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El objetivo de esta contribucidn es exponer, a modo de breve resefia, las particularidades del ciclo de
vida, estrategias reproductivas y desarrollo de las almejas de agua dulce del orden Unionoida (Mollusca:
Bivalvia), asi como la importancia de estos conocimientos para la conservacion del grupo.

Diversidad y Distribucion

Los bivalvos de agua dulce incluyen un gran nimero de especies pertenecientes a diversos grupos
taxondmicos. Entre ellos podemos mencionar los corbiculidos (familia Corbiculidae), los esféridos
(familia Sphaeriidae), el mejilléon dorado Limnoperna fortunei y el mejillén zebra Dreissena polymorpha,
entre otros. Sin embargo, uno de los grupos dulceacuicolas mds extensos y diversos es el de los
Unionoida (=Unioniformes) o unionoideos. Cominmente se los conoce como “nayades” o “almejas
nacariferas” y comprende mas de 800 especies (Graf y Cummings, 2006).

La EVOLUCION de los unionoideos, asi como la agrupacion de las familias y la taxonomia dentro de cada

una de ellas, son temas que estan en continuo debate entre los investigadores del grupo (Bogan, 2008;
Cummings y Graf, 2015). Sin embargo, hay algunos puntos en los que la mayoria de ellos concuerdan:

1)  Su origen se remonta al limite Paleozoico/Tridsico (Bogan y Roe, 2008).
2)  Las familias conforman un grupo monofilético* (Graf y Cummings, 2006, Whelan et al., 2011).

3) El antecesor mas probable es un bivalvo marino de la familia Trigonidae, similar al género Neotrigonia
Cossmann, 1912 (Graf y Cummings, 2006, Whelan et al., 2011).

En América del Sur, los registros fdsiles mas antiguos corresponden al Plioceno para la familia Hyriidae y al
Mioceno para los Mycetopodidae (Gordillo, 2010). Parodiz y Bonetto (1963) notan una clara diferencia entre la
evolucién de las especies de la Cuenca del Plata (mds similares a la fauna amazédnica) y las especies de la region
andina (mas relacionadas con las especies de América del Norte).

*Se dice de aquellos grupos que incluyen a todos los taxones que descienden de un ancestro comun; un grupo monofilético se
diagnostica por la presencia de caracteres derivados comunes a todos sus miembros (Crisci et al., 2000).

Segun Parodiz y Bonetto (1963) y Bogan (2008), dentro de los Unionoida podemos agrupar a las
nayades en 6 familias: Unionidae, Margaritiferidae, Iridinidae (ex Mutelidae), Etheriidae, Hyriidae y
Mycetopodidae (Figura 1). Las ultimas dos familias mencionadas estadn representadas en Argentina,
ocupando principalmente dos regiones hidrograficas (Bonetto, 1961; Torres et al., 2015):

e Lacuenca parano-platense (rio Parang, rio Uruguay, Rio de la Plata y afluentes).
e El oeste de la Patagonia, hasta el norte de la Provincia de Chubut (zona de lagos).

Los géneros que se encuentran en Argentina dentro de la familia Hyriidae son Diplodon y Castalia
(Figuras 2A y 2B). La familia Mycetopodidae estd representada en Argentina por los géneros
Anodontites, Mycetopoda, Monocondylaea, Fossula y Leila (Pereira et al., 2013). (Figura 2C, 2D y 2E).
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Figura 1: Distribucién mundial de las familias de unionoideos reconocidas: A) Unionidae; B) Margaritiferidae; C) Iridinidae (ex Mutelidae);
D) Etheriidae; E) Hyriidae; F) Mycetopodidae. Modificado de Bogan (2008).

&

Figura 2: Representantes de los géneros presentes en Argentina. Hyriidae (arriba): A) Diplodon sp.; B) Castalia sp.

Mycetopodidae (abajo): C) Anodontites sp.; D) Mycetopoda sp.; E) Leila sp. Escala=1cm. Fotografias: L. Cao; S. Torres.
Ejemplares del Museode La Plata: MLP-Ma 2793; MLP-Ma3708; MLP-Ma5994; MLP-Ma5980; MLP-Ma5988.
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Situacion ambiental

En las ultimas décadas, el interés por el
estudio de los unionoideos ha aumentado a nivel
mundial, debido a la rapida extincidn de especies
y a la disminucién del tamafio de sus
poblaciones. (Bogan, 2008). En Argentina, la
extraccién comercial de almejas nacariferas que
se realizé a partir de la década del 50, produjo
una importante reduccion del numero de
ejemplares (Ver Recuadro). Luego el interés
comercial disminuyd debido al reemplazo del
nacar por materiales como el plastico (Darrigran,
2013).

Segun distintos autores, como por ejemplo
Bogan (1993) y Williams et al. (1993), existen
varios factores que afectan a su situacion
ecoldgica:

La EXTRACCION de almejas nacariferas y Ia

apreciacion de su nacar se remontan a las primeras

poblaciones humanas. En general, el nacar se utilizaba
para la fabricaciéon de objetos ornamentales (aros y
cuentas de collares), mientras que las conchillas servian
para la producciéon de herramientas, e incluso eran
trituradas para aplicarse con fines medicinales.

En el Parana medio se desarrollé una importante
industria de extraccién, llegando a obtener 2000 toneladas
de valvas por afio, equivalentes a 72 millones de almejas
de gran tamafo. La materia prima era utilizada
principalmente para la produccién de botones que serian
exportados a Europa (Gordillo, 2010). Los restos de nacar
de menor calidad eran aprovechados como material de
construccion, entre otros usos (Darrigran, 2013).

e La contaminacidon y la modificacién de los cursos de agua reducen la posibilidad de

asentamiento de las especies acuaticas (Paschoal et al., 2015).

e La competencia con especies exodticas mejor adaptadas a ambientes alterados por las

actividades humanas (Darrigran y Damborenea, 2011).

e La complejidad de su ciclo de vida depende de una delicada estructura a nivel de ecosistema.

Sin embargo, no todas las especies de unionoideos se encuentran en riesgo de extincidon. Un
ejemplo de ello es el caso de la almeja Sinanodonta woodiana (Lea, 1834) (familia Unionidae) (Figura 3).
Esta especie, originaria del este de Asia, ha expandido su distribucién en esa regidon y ha logrado
establecerse en casi toda Europa y parte de América Central. Al parecer, la introduccidn en estos paises
ocurrié involuntariamente y estuvo relacionada con la introduccién de peces para piscicultura. Aunque
todavia es un tema discutido, se sospecha que la presencia de esta especie podria tener efectos
negativos sobre las poblaciones de bivalvos nativos en Europa (Adam, 2010).

A B
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Figura 3: Sinanodonta woodiana. A) Aspecto general de las valvas del adulto.
B) Distribucion en Europa en el afio 2010. Modificado de Adam (2010).
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Morfologia y habitat

El cuerpo de los bivalvos esta protegido por dos valvas rigidas laterales que rodean el cuerpo y que
pueden cerrarse gracias a la presencia, en general, de dos musculos aductores, uno anterior y otro
posterior. Cubriendo la parte dorsal y lateral del organismo, y protegiendo su masa visceral, se extiende
una capa de tejido llamada manto. Este tejido es el encargado de la formacién de las valvas. Ademas,
poseen una estructura muscular y movil llamada pie que les permite enterrarse en fondos blandos. El
pie también puede presentar glandulas secretoras de filamentos de proteina (biso) que le brindan la
capacidad de fijarse a sustratos duros (Darrigran, 2013; ltuarte, 2009).

Los bivalvos son animales acuaticos y sedentarios que generalmente se alimentan por filtracion de
particulas que estan en suspensién en el agua. Para ello tienen un par de branquias a los lados del
cuerpo, con una estructura parecida a un filtro. A través de las branquias pasa el agua y las particulas de
alimento quedan retenidas, para ser luego llevadas a la boca por un par de palpos bucales.
Generalmente, el agua ingresa al cuerpo por una abertura inhalante ventral y sale a través de una
abertura exhalante dorsal. En algunos casos, las paredes de tejido que rodean las aberturas se alargan
formando un par de sifones (Darrigran, 2013; Ituarte, 2009) (Figura 4).

branquias miusculo
miisculo retractor
retractor posterior
anterior ) -
musculo ’ - . musculo
aductor B S aductor
anterior A I ¥ [ -y 0 posterior

manto

palpos labiales

Figura 4: Vista externa de un ejemplar de Leila blainvilliana (Lea, 1834) con el pie y los sifones extendidos (izquierda). Fotografia: L. Cao.
Detalle de los érganos internos de un unionoideo (derecha). Modificade de www.ksu.edworganismicimages/clamlabeled1.jpg.

Los unionoideos son exclusivamente dulciacuicolas, y pueden encontrarse en fondos duros y blandos,
estableciéndose en ambientes de alta corriente (arroyos, rios de montafia) o baja corriente (lagos,
lagunas, charcas, rios de planicie) (Cummings y Graf, 2015). El crecimiento es relativamente lento en
comparacién con el de la mayoria de los invertebrados, pudiendo vivir varias décadas e incluso superar
los 100 afios en algunas poblaciones (Bauer, 1992).
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Fecundacion y desarrollo temprano

Los bivalvos exhiben formas de reproduccién muy variadas.
Sin embargo, todas las especies comparten un rasgo: la ausencia
de 6rganos copuladores’. Por lo tanto, la fecundacién conlleva la
liberacién de al menos un tipo de gametas al agua. En el caso de
los unionoideos, los sexos son generalmente separados -aunque
se ha observado una pequeiia proporcion de especies
hermafroditas (Cummings y Graf, 2015)-, siendo los machos los
encargados de liberar los espermatozoides al agua para fecundar
los évulos dentro del cuerpo de la hembra.

Los espermatozoides, en este grupo, ingresan a la hembra

siguiendo la corriente de agua y atravesando la abertura

Figura 5: Marsupio en la branquia de una almeja
hembra. Tomado de Brugniy Viozzi (2005). inhalante. Luego llegan a un espacio llamado camara

suprabranquial, donde se alojan los ovocitos luego de ser liberados por los foliculos femeninos. Es en
ese espacio donde ocurre la fecundacién (Cummings y Graf, 2015).

Luego de la fecundacion, los ovocitos fecundados o huevos permanecen dentro de la hembra donde
crecen y se desarrollan hasta convertirse en larvas. Para ello, una (lo mas comun) o ambas branquias de
las ndyades hembras se ensanchan y se modifican en un marsupio (Figura 5). El marsupio alojara a los
huevos durante su desarrollo y hasta el momento de la liberacion de las larvas al medio acuatico
(Watchler et al., 2001).

Ciclo de vida. Desarrollo de la larva en peces

En general, las larvas de los bivalvos se desarrollan en el agua y se alimentan del plancton. Cuando la
larva llega al estado de juvenil, desciende hasta / ! s ) / '

el fondo para pasar alli el resto de su vida
(Brusca y Brusca, 2005).

En los unionoideos, este proceso que sufre
la larva para llegar a ser un adulto se complejiza

(Figura 6). En vez de flotar libre en el agua, la

larva debe buscar un hospedador al cual
adherirse. En casi todos los casos estudiados
(cabe mencionar que los ciclos de vida de la
mayoria de las especies de la regidn
Neotropical se desconocen) el hospedador es
un pez. Watchler et al. (2001) mencionan casos

o Figura 6: Ciclo de vida basico de los unionoideos. Modificado de Cummings y
de anfibios urodelos (salamandras) actuando | Graf(2015).

como hospedadores. La larva suele adherirse a regiones particulares del pez como los opérculos, los
radios de las aletas o los filamentos de las branquias.

! Aquellos drganos que sirven para la cépula. Cépula: acoplamiento sexual entre macho y hembra (Diccionario de la Real
Academia Espafiola, 2016).
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A modo de defensa, el pez genera una cdpsula de tejido con la larva en su interior (Watchler et al.,
2001) (Figura 7). Para poder crecer y desarrollarse en un juvenil, la larva se alimentard de los tejidos de
la capsula, siendo entonces un verdadero ectoparasito.
Sin embargo, en el trabajo de Silva-Souza y Eiras (2002) en
el que la parasitosis ha sido estudiada, los investigadores
afirman que los dafios en el tejido del pez son minimos, y
gue las larvas no causarian efectos negativos a menos que
se encontraran adheridas en grandes densidades. No
obstante, las pequefas heridas producidas por la
liberacion del juvenil pueden favorecer la entrada de
organismos patdgenos o sustancias toxicas, produciendo
infecciones que, en ultima instancia, pueden matar al pez.
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La disponibilidad de alimento en el cuerpo del pez y la

Figura 7: Larvas encapsuladas en las branquias de un proteccion contra depredadores no son las Unicas
pez. Tomadode ventajas que la relacidn paréasita brinda a los unionoideos.

www.molluskconservation.org/MUSSELS/Reproduction/ himl L
Al viajar con el pez, las larvas son transportadas, por lo

tanto los juveniles encuentran nuevos ambientes donde asentarse, siendo ésta una importante forma
de dispersién para este grupo de bivalvos (Watchler et al., 2001).

Para poder sujetarse a un pez y completar su ciclo de vida, las larvas de los unionoideos presentan
algunas caracteristicas morfoldgicas que las diferencian de las larvas del resto de los bivalvos.
Generalmente, sus valvas estan provistas de ganchos con formas y tamafios variables. Muchas veces
esos ganchos estan cubiertos por filas de dientes o por un tejido adhesivo. Un poderoso musculo
aductor es el encargado de cerrar las valvas. Algunas larvas también poseen un filamento largo que
podria ser un sensor de potenciales hospedadores, aunque su funcién es todavia discutida. En la
superficie interna del cuerpo, se pueden observar érganos ciliados y penachos de pelos sensoriales que
les permitirian identificar la presencia de un pez en el agua (Watchler et al., 2001).

La forma larvaria antes mencionada la podemos encontrar en el ciclo de vida de las familias Hyriidae,
Unionidae, y Margaritiferidae. Se la denomina gloquidio o glochidium (Figura 8). Parodiz y Bonetto
(1963) y autores posteriores argumentan que la presencia de una larva de tipo gloquidio justifica la
agrupacion de las familias anteriormente mencionadas en la superfamilia Unionacea (= Unionoidea).

100 p
Figura 8: Esquema de un gloquidio (izquierda). Imagen de un
gloguidio tomada mediante un microscopio electrénico de barrido
(derecha). Modificado de Zardus y Marcel (2006).
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En las familias Mycetopodidae, Iridinidae y Etheriidae la larva presenta una serie de modificaciones
morfolégicas respecto del gloquidio. Su forma es mas fina y alargada. Ademas posee l6bulos adhesivos
anteriores y posteriores. La region posterior
también puede presentar filas de ganchos vy
pelos sensoriales. A este tipo de larva se lo
denomina lasidio o lasidium (Bonetto vy
Ezcurra, 1962; Watchler et al., 2001) (Figura 9,
izquierda). Segun Parodiz y Bonetto (1963) y

otros autores, las Familias que presentan este 24

tipo larvario se agrupan en la superfamilia Figura 9: Larva lasidio (izquierda). Escala=20um.Haustorio (derecha).
Escala= 100um. Modificadode Wachtleretal. (2001).

Mutelacea (= Etherioidea).

Existe un caso muy particular dentro de este grupo en el que el lasidio sufre una metamorfosis previa
a convertirse en juvenil. La larva adquiere una forma mas alargada y vermiforme (similar a un gusano) y
no se desarrolla una capsula. A esta etapa suele denominarsela haustorio o haustorium vy, al parecer, es
exclusiva de la especie africana Mutela bourguignati (Bourguignat, 1885) (familia Iridinidae) (Watchler et
al., 2001) (Figura 9, derecha).

En casi todos los casos, la liberacion de las larvas por parte de la hembra no esta condicionada por la
presencia de un pez en las cercanias. Por lo tanto, es la larva la que debe identificar a un pez y adherirse
a él mientras pueda mantenerse a flote. Esta estrategia implica que gran cantidad de larvas van a morir
sin alcanzar a un hospedador. Es probable que por esto las hembras de los unionoideos produzcan y
alojen cientos de miles y hasta millones de ellas (Watchler et al., 2001), de las cuales sélo un pequefio
porcentaje lograra sobrevivir.

El género Lampsilis Rafinesque, 1820 (familia Unionidae), oriundo de América del Norte, ha
desarrollado una estrategia muy peculiar que, e

seglun Watchler et al. (2001), podria aumentar la
probabilidad de encuentro entre los gloquidios y
los peces hospedadores. Los bordes del manto de
la hembra se han modificado con formas y colores
gue asemejan a un pez carnada (Figura 10). Si un
pez hospedador se acerca para alimentarse de este
pez simulado, la hembra libera los gloquidios y asi
asegura que una gran cantidad de ellos se adhieran
al hospedador. Otras especies de unionoideos
exhiben estrategias similares para asegurar la
infestacion (Watchler et al., 2001): algunas
hembras liberan los gloquidios en forma de
agregados que simulan un alimento atractivo para

Figura 10: Hembra de Lampsilis omnata desplegando su
carnada (circulo rojo). Modificadode
del alimento del pez para ser comidas. www.molluskconservation.org/MUSSELS/Reproduction/ himl

los peces. Incluso algunas hembras toman la forma
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En muchas especies de unionoideos de América del Norte como Anodonta inbecilis Say, 1829,
Strophitus undulatus (Say, 1817), Obliquaria reflexa Rafinesque, 1820 (Watchler et al., 2001), y en las de
Ameérica del Sur pertenecientes al género Diplodon subgénero Rhipidodonta (Bonetto, 1962), el estado
de larva parasita ha desaparecido secundariamente y el desarrollo del juvenil ocurre de manera directa
a partir del embriodn.

Conservacion y reproduccion

En Europa

Margaritifera margaritifera (Linneo, 1758) (Margaritiferidae) es considerada la especie con un mayor
riesgo de extincidn para los paises europeos. Algunos autores consideran que es una de las principales
especies en riego a nivel mundial (Machordom et al., 2003). Su distribucién abarca la costa noreste de
Norteamérica, Europa y las regiones articas y templadas del oeste de Rusia. Generalmente habita en rios
y arroyos de alta corriente, bajo nivel de sedimentos y escasos nutrientes. Investigadores de distintas
regiones de Europa han podido determinar que M. margaritifera presenta cierto grado de especificidad
en su ciclo parasitario ya que soélo puede desarrollarse con éxito en peces salménidos (Geist, 2005;
Watchler et al., 2001).

En la actualidad, se llevan a cabo programas de conservacion y relocalizaciéon para salvar las
poblaciones de esta especie que estan mas aisladas (Araujo y Ramos, 2001; Hastie y Young, 2003; LiFE-
NAYADE, 2004). Los estudios sobre su reproduccién estan orientados a la cria en cautividad de juveniles
para su reimplantacion en el ambiente natural (Buddensiek, 1995; Thomas et al., 2010).

En América del Norte

Gran parte de los esfuerzos de conservaciéon de unionoideos se han enfocado en resolver
problematicas relacionadas con la introduccién del “mejillén zebra” o Dreissena polymorpha (Pallas,
1771). Este Bivalvo colonizd los Grandes Lagos en la segunda mitad de la década del ‘80 y, desde ese
momento, se han encontrado poblaciones a lo largo
de algunos rios principales de Estados Unidos de
América (Metcalfe-Smith et al., 1998).

Dreissena polymorpha estaria afectando de forma
severa a muchas especies de unionoideos nativos, ya
que Ricciardi et al. (1998) han registrado extinciones
de los mismos desde el momento de su introduccién.
De forma directa puede causar mortalidad en las
nayades al adherirse sobre sus conchillas e impedir el

enterramiento, el movimiento y la alimentacion de los
individuos. Este proceso es conocido como biofouling | rigura 11: preissena polymorpha causando biofouling sobre
(Baker y Hornbach, 1997; Ricciardi et al., 1996; Sousa | unanayade. Tomadode wiki.bugwood org/Dreissena_polymorpha

et al., 2011) (Figura 11). Asimismo, D. polymorpha puede estar afectando de forma indirecta al reducir
la cantidad de nutrientes disponibles en el agua (Parker et al., 1998).
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En América del Sur

El estudio sobre unionoideos es aun escaso para implementar programas de conservacién. En
general, no se conoce el riesgo de extincién de las especies. En Brasil, los estudios de Callil y Dreher-
Mansur (2007), Callil et al. (2012) y Silva-Souza y Guardia-Felipi (2014) se enfocan en la reproduccién y
gametogénesis de Anodontites trapesialis (Lamark, 1819) (familia Mycetopodidae) y los de Meyer et al.
(2010, 2013) en la conservacion de especies endémicas’ y vulnerables como Diplodon expansus (Kiister,
1856) (familia Hyriidae). En Argentina y Chile, los trabajos estdn mayormente orientados a conocer la
biologia de Diplodon chilensis (d'Orbigny, 1835) (familia Hyriidae), una especie propia de la Patagonia
(Parada y Peredo, 2005; Parada et al., 1990; Peredo y Parada, 1984; Semenas y Brugni, 2002). Estos
conocimientos podrian favorecer al desarrollo de estrategias de conservacion de la especie.

Existen dos especies de bivalvos exdticos que podrian amenazar la existencia de los unionoideos en
Ameérica del Sur (Darrigran, 2002): el “
Mytilidae) y Corbicula fluminea (Miller, 1774) (familia Corbiculidae). Ambas provienen del sudeste de
Asia y han invadido la cuenca del Plata y el sistema endorreico del centro de Argentina, ingresando por

mejillén dorado” Limnoperna fortunei (Dunker, 1857) (familia

el Rio de la Plata. Ademas invadieron la cuenca del Guaiba. C. fluminea invadié también la cuenca del
Amazonas hacia el norte y la cuenca de los rios Negro y Colorado en Patagonia. L. fortunei es capaz de
provocar biofouling sobre las nayades y competir por los nutrientes al igual que Dreissena polymorpha
(Darrigran, 2002) (Figura 12), pero el impacto que causan estas dos especies de bivalvos invasores sobre
los bivalvos nativos aun no ha sido estudiado.

En lo referente a la reproduccién de las nayades en esta region, es mucho lo que falta por saber. Si
bien se conocen los estadios larvarios de varias especies que habitan en Brasil y Argentina (Bonetto,
1962; Dreher-Mansur, 1999; Dreher-Mansur y Silva, 1999), es muy poco lo que se conoce sobre los
hospedadores y los procesos de desarrollo en el ambiente. Un estudio sobre los requerimientos para el
desarrollo de larvas en laboratorio ha sido llevado a cabo por Cunha-Lima (2010).

Figura 12: Ejemplares de Limnoperna fortunei
adheridos a un unionoideo. Fotografia: Gustavo Darrigran

2 Endémico/a: taxdn que esta restringido a un drea dada y no se encuentra en ninguna otra parte del mundo (Crisci et al.,
2000).
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