccién
natural. Sin embargo el tiempo de vida de los organismos de diversas especies tiene un rango
de cuatro 6rdenes de magnitud (de dias a siglos) (Stearns, 1992).

Las posibles combinaciones genéticas en el seno de una especie son tantas (ademas de
la variabilidad inducida por fendmenos epigenéticos), que en un momento dado los individuos
de una poblacion son una infima parte de los diversos fenotipos que se podrian producir. El
namero finito de individuos de una especie en un momento dado (definido por la capacidad
de carga del sistema), tiene como consecuencia que s6lo se pueda poner a prueba una
cantidad irrisoria de “modelos” posibles. La muerte de un individuo viene entonces a finalizar
un experimento evolutivo y establece la posibilidad de probar nuevos modelos. La muerte es
en ese sentido, un valioso recurso de la evolucion (Blanck-Cereijido y Cereijido, 1990).

Cual es el sentido entonces de la reproduccién, o mejor aun, de la categoria
reproduccion/muerte? En cada acto reproductivo, el organismo multicelular especializado es
reducido a un gran namero de células individuales no especializadas, disponibles para que la
seleccion natural actue sobre ellas. La epigénesis, actuando bajo las instrucciones dadas por el
genoma, modela los nuevos fenotipos. EI genoma es el resultado de la seleccion ejercida por
ambientes pasados, pero el fenotipo esta formado por la interaccién de ese genoma con el
ambiente actual. Este proceso se revela asi como un mecanismo maravilloso para extender la

supervivencia de las especies, manteniendo la flexibilidad y la capacidad ultima para el

L En el sentido de Hegel: la fusién de dos proposiciones contradictorias (tesis y antitesis) en una categoria
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cambio, pues cada vez la ontogenia debe comenzar de nuevo, como si el disefiador retornara a
la mesa de dibujo (Balon, 1983; 1984a).

1.3.Diversidad reproductiva de los peces

Resulta interesante destacar que aun cuando todos los organismos han sido
presumiblemente seleccionados para maximizar su éxito reproductivo, varian enormemente
en el modo en que llevan a cabo la reproduccion (Pianka, 1982).

Los peces son el grupo mas diverso y ancestral de vertebrados. Han permanecido en el
agua, el ambiente en el cual los vertebrados comenzaron su evolucion, desarrollando el mayor
rango de estilos reproductivos dentro del grupo (Bruton, 1990a). En la mayoria de las
especies los machos y las hembras son individuos separados. La fertilizacion es externa y el
gran namero de huevos producidos por las hembras se desarrolla y crece sin cuidado parental
(Bone et al., 1995; Jobling, 1995). Esta modalidad reproductiva tipica esta abierta sin
embargo a muchas modificaciones. En algunas especies el sexo cambia en el curso de la vida
(hermafroditismo sucesivo que puede ser protandria o protoginia), y en otras los individuos
son hermafroditas simultaneos o sincrénicos, como en varios peces de arrecifes coralinos y
otros de aguas profundas, en algunos casos incluso con autofertilizacion. En algunos sistemas
de apareamiento los machos son territoriales, o compiten por medio de alguna forma de
combate fisico. Existen incluso especies que forman harenes. Muchas especies desarrollan
caracteres sexuales secundarios, que pueden ser caracteres dimérficos permanentes, o pueden
ser cambios morfoldgicos que se desarrollan antes o durante la reproduccion. Es frecuente la
elaboracion de cortejos, que pueden involucrar sefiales visuales o auditivas. Muchas especies
elaboran nidos para alojar y dar cuidado a los embriones. Los peces en general se reproducen
varias veces en su vida (iterGparos), pero en algunos casos (como los salmones del género
Oncorhynchus por ejemplo) se reproducen una unica vez durante su periodo vital
(semélparos).

Teniendo en consideracion el ambiente en el que se desarrollara el embrion | y la
fuente de su nutricién, los modos reproductivos pueden clasificarse en tres grandes grupos
(Jobling, 1995):

Oviparos: se refiere a la situacion en la cual los huevos se desarrollan fuera del cuerpo de la

hembra. Los peces oviparos pueden a su vez clasificarse en ovuliparos y zigoparos. La

superior.
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ovuliparidad se refiere a la condicion en que del tracto reproductivo de la hembra son
liberados oOvulos, que son fertilizados en el ambiente externo. Consecuentemente todos los
peces con fecundacion externa son ovuliparos, y esto incluye a la mayoria de los teledsteos.
En los zigoparos los zigotos (Ovulos fertilizados) son retenidos dentro del cuerpo de la
hembra por un corto periodo antes de ser liberados al medio. Obviamente estas especies
poseen fecundacion interna. Este tipo de reproduccién caracteriza a todas las rayas, a algunos
tiburones, y a un pequefio nimero de peces 6seos. Independientemente de si la fertilizacion es
interna o externa, en todos los oviparos los nutrientes para el embridn son provistos por el
vitelo del huevo.

En la mayoria de los peces con fecundacion interna los huevos son retenidos y se
desarrollan en el sistema reproductivo materno. La eclosion precede o coincide con la
paricion. El resultado es que la hembra engendra juveniles de vida libre. Estos peces pueden
ser:

Ovoviviparos: en estas especies el huevo usualmente se desarrolla en el Gtero, donde es
retenido hasta la eclosion, o algin tiempo mas. La nutricion de los embriones es solo a
expensas de las reservas presentes en el huevo (lecitotrofia), no reciben aportes maternales de
alimento, sino solamente de oxigeno.

Viviparos: en estas especies los huevos se desarrollan en el Gtero (tiburones) o en el ovario
(teleosteos). La nutricion de los embriones en desarrollo es provista en parte por el vitelo del
huevo, y en parte por el aporte materno de sustancias nutricias. Esta forma de nutricion se
denomina matrotrofia y es llevada a cabo en una variedad de formas, la mas especializada de
las cuales involucra una estructura semejante a la placenta de los mamiferos (en dos Familias

de tiburones: Carcharinidae y Sphyrnidae).

1.4.Principales hipo6tesis sobre la reproduccion y ontogenia inicial de peces.

1.4.1.Una clasificacion ecoldgica de los peces basada en sus estilos reproductivos

Balon (1975) ha destacado la dificultad de construir una clasificacion ecoldgica de los
peces basada en la clasificacion morfofilética (Linneana), debido a que las mdltiples
ramificaciones de la evolucion han dado como resultado un nUmero enorme de taxa
morfologicamente distintos. Ello se complica ademas por los fendmenos de convergencia y

paralelismo que entremezclan las caracteristicas ecoldgicas y etoldgicas. Propone entonces
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una clasificacion ecoldgica de los peces basada en sus estilos reproductivos, aunque el propio
autor advierte que s6lo son conocidos los habitos reproductivos de aproximadamente el 2% de
las especies identificadas. La premisa inicial de tal clasificacion, que desarrollaremos aqui
con cierto detalle, es que las adaptaciones para el desove y desarrollo ontogénetico inicial,
reflejan no sélo los factores ecoldgicos esenciales durante el periodo embrionario, sino
ademas los factores esenciales para todos los otros intervalos de la vida. Estas adaptaciones
marcan la biologia de los adultos, y definen caracteres tales como el tipo de migraciones,
capacidad para invadir otros ecosistemas, y limites de distribucion de las especies
(Kryzhanovsky, 1949 en Balon, 1975). La clasificacion propuesta por Balon (1975; 1984 a)
comprende a todos los peces, tanto marinos como dulceacuicolas, y se presenta en la Tabla 1.
Esta ordenacion proporciona un nimero bajo de categorias, aunque suficientemente amplio
como para contener a todas las especies conocidas, agrupando a aquellas que hacen una
utilizacion similar de los ecosistemas independientemente de su origen filogenético, y en la
cual las adaptaciones a ecosistemas similares se reflejen en caracteres etoldgicos,
morfologicos y fisioldgicos convergentes (Balon, 1975). Las secciones y sus gremios han sido
dispuestos de forma tal que indican la direccion evolutiva de los detalles reproductivos. La
diversidad especifica en los gremios decrece gradualmente a medida que aumenta la
especializacion. Algunos gremios estdn ocupados por una sola 0 muy pocas especies que
poseen estilos reproductivos muy particulares, como el caso de Copeina arnoldi que es la
Unica especie conocida con la adaptacion de depositar sus huevos fuera del agua, sobre la
superficie inferior de hojas o rocas sostenidas sobre el agua. Otros ejemplos poco frecuentes
son las especies del género Amphiprion, que construyen su nido bajo la activa proteccién de
los tentaculos de las anémonas marinas; 0 peces que ocultan sus huevos en las camaras
branquiales de mejillones (Unio, Anodonta, Cristaria), cangrejos (Paralithodes camtschatica,
Lopholithodes foraminatus), o de ascidias (Cynothia roretzi).

Las especies en los gremios con cuidado parental, y especialmente los portadores de
sus crias, evolucionaron a partir de especies con sistemas mas simples, sin cuidado parental.
Deben de haber existido condiciones ecosistémicas especiales para cada una de ellas, pero
ademas parece ser importante la existencia de suficiente tiempo geoldgico. La disponibilidad
de tiempo evolutivo se aplica a los gremios consecutivos a lo largo de cada seccién de la
clasificacion ecologica, tanto como a la clasificacion entera. La especializacién a condiciones

bidticas y abioticas limitadas se refleja ademas en una disminucion en la capacidad para
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invadir nuevas areas. Por ejemplo en los ambientes dulceacuicolas, aquellas especies
“primitivas” de la seccion A (Tabla 1) fueron las primeras en seguir la retirada de los hielos,
los viviparos en cambio nunca han podido dejar los biotopos muy antiguos, que les
permitieron alcanzar un alto grado de especializacion. Los términos  “primitivo” y
“complejo” son sin embargo muy conjeturales. Las adaptaciones morfofisioldgicas de los
sistemas reproductivos de las especies en A son tan complejas como aquellas de las especies
en B o C. Las funciones de un mecanismo morfolégico aislatorio (gonopodio) en C tienen una
contraparte en A en los elaborados rituales que anteceden y acomparfian el desove. Las
adaptaciones ecomorfoldgicas estan entrelazadas con las adaptaciones etologicas a través de
todos los sistemas reproductivos, donde una no se encuentra la otra es méas intensa (Balon,
1984 a).

1.4.1.1. El gremio de desovantes pelagicos:

A pesar de la gran diversidad de estilos reproductivos clasificados en la Tabla 1, la
mayoria de los peces pertenecen al gremio de desovantes peldgicos: no poseen cuidado
parental, liberando y dispersando gran cantidad de pequefios huevos nutricionalmente muy
pobres, en el ambiente pelagico (Balon, 1984 a).

Todos los vertebrados poseen un metabolismo basado en fluidos que en términos generales,
no es funcional bajo condiciones de desecacion. Los embriones y otros estadios iniciales del
desarrollo de los vertebrados son particularmente vulnerables a los efectos de la desecacion,
debido fundamentalmente a sus escasas posibilidades motrices y a los altos valores del
cociente superficie/volumen. En los animales terrestres las fuerzas evolutivas han moldeado
mecanismos diversos para la proteccion de la descendencia. Estos incluyen la cubierta
relativamente impermeable de los huevos de reptiles, aves y mamiferos monotremos; y las
variadas formas de desarrollo embrionario interno en mamiferos marsupiales y placentarios.
Los inconvenientes de la desecacion no existen (0 estan grandemente disminuidos) en los
ambientes acuaticos, donde los animales estdn bafiados en un fluido “vivificante™ (Bruton,
1990 a). Si se considera la proporcién de especies sin cuidado parental; con cuidado parental;
y con portacién de la cria en los distintos grupos de vertebrados, puede verse que la mayor
proporcidn de especies sin cuidado parental esta en los animales acuéticos. La principal razon
de ello seria la relativa "hospitalidad” del medio externo hacia los estadios iniciales de vida en

estos ambientes (Bruton, 1990 a).
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Las especies del gremio de los desovantes pelagicos estdn mayormente relacionadas
con el mar, aunque a veces s6lo por su origen. En el Mar Argentino, la mayoria de las
especies estudiadas pertenecen a este gremio, entre ellas Brevoortia aurea (saraca) objeto de
esta tesis y Engraulis anchoita (anchoita) filogenéticamente cercana, ademas de otras
especies que habitan el estuario del Rio de la Plata como Micropogonias furnieri (corvina
rubia); Pogonias cromis (corvina negra); Macrodon ancylodon (pescadilla real); Anchoa
marinii; etc. Los desovantes pelagicos producen huevos en grandes cantidades,
experimentando en consecuencia una alta mortalidad embrionaria y larval®.

La flotabilidad casi neutra o positiva de estos huevos es el resultado de la gran
cantidad de agua de baja salinidad del embridn y del vitelo (Hempel, 1979). En los desovantes
pelagicos el vitelo posee un contenido de agua mas alto (95% aproximadamente) que en los
desovantes bentonicos (65% aproximadamente). Luego de la fertilizacion, la membrana
vitelina se separa del corion, desarrollandose entre ambas el espacio perivitelino. La
membrana del huevo ha producido sustancias coloidales ricas en polisacaridos, generadoras
de alta presién osmatica, y en consecuencia de absorcidn de agua a través del corion hacia el
espacio perivitelino hasta alcanzar un equilibrio osmético con el medio (Hempel, 1979). Es
importante notar que el agua del espacio perivitelino no contribuye a la flotabilidad del
huevo. El embrion esta protegido de los cambios osmoticos por la membrana vitelina, que es
impermeable u osméticamente activa (Hempel, 1979). El agua del citoplasma y el vitelo se
origina a partir de los fluidos ovaricos, los que dependen s6lo muy levemente de la salinidad
del medio. A las salinidades normales del medio marino, los huevos de los desovantes
pelagicos poseen una flotabilidad bien balanceada. Los problemas de flotabilidad acontecen
cuando estos peces invaden habitats salobres, situacion en la cual la diferencia en densidad
entre el agua del embrion y la del hébitat se vuelve muy pequefia, es decir el empuje que
genera esa diferencia puede ser insuficiente para mantener al huevo flotando; este limite se

alcanza alrededor de las 10-12 ups para el bacalao y el lenguado del Béltico (Hempel, 1979).

2 Si bien es universalmente reconocido el hecho que las altas fecundidades van acompafiadas de altas tasas de
mortalidad embrionaria, permanece en una controversia cual de tales caracteristicas es la causa y cual es la
consecuencia. Colinvaux (1983) ha expresado que : "una suposicion natural que confunde incluso a algunos
bidlogos, es pensar que la alta fecundidad es una manera de compensar las elevadas mortalidades embrionarias y
larvales. Pero el razonamiento debe plantearse a la inversa: la alta mortalidad en las fases tempranas de vida es la
consecuencia del elevado nimero de huevos, necesariamente pequefios, nutricionalmente pobres y carentes de
cuidado parental”. Aunqgue tal afirmacion puede considerarse demasiado categdrica como para ser aplicada a
todos los animales, en el caso de los peces desovantes peldgicos, en los cuales la sobrevivencia embrionaria y
larval esta fuertemente vinculada al tamafio de la cria (ver apartado 1.4.4.2.2.),este punto de vista resulta
adecuado.
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Los desovantes pelagicos estan adaptados para desarrollarse en aguas ricas en
oxigeno disuelto (Nikolsky, 1963). No existen en general 6rganos respiratorios especiales en
el embriodn, o si existen estan pobremente desarrollados. Los eritrocitos aparecen tardiamente
en el desarrollo, como una proteccion contra el envenenamiento por oxigeno, y el sistema
circulatorio transporta en tanto solamente plasma. Adicionalmente, la falta de pigmentos
sanguineos, melanoforos y cromat6foros hace a los embriones y larvas menos visibles, hecho
que es interpretado como proteccion contra los predadores. Debido en parte al bajo contenido
nutricio del vitelo altamente hidratado de los desovantes pelagicos, sus huevos poseen menos
plasma vegetativo que aquellos de otros gremios, lo que da su vez como resultado embriones
y larvas relativamente pequefios. La pequefia talla en las etapas iniciales de la ontogenia,
facilita la absorcién de oxigeno a través de toda la superficie corporal, y en consecuencia la
formacion de las branquias esta casi siempre retrasada, faltando totalmente en algunas
especies las branquias y eritrocitos durante la etapa larval.

Este estilo reproductivo parece representar la condicion ancestral de los peces, y
coincide ademas con la teoria més plausible acerca del origen de los cordados. Probablemente
este ha sido el estilo reproductivo de un tunicado adulto con larva ciliada tipo auricularia, la
que por paedomorfosis elimind la etapa de adulto sésil de alimentacién por medio de
lofoforos, para convertirse en un pez con desoves pelagicos (Garstang, 1894; 1928 en Balon,
1984 a). Este gremio consecuentemente permanecié como el estilo mas apropiado para el

ambiente marino.

1.4.2. Patrones de maduracién ovarica; fecundidad y ontogenia inicial en los desovantes

pelagicos

1.4.2.1. Frecuencia de los desoves
En términos de la frecuencia con que se producen los desoves, los peces exhiben el

espectro completo de estrategias (McEvoy y Mc Evoy, 1992): un desove Unico en la vida del
individuo (especies semélparas), desoves una vez al afio durante muchos afios (desovantes
totales), desove de varias camadas discretas cada afio (desovantes mdltiples), desoves
continuos a lo largo de toda la vida reproductiva del pez y existen incluso especies que se
reproducen a intervalos de dos o tres afios (McEvoy y Mc Evoy, 1992; Tyler y Sumpter,
1996).
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En los desovantes totales, la duracion del periodo reproductivo puede estimarse a partir
del estudio de la variacion temporal del indice gonadosomaético (IGS= [peso gonadal/peso total
libre de ovarios]x 100). Sin embargo en los desovantes multiples, el IGS no parece ser un
indicador fiel del grado de maduracién del pez y solo el anélisis histolégico provee una
evaluacion precisa del mismo, permitiendo distinguir entre peces en un estadio de desove
intermedio de aquellos en postdesove (Rinchard y Kestemont, 1996). Ademas de ello, el 1GS
subestima grandemente la inversion reproductiva de los desovantes multiples, debido a que los
oocitos se desarrollan en camadas y son liberados a lo largo de un periodo extenso (Wilk et al.,
1990).

1.4.2.2. Patrén de maduracion de las poblaciones oocitarias en el ovario
La clasificacion de la modalidad reproductiva en funcion de la frecuencia de los

desoves dista mucho de ser absoluta, y dentro de una misma categoria existe un margen amplio
de variacion. No obstante, puede sefialarse que en términos generales la frecuencia de los
desoves depende del patron de desarrollo de las poblaciones oocitarias (Rinchard y Kestemont,
1996). En la mayoria de los peces la maduracion del ovario ha sido clasificada como sincronica
0 asincronica (Tyler y Sumpter, 1996). En los ovuladores sincrénicos existen, en un momento
dado, una poblacion de oocitos primarios a partir de la cual se reclutan los elementos celulares
a las fases mas avanzadas, y un grupo de oocitos mas grandes, desarrollandose
“sincronicamente” y que constituyen el efectivo o camada que sera desovado en la préxima
estacion reproductiva. En los desovantes sincronicos la puesta puede ser un evento Unico en la
vida del pez, o un evento anual. En los desovantes u ovuladores asincrénicos, los oocitos listos
para ser fecundados se reclutan de una poblacion heterogénea de oocitos en desarrollo, para ser
subsecuentemente ovulados en varias camadas a lo largo de cada estacion reproductiva (Scott,
1987 en Tyler y Sumpter, 1996). Debe recordarse que los términos desovantes sincrénicos y
asincronicos describen dos extremos de un continuo, que en los teledsteos muestra una
variedad de situaciones intermedias (McEvoy y Mc Evoy, 1992; Tyler y Sumpter, 1996), por
ejemplo las especies denominadas de sincronizacion por grupos (group synchronous, véase
Kjesbu et al., 1991; McEvoy y Mc Evoy, 1992 ; Rinchard y Kestemont, 1996), que incluye a
muchas especies de peces marinos de importancia comercial. En estos casos se observan en el
ovario oocitos en diferentes grados de desarrollo pero el desove no es un evento continuo sino
que se produce por camadas, dentro de las cuales los oocitos han madurado sincrénicamente.

Las especies dentro de este grupo exhiben también variaciones, tanto en el nimero de camadas
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oocitarias que pueden ser distinguidas en un ovario, como en el grado de sincronia o
uniformidad del desarrollo oocitario (Rinchard y Kestemont, 1996).

Dentro de los desovantes asincronicos, los desovantes multiples (denominados también
desovantes parciales, seriales, o heterocronos (McEvoy y McEvoy, 1992)), pueden a su vez
presentar patrones determinados o indeterminados de desarrollo oocitario. En el primer caso, la
distribucion de tallas de los oocitos antes de efectuarse el desove, muestra una separacion entre
los oocitos que estan en vitelogénesis y aquellos previtelogénicos. No hay en estos peces
evidencia de nueva vitelogénesis durante el desove (Kjesbu et al., 1991). Los desovantes
multiples con fecundidad indeterminada, muestran en cambio una distribucion de tallas
oocitarias continua. En ellos, oocitos previtelogénicos se reclutan continuamente a lo largo del

periodo reproductivo (Hunter et al., 1985).

1.4.2.3. Desarrollo oocitario
Conforme se acerca el momento del desove, los elementos celulares dentro del ovario

de los teledsteos van cumpliendo distintas etapas conducentes a su maduracion. En todos los
teledsteos estudiados hasta la fecha los oocitos experimentan el mismo patrén basico de
crecimiento (Tyler y Sumpter, 1996). En las etapas iniciales de desarrollo oocitario, tiene lugar
la replicacion del ADN, el apareamiento de los cromosomas homologos seguidos por un
engrosamiento y acortamiento de los mismos. Estos cromosomas se separan poco antes del
prolongado periodo de crecimiento citoplasmatico, caracterizado por la acumulacion de una
gran reserva de vitelo (vitelogénesis). Finalmente una sefial hormonal reanuda la meiosis, el
nacleo se divide y los cromosomas entran en la primer metafase meidtica. Subsecuentemente,
si son fertilizados, efectdan la segunda division meidtica (Tyler y Sumpter, 1996).

En todos los vertebrados las células germinales se originan durante los primeros
estadios embriologicos, a partir de células primordiales que no se dividen. En la mayoria de los
vertebrados la proliferacion de esas células germinales produce en los ovarios del embrién o la
larva, una poblacion de oogonias que alcanza un numero bien definido y que es especie-
especifico. Estas oogonias entran posteriormente en oogénesis o degeneran, a menudo antes de
que la hembra adulta alcance la madurez sexual y se vuelva reproductivamente activa. En estos
casos, el nimero finito de oogonias puede ser un factor limitante de la longevidad reproductiva
de la especie (Tyler y Sumpter, 1996). En los teledsteos (y anfibios), a diferencia del resto de
los vertebrados, las oogonias presentes en el ovario del adulto mantienen su capacidad de

dividirse y pueden continuar efectuando meiosis para formar oocitos durante toda la vida del
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animal (Tokarz, 1978), de este modo, en los teledsteos no hay limite para el nimero de oocitos
que un ovario puede producir (Tyler y Sumpter, 1996).

Las oogonias se desarrollan en el epitelio germinal del ovario, a partir de células
sexuales primordiales y se desarrollan en pequefios oocitos que se ven al microscopio éptico
transparentes y nucleados. Estos oocitos estan rodeados por tres estratos tisulares, que desde
afuera hacia adentro son una capa de pequefas células epiteliales, la teca, y la membrana
granulosa. El oocito (todos aquellos componentes que formaran el huevo) y estos tres estratos
tisulares forman en conjunto el foliculo ovérico (Tyler y Sumpter, 1996) (Figura 1.1). Las
etapas iniciales de crecimiento del oocito se caracterizan por una intensa sintesis de ARN.
Ademaés de ello, durante la fase de crecimiento primario, se desarrolla una envoltura vitelina
acelular alrededor del mismo que continta diferenciandose y aumentando en complejidad
durante el resto del periodo de crecimiento oocitario. Este estrato es a menudo denominado
zona radiata, zona pellucida o envoltura corionica vitelina (Tyler y Sumpter, 1996) y es la que
formara finalmente la cubierta externa del huevo, denominada corion. A medida que el oocito
crece, la zona radiada acelular se espesa e invagina, desarrollandose una serie compleja de
finisimos canales a través de los cuales se produce, por pinocitosis, el intercambio de materia
entre la sangre y la superficie del oocito. EI mismo se encuentra entonces envuelto por estratos
de células granulosas (secretoras de esteroides) y tecales (involucradas en la vitelogénesis).
Estos estratos estan a su vez rodeados por una superficie epitelial y tejido conectivo.

En algunas especies como Oncorhynchus mykiss, Brachydanio rerio y Fundulus
heteroclitus (ver Tyler y Sumpter, 1996) ha sido descripta una etapa denominada de los
alvéolos o vesiculas corticales. Estas son las primeras estructuras citoplasmaticas dentro del
oocito detectables con microscopia dptica (Tyler y Sumpter, 1996). Estas vesiculas contienen
compuestos proteicos de alto peso molecular. Al final de esta fase ocupan casi completamente
el citoplasma, luego a medida que progresa la vitelogénesis los alvéolos corticales
gradualmente resultan desplazados hacia la periferia de la célula, y en el momento de la
fertilizacion liberan su contenido en el espacio perivitelino. Este contenido produce el
endurecimiento de la membrana vitelina y sirve para prevenir la polispermia. A menudo,
durante el estadio de los alvéolos corticales aparecen cuerpos lipidicos, y pueden continuar
acumulandose durante el resto del periodo de crecimiento.

La vitelogénesis es el evento responsable de la mayor parte del enorme crecimiento de

los oocitos (Tyler et al., 1991). Sin embargo, en las especies que producen huevos pelagicos la
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vitelogénesis da cuenta de un porcentaje menor del aumento final de tamarfio del oocito (11% a
40%), en comparacion con aquellas especies que desovan huevos bentdnicos. Ello es asi porque
en los desovantes pelagicos existe una etapa final de captacion intensiva de agua por parte del
oocito, que produce un gran aumento de su volumen (Hempel, 1979).

La duracion de la vitelogénesis depende en gran medida del patron madurativo del
ovario. Por ejemplo en varios salmonidos los oocitos estan en la fase vitelogénica durante 9
meses 0 mas, en cambio en especies que desovan por camadas los oocitos completan su
desarrollo vitelogénico en un periodo mucho menor (varias semanas) (Tyler y Sumpter, 1996).
La vitelogénesis es el periodo durante el cual se capturan, procesan y empaquetan las proteinas
extraovaricas en el interior del oocito. En la mayoria de los peces estudiados el principal (sino
el unico) precursor de las proteinas del vitelo es la vitelogenina, un precursor originado en el
higado y presente en el plasma sanguineo (Tyler et al., 1991; Tyler y Sumpter, 1996).
Existirian ademas un nimero importante de compuestos necesarios para la produccion de un
huevo viable, que son transportados hacia el ovario y selectivamente capturados durante la
vitelogénesis, pero que no parecen contribuir de modo significativo al aumento del volumen del
oocito. Los principales grupos de proteinas encontrados en los oocitos vitelogénicos son dos:
las lipoproteinas (denominada lipovitelinas) y las fosfoproteinas. En conjunto estas proteinas
constituyen la fuente de materia y energia para el desarrollo inicial del embrién. En la mayoria
de los teldsteos las proteinas del vitelo estan en un estado fluido y se acumulan en el interior
de vesiculas (aunque en algunos peces y anfibios lo hace en forma cristalina). En algunos casos
estas vesiculas mantienen su integridad durante todo el desarrollo, y en otros se fusionan
periféricamente conformando una masa continua de vitelo mas o menos fluido. Avanzada la
vitelogénesis, el oocito se vuelve opaco y amarillento en virtud de su contenido en vitelo. En el
momento de la ovulacion el ndcleo celular migra desde el centro a la periferia conjuntamente
con el plasma que lo rodea, mientras que el vitelo se concentra en el hemisferio opuesto.
Finalmente, algunas horas antes de ser liberado el oocito incorpora gran cantidad de agua (fase
de hidratacion) volviéndose nuevamente transparente, pero ahora con un volumen mucho
mayor (Hempel, 1979). La hidratacion es la fase final del desarrollo oocitario. Si bien esta fase
es muy importante en los peces que desovan huevos pelagicos, dando cuenta de la mayor parte
del aumento volumétrico del oocito, en otras especies la hidratacion resulta inconspicua (Tyler
y Sumpter, 1996). El gradiente osmotico necesario para la incorporacion de agua parece

generarse en la protedlisis secundaria de las proteinas del vitelo. La presencia de oocitos
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hidratados en el ovario es facilmente detectable en forma macroscopica, y constituye un indicio
seguro de que el individuo efectuard un desove en las préximas horas.

Una vez producida la liberacién de los oocitos, pueden identificarse al microscopio los
foliculos post-ovulatorios en el ovario, que son estructuras de forma irregular formadas por las
células foliculares y el tejido conectivo subyacente (teca folicular). Estas estructuras muestran
una degradacion mas o menos rapida que varia en funcion de la temperatura y de la especie. A
partir de trabajo experimental los foliculos post-ovulatorios pueden ser confiablemente datados
(Hunter y Goldberg, 1980), para luego estimar la frecuencia reproductiva de una poblacién de
peces que posee desoves multiples: asumiendo que la proporciéon de hembras que desovan en
un momento dado de la estacion reproductiva se mantiene mas 0 menos constante, se estima el
tiempo promedio que transcurre entre dos desoves sucesivos de un individuo en ese momento
(Hunter y Goldberg, 1980).

En muchos vertebrados puede producirse una degeneracion del oocito (denominada
atresia) en cualquier etapa de su desarrollo. Cuando los oocitos entran en el estadio de los
alvéolos corticales y durante el desarrollo subsecuente, las atresias no parecen jugar un rol
significativo en afectar la fecundidad de un ovario normal, y su ocurrencia es principalmente el
resultado de stress ambiental. Por otra parte, el conocimiento acerca de las atresias durante las
etapas anteriores de desarrollo oocitario es casi inexistente (Tyler y Sumpter, 1996).

En los peces teledsteos, el huevo es el producto final del crecimiento y desarrollo
oocitario, un proceso que puede tomar un afio 0 mas. Luego de la ovulacion, no existe
practicamente ninguna entrada de nutrientes al oocito, sélo ha sido reportado el ingreso de agua
y algunos compuestos quimicos simples (Hempel, 1979). Por esta razon, todo el contenido del
huevo, genético y nutritivo, se incorpora durante la fase oocitaria dentro del ovario. En todos
los teledsteos los oocitos parecen desarrollar el mismo patrén bésico de crecimiento,
independientemente de su estrategia reproductiva (Brooks et al., 1997). La calidad de los
huevos de los peces es altamente variable, los factores que la afectan estan determinados por
las propiedades intrinsecas del propio oocito, y del ambiente en el cual son fertilizados y
subsecuentemente incubados (pH; temperatura y salinidad del agua). La dieta de las hembras
(principalmente el contenido en lipidos de las mismas) ha recibido la mayor atencion con
respecto a sus efectos sobre la calidad de los huevos, en razdn de que los nutrientes
incorporados por el oocito, y su procesamiento durante el crecimiento y maduracion, son

factores clave que afectan la calidad (Brooks et al., 1997). La fisiologia y condicion hormonal
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de los padres, que afectan a su vez la incorporacion de compuestos quimicos al oocito,
incluyendo hormonas, parecerian tener también efecto sobre la calidad de los huevos (por

ejemplo, el stress de los padres tiene efectos deletéreos sobre los huevos) (Brooks et al., 1997).

1.4.2.4. Fecundidad
En términos generales, la fecundidad de un pez se define como el nimero de oocitos en

desarrollo en el ovario justo antes de la puesta (Bagenal, 1973). Sin embargo bajo el término
fecundidad se engloban diferentes conceptos. Puede referirse al nimero de oocitos maduros
que producird una hembra en una estacion reproductiva, o en un afio (fecundidad absoluta). A
veces el término es empleado para designar al nimero de oocitos que producira una hembra en
el tiempo promedio de vida, esta fecundidad es siempre un numero mucho menor que el
namero original de pequefios oocitos, la mayoria de los cuales son reabsorbidos en etapas
intermedias, 0 nunca maduran (Hempel, 1979). La fecundidad relativa (por ejemplo Kjesbu et
al., 1991) se refiere al nimero de huevos producidos por gramo de pez libre de ovarios. La
fecundidad en cualquiera de sus acepciones varia grandemente de especie en especie, y aun
entre razas de una misma especie. Este parametro depende en gran medida del tamafio y edad
de los individuos, y de su condicién nutricional (Nikolsky, 1963). Aunque conceptualmente
sencillos, los tipos de fecundidad mencionados requieren un trabajo cuidadoso para su
estimacion, debido a los procesos de reabsorcidn oocitaria (atresias), a la existencia de oocitos
que nunca maduraran, y a la dificultad de conocer cuales oocitos maduraran en el transcurso de
la estacion reproductiva para el caso de los desovantes mdaltiples con fecundidad
indeterminada. En estos casos, la estimacion mas confiable es la fecundidad parcial (por
ejemplo Macchi et al., 1996; Macchi, 1998), consistente en el recuento de los oocitos
hidratados que indican la inminencia del desove, previa diagnosis histoldgica para descartar
aquellos ovarios con presencia de foliculos post-ovulatorios, indicativos de que ya ha sido

desovada una parte del efectivo oocitario maduro.

1.4.2.5. Ontogenia inicial de los desovantes pelagicos
La mayoria de los peces marinos, independientemente de sus afinidades sistematicas;

habitos demersales o pelagicos; distribucidn oceanica o costera, tropical o polar, ponen huevos
pelagicos que son fertilizados externamente y flotan individualmente cerca de la superficie del
mar (Kendall et al., 1984). Es decir pertenecen al gremio reproductivo de los desovantes
pelagicos. Todos estos huevos son transparentes y generalmente esféricos (aunque en algunas

especies como Engraulis anchoita son oblongos), y su tamafio se encuentra entre 0,7 y 1,5 mm
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en la mayoria de los casos. ElI huevo mas pequefio de teledsteo es de 0.12 mm de diametro
(Miller, 1984), de modo que puede asumirse que 0.1 mm es aproximadamente el diametro
minimo compatible con el grado de organizacién de los vertebrados que producen larvas de
vida libre (Wooton, 1994). Los huevos poseen en su parte externa una membrana (corion)
resistente, que consta de un doble estrato perforado por finos poros. La superficie externa del
corion es casi siempre lisa, pero existen huevos con una superficie corionica regularmente
esculpida. En un huevo recién fertilizado pueden reconocerse tres zonas: 1.La masa esférica de
vitelo que normalmente aparece homogénea, pero que en algunas especies esta periférica o
totalmente segmentada. 2.Las gotas oleosas encontradas en muchas especies, que pueden ser o
bien una sola gota grande situada en el vitelo en el sector opuesto al ndcleo, o0 muchas gotas
pequefias distribuidas en grupos, o mas 0 menos uniformemente. El vitelo esta rodeado por una
delgada pelicula protoplasmaética, denominado periblasto, en un espesamiento lentiforme del
cual se halla alojado el nucleo celular. 3.En la mayoria de las especies el vitelo llena casi
completamente el espacio disponible, dejando un estrecho espacio perivitelino. En unas pocas
especies sin embargo, el espacio perivitelino es amplio. En ciertas especies el vitelo, la gota
oleosa, y mas tarde el embrion, pueden presentar pigmentos negros y/o verde-amarillentos.

Tanto en los peces marinos como en los dulceacuicolas la gota oleosa forma un 6rgano
hidrostético adicional efectivo en las fases ulteriores del desarrollo. En lugar o ademas de la
gota oleosa las especies marinas tiene un sinus especial en la parte anterior de la aleta dorsal,
dentro del cual penetra gradualmente el agua a medida que el vitelo es absorbido durante el
crecimiento. Algunas larvas desarrollan apéndices temporarios para aumentar su cociente
superficie/volumen y alcanzar una flotabilidad neutra. En algunos casos existe absorcién de
agua en la membrana del huevo, la cual se expande como una substancia gelatinosa dejando
un estrecho espacio perivitelino (Balon, 1975). Esta masa gelatinosa forma un velo compacto
que flota a la deriva como una balsa en la cual estdn contenidos los huevos (en el Mar
Argentino este tipo de huevo ha sido reportado para el escorpénido Helicolenus dactylopterus
lahillei por Sanchez y Acha (1988)).

A partir de los huevos de los desovantes pelagicos eclosionan larvas relativamente poco
desarrolladas, fisiologicamente inmaduras, que nadan débilmente y que dependen enteramente
de sus reservas de vitelo para la nutricion, hasta tanto sus sistemas sensorial, circulatorio,
muscular y digestivo se vuelven funcionales y las larvas comienzan a alimentarse de otros

organismos del plancton (Kendall et al., 1984; Brooks et al., 1997). En estas larvas recién
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eclosionadas, el saco vitelino resulta una caracteristica conspicua ubicada en la parte ventral
anterior del cuerpo, y que a menudo ocupa casi la mitad de su longitud total. En aquellas
especies que poseen un tiempo de desarrollo corto, en el momento de la eclosion los 0jos no
estan pigmentados, la boca no es funcional y el ano se encuentra todavia cerrado. La aleta
embrionaria rodea casi completamente a la larva, desde las parte posterior de la cabeza hasta la
parte posterior del saco vitelino. Esta aleta a diferencia de las aletas definitivas, no posee radios
(Russell, 1976).

A medida que el desarrollo avanza los ojos completan su pigmentacion y la boca y el
ano se vuelven funcionales. En tanto, el saco vitelino y la gota oleosa son consumidos
gradualmente. Cuando estas reservas han sido completamente consumidas todos los 6rganos
necesarios para la basqueda; captura; ingestion y digestion del alimento deben ser funcionales.
La disponibilidad de alimento adecuado en ese momento se vuelve entonces un factor critico.
En el momento de la eclosion los filamentos branquiales no estan completamente desarrollados
y la respiracion se efectla por via cutdnea. La aleta embrionaria puede intervenir también en la
respiracion en caso de poseer irrigacion sanguinea.

El extremo de la notocorda o urostilo es recto y sobre su parte ventral se desarrolla un
espesamiento triangular que constituye el rudimento de los elementos hipurales. A medida que
prosigue el desarrollo, el urostilo se curva hacia arriba, los elementos hipurales se definen y a
partir de ellos se desarrollan los primeros radios de la aleta caudal.

En los primeros estadios larvales aparece usualmente un patron de pigmentacion que es
caracteristico de la especie. Este patron generalmente persiste hasta que la larva alcanza los
caracteres meristicos del adulto, después de lo cual la pigmentacion se vuelve mas difusa o el
individuo comienza a volverse de color plateado. De ese modo finaliza la etapa larval, el
individuo es capaz de una natacion activa y su vida plancténica estd terminada. Estos
individuos juveniles tienen la apariencia de pequefios adultos. En algunas especies permanecen
en el ambiente pelagico y adquieren la conducta de formar cardimenes, en otras especies
comienzan inmediatamente su etapa de vida bentonica migrando a los fondos o hacia las aguas

costeras.

1.4.3. El modelo de ontogenia saltatoria
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La hipdtesis de una ontogenia saltatoria fue aplicada por primera vez en el caso de los
peces por autores rusos durante la década de 1950, y fue reformulada por Balon (1984 b;
1985). Béasicamente esta propuesta establece que la ontogenia es una secuencia de cambios
relativamente rapidos en forma y funcion, separados por una prolongada acumulacion y
canalizacion de estructuras complejas, que se desarrollan a diferentes tasas, y que hacen
posible el proximo y rapido cambio. Todo ello en oposicion al punto de vista tradicional, en
que la ontogenia de los peces es vista como un proceso continuo de acumulacion de pequefios
cambios inconspicuos. La vision saltatoria de la ontogenia obliga en consecuencia a la
busqueda de limites funcionales a lo largo de tal proceso, en lugar de considerar “estadios
normales” arbitrariamente seleccionados para representar la secuencia del desarrollo. Balon
(1984 b) propone un modelo de historia de vida que cuenta con etapas de crecimiento y
morfogénesis cuantitativa, separadas por umbrales durante los cuales se producen rapidos
cambios cualitativos en la relacion entre el organismo y su ambiente. Para ello las estructuras
que en conjunto forman un sistema (0 un érgano) alinean sus tasas de desarrollo para volverse
simultaneamente funcionales e iniciar rapidamente una nueva funcién vital, tal como
fotorespuesta, cambio de sustrato, o nutricion. La trascendencia de los umbrales varia con la
cantidad de coincidencias estructurales y de cambios de funciones, es decir con su significado
adaptativo o para el desarrollo. EI modelo de la ontogenia saltatoria es un sistema de
intervalos jerarquicos (periodos, fases y etapas). La ontogenia completa consta de cuatro o
cinco periodos: embridn, larva (a menudo inexistente), juvenil, adulto y senescente. Los
umbrales que separan los periodos son mas categdricos que aquellos que separan los
intervalos mas cortos de la ontogenia, las etapas. Son en consecuencia mas faciles de
distinguir y de mayor significacion, representan eventos verdaderamente decisivos de la
ontogenia.

La ontogenia comienza con la activacion del évulo. La activacion es un evento
instantdneo dentro del proceso de fertilizacion, y su significado es la eliminacion de los
impedimentos para el desarrollo del huevo, sucediéndose cambios rapidos e irreversibles
(crecimiento del cono de fertilizacion, reaccion cortical, formacion del espacio perivitelino,
diferenciacion bipolar, y la fusién de los pronucleos del macho y de la hembra) (Balon, 1984
b). ElI umbral que sefiala la finalizacion del periodo embrionario es el comienzo de la
alimentacion exogena (en el sentido de ingestion oral y digestion intestinal). Muy a menudo

se considera la eclosion (o la paricion en el caso de los viviparos) como la finalizacion del



Capitulo1- 19

periodo embrionario. Sin embargo estos procesos suelen estar afectados por muchos factores
externos al embridn, estando a menudo desacoplados del desarrollo. En los oviparos la
eclosion se refiere simplemente al proceso por el cual el embrién emerge de la envoltura
provista por el huevo. En contraste, el pasaje a la alimentacién exdgena es uno de los

umbrales decisivos y de valor maximo para la supervivencia.

La larva es una forma vegetativa transitoria, que a menudo ocupa un nicho
enteramente distinto al de la forma definitiva, y equipada con numerosos érganos temporarios
(vasos respiratorios en las aletas, los opérculos, varias espinas, pliegues y apéndices
filamentosos) y una forma corporal distinta. El periodo larval puede ser muy prolongado
(como en el caso de las anguilas) sin embargo, a medida que los estilos reproductivos se
fueron especializando y fue en aumento la provisidén endogena de energia en el huevo vy el
cuidado parental, el periodo larval fue truncado y finalmente eliminado (Balon, 1984 a). La
metamorfosis es un proceso que incluye una remodelacion integra de una forma vegetativa
altamente adaptada, a una forma sexual también altamente adaptada, capaz de reproducirse.
En los desovantes pelagicos la metamorfosis es un proceso evidente y Balon (1984 b) ha
ejemplificado la metamorfosis de los peces con una de las saracas del hemisferio Norte,
Brevoortia tyrannus (Figura 1.2). Mientras que las larvas requieren tal remodelacion completa
para reemplazar los drganos temporarios por estructuras definitivas, en otros casos la
provision de gran cantidad de energia enddgena le permite al embrion producir 6rganos
permanentes directamente, sin la necesidad de remodelar estructuras larvales. La idea que
todos los peces poseen larvas (y por ende metamorfosis), es un sesgo producido porque los
peces mejor conocidos a este respecto son aquellas especies marinas de valor comercial, que
en su mayoria pertenecen al gremio de los desovantes pelagicos (Balon, 1984 b). En muchos
peces sin embargo los embriones se desarrollan directamente en juveniles, con la posesién de
todas las caracteristicas tipicas del adulto. Puede existir a lo sumo un estado intermedio con
alimentacion mixta y algunos érganos temporarios, como en los salmones, denominado
alevino (Balon, 1984 b). No obstante ello, y como ya se dijo, en el océano la mayoria de los
peces pertenecen al gremio de los desovantes pelagicos, caracterizado por la posesion de

larvas y metamorfosis.

1.4.4. D6nde, Cuando, Cuantos?
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El significado adaptativo de los patrones reproductivos de plantas y de animales ha
recibido un interés creciente en los Gltimos afios. El estudio de los peces ha contribuido
singularmente a este topico, habida cuenta de la amplia variedad de sus estilos reproductivos.
La implicancia del conocimiento de tales patrones en la prediccion de la manera en que una
especie de pez respondera a la explotacion pesquera o a la acuicultura, ha alentado este tipo
de estudios desde fines del pasado siglo.

Los organismos son seleccionados de manera tal de llevar al maximo su éxito
reproductivo, y en consecuencia su grado de adaptacion, haciendo uso de diferentes opciones
vitales ante un ambiente constantemente en cambio, con el cual entonces coevolucionan. La
ejecucion de tales opciones resulta sin embargo claramente limitada por ciertas “reglas del
juego”, tales como restricciones fisioldgicas, fisicas, genéticas y evolutivas, que determinan el
rango de opciones que pueden ellos adoptar (Bruton, 1990 b; Fleming, 1997). El éxito
adaptativo es una funcién de la estrategia reproductiva que adopta el organismo, incluyendo
donde y cuando reproducirse, y de qué manera fraccionar la energia, la materia y el tiempo

destinado a la reproduccion (Fleming, 1997).
1.4.4.1. La localizacidn de los desoves en el espacio y en el tiempo

1.4.4.1.1. La hipétesis de Hjort del periodo critico

Las variaciones naturales de la abundancia de los stocks de peces comerciales ha sido
(y continda siendo), uno de los tdpicos principales de la biologia pesquera. A comienzos de
este siglo, y tratando de dilucidar las causas de las variaciones en la abundancia de la
pesqueria del arenque del Mar del Norte, el biélogo noruego Johannes Hjort observo que tal
pesqueria estaba compuesta por distintas clases anuales, representadas en proporciones muy
diferentes, es decir habia clases anuales numerosas y clases anuales pobres. Propuso entonces
que la abundancia de una clase anual estaria determinada en un estadio muy temprano de la
ontogenia, y que esa “potencia numérica” de la clase anual continuaba aproximadamente en la
misma relacion respecto de las otras clases anuales, a través de toda la vida de los individuos
(Hjort, 1914). La cria artificial de huevos de peces, habia demostrado por aquel entonces que
el ndmero de individuos decrece rapidamente a partir del momento en que las larvas
consumen el vitelo y deben comenzar la alimentacién exdgena. Hjort conjeturé que lo mismo
debia ocurrir en la Naturaleza, e imagino la existencia de mortalidades masivas de larvas en

ese momento del desarrollo. Es asi que la suerte de una clase anual tendria que ver con el
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ajuste temporal entre el momento del desove y el bloom de fitoplancton en aquellos mares
templados, origen del alimento para las larvas. El origen de una clase anual numerosa
requeriria la eclosion de los huevos de forma contemporanea con el desarrollo de “tipos
especiales de plantas” o nauplii que las larvas necesitaran para alimentarse (Hjort, 1914;
1926). Hjort incorporé ademas la oceanografia en una hipdtesis complementaria, sugiriendo
que las corrientes oceanicas podrian reducir la supervivencia larval al transportar los huevos y
larvas fuera de las areas favorables para su alimentacion, no obstante dio a este aspecto una
importancia muy secundaria. En el “concepto de Hjort del periodo critico” (May, 1974),
resulta especialmente interesante que la cantidad de huevos desovados es un factor
insuficiente en si mismo para determinar la abundancia de la clase anual.

Uno de los supuestos principales de Hjort fue que las larvas en primera alimentacion
son extremadamente sensibles a la privacion de alimento (y enfatiz6 su importancia en el
establecimiento de la abundancia de las clases anuales). Posteriormente, Blaxter y Hempel
(1963) reportaron que las larvas de arenque mantenidas en acuario sin ser alimentadas, se
debilitan progresivamente y alcanzan gradualmente un punto a partir del cual no mostraran
conductas alimentarias ain en presencia de alimento. Debido a que no es esperable una
recuperacion una vez alcanzado este punto, los autores han dado en llamarlo “punto de no
retorno”. Presentaron valores del punto de no retorno para larvas de arenque, que van desde 5
a 9 dias luego de la absorcion del vitelo, para el arenque de Kiel a 12°C y para el arenque de
Noruega a 8°C, respectivamente. Segun los mismos autores, el punto de no retorno se
correlaciona positivamente con el tamafio del huevo y la cantidad de vitelo presente en el
embrion. Trabajos posteriores (resefiados en May, 1974), muestran amplia variacion
interespecifica a este respecto, e incluso la existencia de especies que parecen no tener un
punto de no retorno, en el sentido de que la mortalidad avanza a medida que transcurre el
tiempo de la privacién de alimento, pero toda vez que gqueden algunas larvas vivas, si son
alimentadas nuevamente ingieren alimento en un alto porcentaje y muestran recuperacion. Sin
embargo, si bien resulta poco probable que un Gnico mecanismo expligue en todos los casos
la supervivencia larval, considerando conjuntamente la evidencia de laboratorio y de campo,
es aparente que en muchos casos la disponibilidad de alimento en el momento de la absorcién
del vitelo puede (y de hecho lo hace) afectar la sobrevivencia larval, tal como Hjort conjeturo6
(May, 1974).

1.4.4.1.2. La hipétesis match/mismatch de Cushing
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Cushing (1975) tomo las ideas de Hjort y analiz6 ademas los ciclos de produccion
primaria y secundaria en el océano, concluyendo que los ciclos de vida de algunos peces estan
adaptados a la forma del ciclo de produccion®, puesto que los peces de mares tropicales y
templados parecen desovar de modo tal de obtener el mejor aprovechamiento del alimento
disponible para sus larvas (Figura 1.3). Comprobd que el momento del desove se mantiene
relativamente fijo en tanto que el momento del pico de produccion resulta altamente variable.
Como consecuencia de ello, la magnitud del reclutamiento estaria ligada al grado de acople o
no de la produccion de larvas con su alimento. Un acople perfecto y un desacople absoluto
son igualmente improbables, pero pueden dar cuenta de la existencia de clases anuales
extraordinariamente abundantes o pobres (Cushing, 1990). Este concepto ha sido llamado
hipétesis del match/mismatch (Cushing, 1975; 1990).

Esta hipotesis intenta explicar ademas algunas cuestiones espaciales del fenomeno
reproductivo. Harden-Jones (1968) habia esquematizado con un triangulo el circuito
migratorio de los peces en su ciclo vital, que realizarian un movimiento desde el area de
desove al &rea de crianza, desde alli hasta la zona de alimentacién, y desde ésta nuevamente
hasta el area de desove (Figura 1.4). Basado en tales ideas y en las observaciones de campo
disponibles, Cushing (1975) comprobd que los desoves (en aguas templadas al menos) tienen
tendencia a una localizacion fija, muy precisa en tiempo y espacio. Las larvas derivarian
luego desde ellas hacia las areas de crianza a merced de un sistema regular de corrientes. Esta
deriva larval es de gran importancia bioldgica por dos aspectos: por un lado brinda una base
geografica para el stock, cuya estabilidad se mantiene debido a que los individuos del mismo
retornan cada afio al mismo lugar de desove. Por el otro, es un periodo durante el cual tiene

lugar mucha de la regulacién poblacional, pues debe tenerse en claro que el acople propuesto

Cushing incorpora la dimension espacial al problema de la reproduccion, es decir, no sélo se
pregunta como se establece el momento del desove sino ademas como se sitta el area de
puesta.

Su conclusién es que los stocks de peces de altas o0 medias latitudes, desovan en lugares mas o

menos fijos dentro de un sistema de corrientes. El aislamiento reproductivo entre los stocks se

¥ Un precedente de esta idea puede encontrarse en Nikolsky (1963).
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mantiene merced al circuito migratorio, cuya base es la deriva larval (que seria la parte pasiva
de ese circuito, ver Figura 1.4) que provee de ese modo una base geografica al stock.

Aunque casi todos los elementos de la hipdtesis del match/mismatch estan en la
formulacion original de Hjort, ésta se extiende también a los estadios larvales sucesivos al
momento de la primera alimentacion. Match/mismatch posee un mayor poder explicativo que
la hip6tesis del “periodo critico”, proponiendo un mecanismo para el establecimiento no sélo

del momento de la reproduccion sino también de su localizacion.

1.4.4.1.3. La hipétesis member/vagrant de Sinclair y lles

En la hipotesis de Cushing, los aspectos espaciales (geograficos) se encuentran
siempre supeditados a los procesos de cadena trofica. Ello esta en acuerdo con los supuestos
de Hijort, que definieron el marco conceptual de las investigaciones sobre reproduccion
durante mas de 70 afios. Sin embargo, admitiendo que tanto los procesos vinculados con la
cadena tréfica como los procesos oceanograficos tienen influencia en la mortalidad larval, y
en consecuencia en el reclutamiento, Sinclair y lles (1989) objetan la supremacia en todos los
casos de los procesos de cadena tréfica sobre los oceanogréficos, planteando que existe un
continuo entre la dominancia de los procesos oceanograficos y la dominancia de los procesos
de cadena trdfica, para poblaciones caracterizadas por diferentes ciclos de vida. Seglin estos
autores, las especies marinas con ciclos de vida complejos estan influenciadas principalmente
por las restricciones del ambiente fisico. O dicho de otra manera, los procesos oceanogréaficos
son suficientes para dar cuenta de la abundancia absoluta de estas poblaciones y de su
variabilidad en el reclutamiento. Las especies con ciclos de vida complejos son aquellas con
huevos, larvas y juveniles, que en el caso de los peces marinos corresponden a la mayoria de
las especies (el gremio de los desovantes peldgicos). Este cambio en el énfasis desde los
procesos de cadena trofica hacia los procesos oceanograficos como fuente de variabilidad en
el reclutamiento, es una de las conclusiones de una aguda propuesta acerca de la regulacion
de las poblaciones y de la especiacion en el océano, denominada hipo6tesis member/vagrant
(Sinclair y lles, 1989), que desarrollaremos aqui con cierto detalle en sus aspectos atinentes
al fenémeno de la reproduccion.

Existen cuatro aspectos que son relevantes para la cuestién de la regulacion de la

abundancia de las poblaciones de peces (Figura 1.5):
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- el patron espacial, que es la distribucion geografica de poblaciones autosustentables de la
misma especie.

- la riqueza poblacional, que es el nimero de poblaciones de una especie dada.

- la abundancia absoluta, que entre poblaciones de la misma especie puede diferir en varios
ordenes de magnitud.

- la variabilidad temporal, que en particular ha recibido considerable atencion en la literatura
sobre pesquerias, en atencion a su impacto econdmico sobre la industria pesquera, y es el
principal aspecto tratado por match/mismatch.

Los dos primeros son atributos especificos en tanto que los dos ultimos lo son
poblacionales (Sinclair y lles, 1988; 1989).

A partir del analisis comparativo surge que el grado de riqueza poblacional de una
especie se define en virtud de los estadios ontogénicos iniciales y su relacion con
caracteristicas de la oceanografia (o geografia) fisica bien definidas: rios; estuarios; bahias;
caracteristicas de la circulacion inducida por mareas; bancos; sistemas de corrientes costeras;
principales corrientes oceanicas; giros de escala ocednica. Cuando dentro del rango de
distribucion geografica de una especie existen muchas de tales estructuras oceanogréficas, a
las cuales pueda adaptarse etoldgicamente la fase larvaria para lograr retencion, la especie
serd rica en poblaciones (Sinclair y lles, 1988; 1989).

Hipdtesis como match/mismatch que involucran deriva larval, incluyen generalmente
el concepto que las larvas son transportadas pasivamente por las corrientes residuales, desde
el lugar del desove hasta el area de cria donde se metamorfosean. Por retencion larval se
entiende en cambio que las larvas mantienen activamente distribuciones discretas en lugares
geograficos relativamente fijos. No se infiere que las larvas son retenidas pasivamente debido
a las caracteristicas de la circulacion en el area de distribucion de las larvas, sino debido a una
activa respuesta etoldgica al régimen fisico (Sinclair y Tremblay, 1984), que incluye a
menudo migraciones verticales entre estratos de agua con diferentes direcciones, cuya
resultante es un desplazamiento de una magnitud mucho menor que la predicha a partir de las
corrientes residuales de superficie (Sinclair y lles, 1988). La evolucion de la reproduccion
sexual en organismos marinos introdujo una nueva presion de seleccion, y de ese modo el
principal desafio para la persistencia poblacional se volvié no solo la supervivencia del
individuo hasta su madurez, sino ademas la habilidad de encontrar una pareja con un genoma

similar en ese preciso momento. En el altamente dispersivo ambiente oceanico, la chance de
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encuentro de otro individuo con material genético similar disminuye monoténicamente para
las pequefias formas planctonicas, a partir del momento de su nacimiento. Claramente,
cualquier conducta tendiente a mejorar la retencion de los individuos de una poblacién en un
sitio relativamente fijo y en proximidad del area de reproduccion (aumentando de ese modo la
probabilidad de encuentro sexual), seria altamente seleccionada. Las ventajas de la
reproduccion sexual implican entonces restricciones en cuanto a la autonomia del individuo
en el espacio geogréfico.

La distribucion espacial discreta de los estadios ontogénicos iniciales, y la habilidad
de los adultos para desovar cada temporada en el sitio donde ellos mismos nacieron (homing),
definira entonces la riqueza especifica. En ciertas especies anadromas como el salmén del
Atlantico, la estructura de sus poblaciones estd definida en relacion al nimero de rios que
fluyen hacia el Atlantico Norte. EI homing a rios especificos ha sido convincentemente
demostrado, las fases ontogénicas iniciales se completan dentro de tales rios (estos estadios
ontogénicos son retenidos dentro del rio por una interaccion entre la conducta caracteristica
de la especie y la geografia particular del rio), y por Gltimo existe una intensa mezcla entre
poblaciones durante las fases juveniles y adultas, en que los individuos salen de los rios y
habitan el ambiente marino. En contraste con el salmon del Atlantico, el ciclo vital de la
anguila europea posee como area de retencion de sus huevos y larvas el giro del Atlantico
Norte, existiendo obviamente un sélo escenario de tales dimensiones dentro del area de
distribucion de esta especie. En consecuencia, esta anguila que desova cerca del Mar de los
Sargazos y cuyas larvas atraviesan el Atlantico hasta los rios de las costas de Europa, posee
una sola poblacion, aunque los adultos estén aislados en una multitud de rios. Los ciclos de
vida del salmén del Atlantico y de la anguila europea son imagenes especulares, y para ambas
especies la riqueza poblacional estd generada por la distribucién discreta de sus estadios
larvales. Hay una mezcla intensa entre poblaciones en la fase adulta del salmén, y aislamiento
de porciones de una poblacion panmitica en la fase adulta de la anguila. Ambos ciclos vitales
son extremos de un continuo en riqueza poblacional, definida en las fases ontogénicas
iniciales.

Debe considerarse ademas que cada especie interactia con su geografia fisica en
forma distinta. Aunque muchas de ellas comparten un éarea de distribucion, la diferencia

interespecifica observada en la riqueza poblacional, ain poseyendo requerimientos similares
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para los estadios embrionarios y larvales, sugiere que deben existir diferencias muy sutiles en
la conducta de las larvas que permiten a una especie ser mas rica que otra en poblaciones.
La hipdtesis member/vagrant comprende tres afirmaciones:

- la riqueza y el patron poblacional son funcion del nimero y localizacion de los escenarios

geograficos (dentro del area de distribucion especifica) en los cuales es posible cerrar el ciclo
vital.

- la abundancia absoluta de cada poblacion esta de acuerdo con el tamafio del area geogréafica

en la cual es posible el cierre del ciclo vital.

- la variabilidad temporal es funcion de las pérdidas intergeneracionales de individuos

(especimenes errantes y mortalidad) del area distribucional apropiada, la que asegurara la
pertenencia a una poblacion dada.

La hipotesis enfatiza que en los océanos, la pertenencia a una poblacion requiere estar
en el lugar adecuado durante las varias fases del ciclo vital. Ello implica que los animales
pueden perderse respecto de su poblacion, volviéndose en consecuencia individuos errantes
(Figura 1.6). En cada etapa del ciclo vital existen oportunidades de pérdida. El area donde es
posible una reproduccion exitosa esta limitada geograficamente, y la reproduccion en otros
lugares (por ejemplo a lo largo de la linea central de la Figura 1.6) no permitiria a la progenie
el reclutamiento a la poblacion. Tal como ya se ha presentado, la evolucion de algunas
historias de vida muestra una tendencia hacia la simplificacion y acortamiento del ciclo vital,
que involucra la internalizacion de uno o mas estadios ontogénicos iniciales, o el cuidado y/o
transporte de los mismos. Este proceso reduce el costo de la autonomia de los individuos en el
espacio, que lleva aparejado el modo sexual de reproduccién. De ello se desprende que las
restricciones de la oceanografia fisica del ambiente, y en consecuencia la magnitud relativa de
individuos errantes, resultan atenuadas en el caso de poblaciones de especies con ciclos
vitales condensados.

Las pérdidas de individuos de una poblacién pueden deberse a procesos “espaciales” o
“energéticos”. Los procesos energéticos (Sinclair y lles, 1989) incluyen la predacion,
enfermedad e inanicion, y todas sus interacciones. En la hipdtesis member/vagrant la
proporcién de pérdidas totales debida a procesos espaciales es mucho mas alta que la
correspondiente a procesos energéticos, en el caso de una especie marina con ciclo de vida
complejo. Y ademas la densodependencia en las pérdidas debidas a los procesos espaciales

puede ser suficiente para regular la abundancia absoluta y la variabilidad temporal de las



Capitulo 1 - 27

poblaciones. Ello no implicaria sin embargo que las limitaciones del alimento, la predacion o
las enfermedades constituyan un elemento de suma importancia en los océanos, sino que no
serian imprescindibles para la regulacion de las poblaciones.

Los procesos energéticos y los espaciales pueden estar involucrados en aspectos
separados de la evolucién. Los primeros conducen a adaptaciones relacionadas con
restricciones energéticas (lo que se denomina seleccidn por la cadena tréfica), en tanto que los
espaciales son generados por la demanda de entrecruzamiento que enfrentan los animales de
reproduccion sexual, dando como resultado eventos relacionales (los individuos son errantes
0 son miembros de la poblacion). Ello se denomina seleccion del ciclo de vida, y no implica
necesariamente la muerte del individuo al momento de volverse errante. En el contexto de
esta hipotesis, los escenarios oceanograficos ocasionan aislamiento reproductivo entre las
poblaciones de una especie por ofrecer distintas oportunidades para cerrar el ciclo de vida, sin

generar barreras geogréaficas.

1.4.4.1.4. La hipétesis adopted/migrant de Mc Quinn

Member/vagrant fue desarrollada inicialmente para el arenque del Atlantico Norte
(seguramente la especie de pez mejor conocida) y luego generalizada para otros peces y
organismos marinos (véase Sinclair, 1988). Sin embargo, la hipdtesis es inconsistente con
varias observaciones sobre la biologia del arenque. En particular, member/vagrant conduce al
concepto de poblaciones discretas, aisladas, entre las cuales el flujo génico es nulo. Las
fuerzas evolutivas operarian en contra del acoplamiento entre miembros de una poblacién
dada e individuos errantes debido a la reduccién adaptativa que experimentan los hibridos, tal
como propone la hipotesis de reparacion genética (Bernstein et al., 1985; en Sinclair, 1988).
No obstante muchos autores han citado evidencias contrarias al concepto de poblaciones
aisladas para el arenque (recopiladas en Smith y Jamieson, 1986), tales como individuos que
han cambiado su estacidn reproductiva (a partir de estudios morfoldgicos de sus otolitos);
proporciones considerables de individuos errantes (a partir de estudios de marcacion); falta de
diferenciacion genética entre poblaciones, y el establecimiento de poblaciones nuevas. El
concepto opuesto al de poblaciones aisladas fue desarrollado proponiendo que las poblaciones
de arenque expanden y contraen su rango geogréafico en respuesta a las presiones del ambiente
y pesqueras, y que en escalas de tiempo evolutivas, ciertamente la estructura de poblaciones

locales no muestra continuidad. Es decir que las poblaciones de arenque son divisiones
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meramente transitorias de la especie, existiendo un considerable flujo génico entre tales
unidades, que existen en un balance dinamico (Smith y Jamieson, 1986). Debe sefialarse a su
vez que este concepcidén quasi panmitica de la especie no puede a su vez explicar la
persistencia espacial y temporal de las poblaciones desovantes, ni el mantenimiento de
diferencias morfolégicas y meristicas entre ellas*. Mc Quinn (1997) propone entonces un
nueva hipétesis (adopted/migrant) capaz de unificar estos enfoques antagonicos bajo el
concepto de metapoblacion.

La estructura poblacional de muchas especies puede ser considerada como un arreglo
de poblaciones locales ligadas por grados variables de flujo génico. Este es el concepto de
metapoblacion, segln el cual los individuos migrantes no son sélo una parte integral de la
estructura, sino que resultan ademas necesarios para la persistencia y expansion de las
metapoblaciones. Ello difiere profundamente de la nocion de Sinclair respecto de los
individuos errantes (vagrants), en la cual estos individuos estan evolutivamente perdidos al
no contribuir con su genoma a las generaciones futuras. Estos individuos son el resultado
innegable de imperfecciones en el homing. La existencia de individuos desencaminados es un
fendmeno reconocido en la dindmica poblacional de peces, aun en especies como el salmén,
capaces de una altisima precision en el homing al sitio natal. La importancia de tales
individuos migrantes bajo el concepto de metapoblacion, es que son los fundadores de todas
las poblaciones locales (Mc Quinn, 1997). Sin embargo, como los individuos migrantes
abandonan su poblacion, no pueden ser favorecidos por las fuerzas evolutivas a un nivel
poblacional, y en consecuencia la ventaja adaptativa de tales individuos se halla al nivel de la
metapoblacion. La existencia de este tipo de individuos desviados puede ser vista como una
estrategia alternativa, en equilibrio dindmico con el homing, el cual es sin duda la estrategia
dominante. La migracion seria favorecida para la colonizacién, pero desalentada a medida
que la poblacidn se establece. Puede considerarse ademas que los individuos migrantes serian
relativamente usuales en ambientes inestables, como una tactica para repartir el riesgo
reproductivo (Mc Quinn, 1997).

Sinclair (1988) ha argumentado que la conducta de homing en los peces permite la
persistencia de las poblaciones y asegura el cierre del ciclo vital, es asi que la tendencia en el
arenque a experimentar homing con una alta precision, sustenta fuertemente la afirmacion de

la existencia de poblaciones discretas. Este principio de filopatria es central para el concepto

* La existencia de diferencias morfolégicas y meristicas (es decir fenotipicas) es un hecho consistentemente
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de poblaciones discretas. Se asume en estos casos que los mecanismos que aseguran el
homing al area de desove natal involucran un sentido interno de direccion (una especie de
mapa o brajula), genéticamente controlado. Independientemente de los detalles de este
proceso, se asume que es enddgeno, teniendo en cuenta que el contacto entre la larva y el
ambito de su nacimiento es transitorio. Aunque los datos provenientes de estudios de
marcacion en el arenque dan como resultado una gran precision de los adultos en el homing,
es importante diferenciar entre homing natal (filopatria) y homing iterativo (Mc Quinn, 1997).
Tales estudios de marcacion demuestran que los adultos retornan repetidamente al mismo
sitio a desovar, sin embargo no indican necesariamente que esa sea su area reproductiva natal.
El exdmen de las tasas de homing de los juveniles, que es una medida mas apropiada de la
filopatria, muestra que la proporcion de individuos perdidos (errantes) aumenta
significativamente respecto de los adultos. Es entonces posible que los arenques desarrollen
un homing iterativo, es decir vuelvan repetidamente a desovar al sitio en el cual se
reprodujeron por primera vez, sea éste 0 no su lugar de nacimiento. Mc Quinn (1997) propone
un mecanismo general para el establecimiento del area reproductiva en el caso de los
individuos que maduran por primera vez. Sefiala que los juveniles que estan listos para
realizar su primer viaje anual, resultan inducidos por los adultos que han finalizado su
temporada reproductiva y estan dispuestos en consecuencia para migrar. Los juveniles dejan
de ese modo el area de crianza para comenzar por primera vez su viaje migratorio, en acuerdo
con el esquema clasico de Harden-Jones (Figura 1.4). En este momento los reclutas son
sexualmente inmaduros y etoldgicamente inexpertos, e inician su migracion anual con
cardimenes de adultos® que combinan individuos de poblaciones diferentes (sean tanto
poblaciones que se reproducen en diferentes areas geograficas, como en la misma area pero
en distintos momentos del afio). Es esta la oportunidad en que los reclutas ajustaran su
actividad reproductiva a los miembros de una u otra poblacién (Mc Quinn, 1997).

Cabe asi preguntarse, si la progenie de una poblacion no se recluta necesariamente a
su poblacion parental, como se establece y mantiene la afinidad poblacional? EI punto de

vista ortodoxo es que los peces poseen una habilidad innata de quedar “impresionados” por su

demostrado para la especie, sin embargo no ha sido probada la existencia de diferencias genéticas.

> Conviene recordar que esta hipotesis ha sido desarrollada para el arenque, que es un pez planctéfago y que en
consecuencia no exhibe canibalismo sobre los juveniles. En otras especies en cambio, la segregacion espacial
entre adultos y juveniles es interpretada como una conducta tendiente a minimizar este fenémeno (por ejemplo
Helfman et al., 1997 pag. 417 ), y estos casos no podrian encuadrarse en esta hipotesis tal como ha sido
presentada.



Capitulo1- 30

lugar de nacimiento (imprinting) (Cury, 1994). De ese modo adquieren durante las etapas
iniciales de su vida un “conocimiento” de las caracteristicas fisicas de su lugar de nacimiento,
y ello les permitira colocar a su progenie en un ambiente geograficamente similar al que ellos
mismos experimentaron en el comienzo de su vida. Los individuos inexpertos que desovan
por primera vez, luego de migrar a menudo distancias considerables desde las areas de
alimentacién donde pasaron el invierno, deben entonces hallar y reconocer el sitio natal para
completar su ciclo vital dentro de su poblacién nativa. Esto se corresponde con el bien
establecido modelo del salmon, conviene preguntarse sin embargo si es el caso general (Mc
Quinn, 1997).

Desde un punto de vista practico, para las especies que habitan ecosistemas
relativamente inestables no seria ventajoso depender exclusivamente de un control innato, y
por ende rigido, de la conducta de homing. En cambio, una respuesta condicionada a los
patrones ambientales, tiene la ventaja adaptativa de poder ajustarse a las condiciones
ecoldgicas mas rapidamente que las adaptaciones genéticas. Estos controles compensatorios
permitirian flexibilidad en la seleccion del sitio de desove, en acuerdo con la experiencia y el
éxito adaptativo de las poblaciones sobre escalas ecoldgicas de tiempo. La forma maés
comunmente considerada de aprendizaje en el contexto del homing de los peces, con la casi
exclusion de todas las otras formas, es la impresion (imprinting), que es un aprendizaje
restringido a un periodo muy breve que da como resultado la fijacion, mas o menos
irreversible, de una conducta. Sin embargo la impresion puede no ser la forma dominante de
aprendizaje en peces marinos. Dodson (1988, en Mc Quinn, 1977) categoriza al aprendizaje
de los peces en impresion y aprendizaje espacial. Este Gltimo se refiere a la percepcion de
secuencias Yy relaciones espaciales. Los individuos establecen un area familiar dentro de la
cual son capaces de encontrar el camino entre un punto y otro, lo cual implica el desarrollo de
una memoria espacial de su territorio, que puede ampliarse con migraciones exploratorias. Es
importante aclarar que todas estas ideas no implican la inexistencia de elementos innatos
involucrados en las migraciones y reconocimiento del sitio natal. El instinto juega un rol en el
aprendizaje controlando qué cosas particulares han de ser aprendidas y de qué modo
particular. Los peces pueden tener un instinto muy fuerte para migrar ( y ain de migrar en una
direccion preferencial), sin embargo deben aprender de los individuos que ya han desovado
antes, mas viejos y experimentados, como encontrar las areas de alimentacion, a las cuales

nunca han visto, y finalmente encontrar el camino hasta una &area de reproduccion adecuada.
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La idea de que el genoma regula el aprendizaje a través de los instintos unifica las dos
categorias de Dodson: la impresion y el aprendizaje espacial.

Las caracteristicas de la historia de vida determinaran si es mas ventajoso adquirir una
conducta particular por medio del fendmeno de impresion o por medio de un aprendizaje
espacial socialmente transmitido. En peces iter6paros, con poblaciones compuestas por
diversas clases anuales y que habitan ambientes relativamente inestables, el aprendizaje
espacial resultaria mas ventajoso. La impresion sera favorecida en especies semélparas, es
decir animales que no tienen oportunidad de repetir experiencias, y esta estrategia es
favorecida en ambientes comparativamente estables. En las especies marinas las larvas son
liberadas en un ambiente relativamente impredecible y son retenidas por sistemas
hidrogréficos relativamente débiles® en los cuales las pérdidas de larvas pueden ser
considerables. En estas especies iter6paras, con una estructura etaria multiple, la transmision
social (o tradicion) provee la oportunidad de aprender los ciclos migratorios y la localizacion
de los sitios de desove.

La hipotesis adopted/migrant propone que las poblaciones locales de arenque, las
cuales se establecieron a partir de la dispersion desde poblaciones existentes (colonizacién),
se perpettan en el espacio geografico por medio de la transmision social de los patrones
migratorios y de homing por parte de los adultos hacia los juveniles reclutas, en el afio que
antecede a su maduracion sexual. La integridad de tales poblaciones es mantenida por el
aislamiento etoldgico de los adultos, a través del homing iterativo a las &reas de desove
tradicionales. La tendencia a la dispersion es mas acentuada en los reclutas, y disminuye a
medida que el animal envejece y repite los patrones migratorios y de desove tradicionales.

Adopted/migrant no significa sin embargo que la pertenencia a una poblacion dada se
establezca al azar. Los cardimenes de juveniles no experimentados tenderan a asociarse con
los adultos dentro de su territorio familiar, y entonces sincronizaran su ciclo de maduracion
con el de los adultos de su poblacién nativa, aungue esto no es un imperativo. La mayoria de
los individuos desovaran finalmente en su area de reproduccién natal, debido a las fuerzas
hidrodindmicas a las que estan sometidas las larvas y a la formacion de cardimenes a partir

de la etapa juvenil.

® En este punto hay una divergencia importante con la vision de Sinclair y lles (1989), quienes consideran que
los sistemas hidrogréaficos capaces de servir como areas de desove son geograficamente estables, y en ellos las
larvas son capaces de lograr, mediante adaptaciones conductuales, una retencion efectiva.
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Esta es una hipotesis recientemente presentada y no ha sido aun enrigquecida con el
aporte de la critica de la comunidad cientifica. En particular no se ha investigado su grado de

generalidad mas alla del caso del arengue, para el que fue en principio desarrollada.

1.4.4.1.5. Sintesis comparativa

El desarrollo de las hipétesis sobre la localizacion espacio-temporal de las actividades
reproductivas de los peces, ha experimentado un aumento de complejidad, desde las ideas
comparativamente sencillas de Hjort hasta los conceptos de mayor elaboracién presentados
por Sinclair y lles (1989), y por Mc Quinn (1997). Ello ha incrementado el poder explicativo
de las hipétesis, que aungue concebidas principalmente para especies sin cuidado parental,
desovantes en substratos abiertos (Tabla 1), ofrecen un marco conceptual mas amplio donde
interpretar las diferentes historias de vida de este grupo de organismos.

Resulta evidente en el desarrollo historico de estas ideas, la importancia creciente de
las caracteristicas oceanogréaficas y/o los rasgos geogréaficos, en las explicaciones acerca del
establecimiento de las areas reproductivas, postulandose incluso que para las especies con
ciclos de vida complejos, los procesos espaciales por si solos resultan capaces de dar cuenta
de la abundancia absoluta de las poblaciones y de su variabilidad temporal. En el caso de los
peces con ciclos vitales simplificados, es decir con grados diversos de cuidado parental e
internalizacion de la progenie, resultan predominantes los procesos de cadena trofica
(alimentacidn, predacion). Estas especies son minoritarias en el medio marino.

Los conceptos que han progresado con mayor énfasis como elementos de estas
hipétesis, han sido aquellos vinculados con la etologia de los peces, y particularmente el
concepto de homing. En la hipotesis match/mismatch no esta explicitamente desarrollado. Sin
embargo, si las areas de reproduccion estan asociadas a un sistema regular de corrientes que
transportara a las larvas hasta las areas de cria, se desprende necesariamente un retorno al area
de reproduccion originaria luego de alcanzada la madurez sexual, de otro modo no podria
postularse (como hace Cushing) que la deriva larval constituye la base geogréafica del stock.
En member/vagrant en cambio, el homing es un concepto explicito, que junto con la retencion
larval, juega un rol central en el establecimiento de los atributos poblacionales. Aunque no se
describen los detalles de este proceso, queda asumido que es de naturaleza enddgena,
geneticamente controlado. La hipdtesis mas cominmente considerada en el caso del homing

de los peces es la impresién (imprinting), que es un aprendizaje restringido a un lapso muy
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breve de la ontogenia inicial, que produce la fijacion irreversible de una conducta. Mc Quinn
en adopted/migrant cuestiona que el imprinting sea un fenémeno generalizado en los peces.
Destaca la inconveniencia de un control rigido de la conducta de homing en especies que
habitan ecosistemas inestables, y considera evolutivamente mas apto el aprendizaje espacial
socialmente transmitido, dada su capacidad de ajustarse a las condiciones ecol6gicas mas
rapidamente que las adaptaciones genéticas. Postula ademas que la adquisicién de la conducta
de homing por medio del imprinting o por el aprendizaje social corresponde a dos estrategias
alternativas favorecidas por las caracteristicas diversas de las historias de vida.

Las concepciones diversas acerca del fendmeno del homing dan como resultado
conclusiones diferentes respecto del grado de vinculacién genética entre las poblaciones.
Cushing, que no emplea explicitamente el concepto de homing, da una idea poco precisa del
asunto. No habla de poblaciones sino de stocks, a los que considera discretos en virtud de las
diferentes areas de deriva larval. En la hipétesis de Sinclair y Iles el homing concebido como
proceso enddgeno de base genética produce poblaciones discretas, autosustentables y sin flujo
génico entre ellas. Mc Quinn en cambio, destaca que el caso mas general en los peces marinos
es el homing iterativo, sustentado en el aprendizaje geografico socialmente transmitido. Ello
ocasiona a veces individuos que se desvian de su poblacién natal y adoptan una nueva
poblacion. Estos individuos, aunque numéricamente poco significativos resultan de la mayor
importancia en el establecimiento de nuevas poblaciones; en la recolonizacion de habitats; y
en el mantenimiento del flujo genético, resumidamente en el mantenimiento de las
metapoblaciones.

La estructura ldgica de las hipotesis match/mismatch; member/vagrant vy

adopted/migrant se presentan en los esquemas de las Figuras 1.7; 1.8 y 1.9.
1.4.4.2. Particion del esfuerzo reproductivo

1.4.4.2.1. Algunos modelos tedricos

Los organismos en su intento por dejar descendencia, emplean en la reproduccién
cantidades significativas de energia y materiales, alterando su crecimiento somatico e incluso
sus probabilidades de supervivencia. Algunas especies, como es el caso de los salmones del
género Oncorhynchus, se reproducen una sola vez en su vida. Estos reproductores semélparos

realizan un enorme esfuerzo reproductivo en esa unica oportunidad, y de hecho la inversion
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excesivamente alta en la reproduccion puede muy bien ser un contribuyente sustancial de su
propia muerte. La mayoria de los organismos sin embargo, no se compromete en estos
accesos reproductivos suicidas, sino que lo hacen repetidamente a lo largo de sus vidas, en
actos reproductivos de menor envergadura. Estos organismos se denominan iteroparos (de
paternidad repetida).

Los tejidos sométicos de un organismo son evidentemente necesarios para la
adquisicion de materia y energia, pero debe tenerse en cuenta que el soma de un organismo no
presenta valor selectivo excepto en la medida en que contribuye a la produccion de
descendientes viables (Pianka, 1982). La asignacion de tiempo, energia y materiales a la
reproduccion disminuye a su vez el crecimiento de los tejidos somaticos, y reduce a menudo
la fecundidad futura. El incremento del esfuerzo reproductivo puede reducir asimismo la
supervivencia del soma, como en el caso extremo de las especies semélparas. En las especies
iteroparas alteraciones menores del esfuerzo reproductivo producen también cambios, aunque
mas sutiles, en la supervivencia. La seleccion natural ajustara la magnitud del esfuerzo
reproductivo inmediato, de forma tal que el costo en stress fisioldgico y riesgo individual sea
justificado por la probabilidad de éxito (Stearns, 1992). Resumiendo, existe una relacion
inversa entre el aumento del esfuerzo reproductivo y el crecimiento y/o supervivencia del
soma, que condiciona a su vez la fecundidad futura. Cabria preguntarse entonces qué riesgo
debe asumir un individuo en cualquiera de sus actos reproductivos, suponiendo que la
seleccion natural ha dado forma a su tactica reproductiva para que maximice el éxito
reproductivo de toda su vida. Para responder a ello conviene introducir el concepto de valor
reproductivo residual, que es simplemente la esperanza (respecto de la edad especifica) de
futuros descendientes fuera de los que estan implicados de inmediato (Pianka, 1982). Para
maximizar la contribucion global de su vida a las futuras generaciones, las fuerzas de la
seleccion natural operan sobre el individuo balanceando los beneficios de sus perspectivas
inmediatas de éxito reproductivo, frente al costo que tendran en sus perspectivas futuras a
largo plazo. Como se dijo, la inversion presente en la reproduccién varia inversamente
respecto de la esperanza de futuros descendientes. Las distintas formas posibles de esta
relacion se ilustran en la Figura 1.10.a. Cada curva presenta las distintas opciones disponibles
para un organismo en un instante determinado (para cada estacion reproductiva por ejemplo),
variando desde un esfuerzo reproductivo igual a cero hasta una reproduccion tan costosa

como la de los semélparos. Existe un éptimo asociado a cada curva, en el punto mas alejado
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del origen de coordenadas (sefialado con un punto en la Figura 1.10.a), tal nivel de
reproduccién presente maximiza el valor reproductor a esa edad y la produccion total de
descendientes a lo largo de la vida. La forma del intercambio (la forma de la curva) entre el
namero de descendientes presentes y futuros determina el nivel dptimo presente de esfuerzo
reproductivo a cualquier edad dada. Las curvas céncavas conducen siempre a una
reproduccion Unica y cara, en tanto que las convexas dan como resultado la iteroparidad, ya
que los valores Optimos estan a niveles intermedios de reproduccion.

La Figura 1.10.b muestra la relacion entre el esfuerzo reproductivo presente y el valor
reproductivo residual a lo largo de la vida de un organismo iteroparo. La linea de mayor
grosor ilustra el comportamiento reproductivo que maximiza la produccién de descendientes
durante el periodo vital completo. La proyeccidn de esta linea sobre el plano de la edad versus
el esfuerzo reproductivo presente representa las variaciones de la fecundidad con la edad que
se obtiene por ejemplo de un estudio demogréafico. La proyeccion sobre el plano definido por
la edad y el valor reproductivo residual permite apreciar que en muchos organismos la
esperanza de progenie futura suele incrementarse en un comienzo y luego disminuir, al
decrecer la probabilidad de supervivencia a edades avanzadas; en estas condiciones en que la
esperanza de progenie futura disminuye, aumenta el esfuerzo reproductivo presente (Pianka,
1982; Ricklefs, 1973).

Para una cantidad fija de esfuerzo reproductivo, la eficacia bioldgica promedio de cada
descendiente varia inversamente con el ndmero total de individuos de la cohorte. Un caso
extremo es invertir todo el esfuerzo en un dUnico descendiente muy grande y extremadamente
bien dotado. El otro caso extremo es llevar al maximo el nimero total de individuos de la
progenie dedicando una cantidad minima a cada uno de ellos. La eficacia biolégica parental
se maximiza generalmente produciendo un nimero intermedio de individuos con una eficacia
bioldgica intermedia, es decir un término medio entre las conflictivas demandas de la
produccion del mayor numero posible de descendientes (estrategia r) y la produccion de
individuos con la eficacia bioldgica individual mas alta posible (estrategia K). La pregunta es
entonces que proporcion del esfuerzo reproductivo debe dedicar un progenitor a cada uno de
sus descendientes? La Figura 1.11.a y b muestra un grafico sencillo que ilustra idealmente
esta cuestion. La linea A (trazo gris) de la Figura 1.11.a ilustra el caso bastante improbable en
que la eficacia biologica de cada descendiente aumenta linealmente con el aumento del gasto

paterno por individuo. En este caso la eficacia bioldgica de cada descendiente disminuye con
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el aumento de la fecundidad de la manera ilustrada en la Figura 1.11.b (linea gris A’). Sin
embargo la eficacia biol6gica paterna (es decir la suma de las eficacias de todos sus
descendientes) se representa con una paralela al eje de las abcisas, la linea gris A de la Figura
1.11.b, es decir que no existe un tamafio Optimo de puesta desde el punto de vista de la
eficacia parental, pues da lo mismo invertir todo el esfuerzo reproductivo en un Unico
descendiente muy eficiente que en una multitud de pequefios organismos de eficiencia muy
baja (se recuerda que este es un caso ideal, sumamente improbable en la naturaleza). Si se
parte en cambio de un relacion entre el gasto parental por descendiente y la eficiencia de los
mismos, como la ilustrada por la curva B de la Figura 1.11.a, existe un volumen optimo de
puesta (punto maximo de la curva B en la Figura 1.11.b). Dado que tedricamente esta es la
mejor inversién gue un organismo puede hacer, tal caracter estaria normalmente distribuido
en la poblacidn, y la seleccion natural actuaria en contra de aquellos que se desviasen (Gross,
1984). En este ejemplo hipotético, los progenitores que asignan solo el 20% de su esfuerzo
reproductivo a cada uno de sus cinco descendientes, obtienen un mayor rendimiento en su
inversion que aquellos progenitores que adopten una particion diferente del esfuerzo
reproductivo. Debe notarse que aunque esta tactica es dptima para los progenitores, no lo es
para cada uno de sus descendientes, que lograrian una eficacia bioldégica maxima si los
progenitores invirtiesen todo su esfuerzo en un sélo descendiente, es asi que existe un
conflicto “progenitor-descendiente”. En general, los jovenes y los adultos estan sujetos a
presiones selectivas muy distintas. Es esperable que el esfuerzo reproductivo esté
influenciado por las condiciones ambientales que experimentan los adultos, mientras que el
gasto por cada descendiente esté fuertemente influenciado por el ambiente de los jovenes
(Pianka, 1982).

1.4.4.2.2. Fecundidad, y tamafio de huevos y larvas en los peces

En el caso de los desovantes pelagicos, estos modelos tedricos brindan un marco para
el analisis de la particion del esfuerzo reproductivo de las hembras, es decir la cantidad y el
tamafio de los oocitos, puesto que la produccion de espermatozoides implica un gasto menor
de materia y energia, y porque en este gremio no existen otras actividades reproductivas para
los machos (cuidado parental, construccion de nidos, etc.). Debe tenerse en cuenta también

que estos modelos analizan idealmente el fendmeno reproductivo, sin tomar en cuenta otras
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demandas del ambiente que el organismo debe satisfacer, y que definiran en consecuencia la
forma exacta de las curvas que relacionan las variables presentadas.

Miller et al.(1988) realizaron un analisis sobre datos de la bibliografia, acerca de las
implicancias del tamafio en la supervivencia larval, empleando para ello la talla al momento
de la eclosion (un valor frecuentemente reportado en la literatura). A pesar de la carencia de
significado bioldgico de este evento (Balon, 1984 b; 1985), es esperable de todos modos que
refleje la inversién parental en cada uno de sus descendientes. Este estudio se basé
exclusivamente en especies sin cuidado parental. La informacion recopilada confirma las
expectativas generales en el sentido que el aumento de la inversién parental en cada individuo
de la progenie (descendientes de mayor tamafio en este caso), aumenta significativamente sus
posibilidades de supervivencia. Sus resultados mas significativos muestran que:

-La diferencia entre el momento en que las larvas alcanzan el punto de no retorno y el
momento de la primera alimentacion aumenta significativamente con la talla. En
consecuencia, aun pequefios aumentos de tamafio confieren aparentemente beneficios en
términos de flexibilidad en el momento de pasar a la alimentacion exdgena (por cada
milimetro de aumento en la talla de eclosién, la “ventana de oportunidades” para alimentarse
se abre cerca de 2.5 dias).

-Las larvas en primera alimentacion no son mas vulnerables a la inanicion que las larvas de
talla similar que se han alimentado previamente y sufren subsecuentemente la inanicion. Las
larvas parecen mas susceptibles a la inanicion en el momento de la primera alimentacién sélo
porgue es cuando son mas pequerias.

-Las habilidades natatorias de las larvas estdn correlacionadas positivamente con la talla
corporal. Las larvas mas grandes se vuelven activas antes que las pequefias, pueden nadar méas
rapido y durante periodos mas prolongados. Ello implica un aumento de la tasa de encuentro
con el alimento, y también con los predadores, pero es esperable una mayor habilidad de
escape frente a los mismos. Ademas, la visién también esta relacionada con la talla, de modo
que las larvas mayores estdn mejor capacitadas para detectar tanto el alimento como los
predadores potenciales.

-La incidencia de la predacion esta afectada por la talla del predador y la de la presa. Las
larvas pueden reducir drasticamente su susceptibilidad frente a los predadores mas pequefios
creciendo rapidamente, pero no parece existir un tamafio corporal que otorgue refugio frente a

predadores que son 15 6 mas veces mayores que las larvas en general.
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La alimentacion, la tasa de crecimiento y el riesgo de predacion se encuentran
interrelacionados en la ecologia larval. Debido a que el riesgo de predacién depende de la
talla, la tasa de crecimiento influye directamente sobre la probabilidad de muerte por
predacion. La inanicion o la malnutricion pueden influir directamente sobre el riesgo de
predacion al reducir la velocidad de natacion o la habilidad de escape de las larvas. Ademas
tasas de crecimiento reducidas prolongan el periodo de vulnerabilidad ante predadores
relativamente pequefios. Resumiendo, las propiedades analizadas interactian formando un
circuito de retroalimentacion positiva. Consecuentemente, diferencias de tamafio iniciales aln
pequefias puede traducirse en diferencias substanciales en la supervivencia. Este hecho no es
percibido de forma inmediata, y ello se debe a que estas larvas son muy pequefias en relacién
con la talla de los adultos, y producen la impresion de que todas ellas tienen respuestas
ecologicas similares frente a las variables bioticas y abidticas. Sin embargo la talla a la
eclosién varia entre especies por mas de un orden de magnitud, y en consecuencia el peso
inicial puede variar en tres 0 mas 6rdenes de magnitud. Ello explica entonces que tales
diferencias sean importantes en términos relativos y tengan implicancias ecoldgicas
significativas. Tales diferencias existen aun dentro de una misma especie, y de ese modo la
talla larval puede ser incluso una respuesta adaptativa a condiciones geograficas locales
(Miller et al., 1988).

La compilacion de las notables ventajas del aumento de tamafio en los embriones y
larvas de teledsteos sin cuidado parental (Miller et al, 1988), hace esperable una fuerte
presion de seleccion hacia la produccion de descendientes de gran tamafio en los peces. Sin
embargo, tal como ha sido sefialado, la mayoria de los peces marinos corresponden al gremio
de los desovantes pelagicos, en el cual la inversion parental por descendiente es muy pequefia.
En palabras de Larrafieta (1996), los peces son ecoldgicamente paradéjicos, pues aunque
evolutivamente sigan una tendencia hacia una mayor longevidad y un mayor tamafio final,
aspectos ambos propios de las especies K-estrategas, sin embargo tienen tan altas
fecundidades (y consecuentemente pequefios embriones), lo cual es propio de las especies r-
estrategas. Cudles son entonces las explicaciones ofrecidas para dar cuenta de este hecho?

Existe una percepcion bastante difundida de que todos los peces poseen una etapa
larval en su ciclo de vida. Ello es sin embargo un sesgo, causado por el hecho de que la
mayoria de los estudios sobre la ontogenia inicial de los peces se refieren a especies marinas.

En opinion de Balon (1985), el habitat planctonico es la verdadera razon por la cual estos
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peces poseen tipicamente larvas. Este ambiente puede ser concebido como un caldo rico en
pequefas particulas alimenticias, tanto como un espacio para la dispersion. Una o ambas
caracteristicas puede ser suficiente para conservar larvas vulnerables en los ciclos vitales de la
mayoria de los peces marinos (Balon, 1985).

Es bastante comdn la argumentacion que el sentido evolutivo de los estadios
plancténicos en el ciclo vital de los peces es la dispersion y/o colonizacion de nuevos habitats
(Johannes, 1978; Hempel, 1979; Leiby, 1984; Balon, 1985; Bone et al., 1995). Sin embargo,
dada la alta movilidad de la mayoria de los peces adultos resulta muy dificil sustentar tal
afirmacion, al menos como un fendmeno general. Mas aun, en hip6tesis como
member/vagrant y adopted/migrant se propone que los peces han desarrollado adaptaciones
etoldgicas para conseguir retencion de las larvas en un espacio geografico limitado. Incluso
en match/ mismatch, en que se supone la existencia de deriva larval, la misma es a merced de
un sistema regular de corrientes, es decir es una ruta fija entre las areas de desove y las de cria
que poca o ninguna dispersién produciria. En términos generales, tanto en el ambito terrestre
como en el acudtico, los organismos mas mdviles, que son capaces de diseminar
efectivamente su progenie merced a su propia actividad, son menos fecundos que aquellos
mas sedentarios o0 inmoviles. Los peces teledsteos en cambio, parecen haber desarrollado una
estrategia de reproduccion comparativamente distinta, puesto que aunque son usualmente
muy moviles desovan por término medio varios miles de huevos (Nellen, 1986). Algunos
autores han tratado entonces de explicar el pequefio tamafio de los embriones de los peces, y
consecuentemente su alta fecundidad, argumentado en favor de las ventajas del habitat
planctonico para alimentar pequefias larvas.

Para que las larvas sobrevivan y alcancen un crecimiento y desarrollo adecuado, deben
hallar presas nutricionalmente apropiadas y en densidades suficientes. Las presas disponibles
deben ser ademas del tamafio correcto para el estadio de alimentacion particular de la larva.
Las presas demasiado grandes para la boca del estadio particular carecen obviamente de valor
para la larva, sin importar el contenido nutricional que puedan tener. Los organismos por
debajo de un tamafio umbral son también inadecuados como presas porque no pueden ser
vistos (las larvas son predadores visuales), o porque la larva no puede capturar suficiente
cantidad de ellos para obtener una nutricién adecuada, de modo que la energia obtenida de las

presas supere suficientemente el costo de capturarlas (Hunter, 1981).
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En el ambiente marino la vida depende de un sustrato de pequefias plantas celulares.
Ello ha obligado a los animales multicelulares a desarrollar estrategias para la utilizacion
efectiva de esta fuente alimenticia, y la presion de seleccién ha afectado de igual manera a sus
predadores. La enorme importancia del tamafio como determinante de la supervivencia deriva
de estos factores basicos (Pope et al., 1994). Como consecuencia de esta dependencia de las
pequefias plantas, la vida ha evolucionado en los océanos conformando una alta pirdmide de
organismos, abarcando quizas siete 0 mas niveles troficos entre los productores primarios y
los predadores situados en la cima. Esta piramide trofica no sélo es alta sino que es ademas
intrincada. La mayoria de los animales son carnivoros, y pueden en principio comer cualquier
cosa del tamafio adecuado, tipicamente 2 ¢ 3 drdenes de magnitud menores en biomasa.
Debido a ello tanto el canibalismo como la predacion cruzada entre las especies resultan
comunes (Pope et al., 1994). La supervivencia, crecimiento y éxito reproductivo de la
progenie dependera de la efectividad con que los descendientes intercepten y exploten el
espectro de tallas de la biomasa del océano, mientras que ademés escapan a la predacion
(Wooton, 1994). En las altas latitudes y en los ecosistemas templados, este sistema esta sujeto
ademas a un intenso forzante estacional, dando como resultado una onda de produccion que
varia segun dos dimensiones: el ciclo anual y el espectro de tamafio de los organismos. Es asi
que las especies para sobrevivir deben “montar” esta onda, creciendo y reproduciéndose de
manera de mantener una posicion cercana a la onda de abundante alimento de menor talla, a
la vez que escapan de la onda de predadores de mayor talla desarrollada
contemporaneamente. Este modelo puede ser visto como un intento de extensién de la
hip6tesis match/mismatch a una descripcion mas generalizada del ecosistema (Pope et al.,
1994). Los habitantes del océano enfrentan entonces el dilema de ser tan pequefios como sea
posible de modo tal de aprovechar el incremento en biomasa durante su estacion de
crecimiento, sin embargo ser pequefio resulta inconveniente cuando se reduce la provision de
alimento y aumenta la presion de predacion. La estrategia obvia es deslizarse a medida que
progresa la onda de distribucién de tallas, montando la onda de presas y manteniéndose por
delante de la onda de predadores tanto como sea posible (Pope et al., 1994).

En resumen, el sentido adaptativo de particionar la energia reproductiva en un gran
namero de pequefios descendientes (los desovantes de substratos abiertos y sin cuidado
parental de la Tabla 1), parece sustentarse en la gran disponibilidad de alimento de pequefia

talla, que ocupa los niveles troficos inferiores en el océano (Larrafieta, 1996). Winemiller y
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Rose (1993) modelaron la adaptacion parental (nimero de descendientes que sobreviven)
resultante de la particién de una cantidad fija de energia reproductiva en larvas pequefias,
medianas y grandes. Sus resultados mas relevantes muestran que en ambientes con baja
densidad de presas, resulta favorecida la produccion de larvas de mayor talla, ain a pesar de
una fecundidad mas baja. En ambientes con una alta densidad de presas resulta mas ventajosa
la alta fecundidad que acompafia a la produccién de pequefias larvas. De este modo, las altas
fecundidades y la produccion de pequefios huevos planctonicos que caracterizan a los
teledsteos marinos, serian el resultado de una tendencia evolutiva hacia el aprovechamiento
de la riqueza del plancton de los océanos.

Nellen (1986) presenta una explicacion sustentada en nociones diferentes. Basado
también en la estructura de tamarfios de los organismos del pelagial, propone que las pequefias
larvas y los estadios ontogenéticos subsiguientes son eficientes transmisores de energia hacia
niveles troficos mas altos. Es asi que los peces juveniles y adultos se alimentan de los estadios
ontogenéticos precedentes que presentan un tamafio adecuado; de ese modo, las altas
fecundidades y el canibalismo serian esenciales en el funcionamiento de los ecosistemas
marinos. Al contrario que en el ambito terrestre, los peces telosteos estarian adaptados a
obtener buena parte de su alimentacion por medio de las crias. Concibe incluso que el
aumento de la fecundidad con el tamafio del pez es consecuencia de que los animales mayores
consumen cantidades mas altas de juveniles. Resulta dificil enmarcar esta explicacion en los
términos de la seleccién natural. Pareciera estar basada en una concepcion metafisica
diferente, en la que se percibe algun grado de direccionalidad en la Naturaleza. Sin embargo

el autor no realiza ninguna aclaracion al respecto.

1.5.Historias de vida y estrategias reproductivas.

Los ciclos de vida de las especies se refieren a los varios estadios a través de los
cuales pasa un organismo, desde un évulo fertilizado a un dvulo fertilizado de la siguiente
generacion, incluyendo también la dimensién geografica en que suceden sus etapas. Las
historias de vida constituyen una nocion mas dinamica que la de ciclo vital (Begon et al.,
1986). La teoria de las historias de vida trata directamente con la seleccion natural y la
adaptacion, y expone la tensién permanente entre adaptacion y restricciones. Esta disciplina
presupone una simplicidad subyacente que a la vez, une y explica la diversidad de las cosas

vivientes y las complejidades de sus ciclos vitales (Stearns, 1992). Sin embargo, las
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explicaciones simples acerca de las historias de vida son raras. Ello se debe al hecho que los
organismos han evolucionado combinando de muchas maneras los componentes de las
historias de vida, afectando de ese modo su adaptacion. Segun Stearns (1992), los rasgos
primordiales de las historias de vida son:

Tamafio al nacer

Patron de crecimiento

Edad a la que se alcanza la madurez sexual

Tamaiio al que se alcanza la madurez sexual

Numero, tamario, y proporcion de sexos de la progenie

Inversion reproductiva edad- y talla-especifica

Patron de mortalidad edad- y talla-especifico

Duracion de la vida
es decir que los aspectos reproductivos son los constituyentes principales de las historias de
vida. El conjunto de caracteristicas reproductivas que los organismos intentaran manifestar
para dejar descendencia, constituye la estrategia reproductiva de la especie. Los componentes
de tal estrategia estan co-adaptados, y se vinculan por medio de relaciones de intercambio, de
modo tal que el aumento en alguna de las caracteristicas solo puede lograrse a expensas de
otra. Las tacticas reproductivas son aquellas variaciones del patrdn tipico que los individuos
llevan a cabo en respuesta a las fluctuaciones ambientales. Tal plasticidad es una condicion
esencial para la supervivencia de la especie. Se asume que tanto la estrategia reproductiva
como sus variaciones tacticas, son adaptativas (Wooton, 1984).

El probable significado adaptativo de las estrategias (0 tacticas) reproductivas, puede
analizarse contrastando las observaciones empiricas con los resultados de modelos
matematicos; o por medio de manipulaciones experimentales, que son desafortunadamente
muy escasas. En la mayoria de los casos, el significado adaptativo debe ser inferido a partir de
correlaciones entre la estrategia reproductiva y el ambiente, emergentes de la comparacion
dentro de grupos taxondmicos. Las similitudes entre grupos taxondmicos distintos que
habitan un mismo ambiente, constituyen otra fuente de tales correlaciones (Stearns, 1992).

En el contexto de la biologia reproductiva de los peces, el término estrategia enfatiza
la articulacién entre las particularidades reproductivas. Ello se da de forma tal que el patrén
resultante tiene la apariencia de haber sido planeado para alcanzar su objetivo de cara a un

ambiente hostil. La seleccion natural favorecera aquellos atributos que aumenten la tasa de
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propagacion de los genes. Como tal, actta para favorecer la eleccion de las areas y épocas de
reproduccion apropiadas, la concentracion del esfuerzo reproductivo en ciertas edades, etc.
Sobre todos estos factores actlan presiones selectivas opuestas. Todas las estrategias
reproductivas deben verse como compromisos que reflejan balances de la presion de
seleccion sobre la supervivencia parental, supervivencia de la descendencia, fecundidad y
otros factores (Emlen, 1977).

Algunos analisis tedricos acerca del significado adaptativo asumen, explicita o
implicitamente, que puede alcanzarse una estrategia Optima en un ambiente dado. Sin
embargo, en la realidad tal estrategia predicha puede no existir, debido a las limitaciones que
imponen otros rasgos adaptativos no-reproductivos no contemplados en tales andlisis, como
defensa contra los depredadores, locomocion eficiente u obtencion de alimento (Wooton,
1982; Stearns, 1992). Tales restricciones sugieren la existencia de un numero restringido de
estrategias que puede ser efectivamente adoptadas (Balon, 1984), més alla de las predicciones
de modelos o andlisis tedricos que no contemplan la totalidad de los condicionantes.

Ademas de ello, existen efectos propios de cada linaje (codificados en el genoma) en
las estrategias reproductivas, algunos de los cuales dependen alométricamente del peso
corporal, en tanto que otros describen patrones asociados a los taxones mayores. Ello implica
que las estrategias reproductivas (y en general las historias de vida), han sido influenciadas
por la historia. En el caso de los peces existen ejemplos notables de tendencias filogenéticas
en las estrategias reproductivas: todos los condrictios vivientes poseen fecundacion interna,
mientras que la mayoria de los peces 6seos tienen fecundacion externa. En contraste con los
peces 6seos, en los cuales sélo un 5% de las especies son viviparas, los peces cartilaginosos
tienen aproximadamente un 57% de especies con portacion de la cria. EI 43% restante
produce grandes huevos, pero ninguna especie tiene cuidado parental entre los condrictios.
Notablemente, todos los Rajiformes producen huevos, y todos los Myliobatiformes tienen
portacion de su descendencia (Bruton, 1990 a). En la historia de las especies, existen
transiciones evolutivas irreversibles que han creado la mayoria de las nuevas oportunidades,

pero también las limitaciones (Stearns, 1992).

1.5.1. Las historias de vida de los peces que viven en relacién con estuarios.

Quienes estudian los estuarios enfatizan tres puntos acerca de los mismos: los

estuarios son regiones de encuentro entre las aguas continentales y marinas; los estuarios son
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regiones en las cuales el stress ambiental es pronunciado; y los estuarios son regiones donde
la productividad primaria es excepcionalmente alta. Estas tres condiciones tienen un decidido
efecto sobre el tipo y nimero de peces que pueden vivir en estos ambientes. La demanda de
amplia tolerancia ambiental que enfrentan estos organismos, y la variabilidad que caracteriza
a estos ecosistemas limitan fuertemente el nimero de nichos disponibles, a pesar de su gran
heterogeneidad ambiental. Por esta razon la diversidad de las faunas estuarinas tiende a ser
relativamente baja (Haedrich, 1992). El nimero de especies capaces de completar totalmente
sus ciclos vitales en estos ambientes es muy bajo, pero existen muchas que han evolucionado
configurando historias de vida que les permiten aprovechar la alta productividad de estos
ambientes durante parte de su ciclo vital. En estos casos, la energia alimentaria ganada en los
estuarios supera las pérdidas energéticas derivadas de la adaptacion fisioldgica, migraciones y
altas tasas de mortalidad (Day et al., 1989).

Una caracteristica entonces de los estuarios son los movimientos migratorios que
integran los ciclos vitales de muchas de las especies que los habitan. Diadromia es un término
empleado para describir las migraciones de los peces entre las aguas continentales y el
oceéano. Esas migraciones son movimientos regulares, mediados fisiologicamente, que tienen
lugar en fases predecibles de la historia de vida de cada especie. Estos movimientos
involucran a la mayoria de los miembros de una poblacién, y son usualmente obligatorios.
Como forman parte del ciclo vital de las especies, implican necesariamente dos migraciones
reciprocas, una desde el agua dulce al mar, y otra en sentido inverso (McDowall, 1997). Los
peces diadromos pueden clasificarse en:

-Anadromos: peces diadromos en los cuales la mayor parte de la alimentacion y del
crecimiento tienen lugar en el mar, antes de la migracion de los adultos hacia el agua dulce
con el propdsito de reproducirse. No hay alimentacion en el agua dulce, o si existe es
acomparfiada por muy poco crecimiento somatico.

-Catadromos: peces diadromos en los cuales la mayor parte de la alimentacion y del
crecimiento tienen lugar en el agua dulce, antes de la migracién de los adultos hacia el mar
con el proposito de reproducirse. No hay alimentacion en el mar, o si existe es acompafiada
por muy poco crecimiento somatico.

Existe una tercera categoria, denominada anfidromia, que involucra movimientos mas

complejos entre el agua dulce y el océano, pero su aceptacion es controvertida. La mayoria de
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las especies propuestas como anfidromas habitan en Japon, Australia, Nueva Zelanda y
Hawaii.

En el caso de los peces anadromos, los estuarios deben ser vistos como lugares de
descanso para los adultos, en los cuales se aclimatan a las bajas salinidades antes de proseguir
su migracién reproductiva, como en el caso de los salmones (Haedrich, 1992). Existen
especies semi-anadromas, que no completan su migracién hasta el agua totalmente dulce sino
que se reproducen en la cabecera del estuario en aguas de baja salinidad. La anadromia
declina con la latitud. En los estuarios boreales donde la fauna esta dominada por Salmonidae
y Osmeridae, la anadromia es la regla, pero en los estuarios tropicales existen muy pocas
especies con este comportamiento. Esta tendencia podria estar relacionada con la riqueza y
desarrollo de las faunas tropicales de agua dulce, de modo que la presion de predacién en
estos ambientes podria desalentar la anadromia. La catadromia es un comportamiento raro, y
las anguilas son un ejemplo bien conocido de ella (Haedrich, 1992).

La diadromia, en cada una de sus formas, ha evolucionado en multiples ocasiones en
los peces (y también en los moluscos y crustaceos). La capacidad de osmoregulacién a traves
de un amplio espectro de salinidades parece ser intuitivamente, un pre-requisito para la
evolucion de la diadromia, y se asume a menudo que los peces diadromos son eurihalinos. Sin
embargo resulta apropiado hacer notar la distincién establecida por Fontaine (1975) entre

especies eurihalinas, que pueden moverse libremente entre diferentes salinidades, y especies

anfihalinas, que pueden hacerlo solamente durante ciertos periodos de la ontogenia. Algunas
especies diadromas poseen limitaciones rigurosas en cuanto al momento de sus migraciones,
para evitar la mortalidad inducida por desbalances osméticos (McDowall, 1997).

Aunque existen muchas especies originariamente marinas que merodean en las
desembocaduras de los rios para alimentarse 0 con otros propositos, parecen existir pocas
especies de agua dulce que facultativamente puedan merodear las aguas marinas. Es decir que
la penetracion de cada bioma por especies pertenecientes al otro, es un fenémeno asimétrico.

Tomando en consideracion el rol de los estuarios como areas de reproduccién y/o
crianza, existen tres patrones basicos de movimiento:
1.Desove en aguas marinas, seguido por la migracion de las larvas hacia un estuario.
2.Desove en el estuario con permanencia de las larvas en el sistema.
3.Desove en aguas dulces y deriva rio abajo de las larvas y juveniles para criarse en el

estuario.
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Existen patrones intermedios o combinaciones de estos patrones basicos, pero una
especie exhibe en general un patrén Unico, es muy raro que diferentes poblaciones de una
especie puedan emplear patrones distintos (Day et al., 1989).

El ciclo vital mas comin del necton estuarino reportado en la literatura involucra el
desove en aguas marinas. Estas especies desovan usualmente en aguas costeras gran cantidad
de huevos pelagicos, y sus larvas se mueven dentro de los estuarios merced a las corrientes
costeras. Los juveniles pasan desde unas pocas semanas hasta varios afios en el estuario antes
de migrar hacia el océano. Las comunidades icticas de los estuarios estan generalmente
dominadas por estadios juveniles, y de ese modo los estuarios son reconocidos tipicamente
como areas de cria de peces (Day et al., 1989; Potter et al., 1990; Haedrich, 1992). Estos
peces han desarrollado estrategias reproductivas de modo tal que sus desoves se acoplan a los
patrones medios de circulacion estuarina, y hacen maxima la probabilidad de que las larvas
alcancen las productivas aguas estuariales. Entre los ejemplos caracteristicos de este ciclo
vital se encuentran las saracas del Hemisferio Norte Brevoortia spp. Los adultos desovan en
mar abierto, a veces tan lejos como el borde de la plataforma continental, y los estadios
plancténicos derivan con las corrientes de superficie gobernadas por los vientos. Estos peces
ingresan a los estuarios a una talla de 15-20 mm, moviéndose rapidamente hacia las aguas
someras y pantanos salobres que caracterizan a los estuarios templados, hasta mediados del
verano. Luego se mueven hacia las aguas abiertas de las bahias hasta el otofio, para migrar
mas tarde hacia el océano. A veces los juveniles pasan un invierno en el estuario (Day et al.,
1989; Ahrenholz, 1991; Powell, 1994).

Algunas de las especies que desovan en los estuarios son de pequefia talla, en virtud de
la cual la posibilidad de realizar migraciones hacia y desde el océano estd severamente
disminuida (Whitfield, 1990). Una caracteristica comun a muchos desovantes estuarinos es la
produccién de huevos adhesivos, que no flotan. Esta debe ser una adaptacion particular a la
vida estuarina que previene la exportacion de los huevos fuera del sistema. Otra estrategia con
el mismo fin es el transporte/proteccion de la cria por parte de los adultos (Dando, 1984; Day
et al., 1989; Potter et al., 1990; Haedrich, 1992).

Tales generalizaciones estan basadas en los estuarios del Hemisferio Norte, a partir de
los cuales se ha desarrollado la mayor parte de los conceptos sobre ecologia estuarial. Es
interesante notar que en la region sudoccidental de Australia y en el sur de Africa el nimero

de teledsteos capaces de reproducirse en los estuarios es alto (alcanzando al 70% de las
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especies en algunos estuarios australianos) (Potter et al. 1990; 1994). Muchos de ellos
producen huevos pelagicos y larvas poco desarrolladas, pero existen también especies con
cuidado parental y desove de huevos adhesivos (Potter et al. 1994). La reproduccion estuarina
es interpretada como una adaptacion particular a los estuarios de la region que quedan
estacionalmente cerrados, perdiendo su conexién con el océano’ (Potter et al., 1990;
Laurenson et al., 1993; Potter et al. 1994). Ademas de ello, el pequefio rango tidal y las bajas
precipitaciones durante la época reproductiva, minimizarian la exportacion de huevos
pelagicos. (Potter et al. 1994). En el estuario del Rio de la Plata, existen desovantes estuarinos
con huevos fijos al sustrato como es el caso de los pejerreyes, y del gobio Gobiosoma parri
(Acha, 1994). Son también aqui muy comunes el bagre marino (Netuma barbus) y el pez
aguja (Syngnathus folleti), especies que en la Lagoa dos Patos han sido reportadas
transportando la cria en la boca y en una bolsa portadora, respectivamente (Reis, 1986;
Teixeira y Vieira, 1995). Estas conductas especificas deben ser empleadas también el Rio de
la Plata. Ademas de ello, en aguas de este estuario ha sido documentada la reproduccion de la
corvina rubia, Micropogonias furnieri (Macchi et al., 1996; Macchi, 1997), que es un
desovante de huevos pelégicos. Si bien este estuario es micromareal (Piccolo y Perillo, 1997),
es altamente dinamico en respuesta al forzante meteoroldgico y no puede aqui invocarse la
baja descarga fluvial como en los estuarios australianos. La corvina desova en el frente salino
de fondo, y la retencién de sus larvas dentro del sistema estaria mediada por las caracteristicas
de la circulacion de la cufia salina y por la conducta de las larvas. Alun pensando que tal
retencion fuese imperfecta, el gran tamafio del estuario contribuiria a que los individuos no
alcancen las aguas de la plataforma continental antes de metamorfosearse en juveniles,
momento a partir del cual se trasladan a sus areas de cria en la Bahia Samborombon y el Rio

Santa Lucia (Acha et al., en prensa).

2.El método comparativo

Los dos grandes métodos de la ciencia son el método experimental y el método

comparativo (Mayr, 1982). EI método comparativo resulta particularmente indicado en

" Existe estuarios que pierden su conexion con el océano por tiempos variables, a veces estacionalmente, a veces
con un patron mas erratico. Estos tipos de estuarios son lagunas costeras, con una barra de arena en su boca. Se
localizan en valles de rios o costas de relieve bajo, con caudales y amplitudes de marea reducidos.
Consecuentemente el viento y el transporte litoral gobiernan su dinamica (Perillo, 1995). La deposicion de arena
por el mar durante la época de minimo caudal lleva a veces al cierre de la boca. Las tormentas y/o el aumento
del aporte hidrico vuelven a abrirlas (Perillo, 1995).
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situaciones en las cuales no es factible la realizacion de experimentos controlados. Este
método subyace en casi todos los avances revolucionarios en biologia evolutiva (Bakun,
1985).

En el caso particular de los estudios de pesquerias relacionados con el ambiente,
Bakun (1985) ha destacado la escasa utilizacion del método comparativo. Tales estudios
parecen haber sido principalmente dedicados a la diversidad antes que a la sintesis, e
inclinados a ver cada situacién local como algo Gnico. Ademas de ello, y teniendo en cuenta
la enorme cantidad de recursos econémicos necesarios para efectuar experimentos que cubran
el rango espacio-temporal de la variabilidad en el reclutamiento de los peces, la relacién
costos-beneficios del enfoque comparativo merece ser mencionada, puesto que en la mayoria
de estos casos la inversion observacional ya ha sido realizada (Bakun, 1985).

Las comparaciones han permitido en biologia establecer la generalidad de los
fendmenos evolutivos. En el marco tedrico de la seleccidn natural, las estrategias
reproductivas pueden verse como respuestas a los factores mas importantes que regulan el
éxito reproductivo. De ese modo, los patrones obligatorios de correspondencia entre habitos
reproductivos y caracteristicas ambientales parecerian reflejar mecanismos causales
importantes (Bakun, 1985). Especies distintas exhiben a menudo caracteristicas similares
cuando viven en ambientes similares. La evolucion repetida de caracteres semejantes en
ambientes equiparables, lleva a considerar de qué manera tales caracteristicas hacen posible la
supervivencia y reproduccion de sus portadores en tales ecosistemas (Harvey & Pagel, 1991).
De modo analogo, especies contemporaneas que comparten una historia filogenética y habitan
ecosistemas diferentes, muestran un arreglo distinto en los componentes de sus historias de
vida.

Asumiendo como se dijo, que las estrategias reproductivas son respuestas adaptativas
de las especies, se pretende en esta tesis identificar correspondencias entre el ambiente y los
componentes de la estrategia reproductiva de la saraca. Se espera ademas, que el enfoque
comparativo de tales resultados con otras especies (algunas filogenéticamente cercanas, otras
que cohabitan el estuario), permita poner en una perspectiva balanceada las caracteristicas de

la historia de vida de Brevoortia aurea.

3.Principales resultados

Los resultados mas importantes de este trabajo muestran que B. aurea, un desovante

de huevos planctonicos, ha establecido su principal area reproductiva de la regién, en el
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estuario del Rio de la Plata. Sus desoves no se producen en todo el estuario, sino en un
porcién definida del mismo: el frente salino de fondo, que representa el ecotono entre el rio y
el estuario. Esta conducta reproductiva resulta muy diferente a aquella de las saracas del
hemisferio Norte (B. tyrannus y B. patronus) que desovan en la plataforma continental. Sin
embargo resulta similar a la de otras especies que habitan este estuario y que estan
relativamente alejadas, en términos filogenéticos, de B. aurea (la corvina rubia por ejemplo).
De ese modo puede proponerse que la clave de los desoves estuarinos esta en el estuario y no
en las especies. Esta conjetura se ve avalada por el hecho que algunas de las especies que
muestran actividad reproductiva en el estuario del Rio de la Plata (B. aurea incluida),
efectlan desoves marinos y colonizacion posterior de los estuarios como juveniles, en la
region de Lagoa dos Patos (Brasil) unos 300 km al norte.

Nuestros resultados, y el estudio de otros casos de desoves estuariales reportados en la
literatura, nos llevan a cuestionar el caracter universal del concepto que propone que en los
estuarios el desove de huevos planctonicos es un hecho infrecuente. Proponemos en cambio
que este tipo de desoves es un caso particular del desove en areas de retencion larval en el
océano. Existen estuarios con caracteristicas tales que hacen posible el desarrollo de
conductas, por parte de los adultos desovantes y de las larvas, que les permiten aprovechar las
caracteristicas dindmicas del sistema y lograr una retencién dindmica dentro del mismo. En el
caso particular del Rio de la Plata, los adultos desovan en el frente salino de fondo,
caracterizado por la convergencia de masas de agua; y la gran escala espacial del sistema
permite a las larvas desarrollarse suficientemente como para aprovechar la circulacion

estuarina antes de ser exportadas del estuario.
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Tabla 1:Clasificacion de los estilos reproductivos en peces de acuerdo a las supuestas
trayectorias evolutivas (modificado de Balon,1984 a). Las especies entre corchetes
son ejemplos que habitan en el estuario del Rio de la Plata.

SECCION ETOLOGICA A.Sin cuidado parental
Grupo Ecoldgico A.1.Desovantes en substratos
abiertos
Especies representativas J

GREMIOS {

A.1.1.Desovantes Pelagicos

A.1.2.Desovantes sobre rocas y grava con
larvas pelégicas.

A.1.3. Desovantes sobre rocas y grava con
larvas bentonicas.

A.1.4.Desovantes sobre plantas, no
obligatorios.

A.1.5.Desovantes sobre plantas,
obligatorios.

A.1.6.Desovantes sobre arena.

A.1.7.Desovantes terrestres.

Clupeonella delicatula [Brevoortia aurea]
Stizostedion vitreum

Catostomus commersoni
Rutilus rutilus
Cyprinus carpio

Gobio gobio
Galaxias maculatus

Grupo Ecolégico A.2.Desovantes que ocultan la camada |

Leuresthes tenuis
Cynolebias bellotti

A.2.1.0cultamiento en playas.
A.2.2.Peces anuales.
A.2.3.0cultamiento en rocas y grava. Salvelinus namaycush
A.2.4.0cultamiento en hoquedades. Astyanax mexicanus
A.2.5.0cultamiento en invertebrados vivos.  Rhodeus sericeus

SECCION ETOLOGICA B.Con cuidado parental
Grupo Ecolégico B.1.Desovantes sobre substratos elegidos

B.1.1.Cuidadores pelagicos. Anabas testudinosus
B.1.2.Cuidadores fuera del agua. Copeina arnoldi
B.1.3.Cuidadores en rocas. Chromis chromis
B.1.4.Cuidadores en plantas. Leuscaspius delineatus

Grupo Ecolégico B.2.Desovantes en nidos

B.2.1.Nidos de espuma. Macropodus opercularis

B.2.2.Nidos de substratos miscelaneos. Lepomis gibbosus

B.2.3.Nidos sobre roca y grava. Micropterus dolomieui

B.2.4.Nidos con sustancias adhesivas. Gasterosteus aculeatus

B.2.5.Nidos con materia vegetal. Amia calva

B.2.6.Nidos en la arena. Abbottina rivularis

B.2.7.Nidos en hoguedades. Neogobius melanostomus [Gobiosoma
parri?]

B.2.8.Nidos en anémonas.

Amphiprion chrysopterus

SECCION ETOLOGICA
Grupo Ecoldgico

C.Con portacién de la cria
C.1.Con portacion externa

C.1.1.Portacion durante la transferencia a un

sitio definitivo.

C.1.2.Portacion de los huevos con el auxilio

de la pareja.
C.1.3.Portacion oral.

Corydoras aeneus
Kurtus gulliveri

Labeotropheus trewavasae [Netuma
barbus]




C.1.4.Portacion en la camara branquial.
C.1.5.Con bolsa de transporte en el
abdomen.

Capitulo 11 - 58

Amblyopsis spelaea
Syngnathus abaster [Syngnathus folleti]

Grupo Ecoldgico

C.2.Con portacion interna

C.2.1.Portacion interna facultativa.
C.2.2.Portacion interna obligada
lecitotrofica.

C.2.3.Matrotrofos, oofagos y adelf6fagos.

C.2.4.Viviparos trofodermos
C.2.5.Viviparos placentarios con saco
vitelino.

Oryzias latipes

Poecilia reticulata

Lamna cornubica
Zoarces viviparus

Mustelus canis

[Mustelus schmitti]
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Figuras

OOCITO FOLICULO
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Figura 1.1: Representacion diagramatica de la distincién entre un oocito y un foliculo
ovarico intacto (modificado de Tyler y Sumpter, 1996).



Juvenil 64 mm LT

Peso (log, mg)

2.0fF

a5k

8.0k

7.5}

1ok

8.5

5.

5.5

sof

4.5

4.0F

a.6f

.0

2.6

20f

1.5)

1.0}

[+RY o

Capitulo 11 - 61

“[v=16.9638 + 6.3083 x ¥

Y=5.2298 + 3.1452 x
Juvenil

Prejuvenil

Y=8.1104 + 3.6050 x |
Larva

I T T T T TR T S
20 22 24 26 2.8 2.0 3.1 3.4 3% 3B 4.0 4.2 44 4.6

Talla (log, mm)

Figura 1.2: Ejemplo de metamorfosis en Brevoortia tyrannus separando los periodos
larval y juvenil segin Balon (1984 b) (dibujos y diagrama tomados de Lewis et al.

1972).
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Figura 1.3: Representacion esquemética del grado de acople entre la produccién de
huevos y subsecuentmente larvas, con los organismos del plancton que les sirven de

alimento (hipotesis match/mismatch, modificado de Cushing 1990).
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Adultos

Area de Huevos y Larvas Area de

Reproduccion Crianza

Figura 1.4: triangulo de Harden-Jones
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WW Figura 1.6: Representacion esquematica

del cierre del ciclo de vida de una poblacién

101 Wblacién A marina con historia de vida compleja, en
relacién a restricciones espaciales (tomado

> de Sinclair y lles, 1989).

TIEMPO

Figura 1.5: Representacion esquematica de los
componentes referidos a la regulacion poblacional
(tomado de Sinclair y lles, 1989).
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Hipotesis match/mismatch

2
Forma y Variabilidad
del Ciclo de Produccién
Primaria

3

Deriva Larval
(sistema regular
de corrientes)

1
Gran Suceptibilidad
a la Inanicién Durante
la Ontogenia Inicial

Adaptacién del Ciclo
Reproducctivo al de
Produccion Primaria

La hipotesis de Cushing tiene 3 principios fundamentales, uno de los cuales (la
suceptibilidad de los estadios ontogenicos iniciales a la inanicion) se origina en el concepto
de Hjort del periodo critico (1). Considera ademas que la fuente de todo el alimento en el
océano es el ciclo de produccion primaria (2), que posee un patrén caracteristico en
ecosistemas de distintas latitudes. Por lo tanto, el ciclo reproductivo de los peces esta
adaptado de modo tal que sus larvas obtengan el mejor aprovechamiento del alimento
generado en el ciclo de produccién (4). La deriva larval es el tercer principio fundamental
(3), las areas de reproduccion se localizan de tal manera que un sistema regular de corrientes
transporte a las larvas hacia las zonas de crianza, de este modo la deriva larval define la base
geografica del stock. El ciclo reproductivo entonces se adapta al ciclo de produccion en el
area de deriva. El desove se produce en momentos relativamente fijos en tanto que el pico de
produccion es altamente variable, en consecuencia el grado de acople o desacople entre el
momento de produccion larval y la produccién de su alimento seria la causa principal de las
variaciones en el reclutamiento (5).

Figura 1.7: Estructura légica de la hipotesis match/mismatch (Cushing, 1975; 1990).
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Hipotesis member/vagrant

1

Encuentro de una Pareja
(Reproduccion Sexual)

2

Escenarios
Oceanograficos

3

Conducta Larval

4

Homing
(filopatria)

5
Retencién Larval

6
Member/Vagrant

La hipotesis de Sinclair y Iles postula que con la evolucion hacia el modo sexual de
reproduccion (1), sobrevino en las especies marinas la imposicion de hallar una pareja con el
mismo genoma al momento de la madurez sexual. Teniendo en cuenta las caracteristicas
altamente dispersivas del ambiente oceanico, esta nueva presion de seleccion se volvid
decisiva, favoreciendo en el caso de las especies con ciclos de vida complejos, conductas
tendientes a garantizar el encuentro de una pareja. La existencia de estructuras
oceanograficas relativamente estables en el espacio y el tiempo (2) permitié la evolucién de
conductas como el homing (4). Fueron favorecidas ademas conductas durante las etapas
larvales (3), que permitiesen aprovechar las caracteristicas dinamicas de los escenarios
oceanogréaficos (2) para minimizar la dispersion a partir del momento de la puesta, dando
como resultado una distribucion discreta de las larvas en relacion con tales ambientes
oceanograficos (5). Las areas de retencion larval son especie-especificas y tienen que ver con
diferencias sutiles en la conducta de las larvas de diferentes especies que habitan una misma
region. Finalmente, la existencia de homing y &reas de retencion larval dan una explicacion
para el patron espacial y la riqueza poblacional de las especies, para la abundancia absoluta
de cada una de sus poblaciones (que estaria determinada por el tamafio de cada una de estas
areas), y para la variabilidad temporal de esta abundancia, definida por las pérdidas
intergeneracionales de individuos que se vuelven errante en algin momento de esu ciclo vital

(6).
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Figura 1.8: Estructura légica de la hipotesis member/vagrant (Sinclair y lles, 1989).
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Hipotesis adopted/migrant

1

Escenarios
Oceanograficos

2
Conducta Larval

3
Instinto Formacién
de Cardumenes

(juveniles)

4

Ciclo Migratorio
de los Adultos

5
Retencién Larval

6
Aprendizaje Geogréfico
Socialmente Transmitidg

/4

7
Filopatria
9

Integridad
Poblacional

Adopcion Poblacional
(flujo génico) y
Homing lterativo

10
Metapoblaciones

Adopted/Migrant

La hipétesis de Mc Quinn comparte con la de Sinclair y lles el concepto de la existencia de
estructuras oceanograficas (1) a las cuales las larvas pueden adaptarse etolégicamente (2) dando
origen a las areas de retencion larval (5), que son responsables en parte de la integridad de las
poblaciones (9). Pero argumenta ademas que el fuerte instinto de formar cardimenes presente ya en
los juveniles (3), les permiten acoplarse a los adultos que inician el ciclo de migracion anual (4),
dejando de este modo las areas de crianza, y ajustando sus actividades reproductivas con la de los
adultos. Ello implica entre otras cosas un aprendizaje espacial socialmente transmitido por los
adultos (6), que en general da como resultado que los juveniles efectien su primer acto de
reproduccion en su area natal (7). Sin embargo, dado que fuera de la época reproductiva los
cardumenes de adultos pueden incluir a individuos de otras poblaciones, existe la posibilidad de
que una cierta proporcion de juveniles se acople a ellos, adoptando de ese modo una nueva
poblacion. Estos individuos volveran en temporadas sucesivas al area de desove en la que
efectuaron su primer acto de reproduccién, que no sera en este caso su area natal (8). El flujo
génico y el establecimiento de nuevas poblaciones ocasionado por esta via, y la fuerte integridad
poblacional producida por el mecanismo alternativo, dan origen a las metapoblaciones (10).
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AN
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Produccién constante de descendientes

/ a lo largo de la vida
AN

Valor Reproductivo Residual
(esperanza de progenie futura)

Esfuerzo Reproductivo presente
(progenie actual)

Valor
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Esfuerzo Edad

Reproductivo
Presente

Figura 1.9: Estructura logica de la hipétesis adopted/migrant (Mc Quinn, 1997).

Figura 1.10: Relaciones entre el esfuerzo reproductivo y el valor reproductivo residual
a: distintos tipos de relaciones edad especificas. Los puntos sobre las curvas
representan las tacticas que en cada caso maximizan el éxito reproductivo vital. Las
curvas coéncavas corresponden a una reproduccion del tipo todo o nada, las convexas
dan como resultado iteroparidad. b: relaciones entre las variables a lo largo de la vida
de un organismo iteréparo. La linea gruesa conecta los puntos que maximizan el éxito
reproductivo total en el transcurso de la vida del organismo (modificado de Pianka,
1982).
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Figura 1.11: Particion 6ptima del esfuerzo reproductivo. a: inversién parental en cada
descendiente en relacién con la eficiencia bioldgica de cada uno de ellos (funcidn
costo-beneficio). b: eficiencia bioldgica de cada descendiente (A’ y B’) y parental total
(A 'y B), en relacion con el numero de descendientes en que se ha particionado el
esfuerzo reproductivo (fecundidad) (modificado de Pianka, 1982).
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I1.Material y métodos

En este Capitulo se describe el origen de los datos y la metodologia general de trabajo
en la obtencion y procesamiento de la informacion oceanogréfica, de ictioplancton y de
ejemplares adultos. En los Capitulos subsiguientes, que presentan resultados sobre los
diferentes topicos que trata esta Tesis, se resefia el tratamiento especifico en cada uno de los
casos.

En términos generales, la informacion ambiental y de ictioplancton empleada esta
compuesta por datos historicos (muchos de ellos inéditos), y por informacion tomada ad hoc
en las camparfias de investigacion del Proyecto Samborombon y del Proyecto Costero, ambos
del INIDEP.

La disponibilidad de Computadoras Personales capaces de operar volumenes
importantes de informacion, ha facilitado la compilacion y manejo de informacion historica.
El gran caudal de datos resultante ha permitido una amplia cobertura espacio-temporal,
adecuada para describir los patrones medios de los procesos en estudio. Es asi que este trabajo
se ha beneficiado del esfuerzo de muchos investigadores de las pasadas décadas, cuyos
resultados han sido incorporados en una base de datos y analizados bajo una nueva
perspectiva. El estudio de procesos que suceden en escalas espacio-temporales menores, se

basa en disefios de muestreo particulares a esos fines.

1.Area de estudio:

Los estuarios, donde interactian el océano, las aguas dulces, la atmosfera y el
continente, poseen limites dinamicos a la vez que imprecisos, resultando importante ademas
conocer las condiciones de los ecosistemas linderos (‘condiciones de borde™), para
comprender sus propios procesos. Tomando en cuenta estas consideraciones, se ha definido
como area general de estudio aquella comprendida entre los 33° y 38° de latitud Sur, y entre
los 53° y 58° de longitud Oeste. Sin embargo, para algunos procesos que tienen desarrollo en
escalas espaciales menores, se han definido subareas convenientemente. La Figura 2.1
presenta el area de estudio con sus principales unidades morfoldgicas y batimetria.

La region de estudio presenta caracteristicas que dificultan grandemente su

investigacion. En primer lugar, el rango batimétrico (desde 1 a 30 m aproximadamente) y las
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distintas condiciones de navegabilidad del area, hacen imposible el muestreo con un solo tipo
de embarcacion, siendo esto aplicable también a los muestreadores. A ello debe agregarse la
enorme extension del estuario y su alta dinamica, tanto de sus variables biGticas como
abidticas, que hacen extremadamente dificil obtener sinopticidad en las observaciones. Todas
estas consideraciones han sido tenidas en cuenta al realizar los disefios de muestreo; al
establecer las escalas espacio-temporales que pueden ser adecuadamente descritas; y al

interpretar los resultados.

2.Informacion ambiental:

Las variables oceanogréaficas consideradas son salinidad y temperatura. La salinidad es
la variable clave en los estuarios, en la mayoria de ellos determina por si sola el campo de
densidad de sus aguas. Tanto su amplio rango como sus rapidas e imprevistas fluctuaciones
tienen influencia decisiva en la biota, principalmente en cuanto a la posibilidad de adaptacion
de las especies al ambito estuarino, y a la zonacién bioldgica dentro del mismo.

La temperatura también fluctia rapidamente sobre un amplio rango, sobre todo en
comparacion con el sistema costero, pero su efecto sobre la distribucion de masas de agua y
sus organismos, resulta menos acentuado que en el caso de la salinidad. Sin embargo, tiene
gran influencia en algunos procesos bioldgicos como es el caso de la reproduccion en
poiquilotermos.

Dos forzantes externos tienen marcada importancia en la distribucién de estas
propiedades en este estuario: caudal y vientos (estos ultimos en razon de la gran superficie del
estuario en relacion a su profundidad). En consecuencia, a los efectos de estudiar la
distribucion de salinidad y temperatura, se ha incorporado informacion histérica sobre el

caudal del Rio de la Plata, y estadisticas de viento tomadas en el Pont6on Practicos Recalada.
2.1.Datos oceanograficos.

La informacion oceanografica corresponde a una actualizacion de la base de datos
empleada por Guerrero et al. (1997). Esta base de datos incluye en la actualidad unas 1700
estaciones, efectuadas a partir de 1966 (Tabla 2.1). En aquellas descripciones realizadas sobre
la totalidad de los datos la salinidad es reportada en us (unidades de salinidad), porque los
datos histdéricos no han sido convertidos a la Escala Practica de Salinidad de 1978 (ups,
UNESCO, 1981).
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En aquellas campafias anteriores a 1991 los datos oceanograficos han sido tomados
con botellas operadas a profundidades standard. Los datos de temperatura corresponden a los
termometros colocados en las mismas, 0 a las lecturas de batitermogramas. Los valores de
salinidad han sido medidos con salindmetros de induccion (en las campafias de la serie
Pesquerias, las muestras de salinidad con valores fuera del rango de medicion del salindmetro
empleado, fueron tituladas con NOsAg segun las normas del Instituto Oceanogréfico de
Monaco).

En las campafias mas modernas (1991 en adelante), las variables han sido medidas con
perfiladores continuos de conductividad, temperatura y profundidad (CTD). Estos
instrumentos han sido generalmente operados con una frecuencia de muestreo de 2 registros
por segundo, y arriados a una velocidad de 0.5 m s™. Los valores originalmente medidos de
salinidad y temperatura fueron procesados por el Laboratorio de Oceanografia Fisica del
INIDEP para filtrar las altas frecuencias; corregir el desfase entre las series de temperatura y
salinidad ocasionado por la diferente velocidad de respuesta de ambos sensores; estandarizar
a intervalos de 1 db en presion y convertir los datos a unidades oceanograficas (salinidad y
densidad). Finalmente, los valores fueron corregidos a partir de los factores de calibracion
para temperatura y salinidad de cada instrumento. Para ello, el instrumental ha sido
regularmente monitoreado en el mencionado Laboratorio, mediante la comparacion a partir de
muestras de agua tomadas con botellas oceanograficas, sobre las que se efectian estimaciones
del error de salinidad. Las botellas oceanograficas estuvieron provistas ademas de
termometros de inversion, cuyas lecturas se emplearon en la estimacion del error de medicién
de esta variable. Las correcciones aplicadas a los datos sin procesar son del orden de + 0.05°C
y £0.06 ups.

En las campafas del Proyecto Samborombdn los valores de temperatura y salinidad
fueron medidos con un termo-salindmetro portatil YSI, (con una precision de +0.2°C en
temperatura y +0.2 us en salinidad), registrandose los valores de superficie y fondo. En
aquellos lugares de la bahia cuya profundidad superé los 3 m, se tomé ademas un medicién a

una profundidad intermedia.

3.Informacidn bioldgica:

3.1.Datos de Ictioplancton:
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La Tabla 2.1 presenta las campafias de las que se han tomado datos de ictioplancton,
como asi también sus principales caracteristicas, algunas de las cuales son seguidamente

comentadas junto con procedimientos generales para la obtencion de muestras de plancton.

3.1.1.Muestreadores, procedimiento de arrastre y estimacion del volumen de agua filtrado.
Los muestreadores empleados en las campafias consideradas en el estudio de la

distribucion espacio-temporal de los huevos de B. aurea, han sido redes de plancton. Las
caracteristicas principales de cada una de las redes empleadas son ilustradas en la Figura 2.2 y
seguidamente sintetizadas:

Red Hensen: esta red consta de un aro metalico de 0.74 m de didmetro, y una malla conica
de 330 um de apertura. Se opera con el buque detenido, haciendo arrastres verticales, y es
apta para la captura de los componentes menos moviles del plancton, entre ellos los huevos
de peces (Hensen, 1895).

Red Bongo: esta red estd compuesta por dos aros metalicos gemelos de 0.60 m de didmetro,
conectados por un yugo giratorio central donde se acopla el cable de arrastre. De esta forma
no hay bridas de arrastre por delante de la boca de la red, que pudiesen ocasionar
espantamiento de los organismos. Desde este yugo cuelga ademas un depresor de 22 kg de
peso. Unidas a los aros van dos redes cilindro-conicas, con distintas aperturas de malla,
dependiendo los valores de las mismas de la fraccion del plancton que se desea estudiar. Las
combinaciones mas usuales en las camparfias que integran este estudio han sido 300-500 um;
y 200-300 um. Esta es una red “lenta” que se opera a 2 nudos de velocidad aproximadamente,
en arrastres oblicuos. Una descripcion mas detallada de este muestreador puede encontrarse
en Smith y Richardson (1977).

Red Minibongo: esta es una red Bongo de pequefias dimensiones, construida segun el
modelo basico presentado por Smith y Richardson (1977). En este equipo los aros metalicos
han sido reemplazados por tubos de PVC de 0.20 m de didmetro. Las redes son también
cilindro-conicas, y en este caso el depresor pesa 3 kg aproximadamente. Este equipo por su
pequefio tamafio, ha sido operado a mano desde embarcaciones menores, que no cuentan con
guinches para utilizar muestreadores de plancton de mayor porte.

Red Nackthai: esta red de alta velocidad es una modificacion hecha por investigadores
alemanes de la red Gulf V de origen estadounidense (para mas detalles véase Nellen y
Hempel, 1969). Posee una forma general de torpedo, la red propiamente dicha esta sostenida

dentro de un bastidor metalico de 2.75 m de longitud y 0.40 m de didmetro. Posee en su parte
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anterior un cono metalico con una boca de 0.20 m. Lleva una Unica red, generalmente con una
apertura de malla entre 400 y 500 um, y se opera mediante arrastres oblicuos, a 3-4 nudos de
velocidad.

Red Pairovet: este muestreador ha sido originalmente disefiado para efectuar estimaciones de
adultos desovantes de la anchoita Engraulis mordax. Se opera realizando arrastres verticales y
consta de dos aros metalicos gemelos de 0.25 m de didmetro, unidos entre si por un yugo fijo
al cual se une ademas el cable de arrastre. Este equipo esta provisto de mallas cilindro-cénicas
de 200 um, y no utiliza depresor. (para mas detalles véase Smith et al., 1984).

Con el objeto de obtener estimaciones de la densidad de los organismos capturados,
para cada arrastre de plancton se calcula rutinariamente el volumen de agua filtrado, a partir
de la lectura de los flujometros colocados en la boca de cada red. Los flujometros empleados
han sido del tipo mecéanico, y constan basicamente de un rotor que gira con el paso del agua,
conectado a un contador digital. Estos instrumentos, convenientemente calibrados, dan una
estimacion de la distancia recorrida (no real sino en funcién del agua filtrada), y a partir del
conocimiento de la superficie de la boca de la red se obtiene la estimacion definitiva del agua
filtrada en el lance.

Otro pardmetro importante en los muestreos de plancton es la profundidad del arrastre.
En los arrastres oblicuos tal valor debe estimarse mediante una simple relacion trigonométrica
entre la cantidad de cable filado y el angulo en que este cable se desvia de la vertical. La
cantidad de cable filado se lee directamente en un dispositivo montado en el propio guinche
oceanografico, o en una pasteca contdmetro por la cual pasa el cable en la maniobra de
plancton. El angulo se lee a partir de un “clindmetro™ montado también sobre el cable de

arrastre. La relacion:
(LONGITUD DEL CABLE FILADO) X (COSENO DEL ANGULO) = PROFUNDIDAD DE LA RED
da una estimacion suficientemente precisa en arrastres a profundidades menores a los 150-200

m (Boltovskoy, 1981).

La velocidad de arrastre del muestreador ha sido en todos los casos estimada a partir
del instrumental de navegacion propio de cada buque. Este parametro no interviene en
ninguna consideracion cuali-cuantitativa referida al plancton, pero es importante que los
arrastres se efectlen a las velocidades indicadas para cada tipo de red a los efectos de hacer

méxima su eficiencia.

3.1.2.Preservacion de las muestras.
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Las muestras de plancton fueron preservadas inmediatamente de su obtencion, en una
solucion de Formol al 5% en agua de mar. El Formol es previamente neutralizado con borato
de sodio. Las muestras fueron luego convenientemente etiquetadas y almacenadas a bordo

hasta el arribo a puerto.

3.1.3.Separacion e identificacion del material.
La separacion del ictioplancton; su identificacion y posterior cuantificacion se ha

llevado a cabo en laboratorio en la mayoria de los casos. En algunas campafias como las de
evaluacion de anchoita (OB-08/94 y OB-11/95), el material fue separado a bordo
efectudndose ademas una identificacion preliminar, verificada luego en laboratorio.

La identificacion de los huevos planctonicos de peces a nivel especifico, es en la
mayoria de los casos incierta (Hempel, 1979; Matarese y Sandknop, 1984). Si bien para los
huevos planctonicos pueden citarse una gran variedad de caracteristicas de uso potencial en
su identificacion (forma; tamafio; textura del corion; aspecto del vitelo; numero y tamafio de
gotas oleosas; pigmentacion), su utilidad se ve menguada porque muchas de ellas presentan
gran variacion intra-especifica, porque algunas son solo apreciables en material vivo o recién
fijado, y porque la gran mayoria de los huevos responde a una sola combinacion de
caracteres: huevo esférico con un didmetro aproximado de 1000 um, una sola gota oleosa de
200 a 300 um, corion liso y espacio perivitelino intermedio. El caso de la saraca escapa sin
embargo a estas generalizaciones. El huevo de B. aurea es relativamente grande y su gota
oleosa pequefia. La Figura 2.3.a. ilustra la relacién entre el diametro de la gota oleosa y el
diametro del huevo, de aquellas especies citadas para el estuario del Rio de la Plata
(Cousseau, 1985) y para las cuales se han descripto las caracteristicas del huevo. La figura
solo incluye informacion de las especies con huevos esféricos y una gota oleosa. Como puede
apreciarse, el huevo de B. aurea se separa claramente del resto de las especies que cohabitan
el sistema, haciendo por ello segura y relativamente facil su identificacion. Esta cualidad ha
permitido la incorporacion de datos historicos pertenecientes al Laboratorio de Ictioplancton
del INIDEP, basados en identificaciones realizadas por distintos investigadores durante las
pasadas décadas, cuya verificacion hubiese demandado gran cantidad de tiempo y esfuerzo,
siendo en muchos casos imposible por la perdida o destruccion del material.

La descripcion del huevo y fases embrionarias de la especie en que se han basado
todas las identificaciones, es aquélla presentada por Ciechomski (1968), a partir de huevos

recolectados del plancton en cercanias de Mar del Plata, e incubados luego en laboratorio



Capitulo lll - 78

hasta la fase de eclosion de la larva. El huevo de B. aurea es perfectamente esférico, con un
diametro de 1430 a 1700 um. Posee un espacio perivitelino amplio, y una Unica gota oleosa

de pequefio tamafio: 140 a 170 um (Figura 2.3.b.).

3.1.4. Alcances y limitaciones de la informacién empleada.
La compilacién de datos publicados y aquéllos inéditos existentes en el Laboratorio de

Ictioplancton del INIDEP, da como resultado una amplia cobertura en cuanto al area; la época
del afo y el rango batimétrico (Tabla 2.1), que permite describir adecuadamente los patrones
medios de distribucion de la actividad reproductiva de B. aurea, es decir los limites mas
probables de la época y del area de puesta, y los rangos termohalinos asociados. Sin embargo,
la marcada heterogeneidad en los disefios de muestreo, y la diversidad tanto de las redes como
de las modalidades de operacion en cada caso, hacen poco confiables las comparaciones
cuantitativas entre diferentes afios o areas del estuario.

Cuando ha sido necesario resolver escalas espaciales o temporales menores, se
efectuaron disefios de muestreo especificos, llevados a cabo en las camparias del Proyecto

Costero, que son descritos en el Capitulo correspondiente.

3.2.Datos tomados sobre ejemplares adultos:

La informacion referida a especimenes adultos ha sido en su mayoria, tomada con el
objeto de ser empleada en esta Tesis. La captura de los ejemplares se llevo a cabo con redes
de arrastre de fondo, operadas a la pareja en el caso del Proyecto Samborombdén, y con
portones en las campafias del Proyecto Costero. Si bien la saraca es un pez peléagico, la baja
profundidad de la zona de estudio hace que ain empleando redes de fondo se obtengan
buenas capturas de la especie (véase también el ecograma de la Figura 4.2).

Los datos tomados a bordo fueron: captura en kg de la especie; longitud total de los
individuos; sexo; y estado madurativo. Esta Ultima observacion se efectud de acuerdo con una
escala macroscépica de maduracién compuesta de 5 estadios, de uso generalizado en las
campanas de los citados proyectos (Tabla 2.2).

A los efectos de proveer material para los estudios de fecundidad y modalidad

reproductiva, se colectaron ovarios de hembras maduras para ser procesados en laboratorio.
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5.Tablas
Campafia Institucion Fecha Estac.cada | Muestreador Disefio Muestreador Rango
(mes’afio) 10000 km? | Oceanografico Muestreo Plancton Prof. (m)
Pesqueria | SHN-FAO VIII "66 8 Botellas Transectas --- 21-2040
Pesqueria I SHN-FAO X166 7 Botellas Transectas --- 16-143
Pesqueria I11 SHN-FAO 11767 7 Botellas Transectas --- 14-183
Pesqueria IV SHN-FAO V167 6 Botellas Transectas --- 20-97
Pesqueria V SHN-FAO IX 67 5 Botellas Transectas - 22-770
Pesqueria VII SHN-FAO 11°68 6 Botellas Transectas --- 17-205
Pesqueria VI1II SHN-FAO V “68 13 Botellas Transectas - 15-143
Pesqueria IX SHN-FAO VIl "68 12 Botellas Transectas 14-259
Merluza | SEAG-FAO VIl "69 18 Botellas Sistematico 25-200
Anchoita 1 SEAG-FAO V70 23 Botellas Sistematico Hensen 7-1700
Merluza Il SEAG-FAO VII 70 14 Botellas Sistematico 50-240
Anchoita Ill SEAG-FAO VI 70 20 Botellas Sistematico 11-1350
Merluza 111 SEAG-FAO VI 70 14 Botellas Sistematico 54-142
Anchoita IV SEAG-FAO X170 14 Botellas Sistematico Hensen 9-900
CC-03/81 INIDEP 11181 22 Botellas Al azar Bongo 7-50
ECRLP-8101 SOHMA-SHN 11181 30 Botellas Transectas -—- 5-25
ECRLP-8103 SOHMA-SHN V81 17 Botellas Transectas -—- 8-28
ECRLP-8104 SOHMA-SHN V181 96 Botellas Transectas -—- 19-30
ECRLP-8109 SOHMA-SHN X 81 20 Botellas Sistematico 7-26
CC-14/81 INIDEP X 81 27 Botellas Al azar Bongo 4-33
ECRLP-8206 SOHMA-SHN 111782 16 Botellas Sistematico 7-28
Lamatra 8219 INAPE VI 82 19 Botellas Sistematico --- 18-1700
EH-04/82 INIDEP X 82 20 Botellas Al azar Bongo 10-125
CC-04/82 INIDEP X182 43 Botellas Al azar Bongo 5-24
EH-02/85 INIDEP V 85 23 Botellas Al azar Bongo-Nackthai 6-40
OB-03/86 INIDEP V "86 22 Botellas Al azar Nackthai 43-365
BS-01/88 INIDEP 11°88 63 TS Sistematico Minibongo 2-8
BS-02/88 INIDEP 11188 59 TS Sistematico Minibongo 2-8
BS-03/88 INIDEP X 88 55 TS Sistematico Minibongo 2-8
EH-01/88 INIDEP X188 52 Botellas Al azar Nackthai 8-37
BS-01/90 INIDEP X790 74 TS Sistematico Minibongo 1-7
BS-01/91 INIDEP V91 67 TS Sistematico Minibongo 2-7
0B-03/91 INIDEP V191 44 CTD Transectas Nackthai 13-28
0OB-07/91 INIDEP X191 99 CTD Transectas Nackthai 9-40
BS-03/91 INIDEP X191 81 TS Sistematico Minibongo 2-8
BS-01/92 INIDEP V92 52 TS Sistematico Minibongo 2-8
EH-06/92 INIDEP VI 92 36 CTD Transectas Nackthai 4-32
EH-08/92 INIDEP X192 24 CTD Sistematico Nackthai 9-29
OB-05/93 INIDEP IV 93 34 CTD Transectas Nackthai 4-42
EH-09/93 INIDEP VII“93 37 CTD Al azar 5-47
OB-11/93 INIDEP X 93 12 CTD Sistematico Pairovet 10-900
OB-12/93 INIDEP X193 31 CTD Transectas 4-62
EH-05/94 INIDEP V ‘94 32 CTD Transectas 4-73
0OB-08/94 INIDEP X ‘94 12 CTD Transectas Pairovet 9-150
EH-13/94 INIDEP X194 31 CTD Al azar 6-27
EH-06/95 INIDEP VII ‘95 34 CTD Al azar 620
EH-08/95 INIDEP X195 30 CTD Transectas Nackthai 4-25
OB-11/95 INIDEP X ‘95 12 CTD Transectas Pairovet 10-136
BS-01/96 INIDEP 196 52 CTD Sistematico Minibongo 2-7
EH-02/96 INIDEP 1196 30 CTD Al azar Nackthai 4-30
EH-07/96 INIDEP V ‘96 31 CTD Al azar 4-22
EH-15/96 INIDEP X1 ‘96 32 CTD Al azar 7-20
EH-12/97 INIDEP X197 29 CTD Al azar Nackthai 4-24

Tabla 2.1: Fuente de datos oceanograficos y de ictioplancton. TS: termosalinémetro
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ESTADIO MACHQOS HEMBRAS
I Juvenil Testiculos filiformes Ovarios de reducido tamafio y
transldcidos
Il Maduracién Testiculos blanquecinos Ovarios amarillos, con oocitos

11l Maduracion total
IV Post-evacuado

V Reposo

Testiculos blancos con
abundante esperma
Testiculos amarillentos con
esperma residual
Testiculos de escaso
volumen, amarillentos y sin
esperma

vitelados
Ovarios con oocitos hidratados

Ovarios amarillentos, con oocitos
vitelados residuales

Ovarios grisaceos con la tdnica
engrosada

Tabla 2.2: Escala macroscoOpica de madurez gonadal (tomado de Macchi y Acha (1998)).
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Figura 2.1: Localizacion, batimetria y principales rasgos geograficos y topograficos del area

de estudio.
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Figura 2.2: Muestreadores de ictioplancton (las barras grises equivalen a 50 cm). a: red
de Hensen b: red Bongo c: fluidmetro mecanico digital d: red Nackthai e: red Pairovet (en
vista lateral, se observa una de las dos redes gemelas) f: esquema que ilustra la manera

de estimar la profundidad del arrastre de plancton, a partir de la longitud de cable filado y de
la mediciéon del &ngulo de dicho cable respecto de la vertical.
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Figura 2.3: A: Relacién entre el diametro de la gota oleosa y el diametro total del huevo,
para aquellas especies del estuario del Rio de la Plata con huevos esféricos. Los datos
corresponden a: 1.Weiss, 1981 2.Phonlor, 1978 3.Weiss, 1981 4.Ciechomski, 1971 5.Deuel
et al., 1966 6. Ciechomski y Cassia, 1982 (citado como Cynoscion striatus) 7 y 8. datos
originales 9. Ciechomski y Weiss, 1973.a (citado como Trachurus picturatus australis) 10.
dato original 11. Ciechomski y Weiss, 1973.b 12. Ciechomski, 1968 13. dato original
B:Huevo de Brevoortia aurea (tomado de Ciechomski, 1968).



Tabla de Contenidos del Capitulo 111

I11.Caracterizacion ambiental del area de puesta
1. Caracterizacion fisica del Rio de la Plata y su frente maritimo:
1.1.Situacion geogréfica, hidrologia, climatologia y mareas.
1.2.Unidades morfolégicas del rio
1.3.Distribucion de los campos de temperatura y salinidad.
1.3.1.Consideraciones metodologicas:
1.3.2.Temperatura.
1.3.2.1.Distribucion Horizontal:
1.3.3.Salinidad.
1.3.3.1.Distribucion Horizontal:
1.3.3.2.Distribucién Vertical:
1.4.Frentes de turbidez en el estuario.

Capitulo lll - 86

86
89
89
90
92
93
94
94
95
95
97
100

1.5.Masas de agua y corrientes en la plataforma continental adyacente al Rio de la Plata. 101

2. Productividad del sistema:
2.1.Produccion primaria y nutrientes. VER SMITH
2.2.Zooplancton. VER SEMINARISTA DE HERMES
3.Sintesis:
4.Bibliografia:
5.Tablas:
6.Figuras:

102
102
104
104
106
110
111



Capitulo 1l - 87



Tabla de Contenidos del Capitulo 111

I11.Caracterizacion ambiental del area de puesta 89
1. Caracterizacion fisica del Rio de la Plata y su frente maritimo: 89
1.1.Situacidn geogréfica, hidrologia, climatologia y mareas. 89
1.2.Unidades morfolégicas del rio 90
1.3.Distribucion de los campos de temperatura y salinidad. 92
1.3.1.Consideraciones metodoldgicas: 93
1.3.2. Temperatura. 94
1.3.2.1.Distribucion Horizontal: 94
1.3.3.Salinidad. 95
1.3.3.1.Distribucién Horizontal: 95
1.3.3.2.Distribucion Vertical: 97
1.4.Frentes de turbidez en el estuario. 100
1.5.Masas de agua y corrientes en la plataforma continental adyacente al Rio de la Plata. 101

2. Productividad del sistema: 102
2.1.Produccion primaria y nutrientes. 102
2.2.Zooplancton. 104
3.Sintesis del Capitulo: 104
4.Bibliografia: 106
5.Tablas: 110
6.Figuras: 111



Capitulo 111- 89

I11.Caracterizacién ambiental del area de puesta

1. Caracterizacion fisica del Rio de la Plata y su frente maritimo:

1.1.Situacion geogréfica, hidrologia, climatologia y mareas.

El Rio de la Plata se localiza sobre la costa oriental de América del Sur, entre
34°S y 36°20°S de latitud, y entre 55°W y 58°30"W de longitud. Su forma es la de un
embudo con orientacion noroeste-sudeste, de 320 Km de longitud y un ancho que va
desde 2 Km en su naciente a 220 Km en la boca, considerada convencionalmente como
la linea que une Punta del Este (Uruguay) con Punta Rasa (Argentina) (Figura 3.1).

El Rio de la Plata drena la segunda cuenca hidrica de America del Sur, la que se
extiende por Argentina; Bolivia; Brasil; Paraguay y Uruguay, cubriendo 3.100.000
Km?. Sus dos principales tributarios son el Parana y el Uruguay. EI primero presenta
una descarga media anual de 18.000 m®™ , con un caudal maximo durante el otofio y
minimo en primavera. El Uruguay posee una descarga media anual de 5.000 m3™ con
un mMaximo en verano y un minimo en otofio. Caracteriza al rio Uruguay un régimen
altamente variable. La descarga de los tributarios menores resulta varios érdenes de
magnitud inferior a la de estos grandes rios. Por ejemplo, la descarga anual promedio en
la Bahia Samborombon, debida al Rio Salado y el sistema de canales, ha sido estimada
en 26 m%™* (Framifian et al., MS). La descarga total del Rio de la Plata puede ser
calculada como el resultado de la descarga de ambos tributarios principales, habiéndose
estimado valores medios de 20.000 ms™ (CARP, 1989); 25.000 m>s™ (Urien, 1967) y
22.000 m*s™ (Framifian y Brown, 1996). El desfase de los picos de caudal de estos rios,
hace que el Rio de la Plata no presente una clara estacionalidad en su descarga, con una
diferencia de alrededor del 22% entre el maximo (mayo a julio) y el minimo (diciembre
a marzo) (Guerrero et al, 1997). Ademas de ello, las variaciones interanuales del patrén
de descarga son muy pronunciadas.

En lineas generales el clima del Rio de la Plata es templado y himedo con
tendencia a calido. Los vientos son leves en general y los temporales escasos (SIHN,
1995). Los vientos mas fuertes son del sector Sur (SE; Sy SW), y los mas débiles del
NW. El pampero y la sudestada son vientos tipicos muy conocidos en la region, pero su
zona de accidn es mas extensa. EI pampero se origina en masas de aire polar que se

desplazan desde la Antartida, atravesando la zona norte de la Patagonia y el sur de la
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regién pampeana, con vientos en general moderados (6 a8 ms™ )y regulares (9 a 11 m
s ) del SW, que rara vez llegan a 20 m s™. En el Rio de la Plata sopla con similar
intensidad. La sudestada se caracteriza por un gradual pero persistente aumento en la
intensidad del viento, llegando a fuertes (11 a 14 m s™ ) del sector SE-SSE, pudiendo
llegar a temporal fuerte (21 a 25 m s™ ) en la desembocadura del rio. La forma y
orientacion del rio da lugar a que los vientos del SE engolfen el agua haciendo subir su
nivel, provocando las temidas crecidas, especialmente sobre la costa bonaerense. Las
sudestadas se pueden registrar durante todo el afio, aunque de mayo a octubre ocurren
las sudestadas fuertes; las de mayor intensidad corresponden al periodo de mayo a julio,
mientras que las mas prolongadas corresponden a octubre. Su duracién varia entre uno y
tres dias, llegando en ocasiones a cinco (SIHN, 1995).

Como la masa de agua en el estuario es comparativamente pequefia, puede
considerarse despreciable la accion directa de las fuerzas astronomicas sobre ella, por lo
que toda alteracion del nivel de sus aguas se debe a la accion de la marea oceanica,
modificada por perturbaciones atmosféricas (Balay, 1961). La onda de marea oceanica
que llega al estuario genera un fenémeno hidraulico mas complejo que la marea misma,
puesto que se oponen a su desarrollo, ademas del drenaje del rio, las acciones
combinadas de la friccion, de la pendiente del fondo y la configuracion geografica del
rio. El régimen de mareas es semidiurno, con desigualdades diarias, pues generalmente
se presentan diariamente dos pleamares y dos bajamares de distintas alturas. La onda
tarda en recorrer todo el rio aproximadamente 12 horas, esperandose en consecuencia
situaciones simultaneas de pleamar y bajamar (Balay, 1961). Las amplitudes medias son
del orden de un metro en la costa sur y 0.35 m en la norte. Las corrientes de marea son
del orden de 0.5 m s™, con sus valores maximos sobre la costa sur y en la zona de “El
Codillo”, cercano a Punta Piedras. En la Bahia Samborombdén hay un sistema de
corrientes residuales de marea en sentido antihorario, el cual fluye hacia el océano

siguiendo la linea de costa, juntamente con el drenaje fluvial (Urien, 1972).

1.2.Unidades morfoldgicas del rio

Tomando en consideracion su morfologia y dinamica, el rio puede ser dividido
en una region interna y otra externa, por una franja de baja profundidad localizada entre
Punta Piedras y Montevideo, denominada Barra del Indio (CARP, 1989). La region

interior presenta un régimen fluvial , en tanto que en la region exterior se produce la
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interaccion entre las aguas marinas y continentales definiendo un vasto estuario, sobre
el cual se centrara esta descripcién ambiental.

Las unidades morfoldgicas de la region estuarial, siguiendo a CARP (1989),
pueden caracterizarse como sigue:
La Barra del Indio es una planicie suave que se ubica entre Punta Piedras y
Montevideo; su profundidad varia entre 6.5 y 7 m. Su cara oriental limita con un
escalén pronunciado de rumbo NE, comprendido entre las isobatas de 7 y 11 m, con un
gradiente que varia de Norte a Sur de 0.05 a 0.02% y denominado Frente Maritimo.
El Canal Maritimo es una depresidn ancha y profunda que separa la Barra del Indio y
la Bahia Samborombédn, del Alto Maritimo. Tiene una profundidad de 12 a 14 m y se
hace mas profundo hacia el Sur, alcanzando los 20 m en cercanias del Cabo San
Antonio.
El Alto Maritimo esta formado por los bancos Inglés; Arquimedes y Rouen. Los dos
primeros son zonas estables, con efecto de divisoria de aguas (Urien, 1967), que separan
las depresiones del Canal Oriental y Canal Maritimo. EI Banco Inglés y el Arquimedes
tienen una profundidad de 6-8 m y una superficie aproximada de 350 y 45 Km?
respectivamente. El Banco Rouen se sitla a unos 30 Km al Sur de los anteriores, cubre
un area de 700 Km? y tiene entre 10 y 12 m de profundidad.
El Canal Oriental es un depresion alargada que se inicia al Oeste de la Barra del Indio,
y cuya profundidad va en aumento hacia el Este, alcanzando 20 m frente a Punta del
Este. A partir de alli toma un arrumbamiento NE y se denomina Pozos de Fango. Este
canal natural representa el antiguo desague del Plata.
La Bahia Samborombon es un area poco profunda (entre 1 y 10 m) y pendiente muy
suave, que se extiende entre Punta Piedras y Punta Rasa. Su ribera esta conformada por un
extenso pantano que posee una extension aproximada de 171.000 hectareas (Milovich et
al., 1992) .
El Banco Piedras esta en el extremo norte de la Bahia Samborombén. Es un banco chato,
estable y de nicleo compacto, que desvia el canal natural del rio hacia el Este (Urien,
1967).
En Punta Rasa, extremo norte del Cabo San Antonio, hay una serie de bajofondos
constituidos por arena, algunos aflorantes y otros sumergidos, tales como los casos de

los bancos Ajé y San Agustin. La espiga de la Punta Rasa esta semisumergida y es la



Capitulo 111- 92

prolongacion de la costa. Su crecimiento es de rumbo norte, debido a la accion de las
olas y la deriva litoral.

Al Sur de la Punta Rasa, en el cabo San Antonio, la batimetria revela una
pendiente mayor que en el estuario. La isobata de 10 m es mas proxima a la costa,
presenta un festoneado que aumenta hacia el Sur de Punta Médanos y forma “ganchos "~
de direccion SE en correspondencia con formas terrestres litorales semejantes, cordones
de dunas sucesivos, que insindan antiguas lineas litorales (Urien, 1967).

Una caracteristica morfoldgica de la Plataforma Continental Argentina son las
llamadas “terrazas”, cuyo origen se vinculd a las variaciones del nivel del mar en
respuesta a los ciclos glaciares del Pleistoceno. En las inmediaciones de la
desembocadura del Rio de la Plata, la terraza mas proxima a la costa se ubica a una
profundidad de 25-30 m. El ancho de esta terraza disminuye hacia el sur, alcanzando su
menor desarrollo en el area de Mar del Plata-Claromecd. Otra terraza se desarrolla a los
85 m de profundidad, aunque en algunas zonas se extenderia hasta los 100 m (Parker, et
al., MS) .

1.3.Distribucién de los campos de temperatura y salinidad®.

El enorme caudal del Rio de la Plata al volcar sobre la suave pendiente de la
plataforma continental argentina, forma un estuario poco profundo y de enorme
superficie. Esta relacion entre sus escalas espaciales favorece grandes intercambios de
energia con la atmosfera, afectando de modo significativo la distribucion espacio-
temporal de los campos de temperatura y salinidad. Tanto la enorme extension de este
estuario como su alta dinamica hacen técnica y econdmicamente dificil su estudio,
necesitdindose una gran cantidad de observaciones para obtener una descripcion
sindptica y resolver la variabilidad espacial y temporal del sistema (Framifian et al.,
MS).

8 El ciclo estacional de los forzantes, y las respuestas al mismo de las ditribuciones de temperatura y
salinidad, fueron estudiados por Guerrero et al.(1997). Empleando el mismo esquema estacional,
Framifian et al.(MS) presentaron una segunda versién basados en una ampliacion del banco de datos
original. En este Capitulo se presentan los resultados correspondientes a una tercera ampliacion de dicha
base de datos, sobre la que se efectuaron analisis adicionales acerca de la variabilidad horizontal de la
salinidad, y la estratificacion vertical de la columna de agua.



Capitulo 111- 93

1.3.1.Consideraciones metodolégicas:

Los campos de temperatura y salinidad son analizados empleando los patrones
estacionales para cada una de estas variables, presentados por Guerrero et al. (1997). En
el caso de la temperatura, estos autores definieron un periodo célido (diciembre a
marzo) y otro frio (junio a setiembre), sobre la informacion de la base de datos
historicos. Los periodos definidos (Figura 3.2) abarcan cuatro meses centrados
alrededor de los maximos y minimos valores de temperatura. Este ciclo térmico se basa
solamente en aquellas estaciones efectuadas en el estuario, y no resulta representativo
de la plataforma adyacente.

Los principales forzantes que controlan la distribucion media de salinidad en el
estuario, son la batimetria; el caudal y los vientos. La Figura 3.3 muestra el patrén
estacional de los forzantes y los periodos definidos por Guerrero et al. (1997). Los datos
estadisticos de viento tomados en el Ponton Practicos Recalada, fueron agrupados en dos
sectores segun una perpendicular al eje del rio. Es asi que los vientos maritimos
comprenden a los sectores EN; E; SE y S, que actuan en contra de la descarga del rio. Los
vientos continentales agrupan a aquellos de los sectores N; NW; W'y SW, que favorecen la
descarga fluvial. Se presenta un analisis mensual del cociente de la frecuencia de vientos
maritimos a continentales (Figura 3.3.3), y la intensidad media para cada sector (Figura
3.3.b). Asimismo se incluyen los datos de caudal medio mensual para el Rio de la Plata,
durante el periodo 1980-90 (Figura 3.3.c). A partir de esta informacion, estos autores
proponen dos periodos para el estudio de la distribucion de salinidad: otofio-invierno
(desde abril hasta agosto inclusive), caracterizado por un aumento del caudal, un balance en
la frecuencia de vientos maritimos y continentales, y mayores intensidades medias de estos
ultimos. Primavera- verano (desde octubre a febrero inclusive), se caracteriza por un
minimo en el caudal y la dominancia, tanto en frecuencia como en intensidad, de los
vientos maritimos. Marzo y setiembre fueron considerados meses transicionales.

La distribucion horizontal media de la temperatura, se analiza a partir de la
confeccion de mapas de isotermas para los periodos célido y frio; y para los estratos de
superficie y de fondo (Tabla I). Siguiendo a Guerrero et al. (1997), en aquellas estaciones
ubicadas sobre la plataforma adyacente al estuario, los valores registrados a 30 m de
profundidad han sido considerados como la temperatura de fondo. La eleccion de esta
temperatura permite evitar falsos gradientes horizontales, generados en la interseccion de

la termoclina con el fondo, teniendo en cuenta que la profundidad maxima de la capa de
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mezcla en la plataforma continental frente al Rio de la Plata, es de 30-40 m (Servicio de
Hidrografia Naval, 1973).

La distribucion horizontal media de la salinidad, se analiza a partir de la confeccion
de mapas de isohalinas para los periodos otofio-invierno y primavera-verano; y para los
estratos de superficie y de fondo (Tabla I). Con el objeto de estudiar a escala media la
variabilidad del campo de salinidad, la zona del estuario fue dividida en cuadriculas de /,
grado de latitud por /, grado de longitud, calculandose para cada elemento de la esa
grilla el valor del coeficiente de variacién. Este coeficiente es simplemente la
desviacion tipica expresada como porcentaje de la media, y resulta adecuado para
comparar poblaciones que poseen diferentes medias (Sokal y Rohlf, 1979). Todos estos
calculos fueron efectuados para el estrato de superficie y de fondo separadamente, y
para los periodos de otofio-invierno y primavera-verano previamente definidos.

La estratificacion de la columna de agua a escala media, se analizé calculando para
cada estacion CTD el maximo gradiente vertical de salinidad, interpolando linealmente los
valores previamente decimados cada un metro. Sobre estos datos, y siguiendo también el
patron estacional propuesto por Guerrero et al. (1997), se construyeron mapas de isopletas

de esta variable (Tabla I).

1.3.2. Temperatura.

1.3.2.1.Distribucion Horizontal:

El ciclo térmico de la atmdsfera es el responsable de las diferencias de
temperatura entre invierno y verano en el estuario. Durante estos periodos el estuario es
verticalmente isotermo, aunque pueden esperarse termoclinas en los periodos
transicionales de enfriamiento y calentamiento (Guerrero et al., 1997). El campo
térmico medio para los periodos previamente definidos se muestra en las Figuras 3.4 y
3.5. Puede apreciarse que durante el periodo calido (Figura 3.4.a y b), todo el estuario
estd comprendido en el rango 20 a 23 °C, diferencidndose de las aguas de plataforma
algo mas frias (menos de 19°C). Durante el periodo frio (Figura 3.5.a y b) las aguas
estuariales estan entre 10 y 12°C, al igual que las aguas de la plataforma adyacente. El
estuario resulta térmicamente casi homogéneo en el plano horizontal durante ambos

periodos.
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En la Bahia Samborombdn, que es una de las areas mas someras del estuario, Lasta
et al. (1996) observaron homogeneidad térmica vertical durante todo el afio. La
informacion satelitaria de la temperatura de superficie permitié describir el ingreso de
aguas marinas mas frias a lo largo de Punta Rasa , en el sector sur de la Bahia
Samboromboén (Framifian y Brown, 1993; Lasta et al., 1996; Framifian et al. MS). Este
flujo con direccion hacia el Norte y noroeste esta presente todo el afio, pero es mas notorio
en verano debido al mayor contraste térmico (Framifian et al. MS). La informacion
satelitaria permiti6 ademas detectar un minimo de temperatura sobre costa uruguaya en
cercanias de Punta del Este, desde mediados de diciembre hasta comienzos de febrero, con
una diferencia térmica de 4-5°C respecto del resto de las aguas del estuario (Framifian y
Brown, 1993). Este minimo térmico presenta las caracteristicas de una surgencia
(upwelling). El analisis de las estadisticas meteoroldgicas indican que durante diciembre y
enero el campo de vientos seria favorable para producir una surgencia entre Punta del Este

y Cabo Polonio (Framifian et al. MS).

1.3.3.Salinidad.

1.3.3.1.Distribucion Horizontal:

La marea oceénica ayuda a introducir agua marina en el estuario. Esto sucede
principalmente por la costa norte, que es mas profunda. En la Bahia Samborombdn en
cambio, el ingreso de agua salada estd muy restringido debido a la baja profundidad (Urien,
1972). El rango de salinidad medido en el estuario es 0-33 ups (CARP, 1989). El limite
de la intrusion salina sobre la costa argentina ha sido localizado aproximadamente en
“El Codillo” (Urien, 1967; CARP, 1989); y sobre la costa uruguaya entre Punta Tigre y
Punta Brava (Nagy et al., 1987). Estudios recientes que emplean radiometria satelital
(Framifian y Brown, 1996), brindan una descripcién mas completa de su distribucion
espacio-temporal, basados en la distribucion del maximo de turbidez en superficie, al
gue se halla asociado el limite de intrusién salina, tal como se describe en el apartado
1.4.

El analisis estadistico de la salinidad durante otofio-invierno (Figura 3.6.a y b),
muestra para superficie y fondo los valores mas altos del coeficiente de variacion en el
interior del estuario, entre Montevideo y Punta Piedras. Para esta region fueron estimados

valores de salinidad media entre 3.2 y 7.2 ups en superficie, y entre 7.3 y 14.6 ups en el
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fondo. Los valores del coeficiente de variacion son mayores en superficie (83.4 a 138.4)
que en el fondo (59.1 a 81.8). La variabilidad disminuye aguas abajo y hacia la parte
central del rio. Algunos altos valores del coeficiente de variacion sobre la costa de la Bahia
Samborombdn, deben ser tomados con precaucion pues se basan en pocos datos. Durante
primavera-verano (Figura 3.7.a y b), la region de méxima variabilidad mantiene su
localizacién, pero cubriendo un area algo méas extensa en la superficie. Los valores
estimados de salinidad media son de 2.3 a 12.4 ups en superficie, y de 11.0 a 17.0 ups en el
fondo. Al igual que en el periodo anterior, la variabilidad en superficie (72.8 a 136.0)
resulta mayor que en el fondo (55.3 a 112.2). La variabilidad también disminuye hacia el
centro del rio y hacia afuera del estuario. En superficie la costa uruguaya muestra menor
variacion que en otofio-invierno.

La Figura 3.8.a muestra la distribucion del campo de salinidad de superficie para el
periodo otofo-invierno. EI mayor gradiente horizontal se observa en la regién comprendida
entre las isohalinas de 5 y 25 us. La Bahia Samborombdn en cambio, presenta un rango
salino menor, entre 10 y 15 us. Por fuera de la boca del estuario se aprecia una deriva de
aguas diluidas hacia el nordeste, a lo largo de la costa uruguaya, con salinidades entre 25 y
30 us. Un centro de baja salinidad, menor que 25 us, se centra en Cabo Polonio.

El campo de salinidad de fondo (Figura 3.8.b) muestra para el mismo periodo, una
mayor penetracion rio arriba del agua salada, y gradientes horizontales mayores que, al
igual que en superficie, disminuyen desde la isohalina de 25 us hacia mar afuera. La
isohalina de 25 us (y en menor medida la de 20 us) muestra el efecto de los bancos
Arquimedes e Inglés restringiendo el ingreso de agua marina, que penetra principalmente
por el canal Oriental y el Canal Maritimo. A la altura de Cabo Polonio se ve la sefial de
fondo del nacleo de baja salinidad.

En la distribucion de salinidad de superficie para primavera-verano (Figura 3.9.a),
también se observa la sefial de aguas diluidas hacia el nordeste, pero el flujo sobre costa
uruguaya se ve restringido a la altura de Punta del Este por una lengua salina (valores
mayores que 30 us). Como consecuencia, se observa un aumento de la descarga hacia el
Sur, a lo largo de Cabo San Antonio sobre costa argentina. La isohalina de 25 su intersecta
aqui la costa en cercanias de Punta Médanos. En el interior del estuario, sobre la costa
uruguaya se observan mayores salinidades y gradientes horizontales méas altos que en el
periodo anterior, especialmente en cercanias de Montevideo. La Bahia Samborombdn

muestra homogeneidad y el mismo rango de salinidad (10 a 15 us).
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La salinidad de fondo durante primavera-verano (Figura 3.9.b) no difiere
substancialmente de aquella presentada para otofio-invierno, ya que esta fundamentalmente
controlada por la batimetria. Sin embargo puede apreciarse un mayor ingreso de agua
salada por el Canal Oriental, sobre costa uruguaya, y aguas algo mas dulces en Bahia
Samborombén.

El patron de descarga por dos vias descripto para este estuario, es explicado por
Guerrero et al. (1997) en virtud del ciclo de sus principales forzantes (Figura 3.3). Durante
otofio-invierno, el caudal del rio es maximo, y los vientos continentales casi neutralizan a
los maritimos. En consecuencia, con una influencia muy pequefia o nula de los vientos, la
descarga continental esta solamente afectada por la fuerza de Coriolis, que actUa desviando
las aguas del rio hacia la izquierda (Hemisferio Sur) generando descarga sobre la costa
uruguaya, tal como se ve en la Figura 3.8.a. Durante primavera-verano los vientos
maritimos dominan tanto en intensidad como en frecuencia, y tienden a revertir el drenaje
del rio. Bajo esta condicidn la fuerza de Coriolis empuja a las aguas hacia el Sur, generando
a lo largo de la costa argentina una gran extension de aguas diluidas en superficie, que

sobrepasa la latitud de Punta Médanos (Figura 3.9.a).

1.3.3.2.Distribucion Vertical:

En estuarios poco profundos la salinidad por si sola determina la densidad de las
masas de agua (Kjerfve, 1989). En este estuario, Guerrero et al. (1997) han sefialado la
presencia casi permanente de dos estratos de agua de diferente salinidad. El estrato superior
esta formado por aguas de baja salinidad, en tanto que el inferior esta compuesto por aguas
estuarinas, salobres y en consecuencia mas densas. La transicion entre ambos estratos es
mas 0 menos acentuada, y se denomina haloclina. Al efectuar secciones radiales en el
estuario, estos autores muestran que el espesor del estrato superior es relativamente
constante (véase también Madirolas et al., 1997), en tanto que el estrato de fondo toma
forma de cufia como consecuencia de la menor profundidad rio arriba (cufia salina).

La caracterizacion sindptica de la distribucion vertical de salinidad presentada por
Guerrero et al. (1997), se basa en datos de tres campafias. Se seleccionaron tres secciones
de cada una de ellas: una al Norte, siguiendo el Canal Oriental a lo largo de la costa
uruguaya; una central, que se corresponde aproximadamente con el eje del estuario; y una
al Sur sobre la costa argentina. Todas estas secciones tienen un origen comun en 35°00°S y

57°00°W. La Figura 3.10 y la Figura 3.11 corresponden a campafias de otofio-invierno
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(agosto 1992) y primavera-verano (noviembre 1995), respectivamente. Ambas campafias se
desarrollaron bajo condiciones de vientos suaves a moderados. La Figura 3.12 presenta las
secciones de salinidad durante una campafia con vientos moderados a fuertes durante abril
de 1993.

Durante la camparia de agosto de 1992 (Figura 3.10, otofio-invierno) predominaron
los vientos continentales con una intensidad media de 2.7 m s™. Bajo esta condicion de
vientos suaves las tres secciones presentan una fuerte estratificacion. La haloclina esta
definida por gradientes de 4.6 a 15.8 ups m™. La profundidad del estrato de superficie es
casi constante, y se forma una cufia salina entre la haloclina y el fondo. Las aguas diluidas
muestran mayor extensién mar afuera en la pierna norte, donde la isohalina de 30 alcanza
la superficie a 240 Km del origen, en tanto que la misma isohalina alcanza la superficie a
130 Km en la pierna central y a 150 Km en la pierna sur. Las secciones correspondientes a
la campafia de noviembre de 1995 (Figura 3.11, primavera-verano) fueron realizadas bajo
condiciones de vientos maritimos de 7.4 m s de intensidad media. No se observa
estratificacion en la pierna Norte, sino un fuerte gradiente horizontal a los 35-40 Km del
origen. La seccidén central presenta aguas estratificadas entre dos zonas de fuerte
estratificacion horizontal en superficie, a 40 y 100 Km del origen. La seccion sur muestra la
descarga del rio sobre costa argentina. La isohalina de 30 ups alcanza la superficie mas alla
de los 275 Km. El rango de los gradientes verticales es 3.9-8.3 ups m™. La camparia de
abril de 1993 (Figura 3.12) corresponde a una condicion cercana a la sudestada. Vientos
maritimos, principalmente del sudeste y este-sudeste, con velocidades de 10 a 14 m s™
soplaron durante 60 horas. No se observa estratificacion en el estuario, con excepcién de la
parte interna de la pierna norte (cercanias de Montevideo), y un estrato de fondo aislado en
la seccion sur. El gradiente vertical méaximo medido en la seccién norte fue 2.6 ups m ™. En
las piernas central y sur la haloclina ha sido destruida debido a la mezcla vertical generada
por el viento.

La presencia de la cufia salina es una caracteristica casi permanente de este estuario,
cuya maxima penetracion rio arriba estd controlada por la batimetria. Esta estructura
vertical puede ser destruida por vientos superiores a los 10 m s, que soplen por periodos
de al menos 12 horas (Guerrero et al., 1997). Como se ha sefialado (apartado 1.1.), las
sudestadas se pueden registrar durante todo el afio, y su duracién varia entre uno y tres

dias, llegando en ocasiones a cinco (SIHN, 1995). No existen en la actualidad
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estimaciones del tiempo de restauracion de la haloclina, luego de un suceso de
homogeneizacién total de la columna de agua.

Framifian et al. (MS) presentan algunos ejemplos de perfiles verticales
correspondientes a la campafia EH-08/95 del mes de noviembre (Figura 3.13), donde
pueden verse regiones altamente estratificadas y otras completamente mezcladas, como
ejemplo de la variabilidad espacial existente en el estuario. Los perfiles de las estaciones a
y b fueron tomados en el mismo sitio y fase de marea, e ilustran el efecto de la intensidad
del viento sobre la haloclina. Los tres perfiles de la estacion mas interna (Figura 3.13.3)
fueron tomados en marea creciente, segin los valores predichos para el puerto de
Montevideo. El primer perfil fue tomado con viento del oeste-noroeste con intensidad de
6.2 ms™ ; el segundo con vientos calmos del nor-noroeste e intensidad de 3 ms™ ; y durante
el tercero soplaron vientos del Oeste a 6.7 ms™ . Los gradientes verticales méaximos
medidos fueron 7.3, 8.9 y 4.4 upsm™ respectivamente. La estacion b, situada algo més al
sudeste de la anterior, presenta resultados similares. Ambos perfiles en esta estacion fueron
tomados en marea bajante. El primero de ellos bajo una situacion de vientos calmos, dando
como resultado una diferencia en salinidad de 22.4 ups entre superficie y fondo. Al
siguiente dia, bajo una condicion de viento nor-noroeste de 8 ms™® de intensidad, la
columna de agua esta casi completamente mezclada, con un pequefio gradiente (1.02 ups
m™) cerca del fondo. En ambas estaciones puede verse que el aumento de la intensidad del
viento produce una disminucion del gradiente vertical de salinidad. En el centro del
estuario (Figura 3.13.c) y en la boca de la Bahia Samborombén (Figura 3.13.d) se observa
la condicidn tipica de dos estratos de diferente salinidad. En inmediaciones de los bancos
en cambio, se observan situaciones de homogeneidad vertical ain bajo condiciones de
vientos suaves (Figura 3.13.f). En los perfiles tomados en la zona sur sobre la plataforma
interior (Figura 3.13. g y h), puede verse ain una columna estratificada, mostrando
coherencia con la situacion media de descarga hacia el Sur durante primavera-verano
(Figura 3.9.a). El estrato superior de agua diluida de la estacion localizada més hacia el Sur
(Figura 3.13.h) tiene 7 m de espesor, y ocupa un tercio de la columna de agua
aproximadamente, mostrando la importancia de la descarga hacia el Sur.

A los fines de analizar las caracteristicas de la estructura vertical a escala media,
y empleando el mismo patron estacional utilizado para estudiar la distribucion
horizontal de salinidad, se presentan isolineas del maximo gradiente vertical de esta

propiedad para otofio-invierno y primavera-verano (Figura 3.14). Durante otofio-invierno
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(Figura 3.14.a) la region estratificada (con valores superiores a 1 ups m™) se encuentra
entre las lineas Punta Piedras-Montevideo y Punta Rasa-Punta del Este, con dos ndcleos de
maxima estratificacion (mayores que 6 ups m™) en los sectores mas profundos del estuario:
el Canal Maritimo y el Canal Oriental. La Bahia Samborombon permanece verticalmente
homogénea. En primavera-verano (Figura 3.14.b) la zona frente a Punta del Este
permanece verticalmente homogénea, y la region estratificada penetra rio arriba hasta el
meridiano 57° W sobre costa uruguaya. Sobre costa argentina existe una amplia regién
estratificada que cubre el sur de la Bahia Samborombén y el Cabo San Antonio hasta la
isobata de 50 m aproximadamente. El nlcleo de mayor estratificacion (valores mayores
que 10 ups m™) se centra en inmediaciones de la boca del Rio Santa Lucia (Uruguay), y se
extiende con valores superiores a 5 ups m™ primero hacia el Sudeste y luego hacia el Sur
hasta alcanzar Punta Rasa. En esta época se detecta ademas una region estratificada al Este

de Punta del Este, con valores que alcanzan 3 ups m™.

1.4.Frentes de turbidez en el estuario.

Una importante caracteristica sedimentologica de muchos estuarios es la
presencia de una zona de turbidez maxima, en la cual la concentracion de material
suspendido es méas alta que en las regiones aguas arriba o aguas abajo de la misma.
Estos frentes de turbidez se localizan cerca de la maxima penetracion rio arriba de la
cufia salina, y estarian originados en dos procesos hidroldgicos: convergencia horizontal
y floculacion de los sedimentos por aumento de la fuerza idnica; y resuspension de los
mismos por corrientes de marea (Geyer, 1993). EI material en suspension en el Rio de la
Plata esta compuesto principalmente por limos y arcillas, con concentraciones
superficiales comprendidas en el rango 15 a 250 mg I™* (Bazan y Arraga, 1993). Los
valores de méxima turbidez (200 a 250 mg I"*) han sido registrados en la zona entre
Punta Brava y Punta Piedras, asociados a salinidades de superficie de 0.5 a 5 ups
(Bazan y Arraga, 1993). Framifian y Brown (1996) emplearon imagenes de los satélites
NOAA para estudiar la distribucién espacial y temporal del frente de turbidez del Rio
de la Plata. Este frente es detectable en los canales visible e infrarrojo cercano del
radiometro AVHRR, transportado por esos satélites. La distribucion media de estos
frentes estd controlada por la batimetria: en la Bahia Samborombdn siguen
aproximadamente la isobata de 5 m, y hacia el Norte siguen la geometria de la Barra del

Indio. La mayor movilidad frontal se presenta sobre la costa uruguaya, como



Capitulo 111- 101

consecuencia de la profundidad del Canal Oriental. Las variaciones estacionales en la
distribucion de los frentes (Figura 3.15) puede explicarse en funcion de la descarga
continental y el campo de vientos. Esta localizacion muestra su avance maximo hacia el
Oeste durante el verano (Figura 3.15.a), cuando la descarga continental es minima y los
vientos dominantes son del sector nordeste. Durante la primavera, (Figura 3.15.d)
cuando se presentan fuertes vientos del sudoeste, los frentes alcanzan su méaxima
posicion oriental sobre la costa uruguaya. En otofio e invierno (Figura 3.15.b y ¢),
estaciones en que el rio aporta su maxima descarga, la distribucion es bimodal con
maximas densidades frontales sobre ambas costas y mayor variabilidad en el centro del
rio.

Los desplazamientos de los frentes de turbidez estan asociados a variaciones en
el régimen de mareas, caudal del rio y procesos sedimentoldgicos. Sin embargo al
considerar escalas temporales medias, existe una buena correlacion entre la posicion de
estos frentes y la localizacion del frente salino de fondo, tal como ha sido demostrado
por Framifian y Brown (1996). La Figura 3.16 ilustra una situacion de coincidencia
entre el méaximo de turbidez y el limite de la intrusion salina, a escala sindptica. Esta
seccion corresponde a aquella de la Figura 3.10.a (norte). Durante la misma los valores
méaximos de sedimento en suspension en superficie alcanzaron a 32.36 mg I* | y
estuvieron asociados a salinidades de 4.9 ups. La estacion donde fue registrado este

maximo se localizd en cercanias de Montevideo (35°05°S y 56°05"W).

1.5.Masas de agua y corrientes en la plataforma continental adyacente al Rio de la
Plata.

El agua de la plataforma continental es de origen subantértico, diluida por la
descarga continental y modificada por intercambios de masa y calor con la atmosfera
(Piola y Rivas, 1997). La distribucion de la salinidad de la plataforma continental al
Norte de los 38°S, evidencia la influencia de la descarga del Rio de la Plata que diluye
sus aguas por debajo de las 33 ups.

Piola y Rivas (1997) presentan una recopilaciéon y sintesis del conocimiento
acerca de las corrientes en la Plataforma Continental Argentina. Estos autores sefialan
que los registros de corrientes en la regién son pocos y de corta duracion, y que en
consecuencia los rasgos de la circulacion general han sido inferidos a partir de la
distribucion de propiedades fisico-quimicas, de indicadores bioldgicos, y de modelos

fisico-matematicos. En particular, al Norte de los 41° S (aproximadamente la
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desembocadura del Rio Negro) donde los vientos son menos intensos y mas variables,
se presentan discrepancias entre los autores, acerca de la direccion y la intensidad de la
corriente media. Piola y Rivas (1997) sefialan en su trabajo que los resultados de varios
modelos numéricos indican un flujo medio hacia el NNE, con velocidades superficiales
de 0.10 ms™, y que un anélisis de la distribucién de temperatura y salinidad para
noviembre de 1968 sugiere el mismo sentido de circulacion (Lusquifios, 1971). Sin
embargo, en ocasiones ha sido advertida la influencia del Rio de la Plata hacia el Sur,
hasta la latitud de Mar del Plata, en concordancia con los resultados expuestos en este
Capitulo. Carreto et al.(1995) sobre la base de datos fisico-quimicos tomados frente a
Mar del Plata durante el periodo 1987-89, concluyen que la region esta cubierta por
aguas de origen subantartico en otofio e invierno, y por aguas de la region costera del
Rio de la Plata en primavera. Sobre la base de datos biolégicos y ambientales, Balech
(1949, 1965, 1971) infiere un flujo con direccion NNE, y propone ademas la existencia
de una contracorriente hacia el SSW durante el verano, a la que denomina Deriva
Calida Costera, que alcanzaria la latitud de Peninsula Valdés, y esporadicamente el sur
del golfo San Jorge. La falta de observaciones directas de corrientes en la region,
impide en la actualidad resolver con precision las discrepancias entre los diversos

autores (Piola y Rivas, 1997).

2. Productividad del sistema:

2.1.Produccién primaria y nutrientes.

La produccidon primaria en el Rio de la Plata puede caracterizarse entre media y
elevada (CARP, 1989). Los valores més bajos de clorofila a han sido medidos en
invierno. En la zona estuarial, la supervivencia de los organismos marinos o
dulceacuicolas se ve afectada por la alta variabilidad ambiental que la caracteriza. En
esta zona se produce ademas la acumulacion de abundante material detritico vegetal,
evidenciado por las altas concentraciones de feopigmentos aqui detectadas. Las
concentraciones maximas de clorofila a se asocian al florecimiento del fitoplancton. Los
florecimientos de diatomeas y dinoflagelados marinos son caracteristicos durante la
primavera y el otofio, y durante el verano los de cianoficeas de agua dulce (Microcystis
aeruginosa) (CARP, 1989). Analisis preliminares de la distribucion superficial de

pigmentos fotosintéticos a partir de iméagenes satelitales del Coastal Zone Color Scanner
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(CZCS), muestran altas concentraciones de pigmentos en la zona estuarial del Rio de la
Plata (Podesta, 1997).

Durante la primavera de 1982 (11 al 27 de octubre), Carreto et al. (1986)
identificaron tres sistemas nutritivos en la plataforma continental a la latitud del Rio de
la Plata, sobre la base del cociente de nutrientes [NO3™ : PO4™ : SiO3™]. Los sistemas
definidos fueron: Estuarino [2.5:1:139], correspondiente a las aguas estuarinas del Rio
de la Plata; Costero [0.1:1:1.4], correspondiente a aguas costeras de origen
Subantartico; y Subantartico [12:1:2.2], correspondiente a aguas de plataforma de
origen subantartico. Las mayores concentraciones de clorofila a (7.7 mg m™) fueron
detectadas en aguas superficiales hacia el sector nordeste del sistema Estuarino, y en
asociacion con una marcada estratificacion termohalina. Estos autores sefialan ademés
que la produccion fitoplanctdnica en el sistema estaria regulada por la disponibilidad de
nitrégeno y la penetracion de la luz, estando en exceso los silicatos y fosfatos®.

Hubold (1980 a y b) presenta resultados de dos cruceros que cubren la
plataforma y el talud, desde el Cabo Santa Marta (Brasil) hasta Mar del Plata, y reporta
altos valores de clorofila a en superficie en cercanias de la boca del Rio de la Plata y
costa uruguaya adyacente. Durante el crucero de agosto-noviembre los valores en
cercanias del estuario estuvieron entre 0.5 y 2.0 mg m™ alcanzando un maximo de 22.4
mg m™ sobre costa uruguaya. En el segundo crucero (abril a junio) fueron medidos
valores de 2.06 a 3.14 mg m™ frente al estuario.

Conviene aclarar que en los ecosistemas estuariales debe tenerse en cuenta al
detrito organico, ademas de la produccion primaria fitoplancténica, como base de las
tramas troficas. Existe evidencia considerable de que los detritos organicos y la flora
microbiana que en ellos se desarrolla, forma la base de importantes cadenas troficas
estuarinas (Day et al., 1989). Este detrito se origina a partir de plantas vasculares que se
desarrollan en los pantanos salados, que rodean usualmente a los estuarios. Sobre costa
argentina, desde Punta Piedras hasta Punta Rasa, existe un extenso pantano salado que
cubre una superficie aproximada de 38.400 Ha, cuyas especies dominantes pertenecen a

los géneros Spartina y Salicornia (Milovich et al., 1992). Sin embargo, no existen

% Recientemente S.V. Smith ha incluido en la homepage de LOICZ (Land-Ocean Interactions in the
Coastal Zone), www.nioz.nl/loicz/, una estimacion de la produccion primaria para este estuario
asumiendo valores y comportamientos promedio del sistema, obteniendo como resultado una produccién
primaria estimada entre 200 y 300 g C m2d™ . Estos valores deben considerarse enteramente
provisionales.
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estudios que permitan evaluar el aporte de cada una de estas fuentes a la trama trofica

del ecosistema.
2.2.Zooplancton.

Las referencias en la bibliografia al zooplancton de este estuario son sumamente
escasas. Vifas et al.(1994) sefialan que Neomysis americana (Mysidacea) es una de las
especies zooplanctdnicas mas abundantes de la Bahia Samborombdn, y que constituye el
alimento principal de los juveniles de peces que habitan la bahia.. Estos autores
encuentran las mayores densidades de este mysidaceo en la zona de aguas someras,
especialmente al sur de la citada bahia, y durante los meses de primavera y verano. El
plancton de la Bahia de Maldonado, sobre costa uruguaya, esta numéricamente dominado
por copépodos. Otros grupos reportados en esta bahia son Pleopis polyphemoides
(Cladocera); larvas de Balanus; quetognatos del género Sagitta (Méndez et al., 1997).
Un estudio llevado a cabo en la Bahia Samboromb6n (Sorarrain, 1998) dio como
resultado que el zooplancton de la bahia posee un sélo pico anual durante la primavera.
Las especies dominantes son Acartia tonsa (Copepoda); Neomysis americana
(Mysidacea); Mnemiopsis maccradyi (Ctenophora) y Liriope tetraphylla
(Hydromedusae). El zooplancton gelatinoso contribuye con un aporte significativo a la
biomasa zooplanctonica, llegando a comprender el 91% en peso seco y el 31% en peso
de carbono organico durante el pico estacional de primavera.

Mas alla de la escasa informacion cientifica sobre el zooplancton de este
ecosistema, y teniendo en cuenta la alta productividad en términos generales de los
estuarios, es dable suponer que el estuario del Rio de la Plata alberga una importante
biomasa zooplancténica, como parecen sugerirlo los resultados presentados por
Madirolas et al.(1997), quienes han detectado por medios acusticos grandes
concentraciones de plancton a lo largo de toda la cufia salina, distribuidas

inmediatamente por debajo de la haloclina.

3.Sintesis del Capitulo:

El Rio de la Plata colecta la segunda cuenca hidrica de Sud América y vuelca
sus aguas sobre la suave pendiente de la Plataforma Continental Argentina, dando lugar
a un estuario de enorme superficie, especialmente en comparacion con su profundidad.

Esta relacion entre sus escalas espaciales (vertical y horizontal), hacen que este sistema
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sea altamente influenciable por el intercambio de materia y energia con la atmosfera. Es
asi que la temperatura de sus aguas esta definida por el ciclo térmico de la atmosfera. A
escala media, las variaciones de temperatura tanto horizontales como verticales, son
poco pronunciadas. Sin embargo a escala sindptica ha sido observado cierto grado de
estructuracion térmica (por ejemplo el fendmeno de surgencia en Punta del Este).

El rango salino observado en el estuario es muy amplio (0-33 ups), y la
distribucion de la salinidad de superficie estd también condicionada por el forzante
meteoroldgico. La salinidad de superficie presenta un patrén de distribucién gobernado
por los vientos y el caudal, en tanto que la salinidad de fondo aparece controlada por la
batimetria. La méaxima penetracion rio arriba del agua salada de fondo, se sitla
aproximadamente entre Montevideo y Punta Piedras.

Este estuario presenta una estructura vertical conspicua, determinada por la
distribucién de la salinidad que genera dos estratos de distinta densidad: uno de agua
dulce en superficie, y otro de agua salobre en el fondo. Ambos estratos estan separados
por una marcada haloclina, donde han sido medidos altos valores del gradiente vertical
de salinidad. Esta estructura es casi permanente en el estuario, pero vientos fuertes
pueden mezclar la columna de agua hasta el fondo. A escala sinOptica, existe marcada
variabilidad espacial en los gradientes verticales de salinidad. Los valores maximos de
esta variable se sitGan en los lugares mas profundos del estuario: Canal Maritimo y
Canal Oriental.

La influencia sobre la plataforma de las aguas diluidas del estuario es notoria, y
sigue el patron estacional de los vientos. Hacia el Sur alcanza al menos la latitud de
Punta Médanos en primavera-verano; y hacia el norte y nordeste bafia las costas
uruguayas, especialmente en otofio-invierno.

Una caracteristica sedimentoldgica, asociada a la distribucion de la salinidad, es
el méximo de turbidez. Estos frentes se sitlan, a escala media, en cercanias de la
maxima penetracion de la cufia salina. Su localizacion mas probable es entre
Montevideo y Punta Piedras, para seguir luego la isobata de 5 m a lo largo de la Bahia
Samborombén. Sobre costa uruguaya presentan mayor variabilidad espacial que sobre
costa argentina.

En cuanto a la productividad del sistema, existen muy pocos estudios que permitan
una caracterizacion general. La produccion primaria estaria entre media y elevada, con

valores minimos en invierno. Se presume que el detrito vegetal, originado en las plantas
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vasculares del extenso pantano de las costas de Bahia Samborombon, podria jugar un
importante papel en las tramas tréficas, tal como ha sido reportado para otros estuarios
templados. En cuanto al zooplancton, s6lo puede mencionarse que los registros acusticos
revelan la existencia de biomasas importantes de organismos asociados a la haloclina,
aunque la composicién taxonémica de tales concentraciones no ha sido establecida. En el
caso particular de Bahia Samborombo6n ha sido documentada la dominancia de cuatro
especies zooplanctonicas: Acartia tonsa (Copepoda); Neomysis americana (Mysidacea);

Mnemiopsis maccradyi (Ctenophora) y Liriope tetraphylla (Hydromedusae).
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5.Tablas:
VARIABLE PERIODO ESTRAT N GRILLA
O
Calido Superficie 397 Y grado X %2
grado
TEMPERATURA Fondo 254 Y grado x %
_______________________________________ grado ____|
Frio Superficie 579 Y grado x %2
grado
Fondo 413 Y grado x %2
grado
Otofio-Invierno Superficie ~ 828 Y/,grado x Y/,
grado
SALINIDAD Fondo 660 Y,grado x Y/,
_______________________________________ grado |
Primavera- Superficie 966 Y,grado x '/,
Verano grado
Fondo 910 Y,grado x Y/,
grado
MGV de Otofio-Invierno - 495 Y grado x %2
SALINIDAD grado
Primavera- - 769 Y grado x %2
\erano grado

Tabla I: Nimero de observaciones y grilla empleada para calcular las isolineas de
temperatura; salinidad y Maximo Gradiente Vertical de Salinidad (MGV), para los
diferentes periodos y estratos.
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6.Figuras:

33 T T | u

URUGUAY

Latitud

' Banco
Rouen

I i
- X Areade
7 . Estudio

55 54 53

Longitud

Figura 3.1: Localizaciéon de la region de estudio. Principales accidentes geograficos y
rasgos batimétricos
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Figura 3.2: Ciclo térmico anual en el estuario. La flecha doble indica el periodo frio

(junio-septiembre), y las flechas simples el periodo calido (diciembre-marzo)
(modificado de Guerrero et al., 1997).
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Figura 3.3: Patron estacional de los forzantes del campo de salinidad en el estuario.
Las flechas simples y doble sobre el eje de tiempo, muestran los periodos primavera-
verano Yy otofio-invierno, respectivamente.a: cociente de la frecuencia de los vientos
continentales a los maritimos.b: intensidad media de los vientos continentales y
maritimos.c: descarga media mensual del Rio de la Plata + 1 desvio standard
(modificado de Guerrero et al., 1997).
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- [ [
-58 57 -56 -55 -54 -53
Figura 3.4: Isotermas de superficie (a ) y de fondo (b ) para el periodo calido
(diciembre-marzo). Los puntos indican la localizacion de las estaciones de muestreo.
M: Montevideo; P.E.: Punta del Este; C.P.: Cabo Polonio; P.P.: Punta Piedras; B.S.:
Bahia Samboromboén; P.R.: Punta Rasa.
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Figura 3.5: Isotermas de superficie (a) y de fondo (b ) para el periodo frio (junio-

septiembre). Los puntos indican la localizacion de las estaciones de muestreo.
Abreviaciones como en la Figura 3.4.
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(@) y enfondo

invierno (abril-agosto). Las cuadriculas fueron definidas cada % de

grado. Los valores presentados para cada elemento son, de arriba hacia abajo,

Figura 3.6: Estadistica descriptiva del campo de salinidad en superficie

fio-

(b ), durante oto

salinidad media; coeficiente de variacion; nUmero de observaciones. Los sectores

sombreados destacan las regiones de mayor variacion de la salinidad.
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Figura 3.7: Estadistica descriptiva del campo de salinidad en superficie (a ) y en fondo

-febrero). Las cuadriculas fueron definidas
cada ¥4 de grado. Los valores presentados para cada elemento son, de arriba hacia

(b), durante primavera-verano (octubre

de observaciones. Los

-

: nimero

coeficiente de variacion;

sectores sombreados destacan las regiones de mayor variacion de la salinidad.

abajo, salinidad media;
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-58 -57 -56 -55 -54 -G53
Figura 3.8: Isohalinas de superficie (a) y de fondo (b ) para otofio-invierno (abril-

agosto). Los puntos indican la localizacién de las estaciones de muestreo.
Abreviaciones como en la Figura 3.4.
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Figura 3.9: Isohalinas de superficie (a) y de fondo (b ) para primavera-verano

(octubre-febrero). Los puntos indican la localizacion de las estaciones de muestreo.
Abreviaciones como en la Figura 3.4.
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Figura 3.10: Secciones de salinidad (agosto 1992) que caracterizan la descarga del
rio sobre costa uruguaya. La ubicacion de las transectas (a: transecta norte; b:
transecta central; c: transecta sur) se muestra en el pequefio mapa abajo a la derecha.
Los puntos indican las observaciones CTD (modificado de Guerrero et al., 1997).
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0

Distancia (Km)

Figura 3.11: Secciones de salinidad (noviembre 1995) que caracterizan la descarga
del rio sobre costa argentina. La ubicacion de las transectas (a: transecta norte; b:

transecta central; c

c: transecta sur) se muestra en el pequefio mapa arriba a la

derecha. Los puntos indican las observaciones CTD (modificado de Guerrero et al.,

1997).



Capitulo 111- 122

w
o

Profundidad (m)
o

=
ol
I

30 I W W W NN TR WO WO SN N S SN S S NN S SR N
0 50 100 150 200

Distancia (km)
Figura 3.12: Secciones de salinidad (abril 1993) bajo la condicién de vientos
maritimos fuertes. La ubicacién de las transectas (a: transecta norte; b: transecta
central; c: transecta sur) se muestra en el pequefio mapa arriba a la derecha. Los
puntos indican las observaciones CTD (modificado de Guerrero et al., 1997).
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Figura 3.13: Perfiles de salinidad seleccionados de estaciones CTD, correspondientes

a la campana EH-08/95 (modificado de Framifian et al., MS).
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-8 57 -56 -55 -54 -53
Figura 3.14: Isopletas del Maximo Gradiente Vertical para otofio-invierno (abril-agosto)

(a) y para primavera-verano (octubre-febrero) (b ). Los puntos indican la localizacion
de las estaciones de muestreo. Abreviaciones como en la Figura 3.4.
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Figura 3.15: Distribucién de la densidad de frentes de turbidez ( isopletas a intervalos
de 1x10”° km™) en el estuario, para verano (a ), otofio (b ), invierno (c ) y primavera (d

) (tomado de Framifian y Brown, 1996).
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Figura 3.16: Sedimento en suspension en superfice (a) y distribucién vertical de
salinidad (b), para la transecta de la Figura 4.10.a. (norte).
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IVV.Reproduccidn y ciclo de vida

1. Caracteristicas generales de la especie:
1.1.Consideraciones metodolégicas.

1.1.1.Distribucion espacial
Aunque la distribucion geogréafica general de la especie es conocida, a los

efectos de tener informacion mas detallada sobre la distribucion de los adultos de B.
aurea en el Rio de la Plata, se procesaron datos de rendimiento pesquero (expresado
como Kg h™) como un indicador de la concentracién de organismos. Para ello se
emplearon los resultados de 24 campafias del Proyecto Costero, totalizandose 226 lances
de pesca positivos para la especie. Sobre esta informacion se construyé un mapa de

isopletas.

1.1.2.Canibalismo
Se recolectd y proces6 material para efectuar estudios de canibalismo. Para ello,

se obtuvieron ejemplares de una concentracion reproductiva de la especie, en una
estacion de la campafia EH-15/96, del dia 14 de noviembre a las 20:11 hs. La
localizacion del sitio de muestreo (34° 57°9S y 56°29°5W) fue en cercanias de
Montevideo. Se tomd nota de la talla, sexo y estadio de maduracién gonadal de los
individuos. Los estomagos fueron conservados en formol al 10% para ser analizados en
laboratorio. Fueron procesados 33 estomagos empleando una lupa binocular,
cuantificandose el nimero de huevos de la especie presentes en la porcion cardiaca y
ciego gastrico de cada estomago. En los casos en que el buen estado del material lo
permitio, los huevos fueron datados de acuerdo con la escala de desarrollo embrionario
propuesta por Ferraro (1980) para Brevoortia tyrannus (Tabla 1). Se tomo nota ademas

de la presencia de otros items alimenticios presentes en el estomago.

1.2.Status Taxondmico.

La Familia Clupeidae, a la que pertenece la saraca, tiene distribucion mundial y
es una de las Familias de peces de mayor importancia tanto econémica como ecoldgica
(Ahrenholz, 1991). El género Brevoortia agrupa a especies de peces marinos peléagicos,
que forman grandes cardimenes y habitan principalmente aguas someras, aunque pueden

ser hallados a veces a profundidades de 60 m o mas. En la actualidad se reconocen 5
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especies del género, que habitan las aguas costeras del margen occidental del Océano
Atlantico (Whitehead, 1985; Cousseau y Diaz de Astarloa, 1993). Ellas son:

Brevoortia aurea (Spix y Agassiz, 1829), en Brasil y Argentina.

Brevoortia gunteri Hildebrand, 1948, en el Golfo de Méjico.

Brevoortia patronus Goode, 1879, en el Golfo de Méjico.

Brevoortia smithi  Hildebrand, 1941, desde Carolina del Norte hasta Florida, y parte
oriental del Golfo de Méjico.

Brevoortia tyrannus ( Latrobe, 1802), desde Nueva Escocia hasta Florida.

La informacidn recopilada por Cousseau y Diaz de Astarloa (1993) muestra que
por mas de 150 afios se considerd la existencia de dos especies de saraca en aguas
argentinas, bajo las siguientes denominaciones:

Brevoortia aurea Spix y Agassiz. 1829.
Clupanodon aureus Spix y Agassiz. 1829.
Alosa pectinata Jenyns, 1842.

Alausa aurea Cuvier y Valenciennes, 1847.
Clupea aurea Giinther, 1868.

Clupea pectinata Gunther, 1868.
Brevoortia tyranus Berg, 1895.

Brevoortia tyranus var. aurea Goode, 1878.
Brevoortia pectinata Goode, 1878.

Basados en el examen de 500 ejemplares provenientes de Bahia Samborombon;
Mar del Plata y Bahia Blanca, Cousseau y Diaz de Astarloa (1993) concluyen que se
trata de una sola especie, a la que corresponde designar Brevoortia aurea. Los mismos
autores, a partir del examen de ejemplares provenientes de aguas brasilefias, proponen
ademas que ésta es la Unica especie en aguas sudamericanas. Tomando ello en
consideracion, y siguiendo a Whitehead (1985), el status taxondmico de esta especie es:
Orden Clupeiformes

Sub Orden Clupeoidei

Familia Clupeidae
Sub Familia Alosinae

Especie Brevoortia aurea (Spix y Agassiz, 1829)
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1.3.Distribucion Geografica y Batimétrica.

Las especies del género Brevoortia habitan los ambientes costeros del margen
atlantico del continente americano, desde Nueva Escocia (Canada) hasta la Peninsula de
Yucatan (Méjico) en el Hemisferio Norte, y desde los 13°S (Brasil) hasta la Provincia de
Buenos Aires en el Hemisferio Sur (Whitehead, 1985). Brevoortia aurea se distribuye
desde Brasil (13°S) hasta la zona denominada EI Rincon (40°S), al sur de Bahia Blanca
(Figura 4.1.). Este rango latitudinal coincide con la Provincia Biogeogréafica Argentina
propuesta por Lépez (1963,1964). En la region del Rio de la Plata, esta especie se
distribuye por todo el estuario. En la Figura 4.1. puede apreciarse que las mayores
concentraciones de saraca se encuentran en profundidades menores de 10m, con valores
maximos en aguas someras de la Bahia Samborombon, alrededores de Montevideo y de
Punta del Este. La distribucion de B. aurea en el estuario coincide con uno de los estratos
(nimero 3) definido para la evaluacién de corvina rubia (Perrotta et al., 1995), de ese modo
es posible calcular en forma preliminar, la biomasa de la especie en esta region, al solo
efecto de conocer el orden de magnitud de este valor y de ese modo efectuar algunas
comparaciones con otras especies (ver apartados 1 y 2 del Capitulo V). Los valores
estimados para los afios 1995; 1996; 1997 fueron respectivamente 8 303 tn; 47 518 tn y 16
130 tn. La gran variacion entre estas cifras puede deberse, al menos en parte, a que la Bahia
Samborombdn (que es una de las zonas con mayores concentraciones de saraca en el
estuario, Figura 4.1.) resulta inapropiadamente muestreada debido al calado de los buques;
de ese modo corrimientos de los cardimenes relativamente pequefios hacia la parte exterior
de la bahia podrian generar tales perturbaciones. En razon de lo expuesto debe considerarse
que las estimaciones de biomasa presentadas estarian sesgados por defecto, sin embargo
resultaran atiles a los efectos de comparar a B. aurea con las otras especies cogenéricas del
hemisferio Norte y con la anchoita. Para ello consideraremos que en este estuario la
poblacion de B. aurea esté en el orden de magnitud de las decenas de miles de toneladas.

La Figura 4.2. muestra un ecograma tomado en la boca de la Bahia Samborombon
(35° 45" Sy 56° 38" W) durante la campafia EH-13/94 (noviembre). Este registro™ es
ilustrativo de la distribucion de la saraca en la columna de agua en el estuario. Los
ejemplares se ubican desde los 5m de profundidad hasta el fondo, por debajo de un estrato

de fuerte reverberacion acustica, originado en organismos planctonicos agregados por

19°E] ecograma presentado fue cedido e interpretado por el Ing. Adrian Madirolas, del Laboratorio de
Hidroacustica del INIDEP.



Capitulo V- 131

debajo de la haloclina, cuya localizacion puede apreciarse en la misma figura en el perfil
de salinidad inserto. Estas concentraciones de plancton asociadas a la estructura vertical de
la columna de agua, se observan con frecuencia en este ecosistema (Madirolas et al., 1997),
y los cardimenes de saraca siempre se sitUan por debajo de él, es decir en el estrato de

agua méas salada (cufia salina) que ocupa el fondo del estuario.

1.4.Relaciones Troéficas.

1.4.1.Alimentacioén

Si bien esta especie se alimenta de organismos del plancton durante toda su
ontogenia, exhibe a lo largo de la misma un cambio en sus habitos alimentarios, que
implica ademéas un cambio de nivel trofico: de consumidor secundario a consumidor
primario. No existen datos sobre la alimentacion de las larvas, pero un estudio llevado a
cabo sobre postlarvas y juveniles de la Bahia Samborombon (Giangiobbe y Sanchez,
1993), da cuenta que las postlarvas de saraca de 23 a 29 mm Lt se alimentan de
zooplancton, particularmente del copépodo Acartia tonsa. Entre los 30 y 80 mm Lt
presentan una dieta mixta de zoo y fitoplancton, y a partir de los 80 mm Lt se alimentan
preferentemente de Diatomeas (los géneros mas frecuentes son Coscinodiscus,
Thalassiosira y Melosira, todos del Orden Centrales). Sanchez (1989) reporta un
aumento paulatino de los copépodos en la dieta de los peces mayores a 320 mm Lt,
aunque la misma sigue siendo predominantemente fitoplanctéfaga. En casi todos los
estdmagos examinados se detectd la presencia de detritos organicos. Este cambio de
dieta y de nivel trofico es posibilitado por la adecuacion del aparato digestivo, que
experimenta notables cambios durante el pasaje de postlarva a juvenil. Las larvas
poseen un coeficiente intestinal (longitud del intestino/longitud del pez) entre 0.86 y
0.72 en el rango 4-21 mm Lst, y los dientes estan presentes a partir de los 9 mm Lst
(Cassia y Garcia de la Rosa, 1993). Los resultados de Giangiobbe y Sanchez (1993)
muestran que las postlarvas (menores a 29 mm Lt) presentan también dientes
conspicuos; branquispinas rudimentarias; un estobmago bien desarrollado (aungue sin
ciegos piloricos); y un cociente intestinal entre 0.5 y 1, resultando apto para una dieta
carnivora. A partir de los 30 mm Lt aproximadamente comienza la metamorfosis, que
adecuara el aparato digestivo para una alimentacion basada en el fitoplancton. Los
dientes desaparecen; las branquispinas se alargan y aumentan en numero; en el

estdmago se hace evidente una porcion cardiaca y otra pildrica con ciegos; el intestino
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comienza a replegarse formando dos discos espiralados paralelos; y el cociente
intestinal alcanza valores de 1.3-2.4. En los peces adultos se acentlan estas
caracteristicas, poseen un aparato filtrador muy desarrollado, mas de 200 ciegos
piléricos en el estbmago (Sanchez, 1989) y un cociente intestinal de 1.9-2.6
(Giangiobbe y Sanchez, 1993).

1.4.2.Canibalismo

El 100 % de los individuos estudiados contenia huevos de su propia especie en
el estomago, independientemente del sexo o la talla. La incidencia numérica de estos
huevos fue desde algunas decenas hasta mas de 2000 (Figura 4.3.). Todos los individuos
analizados estaban en puesta: las hembras con oocitos hidratados y los machos con
esperma fluyente.

Aquellos huevos que por su estado de conservacion lo permitieron, fueron
datados segun la escala de desarrollo embrionario propuesta por Ferraro (1980),
detectandose huevos en una etapa temprana, correspondiente al estadio Il 6 111 (huevo
con proliferacion de varias células, o blastodisco llegando a la mitad del huevo), y en
una etapa avanzada correspondiente a los estadios V 0 VI (huevos embrionados,
inmediatamente antes del momento de separacion de la cola o con la cola separada). El
estadio mas temprano fue entre 7 y 9 veces mas numeroso que el mas avanzado. La falta
de deteccion de otros estadios se debe fundamentalmente a su corta duracion, aunque la
dificultad de identificarlos sobre material extraido de los estdbmagos no debe
descartarse.

En el 91% de los individuos se hallaron también huevos de corvina rubia, en
cantidades de hasta 200 huevos. Los copépodos fueron el rubro alimentario
numéricamnte dominante. Otros rubros alimentarios identificados fueron misidaceos,
larvas cypris (Cirripedia), Littoridina sp. (Mollusca), diatomeas céntricas, granos de
sedimento y detrito. No se observo la presencia de larvas de pez en los contenidos
estomacales.

Los resultados aqui presentados demuestran la existencia de canibalismo en esta
especie, aungue sus causas y potencial impacto poblacional requieren de estudios mas
completos. En términos tedricos, el canibalismo tiene lugar cuando la distribucion de
tallas es suficientemente heterogénea como para que los individuos mas grandes
ingieran a los mas pequefios; cuando la densidad poblacional es suficientemente alta

como para producir encuentros frecuentes; y cuando el alimento es escaso (Fox, 1975).
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Ciertamente se cumplen en esta ocasion las dos primeras condiciones, puesto que los
adultos de saraca pueden ingerir perfectamente particulas del tamafio de sus huevos, y
tanto adultos como huevos se hallan concentrados al momento del desove. La tercera
condicion en cambio no parece cumplirse, pues los estratos de reverberacion acustica
generados por el plancton concentrado en la haloclina, hacen pensar que existe una
abundante oferta tréfica en el estuario para un micréfago no selectivo como la saraca.
Los huevos de saraca, ademas de ser ingeridos por adultos de su propia especie,
han sido hallados ocasionalmente en los contenidos estomacales de otros peces del
estuario, como aterinidos (pejerrey), Paralonchurus brasiliensis (cérvalo),
Parapimelodus valenciennesi (portefiito), y especialmente juveniles de Micropogonias

furnieri (corvina rubia) (ver apartado 2.2.).

2.Biologia reproductiva:
2.1.Consideraciones Metodoldgicas.

2.1.1.Areay época de reproduccion, y distribucién de huevos.
A partir de la base de datos de ictioplancton se estudid la distribucion espacio-

temporal de los huevos de B. aurea. Se descartaron estaciones en las cuales volumen de
agua filtrado por la red de plancton fuese menor que 10 m° pues proveerfan
estimaciones muy sesgadas sobre la densidad de huevos. Se estudiaron entonces 975
muestras de plancton, colectadas durante 45 campafias de investigacion. Las
estimaciones de densidad de huevos en el plancton basadas en resultados de diferentes
tipos de redes, no fueron intercalibradas, sino que fueron arregladas en cuatro categoria
amplias de densidad (menos de 10; 10 a 99; 100 a 999 y més de 1000 huevos m™). El
numero de huevos por lance (CPUE) y el porcentaje de estaciones positivas a lo largo
del ciclo anual, se emplearon para establecer la época de desove. Esta informacion fue
complementada con la distribucién mensual del porcentaje de hembras con oocitos
hidratados, respecto del total de hembras adultas capturadas. La densidad de huevos en
el plancton (expresada como log [n m™®]) fue graficada en un mapa a los efectos de
definir el area de desove.

Escalas de distribucion méas pequefias se estudiaron en la campafia EH-08/95
(Tabla 2.1 del Capitulo II). En ella se efectu6 un muestreo cada 4-6 hs durante un ciclo

diario sobre una concentracion reproductiva, a los efectos de conocer la hora de puesta
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y modalidad reproductiva de la especie. En esta oportunidad se tomaron muestras de
plancton y se colectaron ovarios para ser analizados mediante técnicas histolégicas. En
la misma campafa y para estudiar la distribucion vertical de los huevos, se obtuvieron
en 5 estaciones muestras de plancton por encima y por debajo de la haloclina
(previamente localizada con un perfil CTD). Para ello se emple6 una red Nackthai
operada oblicuamente. Conviene aclarar que debido a que este muestreador no posee
sistema de cierre, es esperable cierto grado de contaminacion de las muestras tomadas

por debajo de la haloclina, con organismos situados por encima de ella.

2.1.2. Fecundidad, frecuencia reproductiva y hora del desove.
Los datos para estudiar la distribucién de hembras con oocitos hidratados fueron

obtenidos en 15 campafias. El célculo del porcentaje de hembras en desove tuvo en
consideracién solamente a los ejemplares con oocitos hidratados, referidos al total de
hembras adultas, y el nimero total de hembras estudiado fue de 1572 ejemplares.

El material para los estudios de fecundidad y modalidad reproductiva proviene
de 2 campafias desarrolladas en el mes de noviembre de 1994 y 1995 (EH-13/94 y EH-
08/95). Fue tomado el peso total (Pt g) y el largo total (LT cm) de todas las hembras
colectadas. Todos los individuos muestreados estuvieron en el rango 32-40 cm LT.
Durante la campaiia de 1994 se colectaron 54 hembras con oocitos hidratados para las
estimaciones de fecundidad. Los ejemplares muestreados durante 1995 (n= 169) se
hallaban en diferentes estadios de maduracion y fueron empleados para la estimaciones
de fecundidad y para los estudios de modalidad y frecuencia reproductivas. Luego de la
captura, los ovarios fueron extraidos y fijados a bordo en formol neutralizado al 10%.
En laboratorio las gonadas fueron pesadas y, a los efectos de los estudios histologicos,
se les extrajo una porcion de tejido (2.0 g aproximadamente) de la parte central de cada
ovario. Estos tejidos fueron deshidratados en metanol, aclarados en benzol e incluidos
en parafina. Fueron luego seccionados en un micrétomo a un espesor aproximado de 4
um, y tefiidos con hematoxilina-eosina. Los ovarios fueron clasificados de acuerdo con
los estadios de desarrollo oocitario y la presencia de foliculos post-ovulatorios (FPO)
(Hunter y Goldberg, 1980). La descripcién de las etapas de degeneracion de los FPO
fue adaptada a partir del trabajo de Fitzhugh y Hettler (1995), desarrollado para
Brevoortia tyrannus. Los FPO fueron clasificados como de dia-0 o de dia-1, segun el

tiempo transcurrido desde el momento del desove (Figura 4.4).
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A los efectos de describir el patrén diario de maduracion oocitaria, los ovarios
fueron clasificados en 7 categorias:
1.0varios con oocitos en migracion nuclear. Este estadio es inmediatamente anterior al
inicio de la hidratacion oocitaria.
2.0varios con oocitos hidratados y sin foliculos post-ovulatorios.
3.0varios con oocitos hidratados y foliculos post-ovulatorios recientes (dia-0).

4. Ovarios con foliculos post-ovulatorios dia-0 y sin oocitos hidratados.

5. Ovarios con foliculos post-ovulatorios dia-1 y oocitos vitelados.

6. Ovarios maduros con muchos oocitos vitelados y sin foliculos post-ovulatorios.
7. Ovarios inmaduros con pocos 0 ningun oocito vitelado.

Se efectuaron mediciones del diametro oocitario (n= 749) en 5 ovarios en estado
de hidratacion, a los efectos de estudiar la distribucion de frecuencias del tamarfio
oocitario. Las mediciones se llevaron a cabo sobre el material fijado, empleando un
ocular micrometrico con una precision de + 40 um.

La frecuencia de puesta fue estimada a partir del examen histoldgico de ovarios
de 169 hembras maduras capturados en 1995. En este crucero se efectuaron lances de
pesca diurnos y nocturnos, abarcando el ciclo diario. La fraccion diaria de hembras en
desove se estimo a partir de la incidencia de peces con FPO de dia-0 y de dia-1 (Hunter
y Goldberg, 1980), pero la frecuencia de puesta se calculd a partir del promedio
porcentual de hembras de dia-0 y de dia-1 (Fitshugh y Hettler, 1995; Macchi, 1998).

La fecundidad parcial (el nimero de oocitos evacuados en cada puesta) se
estimd por el método gravimétrico sobre ovarios con oocitos hidratados (Hunter et al.,
1985). Empleando analisis histologico se seleccionaron ovarios sin evidencia de
desoves recientes (sin FPO). La fecundidad parcial se estimd sobre un total de 82
ejemplares (44 de 1994 y 38 de 1995). Se extrajeron de cada ovario tres porciones de
tejido en el rango 0.1-0.2 g (+ 0.1 mg), de los sectores anterior, medio y posterior de la
gonada, a los efectos de contar el nUmero de oocitos hidratados. La fecundidad parcial
de cada hembra se estimé como el producto entre el promedio de oocitos hidratados por
unidad de peso y el peso total del ovario. La variacion en las estimaciones de
fecundidad parcial para cada hembra estuvieron comprendidas en su mayoria en el
rango 3-10% del coeficiente de variacion (desviacion tipica expresada como porcentaje
de la media, véase también apartado 1.3.1. del Capitulo Il1) (Figura 4.5.). La fecundidad

relativa (nimero de oocitos hidratados por gramo de peso corporal) se estimé como el



Capitulo 1V- 136

cociente entre la fecundidad parcial y el peso libre de ovarios de la hembra. Las
relaciones entre la fecundidad parcial y la longitud o el peso corporal se estudiaron a

partir de analisis de regresion.

2.1.3.Variacion temporal de la calidad de los huevos.
A partir de huevos colectados del plancton durante 6 campafas (Tabla 2.A) se

estudio la variacién del diametro y del peso seco de los huevos durante los meses del
periodo principal de desove. Los huevos empleados provienen todos de la misma regién
del estuario (Bahia Samborombdn y Punta Piedras) y fueron colectados en un rango
salino (10.2 a 18.9 ups) que resulta reducido en comparacion con el rango total del
sistema. La Tabla 2.A presenta la descripcion basica de la informacién empleada en
cada caso.

Los diametros de los huevos fueron medidos bajo lupa con un aumento de 25 X,
empleando un ocular micrométrico con una resolucion de 40 pum.

Los huevos empleados para estimar el peso seco fueron separados de la muestra
de plancton y contados. Se limpié la muestra de cualquier otro elemento (organismos
plancténicos, detrito, etc.) y se sec6 en estufa a 60°C durante 20 hs. Los huevos
deshidratados fueron luego pesados en una balanza de precision (= 0.1 mg) y estimado
el peso seco de cada huevo. Se efectuaron tres estimaciones del peso seco para cada
mes, con excepcion del mes de enero para el cual la cantidad de informacion permitid
solo una estimacion (Tabla 2.B).

Fue analizada la distribucion de tallas (longitud total) de hembras en puesta (con
oocitos hidratados) para los mismos meses (datos basicos en la Tabla 2.C). La posible
significacion de las diferencias mensuales en el didmetro y el peso seco de los huevos, y
en la talla de las hembras desovantes fue evaluada por medio de analisis de varianza
(ANOVA).

2.2.Distribucion Temporal de los Desoves

Epoca reproductiva

La distribucion estacional del porcentaje de estaciones de plancton positivas, el
namero de huevos por lance y el porcentaje de hembras en desove se presenta en la
Figura 4.6.a. La distribucion de huevos se basa en un ndmero mucho mayor de
estaciones de muestreo que la de hembras en desove, y muestra que pueden hallarse

huevos en el plancton durante practicamente todo el afio. Sin embargo el periodo
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principal se extiende desde septiembre hasta enero. La informacion sobre hembras en
desove (con ovarios que poseen oocitos hidratados), corrobora la existencia del pico de
primavera (Figura 4.6.b). Estas observaciones coinciden con aspectos parciales sobre el
topico publicados por varios autores: Ciechomski (1968) reporto la presencia de huevos
de saraca en bajas densidades en inmediaciones de Mar del Plata, desde octubre a
diciembre con un pico en noviembre. Cassia et al.(1978), trabajando sobre adultos
desembarcados en el puerto de Mar del Plata, proponen una época reproductiva desde
fines de octubre a diciembre. Hubold y Ehrlich (1981) consideran a la especie como un
desovante de primavera-verano. Cassia y Booman (1985) sobre datos de ictioplancton
de 1981-82, encuentran las mayores densidades de huevos en octubre. Lasta y
Ciechomski (1988) y Lasta (1995), en un estudio restringido a la Bahia Samborombén,
sefialan la dominancia de estos huevos en el plancton de la bahia, donde estan presentes
la mayor parte del afio, con un marcado incremento en octubre y noviembre.
Finalmente, LoOpez-Cazorla (1985) analizando las variaciones del indice
gonadosomatico, y Camina (MS) a partir de muestras de ictioplancton, sefialan una
época de puesta desde octubre hasta enero para el area de la Bahia Blanca. En el caso de
las hembras, los valores del indice indice gonadosomatico fueron de 11.76%; 9.13% y
5.98% para los meses de octubre, diciembre y enero respectivamente. En los machos las
estimaciones de este parametro fueron 9.61%; 8.10% y 3.16% para los mismos meses
(Lopez-Cazorla, 1985).

La Figura 4.6.c. muestra el patron mensual de los vientos de fuerza 7 o mas
(superiores a 14 ms™) de los octantes Este; Sudeste y Sur registrados en el Pontén
Recalada. Los vientos de estas direcciones son los que poseen mayor influencia sobre
las aguas del estuario, dada la orientacion y forma del mismo. Estos vientos fuertes
ocurren durante todo el afio, e incluso sus frecuencias resultan levemente més altas
durante el periodo principal de desove. Estos vientos por su intensidad y direccién
producen mezcla vertical de la columna de agua destruyendo la haloclina y alterando las

propiedades dindmicas del estuario (ver apartado 2.6.).

Hora del Desove.

Los huevos de B. aurea alcanzan densidades méximas en el plancton en horas
del atardecer, alrededor de las 18.00 horas aproximadamente, y valores minimos al
mediodia (Figura 4.7.a). La mayoria de los huevos estan en una fase temprana (estadio

[11). Progresivamente comienzan a aparecer huevos embrionados correspondientes a los
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estadios V y VIII (Ferraro, 1980). La disminucion de la densidad de huevos a lo largo
del dia es ilustrativa de la alta mortalidad natural de los primeros estadios de vida
debida a predacion (canibalismo incluido), o de pérdidas advectivas. Esta ultima
posibilidad tendria sin embargo un efecto minoritario, al ser el area de desove una zona
de retencion, tal como se propone en el apartado 2.6. La Figura 4.7.b ilustra el patron de
predacion sobre los estadios iniciales de vida de B. aurea, por parte de adultos y
juveniles de corvina rubia durante el mismo muestreo, mostrando los valores mas altos
de huevos en los estomagos en las horas en que estos presentan densidades maximas.
Los huevos de peces son en general digeridos luego de 12 horas (Hunter y Krimbell,
1980; Daan et al., 1985) vy ello daria cuenta de la disminucion de los huevos de B.
aurea en los estdbmagos con el transcurso del dia.

El examen histologico de los ovarios revela que el proceso de hidratacion
oocitaria comienza en la noche, cuando se observan ovarios en la etapa de migracion
nuclear (Figura 4.8). El porcentaje de ovarios en esta etapa aumenta en la mafiana (7.00
horas) y comienza a disminuir luego a medida que en el ovario se hidratan los oocitos.
Durante la mafiana puede apreciarse un porcentaje bajo (5%) de ovarios con oocitos
hidratados y foliculos post-ovulatorios (FPO); en horas tempranas de la tarde (15.00 -
16.00 horas) este estadio alcanza su maxima abundancia (33 y 25%). Luego de las
16.00 horas no se observaron oocitos hidratados, y la mayoria de las hembras presentan
oocitos vitelados y FPO (en algunos casos recientes y en otros de dia-1). El estadio en
que coexisten oocitos hidratados y FPO corresponde a los individuos que estan en
puesta y es utilizado como indicador del momento del desove (por ejemplo Hunter y
Goldberg, 1980; Motos, 1996). Puede decirse entonces que en horas de la mafana tiene
lugar cierto grado de actividad reproductiva, a juzgar por la presencia de algunas
hembras con oocitos hidratados y FPO (5%). Sin embargo, el pico del desove tiene
lugar en horas de la tarde, cuando la frecuencia de estos ovarios con FPO y oocitos
hidratados alcanza su maximo.

Tomando en consideracion la distribucion de los huevos en el plancton y los
resultados histoldgicos, es posible concluir que el desove de B. aurea tiene un ciclo
diario, con un pico de puesta entre las 15.00 y 18.00 horas. Esta inferencia se refiere al
mes de noviembre, y no pueden descartarse modificaciones del horario de puesta en

distintos momentos de la estacion reproductiva.
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Variacién del diametro y peso seco de los huevos durante el periodo principal de
desove.

La Tabla 3 presenta los resultados de los ANOVAs efectuados para estudiar la
variacion mensual del didmetro y el peso seco de los huevos, y las tallas de las hembras
en desove.

Las diferencias en el diametro promedio de los huevos de saraca colectados en el
plancton de la Bahia Samborombdn y Punta Piedras, no resultaron estadisticamente
significativas entre octubre y noviembre (nivel de significacion> 35%); en tanto que
resultaron muy significativas entre noviembre y diciembre (P< 1%); y significativas
entre diciembre y enero (P< 5%). En el caso del peso seco promedio de tales huevos, las
diferencias no resultaron estadisticamente significativas entre octubre y noviembre
(nivel de significacion> 15%); pero resultaron significativas entre noviembre y
diciembre (P< 5%) (la falta de réplicas para enero no permitié comparar las diferencias
respecto de diciembre). La Figura 4.9 muestra las variaciones de ambos parametros
durante el periodo octubre-enero, pudiendo apreciarse que entre noviembre y diciembre
se acentua la disminucién del tamafio y peso seco de los huevos de saraca. En cuanto a
la talla promedio de las hembras con oocitos hidratados durante esos meses, el ANOVA
no detecto diferencias significativas (nivel de significacion> 25%).

La declinacion del tamafio del huevo a lo largo de la estacion reproductiva es un
hecho bien documentado en muchas especies de peces marinos (Hiemstra, 1962;
Bagenal, 1971). En algunos casos este fendmeno ha sido atribuido a un cambio en la
estructura etaria de los grupos desovantes (Bagenal, 1971), teniendo en cuenta que los
peces mas grandes producen huevos mayores y que en general son los primeros en
desovar dentro de la temporada reproductiva (Nikolsky, 1963). En el caso de B. aurea,
la disminucion del tamafio del huevo no puede atribuirse a un cambio en la talla de los
ejemplares desovantes (Tabla 3.C), sin embargo la existencia de diferentes grupos de
edades no puede descartarse pues existe una gran dispersion de la edad dentro de cada
clase de talla de los ejemplares adultos (véase apartado 2.4. y Figura 12*). El cambio de
la estructura etaria de los desovantes no es la Unica hipdtesis propuesta para dar cuenta
de la disminucién del tamafio del huevo. En varias especies tal declinacion ha sido
demostrada para hembras en forma individual (Hislop, 1975; Hislop et al., 1978;
Kjesbu, 1989; McEvoy y McEvoy, 1991) sugiriéndose que obedece a un agotamiento

de las reservas de vitelo (Kjesbu et al., 1990).
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La disminucién del tamafio de los huevos tiene como consecuencia la
produccion de larvas mas pequefias (Knutsen y Tilseth, 1985; McEvoy y Mc Evoy,
1991) afectando consecuentemente la sobrevivencia larval (Hempel, 1979). No
obstante, ello podria atenuarse debido al acortamiento del periodo embrionario que
resulta del incremento de la velocidad de desarrollo, habida cuenta el aumento de la
temperatura que se manifiesta a medida que progresa la estacion reproductiva (Ware,
1975). Finalmente, otros autores han intentado relacionar estas observaciones con el
ciclo de produccion y la disponibilidad y tamafio del alimento para las larvas (Bagenal,
1971; Cushing, 1967; McEvoy y Mc Evoy, 1991) proponiendo que al comienzo de la
primavera el zooplancton es mas escaso, y las larvas deben alimentarse de los
copépodos que han sobrevivido al invierno, por lo tanto larvas mas grandes y con
mayores reservas enddgenas tendrian mejores probabilidades de sobrevivencia. A
medida que progresa la estacion el plancton es mas abundante, especialmente en
estadios larvales de copépodos, dando mayores oportunidades de sobrevivencia a larvas
mas pequefias. Blaxter y Hempel (1963) destacan que en estos momentos aumenta
también la predacion sobre los huevos de peces y en consecuencia seria una mejor

estrategia aumentar la fecundidad, al costo de disminuir el tamafio de los huevos.

2.3.Proporcion de sexos.

La proporcion de sexos (cociente entre el numero de machos y el niamero de
hembras) dio un valor medio de 0.97 para 2 982 individuos muestreados en 39 lances,
en campafias del periodo mayo-noviembre. Este valor no muestra diferencias
estadisticamente significativas respecto de la unidad (y°= 0.64 < y° ©041=0.7). La
proporcion de sexos tal como ha sido estimada, no toma en consideracién el hecho que
no necesariamente todos los individuos estardn sexualmente activos en el mismo
momento. A los efectos de evaluar las implicancias en la estrategia reproductiva de la
proporcion de sexos, resulta de mayor utilidad el cociente operacional de sexos
(operational sex ratio) COS, que se define como el porcentaje de machos listos para
reproducirse respecto del total de individuos de ambos sexos en esa condicion (Smith y
Wooton, 1995; Kvarnemo y Ahnesjd, 1996). Un sesgo en el COS puede predecir cudl
sexo competird por el acceso a una pareja y cuan intensa sera esa competencia: el sexo
que esté en exceso estara bajo una fuerte presion de seleccion sexual (Kvarnemo y

Ahnesjo, 1996). ElI COS puede variar debido a la proporcion de sexos en la poblacion o
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con la tasa reproductiva potencial'* de machos y hembras (Smith y Wooton, 1995). La
proporcion sexual en los adultos puede variar debido a diferencias entre los sexos en la
extension de su vida reproductiva; debido a sesgos locales en la proporcion de machos y
hembras, o debido a diferencias en la proporcion en que nacen machos y hembras
(Clutton-Brock y Parker, 1992; en Smith y Wooton, 1995). El factor principal que
afecta a la tasa reproductiva potencial es la proporcion relativa de tiempo o energia que
invierte cada sexo en su progenie (Smith y Wooton, 1995).

A los efectos de las estimaciones del COS, se consideraron como individuos
listos para reproducirse a las hembras con oocitos hidratados y a los machos con
esperma fluyente (estadio I11 de la Tabla 2.2 del Capitulo I1). Se emplearon 372
ejemplares, provenientes de 8 lances efectuados sobre cardimenes en reproduccién
durante octubre y noviembre. El valor promedio estimado para el COS durante el pico
reproductivo de primavera fue de 54.6 %, que no difiere significativamente del valor
50% en que ambos sexos estarian equilibrados (3= 1.55 < ¥ 021)= 1.64). En
consecuencia puede proponerse que la competencia sexual en esta especie es escasa 0
nula, aunque no pueden descartarse variaciones de este parametro con el transcurso de
la estacién reproductiva. En términos generales los machos son los competidores mas
activos por una pareja, y exhiben caracteres sexuales secundarios (una coloracion mas
brillante por ejemplo) que pueden influir en la eleccién de una pareja por parte de las
hembras (Smith y Wooton, 1995). La falta de caracteres sexuales secundarios en B.
aurea resulta concordante con los resultados expuestos, en el sentido que ambos sexos

estarian equilibrados.

2.4. Frecuencia reproductiva y fecundidad.

La Figura 4.10 presenta la distribucion de didmetros oocitarios en hembras
totalmente maduras, provenientes de un mismo lance de la campafia EH-08/95
(noviembre). La distribucién es polimodal y pueden identificarse 4 grupos oocitarios. El
primero de ellos estd compuesto principalmente de oocitos primarios (menores que 120
um). La segunda moda, situada entre 120 y 500 um, corresponde a oocitos con
presencia de alvéolos corticales y estan parcialmente vitelados. El tercer grupo esta

compuesto por oocitos en estado de vitelogénesis avanzada, en el rango 500 a 700 pum.

1| a tasa reproductiva potencial para cada sexo puede definirse como el niimero méaximo de
descendientes que los padres pueden producir; 0 matematicamente como la inversza del tiempo en que
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La cuarta moda es la de los oocitos hidratados, listos para ser evacuados, en el rango
1160 a 1480 um. Puede verse también que la proporcién de oocitos hidratados a no
hidratados es baja (8.5% aproximadamente).

Brevoortia aurea es un desovante multiple con fecundidad anual indeterminada.
Esta inferencia se basa en la distribucién polimodal de los didmetros oocitarios, que
demuestra un proceso continuo de maduracion desde la etapa pre-vitelogénica hasta el
estadio final de hidratacion. Una segunda evidencia es la presencia de hembras maduras
con foliculos post-ovulatorios y oocitos vitelados (estadio de puesta parcial). Ello es una
indicacion de que luego de desovar una camada de oocitos, se desarrolla una nueva
camada que sera seguidamente liberada (Hunter et al., 1992). Es decir que cada hembra
desovard en varias oportunidades dentro de una estacion reproductiva, con una cierta
frecuencia.

La frecuencia de los desoves se estimd a partir del analisis del tejido ovarico de
hembras maduras (con oocitos en vitelogénesis). En el 13.7% de las hembras fueron
detectados FPO recientes (dia-0), y el 10.05% presentd FPO de dia-1. A partir del valor
promedio entre ambos (11.98% =+7.53) se estima que una hembra de B. aurea desova
cada 8 dias como término medio, durante este periodo de la estacion reproductiva.

Los estudios de fecundidad parcial (véase el apartado 1.4.2. del Capitulo 1 para
una definicion) se llevaron a cabo, como se dijo, sobre ejemplares capturados en dos
afios consecutivos, sobre un rango de tallas de 32 a 40 cm Lt. La distribucién de tallas'
de los ejemplares analizados en cada periodo se muestra en la Figura 4.11. No se han
detectado diferencias estadisticamente significativas entre ambas distribuciones (t o=
0.0156). Las estimaciones de este parametro estuvieron en el rango 20 000 oocitos
hidratados para una hembra de 34 cm LT, a 122 000 oocitos hidratados para una hembra
de 40 cm LT, indicando una amplia variacién de la fecundidad con el tamafio del pez.

Existe también una amplia dispersion en las estimaciones del pardmetro para cada clase

los individuos estan sexualmente no receptivos, dentro de cada ciclo reproductivo (Kvarnemo y Ahnes;jo,
1996).

12 Un hecho destacable es que la totalidad de los ejemplares capturados han sido
adultos, motivo por el cual no ha podido ser calculada la talla de primera madurez para
la especie. La falta de ejemplares juveniles no puede ser atribuida a la selectividad de la
red de pesca puesto que son muy frecuentes las capturas de juveniles de pequefia talla
de otras especies. Ello obliga a pensar en una segregacion de los juveniles de B. aurea,
probablemente hacia agua mas someras, fuera del area de operatividad de las
embarcaciones empleadas.
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de tall. Teniendo en consideracion que el estado nutricional de las hembras podria dar
cuenta de tal dispersién, se analizd la relacion entre el factor de condicion y la
fecundidad parcial para cada afio, sin embargo el andlisis estadistico no detecté una
correlacion significativa en ninguno de los dos afios estudiados (nivel de significacion>
25%). Analizando la curva de crecimiento presentada para las hembras de esta especie
por Lopez-Cazorla (1985) (Figura.12.), puede verse que el rango de individuos
empleados en nuestro estudio (32-40 cm LT) se ubica en la porcion de la curva que se
acerca de manera casi asintotica al largo infinito. Ello ocasiona entonces que cada clase
de talla contenga a individuos de edades diversas. Es un hecho bien documentado que la
fecundidad estéd influida por la edad de los peces (Bagenal, 1973; Nikolsky, 1973;
Hempel, 1979), de manera que la variabilidad de la fecundidad dentro de cada clase de
talla podria deberse (al menos en parte) a una correlacion de este parametro con la

edad.

La fecundidad parcial aumenta en funcion de la talla del pez o de su peso
(Figura 4.13.). Estas relaciones presentan una alta dispersion. Para la relacion entre la
talla y la fecundidad parcial se ajustd un modelo potencial. La bondad del ajuste y la
significacion de la regresion fueron probados por medio de un anélisis de varianza
(ANOVA) cuyos resultados se presentan en la Tabla 4. La comparacion de ambos
modelos de regresion muestra que no existen diferencias significativas entre las
potencias estimadas (pendientes de los modelos linealizados), en tanto que los mismos
difieren significativamente en cuanto a la ordenada al origen (Tabla 5). De este modo
existe una diferencia cercana al 15% en las estimaciones de fecundidad parcial para un
individuo promedio (35 cm Lt) correspondientes a 1994 (50 450 oocitos) y a 1995 (58
618 oocitos).

Para estudiar la relacion entre el peso total libre de ovarios y la fecundidad
parcial, se ajustaron modelos lineales. En este caso el ajuste de los modelos fue
comprobado por medio del andlisis de residuales, pues al ser un disefio sin réplicas no
puede emplearse el ANOVA, y tampoco es posible en consecuencia una comparacion
entre ambos afios empleando estadistica paramétrica. El analisis de residuales no
detecto anomalias graves en el modelo empleado.

El rango de las estimaciones de fecundidad relativa fue de 58 a 196 oocitos
hidratados por gramo de pez (libre de ovarios). Un test de igualdad de medias para las

estimaciones de fecundidad relativa entre afios, dio diferencias significativas (t (o=
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3.95) entre 1994 (107 + 29) y 1995 (135 + 34). Tales resultados estan en coincidencia
con las diferencias interanuales reportadas para la fecundidad parcial.

El Unico trabajo previo acerca de la fecundidad de B. aurea fue realizado en base
al recuento de los oocitos vitelados (con didmetro > 540 um) de ovarios en maduracion
(Cassia et al., 1978). Estos autores estimaron una fecundidad potencial de 120 000
oocitos para una hembra de 30 cm Lt. Sin embargo, no consideraron la caracteristica
multiple del desove de esta especie, y en consecuencia dicho valor constituye una
subestimaciéon importante del parametro. Nuestros resultados permiten estimar una
fecundidad parcial de 60 000 oocitos para una hembra de esa talla. Tomando en
consideracion que durante el periodo principal de desove (septiembre a enero) la
frecuencia reproductiva es de unos 8 dias, una hembra de saraca se reproduce unas 15
veces. De este modo la fecundidad anual de un ejemplar de 30 cm Lt alcanzaria los 900
000 oocitos.

La fecundidad es un parametro poblacional que varia en respuesta a cambios
ambientales, y estd asociado frecuentemente a procesos de regulacién poblacional
(Bagenal, 1973; Nikolsky, 1973). Los resultados del ANOVA aplicado a la regresion de
la fecundidad sobre la talla, muestran que la relacion entre ambas variables fue del
mismo tipo en los dos afios estudiados, pero que durante 1995 la fecundidad fue méas
alta, siendo esta diferencia estadisticamente significativa. Sin embargo, atendiendo a
que la fecundidad parcial es una estimacion instantdnea de un proceso que se extiende
por varios meses (ver apartado 2.2. de este capitulo), y en ausencia ademas de otros
datos poblacionales, no es posible evaluar el significado biolégico de la diferencia
interanual observada. Por otra parte, es un hecho frecuente la gran variabilidad en la
fecundidad, ain entre individuos de la misma poblacion, talla y edad (Bagenal, 1973,;
Hempel, 1979). En términos generales, puede decirse que los valores de fecundidad
parcial para la especie, durante el pico de desove de primavera, estan en el rango 20
000-120 000, siendo el valor de fecundidad para un individuo promedio (35 cm de
longitud total y 500 g de peso total libre de ovarios), de unos 55 000 oocitos

aproximadamente.

2.5.Distribucién Espacial de los Desoves.

Area de Puesta
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La Figura 4.14. muestra la localizacion del area de puesta en el estuario del Rio
de la Plata. En esta region, la proporcion de hembras con oocitos hidratados fue
significativa, con valores superiores al 50% en todos los casos. Las hembras totalmente
maduras fueron localizadas ocupando la Bahia Samborombdn, y a través del rio entre
Punta Piedras y alrededores de Montevideo (Figura 4.14.a). No fueron detectadas
hembras en la etapa de hidratacién oocitaria en las aguas linderas de la plataforma
continental.

La Figura 4.14.b presenta la distribucion de huevos de B. aurea en el plancton
de la region de estudio. Se verificaron 180 estaciones positivas para los huevos de la
especie (21.0 % del total). Los huevos fueron detectados en aguas estuarinas,
especialmente en profundidades menores a 10 m. Las mayores densidades se encuentran
sobre ambas margenes del rio: en la Bahia Samborombdn e inmediaciones de
Montevideo, especialmente en la desembocadura del Rio Santa Lucia; y densidades
intermedias entre Punta Piedras y Montevideo. Estas concentraciones de huevos se
encuentran en un rango batimétrico de 1.5-15 m. Es importante destacar que la mayor
cantidad de desoves en Bahia Samborombodn puede ser en parte, reflejo de la densidad de
muestreo, puesto que esta region fue intensamente muestreada durante el Proyecto
Samborombén. Se observan ademés concentraciones menores (10 huevos por m® o
menos) en el resto del estuario y aguas costeras adyacentes. No se detectaron huevos de
saraca aguas arriba de la Barra del Indio, ni por fuera de la isobata de 35 m.

No existe informacion en la literatura sobre la distribucion de hembras
desovantes, con la cual cotejar nuestros resultados, pero el hallazgo de huevos de saraca
en el plancton ha sido varias veces reportado. Las mayores densidades han sido
estimadas para la Bahia Samborombén (Lasta y Ciechomski, 1988) dénde estos huevos
representaron el 95% de todos los huevos de peces detectados en ese estudio. La
presencia de huevos en densidades menores ha sido también observada a lo largo del
litoral uruguayo (Hubold y Ehrlich, 1981) y bonaerense (Ciechomski, 1968; Cassia y
Booman, 1985).

Tanto la distribucion de las hembras totalmente maduras como la de huevos en
el plancton, demuestran que el area de desove de la especie se encuentra dentro del
estuario. Sin embargo, las hembras con oocitos hidratados presentan un patron espacial
mas restringido que los huevos plancténicos. Ello es asi seguramente porque los huevos

estan afectados por fendmenos advectivos. Por otra parte, el proceso de hidratacion
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oocitaria es un fendmeno de corta duracion (no mayor de 24 hs) y cuando se presenta
el desove es inminente (Hempel, 1979). Se desprende como consecuencia de lo
expuesto, que la distribucion espacial de las hembras totalmente maduras resulta un
indicador mas preciso del area de puesta que la distribucion de los huevos.

A partir de la informacion precedente, puede decirse que el area de reproduccion
de B. aurea en el estuario del Rio de la Plata ocupa toda la Bahia Samborombdn; la franja
entre Punta Piedras y Montevideo en profundidades menores que 10 m; y el sector de costa
uruguaya entre Punta Tigre al oeste y Punta Piedras de Afilar al este. Tomando en
consideracion los reportes de huevos presentados por otros autores, puede agregarse
también que, en la region, este estuario constituye el area de reproduccion mas importante

para la especie.

Distribucion Vertical de los Huevos

Durante el muestreo de ictioplancton por encima y por debajo de la haloclina (la
localizacion del sitio de muestreo esta sefialado con una flecha en la Figura 4.14.b), no
fueron detectados huevos de saraca en el estrato superior, de aguas mas dulces. Todos
los huevos fueron capturados en el estrato inferior, en un rango de 18.5 a 20.2° C de
temperatura, y de 9.7 a 27.3 ups de salinidad. El espesor de este estrato de fondo
(medido desde la haloclina hasta el fondo) no superd en ningln caso los 3 m. En el
estrato de superficie, donde las variables fisicas estuvieron en el rango 19.7 a 21.7°C de
temperatura, y 0.7 a 10.8 ups en salinidad, practicamente no se colectaron huevos. En
esta region se midieron fuertes haloclinas, de hasta 21.5 ups m™. La Figura 4.15 muestra
una transecta a lo largo del estuario, donde puede verse la distribucion vertical de la
salinidad y la localizacion de los huevos. En la zona de mayor salinidad y aguas
verticalmente homogéneas o poco estratificadas, los huevos no estan presentes. Otro
tanto ocurre en la region de agua dulce y verticalmente homogénea. Los huevos se
encuentran en la region de aguas estratificadas y por debajo de la haloclina. La
presencia de algunos huevos sobre la haloclina se debe seguramente a deficiencias en el
lavado de la red luego de operar en el estrato de fondo.

La localizacion de los huevos de saraca en los estratos inferiores de la columna
de agua puede ser explicada por causas fisicas. Debido a que las proteinas (el principal
constituyente de los huevos de peces), tienen un peso especifico considerablemente mas

alto que el agua dulce (Hempel, 1979), los huevos de saraca resultan probablemente
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demasiado densos para flotar por encima de la haloclina, en el estrato de aguas mas
livianas, quedando restringidos a las aguas mas saladas cercanas al fondo.

La distribucion vertical de los huevos pelégicos de peces es el resultado neto de
interacciones entre la flotabilidad del huevo y factores fisicos de la columna de agua
tales como la densidad del agua, corrientes y mezcla (Sundby, 1983). La flotabilidad
estd dada por la diferencia entre la densidad del agua y la densidad del huevo (Ouellet,
1997; Cambalik et al., 1998), a su vez la densidad del huevo depende de la densidad del
corion, ovoplasma, liquido perivitelino y, si estan presentes, gotas oleosas (Kjesbu et
al, 1992). En los huevos de peces la flotabilidad esta principalmente determinada por su
alto contenido de agua (Craik y Harvey, 1984). Entre los huevos pelagicos han sido
identificados varios patrones de flotabilidad: la caballa (Scomber scombrus) y el
bacalao (Gadus morhua) poseen huevos que son menos densos que el agua marina de su
habitat y por lo tanto flotan en las capas superiores del océano (Coombs, 1981; Mangor-
Jemnsen y Waiwood, 1995), en tanto que los huevos de las sardinas Sardinia pilchardus
y Sprattus sprattus tienen densidades similares a la del agua en que son desovados
(flotabilidad neutra) y entonces se hallan distribuidas por toda la capa de mezcla, por
encima de la picnoclina (Coombs et al., 1985). La flotabilidad de los huevos es un
atributo que varia en distintos sentidos: en varias especies ha sido documentado un
cambio en la flotabilidad de los huevos a medida que transcurre el desarrollo
embrionario (Coombs et al., 1985; Mangor-Jemnsen y Waiwood, 1995); para el bacalao
han sido reportados cambios en la flotabilidad atribuidos a diferencias poblacionales,
vinculados con diferentes salinidades del habitat (Nissling y Westin, 1997) y ademas
han sido detectadas diferencias en la flotabilidad de huevos provenientes de distintas
hembras de una misma poblacién (Nissling y Vallin, 1996).

El transporte horizontal de los estadios de vida planctonicos depende de su
distribucion vertical , porque la velocidad de las corrientes y su direccion varian en
general con la profundidad (Kjesbu et al., 1992; Cambalik et al., 1998). De este modo la
flotabilidad de los huevos tiene gran implicancia ecoldgica porque influencia la
distribucion espacial de los mismos. La estimacion de la densidad de los huevos de
peces exige técnicas complejas y aparatos con cierto grado de sofisticacion (véase por
ejemplo Coombs, 1981 y Cambalik et al., 1998). Ello es asi porque el medio marino es

altamente constante de modo que variaciones minimas en la densidad, ya sea de los
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huevos o del agua, ocasiona cambios significativos en la distribucion vertical de los
huevos.

La Tabla 6 presenta los valores de salinidad, temperatura y densidad para los
estratos de superficie y fondo, obtenidos en varias estaciones de muestreo en el area de
reproduccion de B. aurea. Considerando que los huevos flotan en el estrato de fondo
pero no en el superior, su verdadera densidad debe ser un valor intermedio entre las
densidades de ambas capas de agua, es decir un valor entre 5y 20 Kg m™ (0.005 y
0.020 g cm™). Si bien este tipo de determinaciones se realizan sobre huevos vivos, que
poseen intacta su capacidad de flotacién (por ejemplo Coombs, 1981; Cambalik et al.,
1998), puede hacerse una estimacién preliminar de la densidad de los huevos de B.
aurea a partir de las mediciones del didmetro y peso seco presentados en la Tabla 2. Los
valores de densidad asi estimados (23.02; 21.61; 20.51 Kg cm™) resultan superiores a la
densidad del agua en que fueron colectados, pero pueden hacerse algunas
consideraciones al respecto: 1. huevos de esta densidad flotarian an agua de 29 ups, es
decir un valor méas bajo que el de las aguas de plataforma (32.8 ups, Guerrero y Piola,
1997).

2. los huevos de peces conservados en una solucion acuosa de formol
experimentan un encogimiento en su diametro del 7% (Hiemstra, 1962). Haciendo esta
correccion la verdadera densidad de los huevos de saraca de la Tabla 6 estaria entre
16.8'y 18.8 Kg cm®y tendrian flotabilidad neutra en aguas de salinidad 24-25 ups .

3.aun teniendo una flotabilidad levemente negativa los huevos pueden
mantenerse en la columna de agua debido al flujo turbulento que los resuspenderia (tal
como lo hace con el sedimento). Ese flujo turbulento se origina en la friccién contra el
fondo de las corrientes de mareas; y también en la friccién en la haloclina del agua del
estrato inferior, que se mueve permanentemente hacia la cabecera del estuario. Puede
agregarse ademas que si el margen de flotabilidad es pequefio, podria existir pérdida de
huevos que en ese movimiento turbulento toquen el fondo y reciban dafio mecanico.
También merece considerarse que si los huevos encuentran agua menos salina (lo cual
es posible con pequefios movimientos de deriva horizontal, ya que aqui la salinidad
cambia mucho en poca distancia) la energia para ser resuspendidos puede ser
insuficiente y de ese modo mueran en el fondo.

Independientemente de las consideraciones referidas a la estimacion de la

densidad en términos absolutos, puede asumirse razonablemente que el error



Capitulo 1V- 149

metodoldgico es el mismo en cada uno de los meses considerados, y de ese modo puede
hacerse una comparacion en términos relativos de lo que sucede con la densidad de los
huevos a lo largo de la temporada reproductiva. Los resultados del ANOVA presentado
en la Tabla 6 muestran que aungue existe una tendencia a la disminucion de la densidad
de los huevos en el transcurso del pico reproductivo, tales diferencias no resultan
estadisticamente significativas (nivel de significacion> 20%), a pesar de que si lo fueron

el tamafio y el peso de los huevos.

2.6.Relacion de los Desoves con las Variables Ambientales.

La estructura vertical de la columna de agua en el area de puesta, presenta
sectores con grado diverso de estratificacion. La Figura 4.16.a ilustra la distribucion de
la concentracion de huevos en funcion de la salinidad de fondo (abcisas), y de la
diferencia entre la salinidad de fondo y la de superficie (ordenada). Las altas
concentraciones de huevos en lugares sin estratificacion vertical o con estratificacion
moderada, y en un rango salino de 10 a 25 ups corresponden mayormente a aguas de la
Bahia Samborombdén. Un segundo grupo de observaciones con altas densidades de huevos,
ocupd estaciones con marcada estratificacion vertical, entre 5y 23 ups de diferencia entre
superficie y fondo, y salinidades de fondo superiores a 15 ups, correspondientes a las aguas
de los alrededores de Montevideo y de la Barra del Indio. Un descriptor méas preciso de la
estructura vertical que la diferencia entre las salinidades de fondo y superficie, es el
maximo gradiente vertical de salinidad, estimado a partir de datos CTD decimados cada
metro. EI mapa de isopletas de este parametro para primavera-verano (Figura 3.14.),
muestra que gran parte de la zona de desove posee una columna de agua estratificada, con
gradientes importantes en el sector sur de la Bahia Samborombon, y especialmente en las
cercanias de Montevideo. Idénticos resultados pueden verse en los perfiles de salinidad
presentados en la Figura 3.13. (a; b; c¢; y d). La relacion entre la distribucion vertical a
microescala de los huevos y la haloclina presentada en el apartado 2.5., corrobora que en
los sectores estratificados los huevos de la especie ocupan los estratos por debajo de la
haloclina, cercanos al fondo.

Tomando en consideracion la localizacion de los huevos de B. aurea en la
columna de agua, al estudiar las caracteristicas termohalinas del &rea de puesta se han
empleado los valores de temperatura y salinidad de fondo. La Figura 4.16.b muestra la
concentracion de los huevos en el espacio TS en que fueron colectados. Los rangos de

temperatura y salinidad en que los huevos de saraca estan presentes son muy amplios:
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de 11.5 a 23.5°C, y de 3 a 33.8 ups. Las concentraciones mas altas (mayores que 10
huevos por m®) y la mayoria de las estaciones positivas, tienen lugar en un rango
bastante amplio ain: 15 a 23 °C, y 10 a 25 ups. Estos rangos termohalinos contienen a
todos aquellos valores reportados en la literatura para los huevos de la especie
(Ciechomski, 1968; Hubold y Ehrlich, 1981; Cassia y Booman, 1985; Lasta y
Ciechomski, 1988). La amplitud de estos rangos ilustra la gran plasticidad fisioldgica de
la especie, a la vez que indica la ausencia de un éptimo termohalino al cual asociar el
area de puesta. Sin embargo los desoves no se distribuyen al azar o regularmente en el
estuario sino que ocupan una porcion definida del mismo: la region de los maximos
gradientes horizontales de la salinidad de fondo. En la Figura 4.14. se muestra ademas
de la distribucion de las hembras en desove y de los huevos planctdnicos, también el
campo de salinidad de fondo para primavera-verano. Existe una buena correspondencia
entre la region de desove y los valores mas altos del gradiente horizontal de salinidad
(frente salino de fondo, ver ademas Figuras 3.6.b; 3.7.b; 3.8.b; y 3.9.b). Esta region
corresponde a la mé&xima penetracion rio arriba de la cufa salina, y su localizacion esta
controlada fundamentalmente por la batimetria, siendo en consecuencia relativamente
estable en su localizacion. Tal como ha sido sefialado, existe en este tipo de estuarios
una vinculacién entre la intrusién salina y los valores maximos de turbidez, pudiendo
esperarse en consecuencia la localizacion mas frecuente de los frentes de turbidez en
este sector (Capitulo 111, apartado 1.4.). La posicion modal de los frentes de turbidez
(Framifian y Brown, 1996) presenta una buena correlacion visual con la distribucion de
las mayores concentraciones de huevos y de hembras en desove (Figura 4.17.ay b, pero
véase también la Figura 3.15). La posicién modal de los frentes de turbidez corrobora
la localizacion del frente salino de fondo a escalas medias tal como se presenta en la
Figuras 3.8.b y 3.9.b. Estos frentes son una manifestacion de la zona de transicion entre
el estuario y el ecosistema dulceacuicola, y es en este ecotono donde se localiza el area
de puesta de B. aurea. Como resultado de la confluencia de las aguas estuarinas y las
del rio, es esperable un flujo convergente cerca del fondo, en la interfase salina (Largier,
1993). De este modo, y como en la region estratificada los huevos permanecen en el
estrato de fondo (debido a su densidad), los huevos liberados en esta zona serian
retenidos en la zona frontal, o al menos seria disminuida grandemente su deriva y
consecuente exportacion del estuario, resolviendo de esta manera una de los principales

problemas de desovar en el estuario, para un desovante de huevos plancténicos. Los
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huevos en bajas concentraciones que se distribuyen por todo el estuario reflejan
probablemente cierto grado de imperfeccion en el fenémeno de retencién.

No obstante lo sefialado, debe recordarse que en esta region son frecuentes los
eventos meteoroldgicos capaces de homogeneizar la columna de agua, alterando de ese
modo las propiedades dinamicas (retencién) del sistema. La Figura 4.6.c. muestra que
durante todo el afio soplan vientos capaces de perturbar la estructura vertical de la
columna de agua, con consecuencias presumiblemente negativas para los huevos y
larvas. Sin embargo, la prolongada época reproductiva de B. aurea (Figura 4.6.a.)
permitiria que un ndmero suficiente de cohortes (individuos nacidos el mismo dia) se
reclutase cada afio.

Esta hipdtesis de riesgo repartido en el desove de B. aurea parece ser suficiente
para explicar la prolongada época reproductiva y la condicién de desovante parcial de la
especie, pero complementariamente puede argumentarse que ambas caracteristicas
permiten a los individuos alcanzar altas fecundidades. De otro modo existirian
restricciones mecanicas de capacidad abdominal para contener un alto nimero de
oocitos hidratados, de volimen relativamente grande, en razon de la necesidad de
alcanzar una densidad que les impida depositarse en el fondo de las aguas de baja

salinidad del estuario.

3.Sintesis del Capitulo:

Brevoortia aurea se distribuye por todo el estuario del Rio de la Plata. Sus mayores
concentraciones se localizan en profundidades menores de 10m, especialmente en aguas
someras de la Bahia Samborombon, alrededores de Montevideo y de Punta del Este. La
mayor parte de esta region esta fuertemente estratificada, y los ejemplares se ubican por
debajo de la haloclina en el estrato de agua con mayor salinidad.

La informacion publicada sobre la ecologia tréfica de la especie indica que la
misma se alimenta por filtracion, principalmente de fitoplancton aunque la ingestiéon de
zooplancton ha sido comprobada. En este estuario probablemente se alimenta en las
densas agregaciones de plancton asociadas a la haloclina.

El &rea de reproduccion de saraca en el Rio de la Plata, es la mas importante de la
region, y coincide con el patron distributivo de las mayores concentraciones de adultos.
Los huevos han sido capturados en todo el estuario en un amplio rango termohalino,

pero sus mayores concentraciones y las agregaciones de hembras en actividad
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reproductiva, ocupan un sector mas estrecho, en coincidencia con los frentes salinos y de
turbidez, en la regidn que constituye el ecotono entre el rio y el estuario. En aquellos
sectores fuertemente estratificados del area de desove, los huevos de la especie ocupan
solamente el estrato de fondo, de aguas mas pesadas, no hallandose en el estrato
superior de aguas diluidas. La flotabilidad de los huevos los ubica en el estrato de fondo
donde quedarian retenidos en la region frontal. La flotabilidad no parece variar
significativamente durante el pico de reproduccion.

Esta especie tiene una época reproductiva muy prolongada, hallandose huevos
en el plancton durante casi todo el afio, con un periodo principal durante la primavera
(septiembre hasta enero). Durante toda la época reproductiva de B. aurea, existe una
frecuencia de alrededor del 12% de vientos capaces de alterar la estructura vertical del
estuario y en consecuencia sus propiedades de retencion. El tamafio y peso seco de los
ovocitos muestra una tendencia decreciente a lo largo del pico de desove de primavera.
Durante el mes de noviembre, el desove muestra un ciclo diario con un pico de puesta
entre las 15.00 y las 18.00 hs aproximadamente. La disminucion de la densidad de
huevos en el plancton a partir de la hora del desove es muy marcada, ilustrando acerca
de la alta mortalidad embrionaria caracteristica de los peces que desovan huevos
peldgicos. Evidencias indirectas sefialan que el area de desove es una zona de
retencién, por lo que las pérdidas advectivas resultan presumiblemente bajas, y en
consecuencia la mortalidad embrionaria se deberia principalmente a predacion sobre los
huevos. Estos han sido detectados en los contenidos estomacales de varias especies de
peces que habitan el estuario, especialmente juveniles de corvina rubia. Ademas, ha
sido demostrada la existencia de canibalismo sobre huevos, por parte de adultos de
ambos sexos en plena actividad reproductiva.

Atendiendo a los resultados del cociente operacional de sexos, puede postularse
que la competencia sexual en esta especie es escasa 0 nula, al menos durante el pico
reproductivo de primavera. La ausencia de caracteres sexuales secundarios es coherente
con este resultado.

B. aurea es un desovante multiple con fecundidad anual indeterminada, de modo
tal que cada hembra desovard en varias oportunidades dentro de una estacidn
reproductiva. La estimacion de tal frecuencia reproductiva para la primavera es de 8

dias.
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Las estimaciones de fecundidad relativa estan entre 58 y 196 oocitos hidratados
por gramo de pez (libre de ovarios). Las estimaciones de fecundidad parcial estan en el
rango 20 000-120 000 oocitos, siendo el valor de fecundidad para un individuo
promedio (35 cm de longitud total y 500 g de peso total libre de ovarios), de unos 55

000 oocitos aproximadamente.
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Tablal: Clasificacion de los estadios de desarrollo embrionario para la saraca
(adaptado de Ferraro, 1980).

Estadio Descripcion

1 Desde la fertilizacion hasta antes del estadio de 8 células

2 Desde el estadio de 8 células hasta completar la formacion del blastodisco

3 Desde la formacién del blastodisco hasta antes de que el anillo germinal alcance la
mitad del huevo

4 Desde que el anillo germinal alcanza la mitad del huevo hasta antes del cierre del
blastoporo

5 Desde el cierre del blastoporo hasta el comienzo de separacion de la cola

6 Desde la separacion de la cola hasta que un octavo del embrion esté separado

7 Desde un octavo hasta un cuarto del embrion separado

8 Desde un cuarto del embridn separado hasta que la aleta embrionaria es
moderadamente ancha y la cola esta rotada respecto del eje del embridn,
aproximéandose a la cabeza

9 Desde que la cola se aproximé a la cabeza hasta la eclosion
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Tabla2: Datos basicos empleados en el analisis del tamafio y peso seco de los huevos

de B. aurea, durante el periodo reproductivo principal.C.V.: coeficiente de variacion

A.Didmetro de los Huevos

MES Campafia Area Salinidad | N | Desvio St. Diametro | C. V.
(um)
Octubre BS-03/88 |B. Sambor. 18.2 30 78.1 1666.7 4.7
Noviembr |EH-12/97 |P. Piedras 12.6 30 63.6 1662.7 3.8
e
Diciembre |BS-03/91 |B. Sambor. 10.2 30 48.1 1562.7 3.1
Enero BS-01/96 |B. Sambor. 11.9 30 51.0 1536.0 3.3
B.Peso Seco de los Huevos
MES Campafia Area Salinidad | N | Peso Seco Promedio | C.V
(H9) (H9)

Octubre BS-03/88 |B. Sambor. 18.2 247 40.08
Octubre BS-03/88 |B. Sambor. 18.9 250 41.60 40.84 2.63
Octubre CC-14/81 |P. Piedras 14.9 57 43.86
Noviembr |EH-12/97 |P. Piedras 12.6 300 37.33
e
Noviembr |EH-12/97 |P. Piedras 12.6 300 38.00 39.00 5.98
e
Noviembr |EH-12/97 |P. Piedras 12.6 300 41.67
e
Diciembre |BS-03/91 |B. Sambor. 10.2 296 31.42
Diciembre |BS-03/91 |B. Sambor. 10.2 255 33.33 30.73 9.76
Diciembre |BS-03/91 |B. Sambor. 10.2 255 27.45
Enero BS-01/96 |B. Sambor. 11.9 194 23.71 23.71

C.Talla (Lt) de Hembras con Oocitos

hidratados
MES N Promedio C.V.
(cm)

Octubre 28 35.46 6.84
Noviembr 30 36.20 7.76
e
Diciembre 30 35.17 4.61
Enero 17 35.00 6.78
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Tabla3: Tablas de los ANOVAs aplicados al tamafio y peso seco de los huevos de B.
aurea y a las hembras desovantes, durante el periodo reproductivo principal.(**
diferencias muy significativas; * diferencias significativas; n.s. diferencias no

significativas).

A.ANOVASs Para la Variacion Mensual del Diametro de los Huevos

Fuente Suma de g.l Cuadrados F
Cuadrados Medios
OCTUBRE vs NOVIEMBRE
Entre 240.0 1 240.0| 0.047 (n.s.)
Dentro 294453.3 58 5076.8
Total 294693.3 59
NOVIEMBRE vs DICIEMBRE
Entre 150000.0 1 150000.0 47187
Dentro 184373.3 58 3178.9
Total 334373.3 59
DICIEMBRE vs ENERO
Entre 10666.7 1 10666.7 4341
Dentro 142506.7 58 2457.0
Total 153173.3 59
B.ANOVAs Para la Variacién Mensual del Peso Seco de los Huevos
Fuente Suma de g.l Cuadrados F
Cuadrados Medios
OCTUBRE vs NOVIEMBRE
Entre 12.157034 1 12.157034| 2.684 (n.s.)
Dentro 18.119510 4 4.529878
Total 30.276544 5
NOVIEMBRE vs DICIEMBRE
Entre 102.479945 1 102.479945 14.188 "
Dentro 28.892754 4 7.223188
Total 131.372699 5
C.ANOVA Para la Variacion Mensual de la Talla de Hembras en Desove
Fuente Suma de g.l. Cuadrados F
Cuadrados Medios
Entre 22.297619 3 7.432540| 1.355(n.s.)
Dentro 553.930952 101 5.484465
Total 576.228571 104
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Tabla4: Tabla de ANOVA aplicado a la regresion para la relacién Longitud total vs
Fecundidad parcial, en dos afios consecutivos. (** diferencias muy significativas; n.s.
diferencias no significativas).

Fuente Suma de g.l Cuadrados Medios F
Cuadrados

1 | Regresion 1.858076 1 1.858076 33.904**
9 | Desvios 0.526879 6 0.087813| 1.602 (ns)
9 Dentro 1.972959 36 0.054804

4 Total 4.357914 43

1 | Regresion 1.451520 1 1.451520 17.621**
9 | Desvios 0.282970 6 0.047160| 0.573 (ns)
9 Dentro 2.471170 30 0.082370

5 Total 4.205660 37

Tabla 5: Estadisticos de la comparacion de los modelos de regresion estimados para
1994 y 1995.

Comparacién de t (78)=0.26 (ns) |t(78)y=0.75= 0.32

pendientes

Comparacion de t (79)= 22.85** | t(79)=0.01= 2.64

ordenadas al origen
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Tabla6: Densidad de los huevos de B. aurea, estratificacion de la columna de agua y
ANOVA para la variacién mensual de la densidad de los huevos. SS: salinidad de
superficie; SF: salinidad de fondo; TS: temperatura de superficie; TF: temperatura de

fondo; p F: densidad de superficie; p F: densidad de fondo; 4 Sal:diferencia de
salinidad entre superficie y fondo; Ap:diferencia de densidad entre superficie y fondo;
C.V.: coeficiente de variacion; n.s.: diferencia no significativa.

A.Estratificacion vertical en el area de reproduccion
Huevos m'3 SS SF TS TF p S p F A Sal A p
8540.6 2.99| 25.22| 21.20| 18.46 0.22| 17.69| 22.22| 17.47
2442.1 4.46 9.69| 20.78| 20.23 1.43 5.51 5.23 4.08
2076.6 2.99| 25.22| 21.20| 18.46 0.22| 17.69| 22.22| 17.47
1178.1 1.69| 19.16] 20.84| 18.99 0| 12.96| 17.46| 12.96
1013.0 556 23.59| 20.41| 18.53 2.35| 16.44| 18.03| 14.09
214.3 2.62| 20.87| 20.29| 18.85 0.14| 14.29| 18.25 14.15
94.1 2.38| 17.63| 20.24| 19.17 0| 11.76| 15.25| 11.76
92.3| 11.23| 28.76| 20.02| 18.60 6.72| 20.36] 17.53| 13.64
72.4 5.60] 12.59| 19.40| 19.04 2.59 7.97 6.99 5.38
51.4 2.62| 20.87| 20.29| 18.85 0.14| 14.29| 18.25 14.15
41.0 6.81| 27.56| 20.22| 18.50 3.33| 19.47| 20.75| 16.14
39.9 7.33| 12.57| 18.71| 19.04| 4.05 7.96 5.24 3.91
29.8 2.38| 17.63| 20.24| 19.17 0| 11.76| 15.25| 11.76
21.8 2.32| 23.85| 21.80| 18.58 0| 16.62| 21.52| 16.62
17.5 5.60 12.59| 19.40| 19.04 2.59 7.97 6.99 5.38
16.8 9.51| 14.25| 18.42| 16.99 5.76 9.66 4.74 3.90
11.1 425/ 26.13| 20.11| 18.41 1.41| 18.39] 21.88| 16.98
B.Densidad de los huevos
— p@cm®) pKgmd CV.
Octubre 0.0230 23.02 4.54
Noviembre 0.0216 21.61 5.99
Diciembre 0.0205 20.51 9.76
C.ANOVA para la variacion mensual de la densidad de
los huevos
Fuente Suma de |[g.l.| Cuadrados F
Cuadrados Medios
Entre 9.5x 10" 2| 4.74x 107 2.099 (n.s.)
Dentro 1.35x 10| 6| 2.26 x 108
Total 2.30x 10" 8
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6.Figuras

1-10 Kg/h

10-100 Kg/h

100-1000 Kg/h

Figura 4.1: Distribucién de Brevoortia aurea en el estuario del Rio de la Plata. Abajo a
la derecha se muestra la distribucion de la especie en la costa sudamericana.
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Figura 4.2: Ecograma mostrando la distribucidn vertical de la especie, y perfil de
salinidad mostrando la estratificacion de la columna de agua. El ecograma comienza
a partir de los 4 m de profundidad, que corresponden al calado del buque y en
consecuencia a la localizacion de los transductores de la ecosonda. Se sefialan los
ecos correspondientes a Brevoortia aurea, y también a Micropogonias furnieri. e.r.:
estrato de reverberacion acustica originado en agregaciones de plancton asociadas a
la haloclina
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Figura 4.3: Canibalismo en Brevoortia aurea. Nimero de huevos hallados en la
porcién cardiaca del estbmago de ejemplares adultos, discriminado por sexos.
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Figura 4.4: Foliculos postovulatorios de Brevoortia aurea en diferentes estadios: ay b
foliculos de dia 0, con la membrana granulosa con aspecto de cuentas; ¢ y d foliculos
de dia 1, en los cuales resultan evidentes la degeneracién y la reduccién del tamafio.
T: teca folicular; G: membrana granulosa; L: lumen; YO: oocitos vitelados; PO: foliculo
postovulatorio. La escala arriba a la izquierda representa 50 zm (tomado de Macchi y
Acha, MS).
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Figura 4.5: Variacién en la estimacion individual de la fecundidad parcial, para los dos
aflos empleados: distribucién del coeficiente de variacion ( [desvio standard *
100]/media) agrupado en clases de 1% de variacion.
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Figura 4.6: Epoca reproductiva de Brevoortia aurea. a: porcentaje de hembras con
oocitos hidratados (barras grises); porcentaje de estaciones de plancton positivas para
huevos de saraca (barras negras) y nimero de huevos por lance de plancton (linea 'y
puntos). b:distribucion mensual del nUmero de muestras. ¢: Frecuencia mensual de
los vientos de intensidad mayor que 14 ms™ para los octantes Este; Sudeste y Sur
(sobre datos del SIHN, 1995).

Log (n m-3)

Log (n m'3)

Estadio 11

Estadio V

Estadio VIII
Total

ol §

18:00 0:15 6:00 9:30 13:00 16:15 18:30 21:00

Hora

b

31

20

10

13 3

20:00 = 23:00 500 9:00 @ 12:00 = 18:00
Hora



Capitulo IV- 170

Figura 4.7: Hora del desove de Brevoortia aurea. a: concentracién de huevos en el
plancton por estadios (segun Ferraro, 1980) y total b: huevos de saraca en los
estbmagos de corvinas rubias, a distintas horas del dia. Los niUmeros en las barras
indican la cantidad de estbmagos analizados.



Capitulo IV- 171

100 —

MN

oo
S
|

H + FPO

i

V + FPO

o
S
I

AN
o
I

Frecuencia (%)

N
(=
I

1 1

o
|

7:00 8:00 9:00 10:00 15:00 16:00 18:00 20:00 23:00
Hora

Figura 4.8: Hora del desove de Brevoortia aurea. MN: Frecuencia de ovarios con
oocitos en migracion nuclear (MN), con oocitos hidratados (H), con oocitos hidratos y
foliculos post-ovulatorios (H + FPO) y con oocitos vitelados y foliculos post-ovulatorios
(V + FPO).
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Figura 4.9: Variacién del peso seco y del diametro de los huevos de B. aurea durante
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Figura 4.10:Distribucién de frecuencias de diametros oocitarios, en ovarios de
hembras totalmente maduras de Brevoortia aurea.
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Figura 4.11: Distribucién de tallas (longitud total) de las hembras empleadas en los

estudios de fecundidad.
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Figura 4.12: Estimacion de la edad en hembras adultas de Brevoortia aurea para la
zona de Bahia Blanca. Talla media y rango (tomado de Lopez-Cazorla, 1985). La zona
sombreada corresponde al intervalo de tallas empleado para estudiar la fecundidad en
el estuario del Rio de la Plata.
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Figura 4.14: Localizacion del area de puesta de Brevoortia aurea. a: porcentaje de
hembras con oocitos hidratados sobre el total de hembras adultas y b : concentracion
de huevos en el plancton. La flecha sefala el sitio de estudio de la distribucion
vertical de los huevos (véase el texto). En ambos mapas las isohalinas representan el
campo de salinidad de fondo. Abreviaturas como en la Figura 3.4. (tomado de Achay
Macchi, MS, con modificaciones).
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Figura 4.15: Seccion de salinidad en el estuario y distribucion vertical de huevos de
B. aurea. Los puntos verticales indican las observaciones hechas con CTD. Los
valores dentro de rectangulos expresan el nimero de huevos m™: los asteriscos
corresponden a arrastres oblicuos de la red de plancton desde el fondo a la superficie,
los rectdngulos sobre el eje superior muestran la densidad de huevos sobre la
haloclina, los rectangulos por debajo de la linea del fondo muestran la densidad de
huevos debajo de la haloclina. El mapa arriba a la derecha muestra la localizacion de
esta transecta.
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Figura 4.17: El &rea de puesta de Brevoortia aurea y su relacion con los frentes de
turbidez a: distribucion de las mayores concentraciones de huevos en el plancton vy

b: porcentaje de hembras con oocitos hidratados. En linea gruesa se muestra la
posicion modal de los frentes de turbidez estimada por Framifian y Brown (1996).
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V.Interpretacion de la estrategia reproductiva

1.Analisis comparativo de la estrategia reproductiva de Brevoortia aurea, con especies del

género que habitan en el hemisferio norte™.

Las especies méas importantes del género, tanto sea por su valor econémico como
por su rol ecolégico, son Brevoortia tyrannus y Brevoortia patronus, y son por ende las mejor
estudiadas. Ambas son morfologicamente similares entre si y con B. aurea, especialmente B.
tyrannus: B. aurea alcanza una talla maxima de 41 cm LT (36 cm LF), que corresponde a
una edad de 11 afios (Lopez-Cazorla, 1985), en tanto que B. tyrannus alcanza una talla
maxima de 36-37 cm LF y una edad maxima de 10 afios (Powell, 1994), B. patronus
alcanza menor talla y edad (24 cm LF y 5-6 afios, Ahrenholz, 1991).

Los ciclos vitales de estas dos saracas del hemisferio Norte han sido estudiados
intensamente y existe una buena comprension general de los mismos. Ambas especies son
migratorias y poseen sus areas reproductivas en el océano. Sus larvas crecen y se
desarrollan en este ambiente, derivando merced a la circulacion tidal y por vientos hacia los
ambientes estuariales, a los cuales ingresan en un rango de tallas de 15-20 mm para
establecer sus areas de crianza (Day et al., 1989; Ahrenholz, 1991; Powell, 1994).

B. tyrannus realiza extensas migraciones estacionales a lo largo de la costa (Judy y
Lewis, 1983). Su periodo reproductivo es prolongado y el ndcleo de los desoves varia
estacionalmente (Nelson et al., 1977; Powell, 1994). El desove mas intenso tiene lugar
durante el invierno, en aguas de plataforma entre Cabo Hatteras y Cabo Carfiaveral,
existiendo desoves menores en aguas costeras y bahias desde Long Island (41°N) hacia el
norte durante primavera-verano. Desde el centro de desove intensivo al sur del cabo
Hatteras (35°N) las larvas deben ser transportadas mas de 100 km hasta las &reas de crianza
estuariales.

El patrén migratorio de B. patronus no es tan extenso, y sus desoves tienen lugar en
un rango batimétrico de 2 a 110 m, desde septiembre hasta abril con un pico durante

diciembre. El centro de desove intensivo se sitla en el invierno en aguas costeras, entre 10s

3 En los trabajos referidos a las saracas del hemisferio norte, la longitud de los peces est4 expresada como
largo de furca. A los efectos comparativos los valores de longitud total de B. aurea han sido transformados a
largo de furca empleando la relacion LF = (0.87*LT) - 0.28, calculada ad hoc.
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deltas de los rios Mississippi y Atchafalaya, relativamente cerca de los ambientes
estuarinos donde establecen sus areas de cria (Shaw et al., 1985). En esta zona el desove
ocurriria en cercanias de la pluma del Mississippi (Sogard et al., 1987).

En cuanto a la modalidad reproductiva, los estudios sobre la distribucion de tallas
oocitarias de B. tyrannus y B. patronus sugieren que ambas especies poseen un desove
fraccionado (Lewis y Roithmayr, 1980; Lewis et al., 1987). A partir de individuos
mantenidos en cautiverio, se ha comprobado que B. tyrannus es un desovante nocturno,
que efectla la puesta entre las 21.00 y 2.00 horas (Fitzhugh y Hettler, 1995). La produccion
potencial de huevos durante una temporada reproductiva fue calculada para B. tyrannus
(Higham y Nicholson, 1964; Dietrich, 1979; Lewis et al., 1987) y para B. patronus (Lewis
y Roithmayr, 1980), sin embargo la falta de observaciones directas del desove (no han sido
capturadas hembras con oocitos hidratados) han impedido las estimaciones de fecundidad
parcial de estas especies (Ahrenholz, 1991). Las estimaciones de la fecundidad potencial
son una medida rudimentaria del nimero de ovocitos que efectivamente serdn desovados
en la estacién reproductiva, y no resultan comparables con nuestros resultados.

B. aurea; B. tyrannus y B. patronus poseen una prolongada época reproductiva,
pero en tanto la especie surefia desova preferentemente durante los meses calidos, las otras
dos lo hacen en los meses de otofio-invierno. El desove invernal ha sido interpretado como
una adaptacion tendiente a aprovechar la méxima intensidad del transporte hacia la costa de
las corrientes superficiales, proveyendo un medio para que los estadios ontogénicos
iniciales alcancen las areas de cria en los estuarios (Nelson et al., 1977). Los juveniles de
las tres especies hacen un uso similar de estos ambientes, en los cuales experimentan una
serie compleja de cambios (metamorfosis). Conjuntamente con transformaciones de la
morfologia externa, se producen cambios internos vinculados a la alimentacién, y pasan de
una alimentacién basada en organismos zooplancténicos como larvas a alimentarse por
filtracion (micréfagos no selectivos) como juveniles (June y Carlson, 1971; Giangiobbe y
Sanchez, 1993).

La diferencia principal entre B. aurea y las saracas del hemisferio Norte parecen ser
la biomasa de sus poblaciones y el habitat reproductivo. B. tyrannus y B. patronus poseen
enormes tamafios poblacionales y son un componente significativo de los desembarques

pesqueros de los Estados Unidos (Vaughan, 1991; Powell, 1994). A juzgar por las capturas
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historicas (entre 200 000 y 700 000 tn para B. tyrannus, y entre 200 000 y 1 000 000 tn para
B. patronus, Smith, 1991), las poblaciones de estas dos especies superan en dos 6rdenes de
magnitud a B. aurea en el Rio de la Plata.

Como se dijo, el habitat reproductivo de las saracas del hemisferio Norte se sitla en
aguas marinas, en tanto que el centro reproductivo principal de B. aurea esta en aguas
estuarinas, donde los huevos estdn expuestos a un amplio rango termohalino. Los ciclos
vitales de B. tyrannus y B. patronus estan caracterizados por la deriva de sus estadios
ontogénicos iniciales (condicionando incluso la época de desove al momento en que tal
deriva seria méas propicia), en tanto que la retencion de huevos y larvas parece ser una
propiedad fundamental del ciclo vital de B. aurea en el Rio de la Plata. Sin embargo debe
recordarse que esta especie desova en el sur de Brasil en aguas marinas, aunque siempre
cerca de los estuarios donde se criaran los juveniles, en todo caso con un comportamiento
mas parecido a B. patronus que a B. tyrannus cuyas larvas, como se dijo, derivan enormes
distancias.

La correspondencia de los ciclos vitales de las saracas del hemisferio Norte, con
alguno de los marcos conceptuales que intentan explicar la localizacién espacio-temporal
de los desoves (ver apartado 1.4.4.4. de la Introduccion), no resulta evidente. Podria
pensarse en primera instancia que los ciclos vitales de estas saracas, caracterizados por la
deriva larval, se ajustarian a la hipotesis match/mismatch, pero existen al menos dos
objeciones para ello. Primeramente debe considerarse que su época reproductiva (meses
invernales), no se corresponde al pico de produccion primaria en las latitudes templadas v,
lo que es mas importante, los procesos espaciales resultan dominantes sobre los procesos
energéticos de estos ciclos vitales complejos (el desove méas intenso concuerda con el
maximo transporte hacia la costa y no con el pico de produccién). En segundo término es
importante destacar la conducta de las larvas durante su deriva hacia la costa. Las larvas de
B. tyrannus son mas abundantes en los primeros 15m de la columna de agua, y ello ha sido
interpretado como una respuesta adaptativa tendiente a que las larvas se sitlen en la capa
de agua donde el transporte hacia la costa es maximo (Nelson et al., 1977). De Vries et
al.(1995) demostraron experimentalmente que estas larvas exhiben una respuesta de
ascenso cuando experimentan un aumento de salinidad, esta conducta les permitiria

entonces ajustar su posicion en la columna de agua, maximizando su permanencia en el
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estrato de superficie. De este modo las larvas no derivan pasivamente como particulas
inertes sino que despliegan una respuesta activa a ciertas claves ambientales, ello esta méas
cerca del concepto de retencién propuesto por Sinclair y Tremblay (1984)" que de la
deriva larval concebida por Cushing (1975, 1990).

El caso de B. aurea es diferente. Tal como ha sido propuesto para M. furnieri (Acha
et al., en prensa), todo el estuario del Rio de la Plata puede ser visto como un area de
retencién, merced a la interaccion de pautas etoldgicas de las larvas con los procesos
dindmicos. El frente salino de fondo, ademas de sus propiedades dindmicas de retencion, es
una estructura hidrogréafica que posee una localizacion relativamente estable, brindando de
ese modo un escenario geografico para el cierre del ciclo vital de los individuos. Es asi
entonces que la hipotesis member/vagrant ofrece un marco teérico para la interpretacion de
la estrategia reproductiva de B. aurea en este ambiente. Como corolario de ella puede
conjeturarse que los adultos de esta especie desarrollan homing (ya sea filopatria 0 homing
iterativo, ver apartado 1.4.4.1.4. de la Introduccion) respecto del frente salino de fondo del

estuario.

2. Analisis comparativo de la estrategia reproductiva de B. aurea y de E. anchoita.

2.1. Biologia reproductiva y parametros poblacionales relacionados

La anchoita (Engraulis anchoita) presenta afinidad filogenética con la saraca, con la
cual comparte el Sub Orden Clupeoidei, aunque pertenece a una Familia diferente:
Engraulidae. Su biologia reproductiva esta entre las mejor conocidas del Mar Argentino, y sus
desoves dominan la plataforma continental lindante con el estuario.

La Tabla 1 resume informacion sobre algunas caracteristicas y parametros
reproductivos de ambas especies. Existe una diferencia fundamental en cuanto al tamafio
corporal de ambas: unos 15 cm y 23 g de peso para una anchoita promedio, versus unos 35
cmy 600 g para una saraca de igual condicion. En términos porcentuales ello significa que,

por término medio, E. anchoita resulta un 3.8% del peso de B. aurea.

4 Estos autores proponen que la larvas mantienen activamente distribuciones discretas, debido a una activa
respuesta conductual al régimen fisico que incluye a menudo migraciones verticales entre estratos de agua
con diferentes direcciones (ver apartado 1.4.4.1.3. de la Introduccién).



CapituloV- 5

Ciertos aspectos de la reproduccion resultan similares. Por ejemplo ambas especies
son desovantes multiples, con una dilatada época reproductiva y un periodo intenso de
desove en primavera. En ambas el cociente operacional de sexos no se aparta
significativamente del valor de equilibrio (50%), de modo que puede suponerse que la
competencia sexual en estas especies es escasa 0 nula. En las dos especies ha sido
reportado canibalismo sobre huevos.

La anchoita es un desovante nocturno (Ciechomski y Sanchez, 1984) en tanto que la
saraca desova en horas de la tarde. EIl desove en horas de oscuridad ha sido propuesto como
una adaptacion tendiente a minimizar el efecto de los predadores y/o los efectos deletéreos
de la radiacion ultravioleta sobre las concentraciones de huevos recién desovados (Ferraro,
1980; Schaefer, 1996), de ese modo podria argumentarse que en las aguas turbias del
estuario (recuérdese que el area de puesta de B. aurea coincide con el maximo de turbidez)
tal conducta perderia su valor adaptativo original. Sin embargo debe tomarse esta
inferencia con cautela puesto que M. furnieri desova en el mismo sitio que la saraca pero de
noche, entre las 20 y 22 hs (Macchi®®, com. pers.).

En cuanto a los aspectos energéticos de la reproduccién, la frecuencia reproductiva
de la saraca y de la anchoita resulta similar (alrededor de 8 dias). La fecundidad parcial de
la saraca es obviamente mayor, en razon de su mayor tamafio, sin embargo la anchoita
representando un 3.8% del peso de la saraca posee una fecundidad parcial que es un 25.4%
de la fecundidad de ésta, ello se refleja en la fecundidad relativa pues una anchoita produce
500 ovocitos por gramo de peso corporal en tanto que una saraca genera entre 100 y 150
ovocitos para la misma unidad. Si tomamos en cuenta el peso seco en huevos que produce
un gramo de peso corporal libre de ovarios, resulta evidente que la anchoita realiza una
inversion reproductiva mayor que la saraca: 0.0143 vs 0.0033 a 0.006. Ello se debe a que si
bien el volumen del huevo de anchoita es mucho menor (representando alrededor del 20%
del de saraca), su contenido en materia para el crecimiento y desarrollo del embrién no lo
es tanto (alcanza al 60 u 80% del peso seco del huevo de saraca). Considerando la similitud
de la época y frecuencia reproductivas de ambas, los datos comentados permiten concluir
que E. anchoita efectdla una mayor inversion reproductiva que B. aurea. El gran volumen

de los huevos de saraca actua disminuyendo su densidad, hecho que probablemente resulta

5 Dr. Gustavo Macchi, Laboratorio de Histologfa del INIDEP, Po. V. Ocampo N°1, 7600 Mar del Plata.
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beneficioso en las aguas salobres del estuario, menos densas que las de plataforma,
evitando que los huevos se depositen en el fondo. En términos teoricos el esfuerzo
reproductivo refleja los factores ambientales que operan sobre los adultos, mientras que el
gasto por progenie estara fuertemente influido por el ambiente de las larvas y juveniles
(Pianka, 1983). Las larvas de saraca son mayores que las de anchoita al momento de la
eclosion, de modo que desarrollaran mas tempranamente su capacidad de movimiento. La
capacidad de efectuar pequefios movimientos verticales seria de suma importancia para
lograr una retencion dinamica en el estuario (ver apartado 3.2. de este Capitulo) y ello

podria tal vez explicar la diferencia en la talla larval observada.

2.2.Areas de reproduccién

La anchoita habita las aguas de la plataforma continental del margen atlantico de
Sudamérica, desde los 22°S (al norte de Cabo Frio, Brasil) hasta los 47°S (sur del Golfo
San Jorge, Argentina). En tan dilatado rango latitudinal (unos 2800 km aproximadamente),
esta especie ha establecido sus éareas de desove bajo diferentes configuraciones
ambientales. Al norte del Cabo de Santa Marta Grande (Brasil), se reproduce en areas
costeras protegidas, influenciadas por un régimen de surgencia forzada por vientos. La
penetracion en la plataforma de aguas frias produce fuerte estratificacion vertical, a la vez
que un enriquecimiento en nutrientes durante los eventos de surgencia que ocurren en el
sector costero (Bakun y Parrish, 1991). En la region de Patagonia, principalmente en
cercanias de Peninsula Valdéz, la reproduccién de la especie tiene lugar en relacion con las
zonas frontales generadas por la interaccion de las mareas con las aguas fuertemente
estratificadas por el calentamiento de primavera y verano. En las aguas menos profundas el
avance de la onda de mareas rompe la termoclina homogeneizando verticalmente la
columna de agua, de ese modo queda definido un frente en la interfase entre la region
costera verticalmente homogénea y las aguas estratificadas contiguas. La mezcla vertical
provee de nutrientes a la zona fética, en tanto que la circulacion forzada por densidad
genera acumulacion y retencion de organismos planctonicos, y de huevos y larvas de la
especie (Sanchez, 1989; Bakun y Parrish, 1991; Sanchez y Ciechomski, 1995).

Entre Rio Grande do Sul y la desembocadura del Rio Negro en la Pcia. de Buenos
Aires (la region de nuestro interes), los desoves de anchoita se distribuyen por toda la

plataforma, con una cobertura espacial maxima durante noviembre (Sanchez y Ciechomski,
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1995). Siguiendo a Bakun y Parrish (1991), diremos que en esta region el transporte de
Ekman®® en superficie tiene direccién hacia el Oeste, es decir hacia la costa, y en
consecuencia en un sentido opuesto al que generaria una surgencia. En este caso la
provision de nutrientes a la capa fética tiene origen en la fuerte surgencia que se sitda a lo
largo del talud continental, al oriente de la region de desove. Estas aguas enriquecidas que
alcanzan la superficie son entonces transportadas por la deriva de Ekman hacia la
plataforma. Ademas de ello, el movimiento hacia la costa de las aguas superficiales facilita
la retencion de huevos y larvas dentro del habitat de plataforma. De ese modo los
organismos de la region no estan afectados por el problema cronico de transporte hacia mar
afuera de sus estadios larvales, que parece ser un aspecto sustantivo en las estrategias de
desove de peces pelagicos en las regiones de corrientes de borde oriental (Bakun y Parrish,
1991). El calentamiento durante los meses de primavera y verano, genera en la plataforma
bonaerense fuertes picnoclinas que estabilizan la columna de agua (Guerrero y Piola,
1997). De este modo, la ausencia de mezcla turbulenta permite la generacion de patches de
alta concentracion de organismos zooplanctdnicos, adecuados para la alimentacion de las
larvas (Bakun y Parrish, 1991).

En la interpretacion de Bakun y Parrish (1991) acerca de la actividad reproductiva
de la anchoita en toda su area de distribucion, se destaca la existencia de un patron
consistente, compuesto por una combinacion simple de factores ambientales: 1.mecanismos
de enriquecimiento de la trama trofica por medio de procesos fisicos (por ejemplo
surgencias).
2.estabilidad de la columna de agua (fuerte estratificacion vertical, falta de mezcla
turbulenta y/o de fuertes convergencias en estructuras frontales).
3.mecanismos de retencidn de huevos y larvas dentro del habitat costero.

No ha sido detectada actividad reproductiva de E. anchoita en éareas en que no

existe esta combinacion de caracteres (Bakun y Parrish, 1991).

16 Una capa delgada de la superficie del océano, que en la mayoria de los casos no excede probablemente
varias decenas de metros, es impulsada por la fuerza que el viento ejerce sobre la superficie. Para escalas de
tiempo y espacio razonablemente grandes, la deriva media neta para diferentes profundidades de dicha capa
puede ser caracterizada por una simplificacion conceptual del proceso conocida como “transporte de Ekman”
(Ekman, 1905). La direccion de la corriente y del viento resultan colineales en superficie, pero a mayores
profundidades debido a la defleccion que genera la rotacion terrestre, se produce un apartamiento de la
direccidn de las aguas respecto de la del viento, hacia la derecha en el hemisferio Norte y hacia la izquierda
en el Hemisferio Sur.
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Estas tres propiedades de las areas de reproduccion de la anchoita pueden también
ser identificadas en el caso del desove de la saraca. En primer lugar debe decirse que los
estuarios son tipicamente ecosistemas muy productivos: poseen una diversidad de fuentes
de materia organica; en ellos las concentraciones de nutrientes son siempre mas altas que
en el océano y generalmente mas altas que en los sistemas dulceacuicolas; y son muy ricos
en detrito organico proveniente de fuentes vegetales multiples (Day et al., 1989). En cuanto
a la estabilidad de la columna de agua, buena parte de la zona de desove de B. aurea
coincide con la region de maximos gradientes verticales de salinidad, y Madirolas et al.
(1997) han reportado la existencia de un fuerte estrato de reverberacion acustica originado
en organismos planctonicos concentrados en la haloclina. Aunque no existen estudios sobre
la ecologia tréfica de las larvas de peces del estuario, la existencia de items alimentarios
pertinentes para sus etapas ontogénicas iniciales parece un hecho plausible. Los desoves de
B. aurea se localizan sobre el frente salino de fondo, donde convergen las aguas estuariales
y continentales generando acumulacion y retencion de particulas. Ademas de ello, la
circulacion estuarina (caracteristica de estuarios en los cuales la mezcla por corrientes de
mareas es débil) implica un movimiento mar afuera en superficie del agua menos salina, y
penetracion hacia la cabecera del estuario de agua con mayor contenido de sal (Mann y
Lazier, 1991). Ofrece de este modo la posibilidad a los organismos del plancton, y entre
ellos a las larvas de peces, de lograr una retencion dinamica dentro del sistema, cambiando
de uno a otro estrato con pequefios movimientos verticales basados en conductas simples,
que pueden estar asociadas a ritmos circadianos; a las mareas; a la intensidad de luz; o a la
percepcion de alguna propiedad fisica o quimica del agua. De este modo el estuario en su
conjunto se comportaria como un area de retencion, cumplimentando la tercera condicién
que Bakun y Parrish (1991) proponen como caracteristica de las areas de desove de peces
pelagicos.

No obstante lo sefialado, debe recordarse que en esta region son frecuentes los
eventos meteoroldgicos capaces de destruir la haloclina, homogeneizando la columna de
agua y alterando de ese modo la distribucion del alimento y las propiedades dinamicas
(retencion) del sistema. Sin embargo, la prolongada época reproductiva de B. aurea

permitiria que un nimero suficiente de cohortes se reclutase cada afio.
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Aunque las cualidades de enriquecimiento; estabilidad de la columna de agua y
retencion se cumplen para ambas areas de desove, los procesos fisicos intervinientes son
distintos. Se observan diferencias notables en cuanto a las escalas espaciales de los
procesos involucrados, que son siempre mayores en el area reproductiva de la anchoita: el
transporte de Ekman con direccion hacia la costa, que posibilita la retencion de los huevos
y larvas de anchoita en la plataforma continental entre Rio Grande do Sul (32°S) y la
desembocadura del Rio Negro (41°S), se extiende sobre una distancia aproximada de 1000
km, y en una banda de 300 a 600 km de ancho (Bakun y Parrish, 1991). Una referencia a la
escala espacial del frente de talud, en el cual tienen origen los nutrientes que enriquecen la
zona de desove de anchoita, ha sido provista por Podesta (1997), empleando informacion
satelitaria acerca de la concentracién de pigmentos fotosintéticos registrada con el sensor
CZCS (Coastal Zone Color Scanner). Este autor consigna que este frente alcanza 1500 km
de longitud en su expresién maxima, y un ancho tipico de 35-45 km, pudiendo alcanzar
hasta 90-100 km en su parte mas ancha (42°S).

En el caso del estuario del Rio de la Plata, la cufia salina posee una longitud entre
100 y 250 km, segun el sector que se considere (Guerrero et al., 1997a y b). El frente salino
de fondo sobre el que se sitta el area de desove, va desde Montevideo a Punta Piedras,
siguiendo luego la boca de la Bahia Samborombon, con una longitud aproximada de 200
km, y unos 10-15 km de ancho (Acha et al., en prensa). Es decir que los procesos fisicos de
ambas areas de reproduccion tienen lugar en escalas espaciales que difieren tipicamente en
un orden de magnitud.

En cuanto a la estabilidad de la columna de agua, la estratificacion en el estuario
producida por la haloclina es de intensidad muy superior a aquella de la plataforma
continental, generada fundamentalmente en la termoclina. Guerrero y Piola (1997) reportan
para la plataforma continental entre los 38° y 39°S, una variacion vertical de la densidad
asociada a la picnoclina de 1.5 kg m™, durante los meses de verano. En el estuario en
cambio las diferencias verticales de densidad originadas en la estratificacion salina,
alcanzan los 7.5 y 13.5 kg m™ (véase Guerrero et al., 1997.b). Puede decirse ademas que
mientras la estratificacion de la plataforma es un fendmeno estacional asociado al
calentamiento generado por radiacion solar, en el estuario la haloclina es una caracteristica

casi permanente, que s6lo es destruida por el efecto de vientos superiores a los 10 m s™.
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A la latitud del Rio de la Plata existe una delimitacion bastante clara entre las areas
de puesta de B. aurea y de E. anchoita. Las mayores densidades de huevos y la presencia
de hembras con oocitos hidratados de saraca (Figura 4.11.a), practicamente no se
superponen con la distribucién de huevos de anchoita (Figura 5.1). S6lo en 23 estaciones
han sido hallados huevos de ambas especies, mayormente en bajas densidades, siendo las
concentraciones de huevos de anchoita mayores en aproximadamente un orden de magnitud
que las de saraca. El area sombreada de la Figura 5.1. ha sido trazada tomando en
consideracion la maxima penetracion de huevos de anchoita en el estuario y la maxima
penetracion de huevos de saraca en aguas de plataforma, y representa una region de
transicion. Respecto del campo de salinidad, la misma se sitta entre las isohalinas de 20 y
30 ups en superficie, y entre las de 25 y 32 ups en fondo, para la distribucion de primavera-
verano (Figura 3.9). Ciechomski (1967) estableci6 un valor de salinidad de 25.8 ups como
limite inferior para el normal desarrollo embrionario de la anchoita, de modo que puede
conjeturarse que esta limitacion fisioldgica impone una barrera a la especie para colonizar
el estuario como area de puesta. Debe afiadirse que en la campafias de investigacion del
Proyecto Costero del INIDEP, no ha sido detectada la presencia de adultos de anchoita en
aguas estuariales, y que Hansen et al (1996) reportan que los adultos de la especie en la
Zona Comun de Pesca Argentino-Uruguaya, se hallan mayormente en aguas de la
plataforma en profundidades superiores a los 40 m (aunque los juveniles son muy
abundantes en el sector de plataforma lindante con la boca del estuario). De este modo, las
bajas salinidades del estuario podrian constituir ademas un obstaculo para los adultos. Estas
observaciones permiten inferir que el desove de E. anchoita en el Rio de la Plata estaria
limitado por la baja salinidad. Por otra parte, aunque el &rea de desove de la saraca esta en
la cabecera del estuario, sus huevos han sido detectados en el sector externo en salinidades
cercanas a las de plataforma. La ausencia de hembras con oocitos hidratados en ese sector
lleva a considerar que tales huevos han llegado alli merced a fendmenos advectivos,
demostrando cierto grado de imperfeccion en las propiedades de retencion del sistema. No
obstante ello, la salinidad tipica de plataforma no parece ser una limitante para los huevos
de saraca, pues aunque en bajas densidades, los huevos de B. aurea son relativamente
frecuentes en las aguas costeras uruguayas y de la provincia de Buenos Aires (Ciechomski,
1968; Hubold y Ehrlich, 1981; Cassia y Booman, 1985; Camina, MS), y en aguas
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brasilefias las areas de desove reportadas estan en salinidades mayores que 33 ups (Weiss et
al., 1976; Weiss y Krug, 1977). De este modo, la escasa actividad reproductiva de B. aurea
en la plataforma continental de la region de estudio, no puede ser explicada en términos de
tolerancia ambiental. La idea de un desplazamiento competitivo por parte de la anchoita,
cuya biomasa resulta dos 6rdenes de magnitud més elevada'’, aunque sugestiva, no puede
ponerse a prueba con la informacion existente. Por otra parte, Sinclair y lles (1989)
proponen en su hipotesis member/vagrant, que la abundancia absoluta de cada poblacion
estd de acuerdo con el tamafio del area geogréafica en la cual es posible el cierre del ciclo
vital. El 4rea de desove de saraca puede estimarse en unas 2 200 mn?, y la de anchoita en
unas 130 000 mn® Considerando las estimaciones de biomasa para ambas especies la
relacién biomasa/area de reproduccion es de 21.6 th mn para la saraca y 13.5 th mn™ para
la anchoita. En particular la cifra para saraca es altamente especulativa en razén de la
provisionalidad de la estimacion de su biomasa, pero relacionar la biomasa de una especie
con la extension de su area de puesta parece un intento explicativo que merece ser
explorado. Llegados a este punto solo podemos dejar planteado un dilema: la biomasa de
saraca, comparativamente reducida y en acuerdo a su pequefia area de reproduccion, ¢se
debe a un fenémeno de competencia por el area de reproduccién, en el que la anchoita la ha
desplazado confinandola a reproducirse en el estuario del Rio de la Plata, o tiene origen en
sutiles relaciones entre los estadios iniciales de vida y/o los adultos desovantes con el
ambiente fisico, que no permiten el cierre de su ciclo vital en el ecosistema de plataforma,

fuera de la region costera?

3. La estrategia reproductiva de B. aurea en el Rio de la Plata. Comparacién con otras

especies del estuario.

3.1.Los estuarios como areas de reproduccion de los desovantes pelégicos
Los estuarios son ecosistemas altamente variables, en los que los parametros
abioticos fluctian impredeciblemente sobre amplios rangos. En particular, la salinidad

parece ser la variable “clave” en los estuarios, aunque la temperatura, el oxigeno disuelto y

7 La biomasa de anchoita en la region de Uruguay y Pcia. de Buenos Aires ha sido estimada entre 1.5y 2.0
millones de toneladas (Hansen y Madirolas, 1996; y Hansen et al., 1996)
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la turbidez ejercen influencia significativa en la biota de muchos de estos ambientes. No
obstante ello, las especies que los habitan estan bien adaptadas y presentan rangos de
tolerancia ambiental muy amplios. De este modo, en el caso particular de la reproduccion
de los peces, parecen ser las condiciones dinamicas antes que las fluctuaciones de salinidad
(o de alguna otra variable) las que condicionan el desove de las especies. La deriva neta
mar afuera de las aguas estuariales parece ser un problema generalizado para el desove de
huevos planctonicos en los estuarios (Boehlert y Mundy, 1988). Esta observacion,
juntamente con el hecho que las especies que poseen huevos fijos al sustrato, o algin grado
de transporte y/o internalizacién de las crias, pueden reproducirse exitosamente en ellos
(Hempel, 1979; Dando, 1984; Day et al., 1989; Haedrich, 1992), condujo a admitir como
un hecho universal que los desoves de huevos peldgicos en ambientes estuariales
constituyen la excepcion antes que la regla (Lawler et al., 1988; Day et al., 1989; Haedrich,
1992, véase también la Tabla 2). La validez general de esta aseveracion, basada
fundamentalmente en las investigaciones realizadas en estuarios del Hemisferio Norte (en
los que se basa la mayor parte de la ecologia estuarial), ha sido recientemente cuestionada a
partir de estudios desarrollados en algunos estuarios del Hemisferio Sur.

Los estuarios de la region sudoccidental de Australia poseen tipicamente un
estrecho canal de entrada que se abre en una gran cuenca lagunar. Durante la época de
sequia, existe en ellos una tendencia a la formacion de barras de arena en la boca, capaces
de cerrar la conexidn entre el estuario y el océano, en algunos estacionalmente y en otros
por periodos mayores (Potter et al., 1993). En estos estuarios el niamero de teledsteos
capaces de reproducirse es alto, alcanzando al 70% de las especies en algunos casos (Potter
et al. 1990; Potter et al 1994). Si bien algunas de estas especies poseen cuidado parental y
desove de huevos adhesivos, muchos de ellos producen huevos pelagicos y larvas poco
desarrolladas (Potter et al. 1994). La reproduccion estuarina es interpretada como una
adaptacion particular a la pérdida periddica de la conexion con el océano (Potter et al.,
1990; Laurenson et al., 1993; Potter et al., 1994). El problema de la exportacion de los
productos del desove fuera del sistema cuando la conexion marina esta abierta, seria
resuelto merced al pequefio rango tidal de estos estuarios, y al hecho que la época
reproductiva de la mayoria de las especies (finales de primavera y verano) coincide con las

bajas precipitaciones y en consecuencia caudales minimos, de este modo se dan
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condiciones dindmicas que minimizarian la exportacion de huevos pelégicos (Potter et al.,
1994). Los estuarios de la region sur de Africa presentan estrechas similitudes con aquellos
de la parte sudoccidental de Australia: estan caracterizados por la baja profundidad de su
conexion con el océano y presentan similarmente periodos de cierre de tal conexion oceanica.
De ese modo poseen un nimero significativo de especies capaces de desovar en ellos (Potter
et al., 1990; Connell 1996). Aqui los huevos de los desovantes pelagicos parecen tener una
flotabilidad levemente negativa y permanecer cerca del fondo, donde el movimiento de las

aguas hacia afuera del estuario resulta disminuido (Potter et al., 1990).

3.2.El Rio de la Plata como area de reproduccion de los desovantes pelagicos

El Rio de la Plata es otro estuario donde el desove de huevos planctonicos es un
hecho frecuente, sin embargo su geomorfologia; caudal; patrén de descarga y dimensiones
son enteramente diferentes a los estuarios australianos y africanos referidos. De ese modo
los procesos que posibilitan el desove de huevos planctdnicos, evitando o minimizando su
pérdida del sistema, son también diferentes.

Al igual que la saraca, la corvina rubia se reproduce en el Rio de la Plata
aprovechando las condiciones dindmicas de la cufia salina. Esta especie libera sus pequefios
huevos planctonicos en coincidencia con el frente salino de fondo y el maximo de turbidez
en el estuario (Macchi y Christiansen, 1996; Acha et al., en prensa). A diferencia de B.
aurea su area de reproduccion no abarca la Bahia Samboromboén. En ambas especies los
huevos resultan demasiado pesados para flotar en el estrato superior, de aguas mas livianas,
flotando por debajo de la haloclina en la capa de agua con mayor contenido de sal y por
tanto mas densa (Acha et al., en prensa). La Figura 5.2. muestra un diagrama conceptual de
la cufia salina como area de desove de ambas especies.

¢Cuales son las caracteristicas que posibilitan el desove de huevos planctonicos en
el Rio de la Plata? Debe considerarse que ni la cufia salina, con su circulacion bidireccional
(hacia el mar en superficie y hacia la cabecera del rio en el fondo); ni el frente salino de
fondo y el maximo de turbidez, en los cuales convergen las aguas estuarinas y las del rio,
son propiedades exclusivas de este ambiente. Antes bien esas caracteristicas han sido
reportadas y descriptas para muchos otros estuarios, entre ellos los del Hemisferio Norte en
los cuales son tan escasos los eventos reproductivos de los desovantes pelagicos. En estos

estuarios, ha sido demostrado el aprovechamiento que las larvas de peces y de algunos
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invertebrados hacen de las corrientes de marea y la circulacion por vientos para penetrar en
los estuarios desde las areas de desove en el océano lindante, valiéndose luego de la
circulacion en la cufia salina para lograr una retencion dindmica en el estuario, por medio
de movimientos verticales con los que cambian alternativamente de un estrato a otro,
obteniendo como resultado neto la permanencia dentro del sistema (Norcross y Shaw,
1984). Este sistema de retencion dindmica requiere algunas pautas de conducta y capacidad
de movimiento todavia no desarrolladas en las pequefias y poco diferenciadas larvas recién
eclosionadas, de modo tal que si los huevos fuesen liberados en el estuario, las larvas serian
probablemente incapaces de aprovechar la circulacion de la cufia salina con la consecuente
deriva mar afuera. En el caso del Rio de la Plata, Acha et al. (en prensa) destacan que la
caracteristica distintiva de este ambiente es su escala espacial. Este es un estuario de
enormes dimensiones, en el que la cufia salina puede alcanzar 250 km de longitud
(Guerrero et al., 1997 a y b), de este modo aunque la retencion en el frente salino de huevos
y pequefias larvas resulte imperfecta, con la consecuencia de una adveccién parcial hacia
afuera del sistema (ver apartado 2.2. de este Capitulo), la longitud de la cufia salina es de
tal magnitud que las larvas alcanzarian a desarrollarse hasta la fase ontogénica en que
resultan capaces de hacer movimientos verticales y de aprovechar entonces la circulacion
bidireccional de la cufia, antes de salir del estuario. En este caso todo el estuario puede
verse como el area de retencion larval (Acha et al., en prensa), en acuerdo al concepto de
retencion larval propuesto por Sinclair y Tremblay (1984), segun el cual las larvas
mantienen activamente distribuciones discretas en lugares geogréaficos relativamente fijos,
debido a una respuesta etoldgica al régimen fisico. En el marco de la hipdtesis
member/vagrant (Sinclair y lles, 1989) el estuario del Rio de la Plata podria interpretarse
como un escenario oceanografico capaz de permitir el cierre del ciclo vital complejo de
estas especies.

Ademas de la actividad reproductiva de B. aurea y de M. furnieri, ha sido detectada
en el Rio de la Plata la presencia de hembras con ovocitos hidratados pertenecientes a otras
especies (Figura 5.3). Esta informacidn se basa en un namero restringido de observaciones
y debe tomarse como un resultado preliminar acerca del rol del Rio de la Plata en los ciclos
vitales de estos peces, pero sin embargo, tomada en conjunto ofrece una vision persuasiva

acerca de que el estuario es un area de reproduccién. Si bien existe una distribucién
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continuada de la actividad reproductiva de los peces, desde el interior del estuario hasta su
extremo oriental, es posible agrupar las especies en dos conjuntos. El primero de ellos
corresponde a las especies que desovan en el sector mas interno, y que en la fase adulta se
distribuyen principalmente dentro del estuario, siendo menos frecuentes en la region marina
(Figura 5.3.a). Este grupo estd formado por Macrodon ancylodon (pescadilla real);
Paralonchurus brasiliensis (corvalo); Ramnogaster arcuata (saraquita) y Paralichthys
orbygnanus (lenguado). Estas especies encuentran en la Bahia Samborombon la principal
area de crianza para sus juveniles (Lasta, 1995). Las hembras en puesta fueron capturadas
en salinidades de fondo en el rango 5-30 ups. Merece destacarse el patron espacial de las
hembras maduras de pescadilla real por su semejanza al de corvina rubia y saraca; y el
hecho que R. arcuata se encuentra en desove en el mes de julio, es decir desfasada respecto
del periodo principal de desove de la mayoria de las especies.

El segundo grupo, formado por Cynoscion guatucupa (pescadilla de red); Trachurus
lathami (surel); Menticirrhus americanus (burriqueta); Diplodus argenteus (sargo) y
Paralichthys patagonicus (lenguado) (Figura 5.3.b), contiene especies mas frecuentes en
aguas de plataforma y cuya actividad reproductiva se extiende a lo largo de la zona costera,
como en el caso de la pescadilla de red y del lenguado (Macchi y Acha, 1998). En todos
estos casos la salinidad de fondo supero las 28 ups y probablemente el rol de este estuario
como area de reproduccién resulte de menor significacion para estas especies.

También hemos detectado en el plancton de la region huevos de Anchoa marinii.
Esta especie pertenece a la misma Familia que la anchoita y posee huevos facilmente
identificables: sin gota oleosa y ligeramente elipticos. Su distribucién en el Rio de la Plata
(Figura 5.4.) ocupa la region de transicion entre la distribucion de huevos de saraca y de
anchoita, con densidades menores a 100 huevos por m®. Aunque no ha sido advertida la
presencia de hembras con ovocitos hidratados, esta especie es sumamente comin en el Rio
de la Plata. Cabe sefialar que en la region de Lagoa dos Patos esta especie es un desovante
marino (Sinque y Muelbert, 1997; Vieira y Castello, 1997). Finalmente, merece comentarse
la existencia de otra especie que aunque no posee huevos plancténicos también se
reproduce en el Rio de la Plata. Gobiosoma parri es un pequefio pez (50 mm
aproximadamente) cuyas larvas se encuentran en el estuario practicamente durante todo el afio,

pero en otofio-invierno son numéricamente dominantes (Acha, 1994). Aunque se desconocen
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sus habitos reproductivos, otras especies del género poseen huevos bentonicos y cuidado
parental, caracteristicas muy extendidas entre los Gobiidae, y que presumiblemente permitirian
a esta especie mantener una poblacién viable en este estuario.

La Lagoa dos Patos, que es un importante ecosistema estuarial del Sur de Brasil
(32°S), es utilizado por varias de las especies presentes en el Rio de la Plata, como éarea de
crianza en las etapas juveniles, pero la actividad reproductiva dentro del estuario se
restringe a unas pocas especies. A partir de la presencia de huevos en el océano adyacente,
y en el canal de acceso a la laguna cuando se producen condiciones de alta salinidad, ha
sido inferido que los desoves de especies como B. aurea y de M. furnieri tienen lugar en
aguas de plataforma, en cercanias de la boca de la laguna (Weiss et al., 1976; Weiss, 1981;
Castello, 1986; Sinque y Muelbert, 1997).

Las caracteristicas dinamicas de la Lagoa dos Patos estan determinadas por su
topografia y las condiciones meteorolégicas (Muelbert y Weiss, 1991). El régimen de
vientos y de precipitaciones son los determinantes de su patron de salinidad (Castello y
Moller, 1978). La cuenca drena exclusivamente por el estrecho canal de entrada, de unos
20 km largo, 0.5 a 3 km de ancho y 15 m de profundidad promedio (Weiss, 1981; Asmus,
1997). Durante los meses de invierno y primavera las altas precipitaciones (Castello y
Moller, 1978) combinadas con vientos moderados del sector norte dan como resultado una
intensa descarga de agua dulce (Muelbert y Weiss, 1991). Durante este periodo so6lo
eventos esporadicos de vientos fuertes del sector sur pueden introducir agua marina en el
canal de la Lagoa (Muelbert y Weiss, 1991). Como las amplitudes tidales son pequefias, el
intercambio de agua entre la region costera y la Lagoa esta influenciada principalmente por
el pasaje frecuente de frentes polares, que aumentan la velocidad de las corrientes costeras
y dirigen gran cantidad de agua hacia la costa. Al final de la primavera y comienzos del
verano es cuando se da el periodo de maxima intrusion de agua salina, forzada
principalmente por vientos del sudeste. Estos procesos garantizarian el transporte de
huevos y larvas desde la zona costera hacia el estuario (Abreu y Castello, 1997). En verano
y otofio la disminucion del caudal y la presencia de vientos suaves 0 moderados del sector
sur, producen también un ingreso de agua marina (Castello y Méller, 1978).

En coincidencia con las caracteristicas dindmicas referidas, las densidades mas altas

de huevos plancténicos de peces en el canal de la Lagoa, se observaron en salinidades
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superiores a 25 ups (Weiss, 1981) y las densidades més altas de larvas fueron registradas en
verano, con un minimo en otofio (Muelbert y Weiss, 1991).

La Figura 5.5 representa esquematicamente los ciclos vitales de las principales
especies de peces en relacion con la Lagoa dos Patos. Unas pocas especies son capaces de
cerrar su ciclo vital en el estuario y no son muy abundantes (Sinque y Muelbert, 1991). La
mayoria de ellas son desovantes de huevos bentonicos fijos al sustrato (Atherinidae,
Gobiesox strumosus; Gobiosoma parri; Blenniidae); portadores de la cria como Sygnathus
folletti y Netuma barbus; y un desovante de huevos planctonicos, el lenguado Achirus
garmani (Weiss, 1981; Muelbert y Weiss, 1991). B. aurea y M. furnieri desovan en el
medio marino y penetran al estuario aprovechando las corrientes generadas por viento. Con
la excepcion de Diplodus argenteus, todas las especies para las que hemos detectado
actividad reproductiva en el Rio de la Plata (Figuras 5.3. y 5.4.), han sido reportadas como
desovantes marinos en la region de Lagoa dos Patos (Sinque y Muelbert, 1997; Vieira y
Castello, 1997). Estas observaciones muestran que un buen nimero de especies son
comunes a ambos estuarios y que en cada caso los peces han adaptado sus estrategias de
reproduccion a las caracteristicas dinamicas de cada sistema, permitiéndoles un

aprovechamiento diferente de cada ecosistema.

4.Conclusiones Generales.

4.1.La saracay el estuario

B. aurea es una especie eurioica, capaz de tolerar durante todas sus etapas
ontogénicas los amplios rangos de las condiciones abidticas del estuario del Rio de la Plata,
y ha establecido aqui exitosamente sus areas de reproduccion y crianza. Pese a que los
adultos de B. aurea se distribuyen por casi todo el estuario, sus desoves tienen lugar en una
porcion definida (y relativamente pequefia) del mismo. En tal sentido resulta persuasiva la
correspondencia espacial de las hembras gravidas y el frente salino de fondo.

Para aquellos taxa que liberan sus gametas en el medio natural, los procesos fisicos
tales como la difusion turbulenta reducen marcadamente la probabilidad de encuentro entre
el 6vulo y el espermatozoide. El éxito reproductivo depende de la sincronizacion de un

cierto niumero de procesos en escalas temporales que van desde los minutos (desove o
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copulacion) a los meses (gametogénesis), y escalas espaciales desde los milimetros
(copulacion) a los kildmetros (areas de desove) (Jennings, 1997). Los ovocitos maduros,
listos para ser fecundados, son el resultado de un proceso madurativo que dura varios
meses, y en la mayoria de los peces deben ser liberados al medio para su fertilizacion. Si
falla esta Gltima etapa, toda la inversion energética de esos meses se habra perdido, de
modo tal que el desarrollo de conductas tendientes al encuentro de una pareja, y a la
sincronizacion en la liberacion de las gametas, resultan tan vitales como cualquiera de las
adaptaciones morfo-fisiolégicas que en conjunto permiten el aprovechamiento de un
ambiente tan productivo. Resumidamente, en la historia evolutiva de la vida, las ventajas de
la reproduccion sexual fueron ganadas a costa de la libertad del individuo en el espacio
geogréfico (Sinclair, 1988)™. El frente de fondo constituiria un escenario geografico apto
para cerrar el ciclo vital: es una estructura oceanografica conspicua, con una localizacién
relativamente estable (por ende localizable), que podria permitir el desarrollo de la
conducta de homing, actuando de una forma analoga a la del rio natal en el caso de los
salmones. El frente de fondo funcionaria entonces como un sitio de encuentro, un lugar
identificable que permite desarrollar pautas etoldgicas que facilitan la reunién de los
especimenes prontos a desovar.

La reunion de los individuos en el frente de fondo para desovar y la existencia de un
pico reproductivo en un momento definido del dia, expone que la especie es capaz de
alcanzar una coincidencia espacial y una sincronizacién de sus desoves, cuyo sentido puede
interpretarse como un esfuerzo por optimizar la tasa de fertilizacion de los ovocitos.

En el marco de la hipdtesis member/vagrant, la persistencia de las poblaciones con
ciclos vitales complejos tiene que ver con la capacidad de los estadios iniciales del
desarrollo de mantener un distribucion agregada en el altamente dispersivo ambiente
marino. La conducta de los adultos de B. aurea de desovar repetidamente en este frente de
fondo, ademas de favorecer la fertilizacion oocitaria, permitiria a las larvas el
aprovechamiento de la convergencia de masas de agua que genera un area de retencion de

los productos del desove, produciendo también la acumulacion de particulas alimenticias

18 Sin embargo esta reflexién merece un comentario que la contradice: los metazoos con reproduccién asexual
son en general formas con movilidad escasa o nula, por ejemplo esponjas e hidras (gemacion); anémonas y
estrellas de mar (fragmentacion), incluso en Hidrozoa y Sciphozoa la fase sexuada es la que posee vida libre:
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para las larvas. Complementariamente, la circulacion estuarina permitiria a las larvas mas
desarrolladas una retencion dindmica dentro del sistema, merced a la realizacion de
pequefios movimientos verticales, evitando asi ser exportadas al 4&rea marina adyacente.

Aunque en la literatura especializada la exportacion de huevos y larvas desde los
estuarios es calificada como un inconveniente (Boehlert y Mundy, 1988; Haedrich, 1992),
no se mencionan cudles son los perjuicios de la deriva hacia el océano adyacente, debido tal
vez a la ausencia de un marco tedrico adecuado. La reproduccion estuarina de especies con
huevos fijos al sustrato o internalizacion de los embriones, demuestra que esta modalidad
es exitosa en los estuarios, pero no proporciona indicios sobre los efectos negativos que
tendria el desove de huevos planctonicos. La hipdtesis member/vagrant ofrece una
interpretacion. Puede considerarse que en realidad la exportacion de huevos desovados en
un estuario es una situacién particular de un problema mas general, que es la falta de
retencion de huevos y larvas dentro de un contexto geografico mas o menos acotado,
generando una proporcidn excesiva de individuos que no podran cerrar el ciclo vital (o
tendrian una probabilidad extremadamente baja de hacerlo). Bajo tales condiciones no
podria mantenerse una poblacion.

El estuario del Rio de la Plata constituye el foco reproductivo principal de B. aurea
en la regién. Ademas de ello, la presencia de huevos de saraca en las aguas costeras de
Uruguay y Argentina, dan indicios de la existencia de nucleos reproductivos menores a lo
largo de la costa, cuya localizacion y estudio necesitan de una mayor resolucién espacial.
Es posible no obstante inferir un sentido adaptativo en tales desoves menores.
Consideremos primeramente que los estuarios deben ser vistos como ambientes
geoldgicamente efimeros (Kjerfve, 1989; Haedrich, 1992), cuya persistencia es
apreciablemente menor que la vida media de una especie®. Sin embargo aunque la
existencia de un estuario en particular sea relativamente corta, siempre han existido
estuarios en el borde del océano, dando de ese modo suficiente tiempo a los peces como

para evolucionar de forma tal de utilizarlos (Day et al., 1989). Resulta interesante especular

las medusas, en tanto que los pélipos son la fase asexuada del ciclo. De este modo podria argumentarse que la
libertad del individuo en el espacio es la condicion que posibilita la reproduccion sexual.

'® Debido a los cambios del nivel del mar y al proceso de sedimentacién que finalmente los rellena, los
estuarios son ambientes de vida relativamente breve, cuya existencia ha sido estimada en unos 15 000-
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con que la ubicuidad de los desoves de B. aurea en aguas costeras, aunque
cuantitativamente de poca significacion, representa una capacidad latente en términos
evolutivos, de estar alli donde un estuario se forme, facilitando de ese modo la
conservacion de la especie ante el devenir relativamente fugaz de estos ambientes. No
existe al presente informacion para evaluar el grado de aislamiento reproductivo de tales
focos de desove, pero dada la inestabilidad en tiempos geoldgicos de los estuarios, resulta
de interés tener en consideracion la concepcion de Mc Quinn (1997) en su hipétesis
adopted/migrant, respecto de la formacidn de metapoblaciones en las especies de peces, y
el rol de los individuos “errantes” en el mantenimiento del flujo génico, y sobre todo en la
formacion de nuevas poblaciones y en la recolonizacion (ver apartado 1.4.4.1.4. de la
Introduccion). Estas especulaciones estan referidas a una escala de tiempo evolutivo. A las
escalas temporales de los sucesos ecoldgicos, puede argumentarse que estos desoves
menores en aguas costeras representan una parte de la misma poblacion explotando
condiciones marginales. De este modo y atendiendo a que el estuario es un ambiente
altamente impredecible, en el que condiciones ambientales que se aparten de sus valores o
frecuencias medias podrian hacer fracasar el reclutamiento de la poblacion, estos desoves
marginales podrian ser la fuente de sobrevivientes a cambios locales y permitir la posterior

recolonizacion del estuario.

20 000 afos (Kjerfve, 1989), en tanto que la vida media de una especie esta en el orden de los millones de
afios (Simpson, 1977; Gould, 1986). Ambas cifras son altamente especulativas pero dan una idea en términos
relativos de la persistencia de especies y de estuarios.
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4.2.Propuesta final

-Posible, pero no interesante -respondi6 Lonrot-. Usted
replicaré que la realidad no tiene la menor obligacion de ser
interesante. Yo le replicaré que la realidad puede prescindir de
esa obligacion, pero no las hipétesis. En la que Usted ha
improvisado, interviene copiosamente el azar.
La muerte y la brijula
Jorge Luis Borges

Basados en el analisis de la evidencia que hemos presentado referente al Rio de la
Plata, a los peces que lo habitan y al comportamiento reproductivo de los mismos en otros
estuarios de la regién, juntamente con los hechos recopilados acerca de desovantes
estuarinos en Australia y Africa, y la manera en que han podido ser ligados a las
propiedades de sus estuarios, expondremos finalmente las ideas expresadas a lo largo de

este trabajo con un mayor grado de formalizacion.

4.2.1.Puntos de partida observacionales:

-La mayoria de los estuarios estudiados pertenecen a América del Norte y a Europa. En
ellos los desoves de huevos pelagicos son un evento poco frecuente. Los desovantes de
huevos fijos al sustrato o con algun grado de internalizacién de la cria, se reproducen aqui
exitosamente. En estos sistemas las corrientes residuales exportarian los huevos y larvas
recién eclosionadas hacia el océano adyacente.

-En algunos estuarios de Sud Africa, Australia y Sud América, los desoves de huevos
pelagicos son un hecho habitual, que involucra a varias especies. Estos estuarios presentan
0 bien una comunicacién marina restringida, escaso caudal y poca amplitud de mareas; o
una gran escala espacial y una cuiia salina permanente.

-Las especies estuarinas sensu lato, exhiben gran tolerancia ambiental desde sus etapas

ontogénicas iniciales.

4.2.2. Hipotesis:

4.2.2.1.Formulacion:

HI: Para los peces que desovan huevos pelagicos, el establecimiento del area de puesta en
un estuario estd dado por la posibilidad de lograr retencién de los primeros
estadios vitales dentro del sistema, merced a la interaccion entre sus caracteristicas

dindmicas y la conducta de larvas y adultos.
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HII:En el estuario del Rio de la Plata el desove de huevos pelagicos esta posibilitado
porque:
1. las especies desovan en el frente salino de fondo, caracterizado por la
convergencia de masas de agua.
2.la gran escala espacial del sistema permite a las larvas desarrollarse
suficientemente antes de ser exportadas, como para aprovechar la circulacién
bidireccional en la cufia salina logrando una retencion dindmica dentro del

estuario.

4.2.2.2.Corolarios:

-Si en el éarea de distribucion de una especie existen estuarios con diferentes
configuraciones, la misma especie podria adoptar un desove estuarino o marino, segun las
propiedades de retencion de cada sistema.

-Es esperable la ausencia o0 escasez de larvas de los desovantes estuarinos en la boca del

estuario y adyacencias.

4.2.2.3.Soporte tedrico:

Las hipotesis propuestas reciben apoyo de otras hipotesis de mayor campo de accion
que las implican, y que tienen un soporte independiente en los hechos:

Las hipotesis presentadas resultan coherentes con la hipotesis member/vagrant
(Sinclair y lles, 1989), pues en ellas los procesos espaciales definen la localizacion del area
de desove de las especies con ciclos de vida complejos. La cuestion de los desoves
estuarinos de huevos pelagicos seria un caso particular del desove en &reas de retencién
larval en el océano. Las larvas en el estuario mantendrian activamente su distribucion
aprovechando las caracteristicas dindmicas del sistema, y el frente salino de fondo
constituiria un area de encuentro de los individuos maduros que desarrollarian aqui el
fenémeno conocido como homing. La desventaja de la exportacion de huevos y larvas
desde el estuario hacia las aguas de la plataforma continental, reside en la dispersion de los
individuos, y consecuentemente la imposibilidad de desarrollar homing y cerrar el ciclo
vital; en términos de la hipotesis de Sinclair y lles (1989), produccion de una alta

proporcion de individuos errantes.
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Nuestras hipotesis carecen del grado de refinamiento suficiente como para ser
enmarcadas en la hipotesis adopted/migrant de Mc Quinn (1997), pero al menos en el
estado presente no resultan incompatibles con ella. Finalmente, la importancia de la
retencion larval en el establecimiento de las areas de reproduccion, fue destacada por
Bakun y Parrish (1991) como una caracteristica general para peces pelagicos que se
reproducen en ecosistemas marinos muy diversos.

La circulacién media que hemos supuesto para el estuario (con direccion hacia el
océano en el estrato superior de aguas diluidas, y con direccion hacia la cabecera del
estuario en el estrato de fondo de agua mas salina), es la circulacion “clasica” para un
estuario con cufia salina y pequefio rango tidal (véase por ejemplo Kjerfve, 1989; Mann y
Lazier, 1991). En cuanto al aprovechamiento que las larvas de peces pueden hacer de tal
tipo de circulacién a los efectos de lograr retencion, es una idea desarrollada por los
bidlogos desde las primeras décadas de este siglo, inicialmente para larvas de invertebrados
(véase Norcross y Shaw 1984, para una revision). Finalmente Weinstein et al. (1980)
elaboraron un modelo conceptual para las larvas y pequefios juveniles de peces (tallas>

10mm) en un estuario con cufia salina, en el cual hemos enmarcado nuestra propuesta.

4.2.2.4.Evidencia empirica:

-Brevoortia aurea, Micropogonias furnieri y varias otras especies muestran actividad
reproductiva en el estuario del Rio de la Plata, en tanto que las mismas especies en la
region de Lagoa dos Patos se reproducen en el océano, y utilizan al estuario como érea de
crianza. Lagoa dos Patos presenta una conexion amplia y permanente con el océano, y un
caudal muy variable, que es méximo durante la época reproductiva de las especies.

-Las diferencias en la biologia reproductiva entre B. tyrannus y B. patronus por una parte, y
B. aurea por otra, son atribuibles a las propiedades dinamicas (retencién larval) de sus
areas de desove. En los estuarios de la costa oriental de Estados Unidos los desoves
pelagicos son extremadamente raros. Aqui estan representados varios de los Géneros que
desovan en el Rio de la Plata, pero efectdan en esta region desoves marinos, colonizando

los estuarios como juveniles (Brevoortia; Micropogonias; Paralichthys; Cynoscion).
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-La distribucion de larvas de peces en el estuario del Rio de la Plata y sector maritimo
adyacente no estd completamente estudiada, pero al menos en el caso de M. furnieri sus
larvas no han sido detectadas fuera del estuario (Acha et al., en prensa).

-La anchoita no desova en el estuario, y ello es atribuible a su restringida tolerancia a la
baja salinidad. No es una especie estuarina en ningun momento de su ciclo vital, sin
embargo las propiedades basicas de sus areas de reproduccion (sensu Bakun y Parrish,

1991) son similares a las B. aurea.

4.2.3.Hipotesis alternativa:

Adbhiriendo al principio del pluralismo tedrico, puede concebirse al menos una

hipotesis alternativa para el desove de huevos pelagicos en el Rio de la Plata:

4.2.3.1.Formulacion:

HII’:En el estuario del Rio de la Plata los huevos pelagicos desovados son exportados y
las larvas/juveniles reingresan al sistema desde las aguas de la plataforma

continental.

4.2.3.2.Corolarios:

-Es esperable la presencia de pequefias larvas en la boca del estuario e inmediaciones, y de

larvas mayores (y por ende de mayor edad) dentro del estuario.

4.2.3.3.Soporte teorico:

En algunas especies de cangrejos estuariales las larvas son retenidas dentro de los
estuarios, y en otras son exportadas a la plataforma continental (Scheltema, 1986; Epifanio,
1988; Anger et al., 1994). En el ultimo caso, el mantenimiento de poblaciones estables de
adultos en el ambiente estuarial depende de una reinvasion por larvas del ultimo estadio o
juveniles, y han sido presentados algunos modelos conceptuales que intentan explicar tal
mecanismo (Epifanio, 1988). La conducta de exportacion/reinvasion ha recibido dos tipos
de interpretaciones que de todos modos son complementarias: escape del stress osmotico
en las etapas larvales iniciales, y escape de los predadores estuarinos, principalmente peces

zooplanctdéfagos (Anger et al., 1994). No existen sin embargo reportes acerca de peces
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cuyo ciclo vital incluya la exportacion y posterior reinvasion de los estuarios tal como en

los citados crustaceos.

4.2.3.4.Evidencia empirica:

-Esta hipdtesis alternativa no ha recibido convalidacion empirica.
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5.Epilogo.

La vida tiende a congregarse en las fronteras, en los bordes, en las interfases. Estos
lugares representan zonas de tension, donde estdn trabajando importantes presiones
evolutivas (Margalef, 1968). Los estuarios constituyen una pequefia parte del area, y una
aun mas pequefia parte del volumen de toda la hidrosfera, sin embargo juegan un papel
vital en las historias de vida de muchas poblaciones marinas (Ketchum, 1992). Desde una
perspectiva de gran escala los estuarios pueden verse como una interfase entre el océano y
las aguas continentales (por ejemplo Ketchum, 1992; Piccolo y Perillo, 1997). Sin
embargo, los organismos perciben el ambiente a una escala sensiblemente menor: en el Rio
de la Plata el ecotono entre el ambiente dulceacuicola y el estuario esta representado por el
frente salino de fondo, y es en esta especie de cul-de-sac donde tienen lugar los desoves.

La cufa salina conforma una frontera tridimensional, que naciendo en el frente
salino de fondo se continda en la haloclina y finaliza en el frente salino de superficie. El
vigor de la haloclina va decreciendo desde el rio hacia el océano, resultando dificil
establecer claramente el limite exterior del estuario. Ello se refleja en la ictiofauna, pues en
los estuarios la mayoria de las especies son de acervo marino. Resulta frecuente que
muchas especies marinas merodeen en las desembocaduras de los rios para alimentarse,
pero existen muy pocas especies de agua dulce que facultativamente puedan explorar las
aguas marinas. Es decir que la penetracion de cada bioma por especies pertenecientes al
otro, es un fendmeno asimétrico: la fauna de agua dulce se halla confinada detras de la
brusca frontera que representa, en nuestro caso, el frente salino de fondo. De la importancia
de este frente en la biologia de las especies de agua dulce nada sabemos adn, pero
posiblemente este tdpico pueda ser sefialado como una materia para estudios futuros,

destinada a producir avances significativos en el campo de la ecologia acuatica.
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7.Tablas.

Parametros-Caracteristicas Engraulis anchoita Brevoortia aurea

Longitud Total (valor medio|14.8 cm® (17.1 a 18.6/35cm (39.2cm ™)

y L) cm®)

Peso Total (valor medio) 23.4 g 600 g

Epoca intensiva de | Octubre-Diciembre &% Septiembre-Diciembre

reproduccion

Fecundidad parcial 13 675 ovocitos™ 50 450 - 58 618

Fecundidad relativa 574 ovocitos por gramo® [107-149  ovocitos  por
gramo

indice Gonadosomatico | 13.85% + 3.67 d.s. 14.99% =+ 2.85 d.s.

Maximo

Caracter del desove Desovante maltiple® ® Desovante mdltiple

Frecuencia reproductiva 7.9 dias¥) 8 dias

Hora del desove 20.00-24.00 hs " 15.00-18.00 hs

Volumen del huevo 0.308-0.392 mm?*® 1.53-2.57 mm®

Peso seco del huevo 25ug*? 30.73-40.84 pg

Peso seco huevos/gramo de|0.0143 g mmg™ 0.0033-0.0061 mm®g™

pez”)

Talla a la eclosion 2.7-3.1 mm® 3.5 mm®?

Tiempo hasta la eclosion 69-72 hs (14-15°C) © 86-88 hs (13-14°C) 12

Cociente  Operacional  de|42.87%% 54.6%

Sexos

Canibalismo 110 sl

®) Expresa el peso seco de huevos producido por unidad de peso libre de ovarios de la

hembra (Fecundidad relativa x peso seco del huevo).
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® Esta cifra no difiere significativamente del valor 50% (x’= 0.36 < %> ©5:1= 0.45). Esta

estimacion fue realizada sobre datos gentilmente cedidos por el Dr. J. Hansen.

Tabla 1: Comparacién de algunas caracteristicas y parametros reproductivos de E.
anchoita y B. aurea. Los superindices indican la fuente bibliogréafica: *Pajaro et al. (1997);
“Hansen (1994); 3Sanchez y Ciechomski (1995); “Ciechomski et al. (1986); *Christiansen y
Cousseau (1985); °Louge y Christiansen (1992); 'Ciechomski (1965); ®Ciechomski et al.
(1983); °Ciechomski (1965):'°Pajaro (1998); ' Lépez-Cazorla (1985); 2Ciechomski
(1968); *Angelescu y Anganuzzi (1986).
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REPRODUCCION ESTUARINA

Region de los E.E. U.U. Ng Nt B \Y/ Po Pe Pwm

Costa del Pacifico® 32 33 [6(18%) [1(3%)| 0 | 3(9%) |1(3%)
Costa del Atlantico (norte)? 17 43 | 8(19%) | 0 [2(5%)| 1(2%) |2 (5%)
Costa del Atlantico (sudeste)®| 20 30 [3(10%)| O 0 | 1(3%) |2(7%)
Golfo de Méjico™” 31 30 |4(13%)| O |1(3%)| 3(10%) |2 (7%)
Promedios 155% | 0.7% | 22% | 59% | 5.1%
Total 100

Tabla 2: Reproduccion de peces en relacién con los estuarios de América del Norte.

Fuentes bilbiogréficas: *Emmet et al., 1991; 2Jury et al., 1994; *Nelson et al., 1991;

“Nelson et al., 1992; °Pattillo et al., 1997. Ng= nimero de estuarios considerados; N=

namero de especies de teledsteos considerados; B= nimero de desovantes de huevos

bentdnicos; V= nimero de peces viviparos; Po= numero de peces portadores de la cria;

Pe= nimero de desovantes de huevos pelagicos; Py= nimero de desovantes de huevos

pelagicos en la zona marina adyacente y en el estuario.
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Figura 5.1: Distribucion de huevos de B. aurea y de E. anchoita en la region de estudio.
La zona sombreada ilustra la transicion entre ambas zonas de desove (la distribucion de

huevos de anchoita esta tomada, con modificaciones, de Sanchez y Ciechomski, 1995).
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Figura 5.2: Diagrama conceptual del area de desove B. aurea y de M. furnieri en el

estuario del Rio de la Plata. a: vista horizontal. b: seccién mostrando la localizacion del

area de puesta en la cufia salina. c: porcidbn aumentada de la méaxima penetracion rio

arriba de la cufa salina, mostrando el sitio del desove, la localizacion de los huevos en la

columna de agua y varias caracteristicas biolégicas y oceanogréficas importantes. En b y

en ¢ la escala vertical estd muy exagerada (tomado con modificaciones de Acha et al.MS).
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Figura 5.3: Presencia de hembras de varias especies, con ovocitos hidratados. a:
especies que se reproducen en el interior del estuario y b: especies que se reproducen en
la zona externa del estuario y area costera adyacente. Datos recopilados de varias

campanfas efectuadas en diferentes épocas del afio.
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Figura 5.4: Distribucién de huevos de Anchoa marinii en el estuario del Rio de la Plata.
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Figura 5.5: Modelo general que resume la localizacién de los estadios ontogenéticos
iniciales de las principales especies de peces en la Lagoa dos Patos (tomado con

modificaciones de Weiss, 1981).
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