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Un reciente estudio sobre la evolucién de los peces del género Austrolebias ha generado importantes
hallazgos sobre su clasificaciéon y evoluciéon. Este estudio, ha permitido dividir este grupo en 11 géneros,
incluyendo 4 nuevos, y ha brindado una mayor claridad sobre la evolucidn y caracteristicas de estos singulares
peces. A continuacién, destacamos algunos de los aspectos mas sobresalientes de esta investigacion, los
cuales, sin duda seran de gran relevancia para futuros estudios y estrategias de conservacion de estas especies

y sus hdbitats.

El estudio de las relaciones evolutivas entre los
organismos es una rama fundamental de la
biologia, y desde los tiempos de Darwin ha sido
clave para comprender cdmo los organismos han
evolucionado, cambiado y adaptado a lo largo del
tiempo. La taxonomia zooldgica, por otro lado, es
una disciplina que se encarga de nombrar y
clasificar a los seres vivos en categorias como
especies, géneros, familias y otros grupos
taxondmicos. Por su parte, las filogenias son una
herramienta que permite reconstruir la historia
evolutiva de los grupos, generando darboles
filogenéticos que reflejan los patrones de
diversificacion de la vida, y son clave para generar
clasificaciones naturales que la reflejen.

En este articulo, presentamos un estudio
reciente sobre la filogenia y la taxonomia de un
grupo de peces sudamericanos pertenecientes a un
grupo de especies popularmente conocidos como
killis. Estos peces habitan en ambientes acuaticos
temporarios (que se secan estacionalmente) v,
debido a su distribucién geografica restringida,
muchas de las especies presentan algun grado de
amenaza para su conservacion. Por esta razén, es
importante estudiar su diversidad y evolucidn, para
poder desarrollar estrategias efectivas de

conservacién y manejo de los ecosistemas que
habitan.

Nuestro estudio, publicado en la revista
cientifica Zoological Journal of the Linnean Society,
propone una nueva hipétesis filogenética (un arbol
de relaciones de parentesco entre las especies)
para las especies antiguamente agrupadas en el
género Austrolebias. Este analisis filogenético es el
mas completo de este grupo hasta la fecha, y se
basé en el andlisis de 10 genes diferentes (6
nucleares y 4 mitocondriales) y 191 caracteres
morfoldgicos, abarcando al 90% de las especies que
estaban incluidas en este género. Ademas,
proporciona una redefinicion y caracterizacion
anatdmica de los antiguos subgéneros del grupo
que son elevados a géneros. También se crean
cuatro géneros nuevos para acomodar la
taxonomia de estas especies a la hipdtesis
evolutiva generada. Por ultimo, se describe una
nueva especie, Argolebias guarani, que no
abordaremos aqui y serd tratada en un articulo
aparte. En resumen, nuestro estudio contribuye al

conocimiento de la evolucidn y la taxonomia de los
killis sudamericanos, ofrece una nueva hipdtesis

1* - Museo Nacional de Historia Natural, Montevideo, Uruguay - email: serraelbicho@gmail.com; 2 - Centro
Universitario Regional del Este (CURE) Sede Rocha, Rocha, Uruguay; 3 - Killifish Foundation, La Plata, Buenos Aires,
Argentina; 4 - Fundacion Miguel Lillo. San Miguel de Tucuman, Tucuman, Argentina; 5 - Centro de Estudios
Parasitologicos y de Vectores - [CCT-CONICET - La Plata], La Plata, Buenos Aires, Argentina; 6 - Instituto de
Limnologia “Dr. Raul Ringuelet” (ILPLA) - UNLP — CONICET, La Plata, Buenos Aires, Argentina; 7 - IBIGEO. Instituto
de Bio y Geociencias del NOA, CONICET-UNSa, Salta, Argentina.

Fotografias: Pablo Calvifio, Wilson S. Serra, Matheus V. Volcan, Marco Vaccari



mailto:serraelbicho@gmail.com
https://doi.org/10.1093/zoolinnean/zlad032

2 Documentos de Divulgacion: Museo Nacional de Historia Natural [Nim. 13

Dato curioso

El trabajo de Darwin y Wallace sobre la evolucion por seleccidon natural fue presentado conjuntamente en
la reunién de la Sociedad Linneana de Londres el 1 de julio de 1858, y posteriormente publicado en el
Journal of the Proceedings of the Linnean Society en agosto del mismo afio (precursora de la Zoological
Journal of the Linnean Society donde publicamos nuestro articulo). La publicacidn se titula "On the
Tendency of Species to form Varieties; and on the Perpetuation of Varieties and Species by Natural Means
of Selection" y consta de dos articulos: uno escrito por Darwin y otro por Wallace. En la publicacidn, los
autores presentan la teoria de la seleccién natural como el mecanismo principal de evolucién y proponen
que las especies cambian gradualmente a lo largo del tiempo debido a la seleccién natural y la variacidn

hereditaria.

filogenética y una mejor organizacién taxondémica
para el grupo.

Antecedentes

Hace algunos afios con varios colegas decidimos
estudiar las relaciones evolutivas del género
Austrolebias, un grupo de peces sudamericanos
qgue habitan en ambientes acuaticos efimeros que
se secan completamente durante un periodo del
ano. Las Austrolebias pertenecen a la familia
Rivulidae, que estd cercanamente emparentada al
a familia Nothobranchiidae de origen africano.
Ambas familias presentan diversos géneros que
pueden presentar o no un ciclo estacional. En
ambos casos las especies de estas familias son muy
valorados en la acuariofilia debido a su atractivo
colorido, llamativo comportamiento y particular
ciclo de vida. Estos peces sobreviven como
embriones en huevos enterrados en el barro, que
los progenitores depositan mientras el charco tiene
agua. Hacia el final de la temporada los adultos
mueren por la desecacion. Con la llegada de las
lluvias los charcos se llenan, los huevos eclosionan
y el ciclo se reinicia.

Estos peces “rockeros” viven rapido y mueren
jovenes. Tienen un metabolismo muy acelerado,
crecen a una velocidad excepcionalmente rapiday
alcanzan la madurez sexual en pocas semanas o
meses, ya que en general viven sdélo algunos meses
antes que el charco se seque por completo. Dentro
de ese grupo nos resultan particularmente
interesantes los peces del grupo de las Austrolebias
gue viven en nuestra regidon (Centro y norte de
Argentina, sudeste de Bolivia, Paraguay, Uruguay y
sur de Brasil) en la cuenca del Plata y zonas

aledafias. Este género comprende mas de 50
especies, muchas de las cuales se encuentran en
peligro de extincién debido principalmente a la
pérdida de habitat. Algunas de las caracteristicas
mds notorias a simple vista que nos permiten
distinguirlas de otros géneros de rivulidos son la
presencia de una banda vertical oscura por debajo
del ojo, aletas impares con extremos redondeados
y region del preopérculo sin escamas.

En 1998, el investigador brasilefio Wilson Costa
establecid los géneros Austrolebias y Megalebias,
después de realizar un analisis filogenético que
abarcd gran parte de los killis anuales
sudamericanos. Posteriormente, en 2006, el
mismo autor publicé una revision taxondmica
especifica centrada en Austrolebias y considerd a
Megalebias como un sindnimo del género anterior
ya que las especies de ese grupo en su filogenia
quedaban anidadas entre las especies de
Austrolebias. En ese trabajo, describié varias
nuevas especies y llevd a cabo un analisis
filogenético basado en informacién morfoldgica
para establecer varias agrupaciones de especies.
Unos afios después, publicd el libro "Catalog of
Aplocheiloid Killifishes of the World", en el que
cred subgéneros dentro del género Austrolebias
basados en los grupos de especies que habia
obtenido en su andlisis anterior: Acantholebias,
Acrolebias, Argolebias, Austrolebias, Cypholebias,
Gymnolebias y Megalebias.

En paralelo, la investigadora uruguaya Graciela
Garcia, junto con varios colaboradores, publicé una
serie de trabajos (por ejemplo en 2000, 2002 vy
2014) en los que se analizé el género Austrolebias,
pero basado en informacién genética en lugar de
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morfoldgica. Estos analisis arrojaron algunas
agrupaciones de especies similares a las obtenidas
por Costa en sus estudios morfoldgicos, pero
difieren principalmente en cuanto a la relacién
entre estos grupos y la afinidad de algunas especies
concretas, como Argolebias nigripinnis,
Amatolebias patriciae o Megalebias wolterstorffi,
gue aparecen en distintas partes de cada una de las
filogenias.

En 2018, se publicaron dos trabajos de forma
independiente que adoptaron un enfoque
combinado, analizando tanto informacién genética
como morfoldgica en un mismo andlisis. El trabajo
liderado por el investigador argentino Felipe
Alonso, junto con varios colaboradores, tomé la
informacién morfoldgica (83 caracteres) publicada
por Costa en 2006 y la combiné con gran parte de
la informacion genética (gen Citocromo-b)
generada por Garcia, e incorpord algunas especies
no presentes en los analisis anteriores, como
Austrolebias wichi, descrita como una nueva
especie en el mismo trabajo. Por su parte, el
trabajo liderado por el uruguayo Marcelo Loureiro

presentd un conjunto de datos aun mas amplio,
combinando 173 caracteres morfolégicos junto con
secuencias de cuatro genes diferentes. Al igual que
en publicaciones previas, ambos trabajos
obtuvieron varios agrupamientos de especies
similares, pero con distintas relaciones evolutivas
entre los grupos. Los resultados de Loureiro vy
colaboradores resultaron mas robustos al basarse
en mayor cantidad de informacién. En este ultimo
trabajo, los autores obtuvieron agrupaciones
parcialmente coincidentes con los subgéneros
propuestos por Costa en 2008, pero muchas
especies quedaron en dos grupos sin un subgénero.

En nuestro reciente trabajo (Alonso et al., 2023)
realizamos un nuevo andlisis filogenético del
género Austrolebias y proponemos un nuevo
arreglo taxondmico para este grupo de especies,
gue incluyen dividir ese género en 11 géneros
diferentes, elevando los 7  subgéneros
preexistentes a nivel de género y creando 4 nuevos
géneros (Tabla 1). Ademas, describimos una
especie nueva, Argolebias guarani, la cual sera
tratada en una nota aparte. Esta nueva hipodtesis

Tabla 1. Principales cambios de nombres en las agrupaciones genéricas del grupo de géneros Austrolebias.

*Nuevos taxa creados en los respectivos estudios

Costa (2006),

Costa (1998) divide

Costa (2008), crea subgéneros de

En este trabajo,

inonimi L iro et al. (2018
Cynolebias en 3 géneros 5|non|m|.za Austrolebias oureiro et al. ( ) géneros
Megalebias
Cynolebias Steindach
ynote 105187(2“ achner Cynolebias Cynolebias Cynolebias Cynolebias
subgener?l °in *Amatolebias
) nombre
subg. Austrolebias subg. Austrolebias Austrolebias
*Garcialebias
subg. Acrolebias
subg. *Acrolebias Costa 2008 Acrolebias
*Austrolebias Costa 1998 subg. *Acantholebias Costa 2008 | subg. Acantholebias Acantholebias
Austrolebias | subg. *Gymnolebias Costa 2008 | subg. Gymnolebias Gymnolebias
subg. *Cypholebias Costa 2008 subg. Cypholebias Cypholebias
subgenerc?l >N *Matilebias
subg. *Argolebias Costa 2008 nombre
subg. Argolebias Argolebias
subg. Megalebias (sindnimo de Megalebias
*Megalebias Costa 1998 Austrolebias, valido como subg. Megalebias
subgénero) *Titanolebias
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filogenética se obtuvo a partir del analisis de 10
genes diferentes y 191 caracteres anatémicos, e
incluyé un 90% de las especies validas del grupo (47
de 54). A continuacidn, les compartimos algunos de
los resultados de este trabajo y las definiciones de
los nuevos géneros propuestos.

Grupo de géneros Austrolebias

Basandonos en los resultados obtenidos,
dividimos el género Austrolebias en 11 géneros
diferentes. Siete de estos géneros corresponden a
los subgéneros propuestos por Wilson Costa que
hemos elevado al nivel de género, aunque la
composicion de especies en algunos casos ha
cambiado un poco. Ademas, hemos creado cuatro
géneros nuevos (Figura 1). En conjunto conforman
lo que llamamos el Grupo de géneros Austrolebias,
qgue estd cercanamente emparentado al género
Cynolebias. Estos géneros son: Acantholebias
Costa, 2008, Acrolebias Costa, 2008, Amatolebias
Alonso et al.,, 2023, Argolebias Costa, 2008,
Austrolebias Costa, 1998, Cypholebias Costa, 2008,
Garcialebias Alonso et al., 2023, Gymnolebias
Costa, 2008, Matilebias Alonso et al., 2023,
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Megalebias Costa, 1998 y Titanolebias Alonso et
al., 2023.

Los miembros de este grupo presentan
caracteristicas Unicas, denominadas caracteres
diagndsticos, que en conjunto permiten
distinguirlos del resto de los géneros de la familia.
Entre estas se incluyen ciertos rasgos &seos vy
morfoldgicos, la ausencia de escamas en la region
de la cabeza por debajo del ojo y la presencia de
una banda vertical oscura debajo del ojo.

Argolebias Costa, 2008 (Figura 2)

Especie tipo: Cynolebias nigripinnis Regan,
1912.

Etimologia: “argos” = brillante, “lebias” =
pequeio pez.

Fue propuesto originalmente como un
subgénero dentro de Austrolebias, para agrupar a
las especies con “aletas pectorales gris oscuro con
iridiscencias azules en machos” e incluia a
Matilebias affinis, M. alexandri, M. ibicuiensis, M.
periodicus, M. litzi, M. cyaneus, M. juanlangi, M.

Figura 2. Argolebias. Argolebias guarani (A-B), Misiones, Argentina. Argolebias nigripinnis, Colonia, Uruguay (C) y Buenos Aires,

Argentina (D). Fotografias: Pablo Calvifio (A, B, D) y Sebastian Serra (C).
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Figura 3. Distribucion geografica reportada para las especies del género Argolebias.

toba, A. paranaensis 'y A. nigripinnis.
Posteriormente Loureiro y colaboradores (2018)
restringen el uso del subgénero Argolebias
Unicamente a A. nigripinnis. En cuanto a A.
paranaensis no toman una decision por no haberla
incorporado en los andlisis. En nuestro trabajo
elevamos Argolebias a nivel de género, englobando
las siguientes especies: Argolebias guarani,
Argolebias nigripinnis y Argolebias paranaensis.

El género Argolebias puede reconocerse por la
siguiente combinacidn Unica de caracteristicas: 1)
presencia de manchas iridiscentes sobre la regién
media y margen de las aletas pectorales de los
machos, 2) margen ancho gris oscuro a negro en las
escamas de los flancos en el drea por debajo de la
linea lateral y encima de la aleta anal, 3) manchas
iridiscentes fusionadas en el margen de la aleta
dorsal de los machos adultos, 4) presencia de una
mancha oscura en el inicio de la aleta dorsal, y
otros caracteres anatomicos.

Argolebias paranaensis es asignada a este
género en base a sus caracteres anatomicos de
ejemplares preservados ya que sélo se conoce en
base a los ejemplares originales, con los que fue

descripta colectados hace mas de 40 afos en la
localidad de Ayolas, sur de Paraguay. No se conoce
la coloracion en vida de esta especie y no se
disponen secuencias de ADN.

La distribucion del género Argolebias abarca las
planicies de inundacion asociadas a los rios
Uruguay medio y bajo, bajo Paraguay, Parand
medio y bajo y Rio de la Plata, en Argentina,
Uruguay, Brasil y Paraguay (Figura 3).

Amatolebias Alonso et al., 2023 (Figura 4)

Especie tipo: Austrolebias wichi Alonso, Teran,
Calvifio, Garcia, Cardoso & Garcia, 2018

Etimologia: dedicado al naturalista uruguayo
Luis H. Amato, “lebias” = pequefio pez.

En este género agrupamos especies que han
sido vinculadas a distintos grupos y subgéneros a lo
largo del tiempo, como Acrolebias, Austrolebias,
“grupo alexandri” y “grupo bellottii”. En concreto
estd formado por Ilas siguientes especies:
Amatolebias patriciae, Amatolebias varzeae,
Amatolebias wichi.
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Figura 4. Amatolebias. Amatolebias wichi (A-B), Salta, Argentina. Amatolebias patriciae (C-D), Chaco, Argentina. Amatolebias varzeae
(E-F), Rio Grande do Sul, Brasil. Fotografias: Pablo Calvifio (A, B, C, D) y Matheus Volcan (E, F).

El género Amatolebias puede ser reconocido
porque presenta las siguientes caracteristicas: 1)
machos con barras verticales oscuras solo en la
region anterior del cuerpo, 2) escamas de los
flancos entre la aleta anal y la dorsal color azulado
averdoso plomizo, sin bordes oscuros, 3) aleta anal
con margen negro, 4) escamas por debajo de la
aleta dorsal con un borde fino color gris claro a gris
amarronado, y otros caracteres morfoldgicos.

El género Amatolebias se distribuye en la regidn
chaquefia de Argentina y Paraguay, asi como en la
cuenca alta del Rio Uruguay en Brasil (Figura 6).

Matilebias Alonso et al., 2023 (Figura 5)

Especie tipo: Cynolebias alexandri Castello &
Lopez, 1974

Etimologia: dedicado al investigador argentino
Matias Pandolfi, “lebias” = pequefio pez.

En este género agrupamos muchas de las
especies que habian sido originalmente incluidas
en Argolebias o mencionadas como pertenecientes
al “grupo alexandri”: Matilebias affinis, Matilebias
alexandri, Matilebias camagquensis, Matilebias
cyaneus, Matilebias duraznensis, Matilebias
ibicuiensis, Matilebias juanlangi, Matilebias litzi,
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Figura 5. Matilebias. Matilebias alexandri (A-B), Entre Rios, Argentina. Matilebias periodicus (C-D), Rio Grande do Sul, Brasil.
Matilebias toba (E-F), Chaco, Argentina. Matilebias juanlangi (G-H), Cerro Largo, Uruguay. Fotografias: Pablo Calvifio (A, B, E, F) y
Sebastian Serra (C, D, G, H).
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Figura 6. Distribucion geografica reportada para las especies de los géneros Matilebias y Amatolebias.

Matilebias paucisquama, Matilebias periodicus,
Matilebias toba.

El género se caracteriza, entre otras cosas, por
las siguientes caracteristicas distintivas en los
machos: 1) presencia de manchas iridiscentes
verticalmente alineadas en todo el flanco,
formando lineas o bandas, 2) borde de las escamas
debajo de la aleta dorsal de color gris claro a gris
amarronado, y 3) ausencia de manchas iridiscentes
en la region media y distal de las aletas pectorales
(a diferencia de lo que se observa en Argolebias).
Ademas, las hembras presentan una o mas
manchas negras dispuestas irregularmente en la
region posterior del flanco y el pedunculo caudal.

El género Matilebias se distribuye en las
cuencas bajas de los rios Paraguay y Parana, asi
como en la cuenca media y baja del rio Uruguay y
en el sistema de lagunas Patos-Merin, en los paises
de Argentina, Brasil y Uruguay (Figura 6). Aunque
hay registros informales en las redes sociales sobre
la posible presencia de la especie M. toba en
Paraguay, auin es necesario confirmar su existencia
en este pais.

Austrolebias Costa, 1998 (Figura 7)

Especie tipo: Cynolebias bellottii Steindachner,
1881.

Etimologia: “australis” = del sur, “lebias” =
pequeio pez.

El género Austrolebias fue propuesto en 1998
para agrupar un conjunto de especies que
anteriormente pertenecian al género Cynolebias.
En 2006, Costa sinonimiza Megalebias con
Austrolebias, ya que como resultado de sus analisis
filogenéticos encontrd que las especies del primero
formaban un grupo dentro del grupo de especies
de Austrolebias. Originalmente, el subgénero
Austrolebias se utilizd para agrupar las especies del
"grupo bellottii", que ahora conforman el género
Austrolebias en sentido estricto, asi como las
especies del "grupo adloffi" (ahora en Garcialebias)
y a Amatolebias patriciae. Sin embargo, Loureiro y
colaboradores restringieron el uso del subgénero
Austrolebias solo a las especies del "grupo bellotti".
En nuestro trabajo, se restringe este género a las

. alexandri “r-24
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Figura 7. Austrolebias. Austrolebias bellottii (A-B), Buenos Aires, Argentina. Austrolebias univentripinnis (C-D), Cerro Largo, Uruguay.
Austrolebias vandenbergi (E-F), Salta, Argentina. Austrolebias melanoorus (G-H), Tacuarembd, Uruguay. Fotografias: Pablo Calvifio (A,
B, E, F) y Sebastian Serra (C, D, G, H).
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Figura 8. Distribucion geografica reportada para las especies del género Austrolebias.

siguientes  especies:  Austrolebias  accorsii,
Austrolebias bellottii, Austrolebias ephemerus,
Austrolebias melanoorus, Austrolebias queguay,
Austrolebias univentripinnis, Austrolebias
vandenbergi.

Las caracteristicas distintivas de este género
incluyen 1) la forma triangular de la aleta anal en
las  hembras, con los radios anteriores
proporcionalmente mas largos, 2) las aletas
pectorales de los machos hialinas con un margen
negro y submargen verde azulado iridiscente,
excepto en A. melanoorus, que carece del
submargen iridiscente, y 3) manchas oscuras no
alineadas verticalmente en el pedinculo caudal de
las hembras.

La distribucion del género abarca gran parte de
la cuenca del Rio de la Plata (excluyendo las
regiones media y alta de las cuencas del Parand y el
Uruguay), la cuenca de la Laguna Merin y las
cabeceras de la cuenca del Rio Mamoré, en
Argentina, Uruguay, Brasil, Bolivia y Paraguay
(Figura 8).

Gymnolebias Costa, 2008 (Figura 9)

Especie tipo: Cynolebias gymnoventris Amato,
1986.

Etimologia: “gymnos” = desnudo (en relacion
con la regién abdominal sin escamas), “lebias” =
pequeio pez.

El género Gymnolebias fue propuesto
originalmente como subgénero de Austrolebias en
1998 para agrupar a las especies con las siguientes
caracteristicas: “region ventral sin escamas, region
sub y supraorbital sin marcas oscuras, y flancos del
cuerpo de los machos marrén oscuro a negro, sin
marcas brillantes y con bandas grises claras”. Tanto
en su uso original como subgénero como en el
actual como género, la composicién de especies de
este grupo ha permanecido igual, siendo ademas
consistente en todos los analisis filogenéticos con
datos morfolégicos y genéticos que se han
realizado a lo largo del tiempo. En concreto
Gymnolebias se halla compuesto por las siguientes

. queguay b2
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Figura 9. Gymnolebias. Gymnolebias jaegari (A-B), Rio Grande do Sul, Brasil. Gymnolebias gymnoventris (C-D), Lavalleja, Uruguay.

Fotografias: Matheus Volcan (A, B) y Sebastian Serra (C, D).

especies: Gymnolebias
Gymnolebias jaegari.

gymnoventris y

En su definicion actual el género Gymnolebias,
se caracteriza por 1) la ausencia de escamas en la
zona ventral del cuerpo, 2) la presencia poco
notoria o ausencia de bandas gris oscuro debajo y
sobre el 0jo, y 3) los flancos de los machos en tonos
marrén oscuro a negro con bandas verticales en
gris claro, mas anchas en la regién anterior.

Hasta el momento, se ha registrado la presencia
de Gymnolebias en las cuencas asociadas al sistema
de lagunas Patos-Merin, en Brasil y Uruguay (Figura
11).

Acantholebias Costa, 2008 (Figura 10)

Especie tipo: Cynolebias luteoflammulatus Vaz-
Ferreira, Sierra de Soriano & Scaglia de Paulete,
1964.

Etimologia: “akantha” = espina (en relacion a los
organos de contacto de los flancos y aletas),
“lebias” = pequefio pez.

Acantholebias fue originalmente creado como
un subgénero de Austrolebias en 1998 para incluir
solamente a Acantholebias luteoflammulatus. En
2018, Loureiro y sus colegas describieron a
Acantholebias quirogai y la incluyeron como el
segundo integrante de este subgénero. En nuestro
trabajo actual, mantenemos la composicion de
especies del género consistente en esas dos
especies: Acantholebias luteoflammulatus vy
Acantholebias quirogai.

Este género se caracteriza por presentar, entre
otras caracteristicas, las siguientes en los machos
adultos: 1) un borde ancho de las escamas del
dorso que va desde gris claro hasta gris
amarronado, 2) ausencia de marcas iridiscentes en
los flancos, 3) una barra vertical oscura en la parte
posterior de la aleta dorsal, que es mas visible en
ejemplares juveniles, 4) aletas pectorales de color
verde azulado brillante.

Acantholebias se distribuye en la cuenca alta del
rio Negro (Rio Uruguay bajo), asi como en las
cuencas atlanticas del este de Uruguay y en las
cuencas asociadas a la laguna Merin, presente en
Brasil y Uruguay (Figura 11).
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Figura 10. Acantholebias. Acantholebias luteoflammulatus (A-B), Rocha, Uruguay. Acantholebias quirogai (C-D), Cerro Largo, Uruguay.
Fotografias: Sebastian Serra.
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Figura 11. Distribucidn geografica reportada para las especies de los géneros Gymnolebias y Acantholebias.
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Megalebias Costa, 1998 (Figura 12)
Especie tipo: Cynolebias wolterstorffi Ahl, 1924.

Etimologia: “mega” = grande, “lebias” =
pequeio pez.

A partir de un analisis filogenético basado en
caracteristicas morfoldgicas, Costa cred el género
Megalebias en 1998 para agrupar un conjunto de
especies grandes que previamente se encontraban
en el género Cynolebias, muchas de las cuales se
creia que eran ictiéfagas. En un andlisis posterior

en 2006, Costa encontré que estas especies
formaban un grupo anidado dentro del género
Austrolebias. Para evitar que el género
Austrolebias fuera un grupo "no natural" que
incluia a un ancestro comun pero no a todos sus
descendientes, Costa decidi6  sinonimizar
Megalebias con Austrolebias, quedando el ultimo
como valido, aunque menciona a Megalebias como
un subgénero vdlido sin dar detalles. Este
subgénero se confirma en su trabajo de 2008,
donde propuso los otros subgéneros de
Austrolebias.

-5_8
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Figura 13. Distribucion geogréfica reportada para el género Megalebias.
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Figura 14. Distribucion geogréfica reportada para el género Titanolebias.

En estudios posteriores que se basan en datos
morfoldgicos, se ha encontrado que un grupo de
especies forman un grupo cohesivo que incluyea T.
elongatus, T. monstrosus, T. cheradophilus, T.
prognathus y M. wolterstorffi. Sin embargo, la
mayoria de los analisis filogenéticos que se basan
solo en datos moleculares (genes) encuentran que
M. wolterstorffii no estd estrechamente
relacionada con las otras especies mencionadas. En
nuestro trabajo reciente, encontramos resultados
similares. En el caso de los datos combinados de
morfologia y genes, obtuvimos a M. wolterstorffi
como la especie hermana de las otras especies del
grupo, mientras que cuando se analizan solo los
datos moleculares, esta especie se ubica en un
lugar distante de este grupo dentro del arbol. La
aparente inconsistencia entre los diferentes
andlisis puede deberse a una convergencia
evolutiva a nivel morfoldgico en especies ictiéfagas
o depredadoras de acecho de gran tamafio entre
M. wolterstorffi y las otras especies, lo que genera
la evolucion independiente de  muchas
caracteristicas similares, que terminan agrupando
a las especies de linajes diferentes juntas al analizar

ese tipo de informacion. Por lo tanto el resto de las
especies de este grupo son incluidas en un nuevo
género denominado Titanolebias.

En consecuencia, el género Megalebias ahora
consiste en una Unica especie, M. wolterstorffi, que
se puede distinguir de otros géneros por una serie
de caracteristicas, como la presencia de entre 25y
40 escamas en la linea lateral, barra suborbital
dirigida hacia atrds y la separacién de las aletas
pélvicas.

Esta especie habita en la zona de planicies de
inundacién y humedales del sistema de lagunas
Patos-Merin en Uruguay y Brasil (Figura 13).

Titanolebias Alonso et al., 2023 (Figure 15)

Especie tipo: Cynolebias elongatus
Steindachner, 1881

Etimologia: de la mitologia griega, los Titanes
(Tiwcdveg, Titdnes, singular: Twtav, -nv, Titan) eran
dioses pre-olémpicos hijos de los dioses Urano
(Cielo) y Gaia (Tierra), conocidos por su gran
tamanio; “lebias” = pequefio pez.
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Figura 15. Titanolebias. Titanolebias elongatus (C-D), Buenos Aires, Argentina. Titanolebias cheradophilus (E-F), Lavalleja, Uruguay.
Titanolebias monstrosus (G-H), Salta, Argentina. Titanolebias prognathus (I-)) Lavalleja, Uruguay. Fotografias: Pablo Calvifio (A, B, E, F)
y Sebastian Serra (C, D, G, H).

En Titanolebias hemos agrupado especies que Entre las caracteristicas que permiten
previamente se habian relacionado con el reconocer al género Titanolebias se encuentran: 1)
género/subgénero Megalebias, a excepcién de la presencia de mas de 40 escamas en la linea
Megalebias wolterstorffi. Estas especies incluyen a lateral, y 2) el color amarillo pastel a dorado del
Titanolebias cheradophilus, Titanolebias elongatus, centro de las escamas en los flancos, sobre la aleta

Titanolebias monstrosus y Titanolebias prognathus. anal.
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La distribucidn conocida de este género abarca
gran parte de la cuenca del Rio de la Plata
(excluyendo los rios Uruguay y Parand medio y
alto), las cabeceras de la cuenca del Rio Mamoré, la
cuenca de la Laguna Merin y las cuencas atlanticas
del este de Uruguay, en Argentina, Brasil, Bolivia,
Uruguay y Paraguay (Figura 14).

Acrolebias Costa, 2008 (Figura 16)
Especie tipo: Cynolebias carvalhoi Myers, 1947.

Etimologia: del griego “akro” = cima o cumbre
(en relacidn con la altitud de los sitios donde viven
estos peces), “lebias” = pequeio pez.

En un principio, Acrolebias se propuso como un
subgénero de Austrolebias, que incluia a Acrolebias
carvalhoi y Amatolebias varzeae. Posteriormente,

Loureiroy colaboradores (2018) propusieron que el
subgénero Acrolebias se aplicara tentativamente a
Garcialebias araucarianus y a las especies del
"grupo adloffii". Aunque no incluyeron en sus
analisis a Acrolebias carvalhoi, la especie que lleva
el nombre de Acrolebias, argumentaron que, como
Acrolebias araucarianus es “muy similar” y se
consideraba cercana a las especies del "grupo
adloffii", todo ese grupo de especies podria
incluirse en el subgénero Acrolebias. En cuanto a
Amatolebias varzeae, lo obtuvieron emparentado
cercanamente con Amatolebias wichi y no con A.
carvalhoi ni las especies del "grupo adloffi", por lo
gue lo dejaron fuera de ese agrupamiento. A pesar
de este trabajo, Lanés y sus colaboradores en un
trabajo de 2021 optaron por incluir en este
subgénero a dos especies que describen en el
mismo, Garcialebias nubium vy Garcialebias

Figura 16. Acrolebias. Acrolebias carvalhoi, Parana, Brasil. Fotografias: Marco Vaccari.



18 Documentos de Divulgacion: Museo Nacional de Historia Natural [Nim. 13

U "36 O
V50

o @

Sy

o 200 §
——— A

kilometers
T

-43

B C. robustus
] c. cinereus

B A. carvalhoi N

Figura 17. Distribucidn geografica reportada para las especies de los géneros Acrolebias y Cypholebias.

botocudo. En nuestro trabajo, pudimos incorporar
en el andlisis a Acrolebias carvalhoi en base a la
informacién morfoldgica disponible del trabajo de
Costa de 2010, aunque no teniamos secuencias
genéticas disponibles de esta especie, mientras
que G. nubium y G. botocudo no pudieron
analizarse ya que no teniamos material disponible
y las mismas aun no han sido incluidas en analisis
filogenéticos.

Como resultado de nuestros analisis,
encontramos que A. carvalhoi es el grupo
hermano, es decir, estd mdas cercanamente
cercanamente relacionada, con las especies del
género Cypholebias (C. cinereus y C. robustus).
Como anécdota curiosa, los primeros ejemplares
conocidos de Cypholebias cinereus, colectados en
Uruguay, se identificaron como A. carvalhoi (mas
detalles en Serra & Alonso, 2020). Basandonos en
estos resultados, restringimos el género Acrolebias
a A. carvalhoi, que por el momento es considerada
la Unica especie perteneciente a este género.

De esta forma, el género se puede reconocer,
entre otras caracteristicas, por presentar 1) flancos
dorados con 8 o 9 barras gris violdceo en los
machos, 2) aletas pélvicas separadas, 3) el origen
de la aleta dorsal anterior al origen de la anal en los
machos, y 4) un niumero caracteristico de radios en
las aletas dorsal y anal y escamas en la serie
longitudinal.

La Unica especie de este género es endémica de
la cuenca alta del rio Iguazu en Brasil (Figura 17),
donde solo ha sido colectada en un par de
ocasiones desde que se describié en 1947, en una
zona altamente degradada por la agricultura, por lo
gue estaria potencialmente extinta.

Cypholebias Costa, 2008 (Figura 18)

Especie tipo: Cynolebias robustus Glnther,
1883.

Etimologia: “kyphos” = jorobado (en relacidon
con la curvatura de la regidn dorsal anterior a la
aleta dorsal de ejemplares adultos), “lebias” =
pequeno pez.

r-34
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Figura 18. Cypholebias. Cypholebias cinereus de (A) Colonia y (B) Cerro Largo, Uruguay. Cypholebias robustus (C-D), Buenos Aires,

Argentina. Fotografias: Pablo Calvifio (C, D) y Sebastian Serra (A, B).

En 1998, se cred el subgénero Cypholebias
dentro de Austrolebias con el objetivo de agrupar a
cuatro especies: Cypholebias cinereus, C. robustus,
C. vazferreirai y C. nonoiuliensis, siendo los dos
ultimas actualmente consideradas respectivamente
sinénimos de las dos primeras. En consecuencia, el
género Cypholebias estd conformado en la
actualidad por dos especies: Cypholebias cinereusy
Cypholebias robustus.

Este género puede reconocerse entre otras, por
las siguientes caracteristicas: 1) bandas irregulares
finas claras en los flancos de los machos (pueden
terminar desapareciendo), 2) aleta caudal
redondeaday 3) 26 a 30 radios en la aleta caudal.

El género Cypholebias se encuentra distribuido
en la cuenca del bajo Rio Uruguay en Uruguay, asi
como en las cuencas asociadas a la laguna Merin en
Brasil y Uruguay, y en las cuencas asociadas al Rio
de la Plata y al Atlantico en la Provincia de Buenos
Aires en Argentina (Figura 17), siendo la especie
mas austral del género C. robustus.

Garcialebias Alonso et al., 2023 (Figura 19)

Especie tipo: Cynolebias reicherti Loureiro &
Garcia, 2004

Etimologia: el nombre del género esta dedicado
a la investigadora uruguaya Dra. Graciela Garcia,
quien se especializa en genética de peces
neotropicales, especialmente en Ila familia
Rivulidae. EI nombre "Garcialebias" combina su
apellido con el término "lebias", que significa
pequefio pez en griego.

El género Garcialebias incluye una historia
taxondémica relativamente compleja con diversos
trabajos que han propuesto diferentes nombres y
agrupaciones de especies, en base a diferentes
resultados filogenéticos de diversos estudios
basados en datos morfoldgicos y/o moleculares,
generado diferentes interpretaciones sobre cémo
clasificar estas especies. Costa (2008) agrupd varias
de ellas en el "grupo adloffi", dentro del subgénero
Austrolebias. Garcia y colaboradores (2014)
sugieren gque no estarian cercanamente relacionadas
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Figura 19. Garcialebias. Garcialebias viarius (A-B), Rocha, Uruguay. Garcialebias nubium (C-D), Rio Grande do Sul, Brasil. Garcialebias
arachan (E-F), Rio Negro, Uruguay. Garcialebias charrua (G-H), Rocha, Uruguay. Garcialebias reicherti (1-J) Treinta y Tres, Uruguay.
Fotografias: Matheus Volcan (C, D) y Sebastian Serra (A, B, E, F, G, H, |, J).
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Figura 20. Distribucidn geografica reportada para las especies del género Garcialebias.

al “grupo bellottii” (subgénero Austrolebias). En
tanto Loureiro y colaboradores (2018) los clasifican
en el subgénero Acrolebias junto con G.
araucarianus y A. carvalhoi, aunque no incluyen
esta ultima especie en el andlisis que es la
portadora del nombre Acrolebias, sino que asumen
que esas especies deben estar emparentadas con
A. carvalhoi porque opinan que A. araucarianus es
“parecida” a A. carvalhoi. Recientemente, Lanés y
colaboradores (2021) incluyen a las especies G.
araucarianus, G. botocudo y G. nubium, junto con
A. carvalhoi, en el subgénero Acrolebias, y las
separaron del resto de las especies del "grupo
adloffi" que no incluyen en dicho género, pero no
se basaron en un analisis filogenético, sino que
discuten la presencia ausencia de algunos
caracteres compartidos entre estos grupos de
especies.

Como resultado de nuestro analisis filogenético
encontramos que Acrolebias carvalhoi estd mas
estrechamente relacionado con el género
Cypholebias que con G. araucarianus o con las
especies del "grupo adloffi". Como Acrolebias
carvalhoi es la especie tipo de Acrolebias, las

demas especies no tenian un género que las
incluyera. Por lo tanto, hemos creado el género
Garcialebias para agruparlas. Sin embargo, la
inclusion de G. botocudo y G. nubium en
Garcialebias es tentativa, ya que no pudieron ser
analizadas filogenéticamente y la misma se basa en
la observacidn de caracteristicas distintivas de ese
género que observamos en estas dos especies,
utilizando fotografias y las descripciones de estas.
Aun asi, la inclusion de estas especies en un analisis
filogenético podria generar nuevas hipdtesis sobre
sus relaciones evolutivas y, por tanto, su
clasificacidn taxondmica.

En resumen, el género Garcialebias incluye 16
especies: Garcialebias adloffi, Garcialebias arachan,
Garcialebias araucarianus, Garcialebias bagual,
Garcialebias botocudo, Garcialebias charrua,
Garcialebias cheffei, Garcialebias lourenciano,
Garcialebias minuano, Garcialebias nigrofasciatus,
Garcialebias  nachtigalli, Garcialebias nubium,
Garcialebias pelotapes, Garcialebias pongondo,
Garcialebias reicherti y Garcialebias viarius.

Este género se puede distinguir de otros por una
serie de caracteristicas, entre ellas: 1) la forma
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aproximadamente triangular de la aleta anal de las
hembras, 2) las bandas verticales grises en los
flancos de los machos, 3) la ausencia de manchas
iridiscentes en los lados del cuerpo de los machos,
y 4) las aletas pectorales hialinas con margen
oscuro en los machos (excepto en el caso de
viarius, que carece de este margen oscuro).

El género Garcialebias se distribuye en varias
cuencas, incluyendo la cuenca del Rio Negro,
perteneciente a la cuenca baja del Rio Uruguay, las
cuencas altas del Rio Uruguay y Rio Iguazu en Brasil,
y las cuencas atlanticas de Uruguay y el sistema de
lagunas Patos-Merin en Brasil y Uruguay (Figura
20).

Algunos comentarios finales

La hipétesis filogenética propuesta es la mas
completa en términos de cantidad de especies y
tipos y cantidad de informacién analizada,
incluyendo el 90% de las especies, 191 caracteres
morfoldégicos y 10 genes. Esto ha dado como
resultado una filogenia con un alto grado de
resolucion y robustez. Por supuesto, que el
conocimiento cientifico no es inmutable y la
incorporacién de nueva evidencia (nuevas
especies, caracteres morfoldgicos, genes, etc.)
pueden generar algunos cambios en nuestras
hipétesis. Sin embargo, como fuimos viendo en los
diferentes trabajos cientificos que repasamos aqui,
muchas agrupaciones de especies han sido
resistentes a diferentes tratamientos metodoldgicos
o fuentes de informacidn. Esto indica que las
hipdtesis filogenéticas tienden a estabilizarse con
el tiempo a medida que se acumula mas
informacién, aunque debido a la complejidad de
los procesos evolutivos, muchas partes de una
filogenia pueden ser dificiles de resolver porque
justamente representan fendémenos evolutivos
complejos, dificiles de modelar con métodos de
inferencia filogenética clasicos. Por ejemplo,
diversos estudios muestran que los procesos
evolutivos suelen ocurrir con flujo genético y que la
hibridacion entre especies, incluso poco
emparentadas, puede ser un fenédmeno bastante
comun en la naturaleza y relevante en términos
evolutivos, pudiendo incluso ser un motor de
evolucién, generando nuevas variantes y especies.

En la medida en que continuamos avanzado con
este tipo de estudios muchos nuevos interrogantes
surgen acerca de cémo es que este grupo de peces
ha evolucionado, que sucesos geoldgicos,
ecolégicos, climatoldgicos, etc. han influido y de
qué manera en su evolucién. Sabemos que hay
mucho camino por recorrer, pero también creemos
gue este trabajo viene acoplado al conocimiento
desarrollado por diversos investigadores a lo largo
de mas de un siglo, desde Steindachner a Berg, Vaz-
Ferreira, Amato, Costa, Loureiro, Lanés, Volcan,
Garcia, iy tantos otros!, y gracias a quienes
podemos decir que hoy nos encontramos sentados
a “hombros de gigantes”, y podamos mirar hacia
adelante con bases sdlidas y plantearnos nuevas
preguntas.

Ahora, muchos seguramente se preguntan,
épara qué sirve este tipo de conocimientos?
Primero, para conocer la relacidn evolutiva entre la
diversificacion de las especies y los cambios en la
geografia, las cuencas y el clima en tiempos para
comprender mejor cémo funciona la evolucién, lo
gue se conoce como Biogeografia. En el caso
concreto de los peces estacionales, al vivir en
lugares con caracteristicas muy especificas y tener
una relativamente baja capacidad de dispersion,
suelen presentar una fuerte relacion evolutiva con
los cambios geoldgicos en la geografia, como los
cambios en la morfologia y conectividad de las
cuencas, ingresiones marinas, etc. En particular
cuando se estudia la relacion entre la estructura
genéticay la geografia se denomina a esos estudios
como filogeograficos. La filogeografia utiliza
técnicas genéticas para reconstruir la historia
evolutiva y los patrones de dispersidn, aislamiento,
etc. de un linaje (pueden ser poblaciones de una
especie o grupos de poblaciones de especies
cercanas, por ejemplo) a través del tiempo y el
espacio. En el caso de los killis sudamericanos
existen varios grupos de investigacién dedicados a
la temdtica en Argentina, Brasil y Uruguay.

Por otra parte, las nuevas hipodtesis filogenéticas
pueden tener un gran impacto en las politicas de
conservacién de la biodiversidad, la gestidn
territorial y el planeamiento de areas protegidas.
Las dreas geograficas con mayor diversidad
filogenética son potencialmente mas importantes
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para la conservacion que las que poseen menor
diversidad. Por ejemplo, si tenemos un area en la
qgue habitan una especie de Garcialebias, una de
Titanolebias y una de Acantholebias, esta va a ser a
priori mas valiosa desde el punto de vista de la
conservacién que un area que tiene tres especies
de Garcialebias. Cuando no todas las dreas pueden
ser conservadas debido a la expansiéon agraria,
urbanistica u otras razones, este tipo de criterios
pueden ser Utiles para decidir en cuales enfocar
nuestros recursos y esfuerzos de conservacion. En
el caso de los peces estacionales sudamericanos,
este tipo de estudios (por ejemplo: Costa, 2012;
Garcez et al, 2022) se encuentran en fases
tempranas de desarrollo y, por el momento, son
principalmente liderados por investigadores de
Brasil. Es crucial continuar invirtiendo en
investigaciones como estas, ya que pueden brindar
informacién valiosa para la conservacion de estas
especies y la proteccion de sus habitats. Ademas,
este enfoque puede ser aplicado a otros grupos de
especies en todo el mundo y resultar de gran ayuda
en la toma de decisiones sobre la gestion de la
biodiversidad a nivel global.

Es importante recordar que los cambios en los
nombres de los organismos no son caprichosos ni
carecen de sentido. Por el contrario, reflejan los
cambios que ocurren en el conocimiento cientifico
asociado con dichos organismos. La forma en que
nombramos a los seres vivos intenta reflejar cdmo
estos seres estan relacionados desde el punto de
vista evolutivo. Como resultado, las nuevas
hipétesis filogenéticas a menudo implican cambios
en la nomenclatura, como ha sido el caso de
nuestro trabajo.

Si bien la decision de elevar agrupaciones
subgenéricas a géneros puede tener un
componente subjetivo, consideramos que este
cambio ayuda a visualizar la existencia de estas
agrupaciones  evolutivamente  definidas vy
relativamente homogéneas tanto morfoldgica
como genéticamente. Esto es util para todo lo
comentado en parrafos anteriores, incluyendo la
toma de decisiones sobre la conservacion vy
proteccion de la biodiversidad en areas prioritarias
con una mayor diversidad filogenética. Por
ejemplo, uno de los charcos que es zona de estudio

de nuestro grupo de trabajo, contenia tres especies
pertenecientes al género Austrolebias, ahora
podemos decir que este charco posee mayor
riqueza en lo que respecta a la diversidad genérica,
ya que ademas del género Austrolebias, también
estdn presentes los géneros Argolebias vy
Titanolebias (Austrolebias bellottii, Argolebias
nigripinnis y Titanolebias elongatus). En conclusion,
seguir investigando en este tipo de enfoques nos
permitira avanzar en la comprensiéon y
conservacion de la biodiversidad global.
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