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Las limitaciones a la identificaciéon de especies de Heleobia
Stimpson, 1865 (Gastropoda: Rissooidea) en el registro

f6sil del Cuaternario tardio y sus implicancias

paleoambientales
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Introduccion

La dificultad para el reconocimiento de especies
biolégicas a partir de los limitados caracteres morfo-
l6gicos que se preservan en los fésiles constituye uno
de los principales problemas para relacionar la biolo-
gia con la paleontologia. Esta limitacion adquiere
una importancia significativa en el Cuaternario tar-
dio debido a que la mayoria de las especies repre-
sentadas son las mismas especies bioldgicas recono-
cidas en la actualidad. Por lo tanto, para lograr re-
construcciones paleoambientales confiables es fun-
damental obtener primero una identificacién inequi-
voca de las especies bioldgicas (actuales) a partir de
los caracteres preservables.

En los caracoles del género Heleobia Stimpson,
1865 (Gastropoda: Rissooidea) la morfologia de la
concha (preservable) no siempre se corresponde con
la especie bioldgica, definida en la actualidad por sus
partes blandas (no preservables). Esto se debe a dos
causas principales. Por un lado, las especies han sido
definidas histéricamente con conceptos diferentes
(tipolégico y biolégico) segiin el marco teérico impe-
rante al momento de su descripcion, existiendo en la
fauna actual una gran confusién taxondémica. Por
otra parte, la marcada variabilidad fenotipica exhibi-
da por estos organismos lleva a la existencia de con-
vergencias en la morfologia de la concha entre dife-
rentes especies. Estos caracoles son muy abundantes
en secuencias marino-estudricas y continentales del
Cuaternario tardio de América del Sur y su reconoci-
miento especifico resulta de importancia paleoecold-
gica, ya que las especies tienen en la actualidad pa-
trones de distribucién influenciados primariamente
por la salinidad (De Francesco e Isla, 2003).
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El objetivo general de este trabajo es discutir los
alcances y las limitaciones de la identificacién de es-
pecies de Heleobia en el registro f6sil del Cuaternario
tardio y su influencia en la calidad de las reconstruc-
ciones paleoambientales.

La evolucion del estudio taxonémico en
Heleobia

Las primeras especies de Heleobia reconocidas en
América del Sur (d'Orbigny 1834-1847) fueron des-
critas exclusivamente a partir de la morfologia de la
concha, con un enfoque tipolégico y ubicadas en gé-
neros europeos como Paludina Lamarck, 1799 e
Hydrobia Hartmann, 1821 y americanos como
Littoridina Souleyet, 1852 y Lyrodes Doering, 1884 (ta-
bla 1). Esta préctica se extendi6 hasta la mitad del si-
glo XX (e.g., Strobel, 1874; Doering 1884; Pilsbry,
1911; Haas, 1955). Durante este periodo, en
Argentina se describieron numerosas especies entre
las que destacan por su abundancia tanto en am-
bientes actuales como en estado fésil Heleobia austra-
lis (d’Orbigny, 1835) y H. parchappii (d’Orbigny,
1835). Posteriormente, con énfasis en la variabilidad
como un aspecto natural de las poblaciones, se co-
menz6 a observar que la morfologia de la concha era
fuertemente afectada por factores biéticos y abiéticos
(e.g. competencia, parasitismo, disponibilidad de re-
cursos, sustrato, salinidad), por lo cual su valor diag-
nostico se volvié controversial. Con el advenimiento
del concepto biolégico de especie (Mayr, 1942) se co-
menz6 a dar una mayor importancia a los caracteres
que tuvieran una relacién directa con el aislamiento
reproductivo. De ahi que a partir de los trabajos de
Hubendick (1955) en el lago Titicaca (Bolivia) y de
Marcus y Marcus (1963) en el sur de Brasil, el 6rgano
peniano pasé a tener un valor relativo mayor que la
concha para definir especies. En Argentina se descri-
bieron cuatro especies diferenciadas principalmente
por la morfologia peniana: Heleobia rionegrina
(Gaillard, 1974a), H. tucumana (Gaillard, 1974b), H.
castellanosae (Gaillard, 1974b) y H. conexa (Gaillard,
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1974c). Este cambio de valoraciéon de los caracteres
diagndsticos fue, asimismo, la causa de la transferen-
cia del taxén Littoridina Souleyet a Heleobia (Davis et
al., 1982) que ha sido objeto de discusién por algunos
investigadores argentinos (e.g., Aguirre y Farinati,
2000).

Estos cambios de concepcién sobre la naturaleza
de la especie han generado una gran confusién taxo-
némica, debido a que actualmente coexisten en una
misma categorfa (especie) entidades definidas con
criterios diferentes e incompatibles, siendo una de las
limitaciones principales para el reconocimiento de
las especies fésiles. Muchas de las especies de
Heleobia descritas a lo largo del siglo XIX no han sido
revisadas posteriormente (véase tabla 1). Por ejem-
plo, actualmente se desconoce la morfologia de las
partes blandas de Heleobia kusteri (Strobel, 1874), H.
montana (Doering, 1884) y H. occidentalis (Doering,
1884) entre otras, presentando un estatus taxonémico
confuso. De hecho, Cazzaniga (1981a) ubicé a H. kus-
teri como species inquirenda. Ya Doering (1884) men-
cioné la similitud de H. montana con ejemplares jéve-
nes de H. parchappii (d’Orbigny, 1835). Doering
(1884), Weyrauch (1963) y Gaillard y Castellanos
(1976) sugirieron que H. occidentalis podria represen-
tar una variedad geografica de H. parchappii. A partir
del concepto biolégico de especie, se podria esperar
que el conocimiento de las partes blandas de H. kus-
teri, H. montana y H. occidentalis no revele diferencias
significativas con las de H. parchappii, con lo cual de-
berian ser colocadas en sinonimia o, por el contrario,
que alguna de estas especies presente diferencias pe-
nianas marcadas, que lleven a su validacién como ta-
x6n especifico.

Implicancias paleontolégicas

La coexistencia de especies definidas con criterios
diferentes (tipologico y biolégico) en la sistemética
de Heleobia constituye una limitante para el reconoci-
miento de los fésiles y, consecuentemente, para la ca-
lidad de las reconstrucciones paleoambientales. Las
especies descritas con criterio tipolégico pueden ser
inferidas a partir de la morfologia de la concha con
un alto grado de certeza, pero brindan muy poca in-
formacién paleoecolégica. Por ejemplo, un paleonto-
logo podria identificar a Heleobia kusteri a partir de la
morfologia de la concha pero no podria llevar a cabo
ninguna consideracién paleoambiental debido al
desconocimiento acerca de su ecologia y biologia,
que esta intimamente relacionado con las dudas acer-
ca de su validez como especie biolégica. Esta especie,
al igual que muchas otras de Argentina [e.g. Heleobia
montana, H. occidentalis, H. peiranoi (Weyrauch, 1963),
H. simplex (Pilsbry, 1911), H. sublineata (Pilsbry,
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1911)] no han sido reconocidas en trabajos posterio-
res a los de sus descripciones originales.

En el extremo opuesto, la similitud en la concha
de la mayoria de las especies descritas principalmen-
te a partir del 6rgano peniano, con un concepto bio-
l6gico (e.g., Heleobia rionegrina, H. tucumana y H. cas-
tellanosae), no permite su discriminacién en los fésiles
o si lo hace es con un bajo grado de certeza. Asi, la
presencia de H. tucumana pasaria inadvertida en el
registro f6sil, quedando probablemente registrada
como H. parchappii, debido a la similitud morfolégi-
ca, segln se menciona en su descripcién original y se
observa en los esquemas que la acompafian (Gai-
llard, 1974b).

La plasticidad fenotipica afiade una complicacién
extra en el caso de ambientes en los que coexisten dos
0 mas especies. Un ejemplo de este problema lo cons-
tituyen los ambientes estudricos del sudeste de la
provincia de Buenos Aires, donde actualmente coe-
xisten H. australis y H. conexa. Ambas especies se dis-
tribuyen de acuerdo con un gradiente salino: H. aus-
tralis se restringe a la zona de mayor influencia mari-
na (6-17%o) asociada a las mareas, mientras que H. co-
nexa tiene su maxima abundancia en las zonas mas
internas (4-7%o) (De Francesco e Isla, 2003). A la vez,
ambas especies exhiben variaciones pronunciadas en
la reproduccién y el crecimiento (De Francesco e Isla,
2004) como también diferencias notorias en la morfo-
logia peniana (Gaillard y Castellanos, 1976). Desde
un punto de vista biolégico ambas especies resultan
validas y utiles como bioindicadores de ambientes de
diferente salinidad, por lo tanto su identificacién en
el registro f6sil constituirfa una valiosa herramienta
para inferir en detalle la dindmica estuarica de estos
ambientes en el pasado. Sin embargo, solamente H.
australis resulta claramente identificada como f6sil en
sedimentos estuaricos holocenos de la misma area
(véase Farinati y Zavala, 1995; De Francesco y Zarate,
1999; Aguirre y Farinati, 2000). Esto podria deberse a
la variabilidad morfolégica exhibida por H. australis,
que presenta dos morfos diferentes, que enmascara-
ria la presencia de H. conexa en el registro f6sil. Por
ejemplo, H. australis cuya identificacion especifica es-
t4 basada exclusivamente en la anatomia peniana,
presenta una concha alongada en la laguna costera
Mar Chiquita (figuras 1.1-1.2) coincidente con la mor-
fologia de esta especie descrita por d’Orbigny (1835)
pero exhibe un morfo caracterizado por un mayor
ancho relativo de la concha en el estuario del rio
Quequén Grande (figuras 1.3-1.4), que es convergen-
te con H. conexa (figuras 1.5-1.8), una especie que di-
fiere significativamente de H. australis en su anato-
mia peniana. Cabe mencionarse que la morfologia de
la concha de H. conexa es idéntica a la de la especie de
Uruguay H. charruana (d’Orbigny 1840 en d’Orbigny,
1834-1847) (véase Silva y Davis, 1983). En este caso, al
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Tabla 1. Especies de Heleobia vivientes descritas para Argentina / Heleobia extant species described for Argentina.

Especie

Autor

Denominacién original

Distribucién

Habitat

Heleobia australis

d'Orbigny (1835)

Paludina australis

Sur de Brasil hasta San
Antonio Oeste (Argentina)

Zona de influencia de las
mareas dentro de los
estuarios

Heleobia piscium

d'Orbigny (1835)

Paludina piscium

Cuenca del Rio de La Plata

Arroyos y rios de agua
dulce o salobre

Heleobia parchappii

d'Orbigny (1835)

Paludina parchappii

Norte y centro de Argentina

Arroyos, rios, lagos de
agua dulce o salobre

Heleobia kusteri *

Strobel (1874)

Hydrobia kusteri

Mendoza y San Juan

Arroyos

Heleobia occidentalis *

Doering (1884)

Hydrobia occidentalis

Santiago del estero, San
Juan, San Luis y Mendoza

Aguas salobres

Heleobia montana *

Doering (1884)

Hydrobia montana

Sierra Huasipampa
(Cérdoba) y sierras
de San Luis

Arroyos salobres

Heleobia guaranitica

Doering (1884)

Lyrodes guaranitica

Misiones, Corrientes y
Entre Rios, en afluentes de
los rios Parana y Uruguay

Arroyos de lecho pedregoso

Heleobia hatcheri

Pilsbry (1911)

Littoridina hatcheri

Mendoza, Rio Negro,
Neuquén, Chubut y
Santa Cruz

Rios y arroyos, sobre
piedras y sedimentos
arenosos, sin vegetacion

Heleobia simplex *

Pilsbry (1911)

Littoridina simplex

Rio Chico, Santa Cruz

Rios y arroyos

Heleobia sublineata *

Pilsbry (1911)

Littoridina sublineata

Rio Chico, Santa Cruz

Rios y arroyos

Heleobia vianai **

Parodiz (1960a)

Littoridina vianai

La Rioja y Jujuy

Lagunas con alta
concentracion salina

Heleobia doellojuradoi Parodiz (1960b) Lyrodes doellojuradoi Rio Gualegtfaychu, Rio
Entre Rios

Heleobia peiranoi * Weyrauch (1963) Littoridina peiranoi Sierra de Timbo, Tucuman ?

Heleobia rionegrina Gaillard (1974a) Littoridina rionegrina Arroyo Valcheta, Rio Negro Arroyo

Heleobia castellanosae Gaillard (1974b)

Littoridina castellanosae

Localidades de Palermo y
Berisso, Buenos Aires

Lagunas artificiales
saprotroficas

Heleobia tucumana Gaillard (1974b)

Littoridina tucumana

Arroyos de lecho

Tucumén y Salta pedregoso sobre algas

Heleobia conexa Gaillard (1974c)

Littoridina conexa

Estuarios de Mar Chiquita,
Quequén Grande y
Quequén Salado,
Buenos Aires

Zona interna (no mareal)
dentro de los estuarios

* Especies de las que sélo se conoce la concha / species with only shell data available
** Segin Cazzaniga (1981b), Heleobia vianai (Parodiz, 1960a) constituye un sinénimo subjetivo de Heleobia occidentalis (Doering, 1884) /
according to Cazzaniga (1981b), Heleobia vianai (Parodiz, 1960a) constitutes a subjetive synonym of Heleobia occidentalis (Doering, 1884).

igual que para las especies descritas en el siglo XIX,
solamente futuros estudios de la anatomia de sus
partes blandas permitiran corroborar o refutar sus
actuales designaciones como especies diferentes.

De acuerdo con esto, la morfologia de la concha
no permite una diferenciacién especifica en este caso,
con lo cual la propuesta de Aguirre y Farinati (2000)
revalidada por Aguirre y Urrutia (2002) de utilizar
los morfos con diferente relacién ancho/largo como
indicadores de ambientes con diferentes salinidades
carece de sustento biolégico. La principal diferencia
entre los morfos se relaciona con el grado de posible
resolucién taxonémica que podemos obtener maés

que con diferencias en las caracteristicas ambientales.
Asi, las inferencias paleoambientales a partir del re-
conocimiento en el registro f6sil de un morfo similar
al de H. australis viviente en el estuario del rio
Quequén Grande, que podria corresponder a con-
chas de H. australis, H. conexa o H. charruana deberian
ser mas restringidas que en el caso del morfo elonga-
do viviente en la laguna Mar Chiquita, del que se
puede asegurar que s6lo contiene conchas de H. aus-
tralis. Por ejemplo, en el primer caso sélo se podria
inferir un ambiente general de tipo estuarico mien-
tras que en el segundo caso se podria inferir un am-
biente de canal de mareas dentro de un estuario, que
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Figura 1. Variabilidad de la concha en poblaciones naturales de Heleobia (la identificacién especifica se basé exclusivamente en la mor-
fologia del 6rgano peniano). Escala grafica= 1 mm / shell variability in natural populations of Heleobia (specific identity was based exclusively
on penian morphology). Scale bar equals 1 mm. 1-4, Heleobia australis (d’Orbigny, 1835), 1-2, laguna costera Mar Chiquita (provincia de
Buenos Aires); 3-4, estuario del rio Quequén Grande (provincia de Buenos Aires); 5-8, Heleobia conexa (Gaillard, 1974c); 5-6, laguna cos-
tera Mar Chiquita (provincia de Buenos Aires); 7-8, estuario del rio Quequén Grande (provincia de Buenos Aires).

tendrfa mucha utilidad para reconocer los alcances
maximos del nivel del mar en el pasado. Desa-
fortunadamente, la variabilidad morfolégica impone
una restriccion taxondmica que limita la calidad de
las reconstrucciones paleoambientales que se pueden
realizar a partir de estas especies. Ante la incerti-
dumbre impuesta por la morfologia, resulta mas va-
lido limitar el alcance de las aproximaciones unifor-
mistas que intentar hacer coincidir la especie fésil
con una determinada especie bioldgica actual.

Consideraciones finales

En general ha prevalecido en los paleont6logos
una visioén tipoldgica de las especies de Heleobia del
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Cuaternario tardio, similar a la utilizada en las cien-
cias bioldgicas a lo largo del siglo XIX. Sin embargo,
esta vision resulta inadecuada porque las especies
también estan representadas en la actualidad, con lo
que el concepto que se debe utilizar es el biolégico
(las claves de identificaciéon que usualmente se em-
plean fueron confeccionadas para organismos vi-
vientes). La tarea del paleontdélogo deberia consistir,
en este caso, en lograr establecer indicadores morfo-
légicos confiables en la biota actual que permitan la
identificacién de las mismas especies en el registro
fosil, ya que el objetivo que se persigue es el de reali-
zar inferencias paleoambientales a partir de la ecolo-
gia de las especies actuales. Para ello es necesario dar
un mayor énfasis a los estudios actualistas. La situa-
cién en Argentina es particularmente critica, dado
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que histéricamente los estudios paleontolégicos han
precedido a los biolégicos y las inferencias paleoam-
bientales se efectuaron a partir de informacién ecolé-
gica recopilada en otras regiones geograficas (princi-
palmente del Hemisferio Norte).

Sin embargo atin cuando existan datos actuales
no necesariamente se soluciona el problema de la
identificacién especifica. Como se demostré en el
ejemplo de las poblaciones de Heleobia del sudeste
bonaerense, en ocasiones resulta imposible transferir
la informacién directamente de la especie actual a la
especie f6sil debido a la imposibilidad de identificar
inequivocamente la especie bioldgica a partir de los
caracteres preservables. En estos casos debe limitarse
el alcance de las aproximaciones uniformistas pu-
diéndose s6lo hacer inferencias generales.
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