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Resumen

RESUMEN

La mayoria de los estudios sobre ecologia de poblaciones y de comunidades de parasitos
han sido realizados en los hospedadores definitivos, sin embargo existen escasos
conocimientos acerca de los hospedadores intermediarios, incluyendo estudios
sistematicos, de los ciclos de vida y de la dinamica de las infecciones.

El ciclo de vida de los acantocéfalos acuaticos incluye a un crustadceo como hospedador
intermediario y a un vertebrado (pez, ave o mamifero) como hospedador definitivo.
Ademas puede existir piscivoria entre los hospedadores vertebrados, generando
condiciones para que las larvas y los adultos del parasito puedan transmitirse por
procesos de paratenia o de transmision postciclica. Adicionalmente, las larvas de
acantocéfalos pueden provocar cambios comportamentales y/o morfolégicos en el
hospedador intermediario que facilitarian su transmision hacia el hospedador definitivo. La
co-ocurrencia de una o mas especies de acantocéfalos en el mismo hospedador puede
generar interacciones de naturaleza positiva (sinergia) o negativa (competencia).

En Patagonia, se ha registrado la presencia de dos especies de acantocéfalos,
Acanthocephalus tumescens y Pomphorhynchus patagonicus, que utilizan a peces como
hospedadores definitivos y a anfipodos del género Hyalella como hospedadores
intermediarios. La distribucién conocida de A. tumescens seria mas amplia en la vertiente
Pacifica mientras que en la Atlantica, ambas especies estarian similarmente distribuidas
registrandose al este de la cordillera de los Andes sélo en cinco cuerpos de agua
simultaneamente. Estudios previos en A. tumescens y en P. patagonicus abordaron
distintos aspectos taxondémicos y ecolbgicos, centrdndose sobre la dinamica de la
infeccién en peces. No existen estudios sobre los anfipodos, que incluyan caracteristicas
de su ciclo de vida, de la dinamica de infeccién por acantocéfalos y la de sus organismos

asociados.

El objetivo general de esta tesis es caracterizar las estrategias de transmision de especies

de acantocéfalos en ambientes acuaticos andino patagoénicos.

Se capturaron anfipodos en seis ambientes transitorios y 37 permanentes localizados
entre el lago Los Barriales (38°27'S - 68°44'0O, Neuquén) y el lago Roca (54°55'S -
68°30'0 Tierra del Fuego). Los ejemplares fueron colectados con diferente periodicidad y
utilizados para estudios experimentales y ecoldgicos. Ademas, se colectaron en la
naturaleza, especimenes de Galaxias maculatus (puyen) y de Percichthys trucha (perca)
gue junto con especimenes de Oncorhynchus mykiss (trucha arco iris) de cultivo fueron
utilizados con fines experimentales.

Los anfipodos presentaron un ciclo de vida estacional en los ambientes de la provincia de

Rio Negro (bahia Verde del lago Mascardi, lagunas Fantasma y Los Juncos). La
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liberacién de las crias se produjo desde finales del invierno hasta principios del otofio y
solamente la laguna Fantasma, un ambiente transitorio con sequias ciclicas, present6

algunas diferencias.

Se registraron cuatro especies de acantocéfalos (A. tumescens, P. patagonicus,
Corynosoma sp. y Polymorphus sp.). Las dos ultimas son citadas por primera vez en

anfipodos en Patagonia y utilizarian a aves acuaticas como hospedadores definitivos.

Los anfipodos parasitados con A. tumescens y con Corynosoma sp. presentaron
fototropismo positivo, fueron mas oscuros, estuvieron menos frecuentemente en
precopula y las hembras sin génadas fueron las mas infectadas. Ademas, los anfipodos
infectados con Corynosoma sp. presentaron igual tasa de actividad, una menor
concentracién de carotenoides y algunos mostraron alteraciones morfoldgicas que indican
intersexualidad. Estas alteraciones comportamentales, morfolégicas y anatomicas

aumentarian las probabilidades de transmisién hacia el hospedador definitivo.

Solo los cistacantos de A. tumescens presentaron competencia intraespecifica y no se
registré6 competencia interespecifica entre A. tumescens y Corynosoma sp. Este Ultimo
fendmeno puede ser atribuido a las distintas rutas de transmision de ambas especies y a
la presencia de segregaciones en la infecciéon (estacional, por tamafio y por estado de
desarrollo del hospedador intermediario).

Los cistacantos de ambas especies fueron mas grandes en los anfipodos de mayor
tamafo y presentaron una variacion estacional del volumen, con sus mayores valores en
primavera y los menores en otofio e invierno. Este patron influenciaria la condicion fisica
de los cistacantos mejorando las chances de transmision hacia el hospedador definitivo
considerando que las larvas mas grandes generarian adultos mas grandes que

alcanzarian la madurez en menor tiempo y producirian un mayor nimero de huevos.

Galaxias maculatus actia tanto en la transmision de A. tumescens como en la de P.
patagonicus hacia peces ictidfagos nativos e introducidos. Sin embargo, su rol seria mas
importante en la primera especie considerando que en G. maculatus su estatus como

hospedador es alto y ademas existe mayor especificidad de la segunda.

En la bahia Verde, A. tumescens presentd mayores valores de prevalencia en invierno e
infectd a los anfipodos juveniles mas pequefios mientras que Corynosoma sp., los
presenté en primavera e infectd a los machos de tamafio intermedio a grande. Las

infecciones mixtas fueron mas frecuentes en los anfipodos de tamafio intermedio. Esta
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segregacion estacional y por tamafio y por estado de desarrollo de los anfipodos, evitaria
las coinfecciones considerando que ambas especies utilizan hospedadores definitivos
diferentes.

La infeccion con Corynosoma sp. fue estacional en los tres ambientes analizados con sus
mayores valores en primavera, aunque difirid en la laguna Fantasma, dado que sus
valores de prevalencia fueron menos variables en este ambiente, diferencias que pueden
estar asociadas a los patrones de sequia estacionales de la laguna. Mientras que la bahia
Verde del lago Mascardi y la laguna Los Juncos presentaron mayores similitudes en la
infeccion que estarian relacionadas con la mayor estabilidad debido a la permanencia
continua del agua. Corynosoma sp. infecté a todos los estados de desarrollo y a casi
todas las clases de longitud de los anfipodos, sin embargo en la laguna Fantasma se
distribuyé preferentemente en los machos mas grandes y en la laguna Los Juncos, en los
indeterminados de tamafio intermedio a grande. Considerando la presencia de acantelas,
puede inferirse que existiria un mayor reclutamiento de A. tumescens y de Corynosoma
sp. generalmente en el verano, que coincide con los mayores valores de temperatura

registrados en estos ambientes.

Las especies de acantocéfalos analizadas presentaron en los ambientes acuéticos
andino patagénicos complejas estrategias que facilitarian la transmision hacia los
hospedadores definitivos que incluyen alteraciones en el comportamiento (fototropismo),
en la morfologia (carotenoides) y en la anatomia (intersexualidad) y segregacion

estacional, por tamafio y por estados de desarrollo del hospedador intermediario.

Los organismos asociados a los anfipodos en los 43 ambientes muestreados en la region
andino patagonica corresponden a 19 especies (epibiontes y endoparasitas)
mayoritariamente ubicadas en el hemocele. De las cuatro especies de acantocéfalos
registradas, entre las autogénicas A. tumescens estuvo mas distribuida que P.
patagonicus mientras que entre las alogénicas, Corynosoma sp. estuvo mas distribuida
que Polymorphus sp. Los peritriquidos y Corynosoma sp. fueron los organismos mas
ampliamente distribuidos (27 y 24 ambientes, respectivamente) mientras que el ciclofilideo
sp. 4 y el microfalido sp. 1 fueron los menos distribuidos (1 y 2 ambientes,
respectivamente). Se encontré un gradiente decreciente en la riqueza de los organismos
asociados a Hyalella spp., desde el este hacia el oeste y desde el norte hacia el sur. En el
analisis de similitud, las lagunas del parque nacional Laguna Blanca conformaron un
grupo homogéneo probablemente como consecuencia de la presencia exclusiva de
Polymorphus sp. Los demds grupos reunieron ambientes con caracteristicas diferentes y

s6lo en los conformados por la laguna Antonio (parque nacional Laguna Blanca) y el lago
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Roca (Tierra del Fuego) la similitud puede ser explicada por el caracter transitorio, la poca
profundidad y la ausencia de plantas acuaticas en sus costas para el primero y la latitud

para el segundo.
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ABSTRACT

Generally the ecological studies about populations and communities of parasites have
been done in the definitive hosts, however is necessary to know characteristics of
intermediate host as biology and dynamics of parasite infections.

The life cycle of aquatic acanthocephalans includes a crustacean as intermediate host
and a vertebrate (fish, birds and mammals) as definitive host. Predation can occur among
definitive hosts, being larvae and adults of parasite transmitted by paratenia and post-
cyclic transmission. Larvae of acanthocephalans can produce behavioural and/or
morphological changes in the intermediate host that increase probabilities of transmission
to the definitive host. Furthermore, when two or more species of acanthocephalan co-
infect the same host, some positive (synergy) or negative (competition) interactions could
occur.

In Patagonia, two acanthocephalan species, Acanthocephalus tumescens and
Pomporhynchus patagonicus has been recorded. Both species are parasites of native and
introduced fishes as definitive hosts and amphipods belonging to the genus Hyalella as
intermediate host. Acanthocephalus tumescens would be more distributed in the Pacific
basin meanwhile in the Atlantic one, both species would be similarly distributed, being
simultaneously recorded in the east of Andes only in five freshwater environments.
Previous studies only investigated several aspects of the taxonomy and the ecology of A.
tumescens and P. patagonicus, focused on the dynamics of infection in fish, the definitive
host. In Patagonian freshwater environments, there are no studies about the life cycle of
amphipods, neither about the acanthocephalan dynamics of infection nor its associated

organisms.

The main objective of this work is to characterize the strategies of transmission of the

acanthocephalan species in Andean Patagonian freshwater environments.

Amphipods were collected from six temporary and 37 permanent environments located
between the provinces of Neuquén (Lake Los Barriales; 38°27'S - 68°44'W) and Tierra del
Fuego (Lake Roca; 54°55'S - 68°30'W). Specimens were captured with different
periodicity and used for experimental and ecological studies. Besides, specimens of
Galaxias maculatus (puyen) and Percichthys trucha (perca) and cultured specimens of

Oncorhynchus mykiss (trucha arco iris) were collected for experimental studies.

Amphipods showed a seasonal life cycle in the three environments monthly analyzed in

the Rio Negro Province (Verde Bay in Lake Mascardi, Lake Fantasma and Lake Los
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Juncos). Juveniles were released from late winter to early autumn. Only in Lake

Fantasma, a temporary environment with cyclic droughts, some differences were found.

Four acanthocephalan species were recorded (A. tumescens, P. patagonicus,
Corynosoma sp. and Polymorphus sp.). The last two are cited for the first time in

amphipods in Patagonia and would use aquatic birds as definitive hosts.

Amphipods both parasitized by A. tumescens and by Corynosoma sp. showed positive
phototropism, were darker and usually unmated and, among females, specimens without
gonads were more infected. Besides, a similar activity and a minor concentration of
carotenoids were found in amphipods with Corynosoma sp. and some of them had
morphological alterations indicating intersexuality. These behavioural, morphological and

anatomical alterations would increase the chances of transmission to the definitive host.

Only cystacanths of A. tumescens showed intraspecific competition. Interespecific
competition between A. tumescens and Corynosona sp. was not found. This last
phenomenon could be attributed to the ways of the transmission of the acanthocephalan
species and the presence of segregation in the infection (seasonal, by size and by
developmental stages of the intermediate host).

Cystacanths of both acanthocephalan species were bigger in longer amphipods and had a
seasonal variation in their volumes with the biggest values in spring and the lowest in
autumn and winter. This pattern would influence the fitness of larvae and the transmission
of cystacanths to the definitive host considering bigger larvae would have better chances
of transmission, adults would be bigger, they would attain maturity early and more eggs

would be produced.

Galaxias maculatus transmitted A. tumescens and P. patagonicus to native and
introduced piscivorous fishes. However, the role of this fish would be more important in A.
tumescens than in P. patagonicus, considering that G. maculatus is a suitable host only

for A. tumescens and the major specificity of P. patagonicus.

In Verde Bay in Lake Mascardi, A. tumescens had bigger values of prevalence during
winter in small juvenile amphipods meanwhile Corynosoma sp. showed higher values of
prevalence during spring in intermediate and large sized males. Mixed infections were
more common in intermediate sized amphipods. This segregation, seasonal, by size and
by developmental stages of amphipods, would avoid co-infections considering that both

species infect different definitive host.
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A seasonal infection with Corynosoma sp. was recorded in the three environments
analyzed with the bigger values in spring, although it differs in Lake Fantasma,
considering that values of prevalence were more stable. These differences could be
related with seasonal drought. Verde Bay and Lake Los Juncos were more similar in the
infection pattern with Corynosoma sp. and this pattern could be associated with the
continuous presence of water. This acanthocephalan species was present in all
developmental stages and in almost all length classes of amphipods, however in Lake
Fantasma was mainly found in bigger males and in Lake Los Juncos, in intermediate and
large undetermined amphipods. Considering the presence of acantelae, a higher
recruitment of A. tumescens and Corynosoma sp. would exist in summer, and may be

associated with warmer temperatures in the lakes.

In this study, acanthocephalans showed complex strategies that would increase
transmission to definitive host. These strategies included alterations in the behaviour, in
morphology, and in the anatomy, and segregation by season, size and developmental

stages.

19 species associated to amphipods (endoparasites and epibionts) were recorded in 43
environments from Patagonia, being mainly found in thoracic cavity. From four
acanthocephalan species recorded, among the autogenic ones, A. tumescens was more
distributed than P. patagonicus meanwhile in the allogenic ones, Corynosoma sp. were
more distributed than Polymorphus sp. Peritrichs and Corynosoma sp. were more
distributed (27 and 24 environments, respectively) meanwhile the cyclophillid sp. 4 and
the microphalid sp. 1 were less distributed (1 and 2 environments, respectively). Species

richness decreased from east to west and from north to south.

The analysis of similarity showed that lakes from Laguna Blanca National Park were an
homogeneous group, probably related with the exclusive presence of Polymorphus sp.
The other groups were composed by environments with different characteristics and only
in Lake Antonio (Laguna Blanca National Park) and Lake Roca (Tierra del Fuego
Province), the similarity could be explained by the temporary character, low depth and
absence of aquatic plants in their coast in the former, and latitude in the latter

environment.
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INTRODUCCION GENERAL

La mayoria de los estudios sobre ecologia de poblaciones y de comunidades parasitarias
han sido encarados principalmente desde la Optica de los hospedadores definitivos,
generalmente vertebrados (Bates y Kennedy, 1990; Bush et al., 1993; Olmos y Mufioz,
2006). Si bien éstos son de utilidad para el desarrollo de teorias ecolbégicas en
parasitologia, existen aspectos de la dinAmica poblacional y comunitaria que necesitan
del aporte de conocimientos acerca de los hospedadores intermediarios, incluyendo
estudios sistematicos, de los ciclos de vida, de la dindmica de las infecciones y de las

formas de colonizacion (Etchegoin, 1997).

Los acantocéfalos se caracterizan por tener ciclos de vida con dos hospedadores, uno
intermediario y otro definitivo. En ciclos de vida acuaticos, ademas puede existir piscivoria
entre los hospedadores definitivos generando esta relacion depredador presa una mayor
complejidad de los ciclos (Choisy et al., 2003) y estableciendo las condiciones para que
las larvas (acantelas y cistacantos) y los adultos del parasito puedan transmitirse por
procesos de paratenia y de transmisién postciclica. La paratenia es el fenémeno por el
cual no se producen cambios morfolégicos en las larvas del parasito cuando son
ingeridas por un hospedador vertebrado de transporte, por lo que resulta necesaria la
depredacién por un hospedador definitivo adecuado para completar el ciclo de vida (Esch
y Fernandez, 1993; Kennedy, 2006a). Mientras que la transmisién postciclica implica un
proceso donde un parasito puede sobrevivir, crecer y madurar dentro del depredador de
su hospedador definitivo natural (Nickol, 1985; Lassiere y Crompton, 1988; Kennedy,
1999; Rauque et al., 2002). Se considera a ambos procesos como una estrategia para
aumentar la flexibilidad en el ciclo de vida, evitando la rigidez impuesta por dos

hospedadores (Kennedy, 2006a).

Los estudios de dindmica poblacional y comunitaria en acantocéfalos generalmente se
realizaron sobre una Unica especie hospedadora (Muzzall y Bullock, 1978; Gleason,
1984; Trejo et al., 2000; Tingbao y Xianghua, 2001) y son escasos los que incluyeron a
todos los hospedadores involucrados en un ambiente (Holmes et al., 1977; Amin, 1988;
Ashley y Nickol, 1989; Rauque et al., 2006). Estos ultimos, cuando son posibles, brindan
una mejor explicacién de la dinamica de infeccion y de la especificidad de las especies de

acantocéfalos, que generalmente son eurixenas (Kennedy, 2006b).

Las larvas de los parasitos pueden provocar cambios comportamentales y/o morfolégicos
en el hospedador intermediario que facilitarian su transmision hacia el hospedador
definitivo (Bethel y Holmes, 1973, 1974, 1977; Oetinger, 1987; Dezfuli et al., 2000;
Knudsen et al., 2001; Moore, 2002a; Amato et al.,, 2003; Kennedy, 2006c). Algunas
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alteraciones registradas en crustaceos son fotofilia (Bethel y Holmes, 1974), variacion de
la locomocion (Maynard et al., 1998), aumento de la osmolaridad de la hemolinfa
(Williams et al., 2004), disminucién del éxito reproductivo (Latham y Poulin, 2001) y de la
pigmentacion (Hindsbo, 1972), interferencia en el desarrollo gonadal (Dezfuli y Giari,
1999) e hipertrofia de algunas partes del cuerpo (Oetinger, 1987). Sin embargo, se ha
discutido la naturaleza adaptativa de estos cambios, considerando que algunos de ellos
podrian ser sélo el resultado de las patologias provocadas por la infeccion (Thompson y
Kavaliers, 1994; Poulin, 1995; Franz y Kurtz, 2002; Currey y Poulin, 2006; Fredensborg y
Poulin, 2006; Leung y Poulin, 2006).

Cuando més de un ejemplar de la misma o de dos especies diferentes de parasitos co-
ocurren en el mismo hospedador, pueden generarse interacciones entre ellos, las cuales
pueden ser positivas (sinergia) o negativas (competencia) (Awachie, 1967; Grey y
Hayunga, 1980; Kennedy, 1985; Bates y Kennedy, 1990; Barger y Nickol, 1999; Dezfuli et
al., 2001, 2002; Fauchier y Thomas, 2001; Poulin et al., 2003a, b). En los hospedadores
intermediarios de los acantocéfalos, estas interacciones pueden estar determinadas por
las vias de transmision. Por ejemplo, cuando las especies parasitas comparten los
hospedadores definitivos, podria ocurrir una asociacion entre ellas provocando una suma
de efectos que aumenten el éxito de la transmision. Sin embargo, si ho comparten el
hospedador definitivo, estas especies deberian evitarse (Dezfuli et al., 2000). La hipétesis
del “sabotaje” ha sido mencionada en sistemas donde los hospedadores infectados con
un parasito manipulador del comportamiento no presentaron alteraciones o éstas fueron
mas débiles, debido a la interferencia de la otra especie parasita (Thomas et al., 2002;
Haine et al., 2005). Ademas, considerando que la alteracion del comportamiento es
energéticamente costosa para el parasito, se ha demostrado que algunas especies que
no modifican el comportamiento pueden asociarse con las especies que si lo hacen,
fendmeno llamado “hitchhiking” (Thomas et al., 1997, 1998a, b). Algunos mecanismos
destinados a separar las rutas de transmision, estarian relacionados con la presencia o la
ausencia de filamentos en los huevos o con su densidad que provocarian una ubicacion
diferente en los microhabitats y por ende, podrian infectar a distintas poblaciones de

hospedadores intermediarios (Barger y Nickol, 1998; Zohar y Holmes, 1998).

En el sur de América del Sur, los estudios sobre acantocéfalos de ambientes de agua
dulce, de albufera y de estuario incluyen en Uruguay, la descripcion de Wolffhugelia
matercula en el Atheriniforme Fitzroyia lineata en el rio de la Plata (Mafié-Garzon y Dei-
Cas, 1974) y el registro de cistacantos de Profilicollis chasmagnathi en el cangrejo

Chasmagnatus granulata (Holcman-Spector et al., 1977a), la descripcién del adulto y
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estudios experimentales sobre el ciclo de vida de esta especie (Holcman-Spector et al.,
1977hb).

En Chile, se ha citado la presencia y se han estudiado parametros poblacionales en
peces infectados con Acanthocephalus sp., Acanthocephalus tumescens,
Pomphorhynchus sp. y Pomphorhynchus yamagutii en los Perciformes Percichthys
trucha, Percichthys melanops y Percilia irwini, en los Osmeriformes Aplochiton taeniatus y
Galaxias maculatus y en los Salmoniformes Oncorhynchus mykiss y Salmo trutta
(Schmidt y Hugghins, 1973; Torres et al., 1990, 1992; Torres, 1995; Olmos et al., 2003).
En aves acudticas, los estudios incluyen el registro de Corynosoma sp., de Corynosoma
arctocephali, de Profilicollis sp. y de Profilicollis antarcticus en los Pelicaniformes
Phalacrocorax olivaceus y Phalacrocorax atriceps, en los Charadriformes Larus
maculipennis y Larus dominicanus y en el Ciconiiforme Nycticorax nycticorax (Torres et
al.,, 1991, 1992, 1993). Ademas, se han realizado estudios comportamentales y
morfoldgicos con P. antarcticus en el cangrejo Hemigrapsus crenulatus (Pulgar et al.,
1995; Haye y Ojeda, 1998; Rojas y Ojeda, 2005).

En Argentina, las investigaciones sobre acantocéfalos de ambientes dulceacuicolas y de
albufera incluyen los reportes de Echinorhynchus impudicus en el Siluriforme Oxydoras
kneri en los rios Parana y Paraguay (Hamann, 1982a), de especies no identificadas de
acantocéfalos en Siluriformes, Cypriniformes y Characiformes en el rio Parana y en el rio
de la Plata (Hamann y Lombardero, 1981-1982; Oliva et al., 1981), de Echinorhynchus
juncudus en el Characiforme Colossoma mitrei en el rio Parana (Hamann, 1982b) y de
Neoechinorhynchus variabilis en el Gymnotiforme Prochilodus platensis en el rio Parana
(Hamann, 1982c). Ademas, se han realizado las descripciones de Pomphorhynchus patti
y de Pomphorhynchus sphaericus en Siluriformes en el rio de la Plata (Gil de Pertierra et
al.,, 1996; Lunaschi, 1997) y de Gorytocephalus talaensis en Characiformes de la
provincia de Buenos Aires (Vizcaino y Lunaschi, 1987). En esta provincia, se ha
registrado ademas la presencia de Polymorphus inerme en N. nycticorax (Boero y Led,
1968). En la albufera de Mar Chiquita, se han realizado distintos trabajos sobre
Polymorphus chasmagnathi que incluyen estudios morfolégicos de adultos en el
Podicipediforme Podiceps rolland, en el Ardeiforme Plegadis chihi y en el Gruiforme
Fulica armillata (Vizcaino, 1989), el registro de cistacantos en los cangrejos C. granulata
y Cyrtograpsus angulatus (Etchegoin, 1997) y estudios ecoldgicos en C. angulatus
(Martorelli, 1989). En diversas regiones del centro y del norte de Argentina se ha
registrado a Corynosoma peposacae en los Anseriformes Netta peposaca y Paecilonitta

spinicauda (Boero y Led, 1971).
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En la Patagonia argentina, en peces de ambientes de agua dulce se han registrado
solamente dos especies de acantocéfalos: A. tumescens y Pomphorhynchus patagonicus
(von Linstow, 1896; Ortubay et al., 1991, 1994; Semenas y Trejo, 1997). La descripcion
de A. tumescens fue realizada en 1896 en el Atheriniforme Atherinichthys microlepidotus
en la provincia de Tierra del Fuego (Von Linstow, 1896) y la descripcion de P.
patagonicus fue realizada en 1991 en el Atheriniforme Odontesthes hatcheri en la
provincia de Chubut (Ortubay et al., 1991). Ambas parasitan en estado adulto el intestino
de un amplio rango de especies de peces tanto autéctonas (G. maculatus, Galaxias
platei, Diplomystes viedmensis, O. hatcheri, P. trucha y Percichthys colhuapiensis) como
introducidas (O. mykiss y Salvelinus fontinalis) (Ortubay et al., 1994; Semenas y Trejo,
1997). Ademds, A. tumescens parasita a los salmonidos introducidos S. trutta, Salmo
salar y Salvelinus namaycush y P. patagonicus a Aplochiton zebra (Ortubay et al., 1994).
Las larvas parasitan el hemocele de especies de anfipodos del género Hyalella (Trejo et
al., 2000), que actiuan como hospedadores intermediarios.

La distribucion de estas especies de acantocéfalos indica que A. tumescens tendria una
distribucion mas amplia en la vertiente Pacifica mientras que en la Atlantica, ambas
especies estarian similarmente distribuidas (Torres et al., 1992; Ortubay et al., 1994).

La prevalencia, la intensidad y el porcentaje de hembras gravidas indican que las
especies de peces nativas son las hospedadoras principales para la suprapoblacion de P.
patagonicus (Trejo, 1994; Ubeda et al., 1994) mientras que para A. tumescens lo son
tanto las especies nativas como las introducidas (Trejo et al., 2000; Rauque et al., 2003).
La estacionalidad, influenciada por factores abidticos como la temperatura y factores
bioticos como la dieta de los hospedadores caracteriza la dinamica poblacional de
infecciébn en peces, tanto en A. tumescens como en P. patagonicus, presentando los
méaximos de infeccién en primavera y en otofio (Ubeda et al., 1994; Trejo et al., 2000;
Rauque et al., 2006). Los estudios experimentales incluyen el desarrollo y el ciclo de vida
de P. patagonicus y la transmision postciclica desde el pez nativo G. maculatus hacia el
pez introducido O. mykiss en A. tumescens (Semenas et al., 1992; Rauque et al., 2002).
En aves acudticas, se ha registrado la presencia de Polymorphus sp. en el tubo digestivo
del Charadriiforme, Larus dominicanus, que seria su hospedador definitivo, sin embargo

el hospedador intermediario en la regién es desconocido (Kreiter y Semenas, 1997).

Entre los organismos asociados a los anfipodos se han registrado rickettsias, ciliados,
gregarinas, hongos, trematodes, cestodes, nematodes, rotiferos, acantocéfalos y
microsporidios (Batten y DeGiusti, 1949; Dunn y Dick, 1998; Fauchier y Thomas, 2001,
Messick et al., 2004). En América del Sur, el conocimiento sobre estos organismos es
escaso y en Argentina sélo se ha reportado la presencia de especimenes pertenecientes
a Apicomplexa, Nematoda, Acanthocephala y Microsporidia (Garcia y Camino, 1987;
Semenas et al., 1992; Trejo et al., 2000; Rauque et al., 2003, 2006; Mufoz, 2005).
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Objetivos

OBJETIVOS
General
Caracterizar las estrategias de transmision de especies de acantocéfalos en los

ambientes acuéticos andino patagonicos.

Parciales
1) Estudiar las alteraciones provocadas por la infeccion con acantocéfalos en el
comportamiento, en la morfologia y en la anatomia de los hospedadores

intermediarios.

2) Estudiar interacciones intra e interespecificas entre las dos especies de

acantocéfalos presentes en el lago Mascardi.

3) Evaluar el rol de Galaxias maculatus en los procesos de transmision de

acantocéfalos hacia los hospedadores definitivos.

4) Analizar la dindmica de la infeccion de las especies de acantocéfalos presentes

en Hyalella curvispina en diferentes ambientes andino patagonicos.
5) Estudiar las caracteristicas de los organismos asociados a los anfipodos del

género Hyalella spp. en ambientes dulceacuicolas transitorios y permanentes en

Patagonia.
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CAPITULO 1

Caracteristicas generales de los acantocéfalos, del area de estudio y de los

hospedadores

1. CARACTERISTICAS GENERALES DE LOS ACANTOCEFALOS

El origen de los acantocéfalos ha sido ligado a diferentes taxones, tanto parasitos como
de vida libre, aunque recientemente se los ha considerado un grupo hermano de los
rotiferos (Morris y Crompton, 1982; Garcia Varela et al., 2000). Se postula que el
parasitismo en este grupo puede haber surgido cuando infectaron, primero a un artrépodo
mandibulado agregandose luego al ciclo como segundo hospedador, un vertebrado
(Herlyn et al., 2003). Son endoparasitos que presentan una reduccién en el sistema
muscular, nervioso, circulatorio y excretor y una pérdida completa del tubo digestivo
(Roberts y Janovy, 2005). Todas las especies presentan una anatomia similar con un
cuerpo dividido en tres regiones: una proboscis con ganchos, un cuello y un soma
(Kennedy, 2003, 2006a). Son pocas especies, alrededor de 1.000, que generalmente no
son especificas de sus hospedadores definitivos aunque suelen serlo de sus

hospedadores intermediarios (Morris y Crompton, 1982; Kennedy, 2003, 2006a).

Los sexos son separados, generalmente las hembras son mas grandes que los machos y
el sistema genital en ambos sexos es el sistema interno mas prominente (Kennedy,
2006a). Las hembras se caracterizan por presentar una campana uterina que es un
sistema seleccionador de huevos y los machos presentan glandulas cementantes que
permiten la formacion del tapén de cemento que se ubica en la bursa genital femenina
(Crompton, 1985; Kennedy, 1993).

Si bien los acantocéfalos han logrado invadir los ambientes terrestres, en su mayoria son
de agua dulce (Kennedy, 2006d), utilizando a un crustaceo y a un vertebrado como
hospedadores (figura 1). Cuando los hospedadores definitivos son peces, el ciclo ocurre
completamente en el agua mientras que cuando son aves o mamiferos, el ciclo tiene una
fase terrestre. Después que el crustaceo ingiere los huevos, se libera la larva acantor que
atraviesa el tubo digestivo, ingresando al hemocele donde se desarrolla la larva acantela
(DeGiusti, 1949a, b; Awachie, 1966). Luego de un periodo variable, segun la especie
involucrada, se forma el cistacanto que es el estadio infectivo para el vertebrado. Los
cistacantos solo pueden ser transmitidos hacia el hospedador definitivo, cuando éste
preda sobre el hospedador intermediario (Nickol, 1985). En el tubo digestivo del

hospedador definitivo, se desarrollan los adultos que luego de la coépula liberan los
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huevos al ambiente, que son la unica fase libre en el ciclo de vida (Nickol, 1995). En
algunas especies, cuando ocurre depredacion entre los potenciales hospedadores
vertebrados de los ciclos, pueden existir fendmenos de transmisién postciclica y de

paratenia.
Estos parasitos han sido reconocidos como bioindicadores de metales pesados y como
reguladores del ingreso de estos metales al hospedador definitivo (Konecny et al., 2001;

Sures y Siddall, 2003; Kennedy, 2006e).

Figura 1: Ciclo de vida generalizado de los acantocéfalos de agua dulce.

Hospedador paraténico o postciclico
(Vertebrado)

Hospedador intermediario Cistacanto
(Artrépodo)

/)
Y/
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2. AREA DE ESTUDIO

GENERALIDADES
El area de estudio comprende ambientes de agua dulce ubicados entre los 38°27’ y los
54°55' de latitud sur (figura 2).

Figura 2: Area de estudio.

Tanto los lagos como los ambientes temporarios estudiados estan incluidos
principalmente dentro de la region de los bosques patagonicos, en la provincia
subantartica (Cabrera y Willink, 1980). Algunos de ellos se encuentran dentro de los
parques nacionales Lanin, Nahuel Huapi, Puelo, Los Alerces y Tierra del Fuego, los
restantes se ubican dentro de ejidos provinciales o municipales. El paisaje esta
caracterizado por un relieve con geoformas de origen volcanico, montafioso con valles
glaciarios, con numerosos cursos de agua y lagos que desaguan a través de diferentes

rios a las vertientes Atlantica o Pacifica.
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El clima ha sido clasificado como continental templado frio, con una estacion lluviosa
invernal, aunque las lluvias no faltan en ningun mes del afno. La cordillera de los Andes
determina el clima de la Patagonia dado que funciona como una barrera para el ingreso
de masas de aire humedo provenientes del océano Pacifico (Paruelo et al., 1998). Las
precipitaciones generan un gradiente de humedad desde el oeste hacia el este, que pasa
de los 4.000 mm a los 700 mm anuales. Los vientos dominantes provienen del sector
oeste-suroeste y la temperatura promedio anual es de 8,1° C. La duracién de la nieve es
de 70 dias, congelandose la superficie de las lagunas y de los lagos pequefos
(Thomasson, 1959; De Fina, 1972). Los cuerpos de agua temporarios, con profundidades
que fluctian alrededor de los dos metros, permanecen secos durante los meses mas

calidos y presentan su superficie congelada generalmente en invierno.

La disminucion de las precipitaciones desde el oeste hacia el este determina un gradiente
en los tipos de vegetacion: bosque, estepa graminosa, estepa arbustiva-graminosa,
estepa arbustiva y erial (Ledn et al., 1998). La vegetacion del bosque andino patagoénico
esta dominada por distintas especies de Nothofagus y por Austrocedrus chilensis (ciprés),
con matorrales altos de Diostea juncea (retamo), Schinus patagonicus (laura), Lomatia
hirsuta (radal) y un sotobosque formado por Chusquea culeou (cafa colihue) (Mermoz y
Martin, 1986). En estos bosques hay una alta incidencia de mutualismos entre plantas y
animales (Aizen y Ezcurra, 1998).

Tanto en los cuerpos de agua permanentes como en los temporarios existen plantas
acuaticas en sus costas, la palustre Schaenoplectus californicus (junco) y las sumergidas
Potamogeton linguatus (huiro), Myriophylum quitense (hierba del sapo) y Nitella sp. La
presencia de distintas especies de aves es comun en ambos tipos de ambientes, pero
solamente en los cuerpos permanentes habitan especies de peces autdctonas e

introducidas.

Los lagos se originaron por fendmenos de glaciacion durante el periodo cuaternario y se
encuentran ubicados en valles con su eje mayor orientado frecuentemente en sentido
oeste-este. Se localizan principalmente en la region montafosa y estan rodeados por
bosque. Su profundidad puede ser mayor a los 100 m y son clasificados como
monomicticos calidos, con estratificacién directa en verano donde la termoclina se
localiza entre los 30 y los 40m de profundidad (Quirds y Drago, 1985). Se caracterizan
por sus aguas frias, claras, bien oxigenadas, con baja conductividad y levemente acidas
a neutras. Los lagos andinos tienen baja concentracién de iones, siendo dominantes los
de Ca*, HCOs y SiO,, que es indicativa de los procesos de meteorizacion dominados por
litologias carbonaticas y silicicas (Diaz, 1994). Las aguas de estos ambientes son muy

transparentes, extendiéndose la zona eufética hasta los 50 m de profundidad, a
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excepcion de algunos como el lago Mascardi, donde se reduce como consecuencia de la

presencia de arcilla glacial (Modenutti et al., 1998a).

La dinamica del plancton y la estructura de las cadenas troficas se caracterizan por la
presencia de productores representados por nanoplacton (fitoplanctontes de pequeno
tamano) que reflejan el nivel oligotréfico o ultraoligotrofico de estos lagos (Balseiro y
Modenutti, 1990; Modenutti et al., 1998a). El fitoplancton esta acompanado por
zooplancton herbivoro con un numero pequefio de especies que estd dominado
principalmente por rotiferos de los géneros Synchaeta, Polyarthra, Keratella y Conochilus
y por crustaceos como los cladoceros Ceriodaphnia dubia y Bosmina longirostris y el
copépodo calanoideo Boeckella gracilipes (Menu Marque et al., 2000). Este ultimo es el
mas ampliamente distribuido y dominante en el pélagos hasta los 30 m de profundidad
(Menu Marque et al., 2000). También son importantes las comunidades de ciliados
mixotroficos, que usan un régimen mixto de nutricién, alimentandose por autotrofia y
heterotrofia (Modenultti et al., 2000; Modenutti y Pérez, 2001). La planctivoria es ejercida
tanto por invertebrados como por vertebrados, en éste ultimo caso esencialmente por
larvas y juveniles de peces tales como aterinidos y galaxidos (Reissig et al., 2003, 2004,
2006).

El macrozoobentos presenta numerosas especies endémicas y es muy diverso. La
abundancia y la riqueza se incrementan en la zona litoral en comparacion con las zonas
mas profundas (AAdn Suarez, 1991; Bastidas, 2003). En general, las taxas mejor
representadas son odonatos, tricopteros, efemerdpteros, anfipodos y gasterépodos (Afion
Suaréz, 1997), caracterizandose las larvas de odonatos por ser depredadoras de otras

larvas (Muzén y von Ellenrieder, 2000).

En estos lagos, las propiedades fisicas y quimicas, la extensiéon de la zona eufética, la
gran oxigenacion del fondo y la presencia de numerosas especies endémicas le imprimen
a las redes ftrdéficas, tanto del bentos como del pélagos caracteristicas muy particulares
(Modenutti et al., 1998b).

Lago Mascardi

El lago Mascardi (41°17'S; 71°38'0) se ubica aproximadamente a 30 km de la ciudad de
San Carlos de Bariloche, en la provincia de Rio Negro, en el parque nacional Nahuel
Huapi. Tiene un area de 39,2 km? y esta ubicado a una altitud de 796 msnm (figura 3).
Este lago oligotréfico, de origen glaciario, pertenece a la vertiente del Océano Pacifico y
estd formado por dos brazos, uno denominado Tronador y el otro, Catedral. En su
extremo occidental recibe aguas del rio Manso Superior que nace en los glaciares del

cerro Tronador y en el extremo oriental desemboca en el arroyo Fresco (Pedrozo y
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Vigliano, 1995). Presenta un periodo de circulacion en invierno y uno de estratificacion en
verano, con una termoclina entre los 10 y los 30 m, con lo cual se lo puede clasificar

como un lago monomictico calido (Bonetto et al., 1971).

Esta rodeado por un bosque donde predominan Nothofagus dombeyi (coihue),
Nothofagus pumilio (lenga) y A. chilensis. El lugar de estudio, la bahia Verde, se
encuentra al borde del camino hacia el cerro Tronador, visualizandose en sus costas

plantas acuaticas (figura 4) como S. californicus, M. quitense y P. linguatus.

Figura 3: Ubicacion de la bahia Verde en el lago Mascardi.
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Figura 4: Aspecto de la bahia Verde del lago Mascardi.

Laguna Fantasma

La laguna Fantasma (41°17'S; 71°34'0O) pertenece a la vertiente Atlantica y esta situada a
14 kildmetros del centro de San Carlos de Bariloche (figura 5). Es un cuerpo de agua
temporario, con patrones de sequia estacionales tal como lo define Brock et al., (2003).
Tiene aproximadamente una hectarea de superficie, dos metros de profundidad maxima y
recibe agua del escurrimiento de elevaciones proximas y de un mallin ubicado al sur del
mismo. El llenado de la cubeta se produce paulatinamente a partir de las primeras lluvias
otofiales, que se registran generalmente en abril. Alcanza su nivel maximo en la
primavera, que comienza a descender en diciembre hasta desecarse completamente.
Tratdndose de un cuerpo de agua temporario, su hidroperiodo depende de la

estacionalidad y la abundancia de las precipitaciones.

Figura 5: Ubicacion de la laguna Fantasma.
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En las riberas se desarrollan plantas palustres, entre ellas juncos (figura 6). Su costa
estd rodeada mayoritariamente por arbustos nativos, aunque también se encuentran

grandes matas de rosa mosqueta (Rosa rubiginosa).

Figura 6: Aspecto de la laguna Fantasma.

Laguna Los Juncos
La laguna Los Juncos (41°03'S; 71°00'0) pertenece a la vertiente Atlantica y esta situada

a 32 kildmetros de San Carlos de Bariloche (figura 7).

Figura 7: Ubicacion de la laguna Los Juncos.
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Tiene aproximadamente dos metros de profundidad con una amplia variacién en el nivel
de sus aguas, alcanzando su nivel maximo en la primavera, que comienza a descender
en diciembre. Este ambiente de régimen temporario con patrones de sequia

semipermanentes, puede secarse completamente durante periodos extremos de sequia.
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En las riberas se desarrollan plantas, predominantemente M. quitense y S. californicus
(figura 8). La laguna esta ubicada en la provincia fitogeografica Patagdnica y la
vegetacién corresponde a una estepa arbustiva-graminosa incluyendo principalmente
especies de Stipa speciosa (coirbn amargo), Stipa humilis (coiron llama), Adesmia
campestres (mamuel choique), Berberis heterophylla (calafate) y Poa lanuginosa (pasto
hilo) (Leén et al., 1998).

Figura 8: Aspecto de la laguna Los Juncos.
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Otros ambientes
Se muestrearon 40 ambientes acuaticos que abarcan un rango latitudinal de 38°27 a
54°55' LS (tabla 1).

Tabla 1: Listado de otros ambientes muestreados.

Coordenadas (lat-

Ambientes Provincia long) Vertiente
lago Los Barriales Neuquén 38027 - 68°44' Atlantica
rio Neuquén Neuquén 38°50' - 68°05' Atlantica
lag. Blanca Chica Neuquén 38°58’- 70°24’ Atlantica
lag. Tres Lagunas Neuquén 38°58’- 70°26’ Atlantica
lag. Jabon Neuquén 38°59'- 70° 22’ Atlantica
lag. Montecinos Neuquén 39°01’- 70°02’ Atlantica
lag. Antonio Neuquén 39°01’- 70°24’ Atlantica
lag. Antifiir Neuquén 39°01’- 70°24’ Atlantica
lag. Verde Neuquén 39°01’- 70°24’ Atlantica
lag. Molle Neuquén 39°01°- 70°25’ Atlantica
lag. Hoyo Neuquén 39°01°- 70°26’ Atlantica
lag. Overo Neuquén 39°01°- 70°26’ Atlantica
lag. Batea Neuquén 39°02’- 70°25’ Atlantica
lag. Blanca Neuquén 39°03'- 70°22’ Atlantica
lag. Del Burro Neuquén 39°07°- 70°25’ Atlantica
lag. El Tero Neuquén 39°07’- 70°25’ Atlantica
lago Ruca-Choroi Neuquén 39°12- 71°12' Atlantica
embalse Pichi Picun Leufu Neuquén 40°15' - 70°00' Atlantica
lago Machoénico Neuquén 40°20' - 71°33' Atlantica
lago Espejo Neuquén 40°41'- 71°40' Atlantica
lago Verde Neuquén 40°46' - 71° 39' Atlantica
isla Jordan (en el rio Negro) Rio Negro 38°57' - 67°59' Atlantica
lago Escondido Rio Negro 41°05' - 71°35' Atlantica
lago Nahuel Huapi Rio Negro 41°05' - 71°19' Atlantica
lag. Los Cesares Rio Negro 41°19' - 71°43' Pacifica
lago Roca Rio Negro 41°21' - 71°25' Pacifica
lago Guillelmo Rio Negro 41°22' - 71° 30' Pacifica
lago Puelo Chubut 42°08' - 71°38' Pacifica
lago Epuyén Chubut 42°11' - 71°30' Pacifica
rio Carrileufd Chubut 42°34' - 71°38' Pacifica
lago Rivadavia Chubut 42°36' - 71°39' Pacifica
lago Verde Chubut 42°43' - 71°43' Pacifica
lago Futalaufquén Chubut 42°50' - 71°40' Pacifica
rio Futaleufu Chubut 43°08' - 71°35' Pacifica
lago Rosario Chubut 43°15- 7117 Pacifica
rio Senguer Chubut 45°36’- 70°36’ Atlantica
lago Fagnano (mallin) Tierra del Fuego 54°30" - 68°38' Pacifica
lag. Verde Tierra del Fuego 54°31' - 67°40' Pacifica
lago Escondido Tierra del Fuego 54°45' - 67°38' Pacifica
lago Roca Tierra del Fuego 54°55' - 68°30' Pacifica

Estos ambientes, que incluyen desde la provincia de Neuquén hasta la de Tierra del
Fuego (figuras 9, 10), tienen caracteristicas fisicas, quimicas y biolégicas que se

corresponden con las mencionadas en generalidades en este capitulo.
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Figura 9: Aspecto del lago Machénico (parque nacional Lanin).
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Figura 10: Aspecto de la laguna Molle (parque nacional Laguna Blanca).
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2. HOSPEDADORES

GENERALIDADES

Anfipodos

Los anfipodos de agua dulce son miembros del bentos ocupando una variedad de
habitats en ambientes tanto Iénticos como léticos (Peralta, 2001). Presentan un amplio
espectro de coloracion que puede diferir aun entre las poblaciones de una misma
especie. El género Hyalella (figura 11), monotipico de la familia Hyalellidae, es el mas
representativo de América del Sur (Cavalieri, 1977) y el unico anfipodo de agua dulce
epigeo presente en este continente (Peralta, 2001). Dentro de este género, el dimorfismo
sexual es marcado y se evidencia en los machos por el pronunciado desarrollo del
prépodo del segundo par de gnatépodos (Lopretto, 1983a; Peralta, 2001) (figura 12).
Ademas, los machos de algunas especies han desarrollado otros caracteres sexuales
secundarios como espinas curvas en la rama interna del primer par de urépodos (Peralta,
2001) (figura 13). Las hembras pueden también diferenciarse por la presencia de
oostegitos en los pereidépodos (figura 14), que forman una camara de incubacién o

marsupio (Lopretto, 1982; Peralta, 2001).

Figura 11: Espécimen del género Hyalella.

24




Capitulo 1- Acantocéfalos, area de estudio y hospedadores

Figura 12: Gnatépodos de Hyalella araucana*: A) primer par del macho, B) segundo par

del macho, C) primer par de la hembra y D) segundo par de la hembra.

e

D

*Tomado de Gonzalez (2003)

Figura 13: Espina del primer par de urépodos del macho (flecha): A) Hyalella

chiloensis*, B) Hyalella curvispina.

&

A

*Tomado de Gonzélez (2003)

Figura 14: Oostegitos de las hembras de Hyalella curvispina (flecha).
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En general, los anfipodos pueden ser detritivoros, carroferos, omnivoros y/o
depredadores. Tienen periodos reproductivos variables y presentan una precépula, donde
el macho utiliza sus gnatépodos para aferrarse a la hembra y nada junto a ella, hasta que
ocurre la fertilizaciéon. Los machos compiten fuertemente por el acceso a las hembras y
los de gran tamafo, tienen mayor capacidad para obtener hembras mas grandes
(Thomas et al.,, 1996a) las cuales son mas fecundas (Lopretto, 1983b). Ademas, son
capaces de desplazar (“take over”) a los pequenos que ya obtuvieron hembras (Ward,
1983). La fertilizacion tiene lugar en el marsupio que es ventilado por los movimientos de
los pleépodos. El numero y el tamafio de los huevos se incrementa con la edad de la

hembra y el desarrollo larval es directo y epimorfico.

En general, integran una gran fraccion de la biomasa total de macroinvertebrados y son
una importante fuente de alimento para los peces (Peralta, 2001). La riqueza y la
abundancia de los anfipodos esta influenciada por la presencia de plantas acuaticas
debido a que les ofrecen refugio y alimento (Bastidas, 2003). Pese a representar un
eslabon fundamental en la transferencia de materia y energia de varias agrupaciones
naturales, existe poca informacion concerniente a ellos en América del Sur, donde
generalmente han sido considerados desde un punto de vista taxondmico (Lopretto,
1983b).

Las especies del género Hyalella tienen una ubicacion taxonémica confusa. En la regién
Andino Patagénica argentina, se ha reportado la presencia de: Hyalella patagonica,
Hyalella lalage y Hyalella fossamancinii (Luchini, 1975; Trejo, 1992; Grosso y Peralta,
1999). Grosso y Peralta (1999) describieron a Hyalella rionegrina, redescribieron a
Hyalella curvispina y sinonimizaron a H. patagonica como Hyalella araucana. En un
estudio sobre los anfipodos de agua dulce del género Hyalella en Chile, Gonzalez (2003)
indica que algunas especies de este género fueron erroneamente descriptas por Grosso
y Peralta (1999) e incluidas dentro de H. curvispina utilizando un caracter que es comun

dentro de varias especies del género, la espina curva del primer par de urépodos.

Hyalella curvispina en la provincia de Buenos Aires se alimenta principalmente de
fitobentos aunque también es probable que se alimente de sedimento (Giorgi y
Tiraboschi, 1999; Casset et al., 2001) e H. fossamancinii en el lago Cardiel (provincia de
Santa Cruz) se alimenta primariamente de diatomeas perifiticas y bentonicas (Luchini,
1975). Los estudios ecoldgicos en H. curvispina del rio Lujan (provincia de Buenos Aires)
indican la presencia de ciclos estacionales, registrandose la mayor abundancia de
individuos en septiembre, que es el mes de mayor fecundidad (Giorgi y Tiraboschi, 1999;
Casset et al., 2001).
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Peces

La fauna ictica de los ambientes de la regidén estd compuesta por especies nativas e
introducidas, correspondiendo a las siguientes familias Galaxiidae, Aplochitonidae,
Cyprinidae, Characidae, Diplomystidae, Trichomycteridae, Poecilidae, Jenynsiidae,
Atherinidae, Percichthyidae y Salmonidae. Las especies nativas son Galaxias maculatus
(puyen chico) (figura 15), Galaxias platei (puyen grande), Aplochiton taeniatus (peladilla),
Aplochiton zebra (peladilla), Gymnocharacinus bergii (mojarra desnuda), Diplomystes
viedmensis (bagre aterciopelado), Diplomystes mesembrinus (bagre mesembrino),
Hatcheria macraei (bagre de los torrentes), Trichomycterus areolatus (bagre pintado),
Cnesterodon decemmaculatus (madrecita de agua), Jenynsia multidentata (madrecita de
agua), Odontesthes hatcheri (pejerrey patagoénico), Odontesthes bonaeriensis (pejerrey
bonaerense), Percichthys trucha (perca de boca chica) (figura 16) y Percichthys
colhuapiensis (perca bocona). Las especies introducidas son Oncorhynchus mykiss
(trucha arco iris), Salvelinus fontinalis (trucha de arroyo) (figura 17), Salvelinus
namaycush (trucha de lago), Salmo salar (salmén del Atlantico), Salmo trutta (trucha
marrén) y Cyprinus carpio (carpa) (Ortubay et al., 1994; Barriga et al., 2002; Bello, 2002;
Menni, 2004; Cussac et al., 2004; Milano et al., 2006; Ruzzante et al., 2006).

Algunas familias presentan habitos bentdnicos y/o litorales como los galaxidos, los
diplomistidos, los tricomictéridos y los percictidos y otras son principalmente pelagicas
como los aploquiténidos y los aterinidos. Todas las especies son predominantemente
carnivoras a excepcion de los aterinidos, que se los considera omnivoros y sus dietas
suelen estar compuestas por organismos benténicos como copépodos, anfipodos, larvas
de quironémidos, moluscos e insectos. Los peces de las familias que alcanzan mayores
tallas, como los diplomistidos, los percictidos y los salménidos también se alimentan de
puyenes y de larvas de otras especies de peces (Macchi, 1991, 2004; Macchi et al., 1999,
2007).
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Figura 15: Ejemplar de Galaxias maculatus.
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Figura 16: Ejemplar de Percichthys trucha.

Figura 17: Ejemplar de Oncorhynchus mykiss.
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Aves

Las aves que habitan las costas de los lagos pertenecen a las familias Podicipedidae,
Phalacrocoracidae, Alcedinidae, Ardeidae, Anatidae, Rallidae y Laridae. Las especies
mas comunes son: Podiceps rolland (maca comun), Podiceps major (huala), Podilymbus
podiceps (maca de pico grueso), Phalacrocorax olivaceus (bigua), Phalacrocorax atriceps
(cormoran imperial), Ceryle torquata (martin pescador), Ardea cocoi (garza mora),
Bubulcus ibis (garcita bueyera), Egretta alba (garza blanca), Nycticorax nycticorax (garza
bruja), Tachyeres patachonicus (pato vapor), Anas specularis (pato de anteojos), Anas
flavirostris (pato barcino), Anas sibilatrix (pato overo), Anas georgica (pato maicero),
Merganetta armata (pato de los torrentes), Oxyura ferruginea (pato zambullidor), Cignus
melancoryphus (cisne de cuello negro), Rallus sanguinolentus (gallineta comun), Fulica
armillata (gallareta ligas rojas), Fulica leucoptera (gallareta chica), Fulica rufifrons
(gallareta escudete rojo), Larus dominicanus (gaviota cocinera) y Larus maculipennis

(gaviota capucha café) (Narosky, 1982; Canevari et al., 1991).

La dieta de los macaes, biguaes, martin pescadores y garzas es carnivora,
alimentandose de invertebrados acuaticos y de peces. Los anatidos y rallidos pueden ser
caracterizados como omnivoros, alimentandose de vegetales, plancton e invertebrados
acuaticos y los laridos son carnivoros y carrofieros, incluyendo en sus dietas

invertebrados acuaticos, peces y carrofia (Canevari et al., 1991; Grigera et al., 1994).

Hospedadores del lago Mascardi

En el lago Mascardi, se registra la presencia del anfipodo H. curvispina. La fauna ictica se
caracteriza por la presencia de: G. maculatus, G. platei, O. mykiss, S. fontinalis y S. trutta
y la ausencia de P. trucha (Bonetto et al., 1971; Bello, 2002). Se registran especialmente

aves de las familias Podicipedidae, Anatidae y Rallidae.

Hospedadores de la laguna Fantasma

En la laguna Fantasma no existen peces, o que genera una composicion particular de las
comunidades de organismos, presentando muchas de las especies huevos de resistencia
(Grigera et al., 1994). La acumulacion progresiva de agua produce una sucesion regular
de especies en el fito y en el zooplancton (tabla 2). Ademas, se registra la presencia del
caracol Biomphalaria peregrina (Flores y Brugni, 2005), del anfipodo H. curvispina y del
anfibio Pleurodema thaul. La vegetacion de su entorno permite albergar un considerable

numero de aves acuaticas que la utilizan para refugio y nidificacion (tabla 3).
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Tabla 2: Listado de taxones plancténicos y bentdnicos registrados en la laguna

Fantasma®.

Phylum Especie

Difflugia corona

Rhizopoda Arcella hemisphaerica

Halteria grandinella

Ciliophora Strobilidium sp.

Paradileptus sp.

Ascomorpha saltans
Conochilus unicornis
Gastropus stylifer
Rotifera Keratella cochlearis

Lecane lunares

Lecane bulla

Lepadilla ovalis

Acanthocyclops robustus
Pseudoboeckella brevicaudata
Tropocyclops prasinus meridionalis
Parabroteas farsi
Boeckella schwabei

Arthropoda Daphnia middendorffiana
Simocephalus serrulatus
Ceriodaphnia dubia
Pleuroxus sp.

Alona intermedia

Chydorus sphaericus

*Tomado de Grigera et al. (1994).
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Tabla 3: Listado de aves registradas en la laguna Fantasma®.

Nombre comun

Especie

garcita bueyera
garza blanca
bandurria
cauquén real
pato de anteojos
pato barcino
pato overo
pato maicero
pato zambullidor
cisne de cuello negro
gallineta comun
gallareta ligas rojas
tero
gaviota cocinera
gaviota capucha café
becasina comun
remolinera patagoénica
remolinera parda
junquera
sobrepuesto
pico de plata
siete colores
golondrina rabadilla blanca

golondrina rabadilla negra

Bubulcus ibis
Egretta alba
Theristicus caudatus
Chloephaga polyocephala
Anas specularis
Anas flavirostris
Anas sibilatrix
Anas georgica
Oxyura ferruginea
Cygnus melancoryphus
Rallus sanguinolentus
Fulica armillata
Vanellus chilensis
Larus dominicanus
Larus maculipennis
Gallinago gallinago
Cinclodes patagonicus
Cinclodes fuscus
Phleocryptes melanops
Lessonia rufa
Hymenops perspicillata
Tachuris rubigastra
Tachycineta leucopyga

Notiochelidon cyanoleuca

*Tomado de Grigera et al. (1994).

Hospedadores de lalaguna Los Juncos

En este ambiente no hay peces y se registra la presencia del anfipodo H. curvispina. Su

ubicacion geografica, la poca actividad humana en la regién y la gran abundancia de

invertebrados plancténicos, permiten que una gran cantidad de aves utilicen este

ambiente para albergue y nidificacion (tabla 4).
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Tabla 4: Listado de aves registradas en la laguna Los Juncos y sus cercanias®.

Nombre comun

Especie

maca comun
maca plateado
huala
bigua
garza bruja
flamenco austral
cauquén
cauquén real
pato barcino
pato overo
pato cuchara
pato maicero
pato capuchino
pato picazo
gallineta comun
gallareta ligas rojas
agachona chica

gaviota cocinera

gaviota capucho café

remolinera patagoénica

remolinera parda
junquera
diucon
sobrepuesto
pico de plata

siete colores

Podiceps rolland
Podiceps occipitales
Podiceps major
Phalacrocorax olivaceus
Nycticorax nycticorax
Phoenicopterus chilensis
Chloephaga picta
Chloephaga polyocephala
Anas flavirostris
Anas sibilatrix
Anas platalea
Anas georgica
Anas versicolor
Netta peposaca
Rallus sanguinolentus
Fulica armillata
Thinocorus rumicivorus
Larus dominicanus
Larus maculipennis
Cinclodes patagonicus
Cinclodes fuscus
Phleocryptes melanops
Pyrope pyrope
Lessonia rufa
Hymenops perspicillata

Tachuris rubigastra

*Carmen Ubeda com. pers.

32




Capitulo 2- Metodologia general

METODOLOGIA GENERAL

1. Toma de muestras

1.1. Anfipodos

Para los estudios sobre la infeccidon por acantocéfalos en anfipodos, se colectaron
ejemplares del género Hyalella con tamices de 1 mm de tamano de malla (figura 18a),
desde la costa en lugares vegetados. La coleccion se realizé con diferente periodicidad
en cuerpos de agua permanentes y transitorios (lagunas y lagos) y en rios de la region

andino patagénica.

Figura 18: Métodos de captura de especimenes: A) tamiz para la captura Hyalella spp.,

B) trampas para la captura de Galaxias maculatus y C) redes agalleras para la captura de

Percichthys trucha.
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1.2. Peces
Se colectaron especimenes de Galaxias maculatus con trampas desde la costa en los
lagos Machonico y Mascardi (figura 18b). Ademas se capturaron ejemplares de P. trucha

con redes agalleras en el lago Escondido (figura 18c).

2. Tratamiento de las muestras

2.1. Anfipodos

Los especimenes capturados fueron fijados con formaldehido 2% en el campo. En el
laboratorio fueron medidos, desde la cabeza hasta el telson (longitud total) y sexados. En
todos los casos se registraron las modificaciones en la morfologia, la anatomia y/o la
coloracién. Los especimenes se examinaron bajo lupa binocular estereoscopica a fin de
realizar un examen completo para obtener las larvas de acantocéfalos y adicionalmente
otras especies parasitas y epibiontes. Se registrdé el numero, el tipo, la identidad
especifica y la localizacion de las larvas obtenidas. En el caso de los acantocéfalos, las
larvas ademas fueron separadas en acantelas y cistacantos.

Los anfipodos se categorizaron en cuatro diferentes estados de desarrollo: juveniles
(menores a 5,68 mm), indeterminados (mayores que 5,68 mm, pero sin caracteres
sexuales secundarios ni goénadas desarrolladas), machos y hembras, siguiendo a
Lopretto (1983a).

2.2. Peces

Los puyenes capturados fueron llevados vivos al laboratorio, mantenidos a temperatura
controlada (6°C) por un maximo de tres dias, medidos y sexados. Los especimenes
fueron sometidos a necropsia para la obtencion de los acantocéfalos adultos que fueron
contados, medidos (desde el cuello hasta el extremo del soma) y sexados.

Las percas capturadas fueron llevadas vivas al Centro de Salmonicultura Bariloche vy

mantenidas en piletas circulares.

3. Ensayos experimentales

3.1. Anfipodos

Los ejemplares destinados a ensayos experimentales fueron transportados vivos al
laboratorio y separados, bajo lupa binocular estereoscopica, en sanos e infectados
(observandose en éstos Ultimos las larvas por transparencia de la cuticula).
Posteriormente fueron mantenidos en un acuario con temperatura y fotoperiodo

controlados. Los ensayos se realizaron para determinar en los anfipodos infectados, por
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Corynosoma sp. y por A. tumescens, alteraciones en su locomocion y en su reaccion a la

luz.

3.2. Peces

Los ejemplares de P. trucha y de G. maculatus fueron destinados a ensayos de infeccién
experimental con adultos de A. tumescens y de P. patagonicus. Adicionalmente, para
estas experiencias se utilizaron peces de cultivo (O. mykiss) provistos por el Centro de

Salmonicultura Bariloche.

4. Tratamiento de los datos

Se calculd la prevalencia y la intensidad media de acuerdo con Margolis et al. (1982) y
Bush et al. (1997).

) Ndmero de individuos infectados
Prevalencia =

Nudmero total de individuos

Numero de parasitos
Intensidad media =

Numero de individuos infectados

Para efectuar los analisis de los datos se utilizaron las siguientes pruebas estadisticas,
cumpliendo con los supuestos y con un nivel de significancia del 5% (Conover, 1980;
Sokal y Rohlf, 1981; Morales y Pino de Morales, 1987; Manly, 1994; Agresti, 2002; Kim et
al., 2006):

El coeficiente de Correlacion por Rangos de Spearman.

El indice Z de Comparacion entre dos Porcentajes Observados.
La prueba de Kruskall Wallis.

La prueba de Mann Whitney.

La prueba de G.

Tablas de Contingencia RxC.

La prueba de Wilcoxon.

El analisis de los Residuales Estandarizados y Ajustados.

La prueba de Comparaciones Multiples.

Analisis de Agrupamiento usando el indice de Similitud de Jaccard.

YV V V V V V V V V V V

Analisis Discriminante.
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CAPITULO 3

Alteraciones provocadas por acantocéfalos en los anfipodos

INTRODUCCION

En América del Sur, los estudios sobre alteraciones en crustaceos que pueden funcionar
como hospedadores intermediarios de especies de parasitos son escasos y se han
realizado principalmente en cangrejos estuariales y marinos (Martorelli, 1989; Pulgar et
al., 1995; Etchegoin, 1997; Haye y Ojeda, 1998; Rojas y Ojeda, 2005).

La presencia de larvas de acantocéfalos puede provocar cambios en el hospedador
intermediario que facilitan su transmisién (Bethel y Holmes, 1977; Oetinger, 1987; Dezfuli
et al., 2000; Kennedy, 2006c), entre estos cambios los mas estudiados son los
comportamentales y los morfoldégicos. En los primeros, los estudios realizados en
anfipodos infectados demostraron alteraciones en la natacion (Maynard et al., 1998) y
presencia de fotofilia (Bethel y Holmes, 1974). Los cambios morfolégicos estan
relacionados con el aumento de la conspicuidad por la variacion en el color y por
alteraciones en distintas partes del cuerpo (Oetinger, 1987; Moore y Gotelli, 1990; Alibert
et al., 2002; Amato et al., 2003). En la coloracion participan pigmentos carotenoides que
los anfipodos, al igual que otros animales, obtienen del alimento que ingieren (Mazzi y
Bakker, 2003) pudiendo los agentes medioambientales y genéticos interferir en su
depdsito. La variacion de la pigmentacién en los crustaceos se atribuye al balance entre
la fotoproteccion a los rayos ultravioleta (UV) y el incremento de la conspicuidad hacia los
depredadores visuales (Gerrish y Caceres, 2003). Algunos autores sugieren que los
parasitos obtendrian sus carotenoides desde sus hospedadores (Moore, 2002a), sin
embargo el impacto de los macroparasitos sobre el depdsito de carotenoides es un tema

poco conocido (Gaillard et al., 2004).

La reproduccién en los anfipodos esta caracterizada por un periodo de precépula, donde
el macho utiliza sus gnatépodos para aferrarse a la hembra, hasta que ocurre la
fecundacion. Posteriormente, la hembra incuba los huevos en un marsupio formado por
los oostegitos (Bollache et al., 2001; Bollache y Cezilly, 2004). Los machos compiten por
las hembras y los mas grandes tienen mayor éxito reproductivo (Thomas et al., 1996a).
Algunos parasitos son capaces de inducir modificaciones en la reproduccion de los
hospedadores tales como maduracién anticipada, reduccion de la capacidad competitiva
y de la atraccion del otro sexo (Thomas et al., 1996b; Bollache et al., 2001; Fredensborg y

Poulin, 2006), con lo cual las hembras infectadas deberian ser menos atractivas y los
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machos peores competidores. La modificacion del comportamiento del hospedador
intermediario puede provocar su segregacion vertical en la columna de agua y ademas,
se ha registrado que las parejas se conforman con individuos de la misma categoria:
hembras y machos infectados o hembras y machos sanos (Thomas et al., 1996b). Esto
implicaria una seleccién que separa a los individuos semejantes (sanos e infectados) y
que sumado a una distribucion diferencial en la columna de agua aumentaria la
transmision del parasito pero dificultaria el apareamiento.

La diferenciacion sexual de los anfipodos esta regulada en los machos por la hormona
androgénica y en las hembras se induce espontaneamente (Vandenbergh et al., 2003;
Rodgers-Gray et al., 2004). La intersexualidad es un fendémeno por el cual los
especimenes presentan simultaneamente caracteres sexuales masculinos y femeninos
(Ford et al., 2004) y puede ser provocada por la presencia de productos como el estradiol
sintético 17a etinylestradiol que altera el desarrollo sexual de los anfipodos, provocando
interrupcion en el metabolismo de las glandulas enddcrinas (Vandenbergh et al., 2003;
Ford et al., 2004). Su presencia también ha sido citada en crustaceos infectados por

acantocéfalos y por microsporidios (Munro, 1953; Rodgers-Gray et al., 2004).

La alteracion del comportamiento de los crustaceos infectados con acantocéfalos ha sido
atribuida a variaciones anormales en la concentracion de neuromoduladores y de
neurosecretores (Adamo, 2002; Moore, 2002a; Poulin et al., 2003b). Los primeros son
substancias enddgenas que actuan sobre los circuitos neuronales alterando las
respuestas del organismo, confiriéndoles plasticidad para sobrevivir en habitats
cambiantes (Thompson y Kavaliers, 1994). Los neurosecretores son sustancias
sintetizadas a nivel neuronal, donde se encuentran sus precursores y se liberan al
espacio inter-sinaptico, actuando sobre receptores post-sinapticos especificos.

Los acantocéfalos se ubican por fuera del sistema nervioso central de su hospedador,
con lo cual podrian usar algun tipo de interaccién quimica que influya sobre el
comportamiento de los hospedadores (Maynard et al., 1996). En Gammarus lacustris
infectado con Polymorphus paradoxus se ha demostrado que el parasito altera la
respuesta de escape del anfipodo. Cuando los especimenes son molestados, si estan
infectados, nadan hacia la superficie del agua hasta que encuentran algun sustrato
sélido, anclandose a él mientras que los sanos nadan hacia el fondo (Bethel y Holmes,
1977). Esta respuesta diferencial incrementa la probabilidad de depredacién por patos
(Anas platyrhynchus) que son los hospedadores definitivos. Se ha probado que en G.
lacustris la inoculacion con serotonina altera el comportamiento aunque el hospedador no
esté infectado (Holmes y Zohar, 1990). En concordancia con dicho estudio, Poulin et al.
(2003b) encontré que el numero de larvas de varias especies de helmintos correlacioné

negativamente con la concentracidon de serotonina en el cerebro del cangrejo
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Macrophthalmus hirtipes. Rojas y Ojeda (2005) registraron que la infeccion con
Profilicollis antarcticus en Hemigrapsus crenulatus incremento los niveles de dopamina en
la hemolinfa.

Aunque los efectos fisiolégicos y comportamentales que provoca el parasitismo son a
menudo atribuidos a sustancias producidas por los parasitos (Thompson y Kavaliers,

1994) no es clara la naturaleza quimica y el modo de accién de estos compuestos.

En los ambientes dulceacuicolas andino patagonicos, se ha registrado la presencia de
Acanthocephalus tumescens (Semenas y Trejo, 1997; Trejo et al., 2000), de
Pomphorhynchus patagonicus (Ortubay et al.,, 1991, 1994) y de Corynosoma sp. (ver
apéndice 1). No existen estudios que evalien las alteraciones comportamentales y
morfologicas provocadas por la infeccidon con acantocéfalos en los anfipodos que

funcionan como hospedadores intermediarios.

OBJETIVO GENERAL

Estudiar las alteraciones provocadas por la infeccion con acantocéfalos en el
comportamiento, en la morfologia y en la anatomia de los hospedadores
intermediarios.

OBJETIVOS PARCIALES

v' Comprobar experimentalmente alteraciones en la locomocién en

relacion con la luz y con la tasa de movimiento.

v' Determinar las alteraciones en la coloracién de los anfipodos

infectados con Corynosoma sp.

v' Evaluar las alteraciones en la morfologia externa y en la

sexualidad.

v' Evaluar las alteraciones en la reproduccion.
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MATERIALES Y METODOS

Los anfipodos se capturaron en la bahia Verde del lago Mascardi y/o en la laguna
Fantasma. Los especimenes fueron divididos en sanos e infectados y estos ultimos
fueron separados segun la especie de acantocéfalo involucrada. La transparencia de
la cuticula de los anfipodos permitié diferenciar las larvas de las especies parasitas por

su coloracion (roja o marrén claro).

1. Alteraciones en lalocomocion

1.1. Experiencia de reaccion ala luz

Para la determinacion de los cambios en la reaccion a la luz, se utilizaron anfipodos
infectados con una larva de Corynosoma sp. 0 con una larva de Acanthocephalus
tumescens.

El esquema experimental propuesto es similar al de Bethel y Holmes (1973). Para ello,
se uso un acuario de 50 X 20 X 25 cm con una de sus mitades cubierta con plastico
oscuro. El acuario fue iluminado con una lampara de luz clara de 60 watts ubicada a
20 cm de altura generando un lado claro y uno oscuro (figura 19a). Los anfipodos se
colocan en la zona central del acuario, se aclimatan durante cinco minutos y se
registra, cada diez segundos y durante cinco minutos, el nimero de anfipodos
presentes en el lado claro del acuario. Una vez terminado el ensayo, los 93 anfipodos
utilizados fueron medidos (longitud total) y posteriormente fueron revisados bajo lupa
binocular estereoscoépica para confirmar su estatus de infeccion.

Se considerd a los anfipodos sanos como grupo control y dado que las experiencias
con Corynosoma sp. y con A. tumescens fueron realizados en épocas diferentes, se
utilizaron los correspondientes grupos control para cada caso. Cada réplica estuvo

formada por grupos de tres anfipodos (tabla 5).

Tabla 5: Numero de réplicas de anfipodos sanos e infectados con acantocéfalos.

Corynosoma sp. A. tumescens
Anfipodos sanos 4 réplicas 10 réplicas
Anfipodos infectados 10 réplicas 7 réplicas
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Figura 19: Diseno experimental: A) Para la experiencia de reaccién a laluz y B) Para

la medicién del movimiento de los ejemplares de Hyalella curvispina.

Se calculé el promedio de cada réplica en todas la observaciones realizadas en
anfipodos sanos e infectados realizandose un grafico Box Plot. Para comparar las

observaciones se utilizo la prueba de Mann Whitney.

1.2. Experiencia de medicion de tasa de movimiento

Para la medicién del movimiento de los anfipodos, se utilizaron animales infectados
con Corynosoma sp.

Para ello se us6 un acuario de 50 X 20 X 25 cm iluminado con una lampara de luz
clara de 60 watts ubicada a 20 cm de altura (figura 19b). Los anfipodos se colocan en
la zona central del acuario y luego de cinco minutos de aclimatacion, se registra con
un crondmetro el tiempo en que se mantienen en movimiento (nataciéon y caminata)
durante un periodo de dos minutos. Una vez terminado el ensayo, los 53 anfipodos
utilizados fueron medidos (longitud total) y revisados bajo lupa binocular esteoscopica
para confirmar su estatus de infeccion.

Se realizaron 27 réplicas de anfipodos sanos y 26 de anfipodos infectados. Cada

réplica corresponde a la medicion del movimiento de un anfipodo.
Para comparar las observaciones se utilizé la prueba de Mann Whitney. Adicionalmente

se realizd un grafico Box Plot de todas las observaciones de las réplicas de anfipodos

sanos e infectados.
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2. Alteraciones en la coloracion

2.1. Coloracién de los anfipodos y de los parasitos
Se registro el color de los anfipodos sanos e infectados y de los cistacantos de

Corynosoma sp. y de A. tumescens.

2.2. Determinacién de la concentracion de carotenoides

Para determinar la concentracién de carotenoides en los anfipodos, se seleccionaron
especimenes de tamano similar que fueron mantenidos durante dos dias en ayuno
para vaciar el contenido del tubo digestivo y de este modo eliminar la interferencia que
pueden causar otros pigmentos, como los presentes en las algas.

Los anfipodos fueron divididos en sanos e infectados con Corynosoma sp.,
registrandose su peso himedo con una balanza (10 g de precisién, Mettler-Toledo
AB 204). Posteriormente las muestras fueron congeladas a -18C°. Se procesaron
nueve muestras de anfipodos infectados y cinco de anfipodos sanos, cada una de

ellas compuestas por 15 especimenes.

Extraccidon de pigmentos

Se realizaron tres extracciones sucesivas a la muestra hasta obtener todos los
pigmentos, usando como indicador la pérdida de color en los tejidos.

Se maceré la muestra, se agrego etanol 96%, se dejo en reposo 24 horas y se centrifugd
posteriormente durante diez minutos a maxima velocidad (3.500 rpm, Rolco mod CP
2036). Este procedimiento se repitio dos veces, utilizandose en cada caso el tejido
remanente para su procesamiento con solvente nuevo. Los sobrenadantes de cada
extraccidén se reunieron en una sola muestra que se guardd en un tubo de centrifuga
cubierto con papel aluminio, para prevenir la fotooxidacién, en heladera a 5°C. Las
muestras fueron leidas con un espectrofotometro (UV-Visible Hewlett-Packard 8453),
entre 190 y 700 nm usando una cubeta de cuarzo de 1 cm de paso 6ptico y contrastando
con un blanco de etanol 96%.

Cada uno de los valores de absorbancia obtenidos por muestra fueron divididos por el
peso humedo de la misma y posteriormente, se calculd el promedio (£ DS) para obtener
las curvas de absorbancia de los pigmentos de los anfipodos sanos e infectados. Las

observaciones fueron analizadas con la prueba de Wilcoxon.
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3. Alteraciones en la morfologia externa y en la sexualidad de

los anfipodos

Se analizaron 3.600 anfipodos hembras de la laguna Fantasma y 799 ejemplares de

ambos sexos de la bahia Verde del lago Mascardi. Los especimenes fueron revisados

bajo lupa binocular estereoscopica, se determiné su estado de desarrollo (juveniles,

indeterminados, machos y hembras), el grado de madurez en hembras (sin y con

ovocitos), el grado de madurez en machos (sin y con espina curva y sin y con

testiculos) y se los categorizd segun

la especie de acantocéfalo presente

(Corynosoma sp. y/o A. tumescens) y el tipo de larva (acantela y/o cistacanto). Se

analizé la morfologia externa considerando la presencia de los caracteres sexuales

secundarios externos (tabla 6).

Tabla 6: Caracteres sexuales segun estados de desarrollo de los anfipodos.

Caréacter Juvenil Indeterminado Macho Hembra
Espina del primer
i Ausente Ausente Presente Ausente
par de urépodos
Tamafio de los 5 . -
3 Pequefios Pequefios Grandes Pequefios
gnatépodos
Papilas genitales Ausentes Ausentes Dos Ausentes
Gonadas Ausentes Ausentes Testiculos Ovocitos
Oostegitos Ausentes Ausentes Ausentes Presentes

4. Alteraciones en lareproduccion

Los anfipodos capturados en la bahia Verde del lago Mascardi, se examinaron

para

registrar la infeccion por las distintas especies de acantocéfalos determinandose el sexo

de los hospedadores.

4.1. Alteraciones en la formacién de las parejas

Se capturaron anfipodos apareados (precopula) y no apareados en noviembre y

diciembre de 2005.

Andlisis de las longitudes de los anfipodos apareados y no apareados

Se utilizé6 como patrén para la comparacion la longitud minima y maxima de los anfipodos

apareados, descartandose del analisis los no apareados, cuyas longitudes estuvieron

fuera de este rango. Se analiz6 el resultado de ésta seleccion utilizando la prueba de

Mann Whitney. Adicionalmente se realizé un grafico Box Plot de las observaciones.
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Andlisis de la prevalencia de los anfipodos apareados y no apareados

Se comparo¢ la prevalencia de: 1) los machos apareados versus los no apareados y 2) las
hembras apareadas versus las no apareadas, discriminando por especie parasita y por
estadio larval (acantela o cistacanto). Para detectar diferencias se utilizé el indice Z de

Comparacion entre dos Porcentajes Observados.

4.2. Modificaciones en el desarrollo gonadal de las hembras

Los anfipodos se capturaron mensualmente desde junio de 2002 hasta mayo de 2004.
Las hembras fueron asignadas a las siguientes categorias: sin génadas, con ovocitos y
con huevos analizandose en cada una de ellas, la prevalencia para las infecciones
simples de Corynosoma sp. y de A. tumescens y para las infecciones mixtas de ambas
especies de acantocéfalos. Adicionalmente, se discrimind para cada especie de
acantocéfalo, la presencia de acantelas o de cistacantos. Para las comparaciones se
utilizé la prueba de G y como prueba a posteriori, un analisis de Residuales

Estandarizados y Ajustados.
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RESULTADOS

1. Alteraciones en lalocomocion

1.1. Experiencia de reaccién alaluz

En la experiencia con Corynosoma sp., se utilizaron 12 anfipodos sanos (cuatro
réplicas) y 30 infectados (diez réplicas). Se encontraron diferencias significativas entre
los dos grupos (Z=2,41; N=14; P=0,02), prefiriendo los individuos infectados el lado

iluminado del acuario (figura 20).

Figura 20: Observaciones de la reaccion a la luz de los anfipodos sanos e infectados

con Corynosoma sp.
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En la experiencia con A. tumescens, se utilizaron 30 anfipodos sanos (diez réplicas) y
21 anfipodos infectados (siete réplicas). Se encontraron diferencias significativas entre
los dos grupos (Z=2,05; N=17; P=0,04), prefiriendo los individuos infectados el lado

iluminado del acuario (figura 21).
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Figura 21: Observaciones de la reaccion a la luz de los anfipodos sanos e infectados

con Acanthocephalus tumescens.
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1.2. Experiencia de medicion de la tasa de movimiento
En la experiencia con Corynosoma sp., se utilizaron 27 anfipodos sanos y 26
infectados. No se encontraron diferencias significativas (Z=-0,03; N=53; P=0,97) entre

los dos grupos (figura 22).

Figura 22: Observaciones del movimiento de los anfipodos sanos e infectados con

Corynosoma sp.
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2. Alteraciones en la coloracion

2.1. Coloracion de los anfipodos y de los parasitos

2.1.1. Coloracion de los anfipodos:

Los anfipodos sanos (N=4.397) presentaron tonos de color marrén y verde, mientras
que los anfipodos con infecciones simples de Corynosoma sp. (N=838), de A.
tumescens (N=400) y con infecciones mixtas de Corynosoma sp. y de A. tumescens
(N=196) fueron predominantemente de color violeta (figura 23).

Figura 23: Ejemplar de Hyalella curvispina: A) sano, B) infectado con Corynosoma sp.

(circulo), C) infectado con Acanthocephalus tumescens (6valo).
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2.1.2. Coloracion de los parasitos:
Los cistacantos de Corynosoma sp. (N=1.097) presentaron color rojo, mientras que los

de A. tumescens (N=731), color marron claro (figura 24).

Figura 24: Cistacanto: A) de Corynosoma sp., B) de Acanthocephalus tumescens.
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2.2. Determinacién de la concentracion de carotenoides

Los maximos de los valores de absorbancia de los anfipodos sanos se obtuvieron a
los 250, 451 y 478 nm y fueron significativamente mayores que en los infectados
(Z=25,95; P=0,00; N=911), que se obtuvieron a los 251, 452 y 478 nm (figura 25).
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Figura 25: Valores de la absorbancia registrados para los anfipodos sanos e

infectados por Corynosoma sp. en distintas las longitudes de onda.
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3. Alteraciones en la morfologia externa y en la sexualidad de

los anfipodos

En la bahia Verde del lago Mascardi (tabla 7) se registraron individuos que
simultaneamente tenian gnatopodos agrandados, espina curva en el primer par de

urépodos, papilas genitales, génadas y oostegitos (figuras 26a - e).
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Tabla 7: Sexo, caracteres sexuales y estatus de infeccion con acantocéfalos en los

anfipodos con alteraciones morfologicas de la bahia Verde del lago Mascardi.

Ejemplar Sexo Tam’ano de Espina Papnas Oostegitos  Gonadas Corynosomasp. A.tumescens
gnatépodos curva genitales

1 M Grandes Presente 2 Presente Testiculos Ausente Ausente
~ Con

2 H Pequefios Ausente 2 Presente . Ausente Ausente
ovocitos
- Con

3 H Pequefios Ausente 1 Presente . Ausente Ausente
ovocitos

4 M Grandes Presente 0 Presente Testiculos Presente Ausente

5 M Grandes Presente 1 ausente Testiculos Presente Ausente
- Con

6 H Pequefios Ausente 2 Presente ) Presente Ausente
ovocitos

7 M Grandes Presente 1 Presente Testiculos Ausente Ausente
Con

8 H Grandes Ausente 0 Presente . Presente Ausente
ovocitos
Con

9 H Grandes Ausente 0 Presente . Presente Ausente
ovocitos
Con

10 H Grandes Ausente 0 Presente . Presente Ausente
ovocitos
Con

11 H Grandes Ausente 0 Presente . Presente Ausente
ovocitos
Con

12 H Grandes Ausente 0 Presente . Presente Ausente
ovocitos
Con

13 H Grandes Ausente 0 Presente . Presente Ausente
ovocitos

14 M Grandes Ausente 1 Ausente Testiculos Presente Presente
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Figura 26: Alteraciones en la morfologia de los anfipodos: A) aspecto general de una
hembra con gnatépodos agrandados (circulo); B) detalle de los gnatépodos agrandados,
C) detalle de la espina curva en el primer par de urépodos del macho (circulo), D) corte
transversal del macho con dos papilas genitales (circulo), E) corte transversal de la
hembra con oostegitos (circulo), F) ejemplar con el segundo par de gnatépodos

agrandados (circulo discontinuo), con un cistacanto de Corynosoma sp. (rectdngulo) y con

huevos (circulo continuo).
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En la laguna Fantasma se analizaron 3.600 anfipodos hembras de los cuales 127
estuvieron infectados, 23 con acantelas y 104 con cistacantos de Corynosoma sp.

Todas las categorias de hembras estuvieron infectadas con acantelas o cistacantos.
Incluyendo a las hembras con huevos (figura 26f), todas las categorias de hembras
presentaron sus gnatépodos agrandados (tabla 8). De las 104 hembras infectadas con
cistacantos, solo 23 tuvieron sus gnatépodos agrandados, mientras que las 23 infectadas
con acantelas no presentaron sus gnatdpodos agrandados (tabla 8). Ademas, un

ejemplar sano presento sus gnatépodos agrandados (tabla 8).

Tabla 8: Presencia de gnatéopodos normales y agrandados en hembras de anfipodos

sanos e infectados con larvas de Corynosoma sp. en la laguna Fantasma.

Infectados con

Sanos Acantelas Cistacantos
Gnatépodos Gnatépodos Gnatépodos
No. de
Grado de madurez = agrandados Normales agrandados normales | Agrandados normales
individuos
Hembras sin
) 523 1 492 0 10 3 13
ovocitos
Hembras con
_ 1.671 0 1.610 0 9 13 39
ovocitos
Hembras con
1.406 0 1.366 0 4 7 29
huevos
Total 3.600 1 3.468 0 23 23 81

En la bahia Verde, se analizaron 799 anfipodos de los cuales uno fue juvenil, 315 machos
y 483 hembras presentando 28 ejemplares infecciones simples con A. tumescens, 56
infecciones simples con Corynosoma sp. y ocho infecciones mixtas con A. tumescens y
con Corynosoma sp. (tabla 9). De los 28 anfipodos infectados con A. tumescens, 17
presentaron acantelas y 11 cistacantos y de los 56 anfipodos infectados con Corynosoma
sp., uno presentd acantela y 55 cistacantos (tabla 9). De los ocho anfipodos con
infecciones mixtas, cinco presentaron cistacantos de ambas especies de acantocéfalos y

tres presentaron acantelas de A. tumescens y cistacantos de Corynosoma sp.

Ninguno de los anfipodos con infecciones simples con acantelas de ambas especies de
acantocéfalos presentaron su morfologia alterada. De los 11 individuos infectados con
cistacantos de A. tumescens ninguno presentd alteraciones morfolégicas mientras que
nueve de los 55 anfipodos con cistacantos de Corynosoma sp. presentaron alteraciones
morfoldgicas (tabla 9). De los ocho anfipodos con infecciones mixtas, uno infectado con

una acantela de A. tumescens y un cistacanto de Corynosoma sp. presenté alteraciones
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morfoldgicas (tabla 9). Ademas, de los 707 individuos sanos, cuatro presentaron

alteraciones morfolégicas (tabla 9).
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Tabla 9: Presencia de alteraciones morfoldgicas en anfipodos sanos e infectados con larvas de Acanthocephalus tumescens y de

Corynosoma sp. en la bahia Verde del lago Mascardi.

A.tumescens

Corynsoma sp.

Infecciones mixtas

Sanos Acantelas Cistacantos Acantelas Cistacantos
Estado de No. de Alteraciones Alteraciones Alteraciones Alteraciones Alteraciones Alteraciones

desarrollo individuos | morfolégicas Normales morfolégicas Normales morfolégicas Normales morfolégicas Normales morfoldgicas Normales morfoldgicas Normales

Juvenil 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0

Indeterminado 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

Macho 315 0 259 0 10 0 5 0 0 3 34 1 3

Hembra 483 4 443 0 7 0 6 0 1 6 12 0 4

Total 799 4 703 0 17 0 11 0 1 9 46 1 7
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4. Alteraciones en lareproduccion

4.1. Alteraciones en la formacién de las parejas
Se utilizaron 375 anfipodos no apareados (264 hembras y 111 machos) y 406 apareados
(203 hembras y 203 machos).

Andlisis de las longitudes de los anfipodos apareados y no apareados

Se registraron diferencias significativas entre la longitud de las hembras no apareadas
respecto de las apareadas (N=467; Z=2,10; P=0,04) y de los machos apareados respecto
de los no apareados (N=314; Z=5,20; P=0,00). Las hembras apareadas fueron mas

pequenas (figura 27) y los machos apareados mas grandes (figura 28).

Figura 27: Longitud de las hembras no apareadas y apareadas.
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Figura 28: Longitud de los machos no apareados y apareados.
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Andlisis de la prevalencia de los anfipodos apareados y no apareados

Los anfipodos apareados y los no apareados presentaron infecciones simples por
acantelas o por cistacantos de Corynosoma sp. y de A. tumescens (tabla 10). No se
registraron infecciones mixtas en ningun caso. Las infecciones con acantelas de

Corynosoma sp., Unicamente fueron encontradas en una hembra apareada (tabla 10).

Tabla 10: Datos de las infecciones con acantelas y con cistacantos de
Acanthocephalus tumescens y de Corynosoma sp. en las hembras apareadas y no

apareadas en la bahia Verde del lago Mascardi.

Infecciones
A.tumescens Corynosoma sp. Mixtas
N Acantelas cistacantos acantelas cistacantos acantelas cistacantos
Hembras
203 3 1 1 1 0 0
apareadas
Hembras no
264 7 8 0 22 0 0
apareadas
Machos
203 6 2 0 12 0 0
apareados
Machos no
111 4 5 0 28 0 0
apareados
Total 781 20 16 1 63 0 0

La prevalencia de los cistacantos de A. tumescens y la de los de Corynosoma sp.
presento diferencias significativas entre las hembras apareadas y no apareadas (N=467;
Z=1,95; P<0,05 y N=467; Z=3,86; P<0,05 respectivamente), estando las hembras no
apareadas mas parasitadas. Cuando la infeccion fue por acantelas, sélo se pudo analizar
la infeccion con A. tumescens, encontrandose que no hubo diferencias significativas entre

las hembras apareadas y no apareadas (N=467; Z=0,88; P>0,05) (figura 29).
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Figura 29: Prevalencia de las acantelas y de los cistacantos de Acanthocephalus

tumescens y de Corynosoma sp. en las hembras de Hyalella curvispina.
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La prevalencia de los cistacantos de A. tumescens y la de los de Corynosoma sp.
presentod diferencias significativas entre los machos apareados y no apareados (N=314;
Z=2,01; P<0,05 y N=314; Z=4,9; P<0,05 respectivamente), estando los machos no
apareados mas parasitados. Cuando la infeccion fue por acantelas, sélo se pudo analizar
la infeccion con acantelas de A. tumescens, encontrandose que no hubo diferencias

significativas entre los machos apareados y no apareados (N=314; Z=0,29; P>0,05)
(figura 30).

Figura 30: Prevalencia de las acantelas y de los cistacantos de Acanthocephalus

tumescens y de Corynosoma sp. en los machos de Hyalella curvispina.

30,0 1 Dacantelas A. tumescens E3 cistacantos A. tumescens*
O acantelas Corynosoma sp. M cistacantos Corynosoma sp.*
9 20,0 A
©
[S]
C
o
®
>
o
o 10,0 A
no apareados apareados
Machos

*Significativo con un nivel de significancia del 5%

56




Capitulo 3 - Alteraciones provocadas por acantocéfalos

4.2. Modificaciones en el desarrollo gonadal de las hembras

Se analizaron 2.625 hembras, de las cuales 754 tuvieron huevos, 1.477 ovocitos y 394 no
tuvieron las génadas desarrolladas.

Todas las categorias de hembras presentaron infecciones simples con acantelas y
cistacantos de A. tumescens y de Corynosoma sp. y Unicamente las hembras con huevos
no presentaron infecciones mixtas. Las infecciones mixtas presentaron diferencias
significativas (G=24,3; N=1.871; P<0,05) en su distribucién entre las categorias de
hembras (figura 31).

Las infecciones simples con acantelas de A. tumescens no presentaron diferencias
significativas en su distribucion entre las categorias de hembras (G=4,8; N=2.625;
P>0,05), mientras que los cistacantos presentaron diferencias significativas (G=32,6;
N=2.625; P<0,05) (figura 31).

Figura 31: Prevalencia de las infecciones con acantelas y con cistacantos de

Acanthocephalus tumescens en la bahia Verde del lago Mascardi.
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El analisis de los Residuales Estandarizados indicé que las infecciones mixtas se
distribuyeron preferentemente en las hembras sin génadas (figura 32). Los valores
negativos significativos encontrados en las hembras infectadas con ovocitos indican que
los valores observados fueron menores que los esperados. Mientras que el valor positivo
significativo encontrado en las hembras infectadas sin ovocitos indica que el valor

observado fue mayor que el esperado.
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Figura 32: Analisis de Residuales Estandarizados y Ajustados de las infecciones mixtas

en la bahia Verde del lago Mascardi.
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El analisis de los Residuales Estandarizados indicé que los cistacantos de A. tumescens
se distribuyeron preferentemente entre las hembras sin génadas (figura 33). Los valores
negativos significativos encontrados en las hembras infectadas con huevos y con
ovocitos indican que los valores observados fueron menores que los esperados. Mientras
que el valor positivo significativo encontrado en las hembras infectadas sin génadas

indica que el valor observado fue mayor que el esperado.

Figura 33: Andlisis de Residuales Estandarizados y Ajustados de las infecciones con

cistacantos de Acanthocephalus tumescens en la bahia Verde del lago Mascardi.
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Las infecciones simples con acantelas de Corynosoma sp. no presentaron diferencias
significativas en su distribucion entre las categorias de hembras (G=2,9; N=1.871;

P>0,05), mientras que la de los cistacantos present6é diferencias (G=158,2; N=2.625;

P<0,05) (figura 34).
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Figura 34: Prevalencia de las acantelas y de los cistacantos de Corynosoma sp. en la

bahia Verde del lago Mascardi.
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El analisis de los Residuales Estandarizados indicé que la infeccion por cistacantos de
Corynosoma sp. se distribuyd preferentemente en las hembras sin génadas (figura 35).
Los valores negativos significativos encontrados en las hembras con huevos y con
ovocitos infectadas, muestran que los valores observados fueron menores que los
esperados. El valor positivo significativo encontrado en las hembras sin gdénadas

infectadas, indica que el valor observado fue mayor que el esperado.

Figura 35: Analisis de Residuales Estandarizados y Ajustados de las infecciones con

cistacantos de Corynosoma sp. en la bahia Verde del lago Mascardi.
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DISCUSION

Las alteraciones son comunes cuando se asocian hospedadores y parasitos, sin embargo
su naturaleza varia, considerando que algunas pueden ser altamente patoldgicas
produciendo enfermedades, otras pueden ser mas benignas y otras juegan un rol
importante en la estructuracién de las comunidades de organismos que funcionan como
hospedadores intermediarios (Thompson, 1990; Bauer et al., 2000; MacNeil et al.,
2003a). En este ultimo caso, las especies de anfipodos nativas parasitadas pueden
convertirse en peores competidoras que las introducidas (MacNeil et al., 2003a). Por
ejemplo, Gammarus pulex, anfipodo nativo del rio Ouche, presenta alteraciones en el
comportamiento cuando es infectado por Pomphorhynchus laevis, mientras que el
anfipodo introducido Gammarus roeseli no las presenta (Bauer et al., 2000). Estas
caracteristicas pueden ayudar a la colonizacion de las especies introducidas desplazando
a las nativas.

La infeccidn por especies de acantocéfalos aumenta la vulnerabilidad del hospedador
intermediario ya que provoca alteraciones en su morfologia, en su anatomia y/o en su
comportamiento (Hindsbo, 1972; Bentley y Hurd, 1993; Bauer et al., 2000; Dezfuli et al.,
2003; Kennedy, 2006c). Las alteraciones mas conocidas son: desplazamiento de los
organos internos del hospedador (Oetinger y Nickol, 1981; Dezfuli y Giari, 1999; Dezfuli,
2000), alteraciones morfométricas del cuerpo (Oetinger, 1987), aumento de la
conspicuidad (Hinsbo, 1972; Oetinger y Nickol, 1981), respuesta alterada a la luz (Bethel
y Holmes, 1973; DeMont y Corkum, 1982), aumento de la actividad (Dezfuli et al., 2003;
MacNeil et al., 2003b), localizacién diferencial en el ambiente (Dezfuli et al., 2003;
MacNeil et al., 2003b) y alteraciones en la reproduccion (Oetinger, 1987; Zohar y Holmes,
1998; Bollache et al., 2001).

1. Alteraciones en la locomocién

La mayoria de los estudios sobre alteraciones en el comportamiento fueron realizados en
anfipodos infectados con acantocéfalos e implican entre otros, alteraciones en la
respuesta a la luz (Moore, 2002a). Estos cambios pueden tener un rol importante
ayudando a la transmision de las larvas de acantocéfalos desde el hospedador
intermediario hacia el definitivo, debido a que aumentan el riesgo de depredacion. Por
ejemplo, Gammarus lacustris que es naturalmente fotofébico, cuando esta infectado con
Polymorphus marilis y/o con Polymorphus paradoxus es fotofilico (Bethel y Holmes,
1973). También se ha demostrado que una misma especie parasita (P. laevis) produce
alteraciones diferentes en el comportamiento cuando infecta a distintos hospedadores

intermediarios (Perrot-Minnot, 2004). Asimismo, cuando las especies de acantocéfalos
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difirieren en los hospedadores definitivos, su accién sobre el hospedador intermediario es
diferente. Por ejemplo, en el rio Ouche, cuando G. pulex esta infectado con P. laevis es
atraido hacia la luz ubicandose en lugares mas iluminados y menos protegidos,
aumentando su vulnerabilidad a la depredaciéon por peces. Mientras que cuando esta
infectado con Polymorphus minutus, modifica su posicién en la columna de agua
ubicandose mas cerca de la superficie siendo mas vulnerable a la depredacion por aves
(Cézilly et al., 2000). Este mismo autor indica adicionalmente que la intensidad de las
especies parasitas no tiene efecto aditivo.

Las experiencias realizadas con los anfipodos del lago Mascardi indican que Hyalella
curvispina, que es naturalmente fotofébica, se convierte en fotofilica cuando esta
infectada con A. tumescens o con Corynosoma sp. Estos cambios del comportamiento,
conducirian a que los anfipodos infectados salgan de sus refugios, ubicandose en lugares
mas abiertos y expuestos que implican dejar el bentos y deambular por la columna de
agua tal como fue sefalado previamente para otros hospedadores infectados con
acantocéfalos (Benesh et al., 2005). En este estudio no se analiz6 el efecto del numero
de larvas considerando que la intensidad de infeccién en la naturaleza pocas veces fue

superior a uno (ver capitulo 6).

Copépodos infectados con estadios larvales del cestode Triaenophorus crassus redujeron
su tasa de actividad (Pulkkinen et al., 2000), mientras que isépodos infectados con una
especie de digeneo del género Microphallus presentaron una mayor tasa de natacion
(Hansen y Poulin, 2005). Ademas, Haye y Ojeda (1998) encontraron que cangrejos
infectados con Profilicollis antarcticus mostraron mayor tasa metabdlica y fueron mas
activos. Este aumento de la actividad se ha registrado aiun en contacto con sus
depredadores (Maynard et al., 1998; Dezfuli et al., 2003; Wellnitz et al., 2003). Estudios
realizados sobre alteraciones en la hemolinfa de anfipodos parasitados, muestran
cambios en la osmolaridad cuando estan infectados con nematodes (Williams et al.,
2004) y aumento en la concentracién de hemocianina cuando estan infectados con
acantocéfalos, incrementando esta alteracion la capacidad transportadora del oxigeno
(Bentley y Hurd, 1993). Estos fendmenos estarian relacionados con disturbios originados
por la presencia de larvas en el hemocele del crustaceo.

Las experiencias realizadas con anfipodos sanos e infectados con Corynosoma sp. no
mostraron diferencias en la tasa de movimiento (natacion y caminata). Este
comportamiento podria atribuirse a que sus posibles hospedadores definitivos, patos
(Anseriformes) y gallaretas (Gruiformes), tienen un régimen trofico filtrador que no
selecciona las presas (Canevari et al.,, 1991), ingiriendo a los anfipodos por accidente.

Por lo tanto, el incremento de la actividad de los anfipodos no aumentaria la probabilidad
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de depredacién, no resultando este cambio del comportamiento ventajoso para la

transmision del parasito.

2. Alteraciones en la coloracion de los anfipodos y de los

parasitos

Los acantocéfalos pueden alterar la pigmentacion de sus hospedadores intermediarios,
haciéndolos mas conspicuos (Oetinger y Nickol, 1981, 1982a; Nickol, 1985; Pulgar et al.,
1995; Moore, 2002a; Amato et al., 2003; Kennedy, 2006c¢). Por ejemplo, la presencia de
P. minutus en G. pulex produce un cambio en la coloracién de los oocitos de las hembras
(Bollache et al., 2002), mientras que en G. lacustris provoca una mayor transparencia del
caparazén tomando el espécimen una coloracion violeta (Hinsbo, 1972). Otras especies
parasitas interferirian en el metabolismo de las proteinas durante las fases criticas del
crecimiento afectando también la coloracion (Oetinger y Nickol, 1982b).

En el lago Mascardi, los especimenes de H. curvispina sanos fueron marrones o verdes
mientras que los infectados con A. tumescens y/o con Corynosoma sp. cambiaron su
coloracién a violeta. Los cistacantos de Corynosoma sp. presentaron color rojo y los de
A. tumescens fueron marrén claro. Si bien la coloracién de los cistacantos es variable, la
coloracién roja es la mas frecuente tal como se registrado en los cistacantos de P.
paradoxus, P. marilis, P. minutus y Corynosoma constrictum (Dezfuli y Giari, 1999;
Moore, 2002a) mientras que hay especies que no presentan una pigmentacion llamativa
(Barrett y Butterworth, 1968).

Los anfipodos sanos y los infectados con Corynosoma sp. presentaron un patrén similar
de variacién de la absorbancia, sin embargo los valores obtenidos indican que los
especimenes de H. curvispina infectados presentaron una menor concentracion de
carotenoides que los sanos. Esta disminucién en la concentracion de los pigmentos
generaria transparencia del caparazon permitiendo la visualizacion de la hemocianina
oxigenada, que es de color violeta (Gardiner, 1978; Brusca y Brusca, 2003), coloracion
observada en los especimenes del lago Mascardi. Comparaciones similares realizadas
en G. pulex y en G. roeseli sanos e infectados con P. minutus no mostraron diferencias
en la concentracion de carotenoides (Gaillard et al., 2004).

En G. pulex y en G. roeseli se encontraron siete tipos de carotenoides, siendo la
astaxantina predominante (Gaillard et al., 2004). En Acanthogammarus grewingkii, un
anfipodo dulceacuicola de las profundidades del lago Baikal, la mayor proporcién de
carotenoides corresponde también a astaxantinas (Dembitsky y Rezanka, 1996) que es
un pigmento rojo muy comun en crustaceos y en otros animales (Armenta et al., 2002).

Sin embargo, en los acantocéfalos se cita solamente la presencia de ésteres de
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astaxantinas, formas que no se presentan en los anfipodos, indicando que la
esterificacion podria ser un proceso originado por los parasitos que obtendrian las
astaxantinas del hospedador (Gaillard et al., 2004). Comparando con los espectros dados
por Gaillard et al. (2004), los maximos de absorbancia encontrados en el lago Mascardi
se corresponderian con carotenoides, entre ellos los B-carotenos (452 y 479 nm) y las
astaxantinas (470 nm).

Los anfipodos infectados se ubicarian en lugares con mayor radiacion UV, volviéndose
mas vulnerables a la radiacion (Bakker et al.,, 1997). En lagos patagdnicos se ha
demostrado que los efectos patogénicos de la radiacion provocarian que las especies del
zooplancton eviten la superficie del agua (Alonso et al., 2004). En la naturaleza, los
mecanismos fisicos y quimicos que protegen de la radiacion incluyen la biosintesis y la
acumulacion de moléculas pantalla, entre las cuales los organismos acuaticos presentan
carotenoides, ficobiliproteinas, fenoles, cumarinas y aminoacidos tipo micosporina
(MAAs) (Korbee et al., 2006).

La coloracioén de los cistacantos de A. tumescens y de Corynosoma sp. y los cambios en
la coloracion del hospedador intermediario harian mas conspicuos a los especimenes de
Hyalella en su entorno, lo que provocaria un aumento en la probabilidad de transmision

tal como fue sefialado por otros autores (Bakker et al., 1997; Moore, 2002a).

3. Alteraciones en la morfologia externa y en la sexualidad de

los anfipodos

Si bien algunas larvas de acantocéfalos pueden inducir la muerte del hospedador
intermediario, en general interfieren en la reproduccion retardando el desarrollo gonadal
del hospedador, o suprimiendo la oogenesis y los caracteres sexuales secundarios
(Nickol, 1985; Moore, 2002b).

En la laguna Fantasma y en la bahia Verde del lago Mascardi, los anfipodos parasitados
con cistacantos de Corynosoma sp. presentaron alteraciones morfoldégicas mientras que
los especimenes con acantelas de ambas especies o con cistacantos de A. tumescens,
no las presentaron. Resultados similares fueron encontrados en isépodos infectados por
Acanthocephalus dirus que presentaron el propodo y el dactilo del primer pereiépodo mas
largos que los individuos sanos (Oetinger, 1987) y en especimenes de Gammarus pulex
infectados con larvas de acantocéfalos que fueron mas asimétricos que los individuos
sanos, indicando interferencia en el desarrollo y disminucién de la condicion fisica de los
individuos parasitados (Alibert et al., 2002). Los altos porcentajes de autotomia del
cangrejo Cyrtograpsus angulatus (Spivak y Politis, 1989) y la mayor tasa de depredacion

de la gaviota Larus belcheri atlanticus sobre ellos (Spivak y Sanchez, 1992), podrian

63




Capitulo 3 - Alteraciones provocadas por acantocéfalos

estar relacionados con la infeccidbn con metacercarias de Microphallus szidati y con
cistacantos de Profilicollis chasmagnati (Martorelli, 1989), considerando que la autotomia
de los apéndices en cangrejos ha sido mencionada como facilitadora de la transmision de
parasitos (Lafferty, 1999).

La presencia de intersexualidad se registré en algunos individuos que presentaron una
combinacion de caracteres sexuales masculinos (aumento del tamano de los gnatdépodos,
presencia de una espina curva en el primer par de urépodos y una o dos papilas
genitales) y femeninos (oostegitos, ovocitos y huevos o crias en su bolsa incubadora).
Este fendmeno también ha sido registrado en infecciones con larvas de un polymorfido no
identificado en el isépodo Asellus aquaticus (Munro, 1953).

Las alteraciones en el desarrollo sexual y la presencia de intersexualidad han sido
atribuidos no sélo a la presencia de parasitos (Munro, 1953; Rodgers-Gray et al., 2004)
sino también a la contaminacién (Vandenbergh et. al., 2003; Ford et al., 2004). Si bien la
infeccidon con Corynosoma sp. estaria relacionada con la intersexualidad, hay un
porcentaje pequefio de anfipodos sanos con alteraciones morfologicas, indicando que
existirian otros factores que también podrian generarla.

Rodgers-Gray et al. (2004) registraron que la mayoria de los anfipodos parasitados con el
microsporidio Nosema granulosis fueron hembras o intersexos, conservando la
funcionalidad sexual femenina y produciendo ademas este parasito, la feminizacién de
los anfipodos, evitando el desarrollo de la glandula androgénica. En este estudio, se
encontraron resultados similares dado que el 64% (9/14) de los intersexos de la bahia
Verde del lago Mascardi fueron hembras con ovocitos en apariencia normales.

Munro (1953) sugiere que los individuos intersexos podrian ser mas susceptibles a la
infeccién con acantocéfalos. La presencia de intersexos asociada a la infeccion con los
cistacantos de Corynosoma sp. indica que las alteraciones morfoldgicas ocurren soélo
cuando las larvas son infectivas para el hospedador definitivo y pueden estar asociadas
con el aumento de tamafo de las larvas que induciria alteraciones fisioldgicas en el
hospedador. Futuros estudios hormonales y bioquimicos en el hospedador intermediario

podrian ayudar a explicar este fendmeno.

4. Alteraciones en lareproduccion

El parasitismo ha sido mencionado no sélo como un regulador de las poblaciones
naturales de hospedadores intermediarios (Crompton y Harrison, 1965) sino como un
estructurador de su reproduccion (Moore, 2002b; Fredensborg y Poulin, 2006). Los
parasitos interferirian en la reproduccion cuando: 1) el comportamiento sexual del

hospedador genera actividades que decrecen las chances de transmision para el parasito
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0 2) el esfuerzo reproductivo puede afectar la condicion fisica del hospedador (Read,
1990). Se conoce con el nombre de -castracion parasitaria a la pérdida del
comportamiento reproductivo o de los drganos sexuales (Thompson y Kavaliers, 1994).
Ejemplos de esta condicion en infecciones con acantocéfalos, son los mencionados por
Latham y Poulin (2001) en el cangrejo Macrophthalmus hirtipes infectado con Profilicollis
sp., que presentd un menor éxito en las peleas rituales con otros machos y por Oetinger
(1987) en las hembras del is6podo Caecidotea intermedius infectadas con

Acanthocephalus dirus, que no presentaron ovarios.

Si bien la longitud de los anfipodos apareados y no apareados difirio, tanto los machos
como las hembras sanos tienen mas posibilidades de formar parejas, similar a lo
registrado en G. pulex (Bollache et al., 2001). Ademas, cuando se consideran los
anfipodos infectados con acantelas, las posibilidades de apareamiento también son
similares. Cuando los anfipodos estan infectados con cistacantos, estadio infectivo para
el hospedador definitivo, las posibilidades de apareamiento son menores. También hay
reduccion del apareamiento cuando se consideran las infecciones dobles, sin embargo
los bajos valores registrados no permiten hacer inferencias. La reduccién en el éxito de
apareamiento, que afecta la capacidad para establecer parejas, estaria ligada a
alteraciones morfoldgicas vy fisiologicas que interfieren en el momento de la reproduccion
(Thomas et al., 1995; Zohar y Holmes, 1998; Bollache et al., 2001). Considerando que el
apareamiento es energéticamente costoso, los machos infectados con su
comportamiento alterado podrian ser mas débiles y tener menor energia disponible, por
lo tanto serian peores competidores. La formacion de parejas no sélo depende de los
machos ya que cuando los parasitos producen signos visibles de infeccion, las hembras

adoptan conductas de evasién (Read, 1990).

En la bahia Verde del lago Mascardi, las infecciones mixtas y las simples con cistacantos
de ambas especies de acantocéfalos se encontraron preferentemente en las hembras sin
gonadas, indicando que la presencia de parasitos afectaria el desarrollo gonadal.
Resultados similares se encontraron en las hembras del anfipodo Echinogammarus
stameri infectadas con P. minutus que no tuvieron huevos o crias en su bolsa incubadora
(Dezfuli y Giari, 1999). La toma de carotenoides por el parasito evitaria la vitelogénesis
(Dezfuli y Giari, 1999) y estos efectos sobre la reproduccion de los anfipodos se
producirian sélo cuando se desarrollan los estadios infectivos del parasito (cistacantos)
mientras que los no infectivos (acantelas) no producirian efectos sobre el desarrollo del
hospedador (Bethel y Holmes, 1974). La castracion parasitaria (como por ejemplo, la
reduccion de la oogénesis y la disminucién de ceremonias de cortejo) que se citan en

hospedadores infectados son indicativos de como los parasitos pueden modificar
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procesos no esenciales en respuesta a la infeccién, de modo que se prolonga la
longevidad del hospedador y de este modo, se aumentan las chances de transmision
(Duclos et al., 2006).

Un aspecto que se ha considerado recientemente en los estudios sobre cambios del
comportamiento en los hospedadores intermediarios, es determinar si éstos conducen a
un real aumento de la tasa de transmisién (Thompson y Kavaliers, 1994; Poulin, 1995;
Franz y Kurtz, 2002; Currey y Poulin, 2006; Fredensborg y Poulin, 2006; Leung y Poulin,
2006). Estos cambios para ser adaptativos para el parasito deben cumplir las siguientes
condiciones: 1) ser complejos, ya que es menos probable de que ocurran por azar 2)
incrementar la condicion fisica, 3) surgir en varios linajes de hospedadores y de parasitos,
indicando adaptaciones que surgieron independientemente bajo presiones de seleccion
similares y 4) favorecer la transmision (Poulin, 1995). Por ejemplo, Leung y Poulin (2006)
registraron que el anfipodo Paracalliope novizealandiae infectado con el digeneo
Maritrema novaezealandensis presentdé comportamiento alterado aun cuando las larvas
no eran infectivas para el hospedador definitivo, indicando que este tipo de alteracién no
seria adaptativa. Por el contrario, Bethel y Holmes (1974) registraron que las
modificaciones comportamentales de los anfipodos parasitados sélo se produjeron
después que las larvas fueron infectivas para el hospedador definitivo, fendmeno que
también fue registrado por Poulin et al. (1992) en el copépodo Cyclops vernalis infectado
con el cestode Eubothrium salvelini. Considerando que las alteraciones en la
reproduccién (tasa de formaciéon de parejas, desarrollo gonadal de las hembras) y los
cambios morfolégicos (intersexualidad) sélo son producidas por los cistacantos, se puede
inferir que las modificaciones producidas por acantocéfalos en los ambientes de agua
dulce de la Patagonia serian de naturaleza adaptativa, aunque los resultados de este
estudio no permiten establecer con precision si los cambios del comportamiento (reaccion
a la luz) y las alteraciones en la coloracién de los anfipodos lo son. Futuros estudios que
evaluen la preferencia a la luz y las alteraciones en la coloracion cuando los anfipodos

estan infectados con acantelas ayudarian a dilucidar la naturaleza de estas alteraciones.

Los cambios comportamentales y morfoldgicos registrados en este estudio (fototropismo
positivo, pigmentaciéon oscura, menor concentracion de carotenoides, alteracion del
comportamiento reproductivo y de la anatomia gonadal) indican que las especies de
acantocéfalos analizadas podrian ser patogénicas para el hospedador intermediario
aunque probablemente serian inocuas para el definitivo. Estos efectos deletéreos en los
anfipodos podrian ser un mecanismo que permitiria aumentar las chances de transmision
de estas especies de acantocéfalos a sus hospedadores definitivos considerando los

bajos niveles de infeccion (prevalencia) que presentan.

66




Capitulo 4 - Interacciones entre los acantocéfalos larvales

CAPITULO 4

Interacciones entre los acantocéfalos larvales
INTRODUCCION

El nicho se define como todas las variables que afectan el estatus de una especie
(Whitfield, 1979, Esch y Fernandez, 1993). Cuando los parasitos estan agrupados en un
hospedador pueden generarse distintas interacciones (Kennedy, 2006f), entre ellas la
competencia que puede ser por explotacion o por interferencia. Este fenbmeno implica
que organismos pertenecientes a la misma (competencia intraespecifica) o a diferentes
especies (competencia interespecifica) necesitan de un mismo recurso que es limitado.
En el caso de los parasitos este recurso es el hospedador que brinda espacio y nutrientes
(Nicholas y Hynes, 1958; Begon et al., 1987; Barnard, 1990; Esch y Fernandez, 1993;
Barger y Nickol, 1999).

La competencia puede producirse tanto en los hospedadores definitivos como en los
intermediarios (Grey y Hayunga, 1980; Kennedy, 1985, 2006f; Bates y Kennedy, 1990;
Dezfuli et al., 2002), pudiendo estas interacciones provocar efectos sobre el volumen de
los parasitos (Poulin et al., 2003b). Ejemplos de competencia en hospedadores definitivos
que muestran disminucion del volumen de los parasitos son los registrados en el
acantocéfalo Echinorhynchus truttae cuando se encuentra en altas intensidades o en el
cestode Cyathocephalus truncatus cuando co-ocurre con otras especies parasitas, ambos
en el pez Salmo trutta (Poulin et al., 2003a). En hospedadores intermediarios, un caso de
competencia intraespecifica es el registrado para Acanthocephalus dirus parasitando al
isbpodo Caecidotea intermedius (Sparkes et al., 2004) y otro de competencia intra e
interespecifica es el de Pomphorhynchus laevis, Acanthocephalus clavula y Polymorphus
minutus cuando parasitan al anfipodo Echinogammarus stammeri (Dezfuli et al., 2001).

El volumen de los parasitos es importante porque en general, las larvas mas grandes
tienen un mayor éxito de transmision y producen adultos mas grandes en el hospedador
definitivo (Poulin et al., 2003c; Steinauer y Nickol, 2003), que a su vez provocan una
mayor produccion de huevos (Fredensborg y Poulin, 2005a). Estos factores sugieren que
el tamafio de las larvas es un indicador de la condicion fisica de los parasitos (Poulin et
al., 2003b).

Otros casos de interacciones negativas entre las especies parasitas ocurren cuando

disminuye la probabilidad de infeccién de una de las especies cuando co-ocurre con otra

en el mismo hospedador (Barger y Nickol, 1999) o cuando las especies comparten el
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hospedador intermediario y el definitivo (Dezfuli et al., 2000; Outreman et al., 2002). Sin
embargo, estas interacciones generalmente no ocurren cuando difieren en el hospedador
definitivo (Dezfuli et al., 2000; Outreman et al., 2002).

En el lago Mascardi, el anfipodo Hyalella curvispina es parasitado por las especies de
acantocéfalos Acanthocephalus tumescens, que utiliza a peces como hospedadores
definitivos (Rauque et al., 2003), y por Corynosoma sp. que utilizaria distintas especies
de aves acuaticas, probablemente Anseriformes (Aznar, 2006). La simpatria de A.
tumescens y de Corynosoma sp. generaria las condiciones para la presencia de distintas

interacciones tanto intra como interespecificas.

OBJETIVO GENERAL
Estudiar interacciones intra e interespecificas entre las dos especies de acantocéfalos

presentes en el lago Mascardi.

OBJETIVOS PARCIALES
v' Estudiar el modo de distribuciéon de las infecciones simples, multiples y mixtas en

las poblaciones de hospedadores intermediarios.
v' Estudiar las variaciones del volumen de los cistacantos de A. tumescens y de

Corynosoma sp. en relacion a las categorias de infeccion, a los meses del ano y a la

longitud del hospedador.
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MATERIALES Y METODOS

Se colectaron ejemplares de H. curvispina, en la bahia Verde del lago Mascardi,

mensualmente desde octubre de 2002 hasta mayo de 2004.

Las infecciones en los crustaceos fueron categorizadas del siguiente modo:
4 Simples con una larva
4 Multiples con mas de una larva de la misma especie

4 Mixtas con larvas de las dos especies

Los cistacantos obtenidos fueron medidos bajo microscopio (largo y ancho maximos) y se
calculd su volumen con la siguiente formula, que aproxima su forma a la de un ovoide
(Dezfuli et al., 2001):

V= (7 x L x A?)/6

Para:
m=Constante 3,1416
L=Longitud maxima

A=Ancho maximo

Se calcul6 el Coeficiente de Dispersion para cada una de las especies como medida de

variabilidad del tamafio, segun la siguiente formula:

SZX

2 .
S*“=Varianza

X=media

Se calculé el volumen promedio mensual (+ DS) y adicionalmente se realizé un grafico

Box Plot de las observaciones por categorias de infeccion.

Se utilizaron la prueba de Correlacion por Rangos de Spearman para evaluar la longitud
de los anfipodos versus el volumen de los cistacantos, la prueba de Mann Withney para
comparar el volumen de los cistacantos de ambas especies de acantocéfalos, la prueba
de Kruskall Wallis para comparar el volumen de los cistacantos en las distintas categorias

de infeccion utilizando como prueba a posteriori la prueba de Comparaciones Multiples.
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RESULTADOS

1. Caracteristicas de la infeccién por Corynosoma sp.

Un total de 804 cistacantos de Corynosoma sp. fueron colectados entre octubre de 2002
y mayo de 2004. El volumen de los cistacantos varié entre 0,0328 mm?® y 0,2878 mm?®
(X=0,1039 mm?®+ 0,030 mm?®) y su coeficiente de dispersion fue de 0,0087.

1.1. Distribucidn de la infeccion en la poblacion de hospedadores

De acuerdo al tipo de infeccion, los anfipodos fueron divididos en cuatro categorias: A)
infeccién simple con un cistacanto de Corynosoma sp., B) infeccion multiple con mas de
un cistacanto de Corynosoma sp., C) infeccién mixta con un cistacanto de Corynosoma
sp. y uno de A. tumescens y D) infeccion mixta con un cistacanto de Corynosoma sp. y
dos de A. tumescens. El primer grupo presentd 671 casos, el segundo 45, el tercero 77 y

el ultimo 11.

1.2. Variacion del volumen de los cistacantos respecto a la categoria de infeccion

El volumen promedio de los cistacantos entre las distintas categorias de infeccion (A, B,
C y D) en los hospedadores (figura 36) no presentd diferencias significativas (X?=3,03;
P>0,05; N=804).
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Figura 36: Volumen de los cistacantos de Corynosoma sp. en cada una de las categorias

de infeccion.
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1.3. Variacién mensual del volumen de los cistacantos

Los cistacantos de Corynosoma sp. mostraron una variacion mensual del volumen
promedio (figura 37), con los mayores valores en primavera (noviembre de 2002 y de
2003) y los menores en otofio e invierno (agosto de 2003 y mayo de 2004). Durante mayo

se registré una acantela y en junio de 2003 no se registraron ejemplares de Corynosoma

sp.
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Figura 37: Volumen promedio mensual (£ DS) de los cistacantos de Corynosoma sp. en

la bahia Verde del lago Mascardi.
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1.4. Variacion del volumen de los cistacantos respecto de la longitud del
hospedador

El volumen de los cistacantos de Corynosoma sp. correlaciond positivamente con la
longitud de los anfipodos (rS=0,09; P<0,05; N=804). Cuando se realizaron las
correlaciones por categorias de infeccion, soélo correlacionaron positivamente las
infecciones simples con 1 espécimen de Corynosoma sp. (rS=0,094; P<0,05; N=671) y
las infecciones mixtas con 1 espécimen de Corynosoma sp. + 1 de A. tumescens
(rS=0,277; P<0,05; N=77) (figura 38).
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Figura 38: Volumen de los cistacantos de Corynosoma sp. en relacion a la longitud de

Volumen de las larvas (mm3)
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2. Caracteristicas de Ila infeccibn por Acanthocephalus

tumescens

Un total de 362 cistacantos fueron colectados entre diciembre de 2002 y mayo de 2004.

El volumen de los cistacantos varié entre 0,0917 mm?® y 0,8597 mm?® (X=0,2685 mm?® +

0,1014 mm?) y su coeficiente de dispersion fue de 0,039.

2.1. Distribucion de la infeccidn en la poblaciéon de hospedadores

De acuerdo al tipo de infeccion, los anfipodos fueron divididos en cinco categorias: A)

infeccion simple con un cistacanto de A. tumescens, B) infeccibn multiple con dos

cistacantos de A. tumescens, C) infeccién multiple con tres 6 mas cistacantos de A.

tumescens, D) infeccidn mixta con un cistacanto de A. fumescens y uno de Corynosoma
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sp. y E) infeccién mixta con dos cistacantos de A. tumescens y uno de Corynosoma sp. El

primer grupo present6 185 casos, el segundo 58, el tercero 20, el cuarto 77 y el ultimo 22.

2.2. Variacion del volumen de los cistacantos respecto a la categoria de infeccién

El volumen promedio de los cistacantos en las distintas categorias de infeccion (A, B, C,
D vy E) en los hospedadores (figura 39) soélo presenté diferencias significativas entre las
infecciones simples con un cistacanto de A. tumescens versus las infecciones multiples
con tres 6 mas cistacantos de A. tumescens (X?=15,00; P<0,05; N=362). Los cistacantos

en infecciones simples presentaron los mayores volimenes.

Figura 39: Volumen de los cistacantos de Acanthocephalus tumescens en cada una de

las categorias de infeccion.
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2.3. Variacion mensual del volumen de los cistacantos

Los cistacantos de A. tumescens mostraron una variacidon mensual del volumen promedio
(figura 40), con los mayores valores en primavera (diciembre de 2002 y noviembre de
2003) y los menores en otono y finales del verano (abril de 2003 y febrero de 2004). En

marzo de 2004 sdlo se registraron acantelas de A. tumescens.
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Figura 40: Volumen promedio mensual (£ DS) de los cistacantos de Acanthocephalus

tumescens en la bahia Verde del lago Mascardi.
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El volumen de los cistacantos de A. tumescens correlacion6 positivamente con la longitud
de los anfipodos (rS=0,27; P<0,05; N=362). Cuando se realizaron las comparaciones por
categorias de infeccién solo correlacionaron positivamente las infecciones simples con un
espécimen de A. tumescens (rS=0,38; P<0,05; N=185) y las infecciones multiples con dos

especimenes de A. tumescens (rS=0,29; P<0,05; N=58) (figura 41).
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Figura 41: Volumen de los cistacantos de Acanthocephalus tumescens en relacion a la

longitud de los anfipodos.
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3. Comparacion entre las caracteristicas de las infecciones por

cistacantos de las dos especies de acantocéfalos

Las infecciones simples fueron mas frecuentes que las demas categorias de infeccion. El
volumen de los cistacantos de A. tumescens fue mas variable y significativamente mayor
que el volumen de los cistacantos de Corynosoma sp. (Z=-26,21; P<0,05; N=1.166). Para
ambas especies de acantocéfalos, los cistacantos fueron mas grandes en primavera
mientras los mas pequefos ocurrieron a finales del verano y en otofio para A. tumescens
y en otofio e invierno para Corynosoma sp. El volumen de ambas especies de

acantocéfalos present6 correlacion positiva con la longitud del hospedador (tabla 11).
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Tabla 11: Comparacion de la distribucidn de la infeccion y del volumen y su variacion

estacional en los cistacantos de Corynosoma sp. y de Acanthocephalus tumescens.

Tamaiho

Corynosoma sp.

A. tumescens

Distribucion de

la infeccion

Volumen

A (simple)

B (multiple)

C (multiple o mixta)
D (mixta)

E (mixta)

Rango (mm°)
Media (mm®)

Coeficiente de

dispersion

Variacion Grandes
estacional Pequenos
Longitud del

hospedador

671 cistacantos
45 cistacantos
77 cistacantos
11 cistacantos
0,0328 - 0,2878
0,1039
0,0087

primavera
otofio e invierno

correlacion positiva

185 cistacantos
58 cistacantos
20 cistacantos
77 cistacantos
22 cistacantos
0,0917 - 0,8597
0,2685
0,039

primavera
finales del verano y otofio

correlacion positiva
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DISCUSION

Los estudios sobre interacciones entre especies de acantocéfalos han mostrado efectos
sobre el volumen, la ubicacion, los niveles de infeccidon y el establecimiento del parasito
(Nicholas y Hynes, 1958; Grey y Hayunga, 1980; Crompton, 1985; Kennedy, 2006f). Los
efectos sobre el volumen de los parasitos en los hospedadores definitivos pueden ser
atribuidos a la competencia por los nutrientes, especialmente por los carbohidratos
(Starling, 1985). Cuando se registran altas intensidades, los parasitos crecerian fuera de
su rango metabdlico 6ptimo, lo que afectaria su volumen (Kennedy, 1977). También en
los hospedadores intermediarios se ha indicado que los acantocéfalos que comparten el
hospedador pueden presentar disminucién en su volumen, como fue citado para dos
especies de Profilicollis cuando se registraron en altas intensidades en el cangrejo

Hemigrapsus crenulatus (Poulin et al., 2003b).

Los cistacantos de Acanthocephalus tumescens presentaron mayor volumen y mayor
variabilidad que los de Corynosoma sp. Si las variaciones en el volumen son indicativas
de plasticidad fenotipica, estos resultados sugieren que las larvas de A. tumescens

tendrian mayor flexibilidad para sobrellevar mejor situaciones de coinfeccién.

Si se utiliza el volumen como indicador de competencia (Dezfuli et al., 2001), en la bahia
Verde del lago Mascardi no se produciria este fendmeno en ninguna de las categorias de
infeccién con larvas de Corynosoma sp., considerando que no difirieron en su volumen.
Por el contrario, en la infecciones con larvas de A. tumescens, existiria competencia
intraespecifica cuando ocurren tres 0 mas ejemplares considerando que presentaron un
menor volumen. Wilson y Hubschman (1985) encontraron resultados similares con larvas
de Tanaorhamphus longirostris en infecciones multiples en el copépodo Diaptomus
palidus y Dezfuli et al. (2001) en el anfipodo Echinogammarus stammeri con infecciones
de Polymorphus minutus y de Acanthocephalus clavula que presentaron competencia
interespecifica mientras que Pomphorhynchus laevis presentd ambos tipos de
competencia. Estas diferencias entre las especies de acantocéfalos que parasitan al
mismo hospedador intermediario, sugieren que algunas pueden ser mas sensibles a la
competencia que otras, tal seria el caso de A. fumescens en la bahia Verde del lago
Mascardi. El mayor volumen de las larvas de esta especie seria una posible causa de la
competencia intraespecifica considerando las limitaciones espaciales en el hemocele del

anfipodo.

Los cistancantos de A. tumescens son manipuladores del comportamiento de su

hospedador intermediario (ver capitulo 3), aunque no se sabe si existen efectos aditivos

78




Capitulo 4 - Interacciones entre los acantocéfalos larvales

cuando la infeccion es por mas de un ejemplar de la misma especie. La coinfeccion entre
cistacantos de esta especie produce disminucion del volumen. Dezfuli et al. (2001)
sefalan que en los parasitos manipuladores existiria una compensacién entre los efectos
negativos de la competencia y los efectos aditivos de la manipulacion por mas de una

larva coespecifica.

En la bahia Verde del lago Mascardi, el volumen correlacioné positivamente con la
longitud de Hyalella curvispina en las infecciones simples con ambas especies de
acantocéfalos. Resultados similares fueron registrados para el anfipodo E. stammeri
parasitado por P. minutus y A. clavula (Dezfuli et al., 2001) y para otros crustaceos, como
D. pallidus infectado con T. longirostris (Wilson y Hubschman, 1985). Estos resultados
muestran que los anfipodos mas grandes tienen generalmente larvas mas grandes,
patron que puede ser atribuido al mayor volumen del hospedador que otorgaria mayor
espacio y mas recursos para los parasitos.

Las larvas mas grandes se registraron en primavera, estacion en la cual también se
encontraron los anfipodos mas grandes (ver capitulo 6). Por lo tanto, la variacion
estacional del volumen de los cistacantos estaria asociada con las variaciones
estacionales del tamafo de los anfipodos. Estudios sobre la dinamica de la infeccion
realizados en peces parasitados por A. tumescens del lago Moreno indican que esta
especie presenta sus mayores valores de reclutamiento en primavera (Rauque et al.,
2006), lo que implicaria que los cistacantos de mayor tamafo tendrian mayor éxito de
transmision hacia el hospedador definitivo, caracteristicas que han sido sefialadas
previamente por otros autores (Steinauer y Nickol, 2003).

El volumen de los cistacantos determinaria el volumen de los adultos (Poulin et al.,
2003c), las larvas mas pequefas tardarian mas tiempo en alcanzar la madurez en el
hospedador definitivo (Amin et al., 1980) y probablemente como se ha demostrado en
otros grupos parasitos, como los digeneos, el menor tamafio de las larvas produciria
adultos menos fecundos (Fredensborg y Poulin, 2005a). Estas caracteristicas podrian
afectar la condicion fisica de los acantocéfalos en la bahia Verde del lago Mascardi y el
reclutamiento en primavera. Cuando los cistacantos son mas grandes, provocaria adultos
mas grandes que alcanzarian la maduracion en menor tiempo y producirian mayor

ndmero de huevos.

Los anfipodos con infecciones simples de Corynosoma sp. y de A. tumescens fueron mas
frecuentes que los que tuvieron infecciones multiples y mixtas, indicando que podrian
existir mecanismos que tienden a evitar las coinfecciones. En el lago Mascardi, hay
evidencias que contribuirian a explicar este fendbmeno como por ejemplo: segregacion

temporal en la presencia de las dos especies de acantocéfalos y segregacién de la
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infeccion por el tamano y el estado de desarrollo de los hospedadores intermediarios (ver
capitulo 6). Adicionalmente, otros mecanismos que podrian evitar las coinfecciones
estarian relacionados con estrategias que impidan el establecimiento de las larvas en
individuos previamente parasitados, tal como ha sido demostrado en Hyalella azteca
infectado con Pomphorhynchus bulbocolli y con Leptorhynchoides thecatus (Barger y
Nickol, 1999). Si bien Corynosoma sp. fue mas frecuente que A. tumescens, las
infecciones multiples de A. tumescens fueron mas frecuentes que las de Corynosoma sp.
Estos resultados indican que en A. tumescens los efectos que evitan las coinfecciones

serian mas sutiles.
Futuros estudios con infecciones experimentales en los hospedadores intermediarios

ayudarian a explicar los fendmenos que evitan la coinfeccién por mas de una larva en el

lago Mascardi.
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CAPITULO 5

Rol de Galaxias maculatus en los procesos de transmision de Acanthocephalus

tumescens y de Pomphorhynchus patagonicus
INTRODUCCION

El ciclo general de los acantocéfalos tiene dos hospedadores, uno intermediario
(artrépodo) y uno definitivo (vertebrado). El hospedador intermediario come los huevos
que son liberados junto con las heces del hospedador definitivo, posteriormente se libera
la larva acantor que atraviesa el tubo digestivo e ingresa al hemocele donde se
desarrolla la larva acantela. Luego de un periodo, que incluye la eversion e inversion de
la proboscis, la formacion del sistema genital, de los lemniscos y de los ganchos de la
proboscis, se forma el cistacanto que es el estadio infectivo para el hospedador definitivo
(DeGiusti, 1949a, b; Awachie, 1966; Kennedy, 2006a; Duclos et al., 2006).

Algunas especies pueden presentar paratenia y transmision postciclica, procesos
particulares que suman la presencia de otros hospedadores en el ciclo de vida. La
paratenia ocurre en muchas especies de acantocéfalos, cuando los cistacantos son
ingeridos por un hospedador vertebrado y penetran el tubo digestivo, sobreviviendo sin
madurar en él. Es necesario que ocurra depredacion por el hospedador definitivo
apropiado para que el acantocéfalo complete su maduracion y su ciclo de vida (Esch y
Fernandez, 1993; Roberts y Janovy, 2005; Kennedy, 2006a). Aunque pocas especies de
Palaeacanthocephala usan hospedadores paraténicos (Kennedy, 2006a), este proceso
tiene un rol en la transmision de los acantocéfalos permitiendo que los parasitos
alcancen a los hospedadores definitivos adecuados cuando éstos no se alimentan de los
intermediarios (Nickol, 1985; Kennedy, 2006a). La transmisién postciclica ocurre cuando
un parasito sobrevive, crece y madura en el depredador del hospedador definitivo
(Kennedy, 1999; Nickol, 1985). Su presencia se ha registrado en 11 especies de
acantocéfalos (McCormick y Nickol, 2004), la mayoria parasitas de peces (Roberts y
Janovy, 2005). Es probable que sea comun en los ambientes acuaticos y es a veces
considerada responsable de los altos valores de infeccion que presentan los
hospedadores de mayor tamafo. En el caso de parasitos no especificos, este tipo de
transmision ayudaria a la colonizacion de un amplio espectro de hospedadores, tanto

nativos como introducidos.
De las dos especies de acantocéfalos que se registran en peces de la Patagonia,

Acanthocephalus tumescens esta ampliamente distribuida en los ambientes, parasita y

madura en casi todas las especies de peces presentes en los cuerpos de agua, tanto
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nativas como introducidas (Ortubay et al., 1994; Trejo et al., 2000; Rauque et al., 2003).
Sin embargo, la otra especie de acantocéfalo, Pomphorhynchus patagonicus, tiene una
distribucion mas restringida, no ha sido frecuentemente registrada en peces pequefios y
no madura en especies de peces introducidas (Ortubay et al., 1991, 1994; Trejo, 1992,
1994).

Ambas especies de acantocéfalos parasitan al galaxido nativo G. maculatus, un pez
pequefio y abundante en los ambientes acuaticos de la region, que es consumido por
casi todas las especies de peces, tanto autéctonas como introducidas (Macchi et al.,
1999). Procesos como la paratenia y la transmisién postciclica, facilitarian que esta
especie de pez actlie como transporte hacia los hospedadores definitivos ictiéfagos. Para
A. tumescens, G. maculatus funciona como un vehiculo para la transmisién postciclica
hacia el pez introducido Oncorhynchus mykiss (Rauque et al., 2002), sin embargo no se
conoce su rol hacia los peces nativos ni con la otra especie de acantocéfalo, P.

patagonicus.

OBJETIVO GENERAL
Evaluar el rol de G. maculatus en los procesos de transmision de acantocéfalos hacia los

hospedadores definitivos.
OBJETIVOS PARCIALES
v" Probar experimentalmente el rol de G. maculatus en la transmision de A.

tumescens hacia P. trucha.

v" Probar experimentalmente el rol de G. maculatus en la transmision de P.

patagonicus hacia O. mykiss.
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MATERIALES Y METODOS

Para realizar las infecciones experimentales se colectaron muestras de ejemplares de
Galaxias maculatus (puyen). Los puyenes capturados se colocaron en recipientes
refrigerados y se mantuvieron vivos a temperatura controlada (6°C) en el laboratorio por
un maximo de tres dias. Dependiendo de cada caso, los puyenes fueron divididos en
grupo control (peces usados para obtener parametros de la muestra) y grupo fuente
(peces usados para infectar a los peces depredadores). Se utilizaron ejemplares de
Percichthys trucha (perca) y de Oncorhynchus mykiss (trucha arco iris) como peces

depredadores (grupo blanco).

Infeccién de los peces

Para realizar las infecciones experimentales, los puyenes del grupo fuente fueron
sacrificados e inmediatamente utilizados para alimentar a los peces experimentales
(grupo blanco) mantenidos en piletas circulares (volumen 500 L, flujo de agua 30,2 L por
minuto) en el Centro de Salmonicultura de la Universidad Nacional del Comahue. Los
peces experimentales fueron anestesiados por inmersion rapida de 1 minuto en bafios de
una solucion de benzocaina 1: 10.000 (figura 42), forzados manualmente a ingerir
ejemplares enteros de G. maculatus (figura 43) y controlados para detectar posible
expulsion del pez por vomito. Todos los peces experimentales fueron sacrificados
siguiendo un cronograma de matanza y revisados mediante la técnica de la necropsia

para recuperar los acantocéfalos.

Figura 42: Bafo de inmersién para anestesiar a los peces blanco.
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Figura 43: Infeccion experimental de los peces blanco.

Caracteristicas de los acantocéfalos
Se evaluaron caracteristicas poblacionales de los acantocéfalos tales como la
prevalencia y la intensidad media para ambas especies y la longitud, la relacion de sexos

y el porcentaje de hembras gravidas para A. tumescens.

Tasa de transmision
Se calculd la tasa de transmision esperada para cada una de las especies parasitas y
dado que los parasitos tienen distribucion sobredispersa, para evitar subvaloraciones en

su célculo, se utilizaron unicamente peces fuente infectados (Kennedy, 1999).

Para calcular la tasa de transmisién en A. tumescens, se utilizé la prevalencia, el numero
de parasitos del grupo control y el numero de parasitos del grupo blanco de acuerdo a las

siguientes férmulas:

(100)*(No. parasitos del grupo control)

Prevalencia grupo control

Tasa de transmision (100)*(No. parasitos del grupo blanco)

X

de A. tumescens =

Para calcular la tasa de transmisién en P. patagonicus se utilizé el nUmero de parasitos

del grupo fuente y del grupo blanco segun la siguiente formula:
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Tasa de transmision (100)*(No. de parasitos del grupo blanco)

de P. patagonicus = No. de parasitos del grupo fuente

1. Transmisioén de Acanthocephalus tumescens

Los ejemplares de G. maculatus (N=69) fueron capturados en el lago Mascardi (41°17'S -
71°38'0, Rio Negro, Argentina). Este ambiente fue seleccionado considerando que datos
previos indicaban valores altos prevalencia e intensidad de infeccion por A. tumescens.

Estos peces fueron divididos en dos grupos (control y fuente):

v' Grupo control: estuvo constituido por 43 especimenes y se procesé mediante la
técnica de la necropsia. Los tubos digestivos fueron extraidos y los acantocéfalos
recuperados fueron contados, medidos en micrones (um) desde el cuello hasta el
extremo del soma y sexados. En esta experiencia, las hembras de A. tumescens
fueron incluidas dentro de tres categorias: H1 sdélo con esferas ovaricas (figura
44a), H2 con huevos inmaduros (figura 44b) y H3 con huevos maduros (figura
44c).
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Figura 44: Estados de maduracion de las hembras de Acanthocephalus tumescens: A)
Con esferas ovaricas (H1), B) Con huevos inmaduros (H2) y C) Con huevos maduros
(H3).

v Grupo fuente: estuvo constituido por 26 especimenes, que fueron abiertos
ventralmente. Sus intestinos fueron revisados bajo lupa binocular estereoscopica,
para detectar por transparencia la presencia de acantocéfalos (que presentan una
fuerte coloracion naranja) y para contarlos (figura 45). Posteriormente, los
intestinos fueron devueltos a la cavidad toracica del pez. De esta manera, el grupo

fuente quedd conformado sélo por ejemplares parasitados.

86




Capitulo 5 — Rol de G. maculatus en los procesos de transmision

Figura 45: Tubo digestivo de Galaxias maculatus con Acanthocephalus tumescens
(flecha).

v" Grupo blanco: estuvo constituido por 26 especimenes de P. frucha que fueron
capturados con redes agalleras (figura 46) en el lago Escondido (41°05'S -
71°35'0, Rio Negro, Argentina). Este ambiente fue seleccionado considerando
que registros previos indican ausencia de infeccion con A. fumescens (Semenas,
1999). Los ejemplares fueron infectados con un espécimen entero del grupo
fuente. Todos los ejemplares utilizados en la experiencia fueron sacrificados siete

dias después de la infeccidn y revisados mediante la técnica de la necropsia.

Figura 46: Redes agalleras para la captura de ejemplares de Percichthys trucha.

oy PRy o A W T R e
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El crecimiento de los acantocéfalos se evalué a través de la diferencia en las longitudes
de los especimenes. La maduracion se evalué a través de las diferencias en el porcentaje

de las hembras gravidas (H2+H3).

Para las comparaciones entre los acantocéfalos recuperados del grupo control y los
recuperados del grupo blanco se utilizaron tablas de Contingencia R x C para probar
diferencias en el estado de madurez de las hembras, la prueba de Mann Whitney para
determinar diferencias entre las longitudes de machos y de hembras de los acantocéfalos

y la prueba de Wilcoxon para determinar la relaciéon de sexos de los acantocéfalos.

2. Transmisién de Pomphorhynchus patagonicus

Las muestras de puyenes (N=95) fueron tomadas del lago Machénico (40°20'S - 71°33'0,
Neuquén, Argentina). Este ambiente fue seleccionado considerando que los datos

previos indican altos valores de prevalencia e intensidad de infeccidén con P. patagonicus.

v' Grupo fuente: estuvo constituido por toda la muestra. Los puyenes fueron abiertos
ventralmente y sus intestinos y cavidad celémica revisados bajo lupa binocular
estereoscopica para detectar la presencia de acantocéfalos y contarlos.
Posteriormente, los intestinos fueron devueltos a la cavidad toracica del pez. De

esta manera, el grupo fuente queddé conformado sélo por ejemplares parasitados.

v" Grupo blanco: estuvo constituido por 19 especimenes de O. mykiss provistos por
el Centro de Salmonicultura de la Universidad Nacional del Comahue. Los
especimenes, que estan libres de infeccion por P. patagonicus, fueron forzados

manualmente a ingerir cinco ejemplares enteros de G. maculatus.

Los peces del grupo fuente fueron muertos a diferente tiempo de infeccion (tabla 12) y

revisados mediante la técnica de la necropsia para recuperar los acantocéfalos.

Tabla 12: Cronograma de matanza.

Dias después de la infeccién
8 9 16

Ejemplares experimentales : : 4
(Oncorhynchus mykiss)
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RESULTADOS

1. Transmisidn de Acanthocephalus tumescens

Luego de la infeccidn se recuperaron 28 ejemplares de A. tumescens vivos y fijados a las
paredes del intestino de las percas. Los parasitos sobrevivieron al menos siete dias

después de la infeccion.

Los acantocéfalos recuperados (tabla 13) representaron un 6,9% del valor esperado. La
prevalencia y la intensidad media de A. tumescens en el grupo blanco disminuyeron
respecto del grupo control. La longitud de los parasitos entre ambos grupos no varié
significativamente, tanto en los machos (Z=-0,07; P=0,94; N=189) como en las hembras
(Z=-1,78; P=0,07; N=177). La relacién de sexos (H:M) fue de 1:1 en el grupo control (Z=-
0,69; P=0,49; N=39) y favorecio significativamente a las hembras en el grupo blanco (Z=-
2,14; P=0,03; N=12). El porcentaje de hembras gravidas (H2+H3) no vario
significativamente entre ambos grupos (T=0,12; P>0,05; N=176).

Tabla 13: Caracteristicas de la infeccion del grupo control de Galaxias maculatus y del

grupo blanco de Percichthys trucha.

Grupo control Grupo blanco
(G. maculatus) (P. trucha) 7 dpi
Numero de parasitos 370 28
Prevalencia 90,7% 46,0%
Intensidad media 9,5 23
M 24444 +734,2 2.361,3 +501,5
Longitud (um) = DS
H 3.085,0 + 1.059,0 2.690,9 + 758,1
Relacion H:M 1,0:1,2 2,5:1,0
% de hembras gravidas (H2+H3) 35,7% 30,0%

2. Transmisién de Pomphorhynchus patagonicus

Luego de la infeccion se recuperaron nueve ejemplares de P. patagonicus vivos y fijados
a las paredes del intestino las truchas arco iris. Los parasitos sobrevivieron al menos 16

dias después de la infeccion.

Se recuperaron tres especimenes de P. patagonicus a los 8 dpi, cuatro a los 9 dpi y dos a

los 16 dpi (tabla 14), los que representaron el 5,6% de la tasa de transmision esperada.
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Tabla 14: Caracteristicas de la infeccion del grupo fuente de Galaxias maculatus y del

grupo blanco de Oncorhynchus mykiss.

Grupo fuente

Grupo blanco

(G. maculatus) (O. mykiss)
0 dias 8 dpi 9 dpi 16 dpi Total
Nuamero de peces 95 9 6 4 19
Numero de parasitos 162 3 4 2 9
Prevalencia (%) 100% 11,1% 16,7% 50% 21,1%
Intensidad media 1,7 3,0 4,0 1,0 2,2
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DISCUSION

Algunos factores que estructuran las comunidades parasitarias de los peces son el
espectro de su dieta y la especificidad de los parasitos, estando los peces depredadores
mas expuestos a infecciones que los peces presa (Valtonen y Julkunen, 1995).

En ambientes andino patagonicos, las comunidades de peces estan representadas por
especies de gran tamano de régimen ictiofago como la nativa Percichthys trucha y la
introducida Oncorhynchus mykiss, que ademas numéricamente son las mas
representadas y las de pequefo tamano, todas nativas, entre las cuales Galaxias
maculatus es la mejor representada (Macchi et al., 1999; Macchi, 2004). Esta especie es
consumida por casi todas las especies de peces autéctonas e introducidas (Macchi et al.,
1999) y es parasitada tanto por Acanthocephalus tumescens como por Pomphorhynchus

patagonicus (Ortubay et al., 1994; Gil de Pertierra y Semenas, 2006).

En el caso de parasitos de peces presa, éstos deberian ser capaces de reestablecerse
en el pez depredador (Valtonen y Julkunen, 1995), como se ha registrado
experimentalmente para A. tumescens y para P. patagonicus, que fueron encontrados
vivos y fijados a las paredes del intestino de las percas y de las truchas arco iris,

respectivamente.

La sobrevivencia de adultos de distintas especies de acantocéfalos en infecciones
experimentales en peces depredadores llega hasta 84 dias (Hnath, 1969; Uglem y Beck,
1972; Lassiere y Crompton, 1988; Kennedy, 1999; Rauque et al., 2002; McCormick y
Nickol, 2004). En A. tumescens y en P. patagonicus, la sobrevivencia fue al menos de
siete y 16 dias post infeccion, respectivamente. La diferencia entre la sobrevivencia
encontrada en A. tumescens en esta experiencia y la encontrada previamente, 29 dias
(Rauque et al., 2002), esta relacionada con que los peces depredadores solo pudieron

ser mantenidos una semana debido a las condiciones de cautiverio.

Tanto en A. tumescens como en P. patagonicus, los valores de prevalencia e intensidad
media post infeccién decrecieron en comparacién con los del grupo control o con los del
grupo fuente, respectivamente y las tasas de transmision estimadas fueron similares. En
estudios experimentales previos con A. tumescens en O. mykiss (Rauque et al., 2002),
las tasas de transmision estimadas fueron mayores (15% al 22%) que las encontradas en
este estudio (6,9%). Estos valores indican que en A. fumescens, la transmision
postciclica seria un fendmeno mas exitoso en el pez introducido O. mykiss (Rauque et al.,
2002) que en el nativo P. trucha. Ademas, esta especie de acantocéfalo madura en

invierno solo en los salmoénidos, lo que indica que las introducciones de peces
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modificaron la dinamica del ciclo de maduracion de este parasito en los ambientes andino
patagonicos (Rauque et al., 2006). Si bien, se ha planteado que las distancias
taxondmicas entre los hospedadores podrian influenciar su estatus para una determinada
especie de parasito, las afinidades ecolégicas, como por ejemplo el régimen troéfico,
parecen tener un rol mas importante en la definicion del estatus (Poulin, 2005). Tal es el
caso de los salmoénidos introducidos (O. mykiss) en Patagonia, los que funcionan como
hospedadores principales para A. tumescens (Rauque et al., 2003) y realizarian con
mayor frecuencia la transmisién postciclica, a pesar de no haber coevolucionado con el

parasito.

En A. fumescens, ambos sexos fueron transmitidos pero no se registré crecimiento ni
maduracién de los individuos. En O. mykiss, un pez de tamafo similar a P. trucha,
solamente después de diez dias post infeccidon se registré crecimiento en machos y en
hembras (Rauque et al., 2002), lo que indica que seria necesario mayor tiempo de
experimentacion para registrar variaciones en estos parametros. Considerando estudios
previos en la naturaleza que indican que P. patagonicus no madura en truchas
introducidas (Trejo, 1992, 1994; Ubeda et al., 1994), en la infeccién en O. mykiss con

este parasito no se tomaron datos sobre la maduracioén de las hembras.

Pomphorhynchus patagonicus ha sido registrada parasitando a nueve especies de peces
(Ortubay et al., 1994) y su estatus sugiere que sélo las nativas de mayor tamafio como
Odontesthes hatcheri (Trejo, 1992) y como P. trucha (Trejo, 1994) son los principales
sostenes de la suprapoblacion del parasito. Su presencia en peces pequefios tales como
G. maculatus (Gil de Pertierra y Semenas, 2006) y Aplochiton zebra (Ortubay et al., 1994)
es menos frecuente. Los resultados experimentales y los datos en la naturaleza
sugeririan que el rol de G. maculatus en los procesos de transmisiéon hacia los peces
depredadores seria poco importante.

Acanthocephalus tumescens ha sido registrada parasitando a 11 especies de peces
autéctonas e introducidas (Ortubay et al., 1994; Semenas y Trejo, 1997) y tanto la nativa
P. trucha como la introducida O. mykiss, son los principales sostenes para su
suprapoblacién dado que la mayor parte del flujo de larvas y de adultos circula por estos
hospedadores (Rauque et al., 2003). Considerando que G. maculatus es una especie de
pez abundante y su estatus como hospedador de este acantocéfalo es alto (Rauque et
al., 2003), la piscivoria sobre esta especie de pez contribuye a aumentar su estatus como

hospedador.

En P. patagonicus, la presencia de ejemplares maduros en G. maculatus (datos no

publicados) y su registro en peces ictiofagos de gran tamano como O. mykiss, Salvelinus
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fontinalis, P. trucha y Percichthys colhuapiensis (Ortubay et al., 1994) indican que es
probable que esta especie se transmita postciclicamente. Este tipo de transmisién ha sido

probada en otra especie del mismo género, Pomphorhynchus laevis (Kennedy, 1999).

Considerando que los hospedadores representan un recurso disperso por su distribucion
en parches en el ambiente, los parasitos deben desarrollar mecanismos para alcanzarlos
como por ejemplo, el uso de hospedadores de transporte que mejoraria la probabilidad
de llegar a un habitat sustentable (Choisy et al., 2003). Galaxias maculatus actuaria
como un vehiculo para la transmision en ambas especies de acantocéfalos aunque las
especies de peces introducidas, funcionarian sélo como sumidero para P. patagonicus

(Trejo, 1992, 1994) pero serian las mas exitosas en la transmision de A. ftumescens.

La transmisién postciclica ha sido demostrada experimentalmente en 11 especies de
acantocéfalos: Macracanthorhynchus catalinus, Acanthocephaloides propinquus,
Acanthocephalus ranae, A. tumescens, Echinorhynchus salmonis, Moniliformis
moniliformis, Neoechinorhynchus cristatus, Neoechinorhynchus rutili, Octospiniferoides
chandlerik, P. laevis y Paulisentis missouriensis (Nickol, 1985; Lassiere y Crompton,
1988; Kennedy, 1999; Rauque et al., 2002; McCormick y Nickol, 2004; Kennedy, 2006a).
Este tipo de transmision ha sido considerada como una posible explicacion para la alta
intensidad registrada en peces de gran tamafo dado que no siempre se alimentan
primariamente de los correspondientes hospedadores intermediarios (McCormick vy
Nickol, 2004). Ademas, este proceso aumentaria el numero de hospedadores en el ciclo
de vida lo que implicaria no solamente escalar en la cadena tréfica pudiendo alcanzar los
parasitos a los depredadores tope del ambiente (Kennedy, 2006a) sino también aumentar
sus posibilidades de dispersién (Choisy et al., 2003).

En Patagonia, la transmision postciclica es un fenémeno previo a las introducciones de
peces, considerando que los salmonidos fueron introducidos en los lagos a principios del
siglo veinte (Pascual et al., 2002). La presencia de G. maculatus, un pez pequefo,
abundante y muy predado, con alto estatus como hospedador al menos para A.
tumescens, generd las condiciones para la ocurrencia de estos procesos en la

transmision.

No obstante deberia mejorarse el método de captura de P. frucha para garantizar un
periodo mayor de sobrevivencia bajo condiciones experimentales y controlar mejor la
manipulacién de los tubos digestivos de los puyenes que puede afectar la viabilidad de
los acantocéfalos. Se pudo establecer que ambas especies de acantocéfalos sobreviven
en peces piscivoros aunque los mayores valores de transmisién obtenidos para A.

tumescens indicarian que este fendmeno es menos frecuente y con menores implicancias

93




Capitulo 5 — Rol de G. maculatus en los procesos de transmisién

para la suprapoblacion de P. patagonicus. Este tipo de transmision en los peces nativos

ayudaria a aumentar los niveles de infeccion (prevalencia e intensidad media).
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CAPITULO 6

Dinamica de la infeccion de Acanthocephalus tumescens y de Corynosoma sp.

en sus hospedadores intermediarios

INTRODUCCION

La mayoria de los estudios sobre ecologia de poblaciones y de comunidades parasitarias
han sido encarados principalmente desde la 6ptica de los hospedadores definitivos,
generalmente vertebrados (Bates y Kennedy, 1990; Olmos y Mufioz, 2006). Si bien, estos
estudios han sido de utilidad para el desarrollo de teorias ecolégicas en parasitologia,
existen caracteristicas de la dindmica poblacional y comunitaria que necesitan del aporte
de estudios a nivel de los hospedadores intermediarios, incluyendo aspectos
sistematicos, de los ciclos de vida, de la dinamica de la infeccion y de las formas de
colonizacién (Awachie, 1967; Bush et al., 1993; Etchegoin, 1997; Barger y Nickol, 1999;
Dezfuli et al., 2000).

Algunos de los estudios que resaltan la importancia de los hospedadores intermediarios
en ciclos de infeccion de parasitos han sido realizados con el acantocéfalo
Pomphorhynchus laevis en el anfipodo Gammarus pulex (Hine y Kennedy, 1974b), con el
cestode Proteocephalus longicollis en el copépodo Cyclops avyssorum prealpinus
(Hanzelova y Gerdeaux, 2003), con el acantocéfalo Acanthocephalus tumescens en el
anfipodo Hyalella curvispina (Rauque et al., 2006) y con varias especies de acantocéfalos
en diversos crustaceos (Golvan y De Buron, 1988). La abundancia y la estacionalidad de
los hospedadores intermediarios y el comportamiento trofico de los hospedadores
definitivos fueron las causas de los patrones de infeccién encontrados en estos estudios
(Hine y Kennedy, 1974b; Golvan y De Buron, 1988; Hanzelovd y Gerdeaux, 2003;
Rauque et al., 2006).

Para los estudios poblacionales sobre parasitismo es necesario también conocer
aspectos del ciclo de vida del hospedador tales como el crecimiento, el reclutamiento y la
maduracion.

Las especies del género Hyalella presentan un ciclo anual con la reproduccion y la
liberacion de juveniles a finales del invierno y a principios de la primavera (Kruschwitz,
1978; Casset et al.,, 2001). El numero de huevos esta asociado con el tamafio de la
hembra, la proporcion de sexos puede favorecer a las hembras o a los machos,
dependiendo del ambiente considerado (Kruschwitz, 1978; Gleason, 1987) vy

generalmente estos Ultimos suelen ser mas grandes (Grosso y Peralta, 1999; Gonzalez,
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2003; Wellborn y Bartholf, 2005). En crustaceos se ha citado que la precépula puede
generar riesgos de depredacion (Trochine et al., 2005) y su duracion puede estar
asociada con el tipo de depredadores presentes en el cuerpo de agua (Cothran, 2004).
France (1992) indic6 que Hyalella azteca en ambientes oligotroficos presenta bajas
densidades poblacionales, maduracion retardada y bajas tasas de mortalidad y de
crecimiento somatico. Por el contrario, los individuos que habitan en ambientes eutréficos

presentan altas tasas de mortalidad y de crecimiento somatico y poblacional.

En Patagonia, la dinAmica poblacional de infeccién de acantocéfalos sélo ha sido
investigada en hospedadores definitivos. Los resultados indican ciclos estacionales,
influenciados por la temperatura, con maximos de reclutamiento y de maduracion en
primavera y en otofio (Ubeda et al., 1994; Trejo et al., 2000; Rauque et al., 2006). El
anfipodo H. curvispina es el hospedador intermediario de las tres especies de
acantocéfalos presentes en sistemas dulceacuicolas patagoénicos: Acanthocephalus
tumescens (Semenas y Trejo, 1997), Pomphorhynchus patagonicus (Ortubay et al., 1994)
y Corynosoma sp. (ver capitulo 2). No se han realizado investigaciones sobre la
ocurrencia y las caracteristicas de la infeccion en H. curvispina ni tampoco existen

estudios sobre la dinamica poblacional de los anfipodos en estos cuerpos de agua.

OBJETIVO GENERAL
Analizar la dinamica de la infeccién de las especies de acantocéfalos presentes en

Hyalella curvispina en diferentes ambientes andino patagonicos.

OBJETIVOS PARCIALES
v" Analizar la dinamica poblacional de infeccibn de A. tumescens y de
Corynosoma sp. asociada a la dindmica poblacional del anfipodo H. curvispina

en un ambiente permanente y con peces, la bahia Verde del lago Mascardi.
v" Analizar la dinamica poblacional de infeccién de Corynosoma sp. asociada a la

dindmica poblacional del anfipodo H. curvispina en dos ambientes transitorios y

sin peces, las lagunas Fantasma y Los Juncos.
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MATERIALES Y METODOS

Toma de muestras
Para los estudios sobre la dinAmica de infeccidn en la naturaleza, se colectaron
anfipodos mensualmente (figura 47). Los especimenes fueron capturados en tres

ambientes:

1) La bahia Verde del lago Mascardi (41°17'S - 71°38'0O, Rio Negro, Argentina) entre
junio de 2002 y mayo de 2004.

2) La laguna Fantasma (41°17'S - 71°34'0O, Rio Negro, Argentina) entre junio de
2002 y abril de 2004.

3) La laguna Los Juncos (41°03'S - 71°00'0, Rio Negro, Argentina) entre junio de
2002 y mayo de 2004.

Durante el muestreo, fue registrada la temperatura superficial del agua.

Figura 47: Captura de especimenes de Hyalella curvispina.

Los anfipodos capturados fueron tratados de acuerdo a lo indicado en el capitulo 2. Las
hembras fueron agrupadas en dos categorias: ingravidas (sin huevos) y gravidas (con
huevos y/o crias). Adicionalmente se registré el nimero y el estado de desarrollo de las
larvas de acantocéfalos (acantelas y cistacantos) separandolas en infecciones exclusivas
con una especie de acantocéfalo (simples) y con mas de una especie de acantocéfalo
(mixtas).

Para la realizacion de los gréaficos de las clases de longitud de los anfipodos se utilizaron
intervalos de 1 mm.

Se calculd la prevalencia y la intensidad media de la infeccion por acantocéfalos y la

relacion de sexos y el porcentaje de hembras ingravidas y gravidas de los anfipodos.
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Se utilizaron la prueba de Mann Whitney para evaluar las longitudes de los machos y de
las hembras de los anfipodos y las longitudes entre los anfipodos sanos e infectados con
Corynosoma sp., la prueba de Kruskall Wallis para evaluar la longitud de los anfipodos
sanos, con infecciones simples con A. tumescens, con infecciones simples con
Corynosoma sp. y con infecciones mixtas y la prueba de G para evaluar la prevalencia en
los distintos estados de desarrollo de los anfipodos utilizandose como prueba a posteriori,

el andlisis de Residuales Estandarizados y Ajustados.
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RESULTADOS
1. Lago Mascardi

1.1. Dinamica poblacional de Hyalella curvispina

Se colectaron 5.831 anfipodos cuya longitud vari6 entre los 2,72 mm y los 13,8 mm con
una media de 6,91 mm (£ 1,74 mm).

Los mayores valores de longitud media de los anfipodos (figura 48) se registraron en
primavera (octubre-diciembre de 2002 y septiembre-diciembre de 2003). Los menores

valores fueron registrados en el otofio en ambos afios (abril de 2003 y marzo de 2004).

Figura 48: Longitud promedio mensual (+ DS) de los anfipodos en la bahia Verde del

lago Mascardi.
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La longitud promedio mensual de las hembras presentd sus mayores valores en
primavera (octubre de 2002 y septiembre de 2003), mientras que los menores fueron
registrados en otofio (abril de 2003 y de 2004). En los machos, los mayores valores se

registraron también en primavera (diciembre de 2002 y de 2003) y los menores en otofio
(abril de 2003 y de 2004) (figura 49).
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Figura 49: Longitud promedio mensual (+ DS) de las hembras y de los machos de
Hyalella curvispina en la bahia Verde del lago Mascardi.
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La longitud promedio de las hembras fue levemente superior que la de los machos

(figura 50), sin embargo no se registraron diferencias significativas entre ellas (Z=-0,42;
N=4.292; P>0,05).

Figura 50: Longitud de las hembras y de los machos de Hyalella curvispina en la bahia

Verde del lago Mascardi.
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En todos los meses se registraron ambos sexos, excepto en marzo de 2004 donde

solamente hubieron hembras. Las hembras fueron generalmente mas frecuentes,
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excepto en febrero y en mayo de 2004, donde la relacién de sexos favorecié a los
machos. La proporcion de machos aumenté desde finales de la primavera y hasta
principios del otofio en el primer aflo de muestreo (noviembre de 2002-abril de 2003) y

desde finales de la primavera y hasta mediados del verano en el segundo (noviembre de
2003-febrero de 2004) (figura 51).

Figura 51: Proporcion mensual de los sexos de Hyalella curvispina en la bahia Verde del

lago Mascardi.
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En todos los meses se registraron hembras ingravidas. Las mayores proporciones de
hembras gravidas fueron registradas en primavera (diciembre de 2002 y de 2003)
mientras que no se registraron hembras gravidas en invierno (mayo-julio de 2003 y mayo
de 2004). La proporcion de hembras gravidas aument6 desde finales del invierno y hasta

principios del otofio en ambos afios de muestreo (agosto de 2002-abril de 2003 y agosto
de 2003-abril de 2004) (figura 52).
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Figura 52: Proporcién mensual de hembras ingravidas y gravidas de Hyalella curvispina
en la bahia Verde del lago Mascardi.
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1.2. Dinamica poblacional de Corynosoma sp. y de Acanthocephalus tumescens

De los 5.831 anfipodos colectados, el 14,4% estuvo parasitado con infecciones simples
de Corynosoma sp., el 6,9% con infecciones simples de A. tumescens y el 3,4% con
infecciones mixtas. La intensidad media en las infecciones simples fue de 1,0 para
Corynosoma sp., de 1,2 para A. tumescens y de 2,3 para las infecciones mixtas. Los
mayores valores de temperatura fueron registrados a mediados y a finales del verano
(marzo de 2003 y febrero de 2004) y los menores a mediados y a finales del invierno
(agosto de 2002 y julio de 2003) (tabla 15).
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Tabla 15: Datos mensuales de las infecciones simples y mixtas de Corynosoma sp. y de Acanthocephalus tumescens en la bahia Verde del

lago Mascardi.

Corynosoma sp.

A.tumescens

Infecciones mixtas

No. de No. de . No. de No. de . No. de No. de . Tamafio

Meses paréasitos anfipodos Prevalencia Inten5|_dad parésitos anfipodos  Prevalencia Inten5|_dad parésitos anfipodos Prevalencia Inten5|_dad de Temperatura

colectados parasitados media colectados parasitados media colectados parasitados media muestra (°C)
jun-02 41 37 24,5 11 0 0 0,0 0,0 10 4 2,6 2,5 151 7,0
jul-02 41 36 31,6 1,1 5 5 4,4 1,0 8 4 3,5 2,0 114 8,0
ago-02 8 42 20,3 0,2 6 6 29 1,0 17 7 3,4 2,4 207 6,5
sep-02 56 49 17,9 11 6 6 2,2 1,0 28 13 4,8 2,2 273 8,0
oct-02 24 24 8,4 1,0 2 2 0,7 1,0 0,0 0,0 287 11,0
nov-02 38 37 18,2 1,0 3 3 15 1,0 1,0 2,0 203 13,0
dic-02 66 65 234 1,0 20 15 54 1,3 19 2,9 2,4 278 16,0
ene-03 98 97 32,3 1,0 14 12 4,0 1,2 24 12 4,0 2,0 300 17,0
feb-03 84 82 29,0 1,0 13 12 4,2 1,1 39 15 53 2,6 283 16,0
mar-03 6 6 5,7 1,0 18 15 14,2 1,2 2 1 0,9 2,0 106 20,0
abr-03 1 1 0,8 1,0 34 29 22,0 1,2 2 1 0,8 2,0 132 16,0
may-03 2 2 1,4 1,0 47 42 30,4 1,1 0 0 0,0 0,0 138 11,0
jun-03 0 0 0,0 0,0 37 29 32,6 1,3 4 2 2,2 2,0 89 9,0
jul-03 6 5 19 1,2 23 17 6,4 1,4 2 1 0,4 2,0 264 7,0
ago-03 6 6 21 1,0 39 33 11,6 1,2 10 4 1,4 2,5 285 ?
sep-03 5 5 14 1,0 43 33 9,4 1,3 4 1 0,3 4,0 352 9,0
oct-03 49 47 12,1 1,0 27 19 4,9 1.4 53 24 6,2 2,2 387 10,0
nov-03 65 63 18,2 1,0 47 31 8,9 1,5 52 24 6,9 2,2 347 ?
dic-03 134 123 30,4 11 16 16 4,0 1,0 86 38 9,4 2,3 405 17,0
ene-04 73 64 18,3 11 16 14 4,0 11 50 21 6,0 2,4 350 19,0
feb-04 21 19 12,5 11 11 11 7,2 1,0 21 53 2,6 152 21,0
mar-04 4 4 2,0 1,0 14 11 55 1,3 0,5 2,0 199 19,5
abr-04 11 11 3,1 1,0 37 27 7,6 1,4 0,3 2,0 356 10,5
may-04 12 12 6,9 1,0 15 13 7,5 1,2 2,3 2,0 173 9,0
TOTAL 851 837 14,4 1,0 498 401 6,9 1,2 447 196 3,4 23 5.831




Capitulo 6 - Dinamica de infeccion de los acantocéfalos larvales

Las infecciones simples con Corynosoma sp. presentaron valores de prevalencia mas
altos que las de A. tumescens (figura 53). Los mayores valores de prevalencia en
Corynosoma sp. se registraron en julio de 2002 y en enero y en diciembre de 2003,
mientras que los de A. tumescens fueron en junio de 2003. Las infecciones mixtas

presentaron sus mayores valores en septiembre de 2002, febrero de 2003 y entre octubre
de 2003 y febrero de 2004.

Figura 53: Prevalencia mensual de las infecciones simples y mixtas de Corynosoma sp. y

de Acanthocephalus tumescens en Hyalella curvispina en la bahia Verde del lago

Mascardi.
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Excepto en octubre de 2002 y en mayo de 2003, las infecciones mixtas se registraron en
todos los meses restantes. Las infecciones simples con Corynosoma sp. ocurrieron
durante todos los meses de muestreo, excepto en junio de 2003 mientras que las
infecciones simples con A. tumescens solamente no se registraron en junio de 2002. Las
infecciones simples con Corynosoma sp. predominaron desde principios del invierno y
hasta mediados del verano en el primer afio de muestreo (junio de 2002-febrero de 2003)
y desde mediados de la primavera y hasta mediados del verano en el segundo (octubre
de 2003-febrero de 2004). Mientras que las infecciones simples con A. tumescens
predominaron desde finales del verano y hasta principios de primavera en el primer afio
(marzo-septiembre de 2003) y desde finales del verano y hasta mediados del otofio en el
segundo (marzo-mayo de 2004). Las infecciones mixtas predominaron a principios de la
primavera en el primer afio (septiembre de 2002) y desde mediados de la primavera y
hasta mediados del verano en el segundo (octubre de 2003-febrero de 2004) (figura 54).
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Figura 54: Proporcién mensual de Hyalella curvispina con infecciones simples y mixtas

de Corynosoma sp. y de Acanthocephalus tumescens en la bahia Verde del lago
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Los mayores valores de prevalencia en H. curvispina fueron registrados en las

infecciones simples con Corynosoma sp. en los machos 30,4% (hembras=9,1%;

juveniles=4,3%; indeterminados=14,2%); en las infecciones simples con A. tumescens en

los juveniles 28,2% (hembras=3,4%; machos=5,4%; indeterminados=6,8%) y en las

infecciones mixtas en

juveniles=4,5%) (figura 55).

los

indeterminados 7,9% (hembras=1,0%; machos=5,0%;

Figura 55: Prevalencia de las infecciones simples y mixtas de Corynosoma sp. y de

Acanthocephalus tumescens en los estados de desarrollo de Hyalella curvispina en la
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No se registraron infecciones en las clases de longitudes menores a 2,99 mm y en las
mayores a los 12 mm. Las infecciones simples y las mixtas ocurrieron en todas las demas
clases de longitudes.

Las mayores prevalencias de las infecciones simples con A. tumescens se registraron en
los anfipodos mas pequefios y con Corynosoma sp., en los anfipodos més grandes
(figura 56). Los mayores valores de prevalencia con infecciones mixtas se registraron en
los anfipodos de tamafio intermedio (figura 56). La longitud de los anfipodos con

infecciones simples y mixtas difiri6 significativamente (X*=241,5; N=1.423; P=0,00).

Figura 56: Prevalencia de las infecciones simples y mixtas de Corynosoma sp. y de
Acanthocephalus tumescens en las clases de longitud de Hyalella curvispina en la bahia

Verde del lago Mascardi.
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Los cistacantos de A. tumescens se registraron en forma continua durante los dos afos
de muestreo, mientras las acantelas sélo desde diciembre de 2002 a mayo de 2004

(figura 57). La mayor proporcion de acantelas se presentd en verano (febrero-marzo de
2003 y enero-marzo de 2004).
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Figura 57: Proporcion mensual de cistacantos y de acantelas de Acanthocephalus
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Los cistacantos de Corynosoma sp. se registraron todo el afio, excepto en junio de 2003
y las acantelas se registraron desde mayo a agosto de 2003 y desde octubre de 2003
hasta abril de 2004 (figura 58). La mayor proporcion de acantelas se registrd en invierno

en el primer afio de muestreo (junio de 2003) y en verano en el segundo (febrero de

2004).

Figura 58: Proporcién mensual de cistacantos y de acantelas de Corynosoma sp. en la

bahia Verde del lago Mascardi.
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2. Laguna Fantasma

2.1. Dindmica poblacional de Hyalella curvispina

Se tomaron muestras de anfipodos entre junio de 2002 y enero de 2003, entre julio de
2003 y enero de 2004 y en abril de 2004. Se colectaron 4.265 anfipodos, cuya longitud
vario entre los 2,61 mm y los 15,90 mm con un promedio de 8,35 mm (x 2,55 mm).

Los mayores valores de longitud promedio de los anfipodos se registraron en primavera
en los dos afios de muestreo (octubre de 2002 y de 2003) y los menores en primavera y
en verano (nhoviembre de 2002 y enero de 2004) (figura 59).

Figura 59: Longitud promedio mensual (+ DS) de los anfipodos en la laguna Fantasma.
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La longitud promedio mensual de las hembras y de los machos presenté sus mayores
valores en primavera (octubre de 2002 y de 2003), mientras que los menores fueron
registrados en primavera para los machos (noviembre de 2002 y de 2003) y en primavera

e invierno para las hembras (nhoviembre de 2002 y julio de 2003) (figura 60).
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Figura 60: Longitud promedio mensual (£ DS) de las hembras y de los machos de
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Los machos fueron mas grandes que las hembras (figura 61) y las longitudes entre los
sexos difirieron significativamente (Z=-3,24; N=3.624; P=0,00).

Figura 61: Longitud de las hembras y de los machos de Hyalella curvispina en la laguna
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Las hembras fueron mas frecuentes que los machos, siendo la proporcion de estos

altimos menor al 3% durante los dos afios de muestreo. Durante enero, junio, septiembre

y diciembre de 2003 y en enero y abril de 2004 no se registraron machos (figura 62).
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Figura 62
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las mayores proporciones se registraron en primavera

(septiembre de 2002 y de 2003) y no estuvieron presentes en otofio (abril de 2004). Las

hembras ingravidas estuvieron presentes durante los dos afios de muestreo (figura 63).

Figura 63: Proporcién mensual de hembras ingravidas y gravidas de Hyalella curvispina
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2.2. Dindmica poblacional de Corynosoma sp.

De los 4.265 anfipodos colectados el 4,3% estuvo parasitado con Corynosoma sp. con
una intensidad media de uno. Los mayores valores de temperatura fueron registrados a
mediados y a finales de la primavera (diciembre de 2002 y octubre de 2003) y los

menores a mediados del invierno (julio de 2002 y de 2003) (tabla 16).

Tabla 16: Datos de la infeccion mensual de Corynosoma sp. en la laguna Fantasma.

No. De

Meses No.C(c)ileeEtegdé(s)'istos anfl’p_odos Prevalencia (%) Intr(:]r;sdiic;ad Tiqn&aezzge Temperatura (°C)
parasitados
jun-02 5 5 5,2 1,0 96 -
jul-02 4 4 3,3 1,0 121 7,0
ago-02 2 2 1,6 1,0 128 7,5
sep-02 6 6 19 1,0 318 11,0
oct-02 47 46 15,2 1,0 303 12,0
nov-02 2 2 0,7 1,0 302 19,0
dic-02 3 3 1,0 1,0 286 22,0
ene-03 27 23 75 1,2 308 24,0
feb-03 - - - - - -
mar-03 - - - - - -
abr-03 - - - - - -
may-03 - - - - - -
jun-03 - - - - - -
jul-03 13 13 4.6 1,0 282 4,0
ago-03 28 25 6,7 11 374 7,0
sep-03 6 6 2,9 1,0 205 13,0
oct-03 18 18 4,1 1,0 438 16,5
nov-03 7 7 1,4 1,0 507 15,0
dic-03 21 20 4,4 11 453 19,0
ene-04 1 1 1,9 1,0 53 -
feb-04 - - - - - -
mar-04 - - - - - -
abr-04 3 3 3,3 1,0 91 16,0
TOTAL 193 184 4,3 1,0 4.265

Las infecciones con Corynosoma sp. fueron registradas durante todos los meses en que
se colectaron anfipodos en la laguna. Los mayores valores de prevalencia se registraron

en primavera e invierno (octubre de 2002 y agosto de 2003) (figura 64).
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Figura 64: Prevalencia mensual de Corynosoma sp. en Hyalella curvispina en la laguna
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La prevalencia de Corynosoma sp. en los distintos estados de desarrollo de los anfipodos

(figura 65) presentd diferencias significativas (G=38,9; N=4.265; P<0,05).

Figura 65: Prevalencia de Corynosoma sp. en los estados de desarrollo de Hyalella
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El andlisis de los Residuales Estandarizados y Ajustados indicé que la infecciébn con

Corynosoma sp. se distribuy6 preferencialmente en los machos (figura 66). El valor

significativo positivo de los machos infectados indica que los valores observados fueron

mayores que los esperados, mientras que el valor significativo negativo de los juveniles

infectados indica que los valores observados fueron menores que los esperados.
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Figura 66: Andlisis de Residuales Estandarizados y Ajustados en las infecciones con
Corynosoma sp. en los estados de desarrollo de Hyalella curvispina en la laguna

Fantasma.
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No se registraron infecciones en las clases de longitudes menores a 2,99 mm y en las
mayores a los 15 mm. En todas las demas clases de longitudes se registraron anfipodos
infectados con Corynosoma sp. (figura 67) y fueron significativamente mas grandes que
los sanos (Z=7,46; N=4.244; P=0,00).

Figura 67: Prevalencia de Corynosoma sp. en las clases de longitud de Hyalella

curvispina en la laguna Fantasma.
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Las acantelas se registraron en primavera y en verano (diciembre de 2002-enero de 2003
y octubre de 2003-enero de 2004). Excepto en noviembre de 2003 y en enero de 2004,

los cistacantos se registraron durante todos los meses de muestreo (figura 68).
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Figura 68: Proporcién mensual de cistacantos y de acantelas de Corynosoma sp. en la

laguna Fantasma.
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3. Laguna Los Juncos

3.1. Dindmica poblacional de Hyalella curvispina

Se colectaron 7.411 anfipodos, entre junio de 2002 y mayo de 2004, cuya longitud varid
entre los 2,36 mm y los 15,48 mm con una media de 7,47 mm (£ 2,20 mm).

Los mayores valores de longitud promedio de los anfipodos se registraron a finales del
invierno (agosto de 2002) y en primavera (octubre de 2003) y los menores en primavera y
en verano (diciembre de 2002-febrero de 2003 y noviembre de 2003) (figura 69).

Figura 69: Longitud promedio mensual (£ DS) de los ejemplares de Hyalella curvispina

en la laguna Los Juncos.
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La longitud promedio mensual en los machos present6 sus mayores valores en primavera
(noviembre de 2002 y octubre de 2003) mientras que los mayores valores en las hembras
fueron a finales del invierno y en primavera (agosto de 2002 y octubre de 2003). Los
menores valores para ambos sexos fueron registrados en verano (enero de 2003 y marzo
de 2004) (figura 70).
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Figura 70: Longitud promedio mensual (£ DS) de las hembras y de los machos de

Hyalella curvispina en la laguna Los Juncos.
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Los machos fueron mas grandes que las hembras (figura 71) y las longitudes entre los
sexos difirieron significativamente (Z=-8,81; N=5.494; P=0,00).

Figura 71: Longitud de las hembras y de los machos de Hyalella curvispina en la laguna

Los Juncos.
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La proporcién de sexos favorecid a las hembras, registrandose sus valores méas altos

entre finales del invierno y de la primavera (agosto-septiembre de 2002, febrero-marzo de
2003 y octubre de 2003) (figura 72).
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Figura 72: Proporcién mensual de los sexos de Hyalella curvispina en la laguna Los
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Las mayores proporciones de hembras gravidas fueron registradas desde finales del
invierno hasta finales del verano (agosto de 2002-marzo de 2003 y agosto de 2003-marzo
de 2004) mientras que desde el otofio y hasta mediados del invierno su proporcion fue

baja (abril-julio de 2003). Las hembras ingravidas fueron registradas durante todos los
meses de muestreo, excepto en junio de 2003 (figura 73).

Figura 73: Proporcién mensual de hembras ingravidas y gravidas de Hyalella curvispina
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3.2. Dindmica poblacional de Corynosoma sp.

De los 7.411 anfipodos colectados, el 5,7% estuvo parasitado con Corynosoma sp. con
una intensidad media de 1,1. Los mayores valores de temperatura fueron registrados a
principios y a mediados del verano (enero de 2003 y febrero de 2004) y los menores a

principios y a mediados del invierno (junio de 2002 y julio de 2003) (tabla 17).

Tabla 17: Datos de la infeccion mensual de Corynosoma sp. en la laguna Los Juncos.

Nq. (.je Np. de . Intensidad Tamafio de Temperatura
Meses parasitos anflp_odos Prevalencia (%) media muestra C)
colectados parasitados

jun-02 11 10 8,7 11 115 2,0
jul-02 13 11 8,3 1,2 132 6,5
ago-02 13 13 6,3 1,0 208 4,5
sep-02 12 11 3,3 11 331 9,0
oct-02 51 47 12,5 11 376 11,0
nov-02 10 9 59 11 152 15,0
dic-02 19 19 55 1,0 346 15,0
ene-03 11 11 3,2 1,0 341 21,0
feb-03 7 7 1,9 1,0 367 11,0
mar-03 4 4 15 1,0 271 14,0
abr-03 4 4 1,3 1,0 315 10,0
may-03 13 10 3,0 1,3 337 11,0
jun-03 7 7 2,2 1,0 325 11,0
jul-03 24 19 6,2 1,3 306 4,5
ago-03 61 61 20,4 1,0 299 6,5
sep-03 90 89 21,4 1,0 415 7,0
oct-03 32 28 7,0 1,1 400 14,0
nov-03 12 12 3,0 1,0 405 16,0
dic-03 14 13 3,3 1,1 394 22,0
ene-04 19 17 4,5 11 375 24,0
feb-04 10 10 2,5 1,0 394 26,0
mar-04 7 6 15 1.2 409 10,0
abr-04 4 4 1,9 1,0 209 55
may-04 1 0,5 1,0 189 7,5
TOTAL 449 423 5,7 11 7.411

Las infecciones con Corynosoma sp. fueron registradas durante todos los meses de
muestreo. Los mayores valores de prevalencia se registraron en primavera (octubre de
2002 y septiembre de 2003) y los menores desde finales del verano y hasta el invierno

(febrero-junio de 2003 y marzo-mayo de 2004) (figura 74).
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Figura 74: Prevalencia mensual de Corynosoma sp. en Hyalella curvispina en la laguna
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La prevalencia de Corynosoma sp. en los distintos estados de desarrollo de los anfipodos
(figura 75) presenté diferencias significativas (G=80,6; N=7.410; P<0,05).

Figura 75: Prevalencia de Corynosoma sp. en los estados de desarrollo de Hyalella

curvispina en la laguna Los Juncos.
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El andlisis de los Residuales Estandarizados y Ajustados indicé que la infeccién con
Corynosoma sp. se distribuy6 preferencialmente en los indeterminados (figura 76). El
valor significativo positivo de los indeterminados infectados indica que los valores
observados fueron mayores que los esperados, mientras que el valor significativo

negativo de los juveniles infectados indica que los valores observados fueron menores
que los esperados.
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Figura 76: Andlisis de Residuales Estandarizados y Ajustados en las infecciones con

Corynosoma sp. en los estados de desarrollo de Hyalella curvispina en la laguna Los

Juncos.
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No se registraron infecciones en los anfipodos menores a 3,99 mm y en los mayores a 14
mm. En todas las demas clases de longitudes se registraron anfipodos infectados con
Corynosoma sp. (figura 77) y los anfipodos infectados fueron significativamente mas
grandes que los sanos (Z=8,53; N=7.342; P=0,00).

Figura 77: Prevalencia de Corynosoma sp. en las clases de longitud de Hyalella

curvispina en la laguna Los Juncos.
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Las mayores proporciones de acantelas de Corynosoma sp. se registraron a finales del
verano (marzo de 2003 y de 2004) (figura 78). Los cistacantos fueron registrados durante

todos los meses de muestreo, excepto en marzo de 2003.
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Figura 78: Proporcién mensual de cistacantos y de acantelas de Corynosoma sp. en la

Proporcién de larvas

laguna Los Juncos.
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DISCUSION

Los hospedadores intermediarios ademas de aportar recursos para los parasitos y servir
como vehiculos para su transmision, son importantes como reguladores de la dinamica
de la infeccion de los parasitos en los hospedadores definitivos (Hine y Kennedy, 1974b;

Golvan y De Buron 1988; Hanzelova y Gerdeaux, 2003; Rauque et al., 2006).

1. Dindmica poblacional de Hyalella curvispina

En la bahia Verde del lago Mascardi, un ambiente permanente y con peces, Hyalella
curvispina presenté un ciclo de vida anual, similar a lo registrado para Hyalella azteca
(Kruschwitz, 1978) y para H. curvispina en el rio Lujan (Casset et al., 2001; Poretti et al.,
2003). El aumento de la proporcién de machos desde finales de la primavera y hasta
principios del otofio, indicaria la ocurrencia de la reproduccion de los anfipodos, lo cual
coincide con los estudios realizados por Poretti et al. (2003) y podria ser atribuido al
incremento de la temperatura y del fotoperiodo como fue registrado en H. azteca
(Kruschwitz, 1978). En este ambiente, las hembras liberarian juveniles desde finales del
invierno, durante toda la primavera y el verano y hasta principios del otofio. En el invierno,
las poblaciones estarian compuestas principalmente por juveniles y por hembras sin
huevos, que son de menor tamafio, patrén similar al observado en H. azteca (Kruschwitz,
1978).

Los machos y las hembras fueron encontrados todo el afio, pero la proporcién de sexos
favorecid a las hembras como en H. azteca del lago Pawnee y de una pequefia laguna en
Nebraska (Kruschwitz, 1978). No hubo diferencias en la longitud de los anfipodos entre
los sexos aunque generalmente en el género Hyalella, los machos son méas grandes que
las hembras (Grosso y Peralta, 1999; Gonzélez, 2003) siendo el tamafio afectado
diferencialmente por los depredadores (Wellborn y Bartholf, 2005) y por las
caracteristicas fisicas y quimicas del ambiente (France, 1992) y las biolégicas de los
anfipodos (Gonzalez, 2003).

Las lagunas Fantasma y Los Juncos son ambientes temporarios sin peces, teniendo la
primera hidroperiodos regulares entre otofio y primavera. Durante este estudio la laguna
Los Juncos permanecié con agua en los dos afios de muestreo.

En ambos ambientes, se registré un ciclo de vida estacional de los anfipodos con los
mayores valores de liberacion de crias en primavera, considerando que durante esta
estacién se observaron generalmente los ejemplares mas grandes y la mayor proporcion
de hembras con huevos. Los machos fueron mas grandes que las hembras. Sin

embargo, las poblaciones de anfipodos difirieron en algunos aspectos, como por ejemplo
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la proporcion de sexos que estuvo fuertemente sesgada hacia las hembras en la laguna
Fantasma y sélo levemente, en la laguna Los Juncos.

Este patrén indica que cuando los anfipodos se encuentran en ambientes con sequias
ciclicas como la laguna Fantasma, la reproduccion y la maduracion estan influenciadas
por el llenado del ambiente y una consecuencia podria ser el sesgo registrado en la
proporcion de sexos. Si bien existen estudios que indican que la proporcién de sexos de
los anfipodos puede favorecer a las hembras (Kruschwitz, 1978), el encontrado en la

laguna Fantasma es mayor que los reportados previamente.

Comparando los resultados obtenidos en los tres ambientes, se puede inferir que las
poblaciones de anfipodos de la laguna Los Juncos presentan mayores similitudes con las
poblaciones de la bahia Verde del lago Mascardi (mayor liberacién de crias, ejemplares
mas grandes y mayor proporcion de hembras con huevos en primavera). En ambos
ambientes, los anfipodos tienen un ciclo de vida similar y esta similitud puede ser
atribuida a la estabilidad relacionada con la permanencia del agua. En ambientes que
sufren disturbios como las sequias, se ha mencionado que existe un rapido
establecimiento y maduracion de las comunidades (Brock et al., 2003), tal seria el caso
de la laguna Fantasma.

Las diferencias en el tamafio del cuerpo de los anfipodos entre los ambientes estudiados,
pueden estar asociadas con la disponibilidad de refugios y la presencia de depredadores.
En ambientes de la regién patagonica se ha mencionado que los factores bioticos
(competencia y depredacion) y abiodticos (clima y caracteristicas del agua) pueden
influenciar la composicion de las comunidades y el tamafio del cuerpo de los

especimenes (Diéguez y Balseiro, 1998; Modenutti et al., 1998a).

2. Dindmica poblacional de infeccion de los acantocéfalos

Los parésitos han sido mencionados como reguladores de la densidad poblacional de los
anfipodos (Crompton y Harrison, 1965; Kennedy, 1975) y en particular, los acantocéfalos
utilizan como hospedadores intermediarios a especies claves en las cadenas alimentarias
(Kennedy, 2006b).

En la bahia Verde del lago Mascardi, las infecciones simples y mixtas con ambas
especies de acantocéfalos ocurrieron durante todo el afio, sin embargo las simples con
Corynosoma sp. fueron mas frecuentes a finales de la primavera y a principios del verano
y las simples con A. tumescens, se registraron principalmente en invierno. Esto indicaria
una segregacién estacional en la infeccion de los acantocéfalos que en Corynosoma sp.

puede atribuirse a los habitos migratorios de las aves acuaticas, que son sus
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hospedadores definitivos. La presencia de aves migratorias y la variacion temporal en la
dinamica de las poblaciones de hospedadores intermediarios posibilitarian el aumento de
la tasa de encuentro entre el parasito y el hospedador, aumento que se traduciria en el
incremento de los valores de la infeccion (Etchegoin, 2001). Los adultos de A. tumescens
presentan altos valores de produccion de huevos en primavera y en otofio en sus
hospedadores definitivos (Rauque et al., 2006). El retraso entre la época en que estan
disponibles los huevos de A. tumescens en el ambiente y en la que ocurren los mayores
valores de infeccion en los anfipodos, puede atribuirse al tiempo necesario para el
desarrollo de los cistacantos. No siempre existe estacionalidad en la infeccién con
acantocéfalos en los hospedadores intermediarios (Hine y Kennedy, 1974a), pero en los
ambientes templado frios son comunes los cambios estacionales (Chubb, 1982;
Kennedy, 2006f) y generalmente los mayores valores de infeccién ocurren en los meses
mas célidos (Amin et al., 1980; Outreman et al., 2002).

Aungue las infecciones simples y mixtas ocurrieron en todas las clases de longitud de los
anfipodos, A. tumescens infect6 preferentemente a los mas pequefios, Corynosoma sp. a
los de tamafio intermedio y grande y las infecciones mixtas se registraron en los
anfipodos de tamafio intermedio. Esto indica que las dos especies de acantocéfalos
presentarian una segregacion en su infeccién relacionada con el tamafio de sus
hospedadores intermediarios. Si bien este tipo de segregacion no siempre ocurre (Wilson
y Hubschman, 1985), ha sido indicada en infecciones de anfipodos con Leptorhynchoides
thecatus, con Pomphorhynchus bulbocolli y con Polymorphus marilis, donde los mas
grandes estuvieron mas frecuentemente infectados (Gleason, 1987; Ashley y Nickol,
1989; Zohar y Holmes, 1998), con Pomphorhynchus laevis donde los ejemplares de
tamafo intermedio fueron los infectados (Hine y Kennedy, 1974a) y con Polymorphus
paradoxus donde los individuos mas pequefios fueron los mas infectados (Zohar y
Holmes, 1998).

La infeccion de los hospedadores intermediarios mas pequefios con acantocéfalos no es
comun en la mayoria de los estudios (Kennedy, 2006f). Si bien en el lago Mascardi, los
anfipodos menores a 2,99 mm no presentaron acantocéfalos, la infeccion con A.
tumescens en los anfipodos de tallas menores podria estar relacionada con alteraciones
en el crecimiento, tal como se ha mencionado en especies de anfipodos parasitadas por
acantocéfalos y por digeneos, que presentaron disminucién en su crecimiento (Hine y
Kennedy, 1974a; Thomas et al., 1996b). Adicionalmente, la infeccién por A. tumescens
podria originar una mayor tasa de mortalidad, la cual podria ocurrir por los efectos
patoldgicos inducidos por la presencia de cistacantos (Duclos et al., 2006) o por la
manipulacion del comportamiento que aumentaria las tasas de depredacion (ver capitulo
3). La infeccion de los anfipodos mas grandes con Corynosoma sp. podria atribuirse a la

presencia estacional de los hospedadores definitivos que ocurririan especialmente en
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primavera cuando los anfipodos tienen mayores tallas y tendrian més chances de
infectarse con acantocéfalos, porque ingieren mas alimento como ha sido mencionado
previamente por Outreman et al. (2002).

Las infecciones diferenciales entre los sexos han sido mencionadas en otros estudios
sobre crustaceos, por ejemplo las hembras de Gammarus pseudolimnaeus estuvieron
mas infectadas con P. bulbocolli (Gleason, 1987) mientras que los machos de G. pulex y
de Cyrtograpsus angulatus estuvieron mas infectados con P. laevis, Polymorphus
minutus y Profilicollis chasmagnathi respectivamente (Martorelli, 1989; Bollache et al.,
2001). En este estudio, A. tumescens infectd principalmente a los juveniles mientras que
Corynosoma sp. parasitdé a los machos, indicando un mecanismo de segregacion
relacionado con los estados de desarrollo del hospedador.

En el lago Mascardi, la segregacién de la infeccion entre los estados de desarrollo y el
tamafio del hospedador podrian ser ocasionadas por una respuesta inmune, por el
comportamiento diferente entre los sexos y/o por el uso diferencial del habitat (Wedekind
y Jakobsen, 1998; Sheridan et al., 2000). Si bien las génadas de los invertebrados no
producen hormonas sexuales, existen otras hormonas que generan las diferencias entre
los sexos. La interrupciéon en los niveles y en la actividad de estas hormonas puede ser
un mecanismo utilizado por los parésitos (Thompson y Kavaliers, 1994). El patron
observado en Corynosoma sp., podria estar ligado con la menor energia disponible que
tendrian los machos para invertir en respuestas inmunes como consecuencia de la
competencia intrasexual y del cortejo de las hembras (Sheridan et al., 2000). La falta de
estudios comportamentales en H. curvispina que indiquen diferencias entre los sexos y
de estudios que evallen la susceptibilidad de las distintas poblaciones de anfipodos a
Corynosoma sp. y A. tumescens podrian contribuir a conocer las causas de estas
segregaciones.

Caracteristicas como el tamafio del huevo y su distribucion en el agua también
contribuirian a la segregacion de la infeccion (Barger y Nickol, 1998; Kennedy, 2006a).
Los huevos de A. tumescens son mas pequefios (Semenas y Trejo, 1997) y flotarian en
la columna de agua mientras que la presencia de filamentos en los huevos de
Corynosoma sp. les permitirian aferrarse a la vegetacion. Considerando que los distintos
estados de desarrollo de los anfipodos pueden ubicarse en lugares diferentes (Zohar y
Holmes, 1998), el anclaje de los huevos con sus filamentos en la vegetacion acuatica
(Oetinger y Nickol, 1974; Uznanski y Nickol, 1976) produce una segregacion del habitat
evitando las infecciones interespecificas (Barger y Nickol, 1998; Kennedy, 2006a).

En la bahia Verde del lago Mascardi, la infeccion de Corynosoma sp. y de A. tumescens
se caracteriza por presentar tres tipos de segregacion: estacional y por tamafio y por
estado de desarrollo del hospedador intermediario que generarian los bajos valores de

prevalencia de las infecciones mixtas. Estas segregaciones ocurririan porque comparten

125




Capitulo 6 - Dinamica de infeccion de los acantocéfalos larvales

el hospedador intermediario pero utlizan a aves y a peces como hospedadores
definitivos, respectivamente. Estos patrones han sido mencionados en especies parasitas
que presentan rutas de transmision diferentes, por ejemplo en la infeccion por
acantoceéfalos y por nematodes en el decapodo Emerita analoga (Oliva et al., 1992) y en
la infeccion por dos especies de acantocéfalos en el anfipodo Echinogammarus stammeri
(Dezfuli et al., 2000). Ademas, las alteraciones en el comportamiento de los ejemplares
infectados de H. curvispina podrian contribuir a solapar los habitats de los hospedadores

intermediarios y definitivos aumentando las chances de transmision (ver capitulo 3).

En la bahia Verde del lago Mascardi, la prevalencia total fue mayor en Coynosoma sp.
gque en A. tumescens, mientras que la intensidad media total presentd valores préximos a
uno en ambas especies. Caracteristicas similares fueron encontradas por Bollache et al.
(2001) en infecciones simpatricas de P. laevis y P. minutus en G. pulex, en las cuales la
primera especie presentd mayores valores de prevalencia.

En las lagunas Fantasma y Los Juncos, Corynosoma sp. fue la Unica especie de
acantocéfalo registrada con valores de prevalencia similares (4,3% vy 5,7%,
respectivamente), aunque menores a los registrados en la bahia Verde del lago Mascardi
(14,4%). Los valores de intensidad media fueron similares en los tres ambientes
(alrededor de 1). Corynosoma sp. presentd sus mayores valores de prevalencia en
primavera, infectd a todos los estados de desarrollo y a casi todas las clases de longitud
de los anfipodos, sin embargo este acantocéfalo se distribuy6é preferentemente en los
machos mas grandes en la laguna Fantasma y en los indeterminados de tamafo
intermedio a grande en la laguna Los Juncos. Este patrén puede relacionarse con la
presencia de los hospedadores definitivos en la primavera cuando los anfipodos son de

mayor tamaio.

En la bahia Verde del lago Mascardi, las acantelas de A. tumescens estuvieron presentes
durante todo el periodo de estudio con mayores proporciones a finales del verano
mientras que las de Corynosoma sp. estuvieron presentes solamente entre el otofio y el
invierno y entre la primavera y el otofio. En las lagunas Fantasma y Los Juncos, las
acantelas fueron registradas desde finales de la primavera y hasta el verano en la
primera y a finales del verano en la segunda, indicando desfasajes en los periodos de
reclutamiento en estos ambientes. La presencia continua de acantelas de A. tumescens
se deberia a la presencia permanente del hospedador definitivo, Galaxias maculatus, en
el area de muestreo, especie de pez que vive en forma continua en las costas cuando los
ambientes acuaticos son vegetados (Macchi, 2004). Mientras la presencia discontinua de
Corynosoma sp. puede estar influenciada por las variaciones estacionales en la

abundancia de los hospedadores definitivos, aves acuéticas migradoras, que aportan los
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huevos al ambiente (Outreman et al., 2002). Futuros estudios deberan determinar que
especies de aves acudticas funcionan como los hospedadores definitivos para

Corynosoma sp.

Comparando los resultados obtenidos en los tres ambientes, la infeccion con
Corynosoma sp. es estacional con sus mayores valores en primavera, aunque difiere en
la laguna Fantasma, considerando que sus valores fueron menos variables. Las
diferencias pueden estar asociadas con los patrones de sequia estacionales de la laguna,
considerando que cuando presentd agua, se registraron numerosas aves acuaticas que
serian los hospedadores definitivos para Corynosoma sp.

En los tres ambientes, la intensidad media presentd valores similares indicando que las
infecciones estan caracterizadas por una intensidad baja, a diferencia de lo registrado en
otras especies de acantocéfalos donde se han encontrado hasta 15 larvas por anfipodo
(Dezfuli et al., 1999; Outreman et al., 2002). Tanto la bahia Verde del lago Mascardi como
la laguna Los Juncos presentaron mayores similitudes en la infeccién con Corynosoma
sp. que pueden estar asociadas con la mayor estabilidad debido a la falta de sequias
estacionales como ocurre en la laguna Fantasma. Considerando la presencia de
acantelas, puede inferirse que existiria un mayor reclutamiento de A. tumescens y de
Corynosoma sp. generalmente en el verano, época que coincide con los mayores valores
de temperatura registrados. Las altas temperaturas son consideradas como aceleradoras

del desarrollo de las larvas de acantocéfalos (Hynes y Nicholas, 1957; Awachie, 1966).

Existen una serie de factores que funcionan como fuerzas estructuradoras de las
comunidades parasitarias presentes en crustaceos. Estos factores son la biologia, el
comportamiento y la distribucion de los hospedadores y las variables ambientales como
los cambios de temperatura, las fluctuaciones en la profundidad de un cuerpo de agua
debido al régimen estacional de lluvias y a las variaciones fisicas y quimicas en la
composicion del agua (Etchegoin, 2001). Entre los ambientes analizados en este estudio,
la laguna Fantasma presenta disturbios ambientales que se traducen en alteraciones en
la estacionalidad de la infecciébn con acantocéfalos en los hospedadores intermediarios,
que la diferencian de lo que ocurre en la bahia Verde del lago Mascardi y en la laguna
Los Juncos.

Las diferencias en los patrones de infeccién entre los ambientes se atribuyen a tres
fendmenos: 1) las caracteristicas fisicas y quimicas diferentes de los cuerpos de agua, 2)
las diferencias fenotipicas o genéticas de las poblaciones de anfipodos y 3) las
diferencias fenotipicas o genéticas de las poblaciones de acantocéfalos, las que pueden

ser altamente variables entre si (Kennedy, 2006b).

127




Capitulo 6 - Dinamica de infeccion de los acantocéfalos larvales

La infeccién simpétrica de Corynosoma sp y de A. tumescens se caracteriza por una
segregacion estacional. Cuando Corynosoma sp., es la Unica especie infectante, la
estacionalidad de la infeccion se mantiene con algunas diferencias que estarian
relacionadas con factores bidticos (posibles depredadores de los anfipodos) y con
factores abibticos (sequias y disponibilidad de refugios) que influenciarian el tamafio
del cuerpo y la densidad poblacional. Estas factores actuarian primariamente sobre las

poblaciones de anfipodos y se traducirian en el patrén de infeccion de Corynosoma sp.
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CAPITULO 7

Distribucién, riqueza y similitud de los acantocéfalos y otros organismos

asociados a los anfipodos en los ambientes patagénicos

INTRODUCCION

Los anfipodos funcionan como hospedadores para diferentes taxas como rickettsias,
ciliados, gregarinas, hongos, trematodes, cestodes, nematodes, rotiferos, acantocéfalos
y microsporidios (Batten y DeGiusti, 1949; Garcia y Camino, 1987; Dunn y Dick, 1998;
Fauchier y Thomas, 2001; Messick et al., 2004).

En América del Sur, el conocimiento sobre los organismos asociados a anfipodos de
ambientes marinos es escaso, habiéndose registrado solamente metacercarias de la
familia Microphallidae en Hyale grandicornis en Chile (Muiioz, 2005) y el nematode
Hysterothylacium aduncum en Themisto gaudichaudii (Navone et al., 1998).

En ambientes de agua dulce de Argentina, se ha citado la presencia un apicomplexa
(Eugregarinida), un nematode (Gastromermis sp.) y dos microsporidios (Microsporidium
sp. Yy Thelohania sp.) en Hyalella curvispina de la provincia de Buenos Aires (Garcia y
Camino, 1987) y la de dos especies de acantocéfalos (Pomphorhynchus patagonicus y
Acanthocephalus tumescens) en anfipodos del género Hyalella en ambientes
dulceacuicolas patagonicos (Semenas et al., 1992; Trejo et al.,, 2000; Rauque et al.,
2003, 2006).

En la Patagonia argentino-chilena, la distribucion conocida de las dos especies de
acantocéfalos se basa en los registros en diferentes especies de peces. Acanthocephalus
tumescens se distribuye en la vertiente Pacifica mientras que en la Atlantica, A.
tumescens y P. patagonicus estan similarmente distribuidas (Torres et al., 1990, 1992;
Ortubay et al., 1991, 1994). En la Argentina, la primera especie se encuentra entre los
40°36° S (lago Espejo Chico) y los 54°25°S (lago Yehuin) y la segunda entre los 38°55°S
(lago Aluminé) y los 46°30°S (lago Buenos Aires) (Ortubay et al., 1994), registrandose
ambas simultdneamente sélo en cinco cuerpos de agua (rio Limay, lagos Gutiérrez,
Cholila y Futalaufquen, embalse Alicurd).

Ademads, se ha registrado una tercera especie, un polymérfido del género Polymorphus
sp. en el tubo digestivo de un ave acudtica, el Charadriforme Larus dominicanus (Kreiter y
Semenas, 1997). Los estudios sobre los ciclos de vida en otros ambientes indican que las
especies de este género utilizan distintas aves acuaticas como hospedadores definitivos,

en especial Anseriformes y a especies de anfipodos como hospedadores intermediarios
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(Van Cleave y Starrett, 1940; Van Cleave, 1945; Podesta y Holmes, 1970; Bethel y
Holmes, 1973; Schmidt, 1985; Aznar et al., 2006).

La riqueza especifica de los parasitos es afectada por factores locales y regionales que
incluyen el tamafio, la dieta, la disponibilidad de nichos y la vagilidad del hospedador, la
tasa relativa de transmision y el tiempo de vida del parésito y la influencia de los factores
fisicos y quimicos y bidticos (Combes, 1995; Semenas, 1999). Varios grupos biolégicos
incrementan su rigueza de especies hacia las regiones tropicales (Rohde, 1978a). Sin
embargo existen excepciones como en las coniferas y en los parasitoides, donde las
especies tienen sus maximos en las zonas templadas. Se han sugerido varias causas, sin
embargo ninguna explica por completo estos patrones (Begon et al., 1987). Ademas,
muchas especies en los trépicos tienen rangos geograficos mas estrechos, un fenédmeno
conocido como la “Regla de Rapoport” (Stevens, 1989). Por lo tanto, las regiones
alejadas de los tropicos como la Patagonia, serian menos ricas en especies que tendrian

un mayor rango de distribucidn.

Los estudios de similitud tratan de definir el grado de semejanza (Southwood, 1978), por
ejemplo, algunos han indicado la concordancia entre la composicion del fitoplancton en
ambientes con y sin peces (Reissig et al., 2006) y otros, entre comunidades de parasitos
de la misma especie de pez en diferentes ambientes (Kennedy et al., 1997).
Considerando que los ambientes pueden ser agrupados por la presencia de sus parasitos
y que en Patagonia éstos presentan diferentes condiciones bibticas (composicion
especifica de las comunidades vegetales y animales, presencia de depredadores) y
abidticas (clima, composicién quimica, profundidad y altitud), se puede esperar que la
composicion de los parasitos y de los organismos asociados a los anfipodos agrupen a

estos ambientes.

En Patagonia no existen estudios comunitarios ni de distribucion geografica sobre la

parasitofauna y los organismos asociados a los anfipodos de género Hyalella.
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OBJETIVO GENERAL
Estudiar las caracteristicas de los organismos asociados a los anfipodos del género

Hyalella spp. en ambientes dulceacuicolas transitorios y permanentes en Patagonia.

OBJETIVOS PARCIALES

v’ Estudiar los organismos asociados a los anfipodos.

v" Definir su distribucién en distintos ambientes.

v' Evaluar la riqueza especifica y la similitud en los ambientes.
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MATERIALES Y METODOS

Toma de muestras
Se colectaron anfipodos del género Hyalella en diferentes cuerpos de agua dulce
permanentes y transitorios de la regién Patagonica (figura 79).

Figura 79: Captura de especimenes de Hyalella spp.

Los crustaceos capturados fueron examinados bajo lupa binocular estereoscopica,

registrandose los epibiontes y los endoparasitos.

Las metacercarias de los microfalidos fueron densenquistadas artificialmente,
incubandolas en 1 ml de solucién fisiolégica salina 0,85% (NaCl) por 3 horas
(Fredensborg y Poulin, 2005b). Las esporas de los microsporidios fueron tefiidas en
Giemsa 10%, pH 7,4 (Garcia y Camino, 1987).

Para la clasificacion de los organismos se siguié a Yamaguti (1963), Corliss (1979), Amin
(1985), Schell (1985), Lom y Dykova (1992), Khalil et al. (1994), Anderson (2000) y
Brusca y Brusca (2003), no obstante existen esquemas clasificatorios mas modernos
(Puytorac et al., 1993; Cavalier-Smith, 1998).

Se evalud la riqueza especifica como el nUmero de especies presentes (Esch et al.,
1990), en los diferentes ambientes relevados, excluyéndose aquellos cuyo tamafio de
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muestra fue menor a 100 especimenes y utilizdndose so6lo para muestras extraidas en
primavera o en verano.

Se realizaron dos tipos de analisis, utilizando la riqueza de los organismos asociados a
los anfipodos (endoparasitos y epibiontes) y otro, utilizando solamente la riqueza de

endoparasitos.

Se utilizé la prueba de Correlacion de Rangos de Spearman para evaluar el tamafio de
muestra versus la riqgueza de endoparasitos y versus la rigueza de organismos asociados
a los anfipodos. Ademas, se evalud la riqueza de organismos asociados y la riqueza de
endoparasitos versus la latitud y versus la longitud.

Se utilizo un andlisis de Agrupamiento para agrupar los ambientes utilizando el indice de

Similitud de Jaccard (Southwood, 1978) que es un indice cualitativo.

j
a+b-j

indice de Jaccard =

Este analisis es un método descriptivo que clasifica los ambientes generando clases
homogéneas, partiendo de una matriz de datos estandarizada de ambientes por variables
y calculandose sobre ella, las distancias euclideas. La utilizacion de esta técnica
jerarquica de clasificacién produce un dendrograma por el método de la media ponderada
(UPGMA).

Se utilizé un andlisis Discriminante para determinar cual de las variables estudiadas

relacionadas con la presencia de especies endoparasitas presentan la capacidad de

diferenciar entre los lagos pertenecientes a la vertiente Atlantica y a la Pacifica.
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RESULTADOS

1. Ambientes muestreados

Se capturaron 24.499 anfipodos en los 43 sitios muestreados (tabla 18), abarcando un
rango latitudinal entre los 38°27’S y los 54°55'S y un rango longitudinal entre los 68°44'0
y los 71°43'0. De los ambientes relevados, 27 pertenecieron a la vertiente Atlantica 'y 16

a la Pacifica. Seis ambientes fueron transitorios y 37 permanentes.
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Tabla 18: Listado de ambientes, provincias, tamafio de muestra, fecha de coleccién y

vertiente.
. . Tipo de Tamafio Fecha de .
Provincia Sitio de muestreo ambiente de coleccién Vertiente
muestra

1 lago Los Barriales Permanente 68 Mar-03 Atlantica
2 rio Neuquén Permanente 17 Mar-03 Atlantica
3 lag. Blanca Chica Permanente 204 Mar-05 Atlantica
4 lag. Tres Lagunas Permanente 200 Mar-05 Atlantica
5 lag. Jabon Permanente 446 2004-2005  Atlantica
6 lag. Montecinos Permanente 311 2004-2005  Atlantica
7 lag. Antonio Transitorio 327 2004-2005  Atlantica
8 lag. Antifiir Permanente 349 2004-2005  Atlantica
9 lag. Verde Permanente 1.009 2004-2005  Atlantica
10 § lag. Molle Permanente 204 Mar-05 Atlantica
11 g lag. Hoyo Permanente 203 Mar-05 Atlantica
12 z lag. Overo Permanente 200 Mar-05 Atlantica
13 lag. Batea Transitorio 437 2004-2005  Atlantica
14 lag. Blanca Permanente 183 Mar-05 Atlantica
15 lag. Del Burro Permanente 213 2004-2005  Atlantica
16 lag. El Tero Permanente 232 Mar-05 Atlantica
17 lago Ruca-Choroi Permanente 109 Mar-03 Atlantica
18 embalse Pichi Picun Leufu Permanente 36 Mar-05 Atlantica
19 lago Machoénico Permanente 172 Abr-03 Atlantica
20 lago Espejo Permanente 68 Feb-03 Atlantica
21 lago Verde Permanente 6 Feb-03 Atlantica
22 isla Jordan (rio Negro) Permanente 125 Oct-03 Atlantica
23 lag. Los Juncos Transitorio 7.411 2002-2004  Atlantica
24 lago Escondido Permanente 3 Mar-03 Atlantica
25 % lago Nahuel Huapi Permanente 37 Abr-04 Atlantica
26 % lag. Fantasma Transitorio 4.265 2002-2004  Atlantica
27 4 lago Mascardi Permanente  5.831 2002-2004  Pacifica
28 lag. Los Cesares Permanente 46 Abr-03 Pacifica
29 lago Roca Permanente 100 Nov-03 Pacifica
30 lago Guillelmo Permanente 136 Feb-03 Pacifica
31 lago Puelo Permanente 117 Ene-03 Pacifica
32 lago Epuyén Permanente 31 Abr-03 Pacifica
33 rio Carrileufa Permanente 120 Feb-03 Pacifica
34 =] lago Rivadavia Permanente 269 Ene-03 Pacifica
35 é lago Verde Permanente 295 Ene-03 Pacifica
36 © lago Futalaufquén Permanente 130 Ene-03 Pacifica
37 rio Futaleufd Permanente 64 Ene-04 Pacifica
38 lago Rosario Permanente 72 Ene-04 Pacifica
39 rio Senguer Permanente 80 Oct-03 Atlantica
40 _ mallin del lago Fagnano Transitorio 137 Oct-03 Pacifica
41 % ° lag. Verde Transitorio 44 Oct-03 Pacifica
42 _5 § lago Escondido Permanente 55 Oct-03 Pacifica
43 = lago Roca Permanente 137 Oct-03 Pacifica
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2. Organismos asociados alos anfipodos

En los ambientes muestreados se registraron un total de 19 especies de organismos

asociados a los anfipodos (epibiontes y endoparasitos) (tabla 19).

Tabla 19: Taxones, especies, tipo de asociacion y sitio de infeccién de los organismos

asociados a Hyalella spp.

Taxén Especie Tipo de asociacion Sitio de infeccién
ciliados peritriquidos epibionte caparazon
. ciliados foliculinidos epibionte caparazon
Protista ) -
Thelohania sp. endoparasito musculatura
Microsporidium sp. endoparasito musculatura
microfalido sp. 1 endoparasito hemocele
notocotilidos epibionte caparazén
Trematoda L o j
Catatropis chilinae epibionte caparazon
Notocotylus biomphalariae epibionte caparazén
ciclofilideo sp. 1 endoparasito hemocele
ciclofilideo sp. 2 endoparasito hemocele
Cestoda . .
ciclofilideo sp. 3 endoparasito hemocele
ciclofilideo sp. 4 endoparasito hemocele
acuarido sp. 1 endoparasito cavidad cefalica y hemocele
Nematoda ) -
Hedruris sp. endoparasito hemocele
Rotifera rotiferos epibionte cavidad branquial
Acanthocephalus tumescens endoparasito hemocele
Pomphorhynchus patagonicus endoparasito hemocele
Acanthocephala .
Corynosoma sp. endoparasito hemocele
Polymorphus sp. endoparasito hemocele

2.1. Epibiontes

Phylum Ciliophora

Clase Oligohymenophora

Orden Peritrichida

Suborden Sessilina

Este ciliado peritriquido es pedunculado y estuvo localizado sobre el caparazén de los
anfipodos en colonias ramificadas a veces muy densas, especialmente en el verano
(figuras 80a, b).

Orden Heterotrichida

Suborden Coliphorina

Familia Folliculinidae

Estos ciliados se registraron sobre el caparazén de los anfipodos, especialmente sobre

las patas, las antenas y la cavidad branquial (figura 80c).
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Phylum Platyhelminthes

Clase Trematoda

Orden Echinostomida

Suborden Paramphistomata

Superfamilia Notocotyloidea

Familia Notocotylidae

Aquellas metacercarias que no pudieron ser individualizadas, debido a que en esos
ambientes se registra mas de una especie de caracol, se incluyeron so6lo a nivel
taxondmico de familia. Las metacercarias se encontraron enquistadas sobre la cuticula

de los anfipodos en diversas partes del cuerpo (figura 80d).

Género Notocotylus

Especie Notocotylus biomphalariae

Las metacercarias presentaron valores de prevalencia menores al 1% en la laguna
Fantasma y los de intensidad media fueron mayores a uno. Fueron semiesféricas de

color marrén oscuro y se ubicaron sobre la cuticula de los anfipodos.

Género Catatropis

Especie Catatropis chilinae

Las metacercarias presentaron valores de prevalencia generalmente altos y los de
intensidad media fueron mayores a dos. Fueron semiesféricas de color marrén oscuro y

se ubicaron sobre la cuticula de los anfipodos.
Phylum Rotifera

Los rotiferos se registraron en la cavidad branquial de los anfipodos. Los valores de

prevalencia fueron altos y la intensidad fue mayor a cinco.
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Figura 80: Epibiontes sobre el exoesqueleto de Hyalella spp.: A) aspecto general de los
peritriquidos (flecha), B) detalle de zooides, C) aspecto de los foliculinidos (flecha) y D)

aspecto de los notocotilidos (flecha).

2.2. Endoparasitos
Phylum Microspora
Las esporas se registraron en la musculatura de los anfipodos (figuras 81a, b), que le

otorgaba un color notoriamente blanco.

Clase Microsporea

Orden Microsporidia

Suborden Pansporoblastina

Familia Thelonaniidae

Género Thelohania

Especie Thelohania sp.

Las esporas se agruparon de a ocho y estuvieron rodeadas por una membrana. Fueron
ovoides y midieron 3,29 + 0,70 um de largo por 1,83 + 0,35 um de ancho (Garcia com.
pers).
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Grupo Microsporidium

Estas esporas se presentaron agrupadas en namero variable, generalmente entre 16 y 32
(también entre ocho y 12 esporas). Fueron ovoides y midieron 4,55 + 0,44 um de largo
por 2,42 + 0,48 um de ancho. Estas esporas pueden ser atribuidas al género
Microsporidium, que es un género colectivo donde se agrupa a los microsporidios que no
pueden ser identificados con mayor certeza taxonémica (Lom y Dykova, 1992; Garcia

com. pers).

Phylum Platyhelminthes

Clase Trematoda

Orden Plagiorchiidae

Suborden Plagiorchiata

Superfamilia Microphalloidea

Familia Microphallidae

Se registraron larvas del Microphallidae sp. 1 enquistadas en el hemocele de los

anfipodos (figura 81c). Las larvas fueron esféricas y la prevalencia fue mayor al 18%.

Clase Cestoda
Orden Cyclophyllidea
Los cisticercoides se registraron en el hemocele de los anfipodos y no fueron observados

por transparencia de la cuticula.

Cyclophyllidea sp. 1
Los cisticercoides presentaron delgados filamentos que los unian entre si. Generalmente

la intensidad fue mayor a 50 (figura 81d).

Cyclophyllidea sp. 2
Los cisticercoides tuvieron bajos valores de prevalencia y fueron de mayor tamafio que

los Cyclophyllidea sp. 1. Generalmente la intensidad fue de uno (figura 81e).

Cyclophyllidea sp. 3
Los cisticercoides presentaron pliegues transversales. Los valores de prevalencia fueron

bajos y generalmente la intensidad fue de uno (figura 81f).
Cyclophyllidea sp. 4

Los cisticercoides presentaron gruesos filamentos uniéndolos. Los valores de prevalencia

fueron bajos y generalmente la intensidad fue alta (figura 819).

139




Capitulo 7 - Organismos asociados a los anfipodos

Phylum Nematoda

Clase Secernentea

Orden Spirurida

Suborden Spirurina

Superfamilia Acuarioidea

Familia Acuariidae

Las larvas de Acuariidae sp. 1 se registraron dentro de las cavidades cefalica y toracica
de los anfipodos. Sélo las larvas localizadas en la cavidad cefalica pudieron observarse

por transparencia de la cuticula, enrolladas dentro de los anfipodos (figuras 81h - j).

Superfamilia Habronematoidea

Familia Hedruridae

Género Hedruris

Especie Hedruris sp.

Las larvas de Hedruris sp. se registraron en el hemocele de los anfipodos (figuras 81k, I)
y no pudieron ser observadas por transparencia de la cuticula. La intensidad fue

generalmente de uno.

140




Capitulo 7 - Organismos asociados a los anfipodos

Figura 81: Endoparasitos registrados en Hyalella spp.: A) microsporidios en la musculatura
caudal, B) detalle de esporas de microsporidios, C) microfélido desenquistado artificialmente, D)
larva ciclofilidea sp. 1, E) larva ciclofilidea sp. 2, F) larva ciclofilidea sp. 3, G) larva ciclofilidea sp. 4,
H) larva de acuérido sp. 1 en cavidad cefalica, 1) larva de acuarido sp. 1, J) larva de acuérido sp. 1

en hemocele, K) larva de Hedruris sp. en hemocele y L) larva de Hedruris sp.

3T I
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2.3. Acantocéfalos
Los acantocéfalos fueron registrados en el interior del hemocele de los anfipodos con su

proboscis invaginada y generalmente fueron observados por transparencia de la cuticula.

Phylum Acanthocephala

Clase Palaeacanthocephala

Orden Echinorhynchida

Familia Echinorhynchidae

Subfamilia Echinorhynchinae

Género Acanthocephalus

Especie Acanthocephalus tumescens

En esta especie, la larvas (figura 82a) presentaron una intensidad de uno.

Familia Pomphorhynchidae

Género Pomphorhynchus

Especie Pomphorhynchus patagonicus

Las larvas fueron de color marrén y debido a su gran volumen ocuparon casi todo el
hemocele (figura 82b).

Orden Polymorphida
Familia Polymorphidae
Género Corynosoma
Especie Corynosoma sp.

Las larvas fueron ovoides (figura 82c).

Género Polymorphus
Especie Polymorphus sp.
Las larvas fueron ovoides, de color blanco y generalmente no pudieron ser observadas

por transparencia de la cuticula de los anfipodos (figura 82d).
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Figura 82: Larvas de acantocéfalos en Hyalella spp.: A) Acanthocephalus tumescens, B)
Pomphorhynchus patagonicus, C) Corynosoma sp. y D) Polymorphus sp.

.
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3. Distribucidn geografica de los organismos asociados

De los 43 ambientes muestreados, cinco no presentaron organismos asociados a los

anfipodos. De las 19 especies registradas, seis fueron epibiontes y 13 endoparasitas.

3.1. Epibiontes
Entre los epibiontes (tabla 20), los peritriquidos y los foliculinidos estuvieron ampliamente
distribuidos en los ambientes, mientras que los notocotilidos, Catatropis chilinae,

Notocotylus biomphalariae y los rotiferos tuvieron una distribucién mas restringida.
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Tabla 20: Listado de epibiontes registrados por ambiente y por provincia.

; Notocotylus
Prov. Sitio de muestreo peritriquidos  foliculinidos notocotilidos C;t]eilltirnoapés biomphalariae  rotiferos

lago Los Barriales
rio Neuquén

lag. Blanca Chica
lag. Tres Lagunas
lag. Jabon

lag. Montecinos
lag. Antonio

lag. Antifiir

X X X X X X X

lag. Verde
lag. Molle
lag. Hoyo
lag. Overo

X

Neuquén

X X X X X X X X X X X

lag. Batea
lag. Blanca

x

lag. Del Burro

X X X X

x

lag. El Tero
lago Ruca-Choroi X X
emb. Pichi Pictn Leufa X

lago Machénico

lago Espejo

lago Verde

isla Jordan (rio Negro) X X X
lag. Los Juncos

X
X
X

lago Escondido
lago Nahuel Huapi

x
x
x

lag. Fantasma

Rio Negro

lago Mascardi

X X X X
x
x
x

lag. Los Cesares
lago Roca X
lago Guillelmo X

lago Puelo X

lago Epuyén

rio Carrileufd X

lago Rivadavia X X X
lago Verde

lago Futalaufquén

rio Futaleufd X X X
lago Rosario

Chubut

X
X

rio Senguer X

mallin del lago Fagnano X X X

x

lag. Verde X
lago Escondido X X X
lago Roca X

Tierra del
Fuego

3.2. Endoparésitos
Entre los endoparasitos excluyendo a los acantocéfalos (tabla 21), los ciclofilideos sp. 1,
sp. 2, sp. 3 y Hedruris sp. fueron los mas distribuidos. Mientras que los microsporidios, el

microfalido sp. 1, el ciclofilideo sp. 4 y el acuérido sp. 1 estuvieron menos distribuidos.
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Tabla 21: Listado de endoparasitos (excluyendo los acantocéfalos) registrados por

ambiente y por provincia.

Prov.

Sitio de muestreo

microsporidios

ciclofilideos

microféalido

sp. 1 sp. 1

sp.2

sp. 3

sp. 4

acuaridos

Hedruris
sp.

Neuquén

lago Los Barriales
rio Neuquén

lag. Blanca Chica
lag. Tres Lagunas
lag. Jabon

lag. Montecinos
lag. Antonio

lag. Antifiir

lag. Verde

lag. Molle

lag. Hoyo

lag. Overo

lag. Batea

lag. Blanca

lag. Del Burro

lag. El tero

lago Ruca-Choroi
emb. Pichi Pictn Leufd
lago Machoénico
lago Espejo

lago Verde

X X X X X

X X X X X

x

X X X X

Rio Negro

isla Jordan (rio Negro)
lag. Los Juncos

lago Escondido

lago Nahuel Huapi
lag. Fantasma

lago Mascardi

lag. Los Cesares

lago Roca

lago Guillelmo

Chubut

lago Puelo

lago Epuyén

rio Carrileufd

lago Rivadavia
lago Verde

lago Futalaufquén
rio Futaleufu

lago Rosario

rio Senguer

Tierra del

Fuego

mallin del lago
Fagnano

lag. Verde
lago Escondido
lago Roca
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3.3. Acantocéfalos
De las cuatro especies de acantocéfalos registradas (tabla 22), Corynosoma sp. fue la
mas ampliamente distribuida mientras que las restantes especies estuvieron menos

distribuidas.

Tabla 22: Listado de los acantocéfalos registrados por ambiente y por provincia.

Acanthocephalus Pomporhynchus Corynosoma Polymorphus

Prov. Sitio de muestreo .
tumescens patagonicus sp. sp.

lago Los Barriales
rio Neuquén

lag. Blanca Chica
lag. Tres Lagunas
lag. Jabon

X X X X
x

lag. Montecinos
lag. Antonio X
lag. Antifiir
lag. Verde
lag. Molle
lag. Hoyo

x

Neuquén

lag. Overo
lag. Batea
lag. Blanca
lag. Del Burro

X X X X X X X X X
X

lag. El Tero

lago Ruca-Choroi
emb. Pichi Picin Leufa
lago Machonico X X
lago Espejo X

lago Verde X X

x

Isla Jordan (rio Negro)
lag. Los Juncos X
lago Escondido

lago Nahuel Huapi

lag. Fantasma X
lago Mascardi
lag. Los Cesares

Rio Negro

lago Roca

X X X X

lago Guillelmo

lago Puelo

lago Epuyén

rio Carrileufd

lago Rivadavia X X
lago Verde

Chubut

lago Futalaufquén

rio Futaleufu X
lago Rosario

rio Senguer

mallin del lago Fagnano X
lag. Verde
lago Escondido

Tierra del
Fuego

lago Roca
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Del total de organismos asociados a los anfipodos, los peritriquidos (27 ambientes) y
Corynosoma sp. (24 ambientes) fueron los mejor representados. Los primeros se
distribuyeron entre la laguna Blanca Chica, en la provincia de Neuquén (38°58’; 70°24") y
hasta el lago Escondido, en la provincia de Tierra del Fuego (54°45'; 67°38") y
Corynosoma sp. se registré desde la laguna Blanca Chica, en la provincia de Neuquén y
hasta el mallin del lago Fagnano, en la provincia de Tierra del Fuego (54°30'; 68°38"). El
ciclofilideo sp. 4 y el microfalido sp. 1 fueron los menos distribuidos, registrandose los
primeros solamente en la laguna Tres Lagunas en la provincia de Neuquén (38°58’;
70°26") y los segundos, en el lago Nahuel Huapi en la provincia de Rio Negro (41°05';
71°19") y en el lago Rosario en la provincia de Chubut (43°15"; 71°17").
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4. Riqueza especificay similitud de los ambientes

La riqueza especifica de organismos asociados fluctué entre 8 y 1 con un promedio de

4,45, mientras que la de los endoparasitos fluctué entre 6 y 1 con un promedio de 2,86.

4.1. Riqueza especifica en relaciéon con la latitud

Para los andlisis se utilizaron 29 ambientes (tabla 23). No se encontré correlacion entre
el tamafio de muestra versus la riqueza de endoparasitos (rS=0,24; P>0,05; N=29) ni
versus la riqueza de organismos asociados a los anfipodos (rS=0,30; P>0,05; N=29).

Tabla 23: Codificacion de las figuras, sitios utilizados y riqueza de endoparasitos y de

organismos asociados a los anfipodos.

e . Tamafio Riqueza de Rique_za de

Codificacion  Prov. Sitios de endoparasitos organismos

muestra asociados
L1 laguna Blanca Chica 204 5 7
L2 laguna Tres Lagunas 200 6 8
L3 laguna Jabon 446 2 4
L4 laguna Montecinos 311 3 5
L5 laguna Antonio 327 1 3
L6 laguna Antifiir 349 6 8
L7 c laguna Verde 201 6 8
L8 S laguna Molle 204 5 6
L9 § laguna Hoyo 203 5 7
L10 laguna Overo 200 5 6
L11 laguna Batea 437 1 3
L12 laguna Blanca 183 1 2
L13 laguna Del Burro 213 4 6
L14 laguna El Tero 232 6 8
L15 lago Ruca-Choroi 109 0 2
L16 lago Machénico 129 3 3
L17 Isla Jordan (rio Negro) 125 3 6
L18 o laguna Los Juncos 409 3 4
L19 § laguna Fantasma 453 2 3
L20 o lago Mascardi 199 3 6
L21 & lago Roca 100 3 4
L22 lago Guillelmo 136 2 3
L23 lago Puelo 117 0 1
L24 5 rio Carrileufu 120 0 1
L25 E lago Rivadavia 269 3 6
L26 ©  |ago Verde 295 2 2
L27 lago Futalaufquén 130 0 0
L28 o g 0 mallin del lago Fagnano 137 3 6
L29 lago Roca 137 0 1

Tanto la rigueza de los organismos asociados a los anfipodos como la de los
endoparasitos se correlacionaron negativamente con la latitud (rS=-0,59; P<0,05; N=29;
rS=-0,54; P<0,05; N=29 respectivamente) (figuras 83, 84).
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Figura 83: Riqueza especifica de los organismos asociados a Hyalella spp. versus la

latitud.
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Figura 84: Riqueza especifica de los endoparasitos de Hyalella spp. versus la latitud.
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4.2. Riqueza especifica en relacion con la longitud

Para los andlisis se utilizaron 29 ambientes (tabla 23). Tanto la riqueza de los
organismos asociados a los anfipodos como la de los endoparasitos no presentaron
correlacion con la longitud (rS=-0,38; P>0,05; N=29; rS=-0,24; P>0,05; N=29

respectivamente), sin embargo tuvieron tendencia negativa (figuras 85, 86).
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Figura 85: Riqueza especifica de los organismos asociados a Hyalella spp. versus la

longitud.
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Figura 86: Rigueza especifica de los endoparasitos de Hyalella spp. versus la longitud.
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4.3. Similitud de los ambientes

Para analizar la similitud de los organismos asociados a Hyalella spp. se utilizaron 28
ambientes, excluyendo al lago Futalaufquen que no los presenté (tabla 23). Se us6 un
analisis de Agrupamiento con la riqueza de organismos asociados (epibiontes y

endoparasitos), encontrandose ocho grupos (figura 87):

v" Grupo 1 - conformado exclusivamente por lagunas pertenecientes al parque
nacional Laguna Blanca. Dentro de este grupo hay dos subgrupos, 1a compuesto por
los ambientes L8, L9y L10 y 1a compuesto por L1, L2, L6, L7, L13y L14.

v" Grupo 2 — conformado por dos subgrupos, 2a compuesto por L3, L11, L12y 2a
compuesto por L4, L17, 118, L19, L20, L28.
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Grupo 3 — conformado por L5.

Grupo 4 — conformado por L24.

Grupo 5 — conformado por L16.

Grupo 6 — conformado por L21, L22, L25y L26.
Grupo 7 — conformado por L15y L23.

AN N N N NN

Grupo 8 - conformado por L29.

Figura 87: Andlisis de Agrupamiento para caracterizar a los ambientes por la presencia

de organismos asociados a Hyalella spp.
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Para analizar la similitud de los endoparasitos asociados a Hyalella spp. se utilizaron 24
ambientes, excluyendo a los que no presentaron endopardsitos (tabla 23). Se us6 un
analisis de Agrupamiento con la rigueza de endoparasitos, encontrandose cuatro grupos
(figura 88):

v" Grupo 1 - conformado exclusivamente por ambientes pertenecientes al parque
nacional Laguna Blanca. Dentro de este grupo hay dos subgrupos, 1a compuesto por
L8, L9y L10y 1b compuesto por L1, L2, L6, L7, L13y L14.

v" Grupo 2 — conformado por los ambientes L3, L4, L17, L18, L19, L20 y L28.

v" Grupo 3 - conformado por L11, L12, L16, L21, L22, L25y L26.

v" Grupo 4 — conformado por L5.
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Figura 88: Andlisis de Agrupamiento para caracterizar a los ambientes por la presencia

de endoparésitos en Hyalella spp.

nns 02

4.4. Discriminacion entre los ambientes

053

Coefficient

La funcidén obtenida incluye a las variables A. tumescens y Corynosoma sp. como las de

mayor importancia en la discriminacién entre vertientes presentan (tabla 24).

Tabla 24: Coeficientes estandarizados de las funciones candnicas discriminantes.

Variables Funcién 1
Acanthocephalus tumescens 1,10
Corynosoma sp. -0,59

Los resultados del andlisis indican el nimero de lagos correcta e incorrectamente

clasificados (tabla 25). El nimero total de casos correctamente clasificados fue de

91,7%.

Tabla 25: Resumen de la discriminacion de los lagos.

Discriminacion teérica Discriminacion
Observado Grupo 1 Grupo 2 N correcta (%)
Grupo 1 17 1 18 94,4
Grupo 2 1 5 6 83,3
Total 18 6 24 91,7
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El autovalor de una funcidon aumenta con la capacidad discriminante de ella, presentando
la funcion discriminante 1 un alto valor (tabla 26). La funcion discriminante 1 describe el
100% de la variabilidad total.

Tabla 26: Correlacion candnica y autovalores del andlisis discriminante.

% de Porcentaje Correlacion
Funcién Autovalor Variancia acumulado candnica
1 2,12 100 100 0,82

El alto valor de X2 y su correspondiente bajo nivel de significancia en la funcion indican

que las medias entre los grupos de lagos son distintas (tabla 27).

Tabla 27: Nivel de significacion de las funciones candnicas discriminantes.

Lambda de
Prueba de funciones Wilks Chi cuadrado GL Sig.
1 0,32 23,86 2 6,5785E-06

El gréfico de la funcién discriminante 1 permite observar que los valores de la funcién

difieren entra ambas vertientes (figura 89).

Figura 89: Funcién discriminante entre los ambientes de la vertiente Atlantica y Pacifica.

Funcién discriminante 1
-

Atlantica Pacffica

Vertiente

El grafico que muestra la presencia de Corynosoma sp. en las vertientes indica que no

existe gran variacion entre los ambientes de ambas vertientes (figura 90).
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Figura 90: Presencia de Corynosoma sp. entre los ambientes de la vertiente Atlantica y
Pacifica.
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Corynosoma sp.

0,0
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Vertiente

El grafico que muestra la presencia de A. tumescens entre las vertientes indica que esta
especie parasita se distribuye principalmente en ambientes de la vertiente Pacifica,
indicando que esta especie es la responsable de la discriminacion entre las vertientes
(figura 91).

Figura 91: Presencia de Acanthocephalus tumescens entre los ambientes de la vertiente

Atlantica y Pacifica.
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DISCUSION

El parasitismo generalmente es asociado con mortalidades y efectos deletéreos en los
anfipodos (Hirsch, 1980; Uznanski y Nickol, 1980; Duclos et al., 2006; Hudson et al.,
2006). Por ejemplo, la presencia de microsporidios, rickettsias, hongos, cestodes y
acantocéfalos seria la causa de la declinacién de las poblaciones del anfipodo Diporeia

spp. en los lagos Michigan y Huron (Messick et al., 2004).

Las 19 especies asociadas a Hyalella spp. encontradas en este estudio, son las primeras
citas sobre registros de epibiontes y endoparasitos en este anfipodo en los lagos andino
patagénicos. Los seis epibiontes correspondieron a ciliados (peritriquidos y foliculinidos),
digeneos (notocotilidos, Catatropis chilinae y Notocotylus biomphalariae) y rotiferos y los
13 endoparasitos a microsporidios (Thelohania sp. y Microsporidium sp.), digeneos
(microfalido sp. 1), cestodes (ciclofilideos sp. 1, sp. 2, sp. 3, sp. 4), nematodes (acuarido
sp. 1 y Hedruris sp.) y acantocéfalos (Acanthocephalus tumescens, Pomphorhynchus
patagonicus, Corynosoma sp. y Polymorphus sp.). En Argentina, los registros previos
indican la presencia de microsporidios (Microsporidium sp., Thelohania sp.), gregarinas
(Eugregarinida) y nematodes (Gastromermis sp.) en Hyalella curvispina de la provincia de
Buenos Aires (Garcia y Camino, 1987).

Excepto por los monogeneos, se registraron especimenes de todos los grupos de
macroparasitos. La riqueza especifica presentd los mayores valores en cuerpos de agua
del parque nacional Laguna Blanca con hasta ocho especies por ambiente. Este parque
nacional es un sitio RAMSAR creado por la riqueza y la abundancia de aves y la
presencia de numerosos sitios utilizados para la nidificacion (Ortubay et al., 2006b).
Ademds, en este parque existen anfibios endémicos tales como Atelognhathus
patagonicus y Atelognathus praebasalticus (Daciuk, 1968; Ortubay et al., 2006a) y se han
introducido especies de peces tales como Percichthys trucha, Percichthys colhuapiensis,
Salmo trutta y Oncorhynchus mykiss (Ortubay et al.,, 2006a). La abundancia de las
poblaciones de aves, la introduccién de peces y la existencia de anfibios endémicos,
entre otras caracteristicas, contribuiria con los altos valores de riqgueza especifica de

pardasitos encontrada.

Con respecto a los epibiontes, generalmente los ciliados como Epistylis sp. son
encontrados sobre numerosos organismos acuaticos, e incluso sobre las branquias de los
peces (Lom y Dykova, 1992). Apostomados, conotriquidos (Chilodochona sp.) y
peritriquidos (Vorticella sp.) han sido registrados sobre las branquias y sobre los
apéndices bucales de los decapodos Artemesia longinaris y Pleoticus muelleri (Martorelli

y Sardella, 1998; Martorelli, 2002). En el isopodo de agua dulce Asellus aquaticus se
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registraron diversas especies de peritriquidos principalmente sobre los apéndices
bucales, las branquias y los primeros segmentos (Cook et al., 1998) y en los anfipodos
del género Gammarus se han registrado peritriquidos en cuerpos de agua dulce de
Irlanda (Dunn y Dick, 1998). En los lagos patagdnicos, s6lo se han reportado ciliados
planctonicos, especialmente abundantes a mediados del verano (Modenutti y Pérez,
2001).

Los foliculinidos son ciliados loricados, sésiles, con estados larvales migratorios
vermiformes, con prominentes alas peristomiales y ciliatura bucal, mayoritariamente
marinos (Corliss, 1979). En Argentina, su conocimiento es escaso y los registros
corresponden a varias especies marinas (Ringuelet, 1955) y a dos especies de agua
dulce (Dioni, 1972; Vucetich, 1972).

El ciclo de vida de las especies de notocotilidos incluye a caracoles como hospedadores
intermediarios que liberan cercarias que se enquistan en el ambiente sobre la vegetacién
0 sobre los caparazones de caracoles, mientras que los hospedadores definitivos pueden
ser aves o roedores (Flores y Brugni, 2002). Particularmente, las cercarias de C. chilinae
emergen del caracol Chilina dombeyana (Flores y Brugni, 2002) y los adultos fueron
registrados en las aves Chloephaga picta y Anas plathyrhynchus (Flores, 2005) y las
cercarias de N. biomphalariae emergen del caracol Biomphalaria peregrina y los adultos
fueron registrados en las aves Anas sp. y Gallus gallus (Flores y Brugni, 2005).

Los rotiferos utilizan una variedad de ambientes y son casi todos organismos de vida libre
y muy abundantes en agua dulce, aunque también existen unas pocas especies parasitas
y epizoicas (Cheng, 1986; Dunn y Dick, 1998; Wallace, 2002). Estan adaptados a un
amplio rango de condiciones ecoldgicas y si bien incluyen entre las especies de vida libre
a organismos terrestres, pelagicos y bentonicos, estos Ultimos son la mayoria,
ubicandose frecuentemente en el fondo o sobre la vegetacidén acuatica siendo algunos de
ellos sésiles. Es un taxdn con pocas especies, la mayoria cosmopolitas (Hurlbert, 1977,
Wallace, 2002), distribucion que ha sido atribuida a los huevos en dormancia y a que los
adultos en desecacion son facilmente llevados por animales o el viento, pudiendo
permanecer por grandes periodos en condiciones extremas (Hyman, 1951). Al igual que
en este estudio hay citas de rotiferos en cavidades branquiales de crustaceos como el de
Anomopus chasmagnathi en el cangrejo Chasmagnatus granulata (Mafie-Garzén y
Montero, 1973) y el de Lecane branchicola en el cangrejo Potamon fluviatile (Fontaneto et
al., 2004).

Si bien los organismos epibiontes registrados en este estudio podrian ser inespecificos
para la utilizacion de un sustrato, pudiendo ubicarse en cualquier parte del cuerpo del
anfipodo y en cualquier otra especie hospedadora, hay especies que presentan su ciclo
de vida relacionado con un hospedador y son altamente especializadas tendiendo a

presentar una ubicacion mas restringida (Cook et al., 1998).
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Con respecto a los endoparasitos, los microsporidios parasitan a todos los grupos
animales (Lom y Dykov4a, 1992) y presentan transmision oral y transovarica (Messick et
al., 2004). En la especie de anfipodo de agua dulce, Gammarus duebeni, el microsporidio
Pleistophora mulleri produce distintos efectos patogénicos (Fielding et al., 2005) y
Nosema granulosis induce feminizacion (Rodgers-Gray et al., 2004). El registro de
especies de los géneros Microsporidium y Thelohania en anfipodos del género Hyalella
en ambientes andinos patagonicos es similar al de H. curvispina de la provincia de
Buenos Aires (Garcia y Camino, 1987), en la cual también se encontraron especies de
estos dos géneros.

Los microfalidos generalmente utilizan tres hospedadores, un molusco como primer
intermediario, un artrépodo como segundo intermediario y un vertebrado como definitivo
(Schell, 1985). Algunas especies registradas en anfipodos de albufera son Levinseniella
tridigitata, Levinseniella propincua, Microphallus papillorobustus, Microphallus hoffmanni y
Maritrema subdolum (Thomas et al. 1996c, 1998 Kostadinova y Gibson, 1994) y en
anfipodos de agua dulce son Microphallus gracilis y Maritrema pirenaica (Schell, 1985).
Los unicos registros de microfalidos en crustaceos de Argentina son Microphallus szidati
y Maritrema bonaerensis en los decapodos Cyrtograpsus angulatus y Chasmagnatus
granulata (Martorelli, 1986; Etchegoin y Martorelli, 1997). EI microfélido sp. 1 registrado
en este estudio utilizaria a especies del género Hyalella como segundo hospedador
intermediario y probablemente usaria a aves como hospedadores definitivos.

Los adultos de los ciclofilideos son parasitos de anfibios, reptiles, aves y mamiferos y su
ciclo de vida se caracteriza porque los huevos eclosionan cuando son ingeridos por un
hospedador intermediario. Posteriormente se libera una oncosfera que penetra la pared
del tubo digestivo y se transforma en la Unica larva que presenta el ciclo, un cisticercoide
que es un tipo de metacestode (Roberts y Janovy, 2005). Los cisticercoides poseen el
escolex completamente desarrollado e invaginado en su cuerpo (Roberts y Janovy,
2005). Estudios previos indican la patogenicidad del ciclofilideo Microsomacanthus
hopkinsi en el anfipodo dulceacuicola Hyalella azteca (Kokkotis y McLaughlin, 2006). Los
cuatro ciclofilideos registrados en este estudio utilizarian a los anfipodos como
hospedadores intermediarios y sus hospedadores definitivos en la Patagonia serian
posiblemente aves acuaticas.

Los acuéridos tienen dos hospedadores, las larvas parasitan a artrépodos, que son
infectados por la ingestién de huevos y en ellos ocurren las mudas (Anderson, 2000). Los
adultos generalmente se ubican en la molleja de las aves, que son sus hospedadores
definitivos y algunas especies de acuaridos han sido asociadas con el debilitamiento y la
muerte de estos hospedadores (Fox et al., 1974). En infecciones experimentales en el
anfipodo Hyalella azteca, se ha estudiado el desarrollo de larvas del acuarido Streptocara

cassicaudata (Laberge y McLaughlin, 1989). Las especies del género Hedruris parasitan
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generalmente como adultos a anfibios y reptiles, aunque también hay registros de peces
como hospedadores definitivos (Moravec, 1998), tal es el caso en Patagonia donde los
adultos de Hedruris sp. parasitan a peces autoctonos e introducidos (Ortubay et. al,
1994). Los hospedadores intermediarios de las especies de Hedruris son crustaceos,
como especies de isépodos del género Asellus, aungque no existen registros de anfipodos
parasitados (Moravec, 1998). Los nematodes (acuarido sp. 1 y Hedruris sp.) utilizarian a
los anfipodos como hospedadores intermediarios y los definitivos serian aves para los
primeros y peces o anfibios para la segunda.

La mayoria de los endoparasitos registrados utilizan a los anfipodos como hospedadores
intermediarios siendo transmitidos por depredacién hacia sus hospedadores definitivos.
Tal como se ha demostrado en otros ambientes, estos endoparasitos ademas, podrian

ser patogénicos para los anfipodos y/o provocar alteraciones en su comportamiento.

De las cuatro especies de acantocéfalos registradas, Corynosoma sp. y Polymorphus sp.
son citados por primera vez en anfipodos. Los hospedadores definitivos de ambas
especies son desconocidos, sin embargo otros estudios indican que podrian ser distintas
especies de aves acuaticas (Crompton y Nickol, 1985; Aznar et al., 2006). Corynosoma
sp. fue registrada en 24 ambientes, desde el lago Los Barriales (38°27'S - 68°44'0) en la
provincia de Neuquén hasta el lago Fagnano (54°30'S - 68°38'O) en la provincia de Tierra
del Fuego. Polymorphus sp. se registrd en siete ambientes, todos ellos localizados en el
parque nacional Laguna Blanca (38°58'S - 39°06'S; 70°22'0O - 70°49'0) en la provincia del
Neuquén.

Ambas especies son alogénicas madurando en aves, por lo tanto son mejores
colonizadoras y tienen un mayor rango de distribucion que las autogénicas, que
completan el ciclo de vida enteramente en el cuerpo de agua. Corynosoma sp. presento
el mayor rango de distribucion de las cuatro especies de acantocéfalos. El rango de
distribucion acotado de Polymorphus sp., pese a que es una especie alogénica, podria
ser mas amplio y es necesario realizar un mayor nimero de muestreos para confirmarlo.
Las larvas de A. tumescens fueron registradas en siete ambientes. Esta especie ha sido
reportada en ambientes de agua dulce tanto en Chile como en Argentina (Torres et al.,
1990, 1992; Semenas y Trejo, 1997). Acanthocephalus tumescens utiliza a distintas
especies de peces como hospedadores definitivos (Ortubay et al.,, 1994) y tanto las
especies autéctonas como las introducidas pueden funcionar como hospedadores
sustentables para el paréasito (Rauque et al., 2003). Las larvas de P. patagonicus fueron
registradas Unicamente en el lago Machoénico (40°20'S - 71°33'0O) en la provincia del
Neuquén. Esta especie de acantocéfalo, tiene un rango de distribucion restringido a la
Patagonia argentina (Kennedy, 2003) y s6lo madura en peces nativos ya que los

introducidos actiian como un sumidero para el parasito (Trejo, 1994). Se ha mencionado
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gue los parasitos mas especificos tienen generalmente un rango de distribuciébn menor
(Kennedy, 2006b). En este sentido, la menor flexibilidad de P. patagonicus en el uso de
hospedadores, podria ser una de las causas de su rango de distribucibn mas acotado
que el de A. tumescens.

Los peritriquidos y Corynosoma sp. fueron los mas distribuidos. La amplia distribucion de
los peritriquidos puede ser ocasionada por su habito de vida (epibionte) y porque
probablemente ocurren no sélo en los anfipodos sino también sobre otros sustratos y son
comunes en verano (Martorelli y Sardella, 1998). El caracter alogénico de Coryosoma sp.
y la utilizacion de aves acuaticas, probablemente migradoras, explicarian su distribucion.
La menor distribucion del ciclofilideo sp. 4 y del microfalido sp. 1, ambos alogénicos,
requiere la realizacion de futuros estudios que determinen la identidad de los

hospedadores definitivos.

Caracteristicas de los cuerpos de agua como la altitud, la profundidad, la latitud, el tipo de
fondo, la vegetacién circundante y la distribucion de los hospedadores han sido
considerados como posible causa de las variaciones de la rigueza de los parasitos en los
cuerpos de agua (Esch y Fernandez, 1994; Flores, 2005). Por ejemplo, Vayrynen et al.
(2000) predicen que a mayor superficie del lago menor sera la prevalencia de los
parasitos. En organismos de vida libre, se ha registrado que la densidad de macro
invertebrados acuaticos en rios de la Patagonia decrece cuando aumenta la latitud
(Miserendino, 2001). Si bien en los parasitos se ha encontrado este patrén y se atribuye a
una mayor velocidad evolutiva en los trépicos por el aumento de los nichos disponibles y
del potencial para la especializacion (Rohde, 1978b), también se ha mencionado que el
aumento de la riqueza de especies pardasitas en los tropicos no necesariamente implica
un aumento de las especies parasitas por hospedador (Combes, 1995). En este estudio,
fue encontrado un patrén decreciente de la rigueza de endoparasitos y de organismos
asociados a los anfipodos desde el este hacia el oeste y desde el norte hacia el sur.

El andlisis de la similitud, independientemente de que se utilicen todos los organismos
asociados o los endoparasitos, produjo agrupaciones similares. Las lagunas del parque
nacional Laguna Blanca conforman un grupo relativamente homogéneo. La presencia de
parasitos exclusivos como Polymorphus sp. puede ayudar a explicar este agrupamiento.
En los otros grupos, algunos de ellos compuestos por un Unico ambiente, se reunieron
cuerpos de agua con caracteristicas diferentes y por lo tanto es dificil explicar su
agrupamiento. Aspectos como el pequefio tamafio de muestra, las caracteristicas
ambientales o las de los hospedadores definitivos pueden influir en estos agrupamientos.
Solamente en los casos de la laguna Antonio (parque nacional Laguna Blanca) y el lago

Roca (provincia de Tierra del Fuego) conformados ambos por un ambiente, el caracter
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transitorio, la poca profundidad y la ausencia de plantas acuéaticas en sus costas para la

primera y la latitud para la segunda, podrian explicar su posicion en el agrupamiento.

El andlisis discriminante indic6 que A. tumescens se distribuyd preferentemente en los
ambientes de vertiente Pacifica. Ademas, datos no publicados indican que esta especie
parasita presenta mayores valores de prevalencia en G. maculatus en estos mismos
ambientes. Este fendmeno podria estar relacionado con la historia de vida de los
pardsitos, el uso de hospedadores autogénicos que limitaria la capacidad de dispersion y

la presencia de P. trucha que genera diferencias en el ensamble de especies de peces.

Si bien los organismos registrados en este estudio utilizaron distintas localizaciones en
los anfipodos, la mayoria fueron encontrados en el hemocele (diez organismos sobre 19),
conformando un gremio. Los individuos de este gremio podrian presentar interacciones
entre ellos, dependiendo de las rutas de transmision. Se ha mencionado una serie de
hip6tesis que explicarian la riqueza de parasitos en un hospedador, entre ellas algunas
relacionadas con la dieta (Combes, 1995). En Hyalella, esta hip6tesis podria explicar el
alto nimero de endoparésitos registrados en el hemocele respecto de las otras
localizaciones, considerando que los anfipodos son especies claves para las cadenas
troficas (Kennedy, 2006b) y que la depredacién de los hospedadores es una estrategia
gue les permite a los parasitos alcanzar a los depredadores tope.
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CONCLUSIONES

Se capturaron anfipodos pertenecientes al género Hyalella en 43 ambientes localizados
entre las provincias de Neuquén (lago Los Barriales; 38°27’S - 68°44'0O) y de Tierra del
Fuego (lago Roca; 54°55'S - 68°30'0). De los ambientes relevados, seis fueron
transitorios y 37 permanentes.

La mayor parte de los estudios se concentraron en ambientes de la provincia de Rio
Negro, la bahia Verde del lago Mascardi (41°17'S; 71°38'0), ambiente permanente y con
peces y en las lagunas Fantasma (41°17'S; 71°34'0) y Los Juncos (41°03'; 71°00"),
ambientes temporarios sin peces. Este ultimo ambiente permanecié con agua en los dos

anos de muestreo.

Se registraron cuatro especies de acantocéfalos, dos de ellas, Acanthocephalus
tumescens y Pomphorhynchus patagonicus utilizan a peces como hospedadores
definitivos y las dos restantes, Corynosoma sp. y Polymorphus sp. utilizarian a aves.
Todas las especies usan a Hyalella spp. como hospedador intermediario. De las dos
especies de acantocéfalos autogénicas, A. tumescens estuvo mas distribuida que P.
patagonicus mientras que entre las alogénicas, Corynosoma sp. estuvo mas distribuida
que Polymorphus sp., siendo estas dos ultimas especies citadas por primera vez en

anfipodos en Patagonia.

Los anfipodos parasitados por Corynosoma sp. y por A. tumescens mostraron
fototropismo positivo y fueron generalmente mas oscuros, observandose la hemolinfa
por transparencia de su cuticula. Los cistacantos de Corynosoma sp. fueron de color
rojo mientras que los de A. tumescens fueron de color marrén claro. Los individuos
infectados por Corynosoma sp. mostraron igual tasa de actividad que los sanos y
presentaron una menor concentracion de carotenoides, correspondiéndose los valores
de absorbancia encontrados, con los hallados para B-carotenos y astaxantinas. Estos
cambios pueden tener un rol importante ayudando a la transmision de las larvas de
acantocéfalos desde el hospedador intermediario hacia el definitivo, debido a que

aumentan el riesgo de depredacion.

Los cistacantos de A. tumescens y de Corynosoma sp. fueron mas frecuentes en los
anfipodos no apareados y en las hembras sin gonadas mientras que las acantelas de
ambas especies estuvieron similarmente distribuidas entre los anfipodos no apareados y
apareados y entre las hembras con huevos, con ovocitos y sin gonadas. Algunos
cistacantos de Corynosoma sp. fueron encontrados en anfipodos que presentaron una

combinacion de caracteres morfolégicos masculinos y femeninos como aumento del

162




Conclusiones

tamano de los gnatopodos y presencia de espinas curvas en el primer par de urépodos,
papilas genitales, oostegitos y huevos o crias indicando que la infeccion puede inducir
intersexualidad. Estos patrones indican que solamente la presencia de cistacantos
produciria alteraciones en el comportamiento reproductivo, en la oogénesis y en la

morfologia de los anfipodos.

Acanthocephalus tumescens y P. patagonicus fueron transmitidas experimentalmente
desde el pez nativo Galaxias maculatus (puyen chico) hacia especies de peces ictiéfagas,
la nativa Percichthys trucha y la introducida Oncorhynchus mykiss. Las tasas de
transmision estimadas fueron de 6,9% para P. trucha (A. tumescens) y de 5,6% para O.
mykiss (P. patagonicus). En la infeccién en P. trucha con A. tumescens, ambos sexos
fueron transmitidos y no se registré crecimiento ni maduracion de los individuos.

Galaxias maculatus actuaria como un vehiculo para la transmisién en ambas especies de
acantocéfalos. Sin embargo, su rol en la transmisién hacia los peces depredadores seria
menos importante para P. patagonicus, considerando el estatus que tienen las especies

de peces pequefios en los ciclos de vida de ambos acantocéfalos.

En los tres ambientes muestreados mensualmente, la bahia Verde del lago Mascardi y
las lagunas Fantasma y Los Juncos, se encontraron ciclos de vida estacionales en los
anfipodos, sin embargo los de la laguna Los Juncos presentan mayores similitudes con
los de la bahia Verde, dado que en ambos ambientes la liberacion de crias ocurriria
desde finales del invierno y hasta principios del otofo. Estas similitudes podrian atribuirse
a la estabilidad relacionada con la permanencia del agua en ambos ambientes.

En las lagunas Fantasma y Los Juncos, los anfipodos presentaron los mayores valores
de prevalencia de Corynosoma sp., la Unica especie de acantocéfalo registrada, en la
primavera, sin embargo en la primera los valores fueron menos variables. Corynosoma
sp. infecté a todos los estados de desarrollo y a casi todas las clases de longitud de los
anfipodos, sin embargo se distribuyé preferentemente en los machos mas grandes en la
laguna Fantasma y en los indeterminados de tamafo intermedio a grande en la laguna
Los Juncos.

En la bahia Verde del lago Mascardi, se registraron A. tumescens y Corynosoma sp., la
primera infectd preferentemente a los anfipodos juveniles mas pequefios en invierno
mientras que Corynosoma sp. infecté a los machos de tamano intermedio en primavera.
Las segregaciones encontradas en la infeccion estacional y por tamafo y por estado de
desarrollo del hospedador ocurririan como consecuencia de que estas especies de
acantocéfalos presentan rutas de transmisién diferentes y ocasionarian los bajos valores

de prevalencia encontrados en las infecciones mixtas.
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En los tres ambientes, la infeccion con Corynosoma sp. fue estacional con sus mayores
valores en primavera, sin embargo la bahia Verde del lago Mascardi y la laguna Los
Juncos presentaron mayores similitudes. Este patrén puede estar asociado con una
mayor estabilidad debido a la falta de sequias estacionales como ocurre en la laguna

Fantasma.

Los cistacantos de A. tumescens fueron mas grandes y presentaron mayores variaciones
en su volumen que los de Corynosoma sp., lo que indicaria que los primeros tienen
mayor plasticidad. El andlisis de la competencia intra e interespecifica indica que sélo los
cistacantos de A. tumescens, presentaron competencia en infecciones multiples
(competencia intraespecifica) que puede deberse a su mayor volumen y a las limitaciones
espaciales en el hemocele del anfipodo.

Los cistacantos de A. tumescens y de Corynosoma sp. fueron mas grandes en los
anfipodos mas grandes, fendmeno que puede ser atribuido al mayor volumen del
hospedador que otorgaria mayor espacio y mas recursos para los parasitos. Las
variaciones estacionales del volumen presentaron sus mayores valores en primavera y
los menores en otofio e invierno. Estos fendmenos pueden influir en la transmision,
considerando que en primavera cuando los cistacantos son mas grandes, tendrian
mayores posibilidades de transmitirse y como consecuencia, los adultos serian mas
grandes, alcanzarian la maduraciéon en menor tiempo y producirian mayor niumero de
huevos.

En ambas especies de acantocéfalos, las distintas rutas de transmisién y la presencia de
segregaciones en la infeccidbn serian las causas que evitarian la competencia

interespecifica.

Ademas de las cuatro especies de acantocéfalos (A. tumescens, P. patagonicus,
Corynosoma sp. y Polymorphus sp.), se registraron 15 organismos asociados a Hyalella
spp., entre ellos seis epibiontes (peritriquidos, foliculinidos, notocotilidos, Catatropis
chilinae, Notocotylus biomphalariae y rotiferos) y nueve endoparasitos (Thelohania sp.,
Microsporidium sp., microfalido sp. 1, ciclofilideos sp. 1, sp. 2, sp. 3, sp. 4, acuarido sp. 1,
Hedruris sp.).

La riqgueza especifica de los endoparasitos y de los organismos asociados presenté un
promedio de 2,86 y de 4,45, respectivamente y decrecié desde el este hacia el oeste y
desde el norte hacia el sur.

Los peritriquidos y Corynosoma sp. fueron los mas distribuidos, la amplia distribucion de
los primeros puede ser atribuida a su caracter de epibionte irrestricto y la de la segunda,
a su caracter de alogénica. A pesar de que el ciclofilideo sp. 4, el microfalido sp. 1y

Polymorphus sp. son alogénicos, estuvieron escasamente distribuidos.
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El analisis de la similitud indicé que las lagunas del parque nacional Laguna Blanca
conforman un grupo relativamente homogéneo, probablemente relacionado con la
presencia de parasitos exclusivos como Polymorphus sp. En los otros grupos, algunos de
ellos compuestos por un uUnico ambiente, se reunieron cuerpos de agua con
caracteristicas muy diferentes que no permiten explicar claramente su posicion en el
agrupamiento. Solamente en los casos de la laguna Antonio (parque nacional Laguna
Blanca) y el lago Roca (provincia de Tierra del Fuego) conformados ambos por un
ambiente, el caracter transitorio, la poca profundidad y la ausencia de plantas acuaticas
en sus costas para la primera y la latitud para la segunda, podrian explicar su posicion en
el agrupamiento.

Acanthocephalus tumescens se distribuy6 preferentemente en los ambientes de vertiente
Pacifica. Este fendmeno podria ser influenciado por la historia de vida de los parasitos, el
uso de hospedadores autogénicos que limitaria la capacidad de dispersion y diferente

ensamble de especies de peces como P. trucha.

Las especies de acantocéfalos analizadas presentaron en los ambientes acuaticos
andino patagonicos complejas estrategias que facilitarian la transmision hacia los
hospedadores definitivos que incluyen alteraciones en el comportamiento (fototropismo),
en la morfologia (carotenoides) y en la anatomia (intersexualidad) y segregacion

estacional, por tamafio y por estados de desarrollo del hospedador intermediario.
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APENDICE 1

Descripcion de Corynosoma sp.

INTRODUCCION

El género Corynosoma fue originalmente propuesto por Lihe (1904) para la especie
marina Corynosoma strumosum (Yamaguti, 1963). Actualmente hay 30 especies
descriptas que tienen distribucion mundial (Yamaguti, 1963; Aznar et al.,, 2006). La
principal caracteristica que presentan las especies de este género es la presencia de
armadura genital (espinas rodeando al poro genital) en machos, aunque pueden también
aparecer en las hembras dependiendo de las especies (Yamaguti, 1963; Aznar, et al.,
2002). En 1918, fue descripta la primera especie de agua dulce, Corynosoma
constrictum, que usa a una amplia variedad de especies de Gruiformes y de Anseriformes
como hospedadores definitivos (Van Cleave, 1918, 1945). Posteriormente se describieron
seis especies mas que parasitan a aves acuaticas y se distribuyen s6lo en América (Van
Cleave y Starrett, 1940; Van Cleave, 1945; Machado Filho, 1961a, b, 1962; Molfi y
Fernandes, 1953; Schmidt, 1965; Aznar et al., 2006).

Si bien el género Corynosoma incluye especies marinas y de agua dulce, se ha
demostrado que ambos grupos presentan caracteristicas anatémicas, ecoldgicas y de los
ciclos de vida que las diferencian a nivel molecular y filogenético (Garcia Varela et al.,
2005; Aznar et al., 2006). Las especies de agua dulce infectan principalmente a
anseriformes como hospedadores definitivos y a distintos crustaceos como intermediarios
mientras que las marinas utilizan a peces como hospedadores paraténicos en el ciclo de
vida (Aznar et al., 2006). Ademas, a nivel intraespecifico, las especies son altamente

variables en sus caracteres morfoldgicos y morfométricos (Sardella et al., 2005).

Las siete especies de agua dulce descriptas son Corynosoma anatarium, C. constrictum,
Corynosoma enrietti, Corynosoma iheringi, Corynosoma longilemnicatus, Corynosoma
molfi-fernandesi, Corynosoma peposacae, (Van Cleave, 1918, 1945; Machado Filho,
1961a, b, 1962; Molfi y Fernandes, 1953). Todas las especies, excepto C. anatarium y C.

constrictum que fueron descriptas en América del Norte, han sido descriptas en Brasil.

En Argentina, la unica especie registrada es C. peposacae en el pato picazo Netta
peposaca y en el pato maicero Anas georgica en la provincia de Chaco (Boero y Led,
1968). Esta especie fue originalmente descripta en Brasil, también en el pato picazo y

ademas en el pato brasilero Amazonetta brasiliensis y en el pato gargantilla Anas
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bahamensis en los estados de San Pablo, Minas Gerais y Rio de Janeiro (Travassos,
1926).
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MATERIALES Y METODOS

Se colectaron anfipodos infectados naturalmente con cistacantos de Corynosoma sp. en
la bahia Verde del lago Mascardi. Los anfipodos fueron llevados vivos al laboratorio y
disecados bajo lupa binocular estereoscopica para obtener los cistacantos.
Para las infecciones experimentales se utilizaron animales de criadero de un dia de vida,
pollos Gallus gallus domesticus y patos Anas sp. Se les administraron dosis variables de
cistacantos segun el siguiente detalle:

v" Dos pollos con dosis de 40 cistacantos

v"Un pollo con dosis de 60 cistacantos

v" Dos patos con dosis de 50 cistacantos

El esquema de sacrificio de patos y de pollos fue el siguiente:
v" Un pollo a los 15 dias postinfeccién
v" Dos pollos a los 21 dias postinfeccién
v" Un pato a los 7 dias postinfeccion
v

Un pato a los 14 dias postinfeccion

Los animales experimentales fueron sacrificados por sobredosis de éter y posteriormente
disecados para la obtencion de los acantocéfalos. Los tubos digestivos de las aves fueron
revisados bajo lupa binocular estereoscopica y los acantocéfalos colectados y fijados en
formaldehido 2%. Posteriormente, algunos fueron transparentados en lactofenol para su

estudio.
Para la caracterizacién de los especimenes experimentales obtenidos se utilizaron los

caracteres descriptivos propuestos por Yamaguti (1963) y por Aznar et al. (2006) (tabla
1).
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Tabla 1: Caracteres descriptivos utilizados para la caracterizacidon de los especimenes de

Corynosoma sp.

Carécter 0 1 2 3
Formade la — .
1 . Cilindrica Ovoide - -
probocis
Corto (largo Largo (largo
2 Largo del cuello menor o igual mayor que el - -
que el ancho) ancho)
3 Forma del tronco Cilindrico Fusiforme Piriforme Forma de pipa
Constriccion del
4 Ausente Presente - -
tronco
5 Disco de fijacion Ausente Presente - -
o o Limitado a la También en la
Distribucion de la . .
6 ) parte anterior del parte posterior - -
espinas del tronco
soma del soma
. Un area sin
Un anillo que .
. o espinas o con
Espinas del tronco Sin areas crea dos campos ~ .
7 ) . pequefias espinas -
anterior desnudas de espinas
) con forma
anteriores .
semilunar
8 Espinas genitales Ausentes Presentes - -
Forma de los . . .
9 . Cilindricos Claviformes Redondeados -
lemniscos
] Iguales o mas
Mas largos que el
Largo de los , cortos que el
10 . receptaculo de la i - -
lemniscos . receptaculo de la
probocis )
probocis
Namero de
11 glandulas 4 6u8 - -
cementantes
Formade las
12 glandulas Cilindricas Piriformes - -
cementantes
) o Contiguos o
Disposicion de los
13 . En tandem levemente - -
testiculos I
inclinados
Prolongaciones
polares en la
14 Ausentes Presentes - -

membrana media

del huevo
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RESULTADOS

La infeccion en patos produjo resultados positivos mientras que la de pollos resultd
negativa. En la primera, se obtuvieron diez ejemplares de Corynosoma sp. a los siete
dias y 11 a los 14 dias postinfeccion lo que representa una transmisién del 20% y del
22% respectivamente. Se obtuvieron machos y hembras y todos los especimenes fueron
encontrados vivos Y fijados al tercio posterior del intestino de las aves.

Los acantocéfalos recuperados presentaron: probocis cilindrica con 16 hileras
longitudinales de 12 ganchos, cuello largo, cuerpo fusiforme con constriccion que divide
al soma en una regién anterior y una posterior. Receptaculo de la probocis con pared
doble y ganglio ubicado en el ultimo tercio. Lemniscos cilindricos, iguales, no recurvados
en el extremo y mas largos que el receptaculo, llegando hasta el soma posterior.
Armadura somatica y genital presentes. La armadura somatica presenta disposicion
quincusial, se distribuye tanto en la regién dorsal como en la ventral y llega casi hasta la
constriccion entre ambos somas. Poro genital terminal.

Los machos (figura 1) presentan testiculos subesféricos en tandem ubicados en la parte
posterior del soma. Las 4 glandulas cementantes son cilindricas conforman un unico
grupo y son de igual tamafio. Bolsa de Saefftigen bien desarrollada y bursa con dos
bolsillos bursales. La armadura genital esta formada por numerosas espinas en un campo
separado de la armadura del soma anterior y distribuidas al menos en cuatro hileras.

Las hembras (figura 2) presentan un utero muy largo y una vagina pequefa con
estructuras glandulares en su extremo distal. La probable armadura genital en la hembra
estaria formada por una unica espina ubicada lateralmente por encima del poro genital.

Las hembras sélo presentaron esferas ovaricas.
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Figura 1: Ejemplar experimental macho de Corynosoma sp.: A) Aspecto general, B)

Detalle de la parte anterior, C) Detalle de la parte posterior del soma y C) Detalle de la

armadura genital.
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Figura 2: Ejemplar experimental hembra de Corynosoma sp.: A) Aspecto general, B)
Detalle de la parte anterior, C) Detalle de la parte posterior del soma, C) Detalle de la

vagina y D) Detalle de la esfera ovarica.
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Los caracteres encontrados en los especimenes experimentales de Corynosoma sp. se

corresponderian con los de Corynosoma peposacae (tabla 2).

Tabla 2: Caracteres registrados en los especimenes experimentales de Corynosoma sp.

y en los de Corynosoma peposacae segun Aznar et al. (2006).

Caracteres
1 2 3 4 7 8 9 10 11 12 13 14
Corynosoma sp. 0 1 1 1 0 0 n.o. 1 0 0 0 0 0 n.o.
Corynosoma
1 1 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1
peposacae

n.o.= no observado
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COMENTARIOS

La identificacion de especies en el género Corynosoma, ha sido comunmente dificultosa
debido a que las determinaciones estan basadas en pocos rasgos morfolégicos y
morfométricos y por la gran variacion intraespecifica que presentan las especies de este
género (Garcia Varela et al., 2005; Sardella et al., 2005; Aznar et al., 2006). En particular,
las especies de agua dulce son generalmente registradas en numerosas aves acuaticas,
como C. constrictum que ha sido citada en 12 de ellas (Van Cleave, 1945). Esto indica

que las especies del género serian poco especificas para su hospedador definitivo.

Las especies de agua dulce del género Corynosoma son similares a las del género
Polymorphus de América del Norte, considerando caracteristicas como la musculatura y
los ciclos de vida. Sélo las diferencian, la presencia de seis glandulas cementantes y la
armadura genital como un campo aislado al menos en los machos, en comparacion con
las cuatro glandulas cementantes y la falta de armadura genital de Polymorphus (Aznar et
al., 2006). Esto sugeriria que las especies de Corynosoma de agua dulce estan

estrechamente relacionadas con las del género Polymorphus (Aznar et al., 2006).

Las caracteristicas encontradas en los adultos experimentales obtenidos indican que la
especie seria préxima a Corynosoma peposacae (Travassos, 1926; Boero y Led, 1968).
De las descripciones previas no se puede inferir cual es el hospedador mas adecuado
para esta especie dado que en ninguna de ellas se especifica el estatus de maduracién
de las hembras y en particular, en el caso del pato maicero Anas georgica soélo se
encontraron hembras inmaduras (Boero y Led, 1968). En este estudio no se encontraron
hembras gravidas a los 14 dias postinfeccion, sin embargo es probable que sea

necesario mayor tiempo de infeccién para obtenerlas.

La presencia de C. peposacae en diferentes especies de Anseriformes en Argentina y en
Brasil (Travassos, 1926; Boero y Led, 1968) y el éxito de las infecciones con patos indica
que en los ambientes de agua dulce de Patagonia, los hospedadores definitivos podrian
ser Anseriformes. De todos los hospedadores previamente citados, soélo el pato picazo
Netta peposaca y el pato maicero se distribuyen en nuestra region (ver capitulo 1), lo que

indica que podrian ser los hospedadores definitivos para la especie.

Considerando la dificultad para la identificacion de las especies del género y que las
descripciones originales son ambiguas, es necesario no solo redescribir las especies de
Corynosoma de agua dulce sino ademas realizar estudios moleculares y filogenéticos,

que permitan una clara diferenciacion de las mismas.
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Abstract The aim of the present study was to describe the
infection pattern of the acanthocephalans Acanthocephalus
tumescens and Corynosoma sp. co-occurring in the interme-
diate host the amphipod Hyalella patagonica. Samples were
collected monthly from June 2002 to May 2004 from Lake
Mascardi. Amphipods were measured and classified by
developmental stages. Single and double infections of larval
acanthocephalans were recorded and prevalence and mean
intensity were calculated. An annual life cycle of H.
patagonica could be inferred with recruitment of juveniles
from spring to autumn. Males and females were found all
year round but females were significantly more abundant.
Single infections were mainly found in smaller juvenile
amphipods during winter for 4. fumescens and in interme-
diate and large male amphipods during spring and summer
for Corynosoma sp. Double infections showed low values
and were mainly found in intermediate sized amphipods
during spring. A segregation of the infection by season, size
and developmental stages of the host was recorded and
would tend to avoid competition considering these two
acanthocephalan species have different definitive hosts:
fishes for A. tumescens and aquatic birds for Corynosoma sp.

Studies about the ecology of parasites and interactions of
two parasites species within the same host have been done
mainly in the definitive hosts, especially on vertebrates
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(Bates and Kennedy 1990; Bush et al. 1993; Etchegoin
1997). However, studies on the intermediate hosts could
give clues on their life cycles and showed negative effects
not only in parasites (Awachie 1967; Barger and Nickol
1999) but also in the hosts (Zohar and Holmes 1998).

In Patagonia, three acanthocephalan species were
recorded: Acanthocephalus tumescens, Pomphorhynchus
patagonicus and Corynosoma sp. The amphipod Hyalella
patagonica is the intermediate host for the three species.
The native fishes Galaxias maculatus, Galaxias platei,
Diplomystes viedmensis, Odontesthes hatcheri, Percichthys
trucha and Percichthys colhuapiensis and the introduced
Oncorhynchus mykiss, Salmo trutta, Salmo salar, Salveli-
nus fontinalis and Salvelinus namaycush are the definitive
hosts for 4. tumescens and P. patagonicus (Ortubay et al.
1994; Trejo 1994; Rauque et al. 2003). The definitive host
for Corynosoma sp. is an unknown aquatic bird. Studies
about the biology of amphipods were not done in Patagonia
and investigations about acanthocephalan infections were
only done in fishes showing generally seasonal cycles
influenced by temperature with recruitment and maturation
in spring and autumn (Ubeda et al. 1994; Trejo et al. 2000;
Rauque et al. 2006).

Considering the scarce knowledge of acanthocephalan
infection in the intermediate hosts in Patagonia, the aim of
the present study is to describe the infection pattern in the
two sympatric acanthocephalan species: 4. tumescens and
Corynosoma sp. in its intermediate host, H. patagonica
from Lake Mascardi.

Materials and methods

The oligotrophic Lake Mascardi (41°17'S; 71°38'W) flows
towards the Pacific. It has an area of 39.2 km?, a maximum
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Fig. 1 Monthly mean length 10 -
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depth of 218 m and is situated at 796 masl. In the sampling  amphipods with single (4. tumescens or Corynosoma sp.)
area, coastal vegetation is composed of the macrophytes  and double (both species) infections was also calculated.

Schoenoplectus californicus, Myriophyllum quitense and The Wilcoxon test was used to compare the proportion
Potamogeton linguatus. of male and female amphipods. The Mann—Whitney test

Samples of the amphipod H. patagonica were monthly =~ was used to compare the length of amphipod between
collected with sieves from vegetation below the waterline, = males and females. The Kruskall-Wallis test was used to

near to the shore from June 2002 to May 2004. Water = compare: (1) the amphipod length between seasons and (2)
temperature was recorded. The amphipods were brought to ~ the amphipod length in the three types of infections
the laboratory, fixed with 5% formalin and measured under ~ (Conover 1980). Tests were performed with a significance
the microscope from head to telson (total length). Speci-  level of 5%.

mens under 5.68 mm were considered juveniles and longer

amphipods without secondary sexual characteristics nor

gonads were considered undetermined. Specimens were  Results

sexed and females were classified in two categories:

ingravids and gravids. Amphipods were dissected and  Life cycle of amphipods

larvae of acanthocephalans identified and counted. Preva-

lence and mean intensity were calculated (Bush et al. 1997). Collected specimens of H. patagonica ranged between 2.7
Of the total infected amphipods, the proportion of infected  and 13.8 mm with a mean length of 6.9 (+1.7) mm.
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Significant differences of the mean length of amphipods  were significantly more abundant than males (Z=—-4.03;

were found between seasons (X>=1.819; n=5,766; p<0.05)
with high values in spring (October—December 2002,
September—December 2003) and low values in autumn
(April-May 2003) and in late summer (February—March
2004) (Fig. 1). Males and females were present all year
round and no significant differences in length between
sexes were found (Z=-0.419; n=4,292; p>0.05). Females

n=24; p<0.05). Gravid females were not found in late
autumn and early winter (May—July 2003 and May
2004) and the highest proportion was registered in
summer (December 2002 and 2003). Ingravid females
were found all year round with high proportion in late
autumn and early winter (May—July 2003 and May
2004) (Fig. 2).

Table 1 Sampling date and water temperature, sample size, prevalence and mean intensity of single and double infections of Corynosoma sp. and

A. tumescens in Lake Mascardi

Corynosoma sp.

Acanthocephalus tumescens ~ Double infections

Sampling Water temperature Sample Prevalence Mean Prevalence Mean Prevalence Mean
date (°C) size (%) intensity (%) intensity (%) intensity
Jun-02 7 151 245 1.1 0.0 - 2.6 25
Jul-02 8 114 31.6 1.1 44 1.0 35 2.0
Aug-02 6.5 207 20.3 1.1 29 1.0 3.4 24
Sep-02 8 273 17.9 1.1 22 1.0 4.8 22
Oct-02 11 287 8.4 1.0 0.7 1.0 0.0 -
Nov-02 13 203 18.2 1.0 1.5 1.0 1.0 2.0
Dec-02 16 278 23.4 1.0 5.4 1.3 2.9 2.4
Jan-03 17 300 323 1.0 4.0 1.2 4.0 2.0
Feb-03 16 283 29.3 1.0 3.9 1.2 5.3 2.6
Mar-03 20 106 5.7 1.0 14.2 1.2 0.9 2.0
Apr-03 16 132 0.8 1.0 22.0 1.2 0.8 2.0
May-03 11 138 1.4 1.0 30.4 1.1 0.0 -
Jun-03 9 89 0.0 - 32.6 1.3 22 2.0
Jul-03 7 264 1.9 1.2 6.4 1.4 0.4 2.0
Aug-03 8 285 2.1 1.0 11.6 1.2 1.4 2.5
Sep-03 9 352 1.4 1.0 9.4 1.3 0.3 2.0
Oct-03 10 387 12.1 1.0 49 1.4 6.2 22
Nov-03 13.5 347 18.2 1.0 8.9 1.5 6.9 22
Dec-03 17 405 30.4 1.1 4.0 1.0 9.4 2.3
Jan-04 19 350 18.3 1.1 4.0 1.1 6.0 24
Feb-04 21 152 12.5 1.1 7.2 1.0 5.3 2.6
Mar-04 19.5 199 2.0 1.0 5.5 1.3 0.5 2.0
Apr-04 10.5 356 3.1 1.0 7.6 1.4 0.3 2.0
May-04 9 173 6.9 1.0 7.5 1.2 2.3 2.0
Total - 5,831 14.4 1.1 6.9 1.2 3.4 2.3
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Acanthocephalan infection

Single and double infections were recorded nearly all
year round, but generally the proportion of the latter was
low (Fig. 3). The overall prevalence of single infection
with Corynosoma sp. was 14.4% and with 4. tumescens
was 6.9% and that of double infections was 3.4%.
Corynosoma sp. showed the highest value of prevalence
(32.3%) in January 2003, 4. tumescens (32.6%) in June
2003 and double infections (9.4%) in December 2003
(Table 1). The highest proportion of single infections with
Corynosoma sp. occurred during June and October 2002
and January 2003 and that of 4. tumescens in March—
September 2003 (Fig. 3). The highest proportion of double
infections was found in September during 2002 and in
October during 2003 (Fig. 3). The mean intensity ranged
from 1 to 1.3 in single infections and from 2 to 2.6 in
double infections (Table 1).

Single infections of A. tumescens were found in
amphipods from 3.2 to 10.9 mm, those of Corynosoma
sp. in amphipods from 3.4 to 11.8 mm and double
infections were recorded in amphipods from 3.4 to
11.4 mm (Fig. 4). The highest value of prevalence with
single infections of A. tumescens (15.7%) was recorded in
amphipods of 4 mm meanwhile in single infections of
Corynosoma sp. (20.7%) was recorded in amphipods of
7 mm (Fig. 4). The highest value of prevalence with
double infections (6.4%) was recorded in amphipods of
6 mm. The mean length of infected amphipods showed
significant differences among the three type of infec-
tions (X°=240.9; n=1,421; p<0.05). All developmental
stages showed single and double infections (Fig. 5). The
highest values of prevalence of double infections were
recorded in undetermined amphipods (7.9%), in single
infections of A. tumescens in juveniles (28.2%) and in
single infections of Corynosoma sp. in males (30.4%)

(Fig. 5).

Fig. 4 Prevalence of single and

double infections of Coryno- 257
soma sp. and A. tumescens in

length classes of H. patagonica

in Lake Mascardi 20 ~

Prevalence (%)
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Discussion

An annual life cycle of the amphipod H. patagonica in
Lake Mascardi could be inferred considering that the mean
length of amphipods significantly varied between seasons
with the biggest amphipods recorded in spring and the
smallest in late summer and autumn. Recruitment of
juveniles would occur from spring to autumn considering
that the highest proportion of gravid females was found in
summer. This seasonality could be attributed to the
variations of temperature and photoperiod during the year
found in cold temperate lakes. Similar characteristics were
recorded for Hylalella azteca from Lake Pawnee in
Nebraska and for Hyalella curvispina from River Lujan in
Central Argentina (Kruschwitz 1978; Casset et al. 2001).
Males and females were found all year round but the
proportion of sexes favoured females as in H. azteca
(Kruschwitz 1978). No differences in size of sexes were
found in Lake Mascardi, although in the genus Hyalella,
males are generally bigger than females (Grosso and Peralta
1999; Gonzalez 2003), being size differently affected by
predators (Wellborn and Bartholf 2005) and biological
characteristics of the amphipod species in the lakes
(Gonzalez 2003).

Although the length range of infected amphipods by
single and double infections were similar and all develop-
mental stages were infected, the mean length of infected
amphipods showed significant differences among the three
types of infections. Single infections with Corynosoma
sp. were mainly found in intermediate and large sized
male amphipods, those with A. tumescens in the smaller
juvenile amphipods and double infections in the intermedi-
ate sized amphipods. Differences of infection related with
size were previously reported in Leptorhynchoides thecatus,
Pomphorhynchus bulbocolli and Polymorphus marilis
where bigger amphipods were affected (Gleason 1987;
Ashley and Nickol 1989; Zohar and Holmes 1998),

O Acanthocephalus tumescens

B Double infections

6 7 8 9 10 11
Amphipod length classes (mm)
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meanwhile in Polymorphus paradoxus, smaller amphipods
were infected (Zohar and Holmes 1998). Differences of the
infection related with developmental stages were also
observed in Lake Mascardi. This kind of differences had
been previously cited in other species of amphipods, for
example females of Gammarus pseudolimnaeus have high
values of infection with P. bulbocolli (Gleason 1987) and
males of Gammarus pulex with Pomphorhynchus laevis
and Polymorphus minutus (Bollache et al. 2001). In Lake
Mascardi, the segregation of the infection between devel-
opmental stages and size of hosts could be associated with a
differential immune response between sexes and/or with
differential use of habitat among amphipod populations as
previously cited by other authors (Wedekind and Jakobsen
1998; Sheridan et al. 2000).

Although single and double infections were recorded
nearly all year round, a seasonal segregation could be
observed. The single infections with Corynosoma sp.,
occurring mainly during late spring and early summer,
could be attributed to the migratory habits of the definitive
host, anseriform, gruiform, charadriiform and podicipedi-
form aquatic birds. 4. tumescens had high values of gravid
females during spring and autumn in the fish definitive host
(Rauque et al. 2006) but single infections in amphipods
were generally found during winter. This delay between the
availability of eggs and high values of prevalence in the
amphipods could be associated with the developmental
period of cystacanths in A. tumescens. Seasonal segregation
was previously observed in other aquatic environments
(Outreman et al. 2002).

Eggs of A. tumescens are smaller and have no filaments
(Semenas and Trejo 1997), meanwhile eggs of Corynosoma

Adult females Juveniles Undetermined

sp. are bigger and have filaments. Considering that the
former can float in water and the latter are entangled to
coastal vegetation, studies should be done in Lake Mascardi
to know if the different characteristics of the eggs could be
another source of segregation as previously pointed for L.
thecatus and P. bulbocolli parasitizing the amphipod H.
azteca (Barger and Nickol 1998).

Associations between different species of acanthocepha-
lans in the intermediate host are products of selection
favouring pathways of transmission (Dezfuli et al. 2000). In
Lake Mascardi, the segregation related with seasonality,
size and developmental stages of H. patagonica, which
result to low values of double infections would cause a
partitioning of resources related with the strategies of life
cycles of A. tumescens and Corynosoma sp. Small
amphipods are mainly infected by 4. tumescens in winter,
meanwhile bigger ones are infected by Corynosoma sp. in
spring and summer. Also, an alterated behaviour of infected
amphipods, previously cited by Moore (2002) would
contribute to the overlap in the habitat of the intermediate
and definitive hosts increasing the chances of infection. The
segregations recorded in Lake Mascardi would avoid
competition considering the two acanthocephalan species
use the same intermediate host, but use fishes and aquatic
birds as definitive hosts.

Acknowledgements Financial support was provided by the Uni-
versidad Nacional del Comahue B-115 and CONICET PIP 02752. C.
A. Rauque has a fellowship funded by CONICET (Consejo Nacional
de Investigaciones Cientificas y Técnicas, Argentina). Samples were
collected under the permission of the National Park authorities.

@ Springer



1276

Parasitol Res (2007) 100:1271-1276

References

Ashley DC, Nickol BB (1989) Dynamics of the Leptorhynchoides
thecatus (Acanthocephala) suprapopulation in a Great Plains
reservoir. J Parasitol 75:46-54

Awachie JBE (1967) Experimental studies on some host—parasite
relationships of the Acanthocephala. Co-invasion of Gammarus
pulex by Echinorhynchus truttae Schrank, 1788 and Polymor-
phus minutus (Goeze, 1782). Acta Parasitol Pol 15:69-74

Barger MA, Nickol BB (1998) Structure of Leptorhynchoides
thecatus and Pomphorhynchus bulbocolli (Acanthocephala)
eggs in habitat partitioning and transmission. J Parasitol
83:534-537

Barger MA, Nickol BB (1999) Effects of coinfection with Pompho-
rhynchus bulbocolli on development of Leptorhynchoides theca-
tus (Acanthocephala) in amphipods (Hyalella azteca). ] Parasitol
85:60-63

Bates RM, Kennedy CR (1990) Interactions between the acanthoce-
phalans Pomphorhynchus laevis and Acanthocephalus anguillae
in rainbow trout: testing an exclusion hypothesis. Parasitology
100:435-444

Bollache L, Gambade G, Cézilly F (2001) The effects of two
acanthocephalan parasites, Pomphorhynchus laevis and Poly-
morphus minutus, on pairing success in male Gammarus pulex
(Crustacea: Amphipoda). Behav Ecol Sociobiol 49:296-303

Bush AO, Heard RW Jr, Overstreet RM (1993) Intermediate host as
source communities. Can J Zool 71:1358-1363

Bush AO, Lafferty KD, Lotz JM, Shostak AW (1997) Parasitology
meets ecology on its own terms: Margolis et al. revisited. J
Parasitol 83:575-583

Casset MA, Momo FR, Giorgi ADN (2001) Dinamica poblacional de
dos especies de anfipodos y su relacion con la vegetacion
acuatica en un microambiente de la cuenca del Rio Lujan
(Argentina). Ecol Austral 11:79-85

Conover WJ (1980) Practical nonparametric statistics. Wiley, New
York

Dezfuli BS, Giari L, Poulin R (2000) Species associations among
larval helminths in an amphipod intermediate host. Int J Parasitol
30:1143-1146

Etchegoin JA (1997) Sistemas parasitarios presentes en la albufera
Mar Chiquita. Ph.D. Thesis, Universidad Nacional de Mar del
Plata

Gleason LN (1987) Population dynamics of Pomphorhynchus bulbo-
colli in Gammarus pseudolimnaeus. J Parasitol 73:1099-1101

Gonzalez ER (2003) The freshwater amphipods Hyalella Smith,
1874 in Chile (Crustacea: Amphipoda). Rev Chil Hist Nat
76:623-637

@ Springer

Grosso L, Peralta M (1999) Anfipodos de agua dulce sudamericanos.
Revision del género Hyalella Smith. 1. Acta Zool Lilloana
45:79-98

Kruschwitz LG (1978) Environmental factors controlling reproduction
of the amphipod Hyalella azteca. Proc Okla Acad Sci 58:16-21

Moore J (2002) Parasites and the behavior of animals. Oxford
University Press, Oxford

Ortubay SG, Semenas LG, Ubeda CA, Quaggiotto AE, Viozzi GP
(1994) Catalogo de peces dulceacuicolas de la Patagonia
Argentina y sus parasitos metazoos. Dir Pes Sub Rec Nat Prov
R Negro Publishers, Bariloche

Outreman Y, Bollache L, Plaistow S, Cézilly F (2002) Patterns of
intermediate host use and levels of association between two
conflicting manipulative parasites. Int J Parasitol 32:15-20

Rauque C, Viozzi G, Semenas L (2003) Component population study
of Acanthocephalus tumescens (Acanthocephala) in fishes from
Lake Moreno (Argentina). Folia Parasitol 50:72—78

Rauque C, Semenas L, Viozzi G (2006) Seasonality of recruitment
and reproduction of Acanthocephalus tumescens (Acanthoce-
phala) in fishes from Lake Moreno (Patagonia, Argentina). J
Parasitol 92(6) (in press)

Semenas L, Trejo A (1997) Redescription of Acanthocephalus
tumescens (von Linstow, 1896) (Palacacanthocephala: Echino-
rhynchidae) in Galaxias maculatus (Pisces: Galaxiidae) in
Patagonia (Argentina). Syst Parasitol 36:13—16

Sheridan LAD, Poulin R, Ward DF, Zuk M (2000) Sex differences in
parasitic infections among arthropod hosts: is there a male bias?.
Oikos 88:327-334

Trejo A (1994) Observations on the host specificity of Pomphorhyn-
chus patagonicus (Acanthocephala) from the Alicura Reservoir
(Patagonia, Argentina). J Parasitol 80:829-830

Trejo A, Semenas L, Viozzi G (2000) Acanthocephalus tumescens
(Acanthocephala, Echinorhynchidae) in Galaxias maculatus
(Pisces, Galaxiidae) of lake Gutiérrez, Patagonia, Argentina. J
Parasitol 86:188-191

Ubeda C, Trejo A, Semenas L, Ortubay S (1994) Status of three
different fish host of Pomphorhynchus patagonicus Ortubay,
Ubeda, Semenas et Kennedy, 1991 (Acanthocephala) in Lake
Rosario (Argentina). Res Rev Parasitol 54:87-92

Wedekind C, Jakobsen PJ (1998) Male-biased susceptibility to
helminth infection: an experimental test with a copepod. Oikos
81:458-462

Wellborn GA, Bartholf SE (2005) Ecological context and the
importance of body and gnathopod size for pairing success in
two amphipod ecomorphs. Oecologia 143:308-316

Zohar AS, Holmes JC (1998) Pairing success of male Gammarus
lacustris infected by two acanthocephalans: a comparative study.
Behav Ecol 9:206-211



	tapa tesis
	Dedicatoria-objetivos
	cap 1-3
	cap 4-5
	cap 6-7
	bibliografía-agradecimientos
	Rauque y Semenas, 2007
	Infection...
	Abstract
	Materials and methods
	Results
	Life cycle of amphipods
	Acanthocephalan infection

	Discussion
	References





<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Gray Gamma 2.2)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (ISO Coated)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Error
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Perceptual
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.1000
  /ColorConversionStrategy /sRGB
  /DoThumbnails true
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams true
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts false
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 150
  /ColorImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 150
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.76
    /HSamples [2 1 1 2] /VSamples [2 1 1 2]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.76
    /HSamples [2 1 1 2] /VSamples [2 1 1 2]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 15
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 15
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 150
  /GrayImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 150
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.76
    /HSamples [2 1 1 2] /VSamples [2 1 1 2]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.76
    /HSamples [2 1 1 2] /VSamples [2 1 1 2]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 15
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 15
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 600
  /MonoImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 600
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e55464e1a65876863768467e5770b548c62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc666e901a554652d965874ef6768467e5770b548c52175370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA (Utilizzare queste impostazioni per creare documenti Adobe PDF adatti per visualizzare e stampare documenti aziendali in modo affidabile. I documenti PDF creati possono essere aperti con Acrobat e Adobe Reader 5.0 e versioni successive.)
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020be44c988b2c8c2a40020bb38c11cb97c0020c548c815c801c73cb85c0020bcf4ace00020c778c1c4d558b2940020b3700020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken waarmee zakelijke documenten betrouwbaar kunnen worden weergegeven en afgedrukt. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for journal articles and eBooks for online presentation. Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
  >>
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice


