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    Introducción


    –––––––•–––––––


    De acuerdo con un mito quechua registrado en el siglo  XVI en Huarochirí, en la costa central de Perú,1 Pariacaca, divinidad de la sierra, peleó contra Huallallo Carhuincho, dios de la región costera. En la batalla final, el costeño se convirtió en fuego para quemar a su oponente, quien se transformó en lluvia y lo anegó, formando la laguna de Mullucocha. En el interior quedaron sumergidos el dios y su santuario como fuego latente.


    Es notable que la Mullucocha sea un cuerpo de agua continental que guarda en su interior una energía divina ígnea; sin embargo, su nombre alude al mullu, concha marina de tonalidad roja. El pasaje mítico, sin duda, muestra juegos metafóricos a los que fueron tan aficionadas las sociedades prehispánicas de América, que fundían elementos opuestos y complementarios: una concha, fría y acuática por excelencia, de color rojo, relacionada con el fuego y el calor. Es muy posible que el nombre Mullucocha refiera a ese fuego latente, sumergido en las profundidades del agua.


    En el resto de Mesoamérica el caso es similar, ya que el tapachtli es también una concha marina, procedente del acuático inframundo, de color rojo, que alude al fuego. Posiblemente, en ciertos contextos, fue una expresión del diafrasismo nahua que era la expresión de la guerra sagrada, el atl-tlachinolli (agua y hoguera). Entre los antiguos mayas, las cuentas de conchas encarnadas se llaman kan, que significa amarillo y fuego.


    Tanto en Mesoamérica como en la región andina, las conchas de tapachtli y mullu, respectivamente, aparecen frecuentemente en contextos de sacrificio, posiblemente porque su color era similar al de la sangre, líquido precioso por excelencia.


    Las conchas de Spondylus, especialmente las especies crassisquama y limbatus,2 fueron las más valoradas por los pueblos de la América antigua. Sin embargo, también parecen haber sido apreciadas las valvas de otras especies, de tonalidades amarillas, naranjas, rosadas e incluso moradas. Esto lo confirman los hallazgos arqueológicos en que aparecen mezcladas piezas de Chama coralloides, Nodipecten subnodosus,3 Argopecten purpuratus y Choromytilus chorus.


    En el presente libro se compilan 13 trabajos que tratan distintos aspectos acerca de la importancia de las conchas rojizas en la América antigua. En ellos se abordan las características biológicas de algunas de las especies, su obtención, circulación y producción, su uso como bien de prestigio, su simbolismo e, incluso, su valor económico.


    En la primera de las contribuciones, Federico García, Óscar Holguín y Rodolfo Ramírez nos ilustran acerca de las características biológicas del género Spondylus —sin duda, la concha rojiza de mayor importancia entre las antiguas sociedades americanas—, las diferentes especies, sus rasgos anatómicos y fisiológicos, su distribución y hábitat, así como los problemas de contaminación de su hábitat hoy en día.


    El trabajo de Reyna Solís se centra en el estudio de una de las colecciones malacológicas más antiguas de Mesoamérica, que es la hallada en Teopantecuanitlán, Guerrero, perteneciente al periodo Formativo (1100 a 600 a.C.). En este asentamiento se han encontrado evidencias de la producción de objetos de concha luego del surgimiento de las jerarquías sociales, que trajo como consecuencia la demanda de bienes valiosos, escasos y procedentes de regiones lejanas, por parte de las élites nacientes. Es interesante señalar que ya en ese momento se trabajaban las tres especies que posteriormente se considerarían con el término tapachtli: Nodipecten subnodosus, Spondylus crassisquama y Chama coralloides.


    En su trabajo, Emiliano Melgar plantea la existencia de un taller especializado en la elaboración de objetos de concha en la acrópolis de Xochicalco. En lo referente a las conchas de tonalidades encarnadas, se identificaron cuatro especies, de las cuales únicamente objetos terminados de Spondylus crassisquama se han hallado en ofrendas y entierros en la plaza principal del sitio. De las otras tres especies es notable la escasez de piezas, por lo cual se infiere que su producción se destinaba a la exportación.


    Adrián Velázquez, Belem Zúñiga, Norma Valentín y María de Lourdes Gallardo analizan uno de los más espectaculares hallazgos de piezas de concha que se hayan hecho en el centro de México: la Coraza de Tula. En el trabajo se presentan los procesos de conservación y rearmado de una vestimenta similar a un chaleco y un collar, lo cual se pudo hacer gracias a los cuidadosos trabajos de excavación. También se proporciona la identificación taxonómica de las especies y las técnicas de manufactura empleadas en la elaboración de los objetos, los cuales fueron replicados con fines museográficos. Esta experiencia dio lugar a algunas reflexiones que enriquecieron la investigación.


    En el trabajo siguiente, Norma Valentín, Adrián Velázquez y José Álvaro Barrera presentan el hallazgo de la ofrenda con mayor número de conchas de tapachtli hallada hasta el momento en el Templo Mayor de Tenochtitlan. Se encontraron en este depósito varias de las principales especies de conchas rojizas, de las que destacan por su tamaño los bivalvos completos de Spondylus crassisquama, cuyas tallas son mucho mayores de las que se registran en la actualidad. Los autores también refieren el gran valor de los bienes inhumados, en términos de medios de cambio indígenas, según las fuentes históricas.


    Respecto al área cultural de Oaxaca, Emiliano Melgar y Reyna Solís presentan la distribución de los materiales de conchas rojizas recuperados en distintos barrios y sectores de Monte Albán. A partir de la información analizada, se aprecia un mayor valor otorgado al género Spondylus, cuyo uso se restringe a la plaza principal. Asimismo, se determinaron dos áreas productivas: una vinculada al taller ubicado en la plataforma norte, y la otra que abarcaba a los barrios del sitio.


    Con respecto a la zona maya, el trabajo de Adriana Castillo y Shiat Páez trata sobre los hallazgos y la producción de objetos de Spondylus en el sitio costero de Calica, Quintana Roo. Gracias a la identificación biológica, las autoras encuentran que la mayor parte del material empleado es exótico y procede de la costa del Pacífico en dos momentos de ocupación del sitio. Asimismo, advierten una continuidad tecnológica en los periodos estudiados, con la incorporación, durante el Posclásico, de algunos materiales de trabajo desconocidos, que curiosamente también son foráneos.


    En su contribución, Elodie Mas y Cinthya Cárdenas analizan el singular hallazgo de un individuo que fue inhumado portando dos prendas de calzado compuestas por hileras de cuentas de Spondylus crassisquama, Spondylus limbatus y piedras de tonalidades azul verdosas. Con base en el carácter exótico de los materiales y su compleja elaboración, las autoras reflexionan acerca de la importancia del personaje enterrado, la prominencia del sitio en que fue hallado y las interacciones entre la cuenca de Sayula, la costa del Pacífico, y el norte de México.


    En el texto que sigue, Adrián Velázquez y Norma Valentín abordan el estudio de dos piezas sin contexto arqueológico que formaban parte de la colección particular de Milton Leof. Se trata de dos representaciones de salamandras hechas con fragmentos de gran tamaño de Spondylus crassisquama. La identificación biológica de las salamandras, sus características formales y las técnicas de elaboración usadas permiten ubicar estos objetos como propios del Occidente de México.


    En su trabajo, Luis Gómez, Víctor Landa y Emilio Michel hacen una revisión de ejemplares de conchas rojizas en entierros de diferentes periodos de la historia prehispánica del Occidente de México, desde el Formativo hasta el Posclásico. Con base en ello, determinaron que los distintos grupos usaban básicamente las mismas especies que el resto de las sociedades mesoamericanas, e incorporaban eventualmente nuevas especies o incluso algunas que, por no tener el color característico, fueron pintadas de rojo. También reflexionan sobre el simbolismo del color rojo y su relación con el cuerpo, de acuerdo con la información de las fuentes históricas del siglo  XVI.


    En lo que se refiere al Área Andina, el texto de Mercedes Guinea trata sobre la producción de cuentas de Spondylus crassisquama en Atacames, en la costa ecuatoriana, entre los años 700 y 1526. Según la autora, ésta se desarrolla en contextos domésticos entre familiares, e incrementa notablemente su producción hacia el año 900, cuando se expandieron los grupos de la costa norte de Perú. El gran aprecio por estos materiales los convirtió en el principal producto de intercambio de los comerciantes ecuatorianos durante el periodo incaico hasta la llegada de los españoles.


    Anne Marie Hocquenghem retoma varios de los aspectos planteados hace varias décadas por el distinguido andinista John Murra sobre las conchas de mullu. Discute aspectos simbólicos y rutas de intercambio con base en una extensa revisión de las fuentes documentales y hallazgos arqueológicos en el norte de Perú.


    En el último trabajo de esta compilación, Adrián Velázquez, Emiliano Melgar y Anne Marie Hocquenghem llevan a cabo una comparación entre el tapachtli y el mullu en Mesoamérica y el Área Andina, sobre varios aspectos: especies empleadas, formas de obtención en las costas, rutas de circulación a los sitios de tierra adentro, objetos elaborados, técnicas de manufactura y simbolismo. Los investigadores encuentran interesantes semejanzas pero también diferencias que ocurren a lo largo del tiempo en estas dos grandes áreas culturales.


    Adrián Velázquez Castro

    Emiliano Ricardo Melgar Tísoc


    
      
        1 Dioses y hombres de Huarochirí, México, Siglo XXI, pp. 51-53.

      


      
        2 Hasta hace poco llamadas Spondylus princeps y Spondylus calcifer. En los textos se han hecho las actualizaciones de los nombres científicos de acuerdo con el World Register of Marine Species.

      


      
        3 Anteriormente Lyropecten subnodosus.

      

    

  


  
    1. Características bioecológicas de los moluscos bivalvos del género Spondylus Linnaeus, 1758


    –––––––•–––––––


    Federico Andrés García-Domínguez,1 Óscar Efraín Holguín-Quiñones2 y Rodolfo Ramírez-Sevilla3


    Introducción


    El nombre Spondylus, además de ser la designación sistemática del único género de los bivalvos de la familia Spondylidae, es el nombre común con que se les denomina frecuentemente. También se les conoce como ostras espinosas (thorny oysters o spiny oysters) en países de habla inglesa. Algunas especies tienen nombres comunes específicos: por ejemplo, la Spondylus limbatus (G. B. Sowerby II, 1847) es conocida como “ostión vaca” en Costa Rica y como “almeja burra” en México (Mata-Jiménez et al., 1990; Villalejo-Fuerte et al., 2002); a la Spondylus leucacanthus (Broderip, 1833) y la Spondylus crassisquama (Lamarck, 1819) se les llama “viejitas” o “conchas chinas” en México (Villalejo-Fuerte y García-Domínguez, 1998); en Ecuador la Spondylus crassisquama recibe el nombre popular de “ostra roja espinosa” y la Spondylus americanus (Hermann, 1781) el de “ostra espinosa del Atlántico”. En Perú la Spondylus crassisquama conserva el nombre quechua de mullu (“Mullu: el oro rojo de los incas”, 2012).


    La palabra spondylus procede del latín spondylus, y ésta a su vez de la palabra griega sphondylos (σπόνδυλος), utilizada por Hipócrates en el siglo  V a.C., con el significado anatómico de vértebra, especialmente vértebra cervical, o cada uno de los pequeños huesos que forman la columna vertebral (The Free Dictionary, 2018; Diccionario etimológico español en línea, 2018). No está clara la raíz de la que procede el vocablo griego, pero tiene el mismo sufijo que cóndilo (kóndilus, nudo o nudo de una articulación), que es la parte saliente de un hueso que encaja en el hueco de otro para formar una articulación (Diccionario etimológico español en línea, 2018).


    La posición taxonómica de Spondylus es la siguiente: phylum: Mollusca, clase: Bivalvia Linnaeus, 1758; subclase: Pteriomorphia Beurlen, 1944; orden: Ostreoida Férussac, 1822; superfamilia: Pectinoidea Rafinesque, 1815; familia: Spondylidae Gray, 1826; género: Spondylus Linnaeus, 1758 (Skoglund, 2001).


    La familia Spondylidae es monotípica porque tiene un solo género: Spondylus, cuyo registro fósil más antiguo data del periodo Jurásico, hace 180 a 190 millones de años (Harper, 1991; Dimitrijević y Tripković, 2002). Evidencias morfológicas del registro fósil y estudios de genética molecular indican que la familia Spondylidae se originó en el Jurásico medio, a partir de un ancestro perteneciente a la familia Pectinidae, posiblemente del género Spondylopecten, que se conoce del Triásico tardío (Waller, 2006).


    Actualmente se acepta que el género se compone de 149 especies (Spondylus, 2012), que se distribuyen en toda la región tropical y subtropical del planeta. Stanley (1970) ha postulado que sus hábitos cementantes y el desarrollo de las espinas requieren de cantidades extraordinarias de carbonato de calcio disuelto en el agua del mar, condición que se presenta en las zonas poco profundas de los mares tropicales, lo que explica la distribución circuntropical actual del Spondylus. Algunas especies habitan a grandes profundidades, tal es el caso del Spondylus gussonii (O. G. Costa, 1830), que se ha encontrado en arrecifes profundos del coral Dendrophyllia spp., asociados a volcanes de lodo, a profundidades de 500 a 600 m en la costa noroeste de Marruecos (Foubert et al., 2008).


    En América habitan relativamente pocas especies. En la costa del Atlántico se conocen cuatro, de las cuales dos son endémicas: la Spondylus tenuis (Schreibers, 1793) y la Spondylus ictericus (Reeve, 1856) (WoRMS Editorial Board, 2018) (figura 1), que habitan desde el sureste de Florida hasta Brasil, a una profundidad de entre 6 y 60 m, y la Spondylus americanus (figura 2), que habita desde Carolina del Norte hasta Brasil, a una profundidad de entre 3 y 50 m (Abbott, 1974). La cuarta, la Spondylus gussonii (figura 3), se distribuye en el Golfo de México, el mar Caribe y el mar Mediterráneo, a profundidades de entre 168 y 686 m (Abbott, 1974). Existen registros de estas tres especies en las costas brasileñas (Rocha et al., 2015). En la costa del Pacífico oriental también se conocen tres especies: la Spondylus limbatus (figura 4), que se distribuye desde el extremo norte del golfo de California hasta Perú, a profundidades de entre 3 y 30 m, y dos especies que se distribuyen desde la isla de Cedros, en la costa occidental de la península de Baja California, hasta la isla de La Plata en Ecuador, la Spondylus leucacanthus (figura 5), que habita entre 25 y 90 m de profundidad, y la Spondylus crassisquama (figura 6), en fondos de 3 a 30 m (Keen, 1971; Skoglund y Mulliner, 1996). La distribución geográfica de las seis principales especies americanas continentales de Spondylus se observa en la figura 7. La octava especie: la Spondylus gloriosus (Dall, Bartsch y Rehder, 1938) habita en algunas islas americanas: las Revillagigedo, en México, la isla del Coco, en Costa Rica, las islas Clipperton, bajo juridicción de Francia, la isla de Malpelo, en Colombia, y las Galápagos, en Ecuador. También se le encuentra en el Indo-Pacífico occidental y en Hawai (Lamprell, 2006; Coan y Valentich-Scott, 2012).


    Los nombres más comunes y conocidos de dos de las especies de la costa del Pacífico americano (Spondylus princeps y Spondylus calcifer) han sido actualizados recientemente. En el caso de Spondylus calcifer, Coan y Valentich-Scott (2008) propusieron asignarle el nombre de Spondylus limbatus, mediante el procedimiento denominado “Reversal of precedence”, descrito en el artículo 23.9.1-2 del Código Internacional de Nomenclatura Zoológica (ICZN, por sus siglas en inglés) de 1999, por lo que el nombre Spondylus calcifer ha caído en desuso. Por la misma razón, Spondylus princeps también ha caído en desuso, ya que la especie fue descrita originalmente como Spondylus crassisquama por Lamarck en 1819 (Finet y Lamprell, 2008; WoRNS Editorial Board, 2018).


    Algunas especies de Spondylus se consideran actualmente amenazadas, principalmente la Spondylus limbatus y la Spondylus crassisquama, debido a la intensa sobreexplotación a que son sometidas en toda su área de distribución. Actualmente, se les protege en Ecuador, mediante el Acuerdo Ministerial 136, que establece una veda permanente del recurso concha de estas dos especies sobre cualquier forma de captura, transporte, comercialización y consumo, hasta que no existan estudios científicos de población y aprovechamiento que sustenten las medidas de ordenamiento necesarias para establecer una pesca responsable (Morán-Velásquez, 2009). En un estudio sobre la distribución y abundancia de Spondylus, Aguilar y colaboradores (2013) realizaron muestreos submarinos de 100 m2 en 48 arrecifes rocosos de varias localidades de Ecuador, monitoreando un área de aproximadamente 28 700 m2. En el área con mayor número de conchas de Spondylus encontraron 292 ejemplares (0.003 individuos por m2) y en la de menor población encontraron 22 (0.006 individuos por m2). Por ello concluyen que, debido a las bajas densidades encontradas en los sitios de muestreo, es poco probable una recuperación natural, por lo que proponen realizar un proyecto cuyo objetivo principal sea producir semillas y transportarlas al medio natural.


    En México la Spondylus limbatus ha sido declarada “especie sujeta a protección especial”, a través de la Norma Oficial Mexicana, NOM-59 1994 (1994) en la que se establece que el aprovechamiento comercial, posesión o uso de las especies y subespecies, sus partes, productos y subproductos, de flora y fauna silvestres terrestres y acuáticas, raras y las sujetas a protección especial sin veda, en su medio natural, se autorizará sujetándose a las tasas de aprovechamiento que determine la autoridad competente, con base en un estudio de las poblaciones.


    Otras especies de Spondylus han extendido su área de distribución por causa de las actividades humanas, tal es el caso de Spondylus spinosus (Schreibers, 1793), especie del Indo-Pacífico que ha invadido el mar Mediterráneo procedente del Mar Rojo, posiblemente transportada por barcos que atraviesan el canal de Suez (Lamprell, 1998). Esta especie se registró por primera vez en Israel en 1988 y en Turquía en 1991 (Galil, 2008). Se conoce como migraciones lessepsianas la entrada al Mediterráneo oriental, por el canal de Suez, de especies marinas procedentes del Mar Rojo. Esta denominación proviene del nombre del ingeniero que diseñó y construyó el canal de Suez, Ferdinand de Lesseps. Esta obra de ingeniería puso en contacto los ecosistemas marinos del Mar Rojo y el Mediterráneo por vez primera en los últimos 12 millones de años, facilitando la migración de especies propias del Mar Rojo al Mediterráneo. El fenómeno contrario, menos frecuente, del Mediterráneo al Mar Rojo, se conoce como migraciones antilessepsianas (Por, 1971). La Spondylus spinosus compite exitosamente con la especie local, la Spondylus gaederopus (Linnaeus, 1758; Mienis et al., 1993), de la que se han registrado tasas de mortalidad inexplicables, de 93.3%, en el Mediterráneo occidental (Kersting et al., 2006). En América, la Spondylus americanus ha ampliado su área de distribución hacia el norte del Golfo de México, donde no hay sustratos duros naturales para su fijación, pero donde las aproximadamente 5 000 plataformas petroleras se han convertido en arrecifes artificiales en los que han encontrado un hábitat ideal (Dokken et al., 2000).


    Características generales


    El género Spondylus se caracteriza por poseer conchas de tamaño mediano a grande, ornamentadas con fuertes costillas radiales y largas espinas irregulares de tamaño variable. Tiene aurículas pequeñas (figura 8), sin muesca del biso, y conchas adheridas o cementadas a sustratos duros generalmente cerca del umbo, siempre con la valva derecha, que es convexa, la cicatriz muscular es grande (figura 8), en posición posterior al centro de la valva (Keen, 1971). Es un género monomiario (que ha perdido el músculo aductor anterior), cuyo músculo posterior puede alcanzar hasta 55% del peso de las partes blandas (Villalejo-Fuerte y Muñetón-Gómez, 2002).4


    El pie (figura 9) tiene una actividad inicial cementante cuando el estadio larval planctónico ha encontrado una superficie adecuada para fijarse. Inicialmente la fijación se lleva a cabo por medio de un biso; posteriormente la metamorfosis continúa hasta el estadio de poslarva, con el biso adherido al sustrato elegido hasta que se produce la cementación y la abertura del biso se cierra (Logan, 1974). El pie se conserva después de la fijación, pero mantiene sólo una función limpiadora (Younge, 1973). El riñón o nefridio del Spondylus es notablemente grande; el del Spondylus limbatus es de color negro y el del Spondylus crassisquama y Spondylus leucacanthus es de color café claro (Villalejo-Fuerte y Muñetón-Gómez, 2002). Villalejo-Fuerte y colaboradores (2015a, 2015b, 2017) han publicado excelentes resúmenes de las principales características biológicas y ecológicas de estas tres últimas especies de Spondylus.


    En el Spondylus, el manto (figura 9) se divide en tres pliegues: el externo, cuya función es producir un angosto periostraco y la concha; el intermedio, con funciones sensoriales, posee los tentáculos y ojos, y el interno, con músculos radiales que se fijan a la concha en la línea paleal (figura 8). Carece de sifones pero, para cumplir con las funciones de éstos, tiene dos aberturas, una inhalante y otra exhalante, situadas en la parte posterior de la abertura valvar. Éstas se forman por la fusión del borde del manto, que contiene papilas sensoriales, un epitelio ciliado y músculos radiales y circulares (Fishelson, 2000).


    La anatomía interna de Spondylus americanus que habita en los Cayos de Florida ha sido descrita por Simone y colaboradores (2015). Los autores encontraron que sus hallazgos concuerdan en todos los aspectos registrados con estudios previos de anatomía del Spondylus, por ejemplo el de Dakin (1928a), efectuado en Spondylus gaederopus. Sin embargo, el estudio de Simone y colaboradores es el más detallado y completo que se ha realizado en Spondylus y destaca la confirmación de dos características inusuales del sistema nervioso del género: posee un gran y complejo ganglio visceral, que se une con los ganglios pedales a través de conexiones nerviosas, lo que es exclusivo de la familia Spondylidae.


    Características de la concha


    La concha de Spondylus se caracteriza por tener el área cardinal triangular en ambas valvas; la de mayor tamaño (valva derecha) se sitúa entre dos fuertes dientes (figuras 8 y 9) que dan lugar a la formación de una cavidad o resilífero (figura 8). Esta cavidad aloja un único y fuerte ligamento angosto dispuesto verticalmente, y recibe el nombre de resilium alivincular (figura 8) (Logan, 1974).


    La dentición es isodonta. A diferencia de todos los otros bivalvos, el Spondylus tiene, además, en cada valva dos fuertes dientes secundarios que embonan cada uno en dos alveolos situados en la valva opuesta. Los dientes de la valva derecha son centrales y más fuertes y grandes que los de la valva izquierda, que son laterales y están dispuestos del lado externo de los dientes centrales de la valva derecha (figura 8). Estos dientes no tienen relación filogenética con los de la charnela de otros bivalvos. Son estructuras análogas no homólogas (Younge, 1973). Otra diferencia con otros bivalvos es que las valvas de Spondylus, además de estar unidas por el ligamento, lo están por los dientes. Si se destruye el ligamento, las valvas no se separan como en otros bivalvos. Sólo se separan éstas cuando se rompen los dientes (Younge, 1973).


    Los vistosos colores y las espinas son dos características importantes de casi todas las especies de Spondylus. Sin embargo, se conocen cinco que carecen de espinas o tienen muy pocas: Spondylus tenuispinosus (G. B. Sowerby II, 1847); Spondylus pacificus, aceptado como Spondylus anacanthus (Mawe, 1823); Spondylus coccineus, aceptado como Spon­dylus nicobaricus (Schreibers, 1793); Spondylus microlepos (Lamarck, 1819), dudoso, en calidad de nomen dubium (WoRMS); Spondylus gussonii, y algunas otras como el Spondylus limbatus, que sólo tiene espinas en su etapa juvenil y no presenta colores vistosos en su etapa adulta (Harper y Skelton, 1993).


    Como todos los bivalvos, el Spondylus tiene la capacidad de producir perlas. En el golfo de Aqaba, Israel, se han encontrado medias perlas o perlas ampolla en Spondylus spinosus, originadas como mecanismo de defensa contra bivalvos perforadores de los géneros Leiosolenus y Choristodon (Mienis, 2001).


    Las espinas son un mecanismo de defensa común en plantas y animales, por lo que es frecuente la combinación de espinas conspicuas y colores brillantes que sirven como advertencia para posibles depredadores, por ejemplo, en algunos moluscos gasterópodos y bivalvos, como el Spondylus (Moshe Inbar y Lev-Yadun, 2005). Una posible explicación de los colores vistosos del Spondylus es el valor de éstos como coloración aposemática que advierte a los depredadores potenciales de la presencia de espinas (Moshe Inbar y Lev-Yadun, 2005).


    Actualmente se debate la efectividad de las espinas de los bivalvos como mecanismo de defensa (Logan, 1974). De acuerdo con Alyakrinskaya (2005), las espinas de Spondylus tienen la función de protegerlo de los depredadores. Para Carter (1968), las espinas de los bivalvos son multifuncionales, pues les sirven para fijarse o anclarse en el sustrato. Se han propuesto varias hipótesis sobre el papel defensivo de las espinas en bivalvos (Stone, 1998): las espinas evitan que el bivalvo se desprenda de cavidades o que sea extraído de otros microhábitats crípticos. Estas explicaciones no son válidas para el Spondylus, ya que todas las especies son epifaunales. Las espinas pueden contribuir a disminuir la erosión que sufren los bivalvos sésiles cementados; confieren protección contra organismos raspadores como los erizos que, al alimentarse de algas, raspan las conchas; actúan como estabilizadores que previenen que la epifauna de sustratos blandos los voltee o hunda en el sustrato; pueden atraer epibiontes que beneficien al bivalvo al darle más fuerza a la concha si están biomineralizados, lo que también permite camuflarla químicamente ante depredadores quimiosensitivos, además de evitar la fijación de otros organismos cementantes o perforadores que compiten por espacio y alimento. Asimismo, las espinas pueden funcionar como estructuras de soporte de órganos sensoriales del manto, que le dan un sistema más eficiente de prevención ante la aproximación de un depredador potencial y los cambios ambientales.


    En el Spondylus americanus, Feifarek (1987) encontró experimentalmente que el efecto protector contra los depredadores originado por los epibiontes es más importante que el de las espinas, y que los niveles de mortalidad se incrementan cuando se eliminan los epibiontes y las espinas simultáneamente. Feifarek llegó a la conclusión de que la principal función de las espinas es atraer organismos epibiontes, que son los que actuarían como una eficiente estructura defensiva. En esta misma especie de Spondylus, Logan (1974) propone posibles funciones de las espinas: 1) actúan como soporte de órganos sensoriales del manto; 2) promueven la fijación de epibiontes, particularmente algas que sirven de camuflaje y desalientan la fijación de fauna epizoica que puede ser nociva por volver muy pesada la valva externa o por estar constituida por organismos perforadores que pueden causar la muerte del bivalvo; 3) las espinas primarias, largas y curvadas, con dirección ventral y que se extienden más allá de los márgenes de la concha, protegen las partes blandas, como el borde ventral del manto, de posibles depredadores, al formar una especie de jaula frente a la abertura intervalvar de la porción ventral de la concha. En el Spondylus leucacanthus se ha observado que las espinas forman una barrera para ciertos depredadores, como los gasterópodos que perforan la concha o los pulpos, que al no encontrar una superficie lisa en la que puedan adherir el pie o las ventosas, no logran alcanzar la superficie de la concha y perforarla.


    El periostraco extremadamente delgado (< 1 μm) es característico de todas las especies de la clase Pteriomorphia (Harper, 1997). Se han descrito cinco capas de la concha en cuatro especies de Spondylus: 1) externa, formada por paquetes lenticulares de calcita, que incluye las espinas y los pigmentos; 2) capa media de cristales de aragonita dispuestos en láminas cruzadas que forma la charnela y los dientes; 3) y 4) miostraco de cristales de aragonita prismática, dividido en dos capas, una que se observa debajo del área de inserción del músculo paleal y otra formada por cristales en forma de escama que se observa en la cicatriz del músculo aductor, y 5) capa interna de láminas cruzadas de aragonita que se caracteriza por tener perforaciones o microcanales cuya función no se conoce, aunque contiene materia orgánica (Logan, 1974).


    En un estudio sobre la estructura de la concha de Spondylus crassisquama, Rodríguez y colaboradores (2016) encontraron que está formada de una matriz de proteína que contiene carbonato de calcio (98% de la masa de la concha) en dos formas alotrópicas, una externa de calcita y una interna de aragonita. Descubrieron que la capa interna es más dura y rígida que la externa, pero al utilizar pruebas de dureza de indentación, comprobaron que se requiere la misma energía para romperlas, por lo que ambas capas pueden ser una fuente prometedora para el desarrollo de nuevos materiales inspirados en compuestos biológicos.


    Órganos sensoriales


    En el Spondylus destacan dos órganos sensoriales dispuestos en el pliegue intermedio del manto a lo largo de todo el borde de la concha: los ojos y las papilas o tentáculos sensoriales.


    El género Spondylus, como todos los integrantes de la superfamilia Pectinoidea, posee ojos de doble retina, únicos entre los bivalvos, y son el grupo con la visión más aguda entre los moluscos bivalvos (Speiser y Johnsen, 2008). En el Spondylus y otros Pectinoidea sésiles, la principal función de los ojos es detectar la presencia de depredadores (Speiser y Johnsen, 2008). Son órganos complejos constituidos por un epitelio córneo, córnea, cristalino, retina, tallo basal y nervio óptico. Dependiendo de la especie, el número de ojos puede variar de unos pocos a varias decenas. Los ejemplares de mayor tamaño tienen un gran número de ojos. La valva derecha, que es la que se fija al sustrato, presenta un menor número de ojos que la valva izquierda. El Spondylus americanus posee aproximadamente 92 en la valva superior (izquierda) y 71 en la inferior (derecha) (Dakin, 1928b). En el ganglio nervioso visceral se reconoce un lóbulo óptico, conectado a los ojos. En el Spondylus americanus los ojos son de color azul metálico (Viana y De Almeida Rocha-Barreira, 2007) y de tamaño relativamente pequeño (370 ± 30 μm), en comparación con los de otros bivalvos (Speiser y Johnsen, 2008).


    Las papilas o tentáculos sensoriales son proyecciones tentaculares del manto cuya función es percibir estímulos ambientales. Generalmente son de color oscuro por la presencia de numerosos melanocitos. Su número es muy grande, pero miden unos pocos milímetros. Se encuentran en todo el borde del manto y están constituidos por tejido conjuntivo, fibras musculares dispuestas longitudinalmente y un epitelio cúbico ciliado (Viana y De Almeida Rocha-Barreira, 2007).


    Alimentación


    Como la mayoría de los bivalvos, todas las especies de Spondylus son filtradoras y utilizan las branquias o ctenidios para filtrar el agua; adicionalmente, tienen una extensión respiratoria arborescente que es una hipertrofia labial, formada a partir de los palpos labiales, pero completamente separada de éstos. Esta estructura, que comparten con las familias Pectinidae y Limidae, tiene una función alimenticia y posiblemente aumenta la eficiencia de la filtración (Dakin, 1928a; Bernard, 1972). El Spondylus americanus es un organismo heterótrofo de alimentación omnívora (Logan, 1974). En el Spondylus leucacanthus el detritus es el material orgánico que con frecuencia se encuentra en su estómago, lo cual confirma que la alimentación de esta especie se basa principalmente en detritus y fitoplancton (Muñetón-Gómez et al., 2001).


    Edad y crecimiento


    Adicionalmente a un estudio sobre el Spondylus americanus, en el que se menciona que las espinas crecen hasta un milímetro diario (Feifarek, 1987), los únicos estudios de edad y crecimiento que se han realizado en la familia Spondylidae han sido efectuados en Spondylus limbatus. En Ecuador se encontró que conchas de esta especie con entre 100 y 120 mm de altura tienen de 10 a 15 años, las de 121 a 140 mm están entre 15 y 45 años y las de 141 a 180 mm alcanzan de 46 a 100 años de edad (Fabara, 2003). En el golfo de California, mediante el estudio de los anillos de crecimiento de la concha, se encontró una alternancia de bordes blancos con bordes oscuros. Los primeros se observaron más frecuentemente en invierno y los segundos en verano. Lo que sugiere que estas marcas de crecimiento son anuales. Con estas evidencias se dedujo que a una altura de entre 168 y 173 mm los ejemplares tienen una edad de 14 años y que la tasa de crecimiento varía de 0.14 a 0.15 cm anuales (Cota-Hernández, 2011). En otro estudio, efectuado también en el golfo de California, utilizando el método de marca-recaptura, se midieron los perfiles de isótopos estables de oxígeno en la capa de aragonita de la concha. Se encontró que el Spondylus limbatus forma anillos o bandas blancas de crecimiento en invierno y primavera, que el crecimiento se acelera en los meses cálidos y disminuye en los meses fríos y que puede vivir al menos hasta 12 años (Cudney Bueno y Rowell, 2008).


    Reproducción


    En general, todas las especies de Spondylus se consideran gonocóricas. No obstante, se han efectuado estudios histológicos que lo confirman en muy pocas de ellas. Por ejemplo, en el Spondylus limbatus y el Spondylus spinosus se ha comprobado el gonocorismo por medio de métodos histológicos (Villalejo-Fuerte et al., 2002; Shabtaya et al., 2015), pero en el Spondylus leucacanthus se ha registrado hermafroditismo protándrico (Villalejo-Fuerte y García-Domínguez, 1998).


    En el golfo de California, el Spondylus limbatus y el Spondylus leucacanthus tienen un ciclo reproductivo estacional con un periodo de desove corto entre agosto y octubre, a temperaturas de 29 y 23-26 °C, respectivamente. Son especies con una estrategia reproductiva conservadora, que utiliza los nutrientes almacenados en el músculo aductor (figura 9) y la glándula digestiva para producir gametos, adicionalmente a la energía obtenida por alimentación, como suplemento a su gasto energético (Villalejo-Fuerte y García-Domínguez, 1998; Villalejo-Fuerte et al., 2002). En la isla de Cedros, en la costa del Pacífico en Baja California, el Spondylus crassisquama tiene un ciclo reproductivo anual, con un periodo de desove de julio a octubre y un pico principal entre agosto y septiembre (Villalejo-Fuerte et al., 2005). El Spondylus limbatus, en las costas de Ecuador, se reproduce todo el año, aunque con un pico reproductivo de octubre a diciembre, cuando la temperatura y la concentración de clorofila son altas (Mackensen et al., 2011). En el golfo de California el desarrollo de la gónada se sustenta en la energía obtenida a partir de los picos de abundancia de alimento en el medio (Muñetón-Gómez et al., 2001). En el caso del Spondylus leucacanthus el desove se observó en ejemplares cuya altura promedio es de 75 mm y en ejemplares del Spondylus limbatus con una altura promedio de 113 mm (Villalejo-Fuerte y García-Domínguez, 1998; Villalejo-Fuerte et al., 2002a). En el Spondylus limbatus se ha encontrado una talla de reclutamiento reproductivo de 128.2 mm de longitud de la concha, correspondiente a cinco años de edad para hembras y de 125.9 mm para machos de la misma edad (Cota-Hernández, 2011). La fecundidad total se incrementa con el aumento del peso de las partes blandas del cuerpo y es más alta en el Spondylus limbatus que en el Spondylus crassisquama. En Ecuador se han determinado valores de fecundidad de 2.2 a 8.3 × 106 huevos en Spon­dylus crassisquama y de 2.9 a 35 × 106 en Spondylus limbatus (Mackensen et al., 2011). En el golfo de California se determinó una fecundidad media de 48.9 × 106 ± 13.2 × 106 huevos en las hembras más pequeñas (altura de la concha de 110.5 mm), que desovaron 28.95 × 106 huevos, y las más grandes (altura de la concha de 180 mm) produjeron 71.76 × 106 huevos (Gaspar-Soria et al., 2010). Respecto a la composición bioquímica, en el Spondylus leucacanthus se encontró que las proteínas son el principal componente de las gónadas, la glándula digestiva y el músculo aductor, además de que los lípidos son importantes en la glándula digestiva y que en la gónada su concentración es moderada (Rodríguez-Astudillo et al., 2002). Asimismo, se sabe que los carbohidratos son importantes en el músculo aductor y en la glándula digestiva, y que en la gónada su concentración es baja (Rodríguez-Astudillo et al., 2002). También se ha determinado que la gametogénesis empieza al finalizar el invierno y continúa en la primavera y parte del verano. Al final del verano, 90% de los organismos están maduros, en coincidencia con las concentraciones más altas de lípidos en la gónada (Rodríguez-Astudillo et al., 2002; Villalejo-Fuerte y García-Domínguez, 1998). La gónada puede ser relativamente pesada con respecto a otras partes del cuerpo. Por ejemplo, en el Spondylus limbatus la gónada (figura 9) alcanza, en promedio, 8% del peso de las partes blandas (Villalejo-Fuerte y Muñetón-Gómez, 2002).


    Por otra parte, en el caso del Spondylus spinosus, especie invasora en el Mediterráneo oriental, originaria del Indo-Pacífico, se han estudiado las características reproductivas en parte del área que ha invadido (costas de Israel) y se ha encontrado que la especie tiene una proporción de sexos de 1:1, un desarrollo gonádico anual y un periodo de desove que coincide con el aumento estacional de la temperatura del agua del mar (Shabtaya et al., 2015). Estos autores sugieren que estas características reproductivas, así como las altas tasas de fertilización y fecundidad, contribuyen al mantenimiento de sus poblaciones en su nuevo ambiente.


    Desarrollo


    Como en otros bivalvos, los huevos de Spondylus, después de las fases de blástula y gástrula, originan una larva ciliada planctónica de nado libre llamada larva trocófora, que a su vez se transforma en una larva veliger, de estructura ciliar denominada velum. Las larvas veliger de Spondylus se alimentan de plancton. El desarrollo embrionario sólo se ha estudiado en laboratorio en Spondylus limbatus. Se sabe que la larva trocófora se presenta a los siete días después de la fertilización, la pediveliger a las dos semanas y la larva D (larva veliger de concha completa, llamada así por la característica forma en D de las valvas de la concha) a los 17 días después de la fertilización. Sin embargo, estos tiempos pueden variar de acuerdo con la dieta proporcionada a las larvas en cultivo, pero el tiempo mínimo de desarrollo larvario, antes de la fijación, es de 15 días a 30 °C (Gaspar-Soria et al., 2010). También en Spondylus limbatus, Loor y colaboradores (2016) describieron el desarrollo completo, tanto embrionario como larvario: el primer cuerpo polar aparece de 10 a 15 minutos después de la fertilización de los ovocitos, y la embriogénesis continúa hasta la formación de la blástula, cinco horas después; la gástrula temprana se observó entre seis y nueve horas después; la gástrula tardía se transformó en una larva trocófora nadadora, que a las 26 horas se convirtió en una larva veliger calcificada con prosidoconcha en forma de D. Las manchas oculares se forman una vez que las larvas miden 165 μm en el décimo día. En el doceavo día termina la fase planctónica, cuando por metamorfosis se origina la poslarva que se observa en el día 16 y mide aproximadamente > 200 μm. A esta poslarva no se le observan vestigios del biso y se asienta en el sustrato, donde puede permanecer por dos o tres meses sin cementarse, con la capacidad de moverse libremente, arrastrándose sobre el fondo hasta su cementación definitiva en un estado larvario llamado plantígrado, caracterizado por un pie plenamente desarrollado. Loor y colaboradores (2016) sugieren que este comportamiento de asentamiento poslarval es característico del género Spondylus.


    Genética y microscopía electrónica


    Se han realizado dos estudios genéticos del género Spondylus. Sobre el Spondylus limbatus del golfo de California se registró por primera vez la presencia de 12 loci microsatélites para la familia Spondylidae (Munguia-Vega et al., 2010). En un estudio realizado en Spondylus limbatus, Spondylus leucacanthus y Spondylus crassisquama, Medina-Espinoza (2013) demostró la existencia de tres entidades taxonómicas asociadas a las tres especies estudiadas por medio de análisis moleculares basados en secuencias de la Subunidad I del gen citocromo oxidasa del ADN mitocondrial. Este mismo autor utilizó análisis de morfometría geométrica de la valva y de la charnela, de los mismos ejemplares que utilizó para el estudio genético, y demostró estadísticamente la existencia de tres morfotipos claramente separados. El más robusto separa al Spondylus limbatus (79.8%) de las otras dos especies, y el menos robusto (20.2%) separó al Spondylus leucacanthus del Spondylus crassisquama. Mediante microscopía electrónica se ha estudiado la morfología de tres especies en la Gran Barrera de Arrecifes de Australia (Healy et al., 2001): Spondylus squamosus (Schreibers, 1793), Spondylus varius (G. B. Sowerby I, 1827) y Spondylus nicobaricus (Schreibers, 1793), y de dos en el golfo de California en México: Spondylus crassisquama y Spondylus limbatus (Villalejo-Fuerte et al., 2018). En general en estos estudios se encontraron diferencias en la forma y tamaño del acrosoma y en la ultraestructura de las células y espermatozoides que tienen potencial para resolver problemas taxonómicos de la familia Spondylidae.


    Organismos asociados


    La estructura de las valvas y las espinas del Spondylus proporcionan un sustrato ideal para el establecimiento de todo tipo de organismos sésiles que, a su vez, ofrecen protección y refugio a organismos móviles, incluyendo algunos característicos de sustratos lodosos, debido a la acumulación de sedimento entre las espinas del molusco o entre los tubos y conchas de otros epibiontes, que en conjunto confieren a la familia Spondylidae la peculiar adaptación de una gran cantidad de organismos epizoicos en su concha, que le sirven como escudo protector viviente. Es posible encontrar entre las espinas de Spondylus toda clase de organismos bentónicos adaptados a vivir en sustratos duros, por ejemplo, esponjas que proporcionan a las ostras camuflaje óptico y químico (Feifarek, 1987).


    Se han efectuado estudios de la fauna asociada a la concha de Spondylus; por ejemplo, en el Spondylus americanus se han registrado 43 especies en 15 familias de poliquetos, de las cuales 17 especies pertenecen a la familia Serpulidae, la mejor representada, seguida de la familia Eunicidae, con seis, y de la Terebellidae, con cuatro (Liñero-Arana y Díaz, 2006). En el Spondylus crassisquama se han registrado 42 especies pertenecientes a ocho phyla: Annelida (31 especies), Mollusca (8), Crustacea (4), Echinodermata: Ophiuroidea (3), Porifera, Sipunculida, Nemertea y Cnidaria: Hydrozoa (una de cada una) (De León-González et al., 1993). Sin embargo, ninguna de las especies de estos grupos es exclusiva de ambas especies de Spondylus, puesto que todas son habitantes comunes de los sustratos rocosos o duros. También es posible encontrar otros organismos, como el diminuto bivalvo de la familia Pectinidae, Spathochlamys vestalis (Reeve, 1853), que se recolectó fijo a las espinas de Spondylus leucacanthus (Villalejo-Fuerte et al., 2003), y organismos perforadores como, por ejemplo, la esponja perforadora, Cliothosa hancocki (Topsent, 1888), encontrada en Spondylus sp. (Calcinai et al., 2006), y los bivalvos perforadores, Litophaga plumula, aceptado como Leiosolenus plumula (Hanley, 1843), Litophaga attenuata, aceptado como Leiosolenus attenuatus (Deshayes, 1836), y Litophaga calyculata, aceptado como Leiosolenus calyculatus (Carpenter, 1857), observado en Spondylus limbatus (Holguín-Quiñones y García-Domínguez, 1997).


    En las costas de Ecuador, en ejemplares de Spondylus crassisquama recolectados en fondos arenosos, Mackensen y colaboradores (2012) encontraron que por tener conchas grandes y pesadas ofrecen un sustrato duro distinto al entorno de arena, por lo que son colonizadas por numerosas especies de organismos epibiontes y endobiontes adaptados a un sustrato carbonatado. Estos autores registraron 71 especies (63 de animales y 8 de plantas; las primeras pertenecientes a los phyla Porifera, Cnidaria, Platyhelminthes, Nematoda, Sipuncula, Annelida, Mollusca, Arthropoda, Echinodermata y Chordata (clase Ascidiacea), y las segundas, algas de las divisiones Chlorophyta y Rhodophyta, en lo que es un hábitat diferente y mucho más diverso que el de fondos arenosos. Los autores concluyeron que todas las especies ectobiontes y cinco especies de las endobiontes perforadoras pueden ser consideradas como verdaderos mutualistas, mientras que cuatro especies endobiontes: una de sipuncúlidos (Phascolosoma sp.) y tres de bivalvos perforadores (dos de Gastrochaena spp. y una de Lithophaga sp.), pueden causar daños considerables en la concha. También concluyeron que la estrategia de vida de Spondylus crassisquama consiste en construir conchas pesadas y gruesas con fuertes espinas que ofrecen un atractivo sustrato duro para organismos sésiles, incrustantes y perforadores, que colonizan y envuelven la concha, proporcionándole camuflaje contra los depredadores.


    En el Spondylus también es posible encontrar parásitos y comensales. Entre los primeros, se han registrado tremátodos de la familia Bucephalidae (Bott et al., 2005) y el protozoario Perkinsus en Spondylus sp., probablemente Spondylus violascens, aceptado como Spondylus virgíneos (Schreibers, 1793; Hine y Thorne, 2000), que también se encontró en 34% de los ejemplares Spondylus squamosus y Spondylus nicobaricus recolectados en la Gran Barrera de Arrecifes de Coral (Goggin y Lester, 1987). Entre los comensales se han registrado en la cavidad del manto varias especies de camarones simbiontes de la familia Palemonidae: Pontonia manningi (Fransen, 2000) y Pontonia miserabilis (Holthuis, 1951) en Spondylus americanus (Criales, 1984; Fransen, 2000, 2002); Anchiopontonia hurii (Holthuis, 1981) y Anchistus miersi (De Man, 1888) en Spondylus varius; Paranchistus nobilii y Periclimaneus nobilii (Holthuis, 1952) en Spondylus gaederopus (Linnaeus, 1758; Müller, 1993), y Conchodytes meleagrinae (Peters, 1852) en Spondylus sp. (Fransen y Reijnen, 2013). También se ha registrado en la cavidad del manto la presencia de un pez perla de la familia Carapidae: Encheliophis dubius (sinónimo de Carapus dubius) (Putnam, 1874) en Spondylus crassisquama (Castro-Aguirre et al., 1996). En cuanto a los depredadores, se ha documentado que, en Brasil, el Spondylus americanus es depredado por los pulpos Octopus insularis (Leite y Haimovici, en Leite, Haimovici, Molina y Warnke, 2008) y Octopus vulgaris (Cuvier, 1797; Matthews-Cascon et al., 2009). En el Spondylus sp. y en otras especies de bivalvos, recientemente se ha descrito una nueva especie de gastrópodo vermiforme epizoico (Thylacodes vandyensis) (Bieler, Rawlings y Collins, 2017). En el Spondylus americanus se ha registrado la presencia del gastrópodo epizoico ectoparásito (Cyclothyca pacei) (Petuch, 1987) y en el Spondylus tenuis la de la esponja incrustante Mycale sp. en las costas de Florida (Bieler et al., 2017).


    Finalmente, se sabe que el tejido branquial de los moluscos bivalvos alberga comunidades microbianas simbiontes benéficas para el molusco (Prieur et al., 1990). En el Spondylus spinosus, Spondylus avramsingeri (Kovalis, 2010) y Spondylus pickeringae, aceptado como Spondylus darwini (Jousseaume, 1882), se han encontrado en sus branquias bacterias de la familia Hahellaceae, que pueden contribuir al metabolismo característico de cada especie con algunas variantes, dependiendo de la localidad de estudio (Roterman et al., 2015).


    Hábitat


    El hábitat típico del Spondylus es una epifauna de sustratos duros de origen rocoso o biológico, ya sea de origen coralino o de conchas duras de otros organismos, como bivalvos sésiles, incluyendo conchas de Spondylus de especímenes vivos o muertos. También es frecuente encontrar ejemplares de Spondylus en sustratos duros de origen artificial; Spondylus limbatus en barcos hundidos y Spondylus americanus en plataformas petroleras (Dokken et al., 2000), especie que es común en arrecifes naturales y artificiales en las islas Vírgenes (Randall, 1963).


    Es frecuente encontrar ejemplares de Spondylus en sitios con poca luz, como cuevas y bajo grandes rocas. El Spondylus americanus es una especie común en lugares en los que no es posible detectar luz, pero también en corales y lugares expuestos de arrecifes (Logan, 1974), por lo que no puede ser considerada como una especie críptica (Logan et al., 1984). Esta especie es muy abundante en las zonas de transición (o mesofótica) entre una zona iluminada y otra de oscuridad permanente en ecosistemas de arrecifes coralinos de aguas cálidas, por debajo de la zona de distribución de los corales dependientes de la luz solar, que extienden su distribución hasta 30 o 40 m del fondo de la zona fótica, aunque en algunos lugares pueden alcanzar hasta 150 m (Kahng et al., 2010).


    Los ejemplares de Spondylus también pueden permanecer “postrados’’ en sustratos móviles como arena o lodo, en inglés se les conoce como “Cup-shaped recliners” (organismos que esencialmente descansan sobre el sustrato). En este caso, la valva que originalmente se fija al sustrato duro permanece plana y la fuerte curvatura de la valva expuesta determina la forma de taza (Seilacher, 1984). En el golfo de California el Spondylus crassisquama, que normalmente habita en sustratos duros, forma colonias muy grandes de individuos en zonas arenosas de la bahía de La Paz y es esporádicamente capturada como fauna de acompañamiento en la pesca con red de arrastre camaronera y en fondos limo-arenosos y de arena mediana frente a las costas de Colima y Jalisco, donde constituye 0.3% de los moluscos recolectados con una red de arrastre a una profundidad de 24 a 83 m (Ríos-Jara et al., 2001).


    En el golfo de California, al Spondylus leucacanthus se le encuentra muy raramente fijo a sustratos duros, lo normal es hallarlo postrado sobre sustratos móviles, en donde forma verdaderos arrecifes integrados por un gran número de individuos fijos unos sobre otros. En algunos lugares se forman enormes colonias de 10 000 o más ejemplares en fondos arenosos a 43 m de profundidad (Skoglund y Mulliner, 1996).


    En el golfo de California, el Spondylus limbatus generalmente se encuentra asociado al ostión de roca, Hyotissa hyotis (Linnaeus, 1758), bivalvo de la familia Gryphaeidae, especie con la que posiblemente compite por un lugar en el sustrato, incluso es común encontrar ejemplares de Hyotissa hyotis como epibiontes de Spondylus limbatus. Una asociación similar se observa en arrecifes de coral en el Mar Rojo, en Egipto, donde el Spondylus marisrubi es uno de los bivalvos asociados a sustratos duros, más abundantes en la zona del coral Porites, con densidades que van de 1 a 2.2 individuos por m2, y comparte el hábitat con ejemplares gigantes de Hyotissa hyotis (Zuschin y Piller, 1997).


    Contaminación


    En el Spondylus spinosus del mar Mediterráneo oriental (Turquía) se han registrado niveles altos de cadmio, hierro, cobre, cromo, cobalto, zinc, plomo, níquel, aluminio y manganeso, por lo que se considera que esta especie es un buen indicador para monitorear la contaminación con metales pesados (Türkmen y Türkmen, 2005). También en el Spondylus ducalis, aceptado como Spondylus sinensis (Schreibers, 1793), en Australia, se han encontrado concentraciones variables de plata, cadmio, cobre, cobalto, plomo, níquel y zinc (Klumpp y Burdon-Jones, 1982).


    En varias especies de Spondylus se ha registrado ácido domoico: en Spondylus limbatus, en Costa Rica (Mata-Jiménez et al., 1990), Spondylus squamosus, en Filipinas, Spondylus versicolor, en Tailandia, Spondylus versicolor, en Vietnam, y Spondylus sinensis, en Japón (Dao et al., 2009; Takata et al., 2009). El ácido domoico es una biotoxina marina que pertenece al grupo de los aminoácidos cuyos compuestos están clasificados como neuroexcitadores que interfieren en los mecanismos de neurotransmisión en el cerebro, y es producida por algunas especies de diatomeas y dinoflagelados, los cuales, en ocasiones, son responsables de las denominadas “mareas rojas”. Esta toxina se acumula en los tejidos de moluscos filtradores, como es el caso de Spondylus. En el humano produce la llamada “intoxicación paralítica por mariscos” o “intoxicación amnésica por moluscos”, que puede llevar a la muerte (Álvarez-Falconi, 2009).


    Además de servir de alimento, el Spondylus puede tener efectos terapéuticos. En un estudio realizado en Japón se encontró que un extracto de Spondylus varius en agua caliente tuvo efectos protectores en enfermedades del hígado en ratones, por lo que los autores del estudio sugieren que esta ostra puede ser utilizada como un alimento para prevenir enfermedades del hígado en humanos (Koyama et al., 2006).
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    Glosario


    Acrosoma: depósito situado en el extremo apical de la cabeza del espermatozoide, que contiene enzimas, cuyas funciones son las de separar (por efecto colaborativo de varios espermatozoides) las células que rodean al ovocito y romper la capa externa (o zona pelúcida) de glucoproteínas (proteínas unidas a carbohidratos) del ovocito, para permitir la entrada del espermatozoide ayudado por el movimiento del flagelo.


    Área cardinal: parte de la charnela de los bivalvos en la que se insertan los dientes cardinales.


    Aurículas: prolongación anterior o posterior en forma de oreja, dispuesta a lo largo de la línea de la charnela de una concha de bivalvo.


    Bentónicos: organismos que viven y dependen para su supervivencia del fondo marino o dulceacuícola.


    Biso: estructura secretada por el pie de algunos bivalvos. La constituyen numerosos filamentos fibrosos de una proteína denominada conquiolina, que permite la fijación al sustrato en algunos bivalvos.


    Blástula: una de las primeras etapas del desarrollo embrionario que consiste en una esfera de células, denominadas blastómeros, originadas por el cigoto.


    Charnela: región dorsal de la concha de un bivalvo en la cual las dos valvas se tocan y articulan, generalmente con dientes y fosetas, actuando como una bisagra durante la apertura y cierre de la concha.


    Cicatriz muscular: huellas de las inserciones de los músculos aductores en la superficie interna de la concha.


    Costilla: elemento estructural de la concha de los bivalvos en forma de cresta elevada, de ancho y prominencia variables, dispuesto de forma radial o concéntrica.


    Diente cardinal: es el diente principal y generalmente el más fuerte, que se encuentra inmediatamente debajo del umbo.


    Diente lateral: aquel que se encuentra delante o detrás de los dientes cardinales. Generalmente son más pequeños.


    Epibiontes: organismos vegetales y animales que viven sobre otros seres vivientes.


    Epizoicos: organismos que viven fijos sobre un animal o sobre su concha.


    Espermatozoide: célula germinal masculina, típicamente dotada de movilidad, que se fusiona con el óvulo para dar origen al huevo o cigoto.


    Flagelo: apéndice movible con forma de látigo, presente en muchos organismos unicelulares y en algunas células de organismos pluricelulares.


    Gástrula: etapa del desarrollo embrionario en la que se forman dos capas celulares.


    Gonocóricos: organismos de sexos separados.


    Hermafroditismo protándrico: característica de organismos cuyo sexo masculino madura antes que el femenino.


    Heterótrofo: organismo que se alimenta de compuestos orgánicos producidos por otros organismos.


    Isodonta: un tipo de dentición de la charnela de los moluscos bivalvos que se caracteriza por tener dientes iguales, como en el caso del Spondylus.


    Ligamento: banda o estructura proteica, elástica y no calcificada, que une las valvas de un bivalvo y permite que éstas recobren su forma original al abrirse, ya que cuando se cierran las valvas, por medio del músculo aductor, el ligamento se comprime.


    Línea paleal: línea de unión del manto a la parte interna de la concha, que une las impresiones de los músculos aductores y queda impresa en la superficie como una marca.


    Manto: repliegue de la pared del cuerpo que secreta la concha. En los bivalvos recubre todo el cuerpo y forma una cavidad ventral en la que se alojan las branquias y otros órganos.


    Músculo aductor: músculo que utilizan los bivalvos para cerrar su concha. Generalmente son dos (dimiarios), uno anterior y otro posterior, pero en algunos grupos de bivalvos se ha perdido el anterior (monomiarios).


    Ovocito: célula sexual femenina que se forma en el proceso de ovogénesis y que da lugar a los óvulos.


    Periostraco: capa externa de la concha, de origen quitinoso, que recubre a muchas especies de moluscos proporcionándoles camuflaje y protección ante posibles depredadores.


    Poliquetos: clase de organismos marinos perteneciente al grupo de los anélidos o gusanos segmentados (por ejemplo, la lombriz de tierra), caracterizados por poseer en cada segmento un par de apéndices laterales semejantes a pequeños remos denominados parapodios.


    Resilífero: cavidad interna que aloja un tipo de ligamento de los bivalvos denominado resilium.


    Sésiles: organismos que viven fijos al sustrato o adheridos al fondo de un cuerpo de agua.


    Sifón: extensión del manto de forma tubular que permite la entrada y salida de corrientes de agua en algunas familias de bivalvos.


    Simbiontes: organismos relacionados física e íntimamente, de los cuales al menos uno de ellos es dependiente en diverso grado del otro.


    Tremátodos: clase de organismos parásitos perteneciente al grupo de los gusanos planos o platelmintos, que se caracterizan por ser hermafroditas y poseer un ciclo de vida complejo con varios tipos de larvas que requieren de diferentes hospederos intermediarios, generalmente moluscos. El hospedero definitivo es casi siempre un vertebrado.


    Umbo: protuberancia dorsal de la valva de una concha de bivalvo, que se eleva sobre la línea de articulación. Es la parte más vieja de la concha.
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    Figura 1. A la izquierda se presentan las vistas externa e interna de la valva izquierda de Spondylus tenuis; a la derecha, las mismas vistas de la otra valva. Colección Malacológica del Departamento de Zoología de la Escuela Nacional de Ciencias Biológicas del Instituto Politécnico Nacional (ENCB-IPN-LEM-5490). Recolectada en la Isla de Enmedio, Veracruz, México. Longitud 62 mm (fotografía de Mónica Nurenskaya Vélez Arellano).
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            Figura 2. A la izquierda se presentan las vistas externa e interna de la valva izquierda de Spondylus americanus; a la derecha, las mismas vistas de la otra valva. Ejemplar recolectado en Florianopolis, Brasil. Longitud: 148 mm (fotografía de Rodolfo Ramírez Sevilla).
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            Figura 3. Vista de la valva izquierda de Spondylus gussonni. El ejemplar está dentro de una valva de otro ejemplar de la misma especie. Colección Piero Gurgo Salice. Ejemplar recolectado en Sicilia, Italia. Longitud: 10 mm (fotografía de Piero Gurgo Salice).
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            Figura 4. A la izquierda se presentan las vistas externa e interna de la valva izquierda de Spondylus limbatus; a la derecha, las mismas vistas de la otra valva. Ejemplar recolectado en la isla Espíritu Santo, bahía de La Paz, B. C. S. Longitud: 155 mm (fotografía de Luis Gutiérrez).
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            Figura 5. A la izquierda se presentan las vistas externa e interna de la valva izquierda de Spondylus leucacanthus; a la derecha, las mismas vistas de la otra valva. Ejemplar recolectado en la Isla Danzante, golfo de California, B. C. S. Longitud: 83 mm (fotografía de Luis Gutiérrez).
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 Figura 6. A la izquierda se presentan las vistas externa e interna de la valva izquierda de Spondylus crassisquama; a la derecha, las mismas vistas de la otra valva. Ejemplar recolectado en la isla Ballena, golfo de California, B. C. S. Longitud: 91 mm (fotografía de Rodolfo Ramírez Sevilla).
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      Figura 7. Distribución de las especies americanas de Spondylus. a) Spondylus limbatus (Océano Pacífico) y Spondylus gussonii (Océano Atlántico). b) Spondylus leucacanthus (Océano Pacífico) y Spondylus americanus (Océano Atlántico). c) Spondylus crassisquama (Océano Pacífico) y Spondylus tenuis (Océano Atlántico).
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            Figura 8. Valva derecha de Spondylus limbatus. A: aurícula anterior. D: diente principal. R: resilífero. Bd: borde dorsal de la concha. Ba: borde anterior de la concha. Bp: borde posterior de la concha. Bv: borde ventral de la concha. C: cicatriz del músculo aductor. Lp: línea paleal (fotografía de Luis Gutiérrez).
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