BIVALVIA

Diego G. Zelaya
y Marina Giiller

INTRODUCCION

Los bivalvos comprenden un grupo de molus-
cos cuyos integrantes poseen el cuerpo comprimi-
do y rodeado por dos estructuras duras denomina-
das “valvas”, que recubren y protegen las partes
blandas del animal. Las valvas se encuentran ar-
ticuladas entre si, de modo que se pueden abrir
y cerrar. Cuando estdn abiertas, parte del cuerpo
de los animales (por ejemplo el pie y los sifones)
puede ser externalizado de manera temporal, per-
mitiendo asi la locomocion, la alimentacion, el
intercambio gaseoso, la liberacion de las gametas
y la eliminacién de productos de desecho. Cuando
estdn cerradas, en cambio, las valvas representan
un mecanismo de proteccion contra la depreda-
cién y la deshidratacién.

Con unas 9.000 especies actuales conocidas a
nivel mundial, los bivalvos representan el segun-
do grupo de moluscos mds diversificado, luego
de los gasterépodos (Appeltans et al., 2012). Las
especies vivientes presentan tamaflos corpora-
les que oscilan entre 0,5 mm y 1,30 m de largo
(jaunque existen fosiles de hasta 3 m de largo!), y
pueden ser hallados en los mds diversos ambien-
tes marinos, estuarinos y las aguas continentales
(Maynard y Burke, 1971; Moore, 1977; Spalding
etal.,2001).

MORFOLOGIA DE LAS VALVAS

En términos generales, la morfologia de las val-
vas puede ser relacionada con el modo de vida de
los bivalvos (Stanley, 1970): en aquellos organis-
mos que viven enterrados o semienterrados, como
por ejemplo el berberecho (Donax hanleyanus)
(Figura 1E), el mejillon paleta (Atrina seminu-
da) (Figura 1F) o la almeja amarilla (Mesodesma
mactroides) (Figura 3D), las valvas suelen ser fu-
siformes e inequilaterales, con la parte anterior -la
primera en ingresar al sustrato- mds estrecha que
la posterior. En cambio, en los bivalvos que vi-

ven apoyados sobre el sustrato, como por ejemplo
las vieiras (Aequipecten tehuelchus, Zygochlamys
patagonica) o las ostras (Ostrea spp.), las partes
anterior y posterior de las valvas suelen encon-
trarse escasamente diferenciadas (“equilaterales’:
Figura 1A, B). A su vez, las dos valvas pueden ser
similares entre sf (“equivalvas”) o bien presentar
ciertas diferencias en su forma u ornamentacién
(“inequivalvas”); esta tltima condicion suele ser
mds frecuente en los bivalvos epifaunales, donde
la valva que queda orientada hacia arriba, suele
ser diferente de la que queda en contacto con el
sustrato.

Los madrgenes anterior, posterior y ventral de
las dos valvas pueden estar en contacto entre si

Figura 1. Morfologfa de las valvas. A, B: Valvas equilaterales.
C-F: Valvas inequilaterales. G: Hiancias entre las valvas (vista
ventral). A: Aequipecten tehuelchus; B: Glycymeris longior, C:
Perumytilus purpuratus; D: Propeleda longicaudata; E: Donax
hanleyanus (vista dorsal); F: Atrina seminuda; G: Panopea ab-
breviata.
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Figura 2. Vista interna de las valvas: charnelas, ligamentos e improntas musculares. A: Charnela taxodonta (Propeleda longicaudata).
B: Charnela disodonta (Perumytilus purpuratus). C: Charnela adonta (Limatula pygmaea). D: Charnela heterodonta (Amiantis purpura-
ta). E: Charnela esquizodonta (Castalia sp.). Ip: linea paleal; sp: seno paleal. El ligamento se indica en negro.

a lo largo de toda su extension, o bien pueden
originar una o una serie de aberturas (“hiancias”)
que permiten acomodar o movilizar los sifones y
el pie (Figura 1G). El margen dorsal de las dos
valvas origina la charnela, la zona responsable de
la articulacion y el alineamiento de las dos valvas
durante los procesos de apertura y cierre (Coen,
1985). Esta zona generalmente suele presentar una
serie de saliencias (“dientes”) y cavidades que,
ubicados en las valvas opuestas, articulan entre si
(Figura 2). Estos dientes pueden tener morfolo-
gias muy variadas en distintos grupos de bivalvos
(Carter et al., 2012): desde numerosos elementos
similares ordenados en una serie (charnela taxo-
donta) (Figura 2A), hasta unos pocos elementos,
grandes o pequefios, con morfologias similares o
distintas entre si, paralelos o divergentes, lisos o
con crenulaciones (charnelas heterodonta, esqui-
zodonta, disodonta) (Figura 2B, D, E). Incluso, en
algunos grupos de bivalvos estos dientes pueden
faltar por completo (charnela adonta) (Figura 2C).
En estos casos la funcién de articulacién y alinea-
miento es realizada directamente por los marge-
nes de las valvas o el periostraco. Asociado a la
charnela suele encontrarse también el ligamento
(Figura 2), un elemento de naturaleza proteica,
que puede estar parcial o totalmente calcificado, y
que participa en la apertura de las valvas, actuan-
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do de manera antagénica a los musculos aducto-
res (Carter et al., 2012).

Las valvas empiezan a formarse desde una ins-
tancia temprana del desarrollo de los bivalvos (en
el estadio larval), y su incremento de tamafio ocu-
rre de manera simultdnea con el crecimiento del
cuerpo del animal (Kniprath, 1981; Weiss et al.,
2002). El incremento paulatino en el tamafio de la
valva se evidencia externamente por la presencia
de una serie de lineas o marcas de crecimiento,
orientadas de manera paralela al margen de la val-
va (Figura 1B, G). Independientemente de esas
lineas, la superficie externa de las valvas puede
presentar cordones, lamelas, nddulos, espinas, o
distintas combinaciones de estos elementos que,
en su conjunto, conforman la ornamentacion (Fi-
gura 1A, C). Ademds de la ornamentacion, la su-
perficie de las valvas puede presentar distintas co-
loraciones o patrones de coloracion, que muchas
veces son especie-especificos aunque, en algunos
casos, pueden existir variaciones dentro de una
misma especie (policromismos) (Smith, 1975).

Las valvas se encuentran conformadas por com-
ponentes inorgdnicos y orgdnicos. La fraccion in-
orgédnica, que generalmente representa el compo-
nente mayoritario, estd constituida por cristales de
carbonato de calcio que pueden presentar formas
y ordenamientos muy variados: desde una simple
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Figura 3. Caracteristicas anatémicas. A, B: Vista lateral de dos ejemplares a los que se le retirg la valva izquierda y el pliegue
izquierdo del manto (A: Nucula pisum, B: Axinulus antarcticus). C: Vista posterior de un ejemplar descalcificado (Neolepton sp.).
D: Detalle del pie y sifones (Mesodesma mactroides). E: Detalle del pie (Solemya sp.). F: Pie y musculatura asociada (Mytilus
sp.). ai: abertura inhalante; ae: abertura exhalante; ap: abertura pedal; bi: filamentos del biso; blc: bolsillo lateral del cuerpo;
bm: borde del manto; br: branquia; g: génada; maa: misculo aductor anterior; map: misculo aductor posterior; mrb: misculos
retractores del biso; mrp: misculos retractores pedales; p: pie; pdm: pliegue derecho del manto; pim: pliegue izquierdo del manto;
pp: palpo proboscideo; se: sifén exhalante; si: sifon inhalante; v: valva.

estructura amorfa hasta complejas estructuras
laminares, con cristales orientados en una tunica
o en varias direcciones (Taylor, 1973; Kobayas-
hi, 2008; Carter et al., 2012). Generalmente, las
valvas de los bivalvos se encuentran conforma-
das por una serie de capas sucesivas, cada una de
las cuales presenta cristales de distintas formas u
ordenamientos espaciales (Taylor, 1973; Shima-
moto, 1991). En algunos bivalvos, la capa mds
interna se encuentra conformada por nécar, el
cual puede reconocerse por su naturaleza brillosa
e iridiscente (Rousseau et al., 2009). El compo-
nente orgdnico de las valvas estd constituido por
una matriz proteica, que moldea la forma de los
cristales (en el momento de su formacién) y que
agrega y ordena espacialmente los mismos, una
vez que éstos se encuentran totalmente conforma-
dos (Addadi et al., 2006; Nudelman et al., 2007).
Ademds, el componente orgdnico forma una capa
adicional que recubre la superficie externa de la
valva: el periostraco (Checa, 2000). En distintos
grupos de bivalvos, el periostraco puede presentar

diferentes morfologfas: desde una delgada capa
translicida, completamente adherida a la valva,
hasta una gruesa capa colorida, que puede incluso
plegarse o proyectarse en estructuras pilosas o la-
minares (Harper, 1997; Salas et al., 2012). En al-
gunos casos, el periostraco puede incluir también
componentes inorgdnicos, que le brindan una ma-
yor rigidez (Carter y Aller, 1975; Glover y Taylor,
2010). El periostraco tiene un rol fundamental en
la proteccion de las valvas contra la abrasion y
la descalcificacion, representa una estructura de
proteccion adicional contra la depredacion y con-
tra los organismos epibiontes y endoliticos y, en
algunos casos particulares, contribuye también al
alineamiento de las valvas (Saleuddin, 1974; Har-
per y Skelton, 1993; Harper, 1997; Checa, 2000).

Ademds de representar un mecanismo de pro-
teccion, las valvas son estructuras que cumplen
un rol fundamental en la fijacién de los de mus-
culos responsables del cerrado de las valvas (los
musculos aductores), de musculos que fijan el
manto a las valvas (musculatura radial del manto)
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Figura 4. Detalles anatémicos. A: Corte transversal de un bivalvo (Carditopsis flabellum). B, C: Detalle de las branquias: B: Lami-
nas branquiales no plegadas (Phlyctiderma semiaspera); C: Laminas branquiales plegadas (Lyonsia sp.). br: branquia; cm: cavidad
del manto; gbm: glandulas del borde del manto; mv: masa visceral; p: pie; pm: pliegue del manto.

y de una serie de misculos adicionales que permi-
ten la movilidad de diferentes partes del cuerpo
del animal, como ser los musculos que permiten
retraer el pie o los sifones (Figura 3A, B, F).

ANATOMIA

1.EL MANTO

Por debajo de las valvas, y en intimo contacto
con ellas, se encuentra el manto, delimitando un
espacio interno, la cavidad paleal o cavidad del
manto, que rodea a la masa visceral y el pie (Fi-
gura 4A). El manto es responsable de la secrecion
de las valvas, como asi también de su regenera-
cion, en caso de ruptura (Waller, 1980). Los bi-
valvos poseen el manto dividido en dos pliegues
laterales, cada uno de los cuales secreta una valva
(Figuras 3C, 4A). La funcién secretora del manto
incluye también la presencia de distintos tipos de
glandulas defensivas y mucosas, como asi tam-
bién puede presentar glandulas que resultan de
gran importancia en la formacién de membranas
protectoras de los huevos y embriones en el mo-
mento de la reproduccion (Ockelmann, 1964; Ol-
dfield, 1964; Sartori et al., 2006) (Figura 4A). En
general, el manto queda completamente protegido
entre las dos valvas aunque, en algunos bivalvos,
los pliegues del manto pueden extenderse mds
alld del margen de la valvas, y replegarse, cu-
briendo de manera parcial o total las valvas que,
en consecuencia, pasan a ser estructuras parcial
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o totalmente internas (Liitzen et al., 2011; Zela-
ya e Ituarte, 2013). El borde del manto presenta
también funcién sensorial: en algunos bivalvos
puede originar estructuras fotoreceptoras (“ojos
paleales™) y en otros, estructuras quimio / meca-
noreptoras, como por ejemplo tentdculos (Waller,
1980; Morton, 1987a, 2000, 2008).

El borde del manto cumple también un rol
fundamental en la canalizacién de la corriente de
agua que ingresa a y egresa de la cavidad paleal.
En algunos bivalvos, los dos bordes del manto
se encuentran completamente libres; esta condi-
cién puede ser hallada, por ejemplo, en las viei-
ras y las ostras. En otros bivalvos, en cambio,
existen uniones (“fusiones”) de los dos pliegues
(Yonge, 1957). El tipo mds comun de fusién es
aquel que determina la existencia de una abertu-
ra por donde ingresa el agua a la cavidad paleal
(abertura inhalante) y una abertura por la cual
sale el agua de la cavidad paleal (abertura ex-
halante). Ademds, puede existir otra abertura a
través de la cual se proyecta el pie (abertura pe-
dal) (Figura 3C). En algunos casos, como ocurre
por ejemplo en los mejillones (Mytilus spp.), el
borde del manto s6lo posee dos aberturas: una
pequeiia abertura exhalante y una gran abertura
a través de la cual ingresa el agua y se moviliza
el pie (i.e. una abertura “inhalante-pedal”). Las
aberturas inhalante y exhalante pueden estar re-
presentadas por un simple orificio, equivalente a
un ojal, localizado en el borde del manto, o bien



el borde del manto alrededor de esos orificios
puede proyectarse, formando una o dos estruc-
turas tubulares, que reciben el nombre de sifones
(inhalante y exhalante, segiin ingrese o egrese el
agua, respectivamente) (Figura 3D). Estos sifo-
nes pueden hallarse completamente separados o
bien parcial o totalmente unidos entre si (Fishel-
son, 2000).

Los sifones son estructuras que generalmen-
te pueden ser extendidas y retraidas mas alld de
los mdrgenes de las valvas. La extension de los
sifones estd determinada por la presion hidros-
tatica producida por el fluido corporal (hemolin-
fa). Su retraccién, en cambio, estd mediada por
la contraccién de grandes paquetes musculares
(los “misculos de los sifones”), que se proyectan
desde la base de estas estructuras y se insertan en
las valvas, donde forman el “seno paleal” (Figu-
ra 2D). En algunos bivalvos, los sifones son tan
largos que su retraccién no llega a ser completa
dentro de las valvas (Szymik, 2008).

En la mayorfa de los bivalvos el agua entra y
sale de la cavidad paleal por el extremo posterior
del animal, aunque la ubicacién de las corrientes
inhalante y exhalante puede variar en distintos
grupos de bivalvos. En algunos, por ejemplo, el
agua ingresa por el extremo anterior del animal
y sale por el extremo posterior (Oldfield, 1961;
Judd, 1971; Reid et al., 1992, Dias Passos y Do-
maneschi, 2006).

2.LAS BRANQUIAS

Dentro de la cavidad paleal, entre los pliegues
del manto y la masa visceral, se encuentran ubi-
cadas las branquias (o ctenidios) (Figura 3A, By
Figura 4A). El tamafio, la morfologia y la funcién
de estas estructuras varfan considerablemente en
los distintos grupos de bivalvos (Galtsoff, 1964).
Generalmente, las branquias son estructuras muy
grandes y complejas, conformadas por numero-
sos filamentos branquiales alineados en sentido
antero-posterior, que se unen entre si mediante
cilias o uniones tisulares, formando una lamina
simple o plegada a cada lado de la masa visceral
(Figura 3B y Figura 4B, C). Estas ldminas, poseen
espacios entre los filamentos branquiales (cuan-
do las uniones son ciliares) o bien una serie de
poros (cuando hay uniones tisulares), a través de
los cuales el agua puede pasar desde un lado de la
branquia hacia el otro (Morton, 1983).

La corriente de agua que ingresé a través de
la abertura o el sifén inhalante, llega a la cavi-
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dad paleal con altos niveles de oxigeno y con
“particulas” de alimento. Aqui, la branquia actia
como una superficie favorable para el intercam-
bio gaseoso y el proceso de alimentacion. La
preponderancia del rol respiratorio o alimenticio
de la branquia es variable en distintos grupos de
bivalvos: en los grupos mds basales (los Proto-
branchia), las branquias son generalmente es-
tructuras pequefias, cuya funcién principal estd
asociada con el intercambio gaseoso (Morton,
1983). En los Heterobranchia, en cambio, pre-
valece la funcién de alimentacién. En un grupo
muy derivado de bivalvos (los “Septibranchia”)
las branquias aparecen como estructuras suma-
mente modificadas, formando un septo muscu-
lar, que se dispone de manera horizontal en el
cuerpo del animal (i.e. perpendicular a los plie-
gues del manto) (Yonge, 1928; Galtsoff, 1964).
Este septo divide la cavidad paleal en una ca-
mara dorsal (“supraseptal”) y una cdmara ven-
tral (“infraseptal”), comunicadas entre si por una
serie de poros (“ostiolos™).

En varios grupos de bivalvos, particularmente
entre aquellos que incluyen especies de pequefio
tamafio corporal (“microbivalvos”), las branquias
ademds de representar una superficie favorable
para que ocurra el intercambio gaseoso y parti-
cipar de manera directa en la captacién del ali-
mento, intervienen también en la reproduccion,
actuando como el dmbito fisico donde se desa-
rrollan los huevos y/o embriones (Chaparro et
al., 1993; Gallardo, 1993; Ituarte, 2009; Zelaya e
Ituarte, 2009, 2013).

La superficie de las laminas branquiales se en-
cuentra tapizada por cilias (Owen, 1978). Estas
cilias pueden variar su densidad y morfologia
en distintas zonas de los filamentos branquiales.
Tipicamente, es posible reconocer un conjunto
de “cilias frontales” que son aquellas que se en-
cuentran ubicadas del lado de la branquia que pri-
mero entra en contacto con la corriente de agua;
un conjunto de “cilias adfrontales”, aquellas que
se encuentran ubicadas en el extremo opuesto a
las frontales; y un conjunto de “cilias laterales”
que se encuentran entre las 1dminas branquiales
contiguas (Galtsoff, 1964). Las cilias frontales
son responsables de la limpieza de la branquia y
la movilizacién del alimento hacia la boca. Las
cilias laterales, en cambio, son responsables de la
generacion de la corriente de agua que ingresa a la
cavidad paleal. En el caso de los “Septibranchia”,
el ingreso / egreso de la corriente de agua estd

151



Bivalvia

determinado por el desplazamiento hacia arriba o
hacia abajo del septo muscular.

2.LA CABEZA

En los bivalvos la cabeza no aparece como una
estructura claramente diferenciada del resto de la
masa visceral. Su reconocimiento externo, esta
bdsicamente dado por la presencia de una serie de
apéndices en forma de pétalos (tipicamente dos
pares) ubicadas alrededor de la boca: los palpos
labiales. Estas estructuras reciben el alimento
proveniente de las branquias (o el palpo probos-
cideo) y, a través de una serie de surcos que apa-
recen sobre su superficie, ejercen un proceso de
seleccion de las particulas que finalmente serdn
ingeridas (Stasek, 1963; Kigrboe y Mghlenberg,
1981). En el caso de las especies carnivoras (ver
luego) la morfologia de los palpos labiales suele
estar modificada, tanto en lo que hace a su forma,
como en lo que hace a su conformacién donde,
por ejemplo, desaparecen los surcos de seleccion
del alimento anteriormente mencionados.

La cavidad bucal aparece simplificada en los
bivalvos, donde estdn completamente ausentes la
rddula y el aparato radular asociado (odontéforo,
saco de la rddula, musculatura, etc.), que suelen
estar bien desarrollados en las otras Clases de mo-
luscos.

3.ELPIE

La funcién del pie estd generalmente asociada
con la locomocion: el enterramiento, en el caso
de especies infaunales o la “reptacién”, en el
caso de algunas especies epifaunales y especies
epibiontes (Figura 3D, E). El pie puede también
intervenir en la sujecion (“anclaje”) de los indi-
viduos a un determinado sustrato. Esto ocurre a
partir de la formacién de estructuras filamentosas,
generalmente de naturaleza proteica, que presen-
tan sustancias adhesivas en su extremo distal: los
filamentos del biso (Banu et al., 1980) (Figura
3F). Estos filamentos son secretados por glandu-
las que se encuentran en la porcién basal del pie
(Price, 1983). Estas glandulas pueden ser funcio-
nales a lo largo de toda la vida de un individuo,
o bien estar presentes s6lo en el estadio larval y
desaparecer luego de la metamorfosis. En el se-
gundo caso, los filamentos del biso cumplen un
rol fundamental en el proceso de asentamiento de
las larvas (Carriker, 1990). En algunos bivalvos
el pie puede también intervenir en el proceso de
alimentacion (Reid et al., 1992).
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El tamafio y la forma del pie son caracteris-
ticas muy variables entre los bivalvos, que ge-
neralmente se encuentran relacionadas con el
modo de vida de los individuos. En las especies
infaunales, el pie suele ser una estructura muy
grande (como ocurre en muchas almejas), mien-
tras que en las especies epifaunales es frecuente
que esté reducido en tamaio (e.g. en el mejillon)
e incluso puede desaparecer por completo (e.g.
ostras adultas). Su forma puede ser triangular
(“en forma de hacha”) a tubular; homogéneo en
toda su extension, o diferenciado en una parte
proximal y una parte distal, esta tltima pudiendo
contener un ensanchamiento bulboso u ovalado,
con achatamiento en la base (“suela reptante”)
(Figura 3B, D-F).

El movimiento del pie estd determinado por la
accion conjunta de un direccionamiento diferen-
cial del liquido corporal (hemolinfa) y muscula-
tura especifica. La hemolinfa que ingresa a las
cavidades del pie (senos hemolinféticos) genera
un incremento en el tamafo de esta estructura,
que conlleva a su estiramiento; la retraccion, en
cambio, estd mediada por una serie de musculos
(los musculos retractores pedales o elevadores pe-
dales), que se extienden desde la base del pie y se
fijan en las valvas (Figura 3F).

ALIMENTACION

Los bivalvos son animales tipicamente filtra-
dores, capaces de retener organismos microsco-
picos y pequefias particulas de materia orgdni-
ca presentes / disueltos en el agua (Jgrgensen,
1996). En este sentido, la branquia cumple un
rol fundamental en el proceso de alimentacion,
no solo por presentar las células ciliadas respon-
sables de la generacién de la corriente de agua
que atraviesa la branquia, sino también por ser
la estructura que retiene, concentra, selecciona
y moviliza el alimento (Galtsoff, 1964; Ward
et al., 1993; Morton, 1983). Las branquias po-
seen elementos glandulares que secretan las
sustancias mucosas responsables de adherir el
alimento, y poseen también cilias responsables
de movilizar ese alimento hacia la boca (Atkins,
1937; Foster-Smith, 1975). Estas cilias pueden
estar distribuidas a lo largo de toda la superficie
de la branquia, o bien encontrarse restringidas a
ciertas dreas especificas, como ocurre en el caso
de los canales ciliares (o “canales alimentarios”)
presentes en el extremo distal de la branquia de




algunos grupos. En otros grupos de bivalvos el
alimento retenido por la branquia no es movi-
lizado hacia la boca, sino que los propios fila-
mentos branquiales son capaces de realizar su
absorcién; este peculiar modo de alimentacion
resulta fundamental en aquellos bivalvos en los
que existe una reduccién (parcial o total) del sis-
tema digestivo, tal como ocurre en los miembros
del género Solemya (Reid y Bernard, 1980; Con-
way et al., 1992).

Aunque la filtracién es un mecanismo de ali-
mentacién ampliamente distribuido entre los bi-
valvos, existen también otras alternativas de ali-
mentacion dentro del grupo. Por ejemplo, algu-
nos bivalvos son sedimentivoros ¢ detritivoros
(Reid, 1971; Pohlo, 1982). En este caso, la ac-
cién de obtencién, manipulacién y movilizacién
del alimento hacia la boca no es realizada por la
branquia, sino por un apéndice del cuerpo, como
es el caso del palpo proboscideo presente en el
género Nucula (Figura 3A). El alimento de estas
especies proviene de las particulas de materia
orgdnica y las bacterias que se encuentran ad-
heridas al sedimento. Otros bivalvos presentan
hédbitos carnivoros. Aunque poco frecuente en el
grupo, esta condicién ha sido mencionada para
las familias Propeamussiidae, Cuspidariidae,
Lyonsiellidae, Poromyidae, Verticordiidae y Pa-
ralimyidae, que se alimentan de pequefios crus-
taceos y anélidos (Allen y Morgan, 1981; Dreyer
et al.,2003; Leal, 2008; Témkin y Strong, 2013);
en estos casos los sifones y palpos labiales pre-
sentan especializaciones asociadas con la captu-
ra y manipulacién de las presas (Reid y Reid,
1974; Morton, 1987b). Otros bivalvos, en cam-
bio, obtienen su alimento de asociaciones sim-
bidticas con organismos unicelulares: bacterias
asociadas a la branquia (como ocurre en algunos
representantes de las familias Lucinidae, Sole-
myidae, Thyasiridae, Vesicomyidae y Mytilidae
(Reid y Brand, 1987; Fisher, 1990; Reid, 1990;
Taylor y Glover, 2006; Brissac et al., 2010; Wi-
lliams et al., 2004) o bien protistas asociados al
manto (e.g. dinoflagelados, en el caso de los bi-
valvos del género Tridacna (Yonge, 1953; Fitt
y Trench, 1981) o algas verdes (Vazquez et al.,
2010)). Estos simbiontes pueden encontrarse
dentro de células especificas, que pueden ser
movilizadas y consumidas por el bivalvo, y pue-
den representar una fuente complementaria de
alimento (Yonge, 1953; Distel y Felbeck, 1987;
Ishikura et al., 1999).
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MODO DE VIDA

Los bivalvos son organismos benténicos, que
viven tipicamente asociados al fondo, ya sea so-
bre alguna superficie (epibenténicos) o bien den-
tro del sustrato (infaunales).

Las especies epibenténicas pueden encontrar-
se “libres”, i.e. apoyadas sobre el fondo marino,
o bien estar adheridas mediante los filamentos
del biso, o incluso cementadas a diversos sustra-
tos duros (Yonge, 1979; Harper, 1991). Algunos
bivalvos son epibiontes de otros invertebrados
marinos (como ser, esponjas, hidrozoos, sipun-
cilidos, equidridos, crustdceos, pepinos de mar,
erizos de mar) o algas (Boss, 1965; Goto et al.,
2012).

Los bivalvos infaunales pueden ser encontrados
desde las capas mds superficiales hasta inmersos
profundamente dentro del sedimento. En términos
generales, el modo de vida infaunal suele estar
asociado con la presencia de sifones, los cuales
son extendidos hasta la superficie del sedimento,
permitiendo asf la generacién de las corrientes in-
halante y exhalante. En estos casos, la longitud de
los sifones suele resultar un elemento determinan-
te o condicionante de la profundidad médxima a la
cual un bivalvo puede adentrarse en el sedimento.
Sin embargo, algunos bivalvos infaunales poseen
sifones relativamente cortos o bien carecen por
completo de estas estructuras. En estos casos, el
movimiento de las corrientes inhalante y exhalan-
te ocurre a través de “tubos” que se extienden has-
ta la superficie. Estos “tubos” pueden ser estructu-
ras de naturaleza muy variada, y abarcan desde la
mera agregacion de particulas de sedimento con
mucus, hasta la secrecion de complejas estructu-
ras calcdreas. Los bivalvos infaunales son capaces
de penetrar distintos sustratos: desde fondos blan-
dos (arena o fango), hasta fondos duros y consoli-
dados, maderas, rocas, corales, o incluso la valva
de otros bivalvos o gasterépodos (Hodgkin, 1962;
Valentich-Scott y Dinesen, 2004; Zibrowius y
Arnaud, 1995). La penetracion de los distintos
sustratos estd generalmente determinada por la
accién mecdnica del pie, a la que generalmente
se suma la ornamentacion de las valvas (Morton
y Scott, 1980). En algunos bivalvos, el borde del
manto participa también en el proceso de enterra-
miento; en otros, la capacidad de penetrar sustra-
tos duros estd mediada por sustancias quimicas
secretadas por gldndulas del manto (Morton y
Scott, 1988; Kleemann, 1990).
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Aunque los bivalvos suelen generalmente aso-
ciarse con los ambientes bentdnicos, algunas es-
pecies pueden distanciarse de manera temporal o
permanente del fondo del mar. Gaimardia trape-
sina, por ejemplo, desarrolla todo su ciclo de vida
asociada a las frondes de las macroalgas, parti-
cularmente el cachiyuyo (Macrocystis pyrifera);
otro ejemplo son las especies del género Bankia,
capaces de perforar las maderas y formar galerias
en el casco de las embarcaciones, donde viven de
manera permanente (Voight, 2009). Los bivalvos
que presentan un estadio larval de vida libre pue-
den ser hallados en la columna de agua durante
un perfodo de su ciclo de vida. Sus larvas pueden
ser halladas en la capa mds superficial o bien en
los distintos estratos verticales de la columna de
agua. Esa larva, como parte de su desarrollo, lue-
go sufrird un proceso de metamorfosis, que le per-
mitird adquirir el modo de vida benténico, tipico
de los adultos.

En general, los bivalvos resultan organismos
con poca movilidad, pero algunas especies tienen
la capacidad de “nadar”. Este fendmeno ocurre en
algunos representantes de las familias Limidae y
Pectinidae, en el primer caso, por movimientos de
los tentdculos del borde del manto, mientras que
en el segundo caso por un proceso de apertura y
cerrado rapido de las valvas, que origina un siste-
ma de retropropulsién (Morton, 1980; Donovan et
al.,2004). Pese a la concepcion general de los bi-
valvos como organismos de movimientos lentos,
algunas especies de vieiras tienen la capacidad de
“nadar” por cortas distancias, a velocidades que
alcanzan los 1,6 m/seg (Joll, 1989).

DISTRIBUCION GEOGRAFICA

En el ambiente marino, los bivalvos pueden ser
hallados desde el intermareal hasta las grandes
profundidades abisales y hadales; y desde la zona
ecuatorial hasta las altas latitudes del Hemisfe-
rio Norte y el Hemisferio Sur. Esto ha permitido
reconocer una serie de unidades biogeograficas
(“regiones”, “provincias”, ‘“subprovincias” y/o
“ecoregiones”), que varian en niimero y extension
de acuerdo al criterio de distintos autores (Ekman,
1953; Briggs, 1974; Briggs y Bowen, 2012).

En América del Sur se han reconocido 6 gran-
des unidades biogeogréficas (Figura 5). El Mar
Argentino comprende dos de estas dreas: una
abarcando el “sector costero norte” (la Provin-
cia Argentina o Patagénica) y otra abarcando el
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Figura 5. Areas biogeograficas de América del Sur.

“sector costero sur” (la Provincia Magalldnica)
(Balech y Ehrlich, 2008). Generalmente se acep-
ta que el limite entre estas dos dreas -sobre la
costa- se ubica en proximidades de Peninsula
Valdés (Scarabino, 1977), aunque algunos auto-
res han mencionado que dicho limite se ubicaria
mads hacia el sur (e.g. Woodward, 1880: Puerto
Melo [45°S], Chubut). Cada una de estas areas
se encuentra asociada con una masa de agua de
distinto origen y, en consecuencia, con distin-
tas propiedades fisicas y quimicas: la Provincia
Magallédnica se encuentra incidida por las aguas
frias provenientes de las corrientes de Drake y
Malvinas (ambas derivadas de la Corriente Cir-
cumpolar Antdrtica), que dan origen a aguas
subantdrticas de plataforma; mientras que la
Provincia Argentina estd influenciada por la De-
riva Célida Costera e intromisiones ocasionales
de la corriente cdlida de Brasil (Piola y Rivas,
1997; Okolodkov, 2010). Mds alla de Peninsu-
la Valdés la Corriente de Malvinas continda su
circulacion hacia el norte por el margen externo
de la plataforma continental (entre 80 y 100 m
de profundidad). Esto determina que varias es-
pecies propias de la Provincia Magalldnica pue-
dan también ser encontradas en aguas profundas

Provincia Brasilefia



frente a la provincia de Buenos Aires, Uruguay
y sur de Brasil (Carcelles, 1944). La Provincia
Magalldnica se contindia también por la costa
del Pacifico Sudoriental hasta aproximadamen-
te 42° S (Dall, 1909; Dell, 1971; Marincovich,
1973), aunque la similitud de las asociaciones de
bivalvos de los sectores atldntico y pacifico de la
Provincia Magalldnica resulta extremadamente
baja (Carcelles y Williamson, 1951; Soot-Ryen,
1959; Bernard et al., 1991; obs. pers.). Esto ha
dado lugar a que algunos autores reconozcan la
existencia de subdivisiones internas dentro de la
Provincia Magalldnica (Briggs y Bowen, 2012).

SISTEMATICA

La Clase Bivalvia se encuentra dividida en cua-

tro grandes grupos (Bieler y Mikkelsen, 2006):

1) Protobranchia: caracterizado por la pre-
sencia de un tipo particular de branquias,
conformadas por filamentos anchos y no
replegados, donde los filamentos contiguos
no se encuentran unidos entre si, hechos que
claramente contrastan con los filamentos del-
gados y replegados (en forma de “V” 6 “W”)
que aparecen en los otros grupos de bivalvos,
donde ademads los filamentos contiguos se
encuentran unidos, formando una “ldmina”.
Estas caracteristicas determinan que la bran-
quia resulte una estructura fundamentalmen-
te asociada al intercambio gaseoso (Zardus,
2002). Los Protobranchia son organismos
infaunales, en sedimentos blandos. Muchos
representantes de este grupo son detritivo-
ros y obtienen su alimento mediante el uso
del palpo proboscideo; otros presentan re-
laciones simbidticas con bacterias (Zardus,
2002). Desde el punto de vista morfolégico,
un elemento frecuente (aunque no exclusivo)
de este grupo es la presencia de una charnela
de tipo taxodonta; sin embargo, algunos re-
presentantes carecen por completo de dientes
en la charnela (Reid, 1998). El grupo resulta
particularmente abundante en las aguas frias
y a grandes profundidades. En el Mar Ar-
gentino se encuentran representados por las
familias Nuculidae, Malletiidae, Nuculani-
dae, Yoldiidae, Solemyidae y Siliculidae. La
monofilia del grupo ha sido cuestionada por
Giribet (2008), aunque Sharma et al. (2012)
brindaron nueva y reciente evidencia en su
favor.
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2) Pteriomorphia: la branquia en este grupo se
encuentra bien desarrollada, e interviene tan-
to en la respiraciéon como en la alimentacion.
La mayoria de los integrantes se alimentan de
particulas en suspensién; una familia (Pro-
peamussiidae) incluye especies de habitos
carnivoros. El borde del manto puede encon-
trarse completamente libre, o bien presentar
fusiones que originan una abertura inhalante
y otra exhalante, que raramente se proyectan
formando sifones (en caso de haberlos, sélo
existe el exhalante) (Wilson, 1998). El pie se
encuentra generalmente reducido o ausente,
y esto se asocia con el modo de vida epifau-
nal. Muchos representantes de este grupo son
bisados; algunos son de vida libre, y otros
viven cementados al sustrato (Wilson, 1998).
La charnela puede ser de tipo taxodonta, di-
sodonta o adonta; en la familia Plicatulidae,
aparecen dos dientes fuertes en cada valva.
Representantes de tres familias de este grupo
son explotadas comercialmente en Argentina:
Mytilidae (“mejillones”), Ostreidae (“ostras”)
y Pectinidae (“vieiras”). Otras familias pre-
sentes en el Mar Argentino son: Limopsidae,
Glycymerididae, Philobryidae, Pinnidae, Li-
midae, Plicatulidae, Propeamusiidae y Ano-
miidae.

3) Palaeoheterodonta: comprende organismos
marinos (Orden Trigonoida) y dulceacuico-
las (Orden Unionoida). Uno de los elementos
distintivos de este grupo es la presencia de
una charnela de tipo esquizodonta, aunque
en algunos Unionoida la charnela carece por
completo de dientes (Prezant, 1998a). Los Tri-
gonoida comprenden 8 familias, de las cuales
s6lo una (Trigoniidae) tiene representantes vi-
vientes. Esta familia no se encuentra presente
en el Mar Argentino.

4) Heterodonta: se trata del grupo mas nume-
roso y heterogéneo de bivalvos, tanto a esca-
la mundial, como local (Figura 6), con una
gran variedad de formas, adaptaciones y mo-
dos de vida. Incluye organismos infaunales
y epifaunales, de vida libre, perforadores y
epibiontes, que se distribuyen desde la zona
intermareal hasta las grandes profundidades,
y donde incluso varios linajes, de mane-
ra independiente, han colonizado las aguas
continentales (Prezant, 1998b). Un elemen-
to distintivo (y del cual deriva el nombre
del grupo), es la presencia de una charnela
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Protobranchia
M Pteriomorphia
M Heterodonta

Figura 6. Proporcidn de bivalvos Pratobranchia, Pteriomorphia
y Heterobranchia en el Mar Argentino.

de tipo heterodonta, aunque en distintas fa-
milias, y de manera independiente, han ocu-
rrido reducciones en el nimero y tamafio de
los dientes de la charnela, resultando en que
en algunos casos las charnelas sélo presenten
“tubérculos” y en otros directamente sean
adontas. El borde del manto frecuentemente
posee fusiones, que en muchos casos se pro-
yectan formando sifones (Prezant, 1998b).
La mayoria de los Heterodonta son suspen-
sivoros, siendo las branquias un elemento
fundamental en el proceso de obtencién y
manipulacion del alimento. Dos familias po-
seen asociaciones simbidticas con bacterias
(Thyasiridae y Lucinidae), una subfamilia
asociaciones simbidticas con dinoflagelados
(Tridacninae), y otras familias son de habitos
predatorios (e.g. Cuspidariidae). En el Mar
Argentino las familias actualmente ubicadas
dentro de este grupo son: Thyasiridae, Lu-
cinidae, Ungulinidae, Carditidae, Condylo-
cardiidae, Crassatellidae, Astartidae, Cardii-
dae, Galeommatidae, Lasaeidae, Cyamiidae,
Mactridae, Mesodesmatidae, Tellinidae,
Donacidae, Psammobiidae, Semelidae, So-
lecurtidae, Solenidae, Pharidae, Veneridae,
Neoleptonidae, Petricolidae, Myidae, Cor-
bulidae, Gastrochaenidae, Pholadidae, Tere-
dinidae, Hiatellidae, Pandoridae, Lyonsiidae,
Thraciidae, Periplomatidae y Cuspidariidae.
En los dltimos afios, varios estudios molecu-
lares han abordado el estudio de las relacio-
nes filogenéticas de las familias de Hetero-
donta, y su relacién con las otras subclases
de bivalvos (Harper et al., 2006; Taylor et
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al., 2007; Giribet, 2008). Estos estudios han
permitido incluir a las familias Pandoridae,
Lyonsiidae, Thraciidae, Periplomatidae y
Cuspidariidae dentro de Heterodonta (Dreyer
et al., 2003; Taylor et al., 2007); previamen-
te, y sobre la base de caracteres morfolégicos
y el registro f6sil, estas familias habfan sido
consideradas una subclase independiente:
Anomalodesmata (Morton, 1981; Prezant,
1998c). Un estudio molecular reciente sugie-
re que las familias Crassatellidae y Astarti-
dae podrian estar filogenéticamente relacio-
nadas con los Paleoheterodonta (Sharma et
al.,2012), aunque estos resultados requieren
ser confirmados a partir de la incorporacién
de mads taxones; en el estudio anteriormente
mencionado ambas familias sélo estuvieron
representadas por una Unica especie.
Una propuesta de clasificacion de estos gru-
pos fue recientemente sugerida por Carter et al.
(2011). Sin embargo, las relaciones filogenéticas
entre estos cuatro grupos, y dentro de estos grupos
son atin motivo de debate, como consecuencia de
la existencia de discrepancias entre los resultados
proveniente de estudios morfoldgicos, anatémi-
cos y moleculares.

ALGUNAS CURIOSIDADES
DE LOS BIVALVOS

La almeja gigante (Tridacna gigas), la especie
viviente mds grande entre los bivalvos, llega a te-
ner hasta 300 Kg de peso. Pese a ello, su alimenta-
cion se basa en pequefios organismos y particulas
que filtra a través de las branquias, y dinoflagela-
dos que crecen simbiontes en el borde del manto
(Maynard y Burke, 1971; Spalding et al.,2001).

Los bivalvos poseen tipicamente dos valvas.
Sin embargo, algunos bivalvos poseen placas
(“valvas”) accesorias que cubren las hiancias
que se forman entre las valvas. De esta manera,
un bivalvo puede llegar a tener el cuerpo rodeado
por varias placas calcdreas. Esta condicion estd
presente en las familias Pholadidae y Teredinidae
(Turner, 2002).

El mero hecho de presentar dos valvas no deter-
mina que un organismo sea un bivalvo: esta con-
dicién aparece también en algunos grupos de pe-
quefios crustdceos (ostrdcodos y conchostracos),
en los braquiépodos, e incluso en una familia de
gasterépodos (Juliidae) (Le Renard et al., 1996).

Los bivalvos son organismos filtradores, ca-




paces de movilizar grandes volimenes de agua:
una ostra adulta llega a filtrar hasta 30-40 1/hs
(Pechenik, 2000). En este proceso, las cilias late-
rales (responsables de movilizar el agua a través
de la branquia) llegan a utilizar hasta un 47% del
oxigeno captado durante el intercambio gaseoso.

Bivalvia

En el Mar Argentino se han registrado unas 180
especies de bivalvos. Sin embargo, la mayoria de
ellas son escasamente conocidas, debido funda-
mentalmente a su pequefio tamafio: un 50% de
las especies son menores de 10 mm en su estado
adulto.
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