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Prefacio 3

(2018 - Tercera edicion)

Los avances tecnoldgicos en multiples campos provocan que la manera de hacer sistematica
haya cambiado en los dltimos afios; por ejemplo, ahora se puede tener acceso virtual a las colec-
ciones de muchos museos, hay facilidad para secuenciar ADN y hay acceso a grandes bancos de
datos gendmicos, se pueden estudiar especimenes por medio de tomografias computadas de alta
resolucién, hay sistemas de informacién geografica muy elaborados, y hay multiples funciones
de la Internet, la capacidad de computo se ha abaratado y aumentado exponencialmente, y hay
avances metodoldgicos en los programas de reconstruccidn filogenética, etc.

El ritmo de la sistematica y la filogenia estaba, hasta hace muy poco tiempo, solamente sin-
copado por los caracteres moleculares; sin embargo, actualmente hay una voragine de trabajos
moleculares dominando la taxonomia actual. El abaratamiento de la secuenciaciéon de ADN per-
mite que se secuencien genomas enteros de cada vez mas especies, con cientos de maquinas
secuenciadoras trabajando a destajo (por ejemplo, en China), lo que permite sofiar con secuen-
ciar toda la biota en un futuro cercano (Earth BioGenome Project: Lewin et al., 2018). Esta ma-
rea de nuevos datos permite que las filogenias moleculares, que antes se basaban en la secuen-
ciacion de unos pocos genes, ahora se basen en genomas completos y, por lo tanto, las filogenias
moleculares son cada vez mas confiables. Pero tampoco la gendmica es la panacea para todos
nuestros problemas filogenéticos: poco a poco nos vamos dando cuenta que tenemos que hacer
una taxonomia integrativa (en el sentido de Padial et al,, 2010), que incluya todas las fuentes
posibles de evidencias: esto es lo que antes se denominaba hacer una buena taxonomia. El pro-
blema, por el momento, es que hay mas equipos secuenciadores que buenos sistematicos.

Todo esto ha provocado que en muy pocos anos, la segunda ediciéon de nuestro libro haya
quedado desactualizada en muchas areas. Pero la tarea de actualizarlo, parece también una
tarea de Sisifo: cada vez que terminamos de actualizar un capitulo y avanzamos al siguiente,
aparecen novedades que por lo menos hay que analizar y evaluar; y asi constantemente.

También, gracias a Internet, tenemos cada vez mas acceso a la bibliografia cientifica; y esto
es una bendicién y una maldicién al mismo tiempo: hay que buscar, leer, analizar y evaluar cada
vez mas trabajos antes de cerrar un tema. Y dado que hasta al mejor cazador se le escapa una
liebre, a nosotros se nos escapan muchisimos trabajos importantes que deberiamos conocer.

Las anteriores ediciones de este libro fueron impresas y distribuidas de manera casi artesa-
nal; aunque tratamos de ofrecerlo al menor precio posible, para muchos estudiantes adquirirlo
fue imposible. Ademas, dadas las restricciones para venderlo en el exterior, y el elevado costo de
envio, hizo que nuestro libro sea utilizado casi exclusivamente en Argentina. Ahora, con la edi-
cidn electrénica de la tercera edicion, en Pdf, pretendemos que sea gratuita y de libre disponibi-
lidad para todos, y que pueda ser adoptado en otros paises de habla hispana, dada la ausencia de
libros similares en Castellano. Hemos realizado dos versiones del libro: una con el formato en



A4, para que pueda ser impreso (todo o en parte) en cualquier impresora; y otra con el formato
4:3 (9 cm x 12 cm) y letras de mayor tamafio, para que pueda ser lefdo con comodidad directa-
mente en teléfonos celulares.

A modo de advertencia
El que avisa no traiciona...
No hay posibilidad, ni en ciencia ni en otras cuestiones, de ser absolutamente imparcial.
Cuando hay conflicto, siempre tomamos alguna postura, con la que alguno puede no estar de
acuerdo. Y este libro no escapa a esto; tomamos decisiones de manera inconsciente o explicita.
Por eso, queremos explicitar algunas posturas que tomamos como autores, y que posiblemente
no sean de consenso general:

e Categorias linneanas: En esta edicion hemos decidido prescindir de todas las categorias
linneanas supragenéricas. Los rangos linneanos no son comparables entre si ni en diver-
sidad ni en tiempos de divergencia. Muchos desacuerdos en taxonomia se deben princi-
palmente a diferencias entre autores sobre el clado o clados a los que una categoria lin-
neana debe asignarse; como la nomenclatura tradicional esta basada en las categorias, es-
tas diferencias crean importantes discrepancias en los nombres aplicados a los clados, in-
clusive cuando hay acuerdo en su composicién y relaciones filogenéticas (Poe et al,
2017). En un contexto cladistico, solamente los grupos hermanos tienen la misma catego-
ria. Las categorias linneanas filum, clase, orden y familia no son suficientes para describir
los clados, lo que conlleva a crear una proliferaciéon de categorias intermedias que no
agregan informacion; lo que es informativo y significativo es el nombre del clado, no la ca-
tegoria linneana (Pough et al,, 2016). Las categorias suponen, al menos implicitamente, la
equivalencia de grupos de la misma categoria: ;es la “clase” Aves equivalente a la “clase”
Osteichthyes (que a su vez la contiene)? ;Una “familia” de peces es equivalente a una “fa-
milia” de roedores? Creemos que la eliminacién de las categorias supraespecificas linnea-
nas evita que se implique equivalencias de grupos, sobre todo para los no especialistas.
Pero hacemos una excepcién pragmatica con el género y la especie, dado que la especie
(cuya definicion es muy discutida) y la nomenclatura binominal son, hasta el momento, la
Unica y mejor base para los estudios taxonémicos (sin embargo, entendemos que la cate-
goria género tiene los mismos inconvenientes que las demas). En los articulos invitados,
los autores no necesariamente siguen este criterio.

e Crown-groups: creemos que los nombres icénicos de grandes grupos (como Mammalia,
Aves, Amphibia, Tetrapoda) deben aplicarse a nodos cuyos clados contengan grupos ac-
tuales (Crown groups) y no a los que los clados basales sean fésiles (Stem groups). Esto
hace que la informacién que brindan estos nombres, utilizados frecuentemente en mu-
chos campos no taxondmicos, sea maximizada, inclusive para los caracteres no fosiliza-
bles. Este punto lo desarrollamos mas en el capitulo “A qué llamamos Aves”.

o Filogenias moleculares vs tradicionales: La mayor parte de los trabajos recientes son
moleculares, pero sobre todo es debido a la facilidad reciente en la secuenciacién. En al-
gunos casos, optamos por filogenias no moleculares (es decir, la filogenia de Squamata,
que reconoce a los Scleroglossa) en lugar de las filogenias mas recientes (es decir, el re-
conocimiento de Toxicofera dentro de Squamata). No adoptamos necesariamente lo ulti-
mo, que no es necesariamente mejor.

e (Citas bibliograficas: Incluimos numerosas citas bibliograficas en el texto. Por lo general,
no citamos a quién primero se refirié al tema (como es mandatorio en la literatura cienti-
fica), sino nos referimos preferentemente a la literatura mas reciente. De esa manera,
quien quiera profundizar en un tema encontrara en esos trabajos las referencias a la lite-
ratura mas antigua.
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Prefacio 2

(2009 - Segunda edicion)

La Primera edicion de este libro tuvo muy buena acogida en el ambiente docente universita-
rio de todo el pais. Fue adoptada como libro de texto para el dictado de materias de grado en
varias universidades. Gracias al aporte econémico y logistico de la Universidad Nacional de Tu-
cuman también logramos que el precio del libro fuese lo suficientemente accesible para que
pudiese ser adquirido directamente por los alumnos, evitando la fotocopia. Realmente su acep-
tacion nos sorprendié tanto que a los pocos meses tuvimos que realizar una reimpresion que no
tardd en agotarse también. Ante los constantes reclamos por ejemplares del libro, decidimos no
hacer una nueva reimpresion sino una nueva edicién, actualizando y corrigiendo la primera. La
facilidad para encontrar bibliografia a través de Internet nos permitié disponer de muchos ar-
ticulos cientificos muy recientes. La explosion de trabajos referidos a la sistematica y filogenia
moleculares, que ya vislumbramos al realizar la primera edicién del libro, y dado que muchas
veces los resultados de muchos trabajos son incongruentes, incompatibles o directamente con-
trapuestos entre si, la tarea de seleccionar, resumir y criticar se hizo particularmente laboriosa.
En muchos casos estos trabajos revolucionaron macrosistematicas muy tradicionales, como
ocurrié en el caso de los Anuros o de Aves. Otros, en cambio, son avances importantes en el ana-
lisis de datos (e. g. Goloboff et al., 2009).

Hemos pedido a los autores de los capitulos que aparecieron en la primera edicién (Fernan-
do Abdala, Félix Cruz, Juan Diaz de Astarloa, Hugo Fernandez, Luis Fernandez, Carl Gans, Pablo
Goloboff, Esteban Lavilla, Roberto Menni, Gustavo Scrocchi) que actualizaran sus contribuciones
en funcién de los cambios sistematicos y, en muchos casos, hicieron cambios de contenido sus-
tanciales. También invitamos a nuevos especialistas que agregan importante contenido a esta
obra (Pedro Blendinger, Mario Cabrera, Juan Carlos Chevez, Graciela Esnal, Daniel Figueroa,
Carolina Nieto, Adolfo de Roodt). De esta manera, se elevaron a 17 las contribuciones especiales
preparadas para este libro. A todos los autores nuestro particular agradecimiento.

La revision de un libro como este es una tarea tan ardua como escribirlo. Por ello, la partici-
pacion de numerosos especialistas, tanto autores de capitulos como otros especialmente invita-
dos, en la revision de esta obra es particularmente loable. A todos ellos nuestro agradecimiento:
Agustin Abba, Ricardo Bastida, Pedro Blendinger, Mario Cabrera, Esperanza Cerdefio, Félix Cruz,
Juan D. Daza, Graciela B. Esnal, Luis Fernandez, Daniel Figueroa, David Flores, Norberto Gianni-
ni, Esteban Lavilla, Ricardo Martori, Mariano Merino, Marcos Mirande, Pablo Ortiz, Francisco
Prevosti, Marcelo Sanchez-Villagra, Gustavo Scrocchi, Marcos Tatian, Sergio Vizcaino. Silvia Mo-
ro realiz6 la revisidn ortografica y estilistica de todo el texto. Agradecemos también a Gustavo
Carrizo, Fernando Lobo y Gustavo Scrocchi por el permiso para utilizar dibujos de su autoria.
Nora Kotowicz de Pérez Carvajal realizé muchos de los dibujos del libro.

Muchas cosas que pensabamos cambiar o agregar en esta nueva ediciéon nos quedan en el tin-
tero, como proyectos para el futuro.

Ricardo Montero y Analia Autino
Tucuman, junio de 2009



Prefacio 1

(2004 - Primera edicion)

El objetivo de este libro es cubrir la falta de textos actualizados en castellano sobre la siste-
matica y filogenia de los Cordados, dando mayor énfasis a los grupos actuales (mencionamos
solamente los grupos fosiles en funcién de su importancia filogenética, pero sin detenernos en
ellos). Ha sido pensado para alumnos universitarios que estén cursando una materia sobre la
biologia y diversidad de los cordados actuales. En ese contexto, este libro representa una actua-
lizacién y un complemento de libros de biologia de los cordados, pero no un reemplazo. Hay
muchos temas, indispensables para el conocimiento integral de los cordados, que no se abordan
(anatomia, fisiologia, ecologia, comportamiento, etc.) y que deben buscarse en otras fuentes. Los
objetivos de un curso de Vertebrados no se alcanzaran sin ese complemento. También este libro
es una fuente de consulta para los profesionales que se interesen por la sistematica, filogenia y
las caracteristicas generales de los grupos de vertebrados.

La sistematica y la clasificacién son ciencias dindmicas, que progresan, como todas las cien-
cias, proponiendo, comprobando y rechazando hipétesis, por lo que las clasificaciones y las filo-
genias se perfeccionan o cambian a medida que los conocimientos avanzan. El estudio de la filo-
genia muestra la secuencia de cambios durante la evolucién de los linajes y provee un marco
evolutivo en el cual las ideas de otras especialidades pueden ser encuadradas. Como resultado
de esto, los estudios de comportamiento, fisiologia y ecologia estan cada vez mas siendo ubica-
dos en un contexto explicitamente evolutivo, y este marco comuin provoca una mayor interac-
cidn entre estas especialidades.

La sistematica ha sufrido en estos ultimos afios una revolucién con el cladismo. Esta metodo-
logia no brinda todas las respuestas, pero es nuestro convencimiento que es el mejor paradigma
sistematico disponible hasta el momento. Tanto la sistematica como la filogenia son ciencias que
estan en un nuevo desarrollo. Tratamos de incorporar las hipétesis de relaciones mas actualiza-
das, pero en muchos casos optamos por las que consideramos mas sdélidas. Casi en todos los
casos debimos optar entre posibles hipotesis, con un criterio con el que se puede (y muchas
veces se debe) disentir. Los estudiantes deben ejercitar el espiritu critico, y saber que hay otros
criterios que pueden ser validos. Si opta por otro criterio, con fundamentos, es absolutamente
valido.

Concomitantemente con este cambio de la sistematica, la taxonomia de los grupos esta en
constante revision. Cambios taxonémicos radicales han sido propuestos recientemente, princi-
palmente el Phylocode; sin embargo, esta es una posicién todavia no aceptada por la generali-
dad de los taxonomos. Hay fuertes discusiones sobre si la taxonomia linneana es todavia util en
un contexto cladistico. Hemos tratado de lograr un balance entre la taxonomia establecida tradi-
cionalmente, y la mas recientemente propuesta. Por ejemplo, hemos mantenido algunas catego-
rias linneanas clasicas en grupos que sirven como puntos de referencia; por ejemplo, las clases y



6rdenes mas importantes. Sin embargo, también hemos agregado los nombres de agrupaciones
que hemos considerado bien sustentadas, sin anteponerle una categoria linneana. En este con-
texto, debemos aclarar que no es tan importante la categoria sino la jerarquia de los grupos: qué
subgrupos forman parte de cada grupo y qué grupo lo incluye.

En la primera parte del libro hemos incluido dos articulos de indole general preparados es-
pecialmente por especialistas, “Aspectos tedricos de la clasificacién biolégica” y “Biogeografia”,
que creemos que aportan conceptos y herramientas que seran utiles para la comprension de
muchos de los conceptos que se utilizan al tratar cada grupo de vertebrados.

La modalidad del texto es la de “guia de teléfonos”: anotamos el esqueleto basico de la siste-
matica y la filogenia, apoyados con una seleccién de caracteres diagnosticos y descriptivos, pero
sin mayor comentario. Es tarea del estudiante investigar, y preguntar cuando sea necesario, los
datos complementarios y faltantes, para lo cual agregamos una bibliografia de consulta al final.
Una enumeracién memoriosa, sin integracion, no sélo no tiene valor, sino que demuestra la falta
del espiritu critico esencial para un futuro investigador.

No se tratan todos los taxa con igual detalle. Los grupos fésiles se mencionan o describen so-
lo como complemento necesario para interpretar la historia evolutiva de los cordados. La siste-
matica de cada grupo se la lista en cuadros al comienzo de cada capitulo; en esos cuadros se
listan completos todos los grupos hasta el nivel de familia, para que sirvan como consulta y
muestren, de alguna manera, la diversidad contenida. Se ha hecho mayor énfasis en la descrip-
cién de los grupos representados primero en la Argentina, en la regiéon Neotropical y por ultimo
en el resto del mundo; es, por lo tanto, una sinopsis de los grupos que nos parecen mas relevan-
tes. En general, los textos de Vertebrados son traducciones de libros norteamericanos o euro-
peos, y los ejemplos que tratan son los de esas regiones. Es por eso que hemos pedido a especia-
listas que preparasen articulos para este libro, sobre la biologia de las especies de nuestra re-
gion. A todos ellos estamos particularmente agradecidos.

Hemos complementado esta obra con casi 400 citas bibliograficas, y con un indice de nom-
bres sistematicos de alrededor de mas de 2200 entradas, lo que facilitara la busqueda de infor-
macidn tanto dentro del libro como de citas originales. Hemos tratado de brindar bibliografia
actualizada, aunque dada la vastedad del tema, es una tarea obviamente incompleta. Es posible
que, en el contexto de un libro de texto, hemos citado demasiados trabajos, pero esto ha sido
pensado en que también puede ser utilizado como libro de consulta para el que quiere profundi-
zar y buscar las fuentes originales de alguna informacidn.

Muchas personas han contribuido a la realizacién de esta obra, a las que agradecemos since-
ramente. Este libro se inici6 como apuntes de la Catedra Vertebrados y evolucion6 a lo largo de
varios afos. Fueron iniciados por E. Lavilla y Ana Maria Piciucci. Los alumnos de las materias
Vertebrados y Diversidad Animal II han sido revisores, involuntarios pero muy eficientes, de
distintas versiones en forma de apuntes a lo largo de varios afios; ellos siempre brindaron una
critica constructiva y muy detallada. Distintas secciones han sido revisadas y comentadas por
Fernando Abdala, Claudia Antelo, Zulma Brandan, Cristina Buti, Patricia Capllonch, Margarita
Chiaraviglio, Ménica Diaz, Richard Etheridge, Luis Fernandez, David Flores, Norberto Giannini,
Luis Grosso, Esteban Lavilla, Roberto Menni, Silvia Moro, Jaime Powell, Enrique Richard y Gus-
tavo Scrocchi a quienes agradecemos profundamente. Sin embargo, como no siempre hemos
seguido sus consejos al pie de la letra, debemos admitir que los errores son absolutamente nues-
tros. Silvia Moro realiz6 una concienzuda y trabajosa correccion general del texto. También que-
remos agradecer a la Universidad Nacional de Tucuman, y a su Secretario General Dr. Florencio
Acefiolaza, que posibilitaron la impresién de este libro.

La mayoria de las figuras del libro fueron dibujadas o redibujadas por los autores y por Nora
Kotowicz de Pérez Carbajal, a quien agradecemos especialmente. Agradecemos los permisos
para reproducir figuras al sefior Collin Sharp, de Ediciones Lola, Buenos Aires, Argentina y al
Arch. Claudio G. Massaia, del Museo Regionale di Scienze Naturali de Turin, Italia.



Una tarea de recopilacion de informaciéon como ésta implica casi necesariamente el cometer
errores, como obviar literatura relevante, malinterpretar planteos, aceptar hipétesis contra-
puestas, plantear incongruencia de caracteres, etc. por lo que solicitamos los comentarios de los
lectores para que este texto se perfeccione en el futuro. Por el momento s6lo podemos pedir
benevolencia por el texto actual.

Ricardo Montero y Analia Autino
Tucuman, diciembre de 2003



Aspectos teoricos de la
clasificacion biolégica

Pablo A. Goloboff

UEL (Unidad Ejecutora Lillo, Fundacién Miguel Lillo - CONICET), Tucuman, Argentina.

SISTEMATICA

La sistemadtica es el estudio de las relaciones entre los seres vivientes. Los organismos se cla-
sifican de acuerdo con su grado de relacion. En este sentido, una clasificacion es el producto de
estudios sistematicos y permite expresar en forma resumida todo lo que se conoce acerca de los
organismos clasificados. Pese a estas sutiles diferencias, los términos clasificacion y sistematica
se usan a menudo como sinénimos. Las clasificaciones usadas en biologia son jerarquicas (i. e.
de grupos que se subdividen a su vez en grupos). La jerarquia de una clasificacion puede repre-
sentarse también en forma de arbol. Para una serie de taxones dados, el nimero de posibles
clasificaciones alternativas es bastante grande, y el problema basico en sistematica es como
puede elegirse una clasificacidon y descartar las demas.

Las clasificaciones siempre se basan en una serie de observaciones de las caracteristicas es-
tructurales, de comportamiento o ecolégicas de los organismos en cuestion que se conocen co-
mo “caracteres.” Habiendo observado una serie de caracteres para un grupo, sin embargo, una
clasificacion no se sigue automaticamente; la idea de como debe establecerse la clasificacion de
un grupo de organismos cualquiera a partir de una serie de caracteres ha ido variando con el
tiempo. Actualmente, la metodologia mas aceptada es la metodologia cladistica. Se la prefiere
porque produce clasificaciones a) interpretables filogenéticamente y b) que permiten resumir
las observaciones en forma lo mas efectiva posible. Se considera normalmente a Hennig como
uno de los exponentes mas tempranos de esta metodologia; autores que han hecho contribucio-
nes recientes importantes en cladistica son J. S. Farris, G. Nelson, N. L. Platnick, aunque la lista
podria extenderse a varias decenas mas.

En cladistica, clasificacidn y filogenia tienen una correspondencia de uno a uno. Es bastante
obvio que la filogenia es, en la practica, incognoscible; lo tinico que en realidad se puede hacer es
buscar, a partir de los datos disponibles, aquel diagrama de parentesco (= arbol filogenético)
que pueda explicar por ancestralidad comun (= filogenia) la mayor cantidad posible de observa-
ciones. Por lo tanto, una hipoétesis filogenética es una inferencia a partir de una serie de datos,
que puede ser corroborada o refutada en el futuro (si se efectian nuevas observaciones). La
clasificacion es equivalente a la filogenia y contiene por lo tanto el mismo elemento hipotético
que una hipotesis filogenética: nuevas observaciones pueden llevar a modificar una clasificacion
establecida sobre la base de observaciones limitadas.

Dado que la clasificacion se corresponde directamente con una serie de observaciones de ca-
racteres, es posible derivar “predicciones” de observaciones futuras a partir de la clasificaciéon
(junto con una serie de observaciones parciales). Si observamos que un ser vivo encontrado en
el campo tiene alas y plumas, podemos inferir (o predecir), aunque todavia no hayamos obser-
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vado su forma de reproduccion, que lo hara poniendo huevos. Si nosotros no supiéramos que
todos los organismos con alas y plumas pertenecen a la clase Aves, y que todas las Aves conoci-
das se reproducen mediante huevos, seriamos incapaces de realizar esa prediccién. La medida
en que las predicciones (de observaciones futuras) se cumplen exitosamente determina el éxito
de una clasificacion. Ademas, es este poder predictivo lo que da un valor practico a la clasifica-
cion. Por ejemplo, si se sabe que algunas plantas tienen una sustancia util, tomar en cuenta la
sistematica del grupo puede ayudar enormemente a decidir qué otras plantas conviene exami-
nar primero en busca de la sustancia. En otros campos de la biologia comparada es también
indispensable tener informacion filogenética, como en biogeografia y ecologia histérica.

a Peces

b Anfibios

o 0 Reptiles

Aves

e Perros

Monos

Ballenas

Figura 1: a, b, ¢, d = sin mamas; e = con mamas.

EL METODO CLADISTICO

El método cladistico se basa en buscar la clasificacién que permita explicar por ancestralidad
comun la mayor cantidad posible de semejanzas observadas. Esto se conoce con el nombre de
“criterio de parsimonia.” Notese que esto no es lo mismo que agrupar las cosas que son mas
parecidas. Un arbol permite atribuir a un ancestro comin una semejanza entre dos especies si
ella puede trazarse a un nodo comun a esas dos especies. Asi, dado el arbol de laFigura 1, pode-
mos considerar que los perros, los monos y las ballenas se asemejan en tener glandulas mama-
rias porque han heredado ese caracter del ancestro comutn de los mamiferos.

La cuestion crucial aqui es que no cualquier clasificacion permitira atribuir ese caracter a an-
cestralidad comun en forma igualmente razonable. Por ejemplo, si uno decidiera que las balle-
nas deben clasificarse como “Peces” quedan sélo dos opciones (Figura 2):

A) o bien ballenas y demas mamiferos no comparten las glandulas mamarias por causa de ances-
tralidad comun, sino por convergencia (es decir, origen o causa independiente)

B) o bien ballenas y demas mamiferos comparten las glandulas por causa de ancestralidad co-
mun, y la ausencia de glandulas en Aves y Reptiles, en Anfibios y en peces se debe, no a ancestra-
lidad comn, sino a la desaparicién de las glandulas en forma independiente en cada uno de esos
grupos.

Obviamente, la explicacion (B) es inferior a la (A) (es decir, explica menos por ancestralidad
comun) y ambas son inferiores a la explicaciéon que permite el arbol de la Figura 1 (el que inclu-
ye a las ballenas dentro de mamiferos); de acuerdo con el arbol de la Figura 2 es posible explicar
tanto la presencia de glandulas como su ausencia por ancestralidad comun, en todos los verte-
brados. Es mas: la ausencia de glandulas en Peces, Anfibios, Reptiles y Aves puede atribuirse a
ancestralidad comun incluso en el caso de que todos esos grupos de organismos no formen un
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grupo definido en la clasificacién (como en la Figura 1). En la clasificacion actual, Reptiles, Aves
y Mamiferos forman el grupo Amniota, Amniota y Anfibios forman el grupo Tetrapoda, y algunos
Peces estan mas relacionados con Tetrapoda que con otros peces - es decir, algunos “peces”
forman junto con Tetrapoda un grupo que excluye otros “peces” (Sarcopterigii). Esta clasifica-
cién actual implica que el ancestro comun de todos los vertebrados carecia de glandulas mama-
rias, que aparecieron en el ancestro comun de los mamiferos; quiénes tienen el caracter y quié-
nes no queda perfectamente explicado por la clasificaciéon. Nétese que, si se separara los Mami-
feros en varios grupos no directamente relacionados entre si, ya no seria posible atribuir a an-
cestralidad comun las glandulas mamarias; esto s6lo puede hacerse en la medida en que se reu-
na a los mamiferos (i. e. a los animales que tienen glandulas mamarias) en un solo grupo. Se ve
facilmente, entonces, que la “ausencia” y la “presencia” de glandulas mamarias no dan la misma
clase de informacion. En este caso, la “ausencia” representa una condicion primitiva, a partir de
la cual deriva la condiciéon de “presente.” La condicién primitiva, que puede ser explicada por
ancestralidad comun sin colocar juntas en un grupo a las especies que la comparten, se llama
plesiomorfia. La condicién derivada, que si requiere que se forme un grupo para poder ser expli-
cada, se llama apomorfia. Fue el entomdélogo aleman Willi Hennig quien difundié ampliamente la
idea de que s6lo debe agruparse por sinapomorfias (Hennig, 1968); esta idea deriva en realidad
del criterio de parsimonia y de la intencién de explicar por ancestralidad comun la mayor canti-
dad posible de caracteristicas observadas.

() (g)}— Peces

Ballenas
(h) Anfibios
(i) (j }— Reptiles
Aves
Perros

Monos

Figura 2: Opcién A: f, g, h, i, j = sin mamas; Opcion B: f, g, h, i, j, k = con mamas.

Bajo la metodologia cladistica, entonces, sélo se agrupa a aquellas especies que tienen apo-
morfias compartidas (o sinapomorfias). Cuando se hacen observaciones reales para un grupo de
organismos, raramente sucede que pueda encontrarse un arbol donde todas las similitudes
pueden explicarse perfectamente (sin excepcion) al mismo tiempo. Esto sera el caso cuando la
condicion derivada en distintos caracteres proponga grupos incompatibles (i. e. que no pueden
coexistir al mismo tiempo en un arbol, como por ejemplo los grupos ABC y ABD). En ese caso se
dice que los caracteres son incongruentes o que estan en conflicto. La mejor hipotesis de relacio-
nes sera siempre aquella que permita explicar la mayor cantidad posible de similitudes como
debidas a ancestralidad comun; esto se logra cuando el nimero de origenes independientes de
caracteristicas similares requerido por el arbol es minimo. Es decir, el criterio de parsimonia. En
muchos casos, para resolver el conflicto, serd necesario buscar mas caracteres que inclinen la
balanza para un lado u otro; caso contrario, la soluciéon que puede lograrse seguira ambigua.
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Nétese que cuando un arbol permite atribuir a ancestralidad comun una caracteristica com-
partida por dos especies, lo que en realidad permite es que esa caracteristica sea considerada
como homdloga. Lo contrario de homologia es homoplasia, es decir, caracteristicas similares
adquiridas independientemente. Por lo tanto, puede formularse al criterio de parsimonia como
el criterio de elegir aquel(los) arbol(es) que minimice(n) la homoplasia, o que maximice(n) la
homologia; esta formulacién es exactamente equivalente a la anterior.

El criterio para elegir clasificaciones es totalmente explicito, y permite relacionar directa-
mente las observaciones con los resultados. Como ya se dijo, el nimero de posibles clasificacio-
nes para una serie de taxones puede ser bastante grande. Para 10 taxones, hay 34 millones de
posibles clasificaciones, para 20, 81x102°, y para 50, 27x1075. Evaluar cada una de estas posibili-
dades en la cabeza, o mediante 1apiz y papel, se torna simplemente imposible. Sin embargo, es
un trabajo que una computadora puede hacer con bastante eficiencia. Asi, lo mas comun en la
actualidad es que se dé a una computadora los datos (= observaciones); la maquina efectua el
trabajo mecanico de encontrar la clasificaciéon que, efectivamente, requiera tan poca homoplasia
como sea posible para los datos. Hasta hace pocos afios resultaba poco practico analizar datos
para mas de 20 o 30 especies, ya que los andlisis tardaban mucho (a menudo, varias horas o
dias), incluso con las mejores computadoras de la época. Actualmente, las computadoras y los
algoritmos son cada vez mas rapidos, y puede analizarse facilmente datos para varios centena-
res de especies. En general, es preferible incluir el mayor nimero de especies que resulte posi-
ble analizar, ya que al sacar o agregar una especie los resultados para las especies restantes
pueden cambiar. Obviamente, los resultados cuando esa especie esta presente seran preferibles,
ya que son aquellos basados en una mayor cantidad de informaciéon; preferir los resultados sin
esa especie critica equivale a ignorar intencionalmente informacion.

\

N\

7

rXS T IOMMOO®>

Figura 3: Grupo monofilético: G, H, |, J, K, L (Corresponde al grupo *). Grupo polifilético: D, E, H, I, L
(Corresponde a X + Y + L). Grupo parafilético: D, E, F, G, J, K, L (Carece de Y)

A los grupos que coincidan exactamente con un grupo del arbol filogenético se los llama mo-
nofiléticos: son aquellos que incluyen a todas las especies que estan mas relacionadas entre si
que con las no incluidas en el grupo, y son (obviamente) los Gnicos grupos admitidos en cladisti-
ca. Un ejemplo de grupo monofilético es el primero de la Figura 3. Los grupos pueden ser no-
monofiléticos en virtud de haber sido definidos sobre la base de paralelismos (segundo grupo en
la Figura 3), en cuyo caso se dice que el grupo es polifilético (se “origina” varias veces), o en vir-
tud de haber sido definidos sobre la base de plesiomorfias (tercer grupo en la Figura 3), en cuyo
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caso se dice que el grupo es parafilético (uno o mas subgrupos han “perdido” la pertenencia al
grupo).

CLADISTICA, FENETICA Y EVOLUCIONISMO

Hay tres metodologias principales que se han propuesto para hacer clasificaciones: cladisti-
ca, fenética y evolucionismo. Los aspectos basicos de la cladistica se han mencionado en la sec-
cién anterior. Tradicionalmente, en muchas discusiones a fines de los '60 y principios de los '70,
se ha caracterizado y comparado a estas escuelas en términos de sus motivaciones o propdsitos,
no en términos concretos de su metodologia o sus resultados. Asi, los cladistas eran (supuesta-
mente) los que s6lo querian “agrupar tomando en cuenta la filogenia, sin tomar en cuenta las
semejanzas y diferencias morfolégicas.” Los feneticistas eran los que querian “agrupar sélo to-
mando en cuenta las semejanzas y diferencias morfolégicas, es decir, lo que puede observarse.”
Los evolucionistas eran los que pensaban que era deseable “agrupar en forma que se tome en
cuenta tanto la filogenia como los grados de semejanza y diferencia morfoldgicas, permitiendo
que uno u otro aspecto sea considerado mas importante, segtin el caso.”

Lo que caracteriza a la fenética, en realidad, no es que proponga agrupar sé6lo sobre la base
de caracteristicas observables (lo cual es cierto para una clasificacion cladistica tanto como para
una fenética), sino que propone que debe agruparse a las cosas mds semejantes entre si (es decir,
por similitud global). Los exponentes principales de esta escuela han sido P. Sneath y R. Sokal.
Fueron practicamente los primeros en usar computadoras para hacer clasificaciones, y pensa-
ban que el usar algoritmos bien definidos haria a la clasificaci6n mas objetiva. En realidad, el
usar algoritmos claramente definidos tampoco es exclusivo de la fenética: la metodologia cladis-
tica actual también utiliza algoritmos sofisticados, ademas de estar basada sélo en caracteres
observables. La diferencia fundamental es que la fenética proponia agrupar por la similitud o
semejanza global (nimero de apo- y plesiomorfias compartidas), mientras que la cladistica pro-
pone agrupar sobre la base de tan sélo algunos caracteres-apomorfias o caracteres unicos. Es
decir, la forma en que se deriva una clasificacion a partir de una serie de observaciones concre-
tas, es diferente en cada caso. Cuando los caracteres unicos definen grupos, como en cladistica,
es posible asociar cada grupo con la presencia de alguna caracteristica no encontrada fuera del
grupo, cosa que no sucede cuando los caracteres no-unicos se usan para agrupar, como en la
fenética. La clasificacion clasica agrupaba (con argumentos fenéticos) a los cocodrilos, escama-
dos (lagartijas y ofidios) y quelonios en un grupo Reptilia. Sin embargo, los cocodrilos y las aves
comparten algunos caracteres Unicos (como corazén con cuatro cavidades, cuidado parental,
etc., que son los que sugieren que cocodrilos y aves forman un grupo monofilético), mientras
que los cocodrilos y los demas “Reptiles” s6lo comparten caracteres que también se encuentran
fuera del grupo - i. e. s6lo comparten la ausencia de los caracteres que definen a las Aves, como
alas, plumas, sistema respiratorio. Sin embargo, puede transmitirse la informacién de quiénes
tienen esos caracteres anatémicos perfectamente si se clasifica a los cocodrilos como mas pro-
ximos a las aves (en un grupo Archosauria):

e (Corazon con tres cavidades: Grupo Amniota excepto Grupo Archosauria
e Corazon con cuatro cavidades: Grupo Archosauria

e Sin alas ni plumas: Amniota excepto Aves

e Con alasy plumas: Aves

Mientras que si se clasificara a cocodrilos con reptiles, no se facilita en nada el hacer la des-
cripcién de quiénes tienen alas y plumas, pero se dificulta el hacer la descripcién de caracteres
unicos de cocodrilos y aves, como el corazén con cuatro camaras, ya que es necesario explicitar
mas excepciones (o hacer referencia a mas grupos; ocho en lugar de seis):
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e (Corazon con tres cavidades: Grupo Amniota excepto Grupo Aves y excepto Grupo cocodrilos
e Corazon con cuatro cavidades: Grupo Aves y Grupo cocodrilos

e Sin alas ni plumas: Grupo Amniota excepto Grupo Aves

e Con alasy plumas: Grupo Aves

Aunque los caracteres plesiomoérficos compartidos por aves y cocodrilos son muchos mas
que los apomdrficos, el separar a cocodrilos y aves siempre sacrificara eficiencia descriptiva
para las apomorfias compartidas, pero sin ganar nada en eficiencia descriptiva para las plesio-
morfias - por mas que los cocodrilos sean realmente mas semejantes a otros “reptiles” que a las
aves.

En el ejemplo anterior, nétese como funcionan los grupos para transmitir informacién acerca
de qué organismos tienen las caracteristicas asociadas con ellos, y como las plesiomorfias (por
mas que no se las use para definir grupos) también pueden ser transmitidas con eficiencia como
grupos “complementarios” -es decir, grupos que excluyen a sus contrapartes apomorficas. Di-
cho de otro modo, cuando una condicién aparece en determinado grupo y luego se modifica en
alguno(s) de sus miembro(s), la contraparte plesiomoérfica serd usada para definir el grupo mas
grande (i. e. al nivel en el que aparece como “apomorfia”). Usarla para definir un grupo que ex-
cluya a los miembros que tienen el caracter subsiguientemente modificado implicaria que se usa
dos veces. Cada uno de los estados de un caracter, entonces, tiene una (y una sola) entrada en el
arbol de la vida, al nivel en el que aparece como diagndstico -es decir, cuando se origina por
primera vez. Modificaciones sucesivas de esta condicién definiran grupos mas restrictivos den-
tro del grupo mayor original.

Es una consecuencia de esto que el agrupar a las cosas mas parecidas no siempre lleve a ob-
tener clasificaciones de maximo poder explicativo (ni maxima eficiencia descriptiva). Este es el
punto basico en que fallaban las ideas de los feneticistas. Criticar las ideas de los feneticistas por
el simple hecho de que ellos no estaban interesados en la filogenia no puede nunca llevar a nin-
gun lado, ya que un conflicto de intereses no puede resolverse mediante argumentos l6gicos. En
realidad, la fenética pretendia producir clasificaciones maximamente informativas, pero usaba
para producir grupos un criterio (el de agrupar por similitud global) que no necesariamente
lleva a simplificar lo mas posible la tarea de describir e interpretar la diversidad biolégica.

La escuela evolucionista es la escuela de sistematica “clasica,” y en realidad no tenia una me-
todologia o criterio claramente definido. Se basaba en la idea de que era deseable que una clasi-
ficacion sirviera como elemento descriptivo, pero también era importante que estuviera basada
en la filogenia. En realidad, esto lo logra una clasificacién cladistica: el método cladistico da las
filogenias mejor apoyadas por los datos, y también puede verse meramente como una manera
de describir los datos en la forma mas eficiente posible. Los evolucionistas pensaban, sin embar-
go, que la metodologia cladistica producia clasificaciones “sin contenido de informacién de ca-
racteres.” Ellos creian que las clasificaciones que mejor permitian describir la diversidad biol6-
gica eran las producidas al agrupar por similitud global. Asi, los cocodrilos y los demas “reptiles”
eran taaan parecidos entre si, y las Aves tan, pero taaan diferentes, que “se justificaba” olvidarse
de la monofilia del grupo de Aves + Cocodrilos, para poder “reflejar” en la clasificacion las seme-
janzas y diferencias. La cuestion de cuando la cantidad de diferencia era suficiente como para
justificar que un grupo se separara (dejando parafilético al grupo monofilético al cual en reali-
dad pertenecia), nunca fue (ni podria haber sido) claramente definido. Por lo tanto, era imposi-
ble criticar con argumentos légicos una clasificacion evolucionista: para Juan Pérez la cantidad
de diferencia entre cocodrilos y aves podia ser mucha, mientras que Carlos Rodriguez bien po-
dia pensar que en realidad no era tanta. Y Juan Pérez y Carlos Rodriguez nunca iban a poder
ponerse de acuerdo. Por tal motivo, la escuela evolucionista fue acusada de ser muy subjetiva,
con razon, ya que distintos taxénomos podian tener distintas opiniones y no habia forma de
preferir una u otra. En la practica, generalmente se preferia la del tax6nomo de mas reputacion
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o fama. Asi, es facil entender porqué fueron los taxénomos evolucionistas de mayor reputacion y
fama quiénes mas se opusieron, a fines de los '60 y principios de los '70, a la aceptacion de la
cladistica: ésta significaba que, a la larga, la tltima palabra sobre la clasificacién de un grupo no
la tendrian ellos, sino las observaciones.

Uno de los temas que se ha discutido mucho en la ultima década -y se sigue discutiendo- es
el de aproximaciones alternativas a la inferencia de arboles filogenéticos. Algunos investigado-
res opinan que es preferible enfocar la reconstruccidn filogenética como un problema estricta-
mente probabilistico, y utilizar modelos que especifican de manera bastante acotada ciertos
mecanismos evolutivos. Estos métodos se basan en maxima verosimilitud (o “likelihood”) y
estadistica bayesiana. La evolucién de las caracteristicas morfolégicas se estudiaria luego del
mismo modo que ya delineamos, trazando los cambios sobre un arbol. Otros investigadores
sostienen en cambio que (en lugar de usar el principio de parsimonia para trazar cambios evolu-
tivos sobre el arbol a posteriori), es preferible elegir ya de entrada los arboles de acuerdo al
principio de parsimonia (que no asume modelos especificos de evolucion). Parte de esta contro-
versia involucra también la cuestion de si la aplicacién de uno u otro método es igualmente de-
fendible para distintos tipos de caracteres (e.g. morfologia, secuencias moleculares). Mas alla de
la justificacion, en la practica es muy comun que se apliquen modelos probabilisticos a secuen-
cias moleculares, y el criterio de parsimonia a datos de morfologia.
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;A qué llamamos “Aves”?

Ciertos nombres de grupos de animales han sido utilizados por mucho tiempo y tienen base
en el lenguaje coloquial. Es el caso de los nombres “Peces”, “Reptiles”, “Aves” y “Mamiferos”. Al
lego, la diferencia entre los grupos parece evidente. Por lo tanto, estos nombres se incorporaron
a la taxonomia de los grupos ya desde Linneo. Sin embargo, cuando se llevan estos nombres a la
taxonomia moderna (cladista) y a las filogenias, los conflictos aparecen.

Por un lado, se hace evidente que las diferencias de “grado” que sustentaban ciertas divisio-
nes (como entre “Peces y Tetrapodos” y “Reptiles y Aves”) no son validas en un contexto cladis-
ta, en el cual no se permiten los grupos parafiléticos y las categorias son unicamente inclusivas
(v no exclusivas: Pisces = vertebrados que no son tetrapodos; Reptiles = amniotas que no son ni
Aves ni Mamiferos). En algunos casos se ha decidido no utilizar ciertos nombres en la taxonomia
cientifica: es el caso de “Agnatha”, “Pisces”, “Anamniota”, etc. En otros casos, en los que los nom-
bres han sido tan utilizados y se hace muy dificil su eliminacién, se ha intentado redefinir esos
términos para que reflejen la nueva concepcidn. Este es el caso de Reptilia, que ahora se utiliza
para denominar al grupo que incluye a los Chelonia, Lepidosauria y Archosauria (incluyendo a
Aves), sin incluir a los Synapsida basales (antes considerados como “Reptiles mamiferoides”). El
mismo caso se dio con el nombre Amphibia (que tradicionalmente incluia a los tetrapodos no
amniotas) y se lo restringié tinicamente al clado que contiene a los anfibios actuales (antes Lis-
samphibia); también el nombre Osteichthyes, que tradicionalmente excluia a los Tetrapoda, se
lo redefini6 incluyendo a este tltimo grupo.

En algunos casos, las discusiones contindan y algunos nombres clave no estan claramente
definidos, pero debido a un conflicto distinto. Tradicionalmente se ha considerado a la paleonto-
logia una ciencia independiente (de la neontologia), pese a que estudia a los mismos animales
(aunque se limita s6lo a los fésiles, pero incluyendo la dimensién temporal). La sistematica de
los grupos estudiados por estas dos disciplinas muchas veces corrié por caminos independien-
tes y, aunque muchas veces coincidian, en otras las diferencias eran notables. Sin embargo, la
tendencia actual es a estudiar clados monofiléticos, independientemente a que estén extintos o
no; es decir que los andlisis incluyen tanto a los fésiles como a los representantes actuales. El
estudio de los Vertebrados vuelve a unirse. Sin embargo, hay ciertos nombres clave, que desig-
nan grandes grupos, que todavia estan disputados por los paleontdlogos y neont6logos, como es
el caso de “Aves” y “Mammalia”. Los paleontdlogos prefieren basar estos nombres como “Stem
groups” (“grupos troncales”, refiriéndose a que incluyen el tronco evolutivo que los origind),
mientras que los neontélogos como “Crown groups” (“grupos coronados”, refiriéndose a que las
terminales de estos grupos son aquellas que tienen representantes actuales, la mas alta “coro-
na”). Los crown groups comienzan en el tltimo ancestro comun de dos o mas grupos con repre-
sentantes actuales (por ejemplo, Osteichthyes o Squamata) y todos los taxa incluidos en ellos;
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los stem groups incluyen a un crown group y a todos los taxones extintos mas relacionados con él
que con otro grupo (por ejemplo, el uso tradicional de “Amphibia”). Aunque parezca un juego de
palabras (o de definiciones) tiene algunas consecuencias practicas interesantes. Los stem groups
tienen la ventaja que incluyen a los eslabones fésiles que dieron origen a los grupos actuales;
tienen la desventaja que, como los representantes basales son todos fésiles, las diagnosis de los
grandes grupos se restringen a los caracteres fosilizables (generalmente osteolégicos) y nada
podemos decir de los caracteres no fosilizables (la mayoria de las partes blandas). Los crown
groups, en cambio, tienen diagnosis que incluyen la mayor cantidad de informacion (tanto los
caracteres osteologicos como de las partes blandas).

Cuando coloquialmente hablamos de Aves, nos referimos a los representantes actuales que
tienen una serie de caracteristicas particulares. Cuando se descubrié Archaeopterix, se lo consi-
derd6 el ave mas primitiva, y se definiéo a Aves como el nodo que incluye a este fosil y las aves
actuales; la presencia de plumas en ambos parecia la caracteristica mas distintiva. A medida que
se descubrieron nuevos fosiles, se hizo evidente que la presencia de plumas no era un caracter
exclusivo (Clark y Middleton, 2006); sin embargo, se mantuvo la convencién de llamar Aves al
nodo que contenia a Archaeopterix (un stem group) y a todos sus descendientes (incluida una
serie de fosiles principalmente cretacicos). Con esta convencion, el taxén Aves no puede definir-
se por el vuelo (caracteristica discutida para Archaeopterix), ni por los sacos aéreos, ni por las
multiples caracteristicas fisiologicas, etologicas etc., que podemos estudiar en las aves actuales.
Sin embargo, en los dltimos trabajos se ha visto la tendencia de denominar Avialae al grupo que
contiene a Archaeopterix, y restringir el nombre Aves para el crown group (por ejemplo, Norell y
Clarke, 2001; Gauthier y de Queiroz, 2001). Por supuesto que esta definicion de Aves resulta en
un cambio de los conceptos tradicionales, tanto en cuanto a caracteres (por ejemplo, el vuelo no
serfa una sinapomorfia de Aves), como en los grupos que contiene el clado (por ejemplo, Ar-
chaeopterix no seria considerado Aves) (Gauthier y de Queiroz, 2001; Clark y Middleton, 2006).

Algo similar ocurre con el nombre Mammalia. El crown group esta restringido al conformado
por los Monotremata mas los Theria. Sin embargo, los paleontélogos incluian en los Mammalia a
una serie de fésiles (como los Multituberculata) que estaban por fuera del crown group (es decir,
lo definian como un stem group). Como el limite entre los entonces “reptiles mamiferoides” (Sy-
napsida basales) y los Mammalia se debia fijar de una manera casi arbitraria, se tomo la conven-
cién de definir a Mammalia como todos los grupos que presentaban la mandibula inferior for-
mada unicamente por el dentario. De la misma manera que en el caso de las Aves, a estos mami-
feros no se los podia definir por la presencia de glandulas mamarias, pelo, ni otros caracteres
blandos. También en este caso, la tendencia actual es considerar a los que tienen mandibula
formada por el dentario solamente como Mammalimorpha, restringiendo el nombre Mammalia
al crown group (como lo definimos en este libro).

Todas estas discusiones no tienen que ver con la definicién de nodos o de filogenias, sino so-
lamente con la ubicacién de ciertos nombres ampliamente utilizados (icdnicos). Aunque todavia
hay algunas voces en contrario (como Martin y Benton, 2008), nuestro criterio en este libro es el
de favorecer el uso de los crown groups para denominar grupos claves, dado el uso que se les da
tanto en filogenia como en otras ramas de la biologia, por la cantidad de informacién que puede
referirse a través de esos nombres.
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Chordata

DIAGNOSIS

e Inversion del eje dorsoventral del cuerpo (por lo que el vaso sanguineo dorsal tiene
circulacidn posterior, y el ventral tiene circulacion anterior; y por lo que el tubo ner-
vioso pasa a ser dorsal).

e Con notocorda (Figura 4), de origen endodérmico.

e Con tubo nervioso dorsal de origen ectodérmico, que en su desarrollo tiene un neu-
roporo anterior y posteriormente se une al intestino por un canal neuroentérico.

e Hay un sistema atrial, formado por numerosas hendiduras faringeas y el endostilo,
incluido en una cavidad peribranquial o atrial. El sistema es utilizado para la alimen-
tacion por filtracion.

e Con musculos branquioméricos segmentados (Diogo et al., 2015).

e Con cola postanal muscular, que se extiende por detras de la cavidad visceral.

e Tienen ciclo de vida bifasico, con etapa de vida larval tipo “renacuajo” (tadpole lar-
va), de vida libre, y adulto sedentario. Ausencia de larvas ciliadas, dipleurula o tor-
naria.

e Tienen la via metabdlica para la sintesis de hormona tiroidea, que regula la meta-
morfosis.

e El mesodermo es segmentado (metamérico), y por lo menos los somitos mas ante-
riores formados por enterocelia (Lowe et al., 2015).

e La natacion se realiza por medio de ondulaciones laterales del tronco (Ruppert,
2005).

Es el grupo mas diversificado dentro de los deuterdstomos enterocélicos, con mas de 65000
especies (de los cuales casi la mitad corresponden a Teleostei). Los cordados se dividen en tres
grupos: Tunicata, Cephalochordata y Craniata, siendo este dltimo el mas diversificado en la ac-
tualidad (Figura 5).

Hay una serie de fésiles de dificil interpretaciéon, muchos descubiertos recientemente en Chi-
na, cuya posicién filogenética, si bien es discutida, muchas veces estan relacionados con los
Chordata (ver Schubert et al., 2006). Entre estos fosiles podemos mencionar a Pikaia (Shu et al.,
1996; Janvier, 2005, lo ha postulado como un cordado basal), Haikouella (Mallatt y Chen, 2003),
Haikouichthys, Myllokunmingia (Shu et al., 1999; quizas mas relacionados con Craniata), Zhong-
jianichthys (Shu, 2003), Haikouella (Chen et al., 1995; 1999), Yunnanozoon (Chen et al., 1999;
aunque Shu et al., 2003, lo relaciona con Vetulicolia; Shu et al., 1996, con hemicordados; Stach,
2004, con Cnidaria; y Shu et al,, 2004, lo postulan como el grupo hermano de todo Chordata), y
Metaspriggina (Morris y Caron, 2014; relacionados a Craniata basales). Como se puede apreciar,
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la posicién filogenética de estos intrigantes fosiles es muy discutida y es un tema de candente

actualidad.
A

Tejido conectivo
Colageno

Vacuolas

A

B C D
Figura 4: Notocorda. a) Corte transversal de la notocorda de un renacuajo, que muestra las células
vacuoladas que le dan turgencia. Propiedades fisicas de la notocorda: b) es incompresible, pero c)
es flexible lateralmente. Consecuencia de la contraccion de un musculo sin notocorda o con ella
(d): sin la notocorda, la contraccion de un musculo lateral retrae el cuerpo; la notocorda impide el
colapso del cuerpo y la contraccién alternada de los musculos laterales flexiona el cuerpo para
nadar.

Células de
la notocorda

Las relaciones entre los llamados “procordados” (grupo parafilético conformado por Tunica-
tay Cephalochordata) y Craniata son objeto de controversia (Schubert et al., 2006). Los procor-
dados, si bien presentan las caracteristicas fundamentales del grupo (notocorda, cordén nervio-
so dorsal y sistema atrial [que incluye las hendiduras branquiales]), tienen numerosas especiali-
zaciones que obscurecen sus relaciones. Los estudios principalmente moleculares sugieren que
Tunicata es el grupo hermano de Craniata (Philippe et al,, 2005; Ruppert, 2005; Delsuc et al,,
2006; Vienne y Pontarotti, 2006; Putnam et al., 2008) que se denomina Olfactores (Holland et
al,, 2008) (Figura 5 y Figura 6).

CHORDATA Cephalochordata
OLFACTORES i
Craniata

Figura 5: Filogenia de los principales grupos de Chordata.

ORIGEN Y FILOGENIA DE CHORDATA

Chordata se encuentra ubicado dentro del gran grupo Deuterostomia. La composiciéon de
Deuterostomia se ha ido restringiendo cada vez mas (tradicionalmente se incluia en este grupo
también a los Phyla Chaetognatha, Brachiopoda, Bryozoa y Phoronidia), hasta quedar actual-
mente reducido a los Phyla Chordata, Hemichordata, Echinodermata (Halanych y Passamaneck,
2001) y Vetulicolia (Shu et al., 2001) y Xenoturbellida (Bourlat et al.,, 2006; Perseke et al., 2007;
Philippe et al., 2011). Anteriormente, se llegd a proponer origenes de Chordata a partir de pogo-
noéforos (Ivanov, 1963), nemertinos (Willmer, 1974), moluscos (Lgvtrup, 1977), anélidos y
aracnidos (Gaskell, 1908; Patten, 1912).

Deuterostomia es un grupo monofilético (Nielsen, 2017). Deuterostomia se caracteriza por-
que tiene larva dipleurula de vida libre y con la boca ventral rodeada por cilios para la locomo-
cion y alimentacién; con enterocelia; cuerpo dividido en tres partes, protosoma, mesosoma y
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metasoma, cada uno con un par de cavidades celémicas; faringe con hendiduras branquiales sin
esqueleto; aparicion de los genes Hox 6-7 (Hueber et al., 2013); con ciego hepatico en el intes-
tino anterior; vasos sanguineos principales dorsal (circulacién anterior) y ventral (circulacién
posterior), etc. (Ruppert, 2005). El nombre (segunda boca) indica que el ano se forma a partir
del blastoporo y la boca de una abertura secundaria, pero no es un caracter exclusivo por que la
deuterostomia también estd presente en los Spiralia, Ecdysozoa y Chaetognatha. Tampoco es
exclusiva la segmentacion radial e indeterminada.

Vetulicolia (Shu et al., 2001) es el grupo basal de Deuterostomia (Shu, 2005) (Figura 7); son
sacciformes, con una apariencia general de una tadpole larva, y presentan hendiduras branquia-
les. Sin embargo, Vetulicolia no presentan evidencias de tener notocorda (lo que también ocurre
en la mayoria de los Tunicata adultos, por lo que podrian estar relacionados a este grupo; Laca-
1li, 2002; Garcia-Bellido et al., 2014). Un grupo de fésiles, Yunnanozoa, tienen branquias externas
y parecen estar relacionados con Vetulicolia (Shu et al., 2003).

Cephalochordata
Chordata

Tunicata

Olfactores

Craniata Mixini

Petromizonoformes
Vertebrata ©

Gnathostomata Chondricthyes

Actinopterygii
Osteichthyes f\Q

Actinistia

Sarcopterygii

Dipneusti
Rhipidistia i

Gymnophiona
Tetrapoda

|
Amphibia Ul (L)

Anura

. Lepidosauria
Amniota

Reptilia \

Archosauria

Testudines
Crocodylia
Aves

Mammalia

Figura 6: Filogenia de los grandes grupos de Chordata.

Durante mucho tiempo Hemichordata fue considerado como el grupo hermano de los Chor-
data por la presencia de hendiduras branquiales y de un surco ciliado en la faringe, posiblemen-
te homologo al endostilo. Sin embargo, los estudios moleculares (Cameron et al., 2000; Furlong y
Holland, 2002; Peterson, 2004) y morfolégicos (Nakano et al,, 2003; Cameron, 2005; Mallatt y
Winchell, 2007) indican que Hemichordata estan mas relacionados a Echinodermata formando
un grupo un grupo denominado Ambulacraria (caracterizado por la presencia de larva torna-
ria) (Putnam et al, 2008) (Figura 7). El enigmdtico grupo Xenoturbellida posiblemente esté
relacionado a Ambulacria (Bourlat et al., 2003).

Por lo tanto, la presencia de hendiduras branquiales en Vetulicolia, Ambulacria y Chordata
implica que el ancestro de Deuterostomia ya tendria hendiduras branquiales que se perdieron
en Echinodermata (Zeng y Swalla, 2005; Lowe et al., 2015); apoyando esta teoria, hay evidencia
de que un grupo fésil de equinodermos primitivos, Stylophora (también conocidos como “Cal-
cichordata”), tiene hendiduras branquiales (Dominguez et al., 2002), por lo que es posible pen-
sar que en equinodermos actuales esta caracteristica se ha perdido. Se ha propuesto que las
modificaciones en la faringe, incluyendo las hendiduras faringeas y la producciéon de mucus para
la alimentacidn, representan las caracteristicas morfoldgicas claves que define a los Deuteros-
tomia (Lowe et al.,, 2015).

El tubo nervioso dorsal de Chordata es homodlogo al corddn nervioso ventral del resto de
Deuterostomata (Nielsen, 2017). La estomocorda de Hemichordata no es homoéloga a la noto-
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corda de Chordata, basadose en que sélo se la encuentra en la proboscis, no asociada con el tubo
neural dorsal, y en la expresiéon génica (Tagawa et al.,, 2001; Ruppert, 2005). El endostilo de
Chordata es homoélogo al surco epibranquial ciliado de Hemichordata, y posiblemente a todo el
revestimiento ciliado de la faringe (Ruppert, 2005).

DEUTEROSTOMIA
Vetulicolia t

jm——————_——————— Xenoturbellida
/ AMBULACRIA

4 ) Hemichordata
Crinoidea

ECHINODERMATA
Ophiuroidea
Asteroidea
Echinoidea

Holothuroidea
CHORDATA Cephalochordata
Tunicata

Craniata

Figura 7: Filogenia de Deuterostomia (basada en Shu, 2005; David y Mooi, 2014).
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Cephalochordata

DIAGNOSIS

e La notocorda se extiende por todo el cuerpo, inclusive por delante del tubo neural.
La notocorda esta formada por apilamientos de células musculares estriadas muy
vacuolizadas (Ruppert, 2005).

e Dorsalmente a la notocorda se halla un tubo nervioso que finaliza en un abultamien-
to o vesicula cerebral (no completamente homdloga a la de Craniata; Albuixech-
Crespo etal,, 2017).

e Tienen desarrollo larval peculiar que origina un adulto asimétrico; la boca se abre
sobre el lado izquierdo, mientras que las primeras hendiduras branquiales sobre el
derecho.

e La metameria se produce en los midtomos, el celoma y las génadas. Tienen hasta 30
pares de gédnadas (caracter tnico entre los cordados).

e Tienen 6rganos excretores metaméricos con cirtopodocitos (que son células mono-
flageladas similares a los solenocitos de anélidos, pero también con similitudes con
los podocitos de los rifiones glomerulares de Craniata) (Stach y Eisler, 1998).

e La cavidad perifaringea (atrio) no homoéloga a la de Tunicados (se forma por creci-
miento lateral de las metapleuras, que se unen ventralmente rodeando la faringe).

e Poseen 6rganos sensoriales incluidos en el sistema nervioso, como ocelos fotorre-
ceptores pigmentados en el limen del tubo neural.

e La circulacion se produce por medio de vasos contractiles (no hay corazdn); no tie-
nen glébulos rojos.

e Laepidermis tiene una sola capa de células.

e Las células musculares de los midmeros tienen procesos musculares que llegan has-
ta el tubo nervioso (que fueron confundidos con las ramas ventrales de los nervios
espinales de Craniata; Wicht y Lacalli, 2005). Los mioseptos en forma de V.

e El aparato bucal es tnico y peculiar (con érgano rotatorio, vestibulo, cirros bucales,
etc.; Figura 9).

Dada la posicién clave de Cephalochordata en la filogenia de los cordados y pese a ser un
grupo relativamente pequefio, se le ha prestado mucha atencién (ver Gans et al,, 1996), tanto en
su embriologia (Holland y Holland, 2001; Sanamyan, 2004) como en el aspecto genético (tanto
en la secuenciaciéon de su ADN como en la expresion de genes reguladores; ver revision de Shi-
meld y Holland, 2005; Benito-Gutiérrez, 2006; Garcia-Fernandez y Benito-Gutiérrez, 2009). El
genoma de Branchiostoma floridae fue secuenciado completamente (Putnam et al., 2008).

Los fésiles son muy escasos a causa de la ausencia de partes duras. Algunos autores conside-
raron a Pikaia del CaAmbrico medio de Columbia Britanica y Cathaymyrus del Cambrico inferior
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de China, como correspondientes a los cefalocordados mas primitivos conocidos (Chen et al.,
1995; Shu et al,, 1999) (Figura 8).

CEPHALOCHORDATA
CHORDATA ) Pikaia

AMPHIOXIFORMES Cathaymyrus t
Palaeobranchostoma
BRANCHIOSTOMIDAE Asymmetron
Epigonichthys
Branchiostoma

OLFACTORES Tunicata

Craniata

Figura 8: Filogenia de Cephalochordata.

¢, COMO COME EL ANFIOXO0?

Los cefalocordados viven enterrados en la arena de las zonas costeras;
solo asoman el extremo anterior para filtrar microplancton. Los cirros que
rodean el capuchon oral evitan que entren a la faringe granos de arena y
organismos grandes que pueden obstruir el sistema, lo mismo que el velo
que estd detras del 6rgano rotatorio; sin embargo, si una particula mayor
penetra en la faringe, el animal tiene el reflejo de “toser” para expulsarla. Los
cilios del 6rgano rotatorio y de la faringe son los que producen la corriente
de agua que entra a la faringe.

La faringe esta perforada por numerosas hendiduras (mas de 200), y esta
recubierta por una pelicula de mucus producido por el endostilo; las
particulas alimenticias se adhieren a este mucus, mientras que el agua sale
por las hendiduras faringeas hacia el atrio y finalmente, por el atrioporo, al
exterior. los cilios laterales de las hendiduras faringeas son los que producen
el movimiento del agua, mientras que los frontales producen el movimiento
del mucus. El mucus impregnado con las particulas alimenticias es movido
por el epitelio ciliado dorsalmente hacia el surco epibranquial, y alli es
dirigido posteriormente hasta entrar en el tubo digestivo donde se producira
la digestion.

La digestiéon se produce tanto intracelularmente (por fagocitosis de
particulas por parte del epitelio digestivo) como extracelularmente por la
secrecion de enzimas en el tubo digestivo (Barrington, 1937; Biuw y Hulting,
1971).

AMPHIOXIFORMES

Los adultos miden entre 1 y 8 cm de largo y tienen coloracidon que varia de blancuzca a cre-
ma-amarillento con matices de rosa; son comprimidos y afilados en sus dos extremos (con for-
ma lanceolada). Tienen una larga aleta dorsal, ensanchada en la region posterior para formar la
aleta caudal. La boca estd rodeada de cirros méviles. A cada lado del cuerpo de los cefalocor-
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dados se observan lineas en forma de V (este patrén es a causa de tejido conectivo que separa
segmentos musculares) (Figura 9). Carecen de corazdn, aunque existe un ensanchamiento en la
confluencia de las venas de retorno que, por su situacién en el sistema circulatorio, se llama
generalmente seno venoso (Kardong, 1999). El endostilo produce mucus y tiroxina, lo que indi-
ca la homologia con la tiroides de vertebrados (Fang y Weng, 2002; Stach, 2004). Presentan una
foseta de Hatschek en el techo de la cavidad bucal, lo que ha inducido a algunos autores a pro-
poner que dicha foseta puede tener funcién enddcrina (homoéloga a la adenohipéfisis de verte-
brados; Kardong, 1998; Gorbman et al.,, 1999; Weng et al., 2006). La faringe tiene numerosas
hendiduras branquiales (aproximadamente 200); estan dirigidas oblicuamente desde el dorso a
la parte ventral; entre ellas hay una varilla esquelética (Figura 10). Se abren en la cavidad peri-
branquial (atrio) a través del atrioporo.

. Corddn nervioso
Tentaculos velares Notocorda

Cirros bucales

Figura 9: Esquema de Branchiostoma en vista externa y de los 6rganos internos (Redibujado de
Weichert, 1966).

Aleta dorsal

Tubo Nervioso

Notocorda
Miosepto

Midétomos
Atrio

Endostilo

Figura 10: Seccidon transversal de Branchiostoma (Redibujado de Kardong, 1998).

Durante la metamorfosis, la larva abandona el plancton y se hunde hasta el sustrato, donde
reside como adulto excavador (Kardong, 1998); posiblemente la extension anterior de la noto-
corda esta relacionada con su modo de vida cavadora. De tiempo en tiempo, emergen para nadar
libremente. Los sexos son separados y las hembras y machos son igualmente abundantes en las
poblaciones (Stach, 2004).



Sistemdtica y Filogenia de los Vertebrados, 3ra edicion (2018). 30

Son exclusivamente marinos, de mares tropicales y templados de todo el mundo, de aguas li-

torales poco profundas, aunque existen formas neriticas y batiales. Se entierran en el fondo are-
noso, sacando la regién anterior para alimentarse filtrando. La faringe es utilizada para la filtra-
cidn del alimento, a diferencia de Craniata que la utiliza para la respiracion (excepto las larvas
de las lampreas). Nadan vigorosamente con movimientos hacia adelante y atras; las larvas son
plancténicas y permanecen en ese estado desde semanas a pocos meses para luego tornarse
sexualmente maduros (Stach, 2004).
BRANCHIOSTOMATIDAE.— (=Asymmetronidae; =Epigonichthyidae) metapleuras simétricas
que terminan cerca del atrioporo, sin conexién con la aleta ventral o metapleuras asimétricas (la
derecha se continda con la aleta ventral y la izquierda termina en el atrioporo). Doble hilera de
gbénadas en Branchiostoma (Figura 12), o presentes solamente en el lado derecho en Asymme-
tron y Epigonichthys.

Actualmente se reconocen sé6lo 3 géneros dentro de este grupo (Poss y Boschung, 1996):
Asymmetron (2 especies), Epigonichthys (7 especies) y Branchiostoma (25 especies). Tipicamen-
te, Epigonichthys habita en ambientes mas abiertos o pelagicos que Branchiostoma. Las relacio-
nes evolutivas entre las especies de cefalocordados son poco claras, pero se piensa que el género
Epigonichthys es mas derivado que Branchiostoma (Stach, 2004).

Branchiostoma belcheri y B. lanceolatum son utilizados para consumo humano en el sur de
China. Sin embargo, la mayor importancia de los cefalocordados para los seres humanos es de
tipo cultural ya que ocupan un lugar preponderante en la evolucién (Stach, 2004). Branchiosto-
ma platae (anfioxo argentino) ha sido citada para la desembocadura del Rio de la Plata y sur de
Brasil; mientras que otras dos species de Branchiostoma han sido encontradas en paises limitro-
fes, B. elongatum en Chile y B. marambaiensis en Brasil.
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Olfactores

DIAGNOSIS

La mayoria de los estudios gendmicos soportan la monofilia de Olfactores (Delsuc et al.,
2006; Kocot et al.,, 2018), pero también esta soportada por los siguientes caracteres (tomados de
Ruppert, 2005):

Pérdida del rifion pre-oral (nefridio de Hatschek y de enteropneustos).

Con células ectodérmicas migratorias (Jeffery et al., 2004; Jeffery, 2007; Abitua et al.,
2012) (precursoras de la cresta neural de Craniata).

Mesénquima mesodérmico forma nuevas estructuras: hemichordados, echinoder-
mos, y cephalochordados desarrollan las novedades anatémicas por plegamiento de
las laminas epiteliales (evaginaciones e invaginaciones); Olfactores (Tunicados y
Craniata) las desarrollan principalmente del mesénquima, ademas del plegamiento
epitelial.

Notocorda se diferencia mas alla del estadio de pila de monedas (tiene una vaina en-
volvente).

Sangre con células circulantes (por ejemplo, glébulos rojos).

Con hipdfisis formada por ectodermo + endodermo.

Sistema nervioso central con células coronet (células cilindricas con una corona de
terminaciones apicales sensitivas) en el saccus vasculosus (6rgano sacciforme, muy
vascularizado, ubicado posteriormente a la hipéfisis; de funciéon desconocida, aun-
que posiblemente relacionada con la regulacién del fotoperiodo).

Musculos estriados formando un sincicio funcional.

Con neuromastos.

Con celulas epiteliales multiciliadas en faringe.

Expresion del Pax-1/9 (Tunicata) o Pax-1 Pax-9 (Vertebrata) en el desarrollo de la
faringe y la musculatura (somitos).

Se encontraron algunas estructuras embrionarias en Tunicata que podrian corresponder a

precursores de algunas placodas ectodérmicas de Craniata (en funcién de su ubicacidn, aspectos

celulares y expresion de genes), y que no se encuentran en Cephalochordata (Graham y Shimeld,

2013).
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Tunicata

DIAGNOSIS

e Cuerpo sin metameria (perdida secundariamente).

e Con capacidad de sintetizar celulosa (tunicina, que es similar quimicamente a la ce-
lulosa de las plantas) (Stolfi y Brown, 2015).

e (Con una tinica envolvente (de tunicina), que contiene algunas células sanguineas y
de tejido conectivo; tinica ausente en Appendicularia (Kott, 2005).

e Notocorda y tubo neural solamente en la cola. Ausencia de parte media del cerebro,
tal vez como resultado de la drastica metamorfosis del Sistema Nervioso Central
(Cafiestro et al., 2005).

e Celoma reducido; solo se encuentra un espacio pericardico.

e Reversion del sentido de circulacién sanguinea; periédicamente el corazén cambia el
sentido de las ondas contractiles, cambiando la direccion del flujo sanguineo.

e Consifones inhalante y exhalante.

e (estilla (saco) branquial muy desarrollada.

e Endostilo con tres grupos de células secretoras.

e Alta concentracién de vanadio en el cuerpo (mas de 100 millones de veces la con-
centracion del agua de mar) en vanadocitos de la sangre (posiblemente 1til en la po-
limerizacién de la tunicina) (Contreras-Cadena et al., 2014).

e Ganglio cerebral formado a partir del ducto neurohipofisiario (remanente del tubo
neural, que en el adulto comunica la glandula neural con el techo de la boca) (Manni
etal, 2001).

e Son hermafroditas; el resto de los cordados son dioicos, asi como los grupos exter-
nos como Enteropneusta.

e Los genes Hox de los tunicados son peculiares por que no estan ordenados en clus-
ters, sino desordenados y hasta atomizados en el genoma, rompiendo la regla de la
linearidad de los genes Hox (Ikuta y Saiga, 2005; David y Mooi, 2014).

e La segmentacion es determinada (en la que cada blastémero forma una parte del
animal), caracter inico entre los Deuterostomata (Holland, 2016).

Ascidacea y Thaliacea presentan una profunda metamorfosis que reorganiza al adulto, de
modo que éste no tiene notocorda, tubo neural, cola, ni celoma (excepto la cavidad pericardica).
La cavidad perifaringea es, presumiblemente, no homéloga a la de Cephalochordata.

El genoma de la ascidia Phlebobranchia Ciona intestinalis ha sido uno de los primeros se-
cuenciados, pero también se a secuenciado el de la apendicularia Oikopleura dioica (Dehal et al,,
2002) y de la ascidia Stolidobranchia Botryllus schlosseri (Voskoboynik et al., 2013). El gen que
produce la tunicina (celulésica), como no aparece en ningun grupo cercano, parece haber sido
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transferido horizontalmente de bacterias u hongos. Ciona intestinalis tiene un numero de genes
significativamente menor que el nimero de genes de los Vertebrados (Holland, 2016) y similar a
invertebrados de phyla poco relacionados. Estos datos indican que la evoluciéon de los vertebra-
dos fue acompafada de un incremento de la capacidad de codificacion proteinica del genoma
(Simmen et al., 1998). El genoma de los tunicados est4 evolucionando (cambiando) a una veloci-
dad mucho mayor que la del resto de Chordata (Holland, 2016).

Appendicularia
TUNICATA Stolidobranchia
Phlebobranchia
Aplousobranchia

Thaliacea

Figura 11: Filogenia de los grandes grupos de Tunicata (basada en Kocot et al., 2018).

TUNICATA
x Appendicularia
Clavelinidae
\i Octacnemidae
Corellidae

Perophoridae

Ascidiidae
Cionidae
THALIACEA Doliolida
Pyrosomatida
Salpida
STOLIDOBRANCHIA Molgulidae
Pyuridae
Styelidae

Figura 12: Filogenia de Tunicata (adaptada en base a Tsagkogeorga et al., 2009). Notese que Asci-
diacea no es monofilético respecto a Thaliacea.

Algunos autores consideran que Tunicata presenta tantas diferencias respecto del resto de
Chordata, relacionadas con el plan estructural del cuerpo, la biologia, la reproduccién y otros
caracteres moleculares, que inclusive merecerian clasificarse dentro del Phylum Tunicata, inde-
pendientemente de los “verdaderos Chordata” (Swalla et al., 2000; Cameron et al., 2005; Came-
ron, 2005; Zeng y Swalla, 2005). Inclusive algunos consideran que deberian considerarse phyla
independientes (Satoh et al., 2014).

En el andlisis de los tunicados no es clara la polaridad del caracter metamorfosis, es decir, si
la condicidn primitiva es la ausencia de la metamorfosis (como en Appendicularia) o, precisa-
mente, la presencia (Lacalli, 2005). De acuerdo con esto, las relaciones dentro del grupo y con
Cephalochordata y Craniata se modifican notablemente. Dentro de Tunicata, algunos autores
consideran a Ascidiacea como el mas primitivo (con fésiles que se remontan al CAmbrico; Shu et
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al,, 2001) y a Larvacea el mas derivado, mientras que otros, por el contrario, consideran a Larva-
cea como grupo basal y a Ascidiacea el mas derivado (Lacalli, 1998, 1999; Wada, 1998; Swalla et
al,, 2000; Kocot et al., 2018; Figura 12). Se ha sugerido que Thaliacea es derivados de Ascidiacea
(Schaadt, 2004; Tsagkogeorga et al., 2009; Holland, 2016; Kocot et al., 2018), por lo que los As-
cidiacea seria parafilético si no los incluye (Figura 11 y Figura 12).

Los tunicados son muy importantes en el ecosistema marino y tienen mas de 3000 especies.
Appendicularia, Thaliacea y las larvas de Ascidiacea son parte importante del zooplancton y por
lo tanto de la cadena troéfica; los habitaculos desechados de Appendicularia son importantes
para el ecosistema abisal. Algunas ascidias son cultivadas y consumidas principalmente en Ja-
pon, Corea y Francia. De varias especies se extrajeron, sobre todo de la tiinica, compuestos anti-
cancerigenos, antimalaria, antivirales y antibidticos, que posiblemente tengan funcién antide-
predadora (Shenkar y Swalla, 2011).

SISTEMATICA
APPENDICULARIA PSEUDODISTOMIDAE
COPELATA RITTERELLIDAE
FRITILLARIIDAE STOMOZOIDAE
KOWALEVSKIIDAE VITRUMIDAE
OIKOPLEURIDAE PHLEBOBRANCHIA
ASCIDIACEA AGNEZIIDAE
STOLIDOBRANCHIA ASCIDIIDAE
MOLGULIDAE CIONIDAE
PYURIDAE DIAZONIDAE
STYELIDAE CORELLIDAE
APLOUSOBRANCHIA DIMEATIDAE
CLAVELINIDAE HYPOBYTHIIDAE
DIDEMNIDAE OCTACNEMIDAE
EUHERDMANIIDAE PEROPHORIDAE
HOLOZOIDAE PLURELLIDAE
PLACENTELIDAE THALIACEA
POLYCITORIDAE PYROSOMATIDA
POLYCLINIDAE DOLIOLIDA
PROTOPOLYCLINIDAE SALPIDA

APPENDICULARIA (=LARVACEA)

Tunicados de vida libre; sin metamorfosis, conservan los caracteres larvales en estado adul-
to; sin cavidad peribranquial y cloaca; hermafroditas con excepcién de Oikopleura dioica. Libe-
ran las gametas directamente en el mar (Esnal, 1999a). La cola contiene la notocorda, muscula-
tura caudal y cordén nervioso; su insercién en el cuerpo sufre una torsién de 90° durante el
desarrollo (Figura 13); con una cubierta cuticular en forma de aleta. El tamafio del cuerpo varia
entre 2 mm (como Oikopleura), hasta mas de 10 cm (Bathochordaeus), y llegan a formar habi-
taculos de un metro de diametro (Robison et al., 2005; Katija et al., 2017). Tienen un nimero fijo
de células epidermicas (eutelia), que dejan de multiplicarse luego de la secreciéon del primer
habitaculo (Spada et al,, 2001; Jenner, 2004).

Cosmopolitas; muy abundantes hasta los 200 m pero se los encuentra hasta los 2000. Son los
mas abundantes del zooplancton, luego de los copépodos (Spinelli et al, 2013; Katija et al,
2017). Tres géneros con especies endémicas del Océano Antartico: Oikopleura, Fritillaria y Pela-
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gopleura (Esnal, 1999a). Oikopleura dioica es particularmente abundante cerca de la desembo-
cadura del Rio de la Plata (Esnal, 1981b y Esnal, 1999a).

Testiculo Estémago
Faringe
Ovario ——Boca
Endostilo

Intestino

Hendidura
faringea

Figura 13: Oikopleura albicans sin su habitaculo.

El habitaculo, segregado por la epidermis (epitelio oikoplastico) y que contiene al animal, es-
ta compuesto por proteinas altamente glicosiladas. La complejidad de las capsulas varia en los
tres grupos. Las de Fritillariidae se consideran mas sofisticadas y avanzadas que las de Oiko-
pleuridae, aunque éstas son mas complejas (Figura 14). Los individuos de Fritillariidae escapan
del ataque de los predadores con sus capsulas mientras que los de Oikopleuridae son capaces de
dejar atras las suyas en su escape (Flood, 2003). En Oikopleuridae y Kowalevskiidae el animal se
encuentra rodeado totalmente por la capsula, mientras que en Fritillariidae esta unido a la cap-
sula sélo por la boca (Esnal, 1981). Las capsulas de Oikopleuridae producen destellos de biolu-
miniscencia; las células de glandulas bucales son consideradas responsables de la liberacion del
material bioluminiscente (Esnal, 1999a).

Matriz gelatinosa

\ 3

Salida de
agua

Entrada de

Figura 14: Construccion del habitaculo por Oikopleura (Redibujado de Kardong, 1998). La obtura-
cion de los filtros motiva que el individuo abandone su habitaculo. Construye un rudimento que,
mediante movimientos vigorosos, se agranda hasta que hay espacio suficiente para que el animal
entre en él. Luego, el habitaculo es agrandado, los filtros son secretados y la alimentacién comien-
za nuevamente.
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Los habitaculos se reemplazan periédicamente (por ejemplo, cada semana; Sato et al., 2001;
pero los mas pequefios pueden cambiar en cuestiéon de horas, produciendo 4 a 16 habitaculos
por dia). Los habitaculos descartados se hunden en el mar y llevan grandes cantidades de nu-
trientes a los ambientes abisales (Robison et al., 2005; Zervoudaki et al.,, 2014).

Son muy pocos los organismos del zooplancton, aparte de Appendicularia, que tienen un sis-
tema de filtracién adaptado para la captura del abundante nanoplancton del océano; esto los
coloca en una situacién clave en las tramas tréficas del ecosistema marino (Esnal, 1981). Por
ejemplo, son muy importantes para la alimentacién de las larvas de la anchoa (Engraulis an-
choita) en las costas patagdnicas (Capitanio et al.,, 1997; Spinelli et al., 2013).

COPELATA

KOWALEVSKIIDAE.— Tronco corto, globoso; cola larga, aplanada (lanceolada); boca grande y
circular; endostilo, espiraculos y corazén ausentes; es6fago entrando frontalmente al estémago;
hendiduras branquiales alargadas, elipsoidales; estémago formado por pocas células grandes
(Esnal, 1999a); circulacién sanguinea producida por los movimientos de la cola. Habitaculo
hemisférico, gelatinoso, sin trampa de alimento.

FRITILLARIIDAE.— Tronco deprimido, cola corta y ancha; boca redonda, con lébulos extensi-
bles formados por células tactiles con largos cilios; espiraculos en la parte anterior de la cavidad
faringea; es6fago entrando frontalmente al estémago; estomago formado por pocas células
grandes; endostilo y corazén presentes. Con trampa de alimento ubicada en el extremo de la
boca.

OIKOPLEURIDAE.— Tronco ovoide compacto, cola estrecha; boca oval, sin 16bulos pero con
labio inferior prominente y semicircular; endostilo recto; espiraculos se abren en la region rec-
tal; con corazdn; eséfago ingresa en el estémago desde arriba o lateralmente; estomago formado
por muchas células pequenas y con pocas células glandulares grandes. Habitaculo con una
trampa de alimento subdividida en dos alas que se retinen en un conducto medio que lleva hacia
la boca (Figura 14).

ASCIDIACEA

Tunicados sacciformes, fijos en estado adulto. La larva es de vida libre, no se alimenta, y ra-
pidamente se metamorfosea fijondose en el sustrato y perdiendo la regién caudal. La mayoria
son hermafroditas. Faringe con numerosas hendiduras branquiales; cavidad atrial bien desarro-
llada, sifones inhalantes (oral o branquial) y exhalante (cloacal o atrial) no opuestos (Figura 15).

Hay mas de 2800 especies (Shenkar y Swalla, 2011). Cosmopolitas, en todos los mares,
abundantes hasta los 30 m de profundidad, alcanzan profundidades abisales. Algunas especies
son utilizadas principalmente en farmacologia y para alimento en ciertas regiones como Jap6n
(Sanamyan, 2004). Su embriologia esta bien estudiada, dado que son faciles de colectar en las
costas, se desarrollan libremente y son faciles de manipular.

Hay fuerte evidencia genética que indica que Thaliacea esta anidado dentro de Ascidiacea,
como grupo hermano de Phlebobranchiata (Tsagkogeorga et al,, 2009; Govindarajan et al., 2011;
Piette y Lemaire, 2015; Kocot et al., 2018). Por lo tanto, Ascidiacea seria un grupo parafilético al
no incluir a Thaliacea (Figura 13). Sin embargo, aqui decidimos mantenerlos como grupos sepa-
rados debido a que la ecologia y la embriologia de ambos grupos son drasticamente distintas.

En Ascidiacea se consideran tres grupos de acuerdo con las caracteristicas del saco branquial
(Lahille, 1887), divisién que es la mas aceptada por prominentes ascididlogos (Shenkar et al.,
2017): Aplousobranchia (faringe simple, plana, sin vasos longitudinales), Phlebobranchia (farin-
ge vascularizada con numerosos vasos longitudinales) y Stolidobranchia (faringe plegada y con
vasos longitudinales), lo cual también se apoya en caracteres moleculares (Tsagkogeorga et al.,
2009). Se considera que Stolidobranchia es el grupo mas basal (Kocot et al., 2018). La antigua
divisién en dos grupos, Pleurogona y Enterogona, no es aceptada actualmente; sin embargo, el



Sistemadtica y Filogenia de los Vertebrados, 3ra edicién (2018). 38

agrupamiento de Aplousobranchia + Phlebobranchia + Thaliacea corresponde a la disposicion
de las génadas cercanas al intestino (caracteristica de los antiguos Enterogona) (Stolfi y Brown,
2015).

Sifén inhalante

Ganglio cerebroide
Tentéculos orales
Gléndula subneural

Tunica

sifén exhalante
Endostilo

Lamina dorsal

Hendiduras
branquiales

Génadas

Lamina dorsal

Sifén exhalante

Faringe

Figura 15: Esquema de un ascididaceo generalizado. a) Corte longitudinal (el lado dorsal esta a la
izquierda del dibujo). b) Corte transversal esquematico a nivel del sifén atrial.

El mayor nimero de especies estd en Aplousobranchia; los grupos Didemnidae y Styelidae
son los mas grandes, con mas de 500 especies cada una; el 60 % de las especies son coloniales;
la riqueza de especies es mayor en regiones tropicales, donde las especies coloniales predomi-
nan, mientras que en latitudes altas predominan las solitarias (Shenkar y Swalla, 2011). Debido
a que las larvas y adultos son transportados junto con el agua de lastre de barcos, muchas asci-
dias invaden nuevos habitats, sobre todo los puertos; en Argentina se han detectado especies
invasoras de Didemnidae, Ascidiidae, Cionidae, Molgulidae y Styelidae (Tatian et al, 2010;
Schwindt et al., 2014; Pereyra et al.,, 2015).

STOLIDOBRANCHIA

Solitarias o coloniales. Cuerpo no dividido. Pared del saco branquial con vasos y pliegues. El
saco epicardial no persiste en los adultos, aunque hay endocarpos (Styelidae, Pyuridae) o rifién
(Molgulidae) con funciones excretoras (acumulacién de uratos). Las génadas estan a ambos
lados del cuerpo y su tamafio o el nimero se incrementan tanto que llegan a cubrir gran parte
del cuerpo (a veces las gonadas del lado izquierdo se ubican en la curvatura del intestino).

Tres grupos reconocidos: Molgulidae, Pyuridae, Styelidae. Un grupo de Molgulidae (Tatian et
al,, 2011), son peculiares por abandonar la alimentacidn filtradora para convertirse en depreda-
dores. Algunos géneros como Polycarpa (Styelidae) y Molgula (Molgulidae) tienen fertilizacion
interna (Kott, 2005). Las especies mas comunes en las costas de Argentina (aproximadamente el
70%) son Polyzoa opuntia (Styelidae) y Paramolgula gregaria (Molgulidae) (Esnal, com. perso-
nal).
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GASTRONOMIA TUNICATA

Muchos tunicados son utilizados como alimento en varias partes del
mundo (sobre todo de Pyuridae); se los come en Japon, Corea, Australia,
Francia, Italia, Grecia, y Chile.

Los piures (Pyura chilensis) viven en la zona de intermareas de Chile y Pe-
ru, adheridos a las rocas. La tinica es dura y tiene el aspecto de las rocas, con
las cuales se confunden. Los piures son predados principalmente por gaste-
ropodos marinos (los “locos”). El cuerpo de los piures, una vez eliminada la
tunica, tiene un fuerte color rojo, producido por la acumulacién de iodo.

Los piures son consumidos tanto crudos como cocidos, y constituye un
plato tipico de la gastronomia regional. También se lo exporta a paises como
Suecia o Japdn. Crudo se lo sirve con cebolla, cilantro y limén. Cocido puede
ser hervido o frito, formando parte de varios platos, como el arroz con piure
picado.

Tienen un sabor astringente, posiblemente producto del iodo acumulado.
Algunos objetan la ingesta de tunicados por las altas concentraciones de va-
nadio de estos animales; este metal pesado puede ser toxico en altas concen-
traciones (principalmente para el higado). Sin embargo, el consumo ocasio-
nal de este plato posiblemente no provoque grandes alteraciones.

APLOUSOBRANCHIA

Coloniales. Cuerpo dividido en dos o tres regiones (torax, abdomen y postabdomen). Saco
branquial simple, sin vasos ni pliegues. Tubo digestivo y génada ubicados en el abdomen o en el
postabdomen. Pequefios ovarios asociados con fertilizacion interna y viviparidad.

En la mayoria de las especies, la formacién de colonias es por replicacién, con interrupcion
del crecimiento individual de los zooides (por lo que se reducen y simplifican; Kott, 2005).

Doce grupos: Clavelinidae; Didemnidae; Euherdmaniidae; Holozoidae; Placentelidae; Polyci-
toridae; Polyclinidae; Protopolyclinidae; Pseudodistomidae; Ritterellidae; Stomozoidae; Vitru-
midae. (Kott, 2005). Una de las filogenias mas completas del grupo, basada en caracteres morfo-
l6gicos, es la de Moreno y Rocha (2008; Figura 16), la que incluye tres nuevos grupos: Tylobran-
chionidae, Anadistomidae y Aplidiidae.

PHLEBOBRANCHIATA

Solitarias o coloniales; cuerpo dividido o no dividido. Saco branquial con papilas y vasos. El
saco epicardial no persiste en los adultos a diferencia de Aplousobranchia, aunque hay vesiculas
excretoras que se originan del epicardio embrionario de Ascidiidae y Corellidae (Kott, 2005).
Goénada ubicada a un solo lado, préoxima al tubo digestivo. Faringe con un sistema de vasos in-
ternos y de disposicién longitudinal. Diez grupos: Agneziidae; Ascidiidae; Cionidae; Diazonidae;
Corellidae; Dimeatidae; Hypobythiidae; Octacnemidae; Perophoridae; Plurellidae. Posiblemente
Thaliacea esté relacionado a este grupo. Varias especies abisales de Octacnemidae no son filtra-
dores sino depredadores (Okuyama et al., 2002).

THALIACEA

Tunicados de vida libre, pelagicos (generalmente plancténicos, pero capaces de realizar al-
gunos movimientos), solitarios o coloniales. Sifones ubicados en extremos opuestos (Figura 17).
Hendiduras faringeas no demasiado numerosas. Tanto el adulto como las larvas son transparen-
tes; no hay etapa larval en Pyrosomida ni en Salpida. Con alternancia de generaciones (metagé-
nesis): oozooide solitario asexuado que produce un estolén que por gemacién origina blasto-
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zooides sexuados y hermafroditas (Piette y Lemaire, 2015). Se considera que Pyrosomatida es el
grupo mas basal, mientras que Salpida el mas derivado.

El nombre Thaliacea proviene del griego y significa florecimiento; se refieres a que, aunque
son relativamente escasos en los océanos, cuando hay una sobreabundancia de fitoplancton las
poblaciones pueden aumentar extraordinariamente gracias a su reproduccién asexual, aprove-
chando rapidamente el aumento de alimento. Las heces de Thaliacea, asi como sus tinicas, junto
a los habitaculos de Appendicularia, forman una “nieve” marina que lleva grandes cantidades de
alimento a las regiones abisales.

APLOUSOBRANCHIA
Tylobranchionidae
\ Perophoridae

\ Stomozoidae
\ Clavelinidae

\ Polycitoridae
\ Anadistomidae

Euherdmaniidae

Pseudodistomidae
Placentelidae
Ritterellidae
Protopolyclinidae
Polyclinidae
Aplidiidae
Holozoidae

Didemnidae

Figura 16: Filogenia de Aplousobranchia (basada en Moreno y Rocha, 2008).

PYROSOMATIDA

Forman colonias tubulares de vida libre, con camara atrial comtn (desde tres centimetros a
mas de 20 m de largo); con fosforescencia caracteristica, carecen de etapa larval. Cosmopolitas,
principalmente en aguas templadas; abundantes a 200 m de profundidad, pero llegan a los 2000
(Lebrato y Jones, 2009). Con bandas musculares en los sifones; cavidad atrial y faringea en un
mismo plano; numerosas hendiduras faringeas; endostilo bien desarrollado; gonadas masculina
y femenina por detras del tubo digestivo y alineadas. Tienen ciclo reproductivo con alternacia de
generaciones, sexual y asexual. Oozooides (individuos asexuales) rudimentarios que general-
mente permanecen dentro de la colonia progenitora hasta formar una incipiente colonia, y los
blastozooides (individuos sexuales hermafroditas) distribuidos a lo largo de la pared de la colo-
nia progenitora. Hay tres géneros presentes en el Atlantico Sur: Pyrosoma, Pyrostremma y Pyro-
somella (Esnal, 1999Db).

DOLIOLIDA

Con bandas musculares circulares completas alrededor del cuerpo (nueve bandas en oozooi-
des; ocho bandas en forozooides y gonozooides; Esnal y Daponte, 1999a); cavidad faringea y
atrial en un mismo plano; hendiduras faringeas reducidas a dos hileras de cuatro hendiduras
cada una y dispuestas en banda con forma de 'S’; endostilo reducido; génadas masculina y feme-
nina por debajo del intestino y apareadas.

Ciclo de vida muy complejo; tienen una larva de vida libre que se metamorfosea en un oozoi-
de. Los oozooides forman un estolén ventral donde proliferan los blastozooides; blastozooides
diferenciados en gastrozooides, forozooides y gonozooides. La primera generacidon de blasto-
zooides son los gastrozoides (o trofozooides), que se disponen en hileras y proveen la alimenta-
cién de la colonia gracias a un aparato filtrador muy grande; no esta claro cdmo transfieren el
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alimento al resto de la colonia. Luego aparece una segunda hilera de blastozooides de segunda
generacion, los forozooides, que son los que sostienen a los de tercera generacién o gonozooi-
des. Los gonozooides mas viejos producen ovocitos que son fertilizados por el esperma de los
mas jovenes; la fertilizacion se produce dentro de la cavidad del cuerpo y luego son liberados
para eclosionar como una larva que recomienza el ciclo.

Cosmopolitas, generalmente en aguas templadas, llegan a los 3300 m de profundidad. Sola-
mente una especie de aguas antarticas Doliolina intermedia (Esnal y Daponte, 1999a). Doliolina
muelleri es probablemente la especie mas abundante de Doliolida y se encuentra en aguas tem-
pladas y frias de América del Sur hasta Tierra del Fuego (Esnal y Daponte, 1999b).

mo ov g o mc mcl scl

SO V ovo g mc ova ¢l scl

ap € f b c t Id
Figura 17: Anatomia de una salpa. A) Oozooide; B) Blastozooide (Modificado de lhle, 1935). ap:
arcos pericoronales; b: branquia; c: corazdn; cl: cloaca; e: endostilo; ef: eséfago; es: estoldn; est:
estomago; f: faringe; g: ganglio; i: intestino; mc: musculos del cuerpo; mcl: musculos cloacales; mo:
musculos orales; o: 0jo; ov: érgano vibratil; ova: ovario; scl: sifon cloacal; so: sifon oral; t: testiculo;
v: velo.

SALPIDA

Blastozooides coloniales, oozooides solitarios. Cosmopolitas y en todas las profundidades de
la capa eufética. Transparentes y asimétricos; cavidad faringea y atrial en diferentes planos;
bandas musculares generalmente incompletas en la region ventral o dorsal o formando bandas
completas; la contraccién de estos musculos son los que fuerzan el paso del agua por la faringe y
la propulsién en la natacién; con musculatura especial branquial y oral presentes; sélo dos
enormes hendiduras faringeas, endostilo bien desarrollado; hermafroditas protéginos (los ga-
metos femeninos maduran en primer lugar y luego los masculinos), génada masculina en la
curvatura del intestino y ovario mas préximo al sifon exhalante.

Son viviparos: el embrién se implanta en la cavidad uterina (la parte distal del oviducto) por
medio de una estructura tipo “placenta”, con células nutritivas especializadas denominadas
calymnocytos; el embrion se desarrolla directamente sin una etapa larval. Con 6rganos luminis-
centes por bacterias fosforescentes. Se alimentan de nanoplancton (radiolarios, foraminiferos,
flagelados, etc.), y constituyen una parte importante del zooplancton marino. Son generalistas
en cuanto a su alimentacién y capaces de filtrar un amplio rango de particulas. Son comidos por
medusas, sifon6foros, heterépodos, anfipodos, peces y albatros.

Once géneros distribuidos en el Atlantico, 8 de ellos alcanzan latitudes superiores a 302 S
(Brooksia; Cyclosalpa; lasis; Ihlea; Pegea; Ritteriella; Thalia y Salpa) (Esnal y Daponte, 1999b) y
una especie de distribucién antartica, Ihlea racovitzai (Esnal y Daponte, 1999b).



Sistemadtica y Filogenia de los Vertebrados, 3ra edicion (2018). 42

RESUMEN
Los Chordata comprenden mas de 65000 especies y se caracterizan por
tener inversion del eje dorsoventral del cuerpo, notocorda, tubo nervio-
so dorsal, cola muscular, larva de tipo “renacuajo”.
Los Chordata son Deuterostomia y su grupo hermano son los Ambula-
cria (Hemichordata + Echinodermata).
Cephalochordata es el grupo mas basal, y tiene notocorda por delante
del tubo neural y asimetria en el adulto; hay solo 34 especies y se las en-
cuentra en todas las costas, enterradas en la arena.
La relaciéon de los Tunicata y los Craniata (Olfactores) esta sustentada
principalmente por estudios gendmicos y también tiene células ecto-
dérmicas migratorias (entre otros caracteres). La teoria alternativa, que
relaciona a los Cephalochordata y Craniata (Euchordata), estd mas sus-
tentada por caracteres morfolégicos, pero no por los moleculares.
Los Tunicata comprenden dos grupos de vida libre (Appendicularia y
Thaliacea) y uno sedentario (Ascidiacea). Los Appendicularia tienen ha-
bitaculos para la captura de alimento extracorpdrea. Los Thaliacea tie-
nen ciclos de vida complejos. Los Ascidiacea sufren una profunda me-
tamorfosis que altera notoriamente el esquema corporal.
Los Tunicata de vida libre son componentes importantes del zooplanc-
ton y sus desechos aportan energia al ecosistema batial; los sedentarios
son importantes en los ecosistemas bentdnicos.
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Desde mediados de la década del 80, se ha mencionado frecuentemente la apariciéon de “afos
de salpas” en las aguas circundantes a la Peninsula Antartica, durante los cuales estos tunicados
dominan las comunidades planctdnicas. Este fendmeno implica a menudo la exclusién de otros
competidores, principalmente el crustaceo Euphausia superba, conocido cominmente como
“krill” (ej. Loeb et al,, 1997; Daponte et al., 2001; Pakhomov et al.,, 2002; Atkinson et al., 2004;
Lee et al., 2010; Loeb y Santora, 2011; Alcaraz et al., 2014). Estas grandes concentraciones de
salpas estan compuestas principalmente por cadenas de individuos sexuados (blastozooides o
formas agregadas) de Salpa thompsoni Foxton, la especie de salpido mas comun en las altas lati-
tudes del Océano Austral (Esnal y Daponte, 1999b).

En Salpidae, el individuo solitario (0oozooide) produce un estolén que por estrobilacién ori-
gina cadenas de individuos agregados (blastozooides) (Figura 18). Estas cadenas se desprenden
y se convierten en individuos que nadan libremente e integran grupos pseudocoloniales. Cada
blastozooide en la cadena es un individuo hermafrodita protogino. En su ovario madura un solo
oocito que es fertilizado in situ por el esperma liberado en el agua circundante por los blasto-
zooides mas viejos que tienen testiculos maduros. La fertilizaciéon ocurre poco después de que el
individuo solitario libera la cadena de blastozooides. El huevo fertilizado se desarrolla dando un
embridn, futuro oozooide, unido por una especie de placenta a la pared del cuerpo, en la region
del atrio del individuo paterno. Cuando los jovenes zooides solitarios se desprenden de la pla-
centa, salen al exterior a través de la abertura atrial del blastozooide.

La abundancia de salpas en aguas antarticas, a diferencia de lo que ocurre con el krill, parece
estar correlacionada negativamente con la existencia de una extensa cobertura de hielo marino.
El krill tiene un tiempo generacional que supera los cinco afios, mientras que Salpa thompsoni
vive aproximadamente un afio, de modo que sus fluctuaciones en abundancia reflejan la variabi-
lidad anual de las condiciones ambientales que promueven grandes crecimientos de la pobla-
cion. Loeb et al. (1997) postularon que los inviernos muy frios, caracterizados por una cobertura
de hielo marino muy extensa, inhiben la aparicién primaveral de grandes concentraciones de
salpas y favorecen el desove estacional temprano del krill. Tales factores ambientales aseguran
una buena supervivencia de las larvas del krill y el subsiguiente reclutamiento en la poblacién al
afio de edad. Un segundo invierno con abundante hielo marino amplifica este efecto y promueve
un continuo desove temprano del krill y asegura la supervivencia de las larvas producidas en la
primavera y verano precedentes.

Por el contrario, inviernos con un pobre desarrollo de hielo marino, permiten un rapido cre-
cimiento de las poblaciones de salpas al comienzo de la primavera y ocasionan un bajo recluta-
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miento del krill. Se ha sugerido que una fuerte competencia por el alimento entre salpas y krill
durante el “florecimiento” primaveral puede privar al krill de alimento suficiente para sus re-
querimientos energéticos, llevandolo a un escaso éxito reproductivo.

Figura 18: Ciclo de vida de Salpa thompsoni Foxton. A: Oozooide (forma solitaria), vista dorsal
(tamafio aproximado del individuo 80 mm). B: Fragmento de una cadena de blastozooides recién
liberada (tamafio aproximado de cada individuo 4-5 mm). C: Blastozooide (forma agregada), vista
dorsal (tamafio aproximado del individuo 40 mm). D: Oozooide recién liberado, conserva restos de
tejidos embrionarios (tamafio aproximado 6 mm). bm: banda muscular, br: branquia, em: em-
bridn, en: endostilo, es: estoldn, n: ntcleo.

El éxito de S. thompsoni en su competencia con el krill se debe, en parte, a su particular biolo-
gia alimentaria. Dentro de Thaliacea, las salpas son los organismos que muestran la modifica-
cién mas extrema del patrén morfolégico de los tunicados bentonicos, las ascidias (Figura 184,
C). La faringe filtradora se reduce a una simple barra ubicada dorsalmente, llamada barra bran-
quial o branquia, y a un endostilo ventral, lo que determina la reduccion de las hendiduras farin-
geas a so6lo dos amplios espacios laterales. Sumado a esto, no usan cilias para movilizar el agua,
sino que ésta es bombeada a través de la cavidad faringea y atrial por la accion de bandas mus-
culares que circundan la pared del cuerpo y que al contraerse provocan que grandes volumenes
de agua pasen por el filtro faringeo y salgan por la abertura atrial con velocidad suficiente para
producir la locomocién por un efecto de retropropulsion. De este modo, la alimentacién y la
natacion son dos procesos necesariamente asociados. Las particulas de alimento son atrapadas
por el mucus secretado por el endostilo, que forma una red con aspecto de una bolsa, que llena
completamente a la cavidad faringea. La red tiene su boca unida anteriormente a los arcos peri-
coronales y confluye posteriormente en el esdfago, donde es ingerida junto con las particulas
atrapadas en ella, siendo renovada por la secrecion continua de mucus por el endostilo. Una
concentracion muy alta de particulas en el agua puede provocar el taponamiento de la red farin-
gea y llevar a la formacién de un bolo en el eséfago que bloquea la ingestiéon (Harbison et al.,
1986). De hecho, hemos registrado una mortandad masiva de individuos de S. thompsoni, cuyos
cuerpos aparecieron arrojados por el mar sobre la playa, en las proximidades de la base antarti-
ca argentina Carlini (ex Jubany). Este evento ocurri6 dos dias después de haberse producido
fuertes vientos que probablemente resuspendieron sedimentos del fondo y provocaron una
acumulacidén inusual de material particulado en la columna de agua (Pakhomov et al., 2003).
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Las salpas filtran de manera no selectiva y con un ritmo muy alto y, en general, constante.
Son capaces de retener particulas de un amplio rango de tamafios, lo que ocasiona un alto im-
pacto de predacion sobre las poblaciones del fitoplancton. Las particulas menores de 1 pm pue-
den ser atrapadas, aunque con baja eficiencia; hay un aumento en la retenciéon cuando las parti-
culas son de alrededor de 2 um y las de 4 a 1 000 um se atrapan con 100% de eficiencia (Madin
y Deibel, 1998). La observacion cualitativa de los contenidos del tubo digestivo y de las heces
sugiere que la digestion es incompleta. Aparecen células con cloroplastos intactos y se han men-
cionado diatomeas, dinoflagelados tecados y cianobacterias que han pasado sin alteracion a
través del tubo digestivo. No obstante, los datos cuantitativos disponibles sugieren que las sal-
pas que se alimentan en condiciones naturales tienen una eficiencia de asimilacién similar a la
de otros organismos gelatinosos y a la de los crustaceos del zooplancton.

Como la ingestidn, los ritmos de defecaciéon dependen parcialmente de la concentracién de
alimento disponible. Producen pellets rectangulares, aplanados, cuyo tamafio puede llegar a 3
por 4 mm (Andersen, 1998). Estdn envueltos por una membrana peritréfica originada en el
filtro faringeo. Los pellets de las especies de mayor tamafo, como S. thompsoni, son compactos y
tienen velocidades de hundimiento que son al menos tres veces mas altas que las de los pellets
del krill y un orden de magnitud mayor que las de los copépodos. Se han medido velocidades de
hasta 2 700 m/dia (Andersen, 1998). Debido a la mayor velocidad de hundimiento y al alto con-
tenido de carbono de los pellets fecales de las salpas, la eficiencia del transporte de carbono
hacia las profundidades oceanicas a través de estos animales es mucho mayor que a través de
otros organismos del zooplancton como el krill y los copépodos (Perissinoto y Pakhomov, 1998;
Phillips et al., 2009).

Los grandes aumentos en la densidad poblacional de las salpas, que se producen cuando las
condiciones ambientales son favorables, se deben a la capacidad de reproducirse asexualmente,
lo que permite la produccién rapida de una gran cantidad de descendientes. El particular ciclo
de vida de estos animales los hace adaptados a responder a repentinos incrementos del alimen-
to disponible con un aumento explosivo del tamafio de la poblacion.

Figura 19: Detalle del desarrollo del estolén en el oozooide de Salpa thompsoni Foxton, vista dor-
sal. b1: bloque 1, sera el primero en ser liberado; b2: bloque 2; n: nticleo; zd: zona de despliegue
(Modificado de Foxton, 1966).

Cuando el embrion avanzado (oozooide) es liberado del blastozooide para llevar una exis-
tencia libre, el estoldn ya se encuentra presente, ubicado en una cavidad o ttnel dentro de la
tunica (Figura 18D). Tiene el aspecto de un tubo que se proyecta desde la parte anterior del asa
formada por el tubo digestivo (llamada nucleo) y en posicioén ventral al endostilo. Crece en longi-
tud curvandose y rodeando al nucleo por el lado izquierdo (Figura 19). A medida que crece, se
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observan trazas de segmentacion en la region apical. Este proceso, llamado estrobilacién, origi-
na los rudimentos de los futuros blastozooides. El crecimiento del estolén continia hasta que el
extremo apical distal llega a recorrer aproximadamente % del camino alrededor del nucleo y en
ese momento cesa de avanzar rodeando al nucleo, pero sigue su crecimiento en longitud, lo que
ocasiona una curvatura en la region proximal, en forma de U invertida, que se extiende progre-
sivamente hacia la region anterior del cuerpo del animal. En su comienzo, la segmentacion ori-
gina una hilera simple de brotes que, a medida que ésta progresa, se reordena formando una
doble hilera. La region en la que la hilera simple se convierte en doble se denomina “zona de
despliegue”. El crecimiento es discontinuo, dando como resultado una serie de bloques, o grupos
de brotes, en cada uno de los cuales todos los blastozooides tienen, aproximadamente, el mismo
tamafio. Los de mayor tamafio son los del bloque distal, que son los primeros que se han forma-
do y seran también los primeros en ser liberados. La liberacion se produce a través de un aguje-
ro en la tunica por el cual saldran todos los blastozooides, bloque por bloque. El tamafio de los
blastozooides recientemente liberados es de 4-5 mm y continuaran creciendo hasta alcanzar un
tamafio de, aproximadamente, 40 mm. Después de la liberacion del primer bloque, el agujero
por el que ha salido se constrifie y se observa una marca en la tiinica con aspecto de cicatriz,
cuya presencia indica que el oozooide ha liberado al menos un bloque de individuos agregados.
Un estolén totalmente desarrollado presenta dos bloques totalmente diferenciados contando a
partir de la zona de despliegue. Una vez liberado el primer bloque, el que le sigue ocupa el lugar
del que ha salido, lo que esta acompafiado por una nueva estrobilacién y despliegue en la zona
proximal. El bloque ubicado ahora distalmente sera el siguiente en ser liberado por el mismo
agujero que vuelve a abrirse en la tinica. Estos cambios en el estolén estan acompafiados por el
aumento progresivo del tamano del oozooide, que puede llegar a alcanzar unos 88 mm, y que
seguird liberando bloques hasta que la capacidad de brotacién del estoléon se agote y se produz-
ca la muerte del individuo solitario. Las observaciones de Foxton (1966), ratificadas por las
nuestras (Daponte et al.,, 2001), permiten inferir que se producen cuatro bloques durante la vida
de cada oozooide.

Hemos observado que el nimero de brotes por bloque fue mayor en los afios con condicio-
nes ambientales mas favorables para las salpas, lo que muestra que la aparicién de grandes
densidades de blastozooides es directamente dependiente del nimero de brotes por bloque
producido por cada individuo solitario y no del nimero de bloques formado (Daponte et al,
2001). Calculamos que la cantidad potencial de descendientes producido por un individuo soli-
tario durante su vida puede exceder los 800 blastozooides en condiciones 6ptimas, de ahi los
aumentos explosivos en la densidad de la poblacién.

La tendencia a un calentamiento global, que lleva a una alta frecuencia de inviernos mas cali-

dos y al consiguiente escaso desarrollo del hielo marino, puede promover explosiones de las
poblaciones de salpas acompafiadas de la disminuciéon de las poblaciones de Krill, con el resulta-
do de efectos negativos sobre los vertebrados que se alimentan de estos crustaceos.
Otro efecto ecoldgico importante que merece ser considerado, es el desplazamiento en el des-
tino del carbono fijado, el cual, en vez de llegar a los predadores a través del consumo de krill,
sera incorporado en mayor proporcion en los pellets fecales de las salpas y, de este modo, sera
transportado hacia el fondo del mar donde, probablemente, serd secuestrado. Se trata, por lo
tanto, de un hecho positivo por su contribucién a la disminucién de la concentracién de carbono
en la atmosfera y, por consiguiente, del efecto invernadero.
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Craniata

(Myxiniformes + Vertebrata)

DIAGNOSIS

Dos, tres o cuatro clusters paralogos de genes Hox (el resto de Metazoa tiene sélo un
cluster). Aumento en el nimero total de genes del genoma (respecto de otros cordados
basales).

Con tejidos y areas embrionarias especiales: la cresta neural (Gans y Northcutt, 1983)
(principalmente derivadas de los rombdmeros; Pennisi, 1999) (Figura 20); placodas ec-
todérmicas (epidérmicas) (Figura 25); campo cardiofaringeo (Diogo et al., 2015)
(Figura 24).

Con cartilago diferenciado (sosteniendo los radios de las aletas, y formando el neuro-
craneo y esqueleto visceral; Donoghue et al., 2006).

Alto grado de cefalizacion con especial referencia a los 6rganos de los sentidos, deriva-
dos principalmente de las placodas epidérmicas embrionarias.

Porcién anterior del craneo presente, con su musculatura asociada (Kuratani, 2005).
Organos de los sentidos pares (con capsulas olfatorias, 6pticas y 6ticas) que permiten
deteccién a distancia.

Con canales sensoriales sobre la superficie de la cabeza y tronco (sistema de la linea la-
teral) con neuromastos. Uno o mas canales semicirculares en el oido interno, que son
parte del sistema de la linea lateral.

Cerebro dividido en tres regiones (Murakami, 2005), telencéfalo, mesencéfalo y rom-
bencéfalo.

Con hipdfisis.

Con nervios craneales y espinales. Los nervios espinales con ramas ventrales y dorsales
con ganglios.

Somitos del tronco diferenciados en dermatomo, miétomo y escler6tomo; miétomos en
forma de W (en lugar de en forma de V como en Cephalochordata; Gemballa et al.,
2003).

Con un corazén muscular ventral, con al menos dos camaras: atrio (auricula) y ventricu-
lo.

Con corpusculos hematinicos (eritrocitos); con circulaciéon cerrada, con vasos con endo-
telio.

Con rinones glomerulares pares (Ditrich, 2007), con podocitos. Nefronas formadas por
un corpusculo de Malpighi (un glomérulo de capilares rodeados por la capsula de Bo-
wman) y el tibulo renal eferente.

Con glandula tiroides. El endostilo sélo en larva Ammocoetes (durante el desarrollo se
transforma en la glandula tiroides).
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e Con hemibranquias en bolsas. Reduccién del nimero de hendiduras branquiales. Con
barras branquiales (externas a las hemibranquias). El aparato faringeo es tinicamente
respiratorio en los adultos, no utilizado para la filtacion.

e Movimiento del agua por la faringe y del alimento por el intestino accionado por muscu-
latura branquiomérica (en lugar de por cilios). Los arcos branquiales cartilaginosos son
elasticos y colaboran en el bombeo de agua.

e Con higado (quizas homdlogo al ciego pilérico de Cephalochordata) y tejido pancreati-
co.

e Digestion extracelular. Intestino con valvula espiral para aumentar la superficie de ab-
sorcion.

e Con epidermis pluriestratificada.

e Aleta caudal sostenida por radios.

SISTEMATICA

CRANIATA
MYXINIFORMES
VERTEBRATA

PETROMYZONTIFORMES
CONODONTA +
OSTRACODERMI
PTERASPIDOMORPHI t
MYOPTERYGII
ANASPIDA +
THELODONTI +
GALEASPIDA t
OSTEOSTRACI +
PITURIASPIDA +
GNATHOSTOMATA

Craniata representa una enorme y novedosa radiacion evolutiva, gracias a novedades que les
permitié conquistar una variedad de nuevos nichos, como los ecolégicos, morfofuncionales,
genéticos, y otros. La apariciéon de tantas novedades evolutivas no es un hecho usual a nivel
macrosistematico. El cambio de una alimentacion filtradora tipica de los cordados basales a una
alimentacién predadora en Craniata fue acompafiado por cambios en los sentidos (para detectar
las presas) y la locomocién (para capturarlas) (Gans y Northcutt, 1983; Northcutt y Gans, 1983;
Gans, 1989). Algunas de estas caracteristicas son claves y pueden ser el origen de las restantes
(Shimeld y Holland, 2000); entre estos caracteres claves resaltaremos la duplicacién génica y la
aparicion de la cresta neural y de las placodas epidérmicas.

La cresta neural y las placodas tienen aspectos similares como que son derivadas del ecto-
dermo y relacionadas a la placa neural, que ambas producen células neuronales y no neuronales,
y que las células de ambas son considerablemente migradoras (Baker, 2005). Pero se diferen-
cian en que la cresta neural se forma a todo lo largo del eje neural del embrién, mientras que las
placodas solamente aparecen en la cabeza, y que algunos tipos de derivados son producidos
solamente por la cresta neural (como algunas neuronas, melanocitos, cartilago y muasculo liso), y
otros por las placodas (como los receptores sensitivos ciliados, propios del olfato, oido y linea
lateral) (Baker, 2005).
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DUPLICACION GENICA

El niimero total de genes de los vertebrados es mayor que el de los grupos
cercanos (hay 15000 genes aproximadamente en Drosophila y Tunicados,
mientras que se estima hasta 70000 en Vertebrata; Martin, 1999). Se postula
que hubo dos instancias de duplicacién genémica durante la evolucién de los
Craniata, la primera habria ocurrido antes de la aparicion de los Craniata y la
segunda antes de la aparicién de los Gnathostomata (hipétesis 2R, two
rounds of duplication; ver en Kuratani et al., 2002; Dehal y Boore, 2005; Pa-
nopoulou y Poustka, 2005; Wada y Makabe, 2006). De particular importancia
es la doble duplicacién de los genes Hox, aunque también se han duplicado
otras familias de genes reguladores (ParaHox, En, Otx, Msx, Pax, Dlx, HNF3,
bHLH), moléculas sefialadoras (hh, IGF, BMP) y otras (distrophina, colineste-
rasa, actina, queratina) (Shimeld y Holland, 2000; Holland et al., 2008). El
mecanismo de duplicacion es poco claro (poliploidia, duplicaciones multiples
de genes, errores en la recombinacién homoéloga y la retrotransposicion).

La duplicacion de genes puede ser importante por que permite que se
desarrollen nuevas funciones en los genes redundantes, ya que quedan libe-
rados de sus funciones primordiales (Ohno, 1970; Taylor y Raes, 2004); por
ejemplo, los distintos tipos de colageno que aparecen en el cartilago y el hue-
so se supone que provienen de modificaciones de los tipos de coldgeno de
invertebrados (Wada et al., 2006; Meulemans y Bronner-Fraser, 2007; Hecht
et al., 2008). Se han propuesto otros eventos de duplicacion génica relacio-
nados con la diversificacién de grupos de vertebrados, como por ejemplo
durante la evolucion de los Teleostei (Hipdtesis 3R; Wagner et al.,, 2003; Jai-
llon et al, 2004; Donoghue y Purnell, 2005; Meyer y Van de Peer, 2005;
Steinke et al., 2006).

La duplicacion de los genes reguladores Hox es una caracteristica que di-
ferencia a los Craniata del resto de los animales. La importancia de este rasgo
radica en que se considera que los cambios en los genes reguladores son la
causa de las mayores transformaciones evolutivas (son considerados hot
spots evolutivos; Richardson y Brakefield, 2003); tanto es asi, que este para-
digma es el que guia a la escuela evolutiva llamada Evo-Devo (Evolutionary
Developmental Biology), una combinacién de los paradigmas evolutivo, gené-
tico y embrioldgico, que ha modificado profundamente la manera de inter-
pretar los cambios evolutivos (Raff, 2000; Carroll et al., 2001; Arthur, 2002).

Los genes Hox estan relacionados con la especificacion de la identidad po-
sicional durante la embriogénesis de los Metazoa. Se caracterizan porque: (a)
Tienen un sector de 180 pares de bases denominado homeobox; (b) estan
organizados en grupos (“clusters”) en el genoma (en lugar de estar dispersos
por éste); (c) tienen una alineacion especifica en los clusters que es similar al
patrén de expresion a lo largo del eje antero-posterior del animal, y (d) fun-
cionan como reguladores de los genes que producen la diferenciacién de los
distintos tipos celulares a lo largo del eje antero-posterior del animal (Po-
wers y Amemiya, 2004).
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PLACODAS EPIDERMICAS

Las placodas epidérmicas (o neurogénicas, o epidérmicas) son engrosa-
mientos ectodérmicos que contribuyen a la formacién de una serie de estruc-
turas del sistema sensorial de la cabeza, en coordinacion con la cresta neural.
Los engrosamientos son pares y segun su ubicacion y destino se las denomi-
na adenohipofisea, olfatoria, lente ocular, trigeminal, é6tica, de la linea lateral
y epibranquial (Baker, 2005; Graham y Shimeld, 2013). Estas pueden ser
agrupadas en placodas sensoriales y neuronales (ver Duque-Osorio, 2003).
Las sensoriales forman los drganos olfatorios (epitelio nasal respiratorio y
olfativo), auditivos (aparato vestibular y oido interno), ojos y érganos acce-
sorios (con aporte de la cresta neural y el diencéfalo; cristalino) y 6rganos de
la linea lateral (mecano y electrorreceptores). Las placodas neuronales for-
man las neuronas sensitivas, ganglios craneales, como el trigémino, facial,
glossofaringeo y vago. En Tunicados se encontraron regiones posiblemente
homélogas a (precursoras de) las placas adenohipofisea, olfatoria y dtica,
pero no de las restantes (Graham y Shimeld, 2013).

Mesénquima de la
cresta neural

Cresta Mesénquima
neural mesodérmico

-
P

. Mielencéfalo
Mesencéfalo

Arcos branquiales 3 - 6
Arco hioideo

Arco mandibular

Diencéfalo

Figura 20: Contribucion de la cresta neural a la formacion del craneo (Redibujado de Noden, 1983,
1984; Santagati y Rijli, 2003). A) Embrién de anfibio mostrando la migracion de las células de la
cresta neural. B) Posicion del mesodermo y de la cresta neural (sombreada) en un embrién de

gallina. C) Craneo de ave y D) de humano, mostrando los huesos derivados de células de la cresta
neural (rosados).

Petromyzontiformes estd mas relacionado con Gnathostomata que con Myxiniformes, for-
mando entonces el grupo Vertebrata (Figura 21). En la gran mayoria de la literatura biolégica no
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especializada, este grupo es tratado como “vertebrados” en general, debido a que clasicamente
no se distinguia la diferencia evolutiva entre lo que ahora diferenciamos como Craniata y Verte-
brata (Figura 21).

CRANIATA Mixiniformes
VERTEBRATA Petromizontiformes
Gnathostomata

Figura 21: Filogenia de los Craniata actuales.

Aunque el Craniata actual mas basal (Myxine, aunque no representativo de un Craniata pri-
mitivo) es marino e isosmotico, la aparicion de un sistema excretor glomerular hace pensar que
el ambiente donde se desarrollaron los Craniata fue el agua dulce o un ambiente por lo menos de
estuario (Ditrich, 2007).

El esqueleto de Myxiniformes y Petromyzontiformes estad formado por cartilago compuesto
por una matriz proteica, a diferencia del cartilago de los Gnathostomata vivientes que esta com-
puesto por una matriz de coldgeno (Wright et al., 2001). Los tejidos de sostén de la region peri-
bucal y de las barras branquiales del anfioxo (asi como de otros invertebrados) también esta
formado por una matriz proteica; asi, el esqueleto de los Craniata mas basales es bioquimica-
mente mas similar al de Cephalochordata que al de Gnathostomata.

CRANIAT&D\ Myllokunmingiida T
= Mixiniformes

VERTEBRAT;\R AN Petromizontiformes
Conodonta T

PTERASPIDOMORPH]I Astraspida T
\_/\ Arandaspida T

Heterostraci T

OSTRACODERMI

Anaspida T
Thelodonti T

MYOPTERYGII

Galeaspida T
Osteostraci T
Pituriaspida 1

Gnathostomata

Figura 22: Filogenia de Craniata incluyendo los grupos fésiles (modificada de Benton, 2015).

La mayor diversidad de los Craniata mas basales (es decir, sin considerar a Gnathostomata),
es principalmente de grupos fosiles, cuyas relaciones filogenéticas todavia no estan totalmente
dilucidadas (Figura 22).

En relacion con los fosiles, se considera que pertenecen a Craniata cuando presentan deriva-
dos de la cresta neural o de las placodes epidérmicas (Janvier, 2005). Dado que muchos caracte-
res derivados de la cresta neural son tejidos duros (cartilagos, dientes, huesos), la presencia de
éstos puede ayudar a la identificacion de un fésil como Craniata; de la misma manera, también
ayuda a definir como Craniata la presencia de derivados de las placodes, como las capsulas olfa-
torias, épticas u oticas, y de la linea lateral (Schubert et al,, 2006). Hay una serie de fosiles que
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presentan caracteristicas de Craniata (como notocorda y capsulas sensoriales) de dificil inter-
pretacion. Entre ellos se destacan Myllokunmingia y Haikouichthys; éstos tienen tejidos esquelé-
ticos como cartilago, pero no tejidos mineralizados, y son considerados como Craniata basales
(Benton, 2015). Por otra parte, Conodonta tienen caracteristicas similares, pero con la adicion
de dientes de apatita (dentina y esmalte), lo que los ubica en Vertebrata (ver mas adelante).

“AGNATHA “
(MYXINIFORMES + PETROMIZONTIFORMES + FOSILES AFINES)

El grupo “Agnatha” (“sin mandibulas”) fue considerado tradicionalmente
como grupo monofilético y hermano de Gnathostomata. Sin embargo, la ma-
yoria los caracteres que sustentaban este agrupamiento son en realidad ple-
siomorfias (ausencias de apomorfias que aparecen posteriormente), por lo
que el taxon “Agnatha” es considerado como parafilético.

Actualmente se considera que Petromyzontiformes es el grupo hermano
viviente de Gnathostomata, basandose en las varias apomorfias que caracte-
rizan a los Vertebrata (Janvier, 1981; Mallatt, 1984; Shimeld y Holland,
2000). Por lo tanto, actualmente se considera que “Agnatha” no es un grupo
natural, sino parafilético.

CYCLOSTOMATA
(MYXINIFORMES + PETROMIZONTIFORMES)

Estudios moleculares recientes han revitalizado la teoria de los Cyclosto-
mata (Myxiniformes + Petromizontiformes) (Mallatt y Sullivan, 1998; Fur-
long y Holland, 2002; Takezaki et al., 2003; Meyer y Zardoya, 2003; Mallatt y
Winchell, 2007; Heimberg et al., 2010; Donoghue y Keating, 2014), pero con-
siderando unicamente a los grupos actuales y no los fosiles.

Ademas de la evidencia molecular, los Cyclostomata se caracterizan por:
su condicion de endobranquiados (bolsas branquiales recubiertas de endo-
dermo); aparato lingual y nasohipofisiario peculiar; con 6rgano olfatorio
impar (pero con nervios pares); con géonadas impares, sin vias genitales, en-
tre otros. Se diferencian de los Gnathostomata por una serie de caracteres
plesiomorficos, como: ausencia de mandibulas; con no mas de dos canales
semicirculares en el oido interno; ausencia de aletas pares; con mayor niime-
ro de hendiduras branquiales que Gnathostomata; notocorda persistente;
centros vertebrales nunca presentes; con persistencia del pronefros en los
adultos; con tegumento sin escamas y secretor de abundante mucus; cartila-
go con matriz proteica; pigmento respiratorio (hemoglobina) y enzimas di-
gestivas mas similares a invertebrados que a Gnathostomata.

Sin embargo, no consideramos a Cyclostomata en este libro por que
creemos que este agrupamiento es un artefacto producido por la atraccion de
ramas largas (error metodoldgico que agrupa a dos taxones por ser muy
diferentes de un tercero; es decir agrupa a los Myxiniformes y Petromizonti-

formes por ser muy diferentes de Gnathostomata).
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La “nueva” cabeza

Carl Gans

Universidad de Texas en Austin, Austin, Texas, EE.UU.

La mayoria de los Phyla animales pueden ser definidos por dos o tres caracteres diagndsticos
que los diferencian de los miembros de otros grupos. Sin embargo, los vertebrados o craniados
son peculiares entre los principales agrupamientos filogenéticos por tener peculiaridades diag-
noésticas en mas de 25 sistemas de érganos (Tabla 1 y Figura 20). Tal patréon de multiples dife-
rencias genera interrogantes interesantes sobre el origen evolutivo del grupo, preguntando, por
ejemplo, cudl puede haber sido la base selectiva para la aparicién simultanea de tal nimero de
cambios genéticos aparentemente independientes.

Hace una década, una serie de discusiones condujeron a la conclusién de que los cambios
evolutivos principales que caracterizan a los vertebrados no involucran solamente una serie de
diferencias morfoldgicas en los animales adultos. Ademas, se hizo evidente que los cambios son
el resultado de un nimero menor de cambios de desarrollo durante la ontogenia. Mas especifica
fue la aparicion de un grupo de tejidos nuevos y aparentemente intermedios, principalmente la
cresta neural y las placodas epidérmicas neurogénicas, los cuales se ubican entre el neuroecto-
dermo y el ectodermo. Un gran nimero de caracteristicas diagnosticas de los vertebrados apa-
rentemente deriva de la cresta neural y muchas de las restantes derivan de las placodas. Pero no
solo esto, sino que también resultd que los anfioxos (Branchiostoma), miembros del Phylum
Chordata, aparecieron como los intermedios ideales dado que presentan una secuencia de ca-
racteristicas que son precursoras de aquellas diagnoésticas de los vertebrados que mencionamos
recién. De hecho, un vertebrado puede ser representado como un anfioxo al que se le han agre-
gado los derivados de la cresta neural y de las placodas.

PREGUNTAS SOBRE LOS ANFIOXOS

Los anfioxos contienen entonces caracteristicas que han llevado a especular sobre sus afini-
dades con los vertebrados. De hecho, la reciente atencién que ha suscitado el grupo demuestra
que los estudios sobre éste estan siendo llevados a cabo actualmente con mayor velocidad que
en ningun otro momento desde la década de 1880, en la que fue el apogeo de la embriologia y el
analisis de la biologia de los invertebrados marinos (Gans, 1996). La clave de esta renovada
atencidn reciente ha sido la similitud entre los anfioxos y los vertebrados en cuanto a los patro-
nes de desarrollo, comolo indican los estudios sobre la cresta neural. Mas recientemente, se ha
enfatizado sobre las instrucciones genéticas, tal como sefialan las investigaciones de los patro-
nes de expresion de los genes Hox. La capacidad de criar y mantener los animales en laboratorio
(Stokes y Holland, 1996) ayud¢ al incremento de la informacion.

Los anfioxos contienen sélo dos géneros validos, Branchiostoma y Epigonichthyes, con 25 y
siete especies, respectivamente, que pertenecen a una unica familia (Poss y Boschung, 1996).
Epigonichthyes difiere de Branchiostoma en que presenta génadas so6lo en el lado derecho sobre
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las metapleuras, por delante de la base de la cola. Los registros de Branchiostoma se encuentran
en las costas de todos los continentes, desde el sur del Baltico hasta el cabo de Buena Esperanza,
desde el norte de Estados Unidos hasta Argentina y la parte norte de Chile, asi como desde el
Golfo Pérsico hasta Japon y alrededor del norte de Australia. Epigonichthyes se encuentra en las
costas del oeste de Africa, en el Mar Rojo y el Golfo Pérsico, las Maldivas y algunos lugares en
Filipinas, Japon, el Pacifico y algunas areas alrededor de Australia.

Caracter Origen embrionario

Sistema nervioso
Nervios branquioméricos
Nervios octavolaterales
Nervios espinales
Ganglios motores periféricos
Telencéfalo
Area predptica

Cresta neural, placodas neurogénicas
Placodas neurogénicas

Cresta neural

Cresta neural

Pliegues neurales transversos
Pliegues neurales transversos

Organos de los sentidos especiales
Organo olfatorio
Estructuras oculares accesorias

Pliegues neurales transversos
Cresta neural, placodas no-neurogénicas

Electrorreceptores Placodas neurogénicas
Oido interno Placodas neurogénicas
Neuromastos Placodas neurogénicas

Organos gustativos Endodermo, ectodermo general

Estructuras faringeas
Barras branquiales
Misculos branquioméricos

Cresta neural
Mesodermo paraxial

Estructuras alimentarias
Musculo liso del estdmago
Células de calcitonina

Mesodermo hipomérico
Cresta neural

Células cromafinicas Cresta neural

Sistema circulatorio

Capilares branquiales Mesodermo hipomérico

Musculo de los arcos adrticos
Corazo6n muscular

Cresta neural
Mesodermo hipomérico

Sistemas esquelético y dérmico
Neurocraneo anterior
Dermis cefalica anterior
Capsulas sensoriales
Esqueleto dérmico
Melanocitos

Cresta neural
Cresta neural
Cresta neural
Ectodermo general, cresta neural
Cresta neural

Dientes

Endodermo, ectodermo general, cresta neural

Tabla 1: Caracteres derivados de los Craniata (Tomado de Northcutt, 1996).

Algunas caracteristicas superficiales indujeron a que se ubicara a los anfioxos entre los pe-
ces, una tradiciéon ain mantenida en muchas citas recientes, asi como por las referencias a este
animal en revistas ictiologicas. Ademas de esto, los estudios de desarrollo sobre los cefalocorda-
dos y urocordados de Kowalevski (1866 y 1867) comenzaron a documentar que sus patrones de
desarrollo eran particularmente similares al de varios vertebrados. En vista de esto, varios in-
vestigadores consideraron a uno u otro grupo como modelos de un estadio prevertebrado en la
filogenia. Cuando Northcutt y Gans (1983) notaron que la presencia de cresta neural y los teji-
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dos placodales eran sinapomorfias de los vertebrados, se hizo claro que, a pesar de que varias
caracteristicas son superficiales, los anfioxos parecen ser los precursores mas apropiados (ver
mas adelante argumentos en favor de los urocordados).

Aunque los anfioxos parecen tener una serie de caracteres similares a los vertebrados, varios
de éstos estan modificados curiosamente. Por ejemplo, la notocorda, que ocupa una posicién
medio-dorsal en la masa muscular, esta compuesta de células contractiles apiladas, con inerva-
cién individual, que le permiten un endurecimiento regional en vez de estar compuesta por
células vacuoladas que brindan una accién de soporte pasivo. La notocorda del anfioxo, ademas,
se extiende hasta los extremos del animal, incluyendo el anterior, en vez de comenzar en la re-
gién media de la cabeza.

La masa axial de musculos segmentados es ain mas diferente entre los anfioxos y los verte-
brados, en su arquitectura celular e inervacion. El tubo nervioso es aplanado, esta ubicado dor-
salmente y es hueco, como en vertebrados (aunque su porcion alar es mucho mas delgada que la
basal). Sin embargo, no hay raices ventrales motoras formadas por paquetes de axones eferen-
tes. La ausencia de estas raices refleja la citologia de los muisculos. Como ya habia sido notado
por Schneider (1873, 1880), pero habia sido universalmente ignorado hasta el trabajo de Flood
(1968), las células musculares del tronco de los anfioxos envian procesos conicos hasta la super-
ficie del tubo neural. En este lugar, su sarcolema hace sinapsis con una neurona del sistema ner-
vioso central, con un patrén estructural comun en invertebrados. Mas que fusionarse en fibras
polinucleares simples, los musculos del tronco forman placas mononucleares delgadas que se
ubican radialmente desde la notocorda.

En contraste, los musculos subterigiales de la pared atrial, “de la tos”, que tienen sus fibras
(estriados) transversales, tienen una inervacion directa de los procesos de neuronas individua-
les de la porcién basal del tubo nervioso. La emergencia de los axones de estas neuronas de la
porcién dorsal de la cuerda condujo a Gans y Northcutt (1985) a sugerir que ellas podian ser
homadlogas a las de los musculos branquioméricos de los vertebrados, los que también estan
involucrados en la compresion de la faringe. En algunos aspectos, los musculos pterigiales son
mas similares a los musculos branquioméricos de los vertebrados que las placas de la muscula-
tura del tronco del anfioxo respecto de la musculatura axial de los vertebrados.

La cestilla branquial de los anfioxos y las hendiduras entre las barras difieren profundamen-
te del estado vertebrado, y no sélo en el plegamiento de un pliegue ectodérmico para formar el
atrio durante la metamorfosis. La cestilla y el endostilo asociado representan claramente un
mecanismo de alimentacién por filtracién en juveniles y adultos. Por lo tanto, y a diferencia de
los vertebrados, no es una “branquia” para el intercambio de gases. Las barras paralelas de su
estructura esquelética son rigidas, y los puentes de tejidos blandos forman los espaciadores
para las estrechas hendiduras; la cestilla branquial cartilaginosa es una sinapomorfia de los
vertebrados. El patrén vascular de la faringe de los anfioxos es simple e interno, no subdividido
en una capa capilar por debajo del epitelio, aunque la corriente de sangre es ventro-dorsal en
ambos casos.

A diferencia de lo que ocurre en los vertebrados, el numero de hendiduras branquiales no es
fijo, sino que comienza bajo y se duplica por division durante la metamorfosis (las hendiduras
extras resultan asociadas con células excretoras); una tercera serie de hendiduras adicionales se
agrega posteriormente durante el crecimiento. Lo mas sorprendente es que la primera hilera de
aberturas se forma medialmente y luego migran al lado derecho; luego, una segunda hilera se
forma medialmente, en un patrén distinto al de los vertebrados. Inclusive, la boca se forma des-
plazada hacia la izquierda (todo el animal sera asimétrico) y las corrientes de alimentacién cru-
zan la faringe para salir por la primera hendidura derecha, aunque las particulas se atrapan
durante el pasaje (Gilmour, 1996).

En vez de los solenocitos de los invertebrados o los podocitos de los vertebrados, la excre-
cién de los anfioxos involucra a unas curiosas células filtradoras, los cyrtopodocitos. Estos se
encuentran en un espacio medio comtn (el nefridio de Hatschek) asi como en los nefridios
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branquiales postmetamorficos (aun su topografia esta alejada de la condicién de los vertebra-
dos).

Los sistemas neurales y sensoriales son drasticamente diferentes entre los anfioxos y los ver-
tebrados. El cerebro de los anfioxos sigue siendo un importante tema de debate. Los 6rganos de
los sentidos del anfioxo son relativamente simples e impares; en contraste, los érganos de los
sentidos principales de los vertebrados son claramente pares. Las neuronas sensitivas aferentes
estan desensambladas de manera similar y a lo sumo son similares a las células Rohon-Beard
que aparecen tempranamente en la embriologia de los vertebrados. Lo que ha sido un interro-
gante ocasional es la aparicion, en varios urocordados, de 6rganos de los sentidos altamente
modificados pero impares (por ejemplo, mecanorreceptores).

En todos los sistemas de drganos, la condicién de los anfioxos muestra multiples similitudes
“prevertebrados”. De hecho, éstas son llamadas algunas veces como casos de “detencion en la
transicion”. Los intentos para explicar sus causas han conducido ciertamente a multiples espe-
culaciones sobre las bases funcionales de esta o aquella condicion.

Los datos moleculares que han explotado recientemente en nuestro conocimiento estan pro-
veyendo soluciones potenciales a preguntas sobre el desarrollo y, posiblemente, también sobre
la filogenia. Sin embargo, estos también postulan varios problemas nuevos. Por ejemplo, la de-
mostracion de la expresion de un gen equivalente en tejidos de los anfioxos y los vertebrados
puede proveer evidencia sobre la homologia de éste. Por lo tanto, las principales similitudes o
diferencias en la expresion de genes Hox equivalentes en varios niveles de animales bisegmen-
tados, pueden aportar claves a la realidad de las posibles homologias. Por ejemplo, ;hasta qué
punto prueban tales andlisis la aparicion de una “cabeza” en los anfioxos? Detalles del sistema
Hox y otros genes homeobox involucrados en la regulacion del desarrollo confirman ciertamen-
te que los anfioxos son el grupo hermano de los vertebrados, y también que los urocordados, tan
distintos, son como mucho un grupo hermano de los anfioxos mas los vertebrados.

Sin embargo, hay casos en los cuales la expresion de los genes plantea preguntas fundamen-
tales. Por ejemplo, en los anfioxos, genes tales como Brachyury se expresan tanto en los muscu-
los axiales como en la notocorda. ;Implica esto que los dos 6rganos son intrinsecamente homo-
logos, o que los genes estan incluidos en un aspecto arquitectéonico mas fundamental? Atin mas
problematica es la evidencia para familias de genes “homologas” en el desarrollo del corazén o
el ojo de los mamiferos y Drosophila. La formacién de 6rganos involucra instrucciones en multi-
ples niveles y algunos de estos son epigenéticos o facilitan acciones morfogénicas. ;Cuando la
expresion de genes indica un rol tan simple, y cuando ésta es asociada con aspectos especificos
de sistemas de 6rganos? Una aproximacion precisa y conservadora para comprobar el blanco de
las expresiones de los genes es esencial. Debemos mantener una apreciacion de cuanto la natu-
raleza puede haber sido conservadora o, quizas, perezosa.
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El campo cardiofaringeo
y la evolucion de los vertebrados

Ni un nuevo corazon, ni una nueva cabeza

Rui Diogo

Departmen of Anatomy, Howard University, College of Medicine, Washington, DC, EEUU.

Ya han pasado 35 afios desde que Gans y Northcutt (1983) propusieron que la cabeza de
los vertebrados es una novedad evolutiva, resultado de la aparicién de la cresta neural y las
placodas cefalicas. La cresta neural forma el craneo y los tejidos conectivos asociados, mientras
que las placodas forman los 6rganos de los sentidos. Sin embargo, los musculos cefalicos, un
componente crucial de la compleja cabeza de los vertebrados, no son formados ni por la cresta
ni por las placodas. En este capitulo, se discutira la evidencia que esta surgiendo sobre la
sorprendente relacién entre la evolucién de los musculos de la cabeza y el corazén cameral;
ambos sistemas provienen de un mismo grupo de células progenitoras mesodérmicas incluidas
en un campo cardiofaringeo de los embriones de los vertebrados. Es importante notar que tanto
el campo cardiofaringeo como los musculos branquioméricos evolucionaron bastante antes que
el origen de los Vertebrados, por lo que no se puede decir que los vertebrados tienen una nueva
cabeza, ni un nuevo corazon.

Introduccién

En un importante trabajo titulado "Neural crest and the origin of vertebrates: a new head",
Gans y Northcutt propusieron en 1983 que los primeros vertebrados evolucionaron de
invertebrados principalmente por innovaciones en la cabeza. Estas innovaciones incluyen la
muscularizacion del mesodermo ventrolateral (o hipémero), para formar los musculos
branquioméricos y la emergencia de dos estructuras ectodérmicas novedosas: la cresta neural y
las placodas neurogénicas. Las células de la cresta neural producen la mayor parte del cartilago,
hueso, dentina y otros tejidos conectivos de la cabeza de los vertebrados, mientras que de las
placodas derivan las neuronas sensitivas escenciales para la formacion de los complejos
sistemas sensoriales de los vertebrados (Northcutt, 2005; Graham y Shimeld, 2013; Patthey et
al,, 2014). La Hipotesis de la Nueva Cabeza propone que estas innovaciones evolutivas estaban
asociadas con el cambio de una alimentacion filtradora pasiva a una predacién activa. El
aumento de las capacidades sensoriales y una faringe muscularizada permitirian la deteccion y
captura de presas mas eficiente, asi como mayores tasas de intercambio de gases respiratorios,
lo que acompanaria al estilo de vida predatorio. Esta importante transicion en el
comportamiento y en la ecologia coincidi6 también con la aparicién de un corazén con camaras,
que presumiblemente permiti6 el mayor crecimiento y metabolismo que demandaba la
depredacion activa. Sin embargo, la Hipotesis de la Nueva Cabeza estaba principalmente
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relacionada con los derivados de la cresta neural y las placodas, que estan mejor representados
en el registro fésil que los tejidos blandos, como los musculos (Kuratani, 2013; Trinajstic et al.,
2013).

A continuacioén, se realizara una revision multidisciplinaria actualizada del origen y la
evolucion de los musculos de la cabeza de los vertebrados, teniendo en cuenta la sorprendente
nueva evidencia de los origenes embriolégicos compartidos entre varios musculos de la cabeza
y el corazdn, y del antiguo origen (prevertebrado) de esta asociacion.

GLOSARIO

Arcos Branquiales (o faringeos): son expansiones de las paredes laterales
de la faringe. Incluyen tejidos externos (ectodérmicos), internos (endo-
dérmicos), mesénquima derivado de la cresta neural y una matriz meso-
dérmica, que forman los arcos branquiales.

Campo Cardiofaringeo (CCF): area embrionaria que incluye al mesodermo
lateral anterior del Primer Campo Cardiaco (PCC), junto al mesodermo fa-
ringeo contiguo que genera las regiones derivadas del Segundo Campo
Cardiaco (SCC) del corazoén y los musculos branquioméricos.

Mesodermo Faringeo: mesodermo craneal relacionado a la formacion de la
faringe y la parte anterior del tubo digestivo, que se dispersa por los arcos
faringeos y contribuye a la formacion de las regiones derivadas del SCC
del corazon y los musculos branquioméricos.

Miisculos Branquioméricos: musculos formados de células progenitoras
ubicadas en los arcos branquiales. En los vertebrados comprenden los
musculos mandibulares (musculos del ler arco branquial, como los
musculos mandibulares), musculos hiéideos (musculos del 2do arco, co-
mo los musculos de expresion facial de los mamiferos), y musculos bran-
quiales (de los arcos posteriores, incluyendo los musculos de la laringe y
faringe, y los musculos del cuello derivados del musculo cucullaris, como
el trapecio y esternocleidomastoideo de los amniotas).

Patréon Ontogenético Cardiofaringeo: es la progresion de identidades de
un linaje de células progenitoras cardiofaringeas, que mantienen relacio-
nes clonales entre el primer corazon, el segundo corazén y los precurso-
res de los musculos faringeos, caracterizada por la expresion de determi-
nados genes y por actividades regulatorias especificas.

Primer Campo Cardiaco (PCC): grupo de células progenitoras cardiacas,
que aparece en el mesodermo laterial anterior, y forma el tubo cardiaco
linear y, mas tarde, el ventriculo izquierdo y parte de las auriculas.

Segundo Campo Cardiaco (SCC): grupo de células progenitoras cardiacas
que se diferencia mas tardiamente; contribuye al desarrollo del corazon
luego del estadio de tubo cardiaco linear, para formar el miocardio del
ventriculo derecho y el tracto excurrente, y del tracto incurrente, inclu-
yendo partes de las auriculas.

Un nuevo concepto: el Campo Cardiofaringeo embrioldgico

El CCF es un dominio embrionario que da lugar al corazoén y a los muisculos branquiomé-
ricos (ver Figura 23 y Figura 24, y el Glosario). El corazén de los amniotas estd compuesto por
cardiomiocitos derivados de dos poblaciones de células progenitoras, adyacentes en el embrién
temprano (Meilhac et al., 2004). Las primeras células progenitoras cardiacas del PCC generan al
tubo cardiaco lineal y luego forman el ventriculo izquierdo y partes de la auricula (Tzahor y
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Evans, 2011; Kelly, 2012). Posteriormente, los progenitores del SCC, localizados en el mesoder-
mo faringeo, producen tejido muscular cardiaco (miocardio) del tracto de salida, el ventriculo
derecho y partes de la auricula (Kelly et al., 2001; Mjaatvedt et al., 2001) (Figura 24). El SCC se
puede dividir en poblaciones de células progenitoras anteriores y posteriores que contribuyen a
los polos arterial y venoso del corazdn, respectivamente (Kelly, 2012). Las células del mesoder-
mo faringeo pueden formar musculos cardiacos o esqueléticos dependiendo de las sefiales del
endodermo faringeo adyacente, del ectodermo superficial y de las células de la cresta neural
(Tzahor y Lassar, 2001; Tirosh-Finkel et al,, 2006; Rana et al., 2007; Nathan et al., 2008; Tzahor
y Evans, 2011). Las células de la cresta neural desempefian un papel importante en regular el
desarrollo del CCF: son necesarias para la migracion de células derivadas del SCC al polo arterial
del corazon, y el mesénquima derivado de la cresta neural regula la formacién del musculo
branquiomérico y produce las fascias y tendones asociados (Hutson y Kirby, 2003; Noden y
Trainor, 2005; Rinon et al,, 2007). Los factores reguladores evolutivamente conservados man-
tienen un conjunto de células progenitoras cardiofaringeas para la cardiogénesis especifica de
SCC y la miogénesis branquiomérica.

La confirmacién de que las células progenitoras multipotentes dan lugar a musculos es-
queléticos branquioméricos y regiones del corazdon derivadas de SCC proviene de analisis clona-
les retrospectivos en ratones, un método para analizar el linaje celular en embriones intactos
(Lescroart et al., 2010). Estos experimentos demostraron la existencia de una serie de progeni-
tores cardiofaringeos a lo largo del eje anteroposterior, que contribuyen al crecimiento del tubo
cardiaco y la morfogénesis de los musculos branquioméricos. Es interesante notar que desde la
anatomia comparada se sugiri6, hace décadas, que los musculos branquioméricos se relacionan
con los musculos derivados del mesodermo "visceral” (por ejemplo, del corazoén y del intestino
anterior) (Romer y Parson, 1977; Diogo y Abdala, 2010), una opinién respaldada por los recien-
tes estudios genéticos y de desarrollo anteriormente citados. Ademas, los anadlisis clonales en
ratones mostraron que hay relaciones entre regiones especificas del corazén y grupos de muscu-
los branquioméricos, que sobrepasaron las predicciones de los primeros anatomistas compara-
tivos. Las regiones del corazén derivadas de SCC, por ejemplo, se relacionan embriologicamente
mas estrechamente con los musculos branquioméricos que con las regiones del corazén deriva-
das de PCC (Meilhac et al., 2004; Lescroart et al., 2010). Los recientes estudios originan un nuevo
paradigma para la exploracion de la formacion de las cadmaras cardiacas y los musculos bran-
quioméricos, que estd relacionado con la evoluciéon temprana de los vertebrados y al origen de
su cabeza (Olson, 2006; Tzahor, 2009; Tzahor y Evans, 2011; Grifone y Kelly, 2007; Sambasivan
etal, 2011), como se discutird mas adelante.

Origenes, heterogeneidad y diversidad de las estructuras cardiofaringeas

La cabeza de los mamiferos, humanos incluidos, contiene mas de 60 musculos (Diogo y
Wood, 2012), que controlan los movimientos oculares y permiten la ingestién de alimentos, la
respiraciéon y la comunicacién facial y vocal (Noden, 1983; Wachtler y Jacob, 1986; Noden y
Francis-West, 2006). La cabeza humana incluye al menos siete grupos diferentes de musculos
con origenes embrionarios e historias evolutivas individuales (Romer y Parson, 1977; Wachtler
y Jacob, 1986; Harel et al., 2012) (Figura 23). Esta heterogeneidad tiene enormes implicancias
en el conocimiento basico y sus aplicaciones clinicas porque los conceptos de anatomia usual-
mente aceptados, basados principalmente en la funcién/fisiologia del adulto (por ejemplo,
musculos esqueléticos vs. cardiacos), no se corresponden con los verdaderos origenes embrio-
narios y evolutivos de las estructuras anatémicas. Incluso la clasificacion tradicional de los gru-
pos de musculos cefalicos basada en relaciones topograficas enmascara la verdadera heteroge-
neidad de los origenes musculares y el destino de los precursores (por ejemplo, el perfil de las
moléculas y factores de transcripciéon que indican la determinacién temprana tienen casi tanta
heterogeneidad dentro de cada grupo (por ejemplo, los grupos branquial, extra-ocular, y la len-
gua), como entre ellos (Diogo y Wood, 2012).
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Figura 23: La sorprendente heterogeneidad de la musculatura de la cabeza humana: incluye al
menos siete grupos musculares diferentes, todos provenientes del CCF y todos branquioméricos
(excepto los musculos hipobranquiales, y tal vez los extraoculares). En el lado izquierdo del cuerpo
(parte derecha de la figura) se eliminaron los musculos de la expresion facial para mostrar los
musculos de la masticacion. Los siete grupos son: 1) musculos del primer arco (o arco mandibular),
que incluyen células clonalmente relacionadas con el ventriculo derecho (se muestra en violeta); 2)
en la izquierda de la figura (en verde) se muestran los musculos del segundo arco (o arco hioides),
con células relacionadas con el miocardio de la base del tronco pulmonar; 3) en la derecha de la
figura (en rojo) se muestran los musculos del segundo arco (o arco hioideo), relacionados con el
miocardio de la base de la aorta; 4) en la izquierda de la figura (en naranja) se muestran los muscu-
los de los arcos faringeos posteriores, incluyendo musculos como el trapecio y esternocleidomas-
toideo derivados del m. cucullaris, relacionados con la base del tronco pulmonar y parte de la auri-
cula izquierda; 5) en la derecha de la figura (en amarillo) se muestran los musculos de los arcos
faringeos posteriores, incluyendo musculos como el trapecio y el esternocleidomastoideo deriva-
dos del m. cucullaris, relacionados con la vena cava superior y parte de la auricula derecha; 6)
musculos extraoculares (en naranja), que generalmente no se consideran branquioméricos, pero
que de acuerdo con estudios embriolégicos clasicos, y recientes analisis clonales retrospectivos en
ratones, contienen células relacionadas con las de los musculos branquiémeros mandibulares; y 7)
musculos hipobranquiales (en gris oscuro), incluyen los de la lengua e infrahioideos que derivan de
los somitos y migran hacia la cabeza y el cuello (Edgeworth, 1935; Diogo y Abdala, 2010). El area
venosa del corazén se muestra en azul y el ventriculo izquierdo, derivado del PCC, en marrén.
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Figura 24: La continuidad evolutiva del Patron Ontogenético Cardiofaringeo. A) Embriones de ra-
tén en los dias embrionarios (E) 8 y 10, el corazén de ratén de cuatro camaras en E12 y la cabeza
del ratén en E14. En rojo: regiones del corazén derivadas de PCC [ventriculo izquierdo (VI), auricula
izquierda (Al), auricula derecha (AD)]; en naranja: regiones del corazén derivadas de SCC [ventricu-
lo derecho (VD) y tracto de salida (TdS)]; en amarillo: musculos esqueléticos branquioméricos; en
purpura: musculos extraoculares. B) Arbol de linajes celulares que representa el origen de los
compartimentos cardiacos y de los musculos branquioméricos en ratones. Todas las células deri-
van de los mismos progenitores pancardiofaringeos que producen el PCC (verde oscuro), los pre-
cursores del ventriculo izquierdo y las auriculas, y los segundos progenitores cardiofaringeos Thx1*
(verde claro). Las lineas discontinuas indican que el progenitor inicial del PCC / SCC alin no se ha
identificado en ratones. En el mesodermo cardiofaringeo anterior (MCA), las células progenitoras
activan Lhx2, se renuevan a si mismas y producen el VD y TdS derivados del SCC, y los musculos
branquioméricos del primer y segundo arco (incluyendo los musculos de la masticacién y de la
expresion facial). C) Precursores cardiofaringeos en la larva eclosionada de Ciona intestinalis (a la
izquierda) y sus derivados en el juvenil metamorfoseado (a la derecha). Los precursores cardiacos
primarios (PCP, en rojo) y secundarios (PCS, en naranja) forman al corazén (en mezcla rojo-
naranja), mientras que los precursores del musculo del sifon exhalante (PME, en amarillo) forman
el sifon exhalante y los musculos longitudinales (MLong, en amarillo). Los musculos del sifén oral
inhalante (a la derecha: MSO, en azul) derivan de una poblacion heterogénea de células laterales
del tronco (a la izquierda: CLT, en azul). El mesodermo cardiofaringeo es bilateralmente simétrico
respecto a la linea media (linea punteada). D) Arbol de linajes celulares que representa la relacién
clonal y las actividades de los genes de los precursores cardiofaringeos de Ciona. Todas las células
derivan de los blastémeros Mesp®B7.5, que generan los musculos anteriores de la cola (MAC, circu-
los grises; véase también en C) y las células ventrales del tronco (CVT, circulo verde oscuro). Los
ultimos progenitores pancardiofaringeos expresan Nk4 y se dividen asimétricamente para producir
el PCP (circulo rojo) y los PCS secundarios, los progenitores cardiofaringeos secundarios Thx1/10
(PCS secundarios, circulo verde claro). Estos se dividen nuevamente de forma asimétrica para pro-
ducir precursores secundarios del corazén (PSC, circulo naranja) y precursores del sifon exhalante y
los musculos longitudinales (PME y MLong, circulo amarillo). Los MSO surgen de células laterales
troncales derivadas de A7.6 (CLT, circulo azul claro).
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Figura 25: A) Ubicacion de las placodas ectodérmicas en la cabeza de los vertebrados segun la hi-
poétesis de Graham y Shimeld (2013) (anterior a la izquierda): placoda/fosa olfativa (en rojo) en el
extremo del cerebro anterior; las placodas de la lente (en naranja) posteriormente se forman co-
mo parte del ojo; la placa adenohipofisea (Ad; en amarillo) es ventral al cerebro anterior; las
placodas del trigémino se forman al lado de la parte anterior del cerebro posterior al nivel de los
rombomeros 1y 2 (R1, R2), siendo el mas anterior la placoda oftalmica (To; en azul claro) y la mas
posterior la placoda maxilo-mandibular (Tmm; en purpura); la placoda ética (Ot; en marrén) se
forma opuesta al dominio principal del rombencéfalo; las placodas de la linea lateral (LL; en rosa)
se forman anterior y posteriormente a la placoda 6ética; las placodas epibranquiales (en verde) -
geniculada (Eg), petrosa (Ep) y nodosa (En) — se forman como parte de las series faringeas. En azul
oscuro: prosencéfalo, mesencéfalo, R1 (R2, R3, R4) - rombémero 1 (2, 3, 4) y somitos. B) Larva
renacuajo de los Urochordata (anterior a la izquierda): la notocorda en rojo y los dos primordios de
sifén (en verde y naranja), con supuestas relaciones con los territorios anteriores y posteriores de
la placoda que se muestra en A. C) Urocordado adulto en el que se muestra los primordios de los
sifones después de la metamorfosis. D) Cefalocordado adulto en el que se muestran las hipétesis
de homologia de los musculos urocordado-cefalocordado que se propone en este capitulo. Figuras
modificadas de Willey (1894), de Sambasivan et al. (2011) y de Graham y Shimeld (2013).

Mediante estudios de anatomia comparada se identificaron homdlogos de muchos
musculos branquioméricos propios de amniotas en peces gnatéstomos (es decir, con mandibu-
las) como los tiburones, lo que sugiere su origen antiguo (Diogo et al., 2008 a, b) (Figura 26). Los
cicléstomos (mixines y lampreas; Kuraku et al., 1999; Delarbre et al., 2000, 2002; Heimberg et
al,, 2010) carecen de algunos de estos musculos (por ejemplo, musculos derivados del cuculla-
ris) pero, como algunos condrictios (Selachii y Holocephali), poseen un séptimo grupo adicional
de musculos de la cabeza: los musculos epibranquiales, derivados de los somitos anteriores
(Ziermann et al, 2014). Por lo tanto, los musculos extraoculares derivados de los somitos
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(branquioméricos, hipobranquiales y epibranquiales) formaban partes de la musculatura cra-
neal de los primeros vertebrados (Kusakabe et al.,, 2011; Adachi y Kuratani, 2012; Adachi et al,,
2012; Kuratani et al., 2013) (Figura 26). Es interesante notar que la apariciéon de grupos hetero-
géneos de musculos cefalicos en los vertebrados basales coincidié con la aparicion del corazon
con camaras (Moorman y Christoffels, 2003; Simoes-Costa et al., 2005) (Figura 26). Esta peculiar
correlacion sugiere que las dos innovaciones estan vinculadas por su origen embrionario comtin
en el campo cardiofaringeo.

Los estudios indican que determinados musculos branquioméricos fueron cruciales para
algunas innovaciones evolutivas, como la aparicion del cuello de tetrapodos. Los musculos del
cuello de los Amniota, el trapecio y el esternocleidomastoideo (Figura 23, en amarillo), derivan
del cucullaris, que es un musculo que se encontré en placodermos fésiles y que probablemente
aparecid en los primeros gnatéstomos (Matsuoka et al.,, 2005; Diogo et al., 2008; Kuratani, S.
2013; Trinajstic et al.,, 2013; Ziermann y Diogo, 2013). Entre los gnatéstomos actuales, algunas
de las caracteristicas anatémicas y de desarrollo del cucullaris se comparten con los musculos
branquiémeros y derivados de los somitos (Shearman y Burke, 2009; Kusakabe et al., 2011;
Ziermann y Diogo, 2014). Sin embargo, la mayoria de los datos disponibles indican que el cucu-
llaris es un musculo branquiomérico derivado de los arcos faringeos posteriores, como sugirid
Edgeworth (Edgeworth, 1935; Piotrowski y Nusslein-Volhard, 2000; Abdala y Diogo, 2010;
Sambasivan et al., 2011; Minchin et al., 2013). En la mayoria de los gnatéstomos, el cucullaris, al
igual que otros musculos branquioméricos, esta unido a elementos tendinosos y esqueléticos
derivados de la cresta neural (Edgeworth, 1935; Piotrowski y Nusslein-Volhard, 2000; Matsuoka
et al, 2005; Diogo y Abdala, 2010; Ziermann y Diogo, 2013). Estos hallazgos también respaldan
la hipotesis de Gegenbaur que los miembros anteriores, a los que generalmente se une el cucu-
llaris y sus derivados, probablemente se originaron como parte integral de la cabeza (Gegen-
baur, 1878; Gillis et al., 2009). Por lo tanto, la historia evolutiva de los musculos derivados cucu-
llaris refleja la importancia de los musculos branquiomericos en favorecer la aparicion de inno-
vaciones anatémicas y funcionales durante la evolucion de los vertebrados. Ahora se sabe que el
lado derecho del grupo del cucullaris, que incluye los musculos trapecio y esternocleidomastoi-
deo de los humanos, esta relacionado embrioldgicamente con la vena cava superior y parte de la
auricula derecha, mientras que el lado izquierdo de este grupo esta relacionado embriolégica-
mente con la base del tronco pulmonar y parte de la auricula izquierda (Figura 23).

El disefio embrioldgico del campo cardiofaringeo en los Urochordata

Estudios filogenéticos recientes ubican a los urocordados, y no a los cefalocordados, como
el grupo hermano de los vertebrados (Delsuc et al., 2006; Putnam et al., 2008). En base a estos
resultados, son los urocordados los que proporcionan informacién importante para la compren-
sién del origen de las innovaciones evolutivas de los vertebrados, particularmente desde pers-
pectivas moleculares y embriolégicas. Por ejemplo, la Hip6tesis de la Nueva Cabeza proponia
que la aparicion de los musculos branquioméricos se produjo durante el origen de los vertebra-
dos y estaba asociado al cambio de una filtraciéon "pasiva" a modos de alimentacién mas activos
(Gans y Northcutt, 1983; Gans, 1989; Northcutt, 2005; Butler, 2006;,78,79) y con la aparicién de
6rganos sensoriales derivados de la cresta neural y las placodas. Sin embargo, estudios recientes
han identificado células similares a la cresta neural, a las placodas y a un CCF en las larvas de la
ascidia Ciona intestinalis, un tunicado modelo (Figura 24; Figura 25). Por ejemplo, la region del
sifon exhalante comparte extensas similitudes con las placodas dticas de los vertebrados (Mazet
y Shimeld, 2005; Mazet et al., 2005; Graham y Shimeld, 2013) (Figura 25), mientras que el pri-
mordio del sifén oral expresa genes reguladores implicados en la diferenciacién de las placodas
olfatorias y adenohipofiseas de los vertebrados (Christiaen et al., 2005, 2002; Abitua et al.,
2012). Estos nuevos descubrimientos sugieren la homologia entre los primordios de los sifones
de los urocordados y las placodas de los vertebrados; y también sugieren que mientras alguna
placodas (la profunda, maxilo-mandibular, epibranquial y lente) evolucionaron por diversifica-
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cién dentro de vertebrados (3), mientras que otras (la adenohipofisaria, olfatoria y 6tica) apare-
cieron antes de la separacion de vertebrados y urocordados (Figura 25; Figura 26).
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Figura 26: Ubicacion en el arbol filogenético de algunas sinapomorfias de Chordata, de acuerdo
con nuestros propios datos y revision de la literatura: 1) Somitos y musculos branquioméricos. 2)
Placodas, células similares a las de la cresta neural y CCF (nétese que aunque entre los invertebra-
dos las pruebas concluyentes de estas caracteristicas solo se informaron en urocordados, algunos
de estos campos pueden haber estado ya presentes en el ancestro de los cordados actuales) que
dan lugar al PCC, al SCC, y a los musculos branquioméricos (posiblemente no a todos; por ejemplo,
la inclusidn de los musculos orales o velares en el CCF podria haberse producido durante la evolu-
cion de los vertebrados: ver texto). 3) Craneo, corazén con camaras y diferenciacion de los muscu-
los somiticos epibranquiales e hipobranquiales. 4) Mandibulas y diferenciaciéon entre musculatura
somatica hipaxial y epaxial; miembros pares y musculos de las aletas; aparicion del musculo bran-
quiomérico cucullaris. 5) Pérdida de musculos epibranquiales; musculo cucullaris dividido en leva-
tores arcuum branquial (que se inserta en los arcos branquiales) y protractor pectoral (que se in-
serta en la cintura pectoral), una exaptacion que mas tarde permitio la aparicion del cuello en los
tetrapodos. 6) En los sarcopterigios, el protractor pectoral origina a los musculos del cuello de los
amniotas, trapecio y esternocleidomastoideo.

Los Ascidiacea y otros urocordados poseen un corazén pulsatil sorprendentemente sofis-
ticado (Figura 24; Figura 25) que comparte varias caracteristicas con el corazén de los verte-
brados, incluyendo marcapasos que producen un ritmo regular y ritmico. El corazén de las asci-
dias deriva de dos células primordiales en embriones jovenes. Estas producen cuatro células
ventrales del tronco del cuerpo, y migran hacia el endodermo faringeo (Satou et al., 2004; Da-
vidson et al., 2005; Davidson et al., 2006; Beh et al., 2007; Christiaen et al,, 2008, 2010; Ragkousi
et al,, 2011). Posteriormente se dividen asimétricamente para producir precursores cardiacos
mediales y precursores del musculo del sifén exhalante, que migran hacia la regién del sifén
exhalante (Stolfi et al.,, 2010; Tolkin y Christiaen, 2012; Wang et al.,, 2013) (Figura 24; Figura
25). Por lo tanto, las células ventrales del tronco son progenitoras multipotentes, que producen
tanto musculos cardiacos y faringeos siguiendo un patrén clonal que recuerda al observado en
ratones (Figura 24). Hay otros paralelismos entre los campos cardiofaringeos de las ascidias y
de los vertebrados en los circuitos génicos reguladores de la diferenciacion de los musculos
especializados (Figura 24). En las larvas de Ciona intestinalis, los precursores del musculo del
sifon exhalante se asocian con los precursores de otras estructuras para formar un anillo de
células en roseta (Harafuji et al., 2002; Mazet et al., 2005; Mazet y Shimeld, 2005; Stolfi et al.,
2010). Estos eventos son similares a la migracién en los vertebrados de los precursores de los
musculos branquioméricos a los arcos branquiales, y a su asociacion con células de cresta neural
de la cabeza (Harel et al., 2009; Heude et al., 2010). Es notable que esta secuencia comienza con
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cuatro células progenitoras, que surgen independientemente de uno de los cuatro progenitores
cardiofaringeos, siguiendo una secuencia de interacciones reguladoras conservativas en un pa-
tron clonal estereotipado (Wang et al., 2013). Aqui llamamos a esta secuencia clonal de divisio-
nes celulares, de expresion génica y de diferenciacion celular como un disefio embriolégico car-
dioafaringeo (Wang et al., 2013) (Figura 24).

El origen de los misculos branquioméricos de los cordados

Se estudio el origen de los musculos faringeos de tipo branquiomérico en los primeros
cordados utilizando cefalocordados (Figura 25; Figura 26). En cefalocordados, en la boca larval
y en las branquias primarias impares se desarrollan cinco grupos de musculos orobranquiales
(Goldschmidt, 1905; Yasui et al, 2014). Esta musculatura recuerda anatémicamente a los
musculos branquioméricos de los vertebrados, pero desaparece por apoptosis durante la meta-
morfosis para dar lugar a los musculos orales y del velo de los adultos (Yasui et al,, 2014)
(Figura 25), que inclusive son mas similares a los musculos branquioméricos de los vertebrados
adultos. Particularmente, los musculos orales y del velo comparten similitudes anatémicas con
los mismos musculos de las lampreas o los mixines (Figura 25), mientras que los musculos pte-
rigiales tienen un patrén de inervacién branquiomérico. Gans (1989) reconoci6 este ultimo
punto y sefialé que esto podria significar que los musculos branquioméricos probablemente
evolucionaron antes del tltimo ancestro comun de los vertebrados, a diferencia de la hipdtesis
original de la Nueva Cabeza (Gans y Northcutt, 1983). Musculos vestigiales aparecen transito-
riamente durante la formacién de las branquias secundarias en los anfioxos, lo que proporciona
evidencia adicional de que las branquias musculares bilaterales y el patrén de segmentacion de
los musculos branquioméricos ya estaban presentes en el ancestro de los cordados actuales
(Sambasivan et al., 2011). Sin embargo, a diferencia de los urocordados y de los vertebrados, los
cefalocordados tienen vasos sanguineos contractiles bastante difusos y sus musculos branquia-
les se desarrollan aparentemente independientemente de los homélogos de los vertebrados.

Los musculos de tipo branquiomérico, como los orales, velares y pterigiales de los cefalo-
cordados (Figura 25), probablemente son anteriores al origen de un CCF tipico de los urocorda-
dos y vertebrados (Figura 26). Los estudios de anatomia comparada sugieren que los musculos
pterigiales y orovelares del anfioxo adulto probablemente corresponden a los musculos del
sifon exhalante y oral de los urocordados, respectivamente (Figura 25). Los musculos del sifén
oral de la ascidia (Figura 25), que controlan los movimientos de la boca en animales posmeta-
morficos, no se derivan de precursores cardiofaringeos (Figura 24) (Hirano y Nishida, 1997;
Tokuoka et al., 2005; Stolfi et al., 2010). Esto contrasta con los musculos orales anteriores que
controlan los movimientos de la boca y particularmente la apertura de las mandibulas (es decir,
los musculos del ler/arco mandibular) en los gnatéstomos, que son derivados de CCF (Figura
24). Estudios comparativos de cordados basales, incluyendo el famoso fdsil Haikouella, sugirie-
ron que su serie de arcos branquiales comenzaba con el arco 2do/hioides y que solo durante el
comienzo de la evolucion de los vertebrados se incorporaron partes del mesodermo anterior a
la serie branquial formando un nuevo ler/arco mandibular, independiente de los genes Hox
(Kuratani, 2012; Mallatt, 2008). Por lo tanto, es posible que la incorporacion del arco mas ante-
rior (mandibular) en esta serie durante la evolucién de los vertebrados estuvo acompafiada por
la integracién de los musculos orales y velares asociados al CCF. Este escenario evolutivo impli-
ca que los musculos orovelares del anfioxo y los sifones orales de los urocordados pueden ser
homadlogos a los musculos orovelares de los cicléstomos y a los musculos mandibulares de los
gnatéstomos, lo que podria explicar por qué estos musculos se derivan del CCF solo en verte-
brados.

El origen Bilaterio de la red cardiofaringea
Diogo et al. (2015) propusieron que la presencia de un CCF, con la capacidad de generar
tanto musculo cardiaco y esquelético, es probablemente una sinapomorfia de los Olfactores (es
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decir, una apomorfia compartida por Urochordata y Vertebrata; Figura 24 y Figura 26). Este
argumento plantea la pregunta: ;las unidades embriolégicas, celulares y/o moleculares que
forman la red CCF de los Olfactores tienen origenes evolutivos atin mas profundos? Ambulacria
(equinodermos y hemicordados) es el grupo hermano de los cordados (Figura 26). Los hemi-
cordados poseen hendiduras branquiales en serie bien definidas y un complejo corazén-rifién
ubicado en la parte anterior del cuerpo (probéscide) (Valentine, 2004). En los hemicordados, las
aberturas branquiales faringeas dispuestas en serie tienen musculos asociados de tipo ente-
ropneusto, pero esta musculatura parece ser embriolégica, anatémica e histologicamente distin-
ta de la musculatura branquiomérica de los cordados (Yasui et al., 2014). Nuevos estudios de los
Ambulacria probaran esta hipétesis.

Entre los animales no deuteréstomos, los nematodos carecen de un corazén y un sistema
circulatorio definido, pero poseen musculos faringeos que se contraen ritmicamente, exhibiendo
una actividad eléctrica similar a los cardiomiocitos mamalianos (Tzahor y Evans, 2011; Grifone
y Kelly, 2007; Sambasivan et al., 2011; Olson, 2006; Tzahor, 2009). Las moscas carecen de es-
tructuras anatémicas comparables al aparato faringeo de los cordados, pero en Drosophila los
homdlogos de Tbx1, Nkx2.5, Isl, Ebf y Mrf / MyoD contribuyen de distintas maneras a la diferen-
ciacion del musculo esquelético y/o visceral, tanto en la larva como en el adulto (Boukhatmi et
al,, 2012; 2014; Crozatier y Vincent, 1999; Enriquez et al, 2012; Mann et al., 2009; Schaub y
Frasch, 2013; Schaub et al.,, 2012). La diversidad de las redes miogénicas que dirigen la identi-
dad y diferenciacién muscular en las moscas recuerda a la heterogeneidad de los origenes y de
los programas musculares que ocurren en la cabeza de los vertebrados. Ademas, en Drosophila
los musculos larvales viscerales y dorsales se desarrollan a partir del mesodermo cercano al
vaso dorsal o corazon de la mosca. Por lo tanto, es concebible que muchas caracteristicas de la
red genética que regula al CCF sean anteriores a la aparicion de los cordados y, ademas, que este
circuito regulatorio es anterior al surgimiento de las conocidas jerarquias miogénicas que con-
trolan el desarrollo de los musculos somaticos de los vertebrados.

Unidades evolutivas cardiofaringeas

Podemos resumir los argumentos sobre el origen y la diversificacion del CCF de la si-
guiente manera (Figura 26): Los cefalocordados, dotados de hendiduras branquiales en serie
heredadas de los antepasados deuter6stomos, ya tenian musculos branquioméricos asociados a
las branquias, o al menos musculos similares (Figura 25). El CCF probablemente aparecid poste-
riormente en los Olfactores. Los vertebrados basales desacoplaron la especificacion y diferen-
ciaciéon miogénica, aumentando asi el nimero de células progenitoras cardiofaringeas. Esto faci-
lit6 la aparicion de las cAmaras del corazén mediante la adicién progresiva de células progenito-
ras al tubo cardiaco en desarrollo. También permiti6 la expansiéon y diversificacion de los
musculos branquioméricos, lo que contribuyé a una mayor muscularizaciéon del aparato farin-
geo esencial para la transicién a un estilo de vida predador. Esto dltimo fue posible gracias a la
asociacion ancestral entre los musculos branquioméricos y las células de ectodermo DIx + de los
Olfactores. El desarrollo de esta interacciéon permitié la co-evolucion de la musculatura bran-
quiomérica con el novedoso esqueleto craneofacial derivado de la cresta neural, combinando los
nuevos patrones esqueléticos derivados de la cresta neural con musculos branquioméricos es-
pecificos.

Diogo et al. (2015) propusieron que la red genética de los musculos del sifon cardia-
co/exhalante del urocordado Ciona demuestra el patrén ontogenético basico que subyace a la
especificacion del CCF de los vertebrados (Wang et al., 2013). Propusieron también tres modos
en que este plan se modificéd para producir la gran diversidad de patrones cardiofaringeos en
vertebrados: 1) el patrén ontogenético podria diferenciarse en multiples progenitores embrio-
narios independientes; 2) cualquier progenitor dado podria auto-renovarse, amplificindose
transitoriamente antes de generar precursores musculares cardiacos o branquioméricos dife-
renciados; y 3) cualquier célula podria migrar y/o ser desplazada pasivamente y reanudar el
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desarrollo cardiofaringeo en diferentes lugares una vez que reciba las sefales apropiadas. A
diferencia de sus contrapartes en las ascidias, los progenitores cardiofaringeos de los vertebra-
dos Thx1+/Isl1+ permanecen en un estado indeterminado en el que se multiplican para producir
precursores cardiacos derivados de SCC. Durante la morfogénesis de la faringe, estos precurso-
res cardiacos surgen secuencialmente para producir cardiomiocitos del ventriculo derecho y del
tracto de salida de la sangre. Es concebible que multiples linajes cardiofaringeos independien-
tes, producidos en serie, puedan dirigir los destinos de células miogénicas y branquiémericas
del mesodermo faringeo. Esta hipotesis es consistente con la observacion de que grupos de
musculos cardiacos y branquioméricos estan mas estrechamente relacionados entre si que con
otros musculos del corazén y la cabeza (Lescroart et al., 2010; Lescroart y Meilhac, 2012; Les-
croart et al,, 2012). Nuevos experimentos determinaran si el patréon anteroposterior del CCF
precede a la segmentacion de la region faringea durante la morfogénesis de los arcos branquia-
les.

Conclusiones generales

El CCF es un nuevo paradigma a tener en cuenta, y debe ser considerado junto con la cres-
ta neural y las placodas craneales al estudiar el origen de la cabeza de los vertebrados. Es impor-
tante destacar que los novedosos estudios genéticos comparados, los estudios filogenémicos y
embrionarios han evidenciado los profundos origenes evolutivos del campo cardiofaringeo, de
los musculos branquioméricos, de las placodas y de las células de la cresta neural. Al igual que
los vertebrados, los urocordados tienen un campo cardiofaringeo que origina a los PCC, SCC y a
los musculos branquioméricos; ademas, aparte de las células similares a las de la cresta neural y
placodas, algunos urocordados pelagicos también tienen cerebros altamente desarrollados (La-
calli y Holland, 1998). Los datos obtenidos después de que Gans y Northcutt emitieran la Hipd-
tesis de la Nueva Cabeza cuestionaron la gran distincién entre vertebrados y otros animales, y
muestran que la "nueva" cabeza surgié por medio de la modificacion de tejidos, poblaciones
celulares y redes genéticas ya existentes, por medio de "retoques” evolutivos. Esta nueva vision
respalda la afirmacion de Gee (2001) de que la vision convencional de la evolucién de los verte-
brados (desde ascidiaceos filtradores, sin cerebro, por medio de un aumento progresivo en la
complejidad y la aparicién de varias estructuras "de novo", sin pérdidas evolutivas o reversio-
nes) es una simplificacién excesiva. Estos datos también demuestran la heterogeneidad y com-
plejidad de la historia embrionaria y evolutiva del corazoén y la cabeza de los vertebrados, ha-
ciendo menos marcada la separacidn del origen de los musculos de la cabeza y del tronco, de los
musculos extraoculares y branquioméricos, y de los musculos cardiacos y esqueléticos. Las es-
tructuras postcraneales de los adultos, considerando al corazén y parte de la musculatura del
cuello, incluyen células derivadas del CCF (Figura 23, en colores); reciprocamente, las estructu-
ras cefélicas, como la lengua y los musculos infrahioideos, surgen de primordios somiticos ubi-
cados en el tronco (Figura 23, en gris oscuro). El descubrimiento del CCF proporciona, por lo
tanto, una vision mas completa y compleja del origen y la evolucidon temprana de la cabeza de los
vertebrados. La disciplina del Evo-Devo ha progresado notablemente en las tres décadas desde
la publicacién de la Hipotesis de la Nueva Cabeza. Con estos revolucionarios descubrimientos y
con los nuevos trabajos que se estan desarrollando, podemos esperar que la disciplina avanzara
significativamente en un futuro cercano.
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Myxiniformes

DIAGNOSIS

Un canal semicircular; sin tejido 6seo; craneo formado por un tejido fibroso, que no es carti-
lago; sin arcualias; abertura nasohipofisiaria terminal y tinica rodeada por tentaculos; boca ro-
deada por dos pares de tentaculos; con numerosos poros glandulares a lo largo del cuerpo (de
70 a 200 glandulas; Figura 27); sélo la aleta caudal, sin aleta dorsal; con un canal nasohipofisia-
rio que se abre en la faringe; de cinco a 15 bolsas branquiales, que desembocan internamente a
la faringe, y que pueden desembocar al exterior independientemente o confluir en un dnico
canal; ojos atrofiados, subcutdneos en el adulto; aparato pineal ausente o muy reducido; sin
metamorfosis; corazon sistémico con camaras (seno venoso, auricula y ventriculo); el sistema
vagal hace aumentar el ritmo cardiaco (a diferencia del resto de Craniata, en los que lo hace
disminuir); cavidad pericardica conectada al celoma; con corazones suplementarios en las venas
cardinales, porta y caudales; hermafroditas, pero sélo un tipo de génadas es funcional en cada
individuo, por lo que no son autofecundantes; isosméticos; exclusivamente marinos.

Figura 27: Mixynidae (Modificado de Nelson, 2006).

Los Myxiniformes tienen un solo canal semicircular vertical, que contiene dos maculas sen-
soriales, por lo que posiblemente representa la fusiéon de dos canales semicirculares (Mazan et
al.,, 2000).

Se los denomina comtiinmente como anguilas viscosas por su capacidad de producir grandes
cantidades de mucus. Cuando un predador los ataca, el mucus se libera como un liquido viscoso
y blanco que se expande y cuagula en contacto con el agua, llenando las branquias del predador
al que sofoca o espanta (Zintzen et al, 2011). También lo producen en pequeias cantidades
cuando se alimentan de carcazas, posiblemente para evitar la competencia con otros individuos.
Este mucus proteico ha sido estudiado para producir fibras y tejidos tan resistentes como los de
seda de araiias (Negishi et al., 2012).

Una especie de mixino (Eptatretus burgeri) tiene nddulos cartilaginosos en la cola, ubicados
en la parte ventral de la notocorda; los mas posteriores rodean a la aorta dorsal. Estos ndédulos
han sido interpretados como homélogos a los arcos hemales de las vértebras de Gnathostomata
(Otaetal, 2011), pero esta interpretacion ha sido puesta en duda (Miyashita y Coates, 2015).

Se conoce un solo fosil relacionado indubitablemente con Myxiniformes, Myxinikela del Car-
bonifero superior; algunos paleontélogos utilizan el nombre Hyperotreti para referirse a Myxi-
niformes + Myxinikela (por ejemplo, Janvier, 1995). La idea de que los ojos estan atrofiados pre-
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supone que el ancestro tenia ojos bien desarrollados, lo que se sustenta en el hecho que se su-
pone que Myxinikela los tenia.

Su alimentacién es principalmente predadora, de vermes y crustaceos, pero también carro-
fieros de restos de vertebrados que caen al fondo marino. En la boca de los Myxiniformes hay
una placa dental sobre la lengua que lleva dos series de “dientes” queratinosos, en forma de
libro. Los poderosos musculos linguales tiran de la parte media de la placa, haciendo que esta se
pliegue y produzca el pinzamiento del alimento, a modo de primitivas mandibulas (Clark y
Summers, 2007). Cuando se alimentan, muchas veces hacen un nudo con el cuerpo para arran-
car trozos de carne de las carcazas de animales muertos (ver Figura 28). También tienen un
unico diente palatino en la parte posterior del techo de la boca que le permite anclarse con mas
fuerza para tirar de la presa (Clark y Summers, 2007), o sostener la presa viva entre bocados.

T
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Figura 28: Myxiniformes. Comportamiento de “nudo” para arrancar un pedazo de una presa.

MYXINIDAE.— Aproximadamente 60 especies en un unico grupo actual, dividido en dos en
funcién de cémo desembocan las aberturas branquiales al exterior: Myxininae (las aberturas se
retinen en un solo conducto y desembocan en un poro por cada lado; Myxine, Neomyxine, Nema-
myxine y Notomyxine) y Eptatretinae (las aberturas desembocan independientemente; Eptatre-
tus, Paramyxine y Quadratus). Sin embargo, algunos autores consideran que son cuatro los gru-
pos incluidos (Wisner, 1999).

Habitan aguas frias (de menos de 22 °C) y profundas (hasta al menos los 2 500 m de profun-
didad), principalmente en las plataformas continentales de casi todo el mundo (Figura 29); son
benténicos y viven enterrados en cuevas del fondo marino, y sus poblaciones pueden llegar a ser
muy numerosas. En Argentina se los encuentran en las costas patagoénicas.

& amapscam

e Hardisty, 1979).

Figura 29: Distribucion de Myxiniformes (Redibujado d
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Aunque su biologia es relativamente poco conocida, se supone que cumplen un papel crucial
en la ecologia del bentos marino reciclando nutrientes (Sower et al., 2003). Se conoce muy poco
sobre la reproduccién y embriologia de Myxiniformes (Powell et al, 2005; Ota y Kuratani,
2006), y es relativamente reciente la descripcion de sus embriones (Ota et al., 2007).

En Corea y Japén sirven como alimento. Su piel es utilizada en la industria del cuero, por lo
que en varias partes del mundo (costas de Asia y de América del Norte) se los pesca activamente
(Sower et al., 2003), inclusive hasta el punto de hacer desaparecer poblaciones enteras (McMi-
llan y Wisner, 2004; Powell et al.,, 2005). La gran produccion de mucus que tienen estos anima-
les provoca inconvenientes durante la pesca de otros peces, por lo que son considerados gene-
ralmente como una peste.
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Vertebrata

(Petromyzontiformes + Gnathostomata)

DIAGNOSIS

e Presencia de arcualias o sus derivados (vértebras).

e (Capacidad fisiolégica de formar hueso pericondral en la dermis. Con matriz extracelular
esquelética formada por coldgeno de tipo Il (Zhang et al., 2006).

e (Caja craneal con paredes laterales.

e Dos o tres canales semicirculares, cada uno con una ampolla sensitiva.

e Ojos bien desarrollados con musculatura extrinseca.

e Cola asimétrica.

e Con ojo pineal.

e Organos de la linea lateral en un canal sensorial con neuromastos.

e Con electrorecepcion; 6rganos en ampolla o ampulares, derivados de la placoda de la li-
nea lateral (Gillis et al.,, 2012; Baker et al., 2013).

e Con sistema inmune adaptativo, con linfocitos con receptores variables (en Gnathosto-
mata cambia a un sistema de inmunoglobulinas y receptores de linfocitos T) (Miiller et
al,, 2017).

e Sin corazones accesorios.

e Con inervacion autonémica del corazoén. el sistema vagal hace decrecer el ritmo cardia-
co.

e Con valvula espiral (tiflosol) en el intestino.

e Fluidos corporales hiposméticos en relacidn con el agua de mar (o isosméticos por re-
tencion de urea, caso de Chondrichthyes); pronefros no persistente en el adulto. con
ductos renales colectores en los rifiones.

e Con dimorfismo sexual (Benton, 2005).

e (Cavidad pericardica cerrada.

e Caracteristicas histolégicas de la adenohip6fisis; composiciéon de aminoacidos del cola-
geno y de la hemoglobina.

CONODONTA +

Los conodontes son microfésiles marinos que estan distribuidos en todo el mundo. Se diver-
sificaron entre el Cambrico tardio hasta el Triasico tardio. Este grupo era conocido inicamente
por “dientes”, pequeilas espinas o estructuras combinadas de apatita (estructura cristalina de
carbonato y fosfato de calcio propia de los tejidos duros de los Vertebrata); sin embargo, la ho-
mologia de los tejidos calcificados de Conodonta con los de vertebrados ha sido rechazada, y
posiblemente se trate de un caso de convergencia (Murdock et al.,, 2013; Donoghue y Keating,
2014).
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Se estudiaron desde hace mucho tiempo por ser fdsiles guias (fésiles de amplia distribucién
que permiten la datacién de estratos, debido a que son particulares o exclusivos de una deter-
minada época de la historia geolégica). Sin embargo, recién en 1983 se descubrieron impresio-
nes de los animales que contenian estas estructuras (Clydagnathus, Briggs et al., 1983), confir-
mandose la presencia de notocorda, midémeros, aletas caudales con radios y ojos sostenidos por
cartilago y con musculatura externa (posiblemente también capsulas 6ticas; Aldridge et al,,
1993). Los elementos de apatita resultaron ser parte de canastas de filtracién de estructura
compleja (Purnell y Donoghue, 1997; Figura 30), pero también con funcion masticatoria (Pur-
nell, 1995; Jones et al., 2012).

Tubo nervioso

Notocorda

Conodontes

Figura 30: Conodontes (Redibujado de Kardong, 1998). Reconstruccion de un Conodontéforo y
detalle de la faringe mostrando el aparato conodonto.

La posicion filogenética de Conodonta es todavia incierta. Ha sido interpretado como Phylum
(Conodontophora), clase, etc. (Turner et al., 2010); es muy posible que sea polifilético (algunos
relacionan a los vertebrados solamente con el grupo Euconodonta; Janvier, 1993). La posesion
de capsulas 6pticas y 6Oticas son evidencia de que son Craniata, y posiblemente estén relaciona-
dos con primitivos Craniata, como los fésiles Myllokunmingia (Shu et al., 1999), Yunnanozoon y
Haikouella del Cambrico inferior (Chen et al.,, 1995, 1999). Se ha sugerido que son el grupo her-
mano de Vertebrata, o que son verdaderos Vertebrata (Zimmer, 2000); otros los consideran
mucho mas evolucionados (Benton, 2005) e inclusive los relacionan directamente con Gnathos-
tomata (Ver Donoghue et al., 2000).
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Petromyzontiformes

DIAGNOSIS

Canal nasal termina en la parte superior de la cabeza; boca sin tentaculos, pero con numero-
sos cirros, adaptada a la succion; infundibulo bucal con un cartilago anular y numerosos dientes
corneos; sin hueso en el esqueleto; una o dos aletas dorsales; sin aletas pares (que si estan pre-
sentes en Myopterygii fosiles); siete bolsas branquiales que se comunican interiormente al
acueducto y directamente al exterior; saco naso-hipofiseal conectado inicamente al exterior, no
se comunica con la faringe; con valvula espiral en el intestino; ojos bien desarrollados en el adul-
to; con metamorfosis (larva Ammocoetes: filtradora y de agua dulce); con aparato pineal bien
desarrollado;tienen el mayor nimero de cromosomas entre los Vertebrados (hasta 164 y 180)
(Robinson y Potter, 1981).

Los Petromyzontiformes tienen elementos esqueléticos cartilaginosos pares (arcualias) que
rodean a la notocorda; caudalmente, estos elementos se fusionan en una placa que esta conecta-
da con los radios de las aletas caudales. Estas arcualias son dorsales a la notocorda y derivan del
escler6tomo como las vértebras de Gnathostomata; debido a estas caracteristicas las arcualias
han sido homologadas a los arcos neurales de Gnathostomata (Donoghue y Sansom, 2002; Christ
et al, 2004). La homologia de las arcualias con los nédulos cartilaginosos de Myxiniformes es
incierta (Miyashita y Coates, 2015).

Hay 9 especies anadromas (vida marina, pero se reproducen en agua dulce) y parasitas, y las
otras 35 especies pasan todo su ciclo de vida en agua dulce (Moser et al.,, 2015), siendo parasitas
9 y no parasitas 26 (Maitland et al., 2015). La mayoria de las especies no parasitas (hay 23 espe-
cies) son derivadas de especies parasitas (de las que hay 18 especies) (Potter et al,, 2015).

Los Petromyzontiformes tienen una boca en forma de embudo con la que se adhieren a rocas
(el nombre deriva del griego y significa “chupador de piedras”, en relacion a fijarse a rocas en
torrentes) o peces. Algunas especies son parasitas. El piston lingual sirve tanto como émbolo
para la ventosa, como para raspar la piel del hospedador con “dientes”, haciéndola sangrar para
alimentarse. En el hemisferio norte son comunes las especies restringidas a lagos, las cuales
generalmente se presentan como pares de especies, de las cuales una es parasita y la otra no.
Las especies no parasitas siempre son de agua dulce, y se supone que son derivadas de especies
parasitas (Sower y Silver, 2003); por lo general, las especies no parasitas no se alimentan luego
de la metamorfosis y tienen dientes romos no adecuados para parasitar. La mayoria de las espe-
cies no parasitas son del hemisferio norte.
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Figura 31: Distribucion de Petromyzontiformes (Redibujado de Potter et al., 2015).

Se reconocen de nueve a diez géneros (Janvier, 1997; Froese y Pauly, 2006; Potter et al,,
2015), en por lo menos tres grupos: Petromyzontidae es del hemisferio norte y es monofilética
(Gil et al., 2003); los otros dos grupos se distribuyen en el hemisferio sur (América del Sur, Aus-
tralia y Nueva Zelanda) (Figura 31).

El f6sil cAmbrico Tullimonstrum tiene un aparato bucal muy peculiar (proyectado en una
prosbosis), y ojos ubicados en el extremo de pedinculos; ha sido asociado al clado Petromizonti-
formes (McCoy et al., 2016). Hay fosiles asociados mas directamente con Petromyzontiformes,
agrupados en un cuarto grupo (Mayomyzontidae), como Hardistiella, Mayomyzon y Pipiscius, del
Carbonifero superior (Janvier, 1995), Mesomyzon del Cretdcico (Chang et al., 2006) y Pris-
comyzon del Devonico (Gess et al., 2006).

PETROMYZONTIDAE.— Aproximadamente 37 a 40 especies reconocidas, de zonas frias del
hemisferio norte; anddromos y de agua dulce; con aletas dorsales continuas o contiguas (Figura
32).Gill etal,, (2003) reconocen cuatro subgrupos.

MORDACIIDAE.— Tres especies de Australia, Tasmania y sur de Chile; anddromos y de agua
dulce; aletas dorsales separadas; larva con un diverticulo bien desarollado en el intestino; con
76 cromosomas; parasitas y no parasitas.
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Figura 32: Geotria australis, adulto prereproductivo y macho reproductivo (Modificado de Neira,
1984).

GEOTRIIDAE.— Una sola especie, Geotria australis (Figura 32), de Australia, Tasmania, Nueva
Zelanda, Chile y Argentina; con dos diverticulos en el intestino de la larva; aleta caudal y la se-
gunda dorsal bien separadas, al igual que las dos dorsales; ejemplares en reproduccién con una
bolsa gular por detras del disco oral, mas desarrollada en machos (Figura 32), de funcién desco-
nocida; con hasta 180 cromosomas; parasitas.

Posiblemente las poblaciones argentinas y de Georgias del Sur pertenezcan a una especie di-
ferente ya que se ha seflalado que la larva ammocoetes es morfolégicamente distinta, y los adul-
tos tienen la cloaca en una posicion mas posterior que las poblaciones de Chile y de Australasia
(Neira et al.,, 1988; Renaud, 2011).
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Esta especie anddroma se encuentra en Argentina (incluyendo Islas Malvinas y Georgias del
Sur), pero mucho de lo que se conoce de su biologia ha sido estudiado principalmente en Nueva
Zelanda y Australia. Los adultos estan en el mar durante unos dos afios y son parasitos de otros
peces; alcanzan tamafios de hasta 50 cm (Potter et al., 1979). Algunos géneros de Petromyzonti-
dae se alimentan principalmente de sangre mientras que otros, incluido Geotria, se alimentan de
la carne de las especies hospedadoras. Los ojos de Geotria estan relativamente bien desarrolla-
dos y sus retinas tienen mas tipos celulares del tipo cono que el resto de Petromyzontiformes
(Collin y Trezise, 2004). La migracién contra la corriente puede durar 16 meses y la freza se
realiza en agua dulce; los adultos dejan de alimentarse en el agua dulce y mueren poco después
de la freza (Froese y Pauly, 2006). Las larvas permanecen enterradas en el fondo de rios, en
estado Ammocoetes, por mas de cuatro afios (Potter y Hilliard, 1986). La metamorfosis es regu-
lada por la hormona tiroidea (Youson y Potter, 1979). La migracidn tiene lugar sobre todo en las
noches lluviosas en las que los niveles del agua se incrementan, con temperaturas de entre 12 y
14,5 °C, y en las que hay cubierta extensa de nubes o durante la fase oscura de la luna (Froese y
Pauly, 2006).

DESARROLLO ONTOGENICO DE GEOTRIA AUSTRALIS
(segtn Nani, 1950)

Estado 1: Ammocoetes.

Ojos subcutaneos, poco visibles. Dos cavidades, una bucal y otra faringea.
Presentan tentaculos dendriformes. Piel hundida en la region branquial. Ale-
tas indivisas. Cuerpo de 44 a 85 mm de longitud. Se encuentran en rios pata-
gbnicos; raros en Rio de la Plata y Parana. Viven semienterradas en la arena
de los rios, alimentandose por filtracion. Pueden permanecer en este estadio
por varios afos (de tres a siete) antes de comenzar la metamorfosis y la mi-
gracion al mar.

Estado 2: Plateia.

Ojos visibles y grandes. Una sola cavidad, la bucal. Dos aletas dorsales se-
paradas. Conductos branquiales abren al exterior. Sin dientes. Cuerpo de 77 a
86 mm de longitud.

Estado 3: Macrophthalmia.

Durante este estadio se desarrollan los dientes (Azpelicueta et al., 2001).
Goénadas no desarrolladas completamente. Posiblemente en este estadio
migren hacia el mar y comiencen a parasitar peces.

Estado 4: Velascia.

Bordes del embudo con papilas y cirros. Cuerpo grande y robusto. Aber-
turas branquiales en forma de ojales. Individuos sexualmente maduros. Se
encuentran en el mar epicontinental argentino, se alimentan por parasitismo.
Para reproducirse migran a los rios.

Estado 5: Geotria.

Presentan bolsa gular més desarrollada en los machos. Los denticulos
corneos desaparecen. El sistema digestivo esta semiatrofiado y posiblemente
en los machos los testiculos no sean funcionales. Presentes tanto en el mar
como en agua dulce.

En algunos lagos patagénicos se encuentran los cinco estados.
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Ostracodermi

DIAGNOSIS

e Con esqueleto dérmico mineralizado. Primitivamente con hueso acelular (aspidina) y
luego celular.

e Se diferencian tubérculos (odontoides) dérmicos con una base de hueso y un capuchén
de dentina y esmalte.

e Conarmadura ésea en forma de una caja anterior.

e Con escamas o placas en la parte posterior del cuerpo.

e Con bulbos olfatorios conectados por un tracto olfatorio al cerebro y de cerebelo en la
parte posterior del encéfalo (estas ultimas caracteristicas comprobadas por impresio-
nes de las partes blandas sobre los escudos dorsales).

Myxiniformes y Petromyzontiformes carecen de esqueleto dérmico, tienen los bulbos olfato-
rios incorporados a la parte anterior del cerebro y carecen de cerebelo (Pough et al., 2005).

Los grupos fosiles se los encuentra predominantemente en agua dulce. Los odontoides dér-
micos posiblemente sean homélogos a los dientes de Gnathostomata (Fraser et al., 2010; Mur-
dock et al,, 2013).

El término “Ostracodermi” es utilizado generalmente por los paleontélogos como un grupo
informal (no monofilético) que incluye varios linajes fésiles que presentan una armadura dér-
mica 6sea, generalmente como un caparazoén anterior (aunque algunas veces la armadura se
reduce a pequefios escudos o escamas como en Thelodonti). En esta denominacién informal se
incluye se inclufa a grupos de Gnathostomata fésiles, como Placodermi (Donoghue y Keating,
2014), pero no a los Gnathostomata actuales (Chondrichtyes y Osteichthyes). Por lo tanto, utili-
zado de esta manera informal, este grupo es indudablemente parafilético (por ese motivo se los
mencionaba entre comillas).

Aqui proponemos redefinir el término Ostracodermi para que el grupo sea monofilético, de-
finiéndolo como todos los grupos mas relacionados al crown group Gnathostomata que a los
Petromizontiformes (Figura 22). Representa un grupo total que incluye a Gnathostomata, y por
lo tanto lo mencionamos sin las comillas. Una redefinicion de este tipo, para hacer un grupo
monofilético, también ha sido aplicada a términos anteriormente parafiléticos como Os-
teichthyes y Reptiles. El grupo (nodo) ha sido reconocido en distintas filogenias, pero sin nomi-
narse como Ostracodermi (por ejemplo ver: Donoghue et al., 2006; Donoghue y Keating, 2014;
Nelson et al., 2016).

Los Heterostraci (Pteraspidomorphi) son los primeros vertebrados con un esqueleto dérmi-
co mineralizado; Anaspida y Thelodonti tienen el esqueleto dérmico, pero también presentan
intestino diferenciado; Galeaspida tienen el neurocraneo mineralizado; en Osteostraci el neuro-
craneo estd compuesto por hueso celular pericondral, el esqueleto dérmico por hueso acelular,
tienen cola heterocerca y aletas pectorales pares (Donoghue y Keating, 2014; Nelson et al,
2016). Sin embargo, es tema de debate las relaciones filogenéticas entre estos grupos, que va-
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rian en funcién de las distintas interpretaciones de la evidencia fésil o del descubrimiento de
nuevos especimenes.

¢ CUAN HOMOLOGO ES EL ESQUELETO ENTRE DIFERENTES VERTEBRADOS?
Daniel Garcia Lopez

El esqueleto de los vertebrados ha recibido mucha atencién incluso desde
antes del desarrollo del concepto de evolucion. Este hecho se vio acentuado
por el buen potencial de preservacion de la mayor parte de los tejidos esque-
letarios (a excepcion del cartilago) y la propiedad del de los mismos de refle-
jar importantes aspectos funcionales y fisiol6gicos del animal.

En lo que respecta al origen y evolucién temprana de los cuatro Tejidos
Esqueletarios Principales (TEP) -es decir, cartilago, dentina, esmalte y
hueso- existen principalmente dos puntos de vista opuestos referentes a su
aparicidn en los grupos basales de vertebrados. La primera postura establece
que, a pesar de que los esqueletos primitivos de vertebrados muestran una
amplia variedad de tejidos que son dificiles de clasificar, los tipos principales
emergieron tempranamente en la filogenia de vertebrados y, por lo tanto, el
espectro completo de tejidos esqueletales se explica con los TEP. La postura
opuesta sugiere que la evolucidn temprana del esqueleto mineralizado impli-
cé un lapso de plasticidad y “experimentos evolutivos” y que los TEP no
emergieron hasta tiempo después (Donoghue et al., 2006).

La informacién que brindan las formas actuales de vertebrados es criptica
en cuanto a la evolucién del esqueleto y los TEP. Los “agnatos” actuales, es
decir, mixines y lampreas, solo presentan unas pocas estructuras cartilagino-
sas no mineralizadas. Por otra parte, los vertebrados mas basales con tejidos
esqueletales mineralizados -tiburones y peces 6seos basales- poseen un
esqueleto que, mas alla del detalle, es similar al de otros taxones mas deriva-
dos dentro del grupo. Sin embargo, por su posicion filogenética los “agnatos”
fésiles se ubican como intermedios entre estos “grados de esqueletizacién”.
Estos grupos de la parte baja del Paleozoico presentaban escudos dérmicos
cefalotoracicos, sumados a elementos de endoesqueleto. Estos elementos
presentaban en algunos casos hueso acelular, mientras que en otro ya se
observaba hueso celular asociado a dentina, como antecedente de la apari-
cion del modulo de desarrollo odontoide, expresado en primera instancia
asociado al viscerocranium. A partir de la evolucién posterior de estructuras
como las mandibulas la adaptacidn de tejidos esqueletales surgi6 en respues-
ta a nuevas demandas ambientales, utilizando la propiedad de las células
esqueletales primordiales (escleroblastos) de modular sus actividades sinté-
ticas en diferentes caminos de desarrollo.

Esta diversidad temprana en formas fosiles y asociada a un alto grado de
homologia respecto a grupos actuales ha llevado a varios autores a volcarse
por el primer escenario evolutivo, considerando que los TEP pueden identifi-
carse para toda la variacion de tejidos que se documentan en vertebrados
basales fosiles (Hall, 2005; Donoghue et al, 2006). Entonces, aunque los
tiempos de aparicion filogenética de diferentes tejidos esqueletales es discu-
tida adn, se ha concluido que los TEP se establecieron tempranamente en la
filogenia de los vertebrados.
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PTERASPIDOMORPHI

Con dos o tres canales semicirculares; con hueso acelular (aspidina); con armadura 6sea de
grandes placas articuladas sobre la parte anterior del cuerpo; abertura nasohipofisiaria doble o
simple pero comunicada a la faringe; cola hipocerca. Se incluye a Heterostraci, Arandaspida y
Astraspida (Figura 22).

Algunos desarrollaron proyecciones laterales del escudo dérmico en forma de alerones
(Figura 33), que pueden haber servido para estabilizar la natacién. La naturaleza acelular del
hueso en este grupo (Nian-Zhong et al., 2006) parece ser una plesiomorfia y no una apomorfia
(reversion secundaria) como en algunos peces gnatostomados.

Figura 33: Pteraspis rostrata (Pteraspidomorphi) (Redibujado de Pough et al., 1999).

MYOPTERYGII

Con verdaderas aletas dorsales y anales (con radios y muscularizacién); aletas pectorales pa-
res con radios y musculatura desarrolladas de una placa lateral que se extiende por detras de las
branquias hasta la region de la cloaca (perdidas en Galeaspida); ojos grandes con musculatura
extrinseca; dos canales semicirculares; algunos presentan regiones dérmicas con células 6seas
(hueso celular pericondral; Donoghue et al., 2006).

Myopterygii incluye a Gnathostomata y también a fésiles como Anaspida f, Galeaspida T,
Thelodonti t y Osteostraci 1 (Figura 22).

Aunque hay fésiles (Anaspida, Thelodonti y Osteostraci) que presentan expansiones laterales
en forma de aletas pectorales (inclusive con endoesqueleto; Janvier et al., 2004), éstas no estan
asociadas a cinturas, como sf lo hacen en Gnathostomata. Los programas genéticos que actiian
en el desarrollo de las aletas pares son similares a los de las aletas impares; se postulé que estos
mecanismos aparecieron primero en la linea media del cuerpo y que el desarrollo de las aletas
pares implic6 una aplicacidon de dichos mecanismos en la placa mesodérmica lateral (Freitas et
al,, 2006).

El término Cephalaspidomorpha o Monorhina inclufa a la mayoria de los representantes de
Myopterygii excluyendo a Gnathostomata; por lo tanto, los dos términos se referian a grupos
parafiléticos.
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RESUMEN

e Los Craniata se caracterizan por caracteres claves como la duplicaciéon
génica y la aparicién de la cresta neural y de las placodas epidérmicas;
también tienen craneo y capsulas olfatorias, dpticas y dticas desarrolla-
das.

e Los Mixiniformes son marinos e isosmoticos; tienen ojos reducidos y
glandulas epidérmicas que producen un mucus particular.

e Los Vertebrata tienen arcualias o vértebras, linea lateral, electrorecep-
cion y son hiposmaticos.

e Los Petromizontiformes tienen arcualias, son anaddromos y tienen una
fase larval prolongada.

e (Caracteres moleculares apoyan la relacién entre los Mixiniformes y Pe-
tromizontiformes en un grupo Cyclostomata.

e Los Ostracodermi tienen hueso, y en una secuencia de grupos fosiles
aparecen el hueso celular, las aletas pectorales pares, el neurocraneo
6seo y la cola heterocerca.

SISTEMATICA
Craniata

Myxiniformes
Vertebrata

Petromyzontiformes

Ostracodermi

Myopterygii
Gnathostomata

Literatura recomendada

Ax, P. 2003. Multicellular Animals: Order in Nature-System Made by Man (Vol. 3). Springer Science & Business Media.

Benton, M. J. 2015. Vertebrate palaeontology, 4th ed. WileyBlackwell, Chichester, UK.

Pough, H,; Janis, C. M. 2018. Vertebrate Life (10t ed.). Sinauer Associates/Oxford University Press.
Hardisty, M. W. 1979. Biology of the Cyclostomes. London: Chapman & Hall.

Docker, M. F. (Ed.). 2015. Lampreys: Biology, Conservation and Control (Vol. 1). Springer.

Renaud, C. B. 2011. Lampreys of the world. An annotated and illustrated catalogue of lamprey species known to date.

FAO Species Catalogue for Fishery Purposes. No. 5. Rome, FAO. 109 pp.

80



Sistemadtica y Filogenia de los Vertebrados, 3ra edicion (2018). 81

Gnathostomata

(Chondrichthyes + Osteichthyes)

DIAGNOSIS

Caracteres craneales:

Con mandibulas.

Con dientes recubiertos por dentina.

Con trabéculas pares (constituyen la base del craneo).

El craneo esta ensanchado anteriormente con una fontanela precerebral.

Parte posterior alargada que incorpora uno o mas arcos neurales.

Desarrollo de un proceso postorbital que separa el ojo de la musculatura de las mandji-
bulas.

Con musculatura intrinseca del ojo para la acomodacidn del cristalino.

Las branquias estan cubiertas por ectodermo, que contienen rastrillos branquiales
(branquispinas) que retienen el paso del alimento a las branquias.

Los arcos branquiales estan compuestos por basibranquial, hipobranquial, ceratobran-
quial, epibranquial y faringobranquial, de posicién interna respecto de las hemibran-
quias.

La musculatura hipobranquial permite la inhalacién y la alimentacién por succion.

La primera hendidura branquial forma el espiraculo entre los arcos mandibular e hioi-
deo.

Caracteres anatomicos internos:

Con vértebras con centros (alrededor de la notocorda) y costillas.

Con cinturas pares (pectoral y pélvica).

Con aletas pélvicas pares (Zhu et al., 2012), con aleta anal.

Adicidn del cono arterioso en el corazon (entre el ventriculo y la aorta ventral).

Con un septo horizontal de tejido conectivo que divide a la musculatura del tronco en
epaxial (dorsal) e hipaxial (ventral) (Kusakabe y Kuratani, 2005).

Con dos proteinas actinicas distintas (una especifica del musculo estriado y otra del li-
so) (en grupos anteriores s6lo un tipo de actina).

Con sistema porta-renal.

Bazo desarrollado.

Con pancreas con funciones tanto enddcrina como exdcrina.

Adultos con mesonefros (o metanefros en Amniotas).

Las gonadas masculinas estan unidas por conductos al ducto excretor.

Las génadas femeninas con conductos (oviductos) independientes de los ductos excre-
tores.

Con aleta caudal heterocerca.
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Caracteres sensoriales:

Con nervios mielinizados.

Con cerebelo.

Tienen dos tractos olfatorios que se unen a bulbos olfatorios también pares (asociados
con sacos nasales y narinas pares).

Con tres canales semicirculares en el oido interno incluso en Placodermi (Nelson et al.,
2016) (adicion del canal horizontal, controlado por el gen Hox Otx1; Mazan et al., 2000).
Presencia de otolitos.

Las raices espinales dorsales y ventrales unidas para formar nervios espinales com-
puestos.

Hay un patrén cefalico de los canales de la linea lateral conservativo (perdido en anfi-
bios adultos y amniotas).

La linea lateral del tronco esta flanqueada o rodeada por escamas especializadas (au-
sente en anfibios adultos y amniotas).

Otros caracteres:

Con hueso celular.

Aparicion de un sistema inmune de complemento (Shimeldy Holland, 2000; Nair et al,,
2005). Sistema de defensa innato inespecifico con células T y B con receptores variables
(Miiller et al., 2017).

Las aletas dorsal y anal estin completamente diferenciadas (Mabee et al., 2002).

Las aletas pélvicas tienen modificaciones para la fecundaciéon interna (claspers) (Long
etal, 2009).

La aleta caudal es heterocerca.

Hay aproximadamente 68.511 especies de Gnathostomata en total (IUCN, 2017), de las cua-
les 33600 son de peces, 7696 son de anfibios, 10450 son de reptiles, 11121 son de aves, y 5644
especies son de mamiferos (IUCN, 2017) (Figura 34).

Aves
11121; 16%

Figura 34: Numero absoluto y proporcion (%) de especies de los grandes grupos de Gnathostomata
(datos de IUCN, 2017).
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El grupo esta compuesto por dos grandes linajes con representantes actuales (Crown Group),
Chondrichthyes y Osteychthyes; la monofilia del Crown Group nunca fue puesta en duda (Irisa-
rri et al,, 2017). Los fésiles Placodermi representan los grupos mas basales, formando parte del
Stem Group de Gnathostomata (Figura 35).

Se ha planteado la hipétesis que la declinacién de “Ostracodermi”, que estaba muy diversifi-
cado y dominoé los mares principalemente en el Silurico y Devénico, fue provocada por la apari-
cién en el Devonico de Gnathostomata que gané la competencia evolutiva por ser los principales
predadores. Sin embargo, “Ostracodermi” y Gnathostomata convivieron durante 70 millones de
afios, por lo que es mas posible que la desaparicion de “Ostracodermi” se haya debido a cambios
de habitat mas que a competencia (Janvier, 1995).

Placodermi

GNATHOSTOMATA .
Chondrichthyes

EUGNATHOSTOMATA
Acanthodii t

TELEOSTOMI
Actinopterygii

OSTEYCHTHYES
Sarcopterygii

Figura 35: Filogenia de Gnathostomata (basada en Zhu et al., 1999; Nelson et al., 2016).

Las aletas pares han sido sefialadas para algunos Myopterygii fosiles: las aletas pectorales
aparecen en algunos osteostraceos y las pélvicas (junto a la aleta anal) en algunos thelodéntidos.
Por lo tanto, las aletas pares han aparecido antes que las mandibulas en Gnathostomata. Te-
niendo en cuenta que muchos Craniata fésiles tienen expansiones laterales pares (“flaps”) (ex-
pansiones del escudo cefalico en Osteostraci y Anaspida), se postulé que esos pliegues se po-
drian haber fragmentado para dar lugar a numerosas aletas (con la ventaja de poder manejarlas
independientemente y no como una sola estructura), paso que estaria representado en acanto-
dios; posteriormente, desaparecieron las aletas de la parte media, y quedaron en el resto de los
gnatéstomos sélo las de los extremos anterior y posterior (aletas pectorales y pélvicas, respecti-
vamente). Algunos fésiles (como Myllokunmingia; Shu et al., 1999) y la expresion de algunos
genes reguladores apoyan esta teoria (Tanaka et al., 2002). Esta hipétesis indicaria que los acan-
todios estarian relacionados al origen de gnatéstomos. Sin embargo, otras hipétesis (Zhu et al,,
1999) relacionan a acantodios con Osteichthyes (ver Figura 35).

Las aletas pares de Gnathostomata se diversifican morfolégicamente en los distintos linajes.
Las aletas consideradas como las mas primitivas, de Chondrichthyes, tienen tres elementos ba-
sales (pro, meso y metapterigio) en los cuales se insertan los radios; en el caso de Actinopterygii,
primitivamente se mantiene este patrdn, aunque progresivamente se reducen el meso y metap-
terigio (pero conservandose el propterigio) hasta que los radios se insertan directamente en la
cintura. En el caso de Sarcopterygii (que incluye a Tetrapoda), se pierden el pro y mesopterigio
(Mabee, 2000), y quedan solamente el metapterigio y una serie de elementos centrales en los
que se insertan los radios. En Tetrapoda, el esquema se complica mas con la apariciéon de los
digitos.
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Figura 36: Reconstruccion de la cabeza de un ancestro de Gnathostomata.

Se ha propuesto que la aparicion de las mandibulas estuvo relacionada en un primer momen-
to con el mejoramiento de la respiracidn, y luego habrian tomado parte en la alimentacién (Ma-
llat, 1996). La diferenciacién de las mandibulas del adulto estd determinada por varios genes
reguladores (Olson et al.,, 2005). Por una parte, en las mandibulas no hay expresién de genes
Hox (en forma similar a lo que ocurre con la zona peribucal de las lampreas, mientras que si se
expresan en el primer arco branquial de éstas; Takio et al,, 2004). La diferenciacion de los arcos
branquiales parece estar regulada por el gen homeobox DIx (ver citas en Manzanares y Nieto,
2003); cuando estos genes se expresan experimentalmente se inhibe la formacién de la mandi-
bula (Crezeut et al., 2002). Embriolégicamente las mandibulas estan formadas exclusivamente
por derivados de la cresta neural (Le Douarin y Dupin, 2003), y la inhibicién de la expresion de
los genes Hox en esta region es una condicién necesaria para la formacion de las mandibulas
(Creuzet et al., 2002). Por lo tanto, es muy posible que éstas no sean derivadas del primer arco
branquial de las lampreas, como postulaba la teoria clasica, sino que sean una novedad evolutiva
anterior al primer arco branquial de dicho grupo (posiblemente homdlogas a los elementos
esqueléticos del velo y de los labios, en la zona peribucal) (Kuratani, 2004).

TR ; Mixiniformes
) Petromizontiformes
j 12074

Condicion primitiva

s ETR\
%ﬁ-_\ - = .

Holocephali primitivos
Autostilica primaria Anfistilica

* ‘ Hiomandibular
@
o

Sarcopterigii
mumnw/ Tetrapoda

Columella

Elasmobranchii
avanzados
Algunos

Autostilica secundaria Hiostilica Actinopterigii

! v

Dentario Mammaha Teleostei

Craniostilica Methiostilica

Figura 37: Suspensiones mandibulares en Gnathostomata (basadas en Kardong, 1998). La nueva
teoria del origen de mandibulas propone que en la condicién primitiva el primer arco branquial
derivaria en el arco hioideo, y que las mandibulas serian una neoformacién anterior a esos arcos.
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Generalmente se considera que la suspensiéon mandibular mas primitiva es la autostilica, en
la que la mandibula inferior se une al neurocraneo sin intervencién del arco hioideo. La condi-
cion autostilica puede ser primaria (cuando hay un cartilago palatocuadrado tnico), y es propia
de placodermos, acantodios, holocéfalos y dipnoos (Figura 37); o es secundaria (cuando el carti-
lago palatocuadrado queda reducido a la porcién porterior del cuadrado, y la porcién anterior es
reemplazada por huesos dérmicos del paladar), propia de tetrdpodos (en los que el hiomandibu-
lar, que no interviene en la suspensidn, se transforma en la columela). Cuando la suspensién de
la mandibula inferior involucra al arco hiodeo, puede ser anfistilica (interviene tanto el palato-
cuadrado como el hiomandibular), propia de los Chondrichthyes mas antiguos (Cobelodus del
Carbonifero, por lo que es posible que ésta sea la mas primitiva; Benton, 2005) y algunos actiop-
terigios. Cuando la mandibula inferior se une solamente al hiomandibular se denomina suspen-
sion hiostilica, y se la encuentra en algunos elasmobranquios y actinopterigios; una derivacion
de esta ultima condicion, es la aparicion del simpléctico en teledsteos (Figura 33).

SISTEMATICA

GNATHOSTOMATA
PLACODERMI t
EUGNATHOSTOMATA

CHONDRICHTHYES

TELEOSTOMI
ACANTHODIIt
OSTEICHTHYES

PLACODERMI t

Placodermi incluye a peces fésiles, del Silurico y Devénico, con armadura cefalica y toracica
bien desarrolladas; la armadura toracica forma un anillo alrededor del cuerpo (Goujet y Young,
2004; Apesteguia y Ares, 2010; Nelson et al., 2016); escudo de cabeza generalmente articulado
(mo6vil o no) con el escudo del tronco, mediante una articulacién cervical doble; tienen claspers
pélvicos que permiten fertilizacion interna (Long et al., 2009). También la musculatura mandi-
bular se ubica internamente a las mandibulas, al contrario del resto de Gnathostomata en los
que la musculatura es externa a las mandibulas (Janvier, 1997). Algunos placodermos alcanza-
ron tamafios de entre 9 a 10 metros de largo (Dunkleosteus) (Arthrodiriformes).

Se ha confirmado que representantes de los dos grupos filogenéticos mas importantes de
Placodermi (Arthodira y Pyctodondida) eran viviparos y sus embriones tenian cordones umbili-
cales relacionados con la madre (Long et al., 2008; 2009).

La mayoria de los Placodermi no tenian dientes, sino placas dentarias 6seas (ver Smith y
Johanson, 2003), por lo que se supone que los dientes no aparecieron al mismo tiempo que las
mandibulas (en Gnathostomata) sino posteriormente en el ancestro de Chondrichthyes y Os-
teichthyes, luego de la divergencia de Placodermi (Kawasaki et al,, 2005). Uno de los mas anti-
guos placodermos completos descubiertos Entelognathus, es posiblemente uno de los fésiles
mas importantes encontrados en el siglo pasado (Long, 2016). Entelognathus tenia un complejo
conjunto de huesos que forman la mandibula inferior (dentario e infradentario) y la mandibula
superior formada por el premaxilar y maxilar. Este patron de mandibula es tipico de los prime-
ros Osteichthyes y muchos Tetrapoda. Entelognathus es considerado como el mas derivado de
todos los placodermos (Long, 2016). Riicklin et al. (2012) estudiando una serie de desarrollo de
Compagopiscis croucheri (Arthrodira) encontraron que las mandibulas de Placodermi estan compues-
tas de distintos cartilagos y osificaciones gnatales y un elemento dérmico en la mandibula inferior (la
osificacion gnatal es un compuesto de dientes distintos que se desarrollaron sucesivamente, compara-
bles a las familias de dientes y estdn compuestos de dentina y hueso). Esta evidencia indica que Compa-
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gopiscis y otros artrodires poseian dientes, pero éstos no evolucionaron de forma convergente entre los
grupos actuales y extintos de los primeros vertebrados, sino mas bien, los dientes evolucionaron dentro
del linaje de Gnathostomata poco después del origen de las mandibulas.

Se ha sugerido que Placodermi podria ser el grupo hermano de Chondrichthyes (por compar-
tir caracteristicas de la musculatura extrinseca del ojo y, posiblemente, los claspers pélvicos), o
de Osteichthyes (por compartir la presencia del parasfenoides en el paladar).

El consenso actual es que representa el grupo mas basal de Gnathostomata (Janvier, 1997;
Goujet y Young, 2004; Carr et al., 2009; Long et al., 2015; Nelson et al,, 2016), hermano de todo
el resto de Gnathostomata (Eugnathostomata, incluyendo Chondrichthyes, t+Acanthodii, y Os-
teichthyes). Sin embargo, un trabajo reciente (Qiao et al, 2016) mediante estudios filogenéticos basa-
dos en caracteres morfoldgicos, presenta una hipétesis alternativa y controversial, en la que los placo-
dermos son parafiléticos; que “acantodios” es un grupo parafilético de condrictios, que Entelognathus es
un gnathostomado basal, y que el linaje Guiyu (Guiyu, Psarolepis y Achoania) se agrupa con los sarcopte-
rigios basales.

EUGNATHOSTOMATA

Este grupo incluye a Chondrichthyes (tiburones y rayas) y a Teleostomi (Acanthodii fésiles, y
Osteichthyes, incluyendo todos Tetrapodos) (Nelson et al., 2016).

TELEOSTOMI

Osteichthyes esta relacionado con los Acanthodii del Sildrico (Lauder y Liem, 1983), forman-
do el grupo Teleostomi (grupo hermano de Chondrichthyes), debido a la presencia de escamas
6seas planas (no placoides como Chondrichthyes), quijada formada por premaxilar y maxilar,
dientes con dentina y que se insertan en huesos dermales de la mandibula, aletas con radios
blandos dérmicos (lepidotricos), esqueleto osificado (al menos en parte), aparato opercular con
radios branquiostegos, presencia de 3 otolitos en el oido interno (Nelson et al.,, 2016), y nume-
rosos caracteres del craneo, mandibulas y esqueleto postcraneal (Arratia y Schultze, 1991; Arra-
tia et al,, 2001). Sin embargo, la posicion filogenética de Acanthodii ha sido discutida, habiéndo-
selos también relacionado con el origen de los gnatéstomos (Benton, 2015), con placodermos o
con condrictios (Quiao et al., 2016), o inclusive como un grupo parafilético (ver Nelson et al.,
2016) o polifilético (Benton, 2015).

Los Acanthodii (Figura 38; fésiles del Ordovicico al Pérmico) se caracterizan por presentar
series de espinas dérmicas delante de todas las aletas. Tienen pequefias escamas que crecen en
capas; huesos dérmicos y pericondrales (pero no endocondrales); mandibula superior formada
por premaxilar, maxilar, palatocuadrado; aleta caudal heterocerca. Los ojos grandes podrian
indicar que se alimentaban en aguas profundas; se encontraron tanto en ambientes marinos
como de agua dulce.

Figura 38: Acanthodii.
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Zoogeografia de los peces marinos

Roberto C. Menni
Universidad Nacional de La Plata, Provincia de Buenos Aires, Argentina.

I. Introduccion

La distribucién y ecologia de los peces marinos de la Argentina, estan claramente relaciona-
das con las dos provincias zoogeograficas que se reconocen en el Atlantico Suroccidental. Son la
Provincia Magallanica al Sur, que corresponde a la costa de Patagonia (y contintia sobre la costa
chilena del Pacifico), y la Provincia Argentina, al Norte, con el limite entre ellas hacia los 42°S,
abriéndose hacia fuera de la costa en direccion NNE (Figura). Los nombres de las provincias
provienen de la malacologia y ya estaban establecidos a fines del siglo XIX. La gran mayoria de
autores locales y los extranjeros mejor familiarizados con la fauna local han usado este esquema.
En este nivel, la distribucién de los peces coincide en gran parte con la de otros organismos, en
particular con la de moluscos, crustaceos y equinodermos.

Para la Provincia Argentina se han usado también los nombres Provincia templada del Atlan-
tico occidental y Sudamericana Oriental. En el Atlantico, la Provincia Magallanica incluye sélo el
Distrito Patagénico, y abarca toda la plataforma argentina al sur de los 439S, incluyendo las
aguas alrededor de las Islas Malvinas y el Banco Burdwood y contintia a profundidades del talud
hasta aproximadamente la latitud del Rio de la Plata y atin algo mas al norte segtn las condicio-
nes oceanograficas. La Provincia Argentina se extiende desde el limite mencionado hasta Rio de
Janeiro, en Brasil, a los 232S. Incluye una secciéon Norte, el Distrito Surbrasilefio, y una Sur, el
Distrito Bonaerense. El limite entre ellos se ha situado entre los 302 y 34°S.

La definicion de las provincias es facilitada por el caracter templado frio (subantartico) de
las aguas magallanicas, y el templado calido (subtropical), de las de la Provincia Argentina, co-
rrespondientes respectivamente a las corrientes de Malvinas y de Brasil. Las especies pueden, y
son, caracterizadas seglin su pertenencia a estas provincias y distritos, de manera que los adjeti-
vos “magallanica” o “bonaerense”, implican informacién inmediata sobre el organismo tratado,
en particular sobre rangos de temperatura, salinidad, profundidad y caracteristicas biologicas.

Los principales patrones de distribucion de los peces marinos de la Argentina estan bien es-
tablecidos, y los trabajos recientes han detallado el comportamiento de muchas especies y la
presencia de comunidades bien caracterizadas, sin afectar el patréon general, del que se conocen
varios de los factores ecoldgicos que lo motivan. Numerosos datos se han analizado con criterios
modernos y son consistentes con el esquema zoogeografico, pero no se han realizado analisis de
endemismos. Si se dispone de muchos trabajos orientados ecol6gicamente a la determinacién de
unidades menores, consideradas asociaciones o comunidades, que muestran buena concordan-
cia con el esquema general. La biologia pesquera contribuye con macropatrones y detalles de
distribucion y de las variaciones estacionales de los desplazamientos de las especies. Las varia-
ciones de la diversidad en tiempo y espacio también se han estudiado.
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Asociaciones de vertebrados marinos similares a las de la Provincia Argentina se han hallado
en el Mioceno, pero semejantes a las de la Provincia Magallanica no antes del Pleistoceno.

En un modelo reciente de la zoogeografia marina, el area correspondiente a la Argentina
comprende las Provincias Tierra del Fuego, Argentina Sur e Islas Malvinas de la Region Sudame-
ricana (en el grupo de regiones de aguas templado frias y polares del hemisferio sur), pero se
indica que no hay provincialidad en los peces. La Provincia Argentina de la Regién Atlantico
Occidental se extenderia de Santa Catarina en Brasil hasta la Peninsula Valdés (en el grupo de
regiones de aguas calidas).
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Figura 39: Divisidn zoogeografica del litoral sudamericano (Segun Lépez, 1963).

IL. Provincia Magallanica

La fauna magallanica ocupa la plataforma patagénica y parte del talud continental hasta la la-
titud del Rio de La Plata o algo mas al Norte. Tradicionalmente se considera que son tipicas de la
Provincia Magallanica las especies locales de las familias Nototheniidae y Zoarcidae. El tnico
zoarcido conocido de Brasil es una especie magallanica comtn, Iluocoetes fimbriatus, que alcan-
za Rio Grande do Sul. Son magallanicas la merluza Merluccius hubsii, los abadejos del género
Genypterus y la merluza negra Dissostichus eleginoides, que son de importancia econémica. Mas
costeros son la sardina fueguina Sprattus fuegensis y el robalo Eleginops maclovinus.

Algunos autores consideran que hay dos secciones del Distrito Patagénico, con el limite en
Cabo Blanco y varios trabajos muestran que es posible diferenciar grupos ecoldgicos o asocia-
ciones, (grupos de especies que tienden a estar juntas porque tienen preferencias de habitat
similares o porque interactian biol6gicamente), con sus propios rangos de temperatura y pro-
fundidad. Considerando los peces en conjunto (condrictios + osteictios) del area geografica de la
provincia, excepto parte de la plataforma frente al Golfo San Jorge, se identifican una asociaciéon
de Fauna Magallanica Principal y otra de Especies de amplia distribucion, que alcanza latitudes
mas septentrionales, especialmente a favor de condiciones favorables en la plataforma profunda
y el talud. La Fauna Magallanica Principal no se encuentra en la parte meridional del Distrito
Bonaerense, en la que se identificaron una Fauna Bonaerense estricta, que s6lo se distribuye en
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esa zona y la de amplia distribucién ya mencionada. La Fauna Magallanica Principal de encontré
a profundidades de 51 a 941 m y temperaturas del agua de 2.3 a 8 2C. La Fauna de amplia distri-
bucién a profundidades de 22 a 941 m y temperaturas de agua de fondo 2.3 a 10.5 2C. No men-
cionamos la distribucion de algunas especies raras ni los grupos de peces de profundidad. Se ha
mostrado que estas asociaciones persisten en el tiempo con composiciones especificas semejan-
tes. Segin numerosos datos, son especies magallanicas las rayas Bathyraja griseocauda, B.
scaphiops B. macloviana, B. magellanica, B. multispinis, Bathyraja papilionifera, B. albomaculata y
los osteictios Micromesistius australis, Merluccius australis, Macrourus holotrachys, Dissostichus
eleginoides, Sprattus fuegensis y Eleginops maclovinus.

También lo son las rayas Bathyraja brachyurops, Amblyraja doellojuradoi y Zearaja flaviros-
tris, especies que tienen una distribucién mas amplia, llegando al Distrito Bonaerense, y la ulti-
ma al Sur de Brasil. También es magallanico el tiburdn Schroederichthys bivius.

La Fauna magallanica de amplia distribucién incluye a los condrictios Squalus acanthias,
Bathyraja brachyurops, Zearaja flavirostris, Bathyraja macloviana, Schroederichtys bivius y a los
osteictios Congiopodus peruvianus, Merluccius hubbsi, Genypterus blacodes, Salilota australis,
Macruronus magellanicus, Cottoperca gobio, Schedophylus griseolineatus y Patagonotothen ram-
sayi. Estas especies se distribuyen, con menor abundancia, en areas de la Fauna Bonaerense.

El analisis de muestreos de condrictios que abarcan en latitud las dos provincias considera-
das, muestra como especies exclusivas de la Provincia Magallanica a cuatro de las especies de
rayas citadas mas arriba, mas Amblyraja doellojuradoi y Dipturus trachydermus y el tiburén Sch-
roederichthys bivius.

Dentro de la provincia los condrictios muestran dos asociaciones principales. Una ocupa
aguas de la plataforma argentina y algunas estaciones alrededor de las Islas Malvinas y sobre el
Banco Burdwood y son especies exclusivas (respecto a otras dos areas dentro de la provincia)
Carcharhinus signatus, una especie de Squalus, Mustelus canis, M. schmitti, Discopyge tschudii,
una especie de Myliobatis y Sympterygia bonapartei. Otra area, al Este de la anterior, abarca
aguas profundas a lo largo del talud y alrededor de las Malvinas con sélo tres especies exclusi-
vas, Bathyraja papilionifera, Dipturus trachydermus y Lamna nasus y comparte diez especies con
el area anterior. Bathyraja albomaculata, B. macloviana y una especie de Squalus forman una
tercera asociaciéon presente en las tres areas. Las especies compartidas, pero con diferentes
abundancias en cada asociacion, indican una segregacion por profundidad.

III. Provincia Argentina

La Provincia Argentina o Provincia Templada del Atlantico Suroccidental corresponde a la
plataforma y parte del talud desde Rio de Janeiro hasta aproximadamente Peninsula Valdés. En
2010 se analizd la distribucion de los condrictios considerando por primera vez datos que cu-
bren todo el rango latitudinal de la provincia. Aunque no se dispuso de muchas estaciones coste-
ras en la parte brasilefa, los resultados confirman la presencia continua de una fauna templado
calida a lo largo de la costa sur de Brasil, Uruguay y el norte de Argentina, con dieciséis especies
exclusivas (que se hallaron en solo una y no en las demas areas resultantes del método utiliza-
do): Atlantoraja castelnaui, A. cyclophora, A. platana, Carcharhinus plumbeus, Dasyatis sayi,
Gymnura altavela, Galeorhinus galeus, Heptrancias perlo, Myliobatis freminvillei, Notorynchus
cepedianus, Pseudobatos horkelii, Scyliorhinus haeckeli, Squaliolus laticaudus y Sphyrna lewini.

Aunque hay mucha informacion disponible, las diferencias entre los distritos Bonaerense y
Surbrasilefio atin no se han establecido con claridad y se han propuesto como limites la boca del
Rio de la Plata y los 34¢°S. Frente a la costa uruguaya o el sur de Brasil esta el limite de distribu-
cién de muchos grupos de peces de aguas calidas, a saber: Ginglymostomatidae, (condrictios) y
Elopidae, Albulidae, Muraenidae, Argentinidae, Antennariidae, Ogcocephalidae, Bregmacero-
tidae, Belonidae, Holocentridae, Lophotidae, Peristediidae, Centropomidae, Grammistidae,
Lutjanidae, Pempheridae, Ephipiidae, Chaetodontidae, Opisthognatidae y Callionymidae y Po-
macanthidae (osteictios).
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La fauna del Distrito Bonaerense es bien conocida. Se han identificado varias asociaciones,
que en parte confirman el esquema zoogeografico general y por otra indican la presencia de
movimientos y reagrupamientos de las especies.

Segun varios autores, componen la Fauna Bonaerense los condrictios Galeorhinus galeus,
Atlantoraja castelnaui, A. platana, Squatina argentina, Myliobatis goodei, y los osteictios Cheilo-
dactylus bergi, Prionotus nudigula, Triathalassotia argentina, Porichthys porosissimus, Trachurus
lathami, Cynoscion guatucupa, Micropogonias furnieri, Pseudopercis semifasciata, Conger or-
bignyanus, Pagrus pagrus, Percophis brasiliensis, Zenopsis conchifer, Austroatherina smitti,
Thirsytops lepidopodea, Oncopterus darwini 'y Paralichthys isosceles.

En la parte Sur del Distrito Bonaerense se han distinguido dos asociaciones, una Fauna Bo-
naerense y una Fauna Mixta de la Plataforma Interna. La primera ocup6 estaciones desde el Sur
de la Provincia de Buenos Aires hasta algo al Sur de Peninsula Valdés, con profundidades de 22 a
67 m y temperaturas de 8,7 a 11 °C. La segunda ocup6 también una serie de estaciones en una
franja al Este de la anterior (ambas orientadas de SW a NE), a profundidades de 84 a 105 m con
temperaturas de 5 a 8 °C. En tanto la primera ocup6 sélo el primer grupo de estaciones, la se-
gunda ocup6 la primera serie en un 71,4 a 100%, y la segunda serie de 11,1 a 25%. Estas asocia-
ciones, asi como las magallanicas, se han observado consistentemente con datos de varios cru-
Ceros.

La composicion especifica de la Fauna Bonaerense es la indicada mas arriba. La Fauna mixta
de la Plataforma Interna comprende especies mas euritopicas, incluyendo bonaerenses (B),
bonaerenses de mayor distribucién meridional (MDM), magallanicas (M) o de mas amplia dis-
tribucién (AD). Son Squalus acanthias, Polyprion americanus, Galeorhinus galeus (AD), Xystreuris
rasile, Rioraja agassizi, Myliobatis goodei, Squatina argentina, Mustelus schmitti, Acanthistius
patachonicus, Atlantoraja cyclophora, Pseudopercis semifasciata, Percophis brasiliensis y Cheilo-
dactylus bergi (B), Paralichthys patachonicus, Discopyge tschudii, Callorhinchus callorhynchus,
Seriolella punctata (M), Parona signata, Stromateus brasiliensis y Engraulis anchoita (MDM).

La informacidn brasilefia muestra que serian exclusivas del distrito Surbrasilefio las siguien-
tes especies: Cathorops agassizi, Genidens planifrons (Ariidae), Triathalassotia lambaloti (Batra-
choididae), Membras dissimilis, Odontesthes bicudo, O, iguapensis, O. ledae, O. piquava (Athe-
rinopsidae), Pontinus corallinus (Scorpaenidae), Lonchophistus meadi, Opistognathus brasiliensis
(Opistognathidae), Parablennius pilicornis (Blennidae), Sphyraena tome (Sphyraenidae) y Pseu-
dopercis nimida (Pinguipedidae).

Independientemente de los distritos, los datos de distribucién muestran agrupaciones con-
sistentes con otros datos biol6gicos y poblacionales. En los batoideos se han reconocido asocia-
ciones de especies bonaerenses, brasilefias, del Norte de Brasil y un grupo de profundidad. Hay
especies que se mueven estacionalmente o de acuerdo a condiciones oceanograficas particula-
res. Por ejemplo, se consideran inmigrantes al Distrito Bonaerense desde el Norte a los batoi-
deos Pseudobatos horkelii, Bathytoshia centroura, Pristis pectinata, Narcine brasiliensis, Atlanto-
raja cyclophora y Mobula hypostoma. También Atlantoraja platana, Gymnura altavela, Carchar-
hinus plumbeus y Mustelus canis son especies que ocasionalmente o estacionalmente alcanzan la
Argentina. En cambio, los condrictios Rhizoprionodon porosus, Sphyrna lewini, Pteroplatytrygon
violdcea y Mobula birostris, no pasan del Sur de Uruguay. Benthobatis kreffti, Gurgesiella dorsali-
fera, D. mennii y Rajella sadowskii se distribuyen entre las latitudes del Distrito Sur Brasilefo,
pero a profundidades fuera de la plataforma.

IV. Factores ambientales

Numerosos trabajos muestran con considerable detalle la relacién entre la temperatura, la
profundidad y la salinidad con la composicién de las asociaciones o comunidades de peces iden-
tificadas en los distritos Patagonico y Bonaerense. En el area total considerada para los condric-
tios, la combinacidn de latitud y profundidad muestra el mayor coeficiente de correlacidn con la
distribucién de las especies. En la Provincia Magallanica en particular, la profundidad y la tem-
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peratura del agua de fondo tuvieron la correlacién mas elevada con la composicion especifica.
Coeficientes menores se obtuvieron para la salinidad, latitud y longitud.

Especies magallanicas y argentinas que se encuentran a profundidades similares, se segre-
gan por la temperatura. La fauna magallanica esta restringida a temperaturas mas bajas y sus
especies se segregan por la profundidad.

Un Andlisis de Correspondencia Canénica (CCA), muestra los dos ejes mas importantes en la
segregacion de las faunas de condrictios de las provincias Argentina y Magallanica. La tempera-
tura y la latitud estan significativamente relacionadas con el primer eje y la profundidad y longi-
tud con el segundo.
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Chondrichthyes

(Elasmobranchii + Holocephali)

DIAGNOSIS

e Esqueleto formado por cartilago, frecuentemente con calcificaciéon prismatica pericon-
dral, muy raramente osificado (si hay osificacion, siempre acelular y pericondral, nunca
celular o endocondral; Lund y Grogan, 1997).

e Con escamas placoides.

e Ausencia de suturas craneales en formas actuales.

e Dientes generalmente no fusionados a las quijadas y se reemplazan en serie (modifica-
dos en placas en Holocephali).

e Con cartilagos labiales (mas desarrollados en Chimaeriformes, y menos en Elasmobran-
chii; Lund y Grogan, 1997).

e Aletas de base ancha con radios blandos no segmentados de origen epidérmico (cerato-
tricos)

e Aberturas nasales simples (imperfectamente divididas por valvulas) y mas o menos
ventrales.

e Mandibula superior formada por el palatocuadrado

e Machos con claspers pélvicos que favorecen la fecundacién interna (aunque es posible
que también los presenten los Placodermi fésiles)

e Embriones encapsulados en membrana coriacea; con altas concentraciones de urea y
6xido de trimetil-amina en sangre (que es un metabolito del amoniaco) que eleva la
presion osmotica del medio interno.

Otras caracteristicas incluyen: canal endolinfatico presente; valvula espiral en el intestino
bien desarrollada.; sin vejiga gaseosa ni pulmones; fertilizacién interna (con los mayores perio-
dos de gestacidén entre los vertebrados, de hasta dos afios); oviparos o viviparos (con desarrollo
o no de placenta); es probable que la viviparidad sea el modo mas primitivo en condrictios
(Grogan y Lund, 2005; Musick y Ellis, 2005).

SISTEMATICA
GNATHOSTOMATA CHIMAERIFORMES
CHONDRICHTHYES CALLORHINCHIDAE
CLADOSELACHIMORPHA t RHINOCHIMAERIDAE
CTENACANTHIMORPHA T CHIMAERIDAE
XENACANTHIMORPHA t ELASMOBRANCHII
HOLOCEPHALI SELACHII

HOLOCEPHALIMORPHA GALEOMORPHI



Sistemdtica y Filogenia de los Vertebrados, 3ra edicion (2018). 93

HETERODONTIFORMES ETMOPTERIDAE
HETERODONTIDAE SOMNIOSIDAE
ORECTOLOBIFORMES OXYNOTIDAE
PARASCYLLIIDAE DALATIIDAE
BRACHAELURIDAE SQUALIDAE
ORECTOLOBIDAE SQUATINIDA
HEMISCYLLIIDAE ECHINORHINIFORMES
GINGLYMOSTOMATIDAE ECHINORHINIDAE
STEGOSTOMATIDAE SQUATINIFORMES
RHINCODONTIDAE SQUATINIDAE
LAMNIFORMES PRISTIOPHORIFORMES
MITSUKURINIDAE PRISTIOPHORIDAE
ODONTASPIDIDAE BATOMORPHI
PSEUDOCARCHARIIDAE TORPEDINIFORMES
ALOPIIDAE TORPEDINIDAE
MEGACHASMIDAE NARCINIDAE
CETORHINIDAE RAJIFORMES
LAMNIDAE RAJIDAE
CARCHARINIFORMES PRISTIFORMES
SCYLIORHINIDAE “RHINOBATIDAE”
PROSCYLLIIDAE RHINIDAE
PSEUDOTRIAKIDAE RHYNCHOBATIDAE
LEPTOCHARIIDAE PRISTIDAE
TRIAKIDAE MYLIOBATIFORMES
HEMIGALEIDAE PLATYRHINIDAE
CARCHARHINIDAE ZANOBATIDAE
SPHYRNIDAE PLESIOBATIDAE
SQUALOMORPHI UROLOPHIDAE
HEXANCHIDA HEXATRYGONIDAE
HEXANCHIFORMES DASYATIDAE
CHLAMYDOSELACHIDAE POTAMOTRYGONIDAE
HEXANCHIDAE GYMNURIDAE
SQUALIDA UROTRYGONIDAE
SQUALIFORMES MYLIOBATIDAE
CENTROPHORIDAE

Existe un consenso general sobre la monofilia de este grupo, que se basa, entre otros caracte-
res, en la calcificacidn prismatica del endoesqueleto y los claspers pélvicos (Grogan y Lund,
2004) y datos moleculares (Arnason et al,, 2001; Mallatt y Winchell, 2007). El hecho de que el
osteictio Latimeria tenga elevadas concentraciones de urea en sangre, similar a Chondrichthyes,
junto con algunos caracteres de la suspension mandibular, ha sustentado una hipétesis (actual-
mente descartada) sobre la estrecha relacidn filogenética de estos dos grupos (ver Arnason et
al,, 2001; Ditrich, 2007).

Hay numerosos fésiles de Chondrichthyes; Cladoselache, del Devoénico tardio, es considerado
generalmente como el condrictio mas primitivo, previo a la separaciéon entre Holocephali y
Elasmobranchii; otros grupos fésiles importantes incluyen a Symmoriidos, Xenacanthos, Hybo-
dontidos, que desaparecieron durante la extincién masiva Permo-Triasica, o durante el Triasico
(Massey, 1984).



Sistemdtica y Filogenia de los Vertebrados, 3ra edicion (2018). 94

HOLOCEPHALI
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Holocephalimorpha

CHONDRICHTHYES

Hybodonta
EUSELACHII

Batomorphi
ELASMOBRANCHII

Galeomorphi

SELACHII
Squalomorphi

Figura 40: Filogenia de Chondrichthyes (basada en Nelson et al., 2016).

Tradicionalmente, el esqueleto cartilaginoso fue considerado como la condicién plesiomérfi-
ca en gnatdstomos (dado que embriol6gicamente aparece antes que el 6seo: Ley de la recapitu-
lacién de Haeckel); en ese contexto, los condrictios representarian un estadio evolutivo anterior
al de teledsteos. Sin embargo, esta presuncion parece ser altamente improbable por las siguien-
tes razones: ya en Craniata y placodermos hay hueso; se han encontrado trazas de tejido 6seo en
vértebras de un Lamniforme (Scyliorhinus canicula); algunos tele6steos tienden a reemplazar el
hueso por cartilago a fin de alivianar peso; hay huesos condrales y dermales.

Sélo el 40% de las especies son oviparas, mientras que el 60% restante son especies vivipa-
ras; el viviparismo ha surgido independientemente en multiples instancias (Dulvy y Reynolds,
1997). La alimentacién de los embriones dentro de la madre es muy diversa (Reynolds et al,,
2002; Musick y Ellis, 2005) e incluye desde la exclusiva dependencia del vitelo, la ingestiéon de
“leche uterina” (secreciones de la pared del Utero materno), la ingestion de ovocitos, el caniba-
lismo de otros embriones, hasta la nutricion placental. En condrictios son reconocidos dos lina-
jes monofiléticos principales: Holocephali y Euselachii (Nelson et al., 2016).

HOLOCEPHALI

Cuatro hendiduras branquiales cubiertas por un falso opérculo (la quinta ha involuciondo);
palatocuadrado generalmente fusionado al craneo; la mandibula inferior se une al palatocua-
drado sin intervencién del arco hioideo (suspension autostilica primaria u holostilica, Figura
33); arco hioideo completo (con faringohial presente); esqueleto branquial casi totalmente por
debajo del neurocraneo; espiraculo ausente; dientes de reemplazo tardio y modificados como
placas de regeneracion y desgaste en los vivientes y en muchas formas fosiles; costillas ausen-
tes; cloaca ausente (aberturas urogenital y anal separadas); estdmago ausente; cuerpo desnudo
y sin escamas en adultos (aunque hay denticulos especializados y escamas en muchas formas
fésiles); escamacion reducida a ciertas areas especializadas y sexualmente dimérfica (Lund y
Grogan, 1997); machos con tenaculum frontal; con agarraderas prepélvicas (primer radio de la
aleta pélvica muscularizado, de movimiento independiente, que tiene funcién prensil; Lund y
Grogan, 1997), ademas de los claspers pélvicos en las formas vivientes; oviparos. La dieta con-
siste principalmente en invertebrados bénticos (usan las placas dentarias para aplastar el cuer-
po duro de los cangrejos, almejas y equinodermos) (Didier, 2003); los principales predadores de
los holocéfalos son los tiburones y seres humanos; algunas especies de quimeras tiene impor-
tancia comercial para el consumo humano, particularmente en el hemisferio del sur (Didier,
2003).

Los Holocephali actuales carecen de calcificaciéon prismatica del cartilago, aunque puede ha-
ber cierta calcificacién de otro tipo (Lund y Grogan, 1997. Con numerosas formas fosiles (su
diversidad se redujo en forma pronunciada a partir del Pérmico). La clasificaciéon de este grupo
estd basada, en parte, sobre trabajos de filogenia de Grogan y Lund (2000, 2004) pero detalles
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de la composicion de algunos taxones estan basados en Stahl (1999), quien da diferentes puntos
de vista en cuanto a las relaciones de los grupos. Otros trabajos de filogenia son los de Didier
(1995, 2004). Nelson (2006) entiende que las relaciones filogenéticas de este grupo son incier-
tas. Ginter et al. (2010) revisaron y organizaron muchos taxones fosiles antiguos conocidos
principalmente a partir de dientes.

HOLOCEPHALIMORPHA

Con dientes en forma de pocas placas trituradoras. Suspensién mandibular autostilica pri-
maria u holostilica (Figura 33). Espina de la primera aleta dorsal generalmente presente. Esta
diagnosis no es completa ya que algunos miembros de este grupo, son conocidos solamente por
placas dentales aisladas (Nelson et al., 2016).

CHIMAERIFORMES (Quimeras)

Dos aletas dorsales, la primera eréctil de base corta precedida por una espina y la segunda
no eréctil y de base ancha; boca ventral por lo menos en los representantes actuales; con fecun-
dacién interna en las formas vivientes; los huevos depositados se encuentran en una capsula
marroén; el agua para la respiracién proviene principalmente de las fosas nasales. Desde el Jura-
sico temprano al presente (Nelson et al., 2016). Estudios recientes, morfolégicos (Didier et al.,
2012) y mtDNA (Inoue et al,, 2010) sugieren que Callorhinchidae es el grupo hermano de los
otros Chimaeriformes existentes.
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Figura 41: Callorhinchus callorynchus (pez gallo) (Modificado de Cousseau y Perrotta, 1998)

CALLORHINCHIDAE.— Marinos del hemisferio sur; ojos pequefios; hocico provisto de una pro-
longacién en forma de azada; region frontal del craneo del macho provisto de un apéndice corto
y grueso “tenaculum”, incluido en una fosita, con la parte externa lisa y la interna cubierta de
pequeias escamas placoideas espinosas; los machos tienen ademas agarraderas prepélvicas,
situadas a ambos lados de la cloaca, alojadas en fositas y cubiertas de escamas; cola heterocerca
con el 16bulo superior que finaliza en un largo filamento; linea lateral de poros situada préxima
al perfil dorsal, que se conecta anteriormente con el sistema de canales sensoriales cefalicos;
capsulas ovaricas, grandes y ovoideas. Una especie, Callorhinchus callorynchus (En Argentina
pez elefante, en Chile pez gallo; Figura 41), presente en aguas argentinas desde el Rio de la Plata
y litoral patagoénico hasta el Canal de Beagle (Lépez et al,, 2000), es trituradora por excelencia
alimentandose de invertebrados y peces pequefios. De importancia comercial (Cousseau y Pe-
rrotta, 2013). Es explotado para este fin en la plataforma continental argentina y en las zonas
costeras patagonicas (Rio Negro, Chubut y Santa Cruz).

RHINOCHIMAERIDAE.— Marinos del Atlantico, Indico y Pacifico. Son cominmente conocidas
como chimaeras de hocico largo, ya que este es excepcionalmente largo, cénico o en forma de
paleta y no en forma de gancho. El hocico tiene numerosas terminaciones nerviosas sensoriales
y se usa para encontrar alimento, como pequefios peces. La primera aleta dorsal presenta una
espina venenosa, utilizada en la defensa.

CHIMAERIDAE.— Marinos del Atlantico y Pacifico. El hocico redondeado, corto y carnoso. Con
glandula de veneno asociada a la espina dorsal (el veneno es doloroso para los seres humanos).
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EUSELACHII

Incluye tiburones, rayas y fésiles relacionados con éstos. Comprende peces predadores que
utilizan la vista y el olfato para obtener su alimento. Hay dos hip6tesis con respecto a las rela-
ciones filogenéticas de los Euselachii, una basada en evidencia morfolégica y la otra en evidencia
molecular. Segiun Compagno (1977), tiburones y rayas formarian un grupo monofilético; las
rayas y Pristiophoriformes serian grupos hermanos pertenecientes al clado Squalomorphi (Shi-
rai, 1996; de Carvalho, 1996; Compagno, 2001). Estudios filogenéticos citogenéticos y molecula-
res apoyan la monofilia de tiburones (sin las rayas) (Schwartz y Maddock, 2002; Arnason et al,,
2001; Douady et al,, 2003; Winchell et al., 2004; Maisey et al., 2004; Naylor et al,, 2005). A una
conclusién similar llegaron Maisey et al., (2004) basada en datos fosiles y moleculares, y por
Naylor et al,, (2005, 2012) sobre la base de secuencias de ADN mitocondrial. Nelson et al. (2016)
consideran que la evidencia paleontolégica es mas consistente con la hipdtesis de que los tibu-
rones y las rayas son grupos hermanos y de igual antigtiedad.

DIFERENTES MIRADAS

Hay dos hipodtesis principales que expresan las relaciones filogenéticas de
tiburones y rayas:
(I) En la hipédtesis Hipnosqualea, los Batomorphi (rayas) es el grupo hermano
de Pristiophoriformes y ese clado (llamado Pristiorajea por De Carvalho,
1996) es grupo hermano de los Squatiniformes (siendo Hypnosqualea el
clado resultante), todos ellos comparten un descendiente comun con los
Squaliformes.
(I) La otra hipotesis es la Selachii / Batomorphi (tiburones / rayas). Los
tiburones, como estan definidos convencionalmente, son monofiléticos sin la
inclusion de las rayas. Ambos grupos son hermanos y de igual antigiedad. Si
esto fuera correcto, las caracteristicas morfologicas utilizadas para defender
la hipdtesis hipnosqualea monofilética, tendria que ser el resultado de con-
vergencia. Esta es la hipdtesis que adoptaron Nelson et al. (2016).

ELASMOBRANCHII (=NEOSELACH]I)

Diagnosis: cinco a siete hendiduras branquiales que se abren directamente al exterior; pala-
tocuadrado no fusionado al neurocraneo (suspension anfistilica o hiostilica); esqueleto bran-
quial por detrads del neurocraneo; espiraculos generalmente presentes; dientes numerosos y de
reemplazo relativamente rapido; algunas costillas usualmente presentes; con cloaca; estémago
presente; escamas placoides generalmente presentes; machos sin tenaculum ni agarraderas
prepélvicas.

Los elasmobranquios son peces predadores que utilizan tanto la vista como el olfato para ob-
tener su alimento. Aunque Elasmobranchii es principalmente marino, algunas especies pueden
encontrarse en agua dulce. Hay especies que frecuentan el agua salobre y pueden internarse en
agua dulce esporadicamente. Otros son estrictamente dulceacuicolas, principalmente Dasya-
tidae y Potamotrigonidae, aunque también hay un género de tiburén de agua dulce (Charchari-
nidae, Glyphis, en India, Borneo y Australia).

Incluye los tiburones y rayas actuales. Después de Maisey (2012), los Neoselachii de Compa-
gno (1977) se consideran sinénimo de Elasmobranchii de Bonaparte (1838). Se reconocen dos
clados de elasmobranquios, Selachii (tiburones) y Batomorphi (rayas) usualmente llamado Ba-
toidea. Selachii se divide a su vez en dos grandes clados, Galeomorphi y Squalomorphi. Existen
asi tres clados principales ((Galeomorphi, Squalomorphi), Batomorphi). La disposicién de los
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clados utilizados aqui trata a los galeomorfos primero y rayas después, como fue usado conven-
cionalmente en clasificaciones pasadas. Esto tiene la ventaja secundaria de colocar a las rayas
inmediatamente después (pero no como los parientes mas cercanos) de los tiburones squalo-
morphos mas parecidos a las rayas (Squatiniformes y Pristiophoriformes).

El registro fésil de los elasmobranquios comienza en el Jurasico temprano. Neoselachii sufrié
una diversificacion rapida a lo largo del Jurasico y Cretacico. El registro fosil del Mesozoico esta
principalmente compuesto de dientes aislados, con restos de esqueletos articulados (Un-
derwood, 2006). Se produjeron extinciones sumamente importantes de tiburones y batoideos
entre el Cretacico-Terciario, mas severas entre los ultimos, ya que desaparecieron numerosas
especies (Kriwet y Benton, 2004).

Algunos autores (Nelson et al., 2016) consideran que Elasmobranchii contienen dos clados
monofiléticos: Selachii (=Pleurotremata) y Batomorphi (=Hypotremata) (Tabla 2).

SELACHII BATOMORPHI
(=Pleurotremata) (=Hypotremata)
Cuerpo comprimido Deprimido
Aletas pares separadas de la cabeza Unidas a la cabeza y con fusién de los ele-
mentos basales
Hendiduras branquiales laterales Ventrales
Cola heterocerca Heterocerca y dificerca

Dientes generalmente filosos (predadores) | Dientes generalmente con base y corona,
en placas (durdfagos)

Escamas placoides numerosas y bien desa- | Escamas poco desarrolladas en el cuerpo,
rrolladas pero bien desarrolladas en la linea media
del cuerpo

El agua para la respiraciéon generalmente | Generalmente entra por los espiraculos
entra por la boca

Generalmente predadores de vertebrados o | De habitos bénticos, predadores de inver-
comedores de plancton (tiburén ballena) | tebrados de fondo y planctéfagos (manta-
pareciera estar en otra letra rayas)

Tabla 2: Diferencias entre Selachii y Batomorphi (Nelson et al., 2016).

SELACHII

Aberturas branquiales laterales principalmente; aleta pectoral separada de la cabeza; cintura
pectoral no unida dorsalmente (escapulocoracoides fusionados ventralmente en tiburones y
rayas); aleta anal presente o ausente.

Los tiburones son explotados en Argentina fundamentalmente para la produccién de pesca-
do seco y salado o “bacalao criollo”, para la obtencién de aceite de higado, ademas de su comer-
cializacién en fresco o congelado. Los tiburones son especies altamente vulnerables debido a su
largo periodo de gestacidn, baja fecundidad, baja tasa de crecimiento y gran longevidad (Car-
charhinus plumbeus, que habita en el Golfo de México, llega a la madurez a los 16 afios), lo que
los hace un recurso pesquero de lenta recuperacion. Al estar en la cima de las cadenas alimenta-
rias, sus poblaciones son relativamente reducidas.
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O) Heterodontiformes
GALEOMORPHI

SELACHI

Orectolobiformes
Lamniformes
Charcharhiniformes
Hexanchiformes
SQUALOMORPHI
Squaliformes
Echinorhiniformes

Squatiniformes

Pristiophoriformes

Figura 42: Filogenia de Selachii (Basada en Nelson et al., 2016).

Selachii (= Selachimorpha, Pleurotremata) contiene dos grandes clados: Galeomorphi, con
cuatro grupos, y Squalomorphi con cinco. Estudios moleculares recientes apoyan esta division
rechazando la hipétesis hipnosqualeana que coloca a las rayas dentro de los tiburones (Vélez-
Zuazo y Agnarsson, 2011). Estos autores ofrecen algunas de las primeras aclaraciones de las
relaciones filogenéticas entre clados de Squaliformes, un grupo que hasta ahora ha recibido
relativamente poca atencion filogenética.

GALEOMORPHI

Las sinapomorfias incluyen: Canales de linea lateral cerrados; Regién etmoidal del neurocra-
neo curvado hacia abajo; Fosa hiomandibular localizada anteriormente en la regién 6tica; El
musculo suborbital se origina en la pared preorbital superior; Insercién del muisculo suborbital
directamente sobre la mandibula, anterior al aductor mandibular; Ranura nasal presente; Lami-
na faringobranquial presente.

Otros caracteres: Cabeza y tronco cilindricos, o levemente deprimidos; craneo con cavidad
precerebral pequefia; cartilagos rostrales simples, dobles o triples; boca ventral; cinco aberturas
branquiales, laterales o dorsolaterales que pueden sobrepasar el nivel de las aletas pectorales;
no hay una linea media dorsal de denticulos agrandados; generalmente dos aletas dorsales con o
sin espinas; aleta anal presente (Squalomorhpi carecen de aleta anal excepto Hexanchiformes);
aleta caudal heterocerca (en algunos dificerca); esqueleto de las aletas pectorales con propteri-
gio pequefio o grande y metapterigio grande; ovoviviparos, oviparos o viviparos. De muy pe-
quefios (24 cm) a gigantes (12 metros).

Galeomorphi es un grupo monofilético (Compagno, 2001). Este grupo fue llamado Galea
(Shirai, 1996) y Galeomorphi (Compagno, 2001; Nelson, 2006), ambos con la misma composi-
cién de cuatro clados. Heterodontiformes son los Galeomorphi mas primitivos y el grupo her-
mano de los otros tres clados, mientras que Orectolobiformes es el grupo hermano de los Lam-
niformes y Carcharhiniformes (de Carvalho, 1996; Goto, 2001; Musick y Ellis, 2005).

Dentro de Galeomorphi existen dos 6rdenes no representados en aguas argentinas. Hetero-
dontiformes, tiburones de boca pequefa y espiraculos pequefios; narinas conectadas con la
boca por un surco profundo; aletas dorsales con espinas; en Sudamérica se distribuye por el
Pacifico desde California a las Islas Galapagos y Pertd. Orectolobiformes, tiburones generalmen-
te con unas notorias ranuras en region nasoral (ranuras de conexion de los orificios nasales a la
boca), boca pequeiia terminal o subterminal; barbillas caracteristicas en el borde interno de las
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narinas; aletas dorsales sin espinas y la primera ubicada muy posteriormente. Representantes
de Ginglymostomatidae pueden ser encontrados por el Atlantico oeste, desde el norte de Esta-
dos Unidos al sur de Brasil.

Cartilago
rostral

A

Figura 43: Vista dorsal del craneo y esqueleto de la aleta pectoral de un Galeomorphi. P: protopte-
rigio; M: mesopterigio; Mt: metapterigio.

Dentina

Cavidad de la pulpa

Esmalte
Placa basal

Epidermis

—————Dermis

Figura 44: Corte longitudinal de una escama placoide.

LAMNIFORMES

Cartilago rostral triple; ojos laterales (dorsolaterales en Carcharias) y sin membrana nicti-
tante; boca muy grande, llega detras de los ojos; dientes generalmente triangulares, unicuspida-
dos; espiraculos generalmente presentes, pequefios y localizados detras de los ojos; cinco aber-
turas branquiales anchas cuya posicion con respecto a las aletas pectorales es variable segin los
grupos; dos aletas dorsales sin espinas; aleta anal presente; valvula intestinal anular; viviparos;
grandes tiburones pelagicos de mares calidos y templados; se alimentan principalmente de
otros peces. Es novedoso el canibalismo intrauterino que practican (los embriones se alimentan
de sus hermanos y de huevos fertilizados durante un periodo prolongado antes del nacimiento).
ODONTASPIDIDAE.— Aberturas branquiales amplias y situadas por delante de la base de las
pectorales; ojos relativamente pequefios; aleta caudal heterocerca (Figura 45). Una sola especie
en aguas argentinas Carcharias taurus (escalandrin) (Menni y Lucifora, 2007). Este tiburén
practica embriofagia (canibalismo).

Figura 45: Odontaspis (Basado en Nelson, 2006).
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PSEUDOCARCHARIIDAE.— Ojos excepcionalmente grandes; las aberturas branquiales se ex-
tienden sobre la superficie dorsal de la cabeza; aleta caudal asimétrica con lébulo inferior de
moderado tamafio (Figura 46); longitud maxima 1.1 m. Una especie, Pseudocarcharias kamoha-
rai (Tiburén cocodrilo). Son marinos, se distribuyen en el Atlantico occidental (Brasil), Atlantico
oriental (Cabo Verde a Sudafrica), y Occidental (sobre todo el sur de Africa), partes del este de la
India, en el Pacifico desde Japon al norte de Australia, Isla Norte de Nueva Zelanda y Hawai; gran
parte del Pacifico abierto (desde Hawaii América del Norte y del Sur) y Pacifico oriental (Baja
California a Pert).

Figura 46: Pseudocarcharias (Tomado de Nelson et al., 2016).

ALOPIIDAE.— Tercera a quinta aberturas branquiales sobre las aletas pectorales; ojos grandes
y boca pequefia; l6bulo superior de la aleta caudal, enormemente alargado, curvado y termina
en punta (Figura 47); vértebras caudales muy numerosas, desde 282 hasta cerca de 477. En
Argentina, Alopias vulpinus (tiburén zorro) (Menni y Lucifora, 2007; Cousseau et al., 2010); se
alimenta de bancos de peces, usa la cola a modo de latigo que sacude de un lado a otro para ro-
dear o herir a sus presas.

Figura 47: Alopias.

MEGACHASMIDAE.— Boca excepcionalmente grande y terminal; Hocico corto y ampliamente
redondeado; Abertura de las branquias se extienden moderadamente sobre la superficie dorsal
de la cabeza y las dos ultimas sobre la base de la aleta pectoral; Dientes pequefios, en numerosas
filas; Longitud maxima el cuerpo 5.5 m.

Una especie, Megachasma pelagios (tiburén boca grande), marino, de aguas tropicales a tem-
plada calida, probablemente circumtropical; Atlantico (Brasil y Senegal), Indico (Australia Occi-
dental) y Pacifico (Japon, Filipinas, Indonesia, Islas Hawaianas y el sur de California). Es una de
las tres especies de tiburones gigantes de alimentacion filtradora.

Figura 48: Megachasma (Tomado de Nelson et al., 2016).
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CETORHINIDAE.— Quinta abertura branquial anterior a las pectorales; todas las aberturas
estan enormemente alargadas y sirven para filtrar plancton; aleta caudal externamente isocerca;
boca grande con dientes pequefios, unicuspidados y numerosos (poco utilizados); llegan a medir
15 m de longitud. En Argentina Cetorhinus maximus (tiburén peregrino; Figura 49) (Menni y
Lucifora, 2007); se mueve muy lentamente, nada con la boca abierta hasta hacerla redonda, en
la masas de plancton, y filtra el agua a través de las grandes branquias después de haber dejado
el alimento que contenfa (principalmente pequefios crusticeos) en el filtro formado por las
branquitecnias, de donde pasa al es6fago (Cousseau et al., 2010).

<

Figura 49: Cetorhinus maximus (Modificado de Nelson, 2006).

LAMNIDAE.— Quinta abertura branquial anterior a las pectorales; aleta caudal externamente
isocerca; peduinculo caudal con una quilla lateral; dientes triangulares y afilados, semejantes a
una daga; ojos circulares. Aparentemente todas las especies son de sangre caliente (endotérmi-
cos, y posiblemente homeotérmicos), lo que les permite ser muy activos en aguas frias. Los gé-
neros Charcharodon e Isurus estan implicados en muchos ataques a personas y botes. Habitan en
todos los mares, en Argentina encontramos raramente a: Carcharodon carcharias (tiburén blan-
co; Figura 50), Isurus oxyrinchus (mako o marrajo) y Lamna nasus (tiburén sardinero) (Menni y
Lucifora, 2007). La carne de L. nasus es utilizada fresca o seca y salada para consumo humano.
Se utilizan sus aletas, se extrae aceite de su higado y las carcazas son usadas para la elaboracién
de harina (Compagno, 1984). Isurus oxyrhinchus es muy combatido por lo que es buscado por los
pescadores deportivos y su carne blanca es muy apreciada.

Figura 50: Carcharodon (Modificado de Nelson, 2006).

El tiburén blanco tiene una amplia distribucién. A pesar de que raramente puede ser visto en
areas costeras, a menudo se topa con botes de pesca y buceo y es conocido por su curiosidad:
alza a menudo su cabeza sobre el agua y, lo mas preocupante para los seres humanos que estén
en el agua, es que explora con mordiscos los objetos que no le son familiares. Muchos ictiélogos
creen que los ataques a personas son el resultado de una conducta exploratoria, que puede ser
accidentalmente fatal debido a sus dientes afilados y a la fuerza de su mandibula; son responsa-
bles del mayor numero de ataques fatales a seres humanos, particularmente entre surfistas y
buzos; la poblacion esta disminuyendo, por lo que ahora estan protegidos por la ley en muchas
partes del mundo. A pesar de esto, atin son capturados regularmente y ha crecido un gran mer-
cado ilegal que comercia con los dientes y mandibulas.

CARCHARHINIFORMES

Cartilagos rostrales triples; ojos laterales o dorso-laterales con membrana nictitante; boca
grande que se extiende por detras de los ojos; los dientes varian de pequefios y puntiagudos o
aplanados, hasta grandes y en forma de cuchilla; espiraculos generalmente ausentes; quinta
abertura branquial se abre sobre o detras del origen de las aletas pectorales; aletas dorsales sin
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espinas, la primera generalmente mas grande y ubicada a la mitad de la distancia entre las pec-
torales y pélvicas; con aleta anal; valvula intestinal espiral o anular; oviparos y viviparos (inicos
condrictios con placentacién); de mares cali-dos y templados, principalmente pelagicos costeros
o bentdnicos (pocos).

Los Carcharhiniformes se pescan tanto como alimento como en forma recreativa (se obtie-
nen como trofeos las mandibulas y dientes). La carne se comercializa congelada, fresca, secada y
salada, ahumada, enlatada para el consumo humano. La piel se utiliza para la confeccién de pro-
ductos de cuero, sus aletas para la sopa de aleta y su higado para extraer vitamina A. Los perio-
dos de gestacion largos y camadas moderadas en numero han llevado a que hayan especies en
peligro de extincion. Se han implicado los tiburones tigre (Galeocerdo cuvier) y tiburones toro
(Carcharinus leucas) en mas del 50% de los ataques de tiburones en el mundo (esta proporcién
es esperada debido al nimero alto de especies de Carcharhiniformes y su predominio en aguas
poco profundas) (de Carvalho, 2003). Los tiburones tigre ocupan el segundo lugar, después del
tiburén blanco, en los ataques perpetrados contra seres humanos (muchos fatales); su gran
tamafio, naturaleza curiosa y sus habitos de alimentacién indiscriminados lo convierten en un
peligroso predador. El tiburdn toro, debido a sus incursiones habituales por desembocaduras de
rios y bahias, es mas propenso que otras especies peligrosas de tiburones a encontrarse con
personas, y por lo tanto es visto como una seria amenaza en varias partes del mundo.
SCYLIORHINIDAE.— Primera aleta dorsal pequefia, ubicada a nivel o por detras de las pélvicas
(Figura 51); membrana nictitante rudimentaria; espiraculos presentes; intestino con valvula
espiral; dientes pequefios, numerosos, pluricuspidados, excepto en adultos de algunas especies;
se alimentan principalmente de crustdceos y moluscos; principalmente oviparos; benténicos
costeros o abisales. En Argentina la especie reconocida es Schroederichthys bivius (pintarrojas)
(Menni y Lucifora, 2007), su distribucién comprende desde Chile central hasta el Estrecho de
Magallanes y la Argentina.

Figura 51: Scyliorhinidae (Modificado de Nelson, 2006).

TRIAKIDAE.— Primera aleta dorsal mas grande, ubicada entre las pectorales y pélvicas (Figura
52); dientes de corona baja, pequefios, redondeados, con tres o mas cuspides, salvo Mustelus que
tiene los dientes pavimentosos sin bordes cortantes; principalmente viviparos; costeros bento-
nicos que se alimentan de moluscos, crustaceos y pequenos peces. En Argentina: Mustelus (gatu-
z0) (se lo comercializa en las pesacaderias como lomos de atin) con 3 especies: M. canis, M. fas-
ciatus y M. schmitti y Galeorhinus galeus (caz6én) (Menni y Lucifora, 2007; Cousseau et al., 2010).
Mustelus schmitti se distribuye desde el norte de Rio de Janeiro (Brasil) hasta el sur de la Pata-
gonia (Chiaramonte y Pettovello, 2000); G. galeus es tipico del hemisferio sur, en América del
Sur se encuentra desde el sur de Brasil, Uruguay y Argentina. En Argentina el cazén pescado en
las aguas del Océano Atlantico Sur suele ser desecado hasta adquirir aspecto del bacalao
desecado, con el que se prepara diferentes platos que son principalmente consumidos durante
la semana santa debido a lo tradicional, nutritivo y apetitoso de los mismos.

Figura 52: Triakidae (Modificado de Nelson, 2006).

CARCHARHINIDAE.— Primera aleta dorsal ondulada y grande, ubicada por detras de las pecto-
rales (Figura 53); dientes unicuspidados de filo muy cortante; espiraculos ausentes; intestino
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con valvula anular; la mayoria de las especies son viviparas y sus crias nacen totalmente desa-
rrolladas. Incluye varias especies peligrosas. Existen formas pelagicas costeras muy voraces y
capaces de llegar hasta mares frios, otras son capaces de penetrar en estuarios y remontar agua
dulce aclimatandose a la vida en riberas y lagos. En Argentina: Carcharhinus (bacota), con C.
brachyurus, C. plumbeus y C. leucas; Prionace glauca (tibur6n azul) y Galeocerdo cuvier (tiburén
tigre) (Chiaramonte, 1998; Menni y Lucifora, 2007). Prionace glauca es pelagico, cosmopolita; se
alimenta basicamente de peces, calamares y aves marinas, puede ser agresivo con los humanos
si se siente amenazado, generalmente caza en pareja o grupos pequefios para dispersar los car-
diimenes (Stevens, 2009). Galeocerdo cuvier es un superdepredador, teniendo fama de engullir
cualquier cosa que flote en el agua; es capturado por deporte, para consumo y obtencién de
algunos productos como aceite de higado, y aletas para la obtencién de sopa y cuero.

Figura 53: Charcharhinus leucas (Modificado de Nelson, 2006).

SPHYRNIDAE.— Primera aleta dorsal muy grande y de posicién media con respecto a las aletas
pectorales y pélvicas; dientes cuspidados muy afilados; cartilagos rostrales preorbitales y
postorbitales muy desarrollados que alargan el rostro lateralmente donde se ubican las abertu-
ras nasales y los ojos (Figura 54); espiraculos ausentes; viviparos; pelagicos costeros, realizan
grandes migraciones e incluso penetran en los puertos. En general se alimentan de peces, rayas,
cefalépodos y crustaceos; raramente suelen atacar al ser humano, prefieren presas mas peque-
fias, sin embargo, algunas especies pueden ser peligrosas, con ataques fatales a seres humanos.
La poblaciéon del tiburén martillo (Sphyrna lewini) se encuentra en riesgo ya que se enfrenta al
“aleteo”, una practica comun entre los pescadores, que consiste en quitarle las aletas y regresar-
lo al mar donde se desangra y muere asfixiado ya que la falta de movimiento les impide tomar el
oxigeno del agua. En Argentina un género: Sphyrna (pez martillo), con 3 especies (S. lewini, S.
tudesy S. zygaena) (Menni y Lucifora, 2007). Sphyrna zygaena puede atacar a los humanos.

Figura 54: Sphyrna.

SQUALOMORPHI

Cuerpo comprimido, en seccidn cilindrica o triangular; craneo con cavidad precerebral gran-
de y cartilago rostral; boca terminal o ventral; cinco a siete pares de aberturas branquiales late-
rales y anteriores a las aletas pectorales; los denticulos de las escamas no forman una linea me-
dia dorsal diferenciada; una o dos aletas dorsales con o sin espinas; aleta anal ausente, excepto
Hexanchiformes donde esta presente; aleta caudal heterocerca o dificerca; ojos sin membrana
nictitante; esqueleto de las aletas pares con propterigio pequefio, mesopterigio grande y un
largo metapterigio (puede haber fusién de estos elementos); viviparos.


https://es.wikipedia.org/wiki/Peces
https://es.wikipedia.org/wiki/Aves_marinas
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HEXANCHIDA

Estudios de mtDNA y filogenéticos obtenidos a partir de secuencias nucleares, consideran a
Hexanchida grupo hermano de todos los demas Squalomorphi (Vélez-Zuazo y Agnarsson, 2011;
Naylor et al.,, 2012).

HEXANCHIFORMES

Ojos laterales sin membrana nictitante; seis a siete aberturas branquiales; espiraculos pe-
quefios presentes ubicados detras de los ojos; aleta dorsal Unica sin espinas; aleta anal presente.
Cuerpo moderadamente alargado y fornido; boca terminal o ventral que presenta dientes con
coronas multicuspidadas; claspers cubiertos por una expansion interna del margen de las aletas
pélvicas. Abisales y semiabisales en su mayoria. Se encuentran en el Atlantico, indico y Pacifico,
en aguas tropicales y subtropicales. Algunas especies de Hexanchiformes se pescan comercial-
mente, aunque no en cantidades significativas. Se consume la carne de por lo menos una especie
(Notorynchus cepedianus). La piel de estos tiburones se usa como cuero (particularmente en
China). No se consideran estrictamente peligrosos; se les atribuyen algunos pocos ataques a
seres humanos (de Carvalho, 2003).

Cavidad
precerebral

Mesopterigio (M)

Rayos
metapterigiales (A)

Protopterigio Metapterigio
(P) (M)

Figura 55: Vista dorsal del craneo y esqueleto de la aleta pectoral de un Squalomorphii.

HEXANCHIDAE.— Con seis o siete hendiduras branquiales; boca ventral (Figura 56), con dien-
tes diferentes en ambas mandibulas; se alimentan de peces relativamente grandes, incluidos
otros tiburones, asi como de crustaceos y restos de animales muertos). En aguas argentinas:
Hexanchus griseus, (tiburén gris), Heptanchrias perlo (tiburén de siete branquias, de aguas
abiertas) y Notorynchus cepedianus (gato pardo, de aguas costeras) (Menni y Lucifora, 2007;
Cousseau et al., 2010). Notorynchus cepedianus tiene coloracidn gris con marrén y manchas, una
sola aleta dorsal sostenida con una cresta en el lomo y la boca con numerosos dientes pequeiios,
para cazar tiburones, rayas, peces, focas.

Figura 56: Hexanchus.

SQUALIDA
Este taxdn es grupo hermano de la Serie Squatinida (Naylor et al., 2012). Un solo clado ac-
tual.
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SQUALIFORMES

Ojos laterales; cinco aberturas branquiales; espiraculos pequefios a muy grandes; dos aletas
dorsales (con o sin espinas); aleta anal ausente; muchas especies habitan en aguas profundas.
En este grupo se encuentran los tiburones con las mas bajas tasas reproductivas: especies con la
madurez sexual mas tardia (en algunos casos superior a los 20 afios); tienen el mayor periodo
de gestacion que cualquier otro vertebrado (24 meses) y son viviparos; muchos son bioluminis-
centes (presentan érganos luminosos); se encuentran en todo tipo de habitats, desde estuarios y
aguas someras proximas a la costa hasta las aguas mas profundas y gélidas de las altas latitudes
cercanas a los polos. Tuvieron y tienen una gran importancia, ya que se han utilizado para ali-
mento, tanto de seres humanos como de animales domésticos; el aceite de sus higados ha servi-
do como medicina y como combustible para linternas; se han utilizado en cosmética y como
lubricantes de ametralladora; la piel como papel de lija; sus dientes en arte ceremonial y como
herramientas cortantes; una especie ha sido modelo para estudios de la fisiologia de vertebra-
dos (Benz, 2003).
SOMNIOSIDAE.— Aletas dorsales generalmente sin espinas (cuando estan presentes en algunas
especies son pequeflas y en ambas aletas) (Figura ); cresta sobre el abdomen entre la aleta pec-
toral y la pélvica; 6rganos luminosos presentes en la mayoria de las especies. Marinos del Artico
al subantartico, algunos oceéanicos (Atlantico, Indico y Pacifico). En Argentina: Centroscymnus
cryptacanthus y C. macracanthus; Somniosus antarcticus (tiburén dormilén) (Diaz de Astarloa et
al, 1999; Menni y Lucifora, 2007). Somniosus antarcticus es naturalmente lento, se alimenta
principalmente de cefalépodos, peces, mamiferos marinos y aves. Su bajo metabolismo y lento
ritmo de vida permite una extremada logevidad de estos animales, habiéndose datados edades
de mas de 500 afios (alcanzan la madurez sexual alrededor de los 150 afios), por lo que son los
vertebrados mas logevos (Nielsen et al., 2016).

Figura 18: Somniosidae (Basado en Nelson, 2006).

DALATIIDAE.— Aletas dorsales sin espinas, excepto Squaliolus que tiene una espina en la pri-
mera dorsal; 6rganos luminosos presentes que aparecen como puntos negros en el vientre; sus
cuerpos tienen forma de cigarro con un hocico cénico y una cabeza estrecha. Marinos del Atlan-
tico, Indico y Pacifico. En Argentina: Squaliolus laticaudus (tiburén pigmeo, es uno de los mas
pequeios que se conocen, llegando a lo sumo a 25 cm de largo total); presente en el Atlantico
sudoccidental (Menni y Lucifora, 2007; Cousseau et al., 2010).

SQUALIDAE.— Aletas dorsales precedidas por espinas subcutaneas (Figura 57). En Argentina:
Squalus acanthias (cazdn espinoso), S. mitsukurii y S. cubensis (Menni y Lucifora, 2007). Squalus
acanthias) es un pequefio tiburén que alcanza 1,25 metros de longitud aproximadamente, con
espinas venenosas muy afiladas en las aletas dorsales, el téxico que inyecta en la piel produce un
intenso dolor de la zona, tumefaccién y rubor; en Argentina se lo encuentra en aguas patagéni-
cas.

Figura 57: Squalus.
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SQUATINIDA
La siguiente relacion filogenética (Squatinidae (Echinorhinidae, Pristiophoridae) fue sugeri-
da por Vélez-Zuarzo y Agnarsson (2011). El grupo contiene tres grupos actuales y uno fésil.

ECHINORHINIFORMES

ECHINORHINIDAE.— Aletas dorsales pequefias ubicadas posteriormente y no precedidas por
espinas; presentan espinas conspicuas esparcidas en la piel; son viviparos. Se encuentran en
aguas templadas y tropicales de todos los océanos. En Argentina Echinorhinus brucus (tiburén
de hebillas; Figura 58) (Menni y Lucifora, 2007).

Figura 58: Echinorhinus brucus (Modificado de Nelson, 2006).

Cavidad
precerebral

Figura 59: Vista dorsal del craneo y esqueleto de la aleta pectoral de un Squatiniformes.

SQUATINIFORMES

SQUATINIDAE.— Unico grupo con un género Squatina (con 22 especies). Ojos dorsales; cabeza
y cuerpo deprimidos; cartilago rostral pequefio; boca terminal con barbillas; cinco aberturas
branquiales ventrolaterales anteriores a las aletas pectorales; espiraculos grandes; algunos con
una linea media dorsal con denticulos prominentes; dos aletas dorsales insertadas sobre la cola;
aleta anal ausente; aleta caudal con l6bulo ventral mas desarrollado (hipocerca; Figura 60);
esqueleto de las aletas pectorales con un propterigio proporcionalmente dilatado, mesopterigio
grande y metapterigio largo. Viviparos (con conexion placentaria entre el embrién y la madre).
Habitan en las plataformas del Atlantico, sudoeste del indico y Pacifico, donde cazan al acecho.
Aunque son habitantes de fondo y parecen inofensivos, pueden producir laceraciones dolorosas,
debido a sus poderosas mandibulas y dientes afilados; también puede morder si un buceador se
acerca a la cabeza o agarra algtin ejemplar de la cola Posiblemente mas relacionado con las ra-
yas que con los tiburones.

Son consumidos por el hombre como alimento sobre todo en el Pacifico occidental (Squatina
japonica), Australia (principalmente S. australis) y en el Pacifico oriental (S. californica); la piel
se usa para pulir madera y como cuero (piel seca con denticulos) (de Carvalho, 2003). En Argen-
tina Squatina argentina, S. guggenheim, S. occulta (todos llamados pez angel) (Menni y Lucifora,
2007; Estalles et al., 2016). Squatina guggenheim habita aguas costeras y de la plataforma in-
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termedia, hasta el norte patagdnico alimentandose de peces benténicos como pelagicos (Cous-
seau et al,, 2010).

Figura 60: Squatina, con detalle de la cola hipocerca (Basado en Nelson et al., 2016).

PRISTIOPHORIFORMES

Ojos dorsolaterales; con proyeccion rostral alargada con dientes a cada lado que alternan en-
tre grandes y pequefios y un par de largas barbillas; cinco a seis aberturas branquiales; espi-
raculos muy grandes (con valvulas); dos aletas dorsales sin espinas (en algunos rudimentos de
ellas); anal ausente. Obtienen su alimento revolviendo en el fondo con su sierra, aturden a su
presa y la cortan con bruscos movimientos de su sierra. Tienen una distribucién restringida en
aguas tropicales y caluroso-templadas del Océano Pacifico (Filipinas, Jap6on y China); Sudafrica,
Australia y también en el Atlantico Norte (Bahamas, y entre Cuba y Florida). La mayoria de las
especies son pescadas comercialmente y su carne se considera de excelente calidad. Se consu-
men como alimento en Japon (Pristiophorus japonicus) y en Australia (P. cirratus); no constitu-
yen una potencial amenaza para los seres humanos (por su distribucién en profundidad marina)
(de Carvalho, 2003). No se encuentran representantes en la plataforma argentina.

BATOMORPHI

Cuerpo y cabeza muy deprimidos; craneo con cavidad precerebral alargada en forma de tu-
bo; membrana nictitante ausente; cartilago rostral inico o ausente, boca infera con dientes pe-
quefios con coronas de agudeza variada o pavimentosos para romper las conchas de especies
submarinas como caracoles, almejas, ostras y crusticeos de los que se alimentan (las mantara-
yas se alimentan de plancton); cinco aberturas branquiales (seis en Hexatrygon) de posicion
ventral (no confluyentes con las pectorales); ojos y espiraculos (con valvulas) dorsales; con
espinas en algunos casos formando una linea media dorsal; aletas pectorales con metapterigio y
propterigio agrandado y a veces segmentado; una, dos o ninguna aleta dorsal; espinas de las
aletas dorsales ausentes en los actuales; aleta anal ausente; aleta caudal heterocerca o dificerca.
Grupo monofilético (McEachran y Aschliman, 2004).

Torpediniformes

BATOMORPHI .
Rajiformes

Pristiformes
Platyrhinoidei

MYLIOBATIFORMES
Myliobatoidei

Figura 61: Filogenia de Batomorphi (Basada en Nelson et al., 2016).
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Cavidad
precerebral

Figura 62: Vista dorsal del craneo y esqueleto de la aleta pectoral de un Batomorphi.

Los Batomorphi son oviparos o viviparos (los huevos de todos los batoideos, excepto de Ra-
jidae, se incuban dentro de la hembra y nacen vivos); los huevos estan en una capsula cérnea y
muchas veces sus restos se pueden observar en las playas; mayormente marinos y bentoénicos,
aunque pueden vivir en estuarios y pocos estan restringidos al agua dulce; algunas rayas tienen
la capacidad de generar descargas eléctricas. La monofilia de los batoideos esta bien establecida
pero las relaciones entre los grupos internos son muy inciertas (McEachran y Aschliman, 2004;
Nelson, 2006; Nelson et al., 2016). Estdn morfol6gicamente bien caracterizados y tienen un ex-
celente registro fésil, aunque actualmente no hay consenso sobre las interrelaciones de los taxa
familiares. Una filogenia batoide utilizando genomas mitocondriales, genes nucleares y fésiles
fue dada por Aschliman et al., 2012. Los batoideos no se alimentan de seres humanos, pero los
chuchos pueden infligir una picadura extremadamente dolorosa.

TORPEDINIFORMES

Disco circular con aletas pectorales muy grandes; ojos pequeiios o reducidos (muchas espe-
cies son ciegas); cartilagos rostrales laterales y cortos; piel desnuda; dos paquetes musculares
inmediatamente detras de la cabeza estan transformados para generar la corriente (son utiliza-
dos para alimentacion y defensa, y pueden generar en ocasiones entre 220 voltios y 1 amperio
de tension); una, dos o ninguna aleta dorsal; viven en fondos arenosos; tienen el cuerpo aplana-
do, ancho y con cola robusta. Se alimentan de organismos del bentos. Son considerados monofi-
léticos y como el grupo basal de batoideos (McEachran y Aschliman, 2004).

Figura 63: Torpedinidae.

TORPEDINIDAE.— Comprenden a las rayas eléctricas (sus drganos eléctricos se ubican en la
base de la aleta pectoral). Disco truncado o emarginado anteriormente (Figura 63); rostro redu-
cido; mandibulas extremadamente delgadas; sin cartilago labial. Alcanzan hasta dos metros.
Viviparos. De mares célidos y templados. Viven en zonas de marea, pero algunos son abisales. En
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Argentina: Torpedo puelcha (torpedo argentino) (Menni y Lucifora, 2007; Bellegia et al., 2008).
Se encuentra en Argentina, Brasil y Uruguay, siendo su hébitat natural el mar abierto.
NARCINIDAE.— Disco redondeado anteriormente (Figura 64); rostro presente; con cartilago
labial. Presentan 6rganos eléctricos en su cabeza utilizados para ubicar a sus presas. Las descar-
gas son menores que las de Torpedo (Torpedinidae) y varian entre 8 y 37 voltios. Se encuentran
en casi en todo el mundo en aguas templadas y tropicales continentales y continentales insula-
res; son estrictamente marinos, algunos abisales. Viviparos. En Argentina se encuentran las
rayas eléctricas: Discopyge tschudii y Narcine brasiliensis (Menni y Lucifora, 2007; Cousseau et
al.,, 2010).

Figura 64: Narcinidae (Modificado de Nelson, 2006).

RAJIFORMES

Disco formado por cabeza y aletas pectorales unidas (pequeias o grandes); cuerpo, en gene-
ral, muy deprimido, en la mayoria las mandibulas son proyectables y los dientes aplanados; el
agua para respirar ingresa principalmente a través de los espiraculos en vez de por la boca (a
excepcion de aquellos que no viven en el fondo); ojos y espiraculos en la superficie dorsal; carti-
lago rostral alargado formando un rostro muy prominente o ausente; la mayoria con espinas en
la piel (derivados de las escamas placoides), a menudo formando una fila en la linea media del
cuerpo; dos o ninguna aleta dorsal; cola fornida hasta extremadamente delgada, a veces con
organos eléctricos caudales; algunas especies presentan un aguijéon venenoso en la cola, siendo
su punta sumamente afilada y los lados aserrados, el aguijon es reemplazado por otro cada cier-
to tiempo; el veneno del aguijon es producido por un tejido glandular situado en dos surcos
paralelos ubicados detras del aguijon; aleta anal ausente; claspers largos, delgados y deprimi-
dos; generalmente oviparos (huevos en una capsula cérnea), y algunas viviparas. Ciertas espe-
cies son consumidas como alimento; la piel se usa como cuero; las asas de las espadas de los
samurai pueden cubrirse con los cueros de los peces guitarra; grupos étnicos del Pacifico Indo-
oriental usan los dientes y espinas dentadas como armas; los nativos de Amazonas y Rio Orinoco
capturan rayas de agua dulce para comida y usan sus espinas dentadas para las puntas de flecha.
Algunas rayas enterradas en la arena de las playas son peligrosas para los bafiistas ya que pue-
den ocasionar heridas con el aguijon venenoso de la cola (McEachram, 2003). Con un grupo
actual (Rajidae) y uno fésil (Nelson et al., 2016).
RAJIDAE.— Disco pectoral muy grande, de aspecto rémbico que se corta bruscamente en la
parte posterior (Figura 65); 2 aletas dorsales reducidas; aleta caudal muy reducida o ausente;
cola extermadamente delgada; 6rganos eléctricos derivados de musculos caudales; la mayoria
con denticulos en la piel formando una linea media; oviparos con los huevos en una capsula
cérnea rectangular con apéndices en los 4 angulos. Son benténicos y se distribuyen por todos
los océanos y a todas las profundidades, desde el litoral hasta la region abisal; algunas especies
penetran en aguas salobres, son raros en aguas tropicales someras o cerca de los arrecifes de
coral. Alcanzan hasta los 2,5 m de longitud. En Argentina ocho géneros: Amblyraja (cuatro espe-
cies), Atlantoraja (tres especies), Bathyraja (11 especies), Dipturus (cuatro especies), Rioraja
(una especie), Psammobatis (seis especies), Sympterygia (dos especies) y Zearaja chilensis
(Menni y Lucifora, 2007; Diaz de Astarloa et al., 2008).
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Figura 65: Rajidae.

PRISTIFORMES

Disco pequefio con cabeza y aletas pectorales diferenciadas (pectorales poco expandidas);
cartilago rostral muy pronunciado y reforzado por tubos calcareos longitudinales provistos en
sus bordes de dientes de igual tamafio; el hocico esta cubierto con poros sensibles al movimien-
to y a la electricidad, que les permite detectar el movimiento e incluso los latidos cardiacos de
presas enterradas en el sedimento marino; el hocico también sirve como herramienta excavado-
ra para desenterrar crustaceos, y también lo utilizan como arma de defensa contra tiburones,
delfines y buzos; piel cubierta con denticulos en el adulto, pero desnuda en jévenes; dos aletas
dorsales; respiran por dos espiraculos localizados detras de sus ojos que conducen el agua a las
branquias; generalmente prefieren bocas de rio y sistemas de agua dulce.
“RHINOBATIDAE”.— Disco pectoral pequefio a moderado que se extiende a los costados de la
cabezay se suelda a ella (Figura 66); cuerpo intermedio entre un tiburén y una raya; cola robus-
ta; aletas dorsales y caudal bien desarrolladas (origen de la primera dorsal por detras de las
pélvicas); pélvicas no expandidas lateralmente; denticulos de la parte dorsal del cuerpo pueden
formar una fila en la linea media; cola sin aguijon. Las rayas guitarra se alimentan de inverte-
brados y peces pequefios, y se encuentran generalmente en suelos arenosos o fangosos. Fre-
cuentemente se entierran para descansar. Se distribuyen en mares tropicales y templados, des-
de suelos costeros hasta profundidades de 370 m, raramente entran en estuarios y aguas dulces.
Se las considera inofensivas. En lugares costeros son importantes comercialmente. En Argenti-
na: Rhinobatos horkelii (guitarra grande) y Zapterix brevirostris (guitarra chica) (Menni y Lucifo-
ra, 2007).

Figura 66: Rhinobatidae.

La monofilia de este grupo es poco probable segun filogenias recientes (por ejemplo, Aschli-
man et al,, 20123, b, Claeson et al., 2013), y alin no existe un consenso sobre las relaciones de la
mayoria de sus miembros.

PRISTIDAE.— De mares calidos, en las proximidades de costas fangosas y arenosas de donde
extraen su alimento al introducir su rostro en el suelo (Figura 67); caudal heterocerca, de eje
muy elevado y l6bulo ventral muy desarrollado. Tendencia a penetrar en rios tropicales. Alcan-
zan hasta nueve metros. Viviparos. En Argentina: Pristis pectinatus (pez sierra) (Menni y Lucifo-
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ra, 2007). Es demersal, y vive tanto en agua dulce como en salobres y marinas hasta una pro-
fundidad de 10 m; es comun en bahias, lagunas, estuarios, desembocaduras de rios y lagos.

Figura 67: Pristis.

MYLIOBATIFORMES

Disco romboidal o circular, con aletas pectorales grandes; cartilago rostral reducido o ausen-
te; piel desnuda o con denticulos (algunos con aguijones espinosos); dientes en pavimento; ge-
neralmente con mandibulas protusibles; una o ninguna aleta dorsal; aleta caudal generalmente
ausente; aleta anal ausente; cinco pares de aberturas branquiales (en Hexatrygonidae seis); la
mayoria de las especies son marinas de aguas tropicales y subtropicales pero algunas entran en
las aguas salobres o dulces; Potamotrygonidae (exclusivos de agua dulce) ha perdido la habili-
dad de osmorregulacion en el mar; generalmente viviparos (algunas especies secretan una pro-
teina “leche uterina” para proporcionar la nutricion fetal antes del nacimiento), en otras el dtero
forma miles de hilos nutritivos largos (trofonemas) que entran en embriones en vias de desarro-
llo a través del espiraculo. Dentro de este grupo estdn incluidos algunos de los mas grandes y
notorios batoideos como la mantaraya (Manta birostris) que mide hasta 7 m y se alimenta de
plancton; algunos son moradores de fondo que se alimentan de moluscos enterrados y crusta-
ceos, otros son pelagicos. Los nativos del Amazonas y el Orinoco capturan rayas de agua dulce
para comida y usan sus espinas dentadas como puntas de flecha.

Son monofiléticos (Lovejoy, 1996; McEachran et al., 1996). Potamotrygonidae y Dasyatidae
comprenden la mitad de los elasmobranquios de agua dulce (Martin, 2004). La estructura de
superfamilias propuesta por Nelson (2006) queda sin efecto porque no es consistente con las
filogenias moleculares actuales (Nelson et al., 2016).

Figura 68: Dasyatis (Modificado de Nelson, 2006).

DASYATIDAE.— Disco romboidal no mas de 1,3 veces tan ancho como largo (Figura 68); aleta
dorsal y caudal ausentes; cola larga tipo latigo, con una o dos espinas largas (aguijén) y veneno-
sas; marinos o dulceacuicolas. El aguijon tiene forma de flecha retroserrada bilateralmente y
segun la especie puede llegar a medir de 2 hasta 37 centimetros, estd compuesto de adentro
hacia fuera por: la espina, dermis, gandulas de veneno, epidermis y funda integumentaria, ade-
mas de contar con dentina y esmalte para darle mayor dureza; el veneno esta compuesto de
proteinas, nitrégeno y carbohidratos, es de color claro grisiceo, alcalino, termolabil y soluble en
agua. Tiene efecto cardiovascular y respiratorio. El mecanismo de la lesion se da principalmente
cuando el humano al adentrarse a aguas poco profundas accidentalmente pisa a alguna manta-
rraya, la misma como mecanismo de defensa reacciona en forma de reflejo con un movimiento
de latigo de su aguijon, causando laceraciones y heridas, siendo mayor el dafio cuando el aguijon
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sale de la herida ya que la anatomia de la espina retroserrada causa un gran dafio tisular (Field-
Cortazares y Calderédn-Campos, 2009). Estudios filogenéticos sobre especies de Dasyatis son los
de Rosenberger, 2001. Las dasiatidos fésiles aparecieron en el Cretacico temprano (Nelson et al.,
2016). En Argentina dos géneros, Dasyatis con 2 especies (D. centroura, D. hipostigma) y Ptero-
platytrygon violacea (Menni y Lucifora, 2007; Cousseau et al.,, 2010; Nelson et al., 2016).

d
3

Figura 69: Potamotrigon brachyura (Basado en Monasterio de Gonzo, 2003).

POTAMOTRYGONIDAE.— Disco redondeado. Rayas estrictamente duceacuicolas de América
del Sur (las dos terceras partes de los potamotrigénidos son endémicos de desembocaduras de
rios al Atlantico) (Martin, 2005). Tienen varias especializaciones para vivir en agua dulce, como
la baja concentracion de urea en fluidos corporales, reduccién de la glandula rectal y la modifi-
cacion (reduccion) de las ampollas de Lorenzini para que puedan funcionar en agua dulce (Love-
joy, 1996; Nelson, 2006). Son viviparas y los embriones se alimentan por medio de vellos uteri-
nos que segregan una “leche uterina”; algunos de estos vellos penetran por el espiraculo del
embrion. Aunque tienen un aguijon caudal venenoso, el que los torna entre los peces de agua
dulce mas temidos en la regién Neotropical, los individuos no son peligrosos a menos que sean
pisados. Los integrantes de este grupo presentan baja fecundidad, madurez sexual tardia, y cre-
cimiento lento, lo que las hace muy vulnerables a la extincién. Algunos paises como Alemania,
Estados Unidos y varios asiaticos ya estdn reproduciendo estas especies para el comercio de
animales ornamentales.

Figura 70: Distribucion de Potamotrygonidae.

Es el tnico grupo de Chondrichthyes que se ha diversificado en agua dulce (Lovejoy, 1996).
Se conocen f6siles del Eoceno de este grupo; de Carvalho et al,, (2004) y Brito y Deynat (2004)
plantearon la hipétesis de que el grupo surgié en el Cretacico. Cuatro géneros con 26 especies.
En Argentina un solo género: Potamotrygon con P. amandae, P. brachyura (Figura 69), P. falk-
neri, P. hyxtrix, P. motoro y P. schuhmacheri (Menni y Lucifora, 2007; Lucifora et al, 2016 y 2017).
Es un género de escasa importancia econdmica.
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GYMNURIDAE.— Disco romboidal y extremadamente ancho (1/5 mas ancho que largo; Figura
71); cola pequefia; sin aleta caudal; aleta dorsal y espinas de la cola presentes y venenosas o
ausentes. Viven en mares tropicales y plataforma continental. Los f6siles mas antiguos del grupo
son del Paleoceno tardio (Nelson et al., 2016). En Argentina un género: Gymnura (Gymnura alta-
vela, raya mariposa) (Menni y Lucifora, 2007).

Figura 71: Gymnuridae (Modificado de Nelson, 2006).

MYLIOBATIDAE.— Cabeza que sobresale del disco (Figura 72); dientes dispuestos en mosaico
como la raya aguila que se alimenta de moluscos y crustaceos, aplastando sus conchas con sus
dientes aplanados, otras como la raya diablo y la manta raya filtran el plancton del agua; aleta
dorsal pequefia presente; la mayoria de las especies con una o mas espinas venenosas en la cola;
sin aleta caudal; ojos y espiraculos laterales en la cabeza; cola muy larga, mas que el disco y
cuerpos romboidales bien definidos. Viven en el océano abierto y no en el fondo del mar. Son
excelentes nadadores, algunas especies son no torias por su habilidad de dar saltos muy altos
sobre el agua (Nelson et al., 2016). Este grupo es monofilético (Aschliman et al. 2012a; Naylor et
al. 2012). En Argentina dos géneros: Myliobatis (Myliobatis goodei, chucho; M. ridens, chuchofia-
to) y Mobula hypostoma (raya diablo) (Menni y Lucifora, 2007; Ruocco et al., 2012).

Figura 72: Myliobatidae (Modificado de Nelson, 2006).
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RESUMEN

e Los Chondrichthyes, son vertebrados vertebrados acuaticos conocidos
como peces cartilaginosos, denominacién que hace referencia a que su
esqueleto es de cartilago. frecuentemente con calcificacién prismatica pe-
ricondral, muy raramente osificado.

e Incluye alos Holocephali (quimeras) y los Elasmobranchii (=Neoselachii)
(tiburones, rayas).

e Los dientes no estan fusionados a la mandibula y los van reemplazando
por otros nuevos de forma continua y rapida. Existen dientes aserrados,
con funcién cortadora; dientes afilados, con funcién agarradora y dientes
planos (en muchas rayas) para moler el alimento.

e No poseen opérculo, por lo que es necesario que naden para mantener el
flujo de agua a través de las branquias; carecen también de una vejiga na-
tatoria, en su lugar poseen un higado con altas concentraciones de lipidos
que facilita su flotacion en las columnas de agua.

e Hay aproximadamente 810 spp. de Elasmobranchii (=Neoselachii) en
contraste con las 30 spp. de Holocephali vivientes.

SISTEMATICA
Chondrichthyes
Holocephali
Euselachii
Elasmobranchii (=Neoselachii)
Selachii
Galeomorphi
Squalomorphi
Hexanchida
Squalida
Squatinida
Batomorphi
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Links de Interés

Tiburonpedia - Caracteristicas generales de los tiburones.
International Shark Attack File - Sitio sobre ataques de tiburones a humanos.


http://www.tiburonpedia.com/ataques-de-tiburones-a-humanos/
https://www.floridamuseum.ufl.edu/fish/isaf/home/
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El Mar Argentino es transicional, con aguas templado célidas al norte y templado frias al sur.
La influencia de la Corriente Fria de Malvinas es notoria en el sur, sobre la plataforma patagéni-
ca, y por la region del talud hasta frente a la Provincia de Buenos Aires. Estas caracteristicas
ambientales afectan la composicion y distribucién de los condrictios. El nimero de especies es
moderado (apenas supera el centenar), si se compara con la gran diversidad exhibida en los
mares tropicales y subtropicales del mundo.

En el Atlantico suroccidental (entre los 342 y 552 S) entre la costa y las aguas profundas mas alla
del talud continental se distribuye un total de 37 especies de tiburones, los cuales pueden dividirse
en dos grandes grupos: los pertenecientes a la fauna patagénica y los correspondientes a la fauna
bonaerense. Los tiburones patagénicos estdn comprendidos en la Provincia biogeografica Magalla-
nica, caracterizada principalmente por aguas templadofrias, frias y profundas, y corresponden a
Squalidae (tiburones galludos), Scyliorhinidae (pintarrojas), Somniosidae (dormilones) y Etmopte-
ridae (espinosos). Los tiburones de la region bonaerense forman parte de la Provincia biogeografica
Argentina, y son tipicos de aguas templado-calidas y subtropicales e integran las Familias Triakidae
(cazones y gatuzos), Carcharhinidae (tintoreras y bacotas), Sphyrnidae (martillos) y Odontaspididae
(tiburones toro). Los batoideos que estan presentes en el Mar Argentino estan comprendidos por
siete clados: los torpedos o rayas eléctricas (Torpedinidae y Narcinidae), los peces sierra (Pris-
tidae), las guitarras (Rhinobatidae), las rayas (Arhynchobatidae y Rajidae), y las aguilas de mar
o chuchos (Dasyatidae). En total abarcan aproximadamente 44 especies. Algunos géneros de
Arhynchobatidae y Rajidae presentan una gran diversidad, como Bathyraja con 11 especies, y
Psammobatis con 6. Algunas tienen una amplia distribucién en la plataforma continental argen-
tina, como Zearaja chilensis, Bathyraja brachyurops o Psammobatis normani); otras, en cambio,
estan circunscriptas sélo a la region bonaerense (Psammobatis bergi, Sympterygia acuta) o pata-
gbnica (Batrhyraja magellanica, Psammobatis rudis), e incluso con una especie que so6lo vive en
la interfase de las dos Provincias (Psammobatis lentiginosa; Figueroa et al., 1999; Mabragafia et
al,, 2012).

En las aguas continentales de Argentina, dentro de la cuenca parano platense, se encuentran las
rayas de rio (6 especies, Menni y Lucifora, 2007; Lucifora et al., 2017a), pertenecientes a Potamo-
trygonidae, de abolengo marino y endémicas de América del Sur. Poseen poderoso aguijon en la
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cola, relacionado con glandulas venenosas, similares a las de los miliobatidos. Algunos ejemplares
pueden superar el metro de ancho de disco. Se desconocen muchos aspectos de su biologia. Este
grupo ha sufrido una gran disminucion en la abundancia de varias de las especies, principalmente
por la degradacidin de habitats y la sobrepesca (Lucifora et al.,2017b).

El holocéfalo que habita las aguas frias de la plataforma continental argentina es el pez gallo
o pez elefante (Callorhinchus callorynchus) (Figura 73), pertenece a Callorhinchidae, endémica
del hemisferio sur. Con su tipica prosbocis detecta invertebrados que habitan en el bentos y con
sus dientes en mosaico (Figura 70)) muele las partes duras de sus exoesqueletos. Presentan
importancia comercial, aunque el volumen explotado es bajo. En el Golfo San Matias su captura
es sostenida (Di Gidcomo y Perier, 1991).

Figura 73: Pez gallo o elefante, Callorhinchidae, Callorhinchus callorynchus. Nétese el detalle de la
capsula ovarica a la izquierda y los dientes en mosaico a la derecha.
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Figura 74: Diagrama de las caracteristicas externas de un tiburén.

Los elasmobranquios Pleurotremata, o con forma de tiburén (Figura 74), conforman dos

grandes grupos monofiléticos, los Squalomorphi (con aleta anal ausente) y los Galeomorphi (con
aleta anal presente).
Entre los Galeomorphi, los miembros de Squalidae son los llamados tiburones espinosos, por la

espina que precede a las aletas dorsales. Tienen amplia distribucion dentro de aguas templado frias,
son migradores, de habitos demersal (de fondo) o pelagicos y amplio espectro troéfico. Las dos espe-
cies mas frecuentes en las capturas comerciales de altura en la Patagonia son Squalus acanthias, que
posee manchas (Figura 75) y Squalus mitsukurii, que carece de ellas.
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Figura 75: Tiburdn espinoso o espineto, Squalidae, Squalus acanthias.
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Otro clado de tiburones Squalomorphi es la Somniosidae, propia de aguas del talud continental.
En el Atlantico Sudoccidental se encuentra el tiburén dormilén (Somniosus antarcticus) (Figura
76). Sorprende por su porte (supera los 4 m) y su lentitud; la corona de las escamas placoides que
cubren su cuerpo son de forma conica (Figura 74A) y presentan heterodoncia entre las mandibu-
las superior e inferior (Figura 74B). Es de aguas profundas, pero capturado esporadicamente por
la flota merlucera, cuando asciende a alimentarse de los cardumenes de merluza frente a la Pro-
vincia de Buenos Aires (Cione, 1998; Diaz de Astarloa et al., 1999).

e

Figura 76: Tiburén dormilén, Somniosidae, Somniosus antarcticus. A) escama placoide; B) hetero-
doncia entre los dientes de la mandibula superior e inferior.

Los tiburones linterna (Etmopteridae), desprovistos de aleta anal, también habitan aguas del
talud continental, son negros, tienen fot6foros, un conspicuo 6rgano pineal entre los ojos, hete-
rodoncia dentaria entre mandibulas y sus escamas placoides tienen la corona chata. La especie
que ha aparecido en campafias de evaluacion en aguas profundas es Etmopterus pussilus (Figura
77).

Figura 77: Tiburon linterna, Etmopteridae, Etmopterus pussilus. A) Escamas placoides; B) hetero-
doncia entre los dientes de la mandibula superior e inferior.

Squatinidae estd integrada por tiburones bentdnicos sin aleta anal, deprimidos dorsoventralmen-
te, con la parte anterior de las aletas pectorales no soldadas a la cabeza, por lo que a veces son consi-
derados formas de transicion entre los pleuro y los hipotremados. Son peces voraces que se mantie-
nen al acecho para cazar sus presas. Frente a la Provincia de Buenos Aires es pescado frecuentemen-
te por la flota costera el pez angel Squatina guggenheim (Figura 78). Recientes estudios han demos-
trado que esta especie necesita tres afios para completar su ciclo reproductivo, cualidad que la vuel-
ve muy vulnerable a la la explotacion comercial (Colonello et al.,, 2006).

Figura 78: Pez angel, Squatinidae, Squatina guggenheim.
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El grupo de tiburones que presenta aleta anal esta representado por varios clados en aguas ar-
gentinas. Hexanchidae estd integrado por tiburones primitivos, con un representante en aguas
costeras, el gatopardo (Notorynchus cepedianus) (Figura 79). Es un tiburéon de gran porte, con siete
pares de hendiduras branquiales, que sobrepasa los tres metros de largo, predador y carrofiero,
con heterodoncia conspicua entre ambas mandibulas (Figura 76). Presenta ejemplos de tacticas
colectivas para capturar lobos marinos (Ebert, 2003) y es la tinica especie en esta regién poten-
cialmente peligrosa para el hombre, aunque no se han registrado casos de ataques.
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Figura 79: Gatopardo, Hexanchidae, Notorynchus cepedianus. Nétese la heterodoncia entre los
dientes de la mandibula superior e inferior.

Otro grupo de tiburones con aleta anal son los lamniformes, que son los tiburones considera-
dos mas evolucionados. En las aguas templado calidas del litoral bonaerense se captura regular-
mente el escalandran (Carcharias taurus, Odontaspididae); puede superar los 2 metros de longitud
total, los embriones de las hembras gravidas practican el canibalismo. Como una forma peculiar de
mantener la flotabilidad neutra tragan aire en la superficie, cuando son capturados expulsan este
aire con violencia, produciendo un sonido que les valié el mote de “tiburén toro”. Otro curioso
tiburén lamniforme ocasionalmente observado en aguas templadas de Argentina es el tiburén
peregrino (Cetorhinus maximus, Cetorhinidae) (Figura 80), que alcanza los 9 metros de longitud
total; es pelagico, se alimenta de pequefios organismos por filtracion, para lo cual posee grandes
aberturas branquiales.
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Figura 80: A: Escalandrun, Odontaspididae, Carcharias Taurus, nétese los detalles de las escamas
placoides (izquierda) y de los dientes (derecha); B: tiburéon peregrino, Cetorhinidae, Cetorhinus
maximus.

Lamnidae incluye a los tiburones mas conocidos a nivel mundial, pero que son raramente re-
gistrados en nuestras aguas (Siccardi et al., 1981; Lucifora, 2001; Mabragaiia et al., 2015), como el
blanco (Carcharodon carcharias), el mako (Isurus oxyrinchus), el tiburén sardinero (Lamna nasus),
y el martillo Sphyrna zigaena (Menni y Garcia, 1985) (Figura 81). Los bacotas Carcharhinus plum-
beus y C. leucas (Chiaramonte, 1998) y mas raramente especies epipelagicas oceanicas como el
marrajo Isurus oxyrinchus (Siccardi et al., 1981). Un ejemplar macho juvenil (provisoriamente
determinado como marrajo) de poco mas de un metro de longitud y hallado varado en las costas
de Mar del Plata fue identificado como Lamna nasus a través de la metodologia del Cédigo de Ba-
rras Genético (Mabragaria et al., 2015) (ver box).
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BARCODES

Histéricamente, los métodos de identificacion y clasificacion de peces han
sido basados, principalmente, en caracteristicas morfolégicas visibles. No
obstante, un enfoque integrado de la taxonomia es necesario, debido a la
complejidad de la biologia de las especies que requiere que las fronteras a
nivel especifico sean estudiadas desde perspectivas multidisciplinarias y
complementarias.

Los codigos de barras genéticos (DNA-Barcodes) son secuencias cortas de
una porcion estandarizada del genoma que se utilizan como una herramienta
complementaria a la taxonomia tradicional para la identificacion y descubri-
miento de nuevas especies. En 2003 se propuso el uso de un marcador mole-
cular, el gen citocromo oxidasa subunidad I (COI) del ADNm como un sistema
global para la bioidentificacién de organismos animales. La eficacia del uso
del COI para la identificacién de especies, y como base de un sistema global
de bioidentificacion de animales ha sido demostrada y validada en un amplio
grupo de animales, tanto invertebrados como vertebrados.
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Figura 81: Lamnidae. A) tiburén blanco, Lamnidae, Carcharodon carcharias (nétese el detalle de un
diente); B: marrajo o mako, Isurus oxyrinchus; C) Tiburdn sardinero, Lamna nasus; D) tiburén mar-
tillo, Sphyrna zigaena.

También presenta aleta los intergrantes de Triakidae, con las dos especies de mayor importan-
cia comercial en Argentina, el gatuzo (Mustelus schmitti) y el cazén (Galeorhinus galeus) (Figura
82). Mustelus es de habitos bentopelagicos costeras y de plataforma que alcanzan tallas maximas
de hasta 120 cm, tiene denticién en mosaico, acorde con su alimentacién predominantemente de
invertebrados del fondo (principalmente cangrejos, seguido de los anélidos poliquetos y en tercer
lugar peces pequefios). El cazon, Galeorhinus, alcanza tallas maximas de hasta dos metros, tiene
habitos migradores, utilizando el litoral argentino como area de cria (Tricas et al,, 1998); el ciclo
reproductivo en las hembras es trianual: 1 afio de gestaciéon y 2 de maduracion del foliculo ovarico
(Lucifora, 2003). El cazén es una especie severamente amenazada, en el pasado fue capturado por
su aceite y la vitamina A de su higado y actualmente es muy valorado por su carne.
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Figura 82: Triakidae. A) gatuzo, Mustelus schmitti; B) cazon, Galeorhinus galeus.

Otros dos clados con aleta anal (Galeomorphi), bien representadas en Argentina, son Carchar-
hinidae y Scyliorhinidae. Dentro de la primera sin lugar a dudas el mas buscado por la pesca re-
creativa es el bacota (Carcharhinus brachyurus), esbelto tiburén ictibfago, de gran tamario (Figura
83). Otros bacotas de gran tamafio son Carcharhinus plumbeus y C. leucas (Chiaramonte, 1998). A
Scyliorhinidae pertenece la pintarroja (Schroederichthys bivius; Figura 83), que habita en la plata-
forma patagonica (Figura 83), es el tnico tiburén oviparo del Mar Argentino. Presenta por otra
parte un dimorfismo sexual poco frecuente entre los condrictios: los machos, que no superan el
metro, son mas grandes que las hembras.

A

Figura 83: A) Bacota, Carcharhinidae, Carcharhinus brachyurus; B) Pintarroja, Scyliorhinidae, Sch-
roederichthys bivius (nétese el detalle de la capsula ovarica).

Los condrictios elasmobranquios Hypotremata, o con forma de raya, son deprimidos dorsoven-
tralmente, con las aletas pectorales expandidas hacia adelante y hacia atras, quedando las aberturas
branquiales en posicion infera. Se pueden agrupar en tres tipos principales: formas de transicion,
rayas tipicas, rayas eléctricas y chuchos.

Las formas hipotremadas de transicion, si bien tienen las aberturas branquiales inferas, la
parte posterior del tronco es robusta como la de los tiburones y las aletas dorsales son distin-
guibles a simple vista. Se los conoce con el nombre de guitarras, estdn agrupados en Rhinoba-
tidae. El mas conocido en el litoral bonaerense es la vistosa guitarra chica Zapteryx brevirostris
(Figura 84), que alcanza una talla de 65 cm de longitud total, se alimenta de invertebrados, con
una proporcion significativa de anfioxos (Barbini, 2006); el ciclo reproductivo en las hembras
dura tres afios (Colonello, 2009).

Figura 84: Guitarra chica, Rhinobatidae, Zapteryx brevirostris.
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Las rayas tipicas de Arhynchobatidae y Rajidae, presentan su mayor diversidad a nivel mun-
dial en mares templados; en el Mar Argentino esta representada con 24 especies (Cousseau et
al,, 2007; Diaz de Astarloa et al., 2008), por lo cual es la Familia de condrictios con mayor nime-
ro de especies en el area, desde las formas mas pequefias a nivel mundial, la rayita sin orlas
(Psammobatis rutrum, con una talla maxima observada de 32 cm) (Figura 85) hasta una de las
especies mds grandes, la raya de vientre aspero (Dipturus trachyderma, con una talla maxima
observada de 242 cm). El alto grado de endemismo de las rayas a nivel genérico en el Mar
Argentino s6lo es compartido con Oceania, y estudios recientes estan demostrando un nivel de
especializacion en el espectro tréfico no registrado en otros lugares del mundo.

Figura 85: Rayita sin orlas, Rajidae, Psammobatis rutrum.

Las rayas eléctricas (Torpediniformes) se denominan asi, porque tienen la posibilidad de pro-
ducir descargas a partir de musculatura especializada en las aletas pectorales, el efecto resulta
muy desagradable cuando se toca el dorso de estos peces estando vivos. En el litoral argentino el
mas conocido es el torpedo chico (Discopyge tschudii, Narcinidae) (Figura 86). Como en el caso de
la pintarroja, los machos, que pueden superar los 50 cm de longitud total, son mas grandes que las
hembras. Presentan una marcada especializacidn tréfica a la anelidofagia (Spath, 2014).

Figura 86: Torpedo chico, Narcinidae, Discopyge tschudii.

Los elasmobranquios hipotremados tipo chuchos (Myliobatiformes) se caracterizan en general
por tener un fuerte aguijon con bordes aserrados retrorsos, que puede causar graves heridas a sus
atacantes, muy dolorosas a causa de toxinas liberadas por las glandulas venenosas presentes en el
epitelio que rodea al aguijon (Christiansen y Cousseau, 2005). La mayor diversidad de este grupo
es alcanzada en regiones tropicales y subtropicales, por lo que el nimero de especies en el Mar
Argentino es modesto. El chucho mas conocido en el litoral bonaerense es el hocicudo, Myliobatis
goodei (Myliobatidae) (Figura 87), que llegar a tener 90 cm de ancho de disco; su denticiéon en
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mosaico sirve para moler exoesqueletos y conchillas de organismos del bentos (Ruocco, 2012). Sin
embargo, recientemente fue descripta una nueva especie de chucho para las costas de la Provincia
de Buenos Aires sobre la base de metodologias morfolégicas y moleculares (Ruocco et al.,, 2012)

Figura 87: chucho hocicudo, Myliobatidae, Myliobatis goodei.

Comportamiento de captura de la presa y biomecanica alimenticia de los tiburones
Contrariamente a una extendida creencia, los tiburones no son los carrofieros de las profundi-

dades, que se alimentan de basura o de todo lo que se cruce en su camino. Son carnivoros que
ocupan todos los niveles tréficos y los grandes tiburones como el blanco, bacota y marrajo son los
predadores topes en todas las redes alimenticias marinas (Cortés, 1999). La dieta de la mayoria de
los tiburones incluye peces 6seos y para muchas especies el contenido de peces en los estdbmagos
excede el 90 % de presencia de peces, particularmente para especies del género Carcharhinus,
martillos (Sphyrnidae), tibur6n sardinero (Lamna nasus) (Figura 81). La dieta de los grandes tibu-
rones como el tigre, marrajo o tintoreras incluye una gran variedad de vertebrados como peces,
tortugas y aves marinas. Grandes mamiferos marinos como focas, lobos marinos y delfines son
devorados por el tiburén blanco adulto y por otros escualos como el tiburén dormilén Somniosus
antarcticus (Diaz de Astarloa et al., 1999).

Una de las particularidades del mecanismo alimentario de los elasmobranquios en general, y
de los tiburones en particular, es la notable diversidad funcional a pesar de la simplicidad morfo-
logica del aparato masticador (Motta, 2004). Comparando el esqueleto de un pez 6seo, en el cual
hay 63 huesos estan involucrados en la alimentacidn, el aparato masticador de un tiburén esta
constituido por sélo 10 elementos cartilaginosos. Ademas, los tiburones carecen, a diferencia de la
mayoria de los osteictios, de elementos faringeos que ayuden en el procesamiento del alimento.
Sin embargo, esta ausencia no impide que los tiburones efectiien un asombroso despliegue de
diversos mecanismos alimentarios y de comportamiento. Los tiburones pueden capturar a sus
presas por diversos métodos (golpes con el hocico, mordiscos, succion, filtracién) y los convierte
en predadores muy especializados y eficientes.

Algunas de las diferencias anatémicas mas importantes entre los tiburones y muchos peces
0seos se encuentran en la construccién de las mandibulas, en el modo en que éstas estan suspen-
didas en el craneo y especialmente en la organizacién y mecanica del crecimiento de los dientes
(Figura 37). Tanto la mandibula superior como la inferior llevan una serie completa de dientes
dispuesta en hileras. Cuando algunos de los dientes de la hilera mas externa se pierden durante el
ataque, éstos son reemplazados por nuevos dientes que se forman en las hileras mas internas de la
boca.

El comportamiento predatorio de los tiburones en general es poco conocido en comparacién
con el de los peces 6seos, y la razon es inherente a la dificultad de estudiar a los tiburones en su
habitat natural. Los grandes tiburones pelagicos y oceanicos probablemente sean los menos cono-
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cidos, si bien recientemente el uso de cAmaras submarinas y estudios telemétricos (Motta, 2004)
han arrojado luz sobre los patrones de alimentaciéon en tiburones. Cémo los tiburones se aproxi-
man a su presa y luego la cazan es uno de los aspectos del comportamiento alimentario menos
conocido. En general cazan al acecho, aproximandose a su presa lentamente. El tibur6n blanco
ocupa gran parte de su tiempo nadando alrededor de su presa antes de interceptarla y eventual-
mente capturarla. Por ejemplo, algunos tiburones pueden ser vistos cerca de potenciales presas
incluso durante 2 horas y sin siquiera morderla (Motta, 2004). La mordedura es el método de
captura mas comun observado en tiburones. Suelen efectuar mordiscos y se retiran. Cuando su
victima se desangra o esta débil, vuelven a atacarla hasta matarla totalmente. Engulle a su presa
completa o la secciona en pedazos mas pequefios. El tiburén dormilén (Somniosus antarcticus) de
aguas profundas de mas de 500 m de profundidad, presenta un comportamiento alimentario par-
ticular. Los dientes de la mandibula superior son largos y puntiagudos, muy distintos a los de la
mandibula inferior, que son oblicuos, afilados y proximos entre si (Diaz de Astarloa, et al., 1999)
(Figura 76B); estos dientes le permiten “excavar” grandes trozos de carne de ceticeos muertos y
probablemente arrancan rapidamente la cabeza de focas y lobos marinos antes de alimentarse de
sus cadaveres.

Estructura, mecanica de crecimiento y funcionalidad de los dientes
Los dientes se disponen en hileras ordenadas sobre ambas mandibulas. Una corona de esmalte

forma el borde cortante principal del diente. A lo largo de los bordes posteriores se desarrollan
nuevas hileras de dientes que migran hacia delante a medida que aumentan de tamafio. Este su-
ministro constante de dientes es para sustituir aquéllos desgastados o perdidos durante el uso. En
algunos tiburones como los gatuzos (Mustelus spp.), y en la mayoria de los batoideos (rayas y afi-
nes) los dientes forman placas dentarias planas pavimentosas de funcién trituradora.

El reemplazo de los dientes se produce a intervalos regulares y la tasa de reemplazo varia se-
gun la especie, y es afectada por la edad, dieta, cambios estacionales y temperatura del agua. Para
la mayoria de las especies unos pocos dientes son reemplazados cada vez, y la tasa de reemplazo
se mide por el tiempo de movimiento de un diente de la hilera lingual (la mas interna) a la hilera
funcional (la mas externa) y varia de 9 a 12 dias para el tiburén leopardo (Triakis semifasciata)
hasta 50 a 70 dias para otras especies. Los dientes de los grandes tiburones predadores son uni-
cuspidados, de bordes lisos y cortantes (marrajo) (Figura 81B). Existe heterodoncia sexual en
muchas especies, siendo los dientes de machos adultos de formas diferentes a los de las hembras o
machos inmaduros. Este dimorfismo pareciera estar mas relacionado con el cortejo sexual, en el
que los machos sujetan a las hembras con sus dientes, mas que a diferencias en la dieta (Wether-
bee y Cortés, 2004). La diversidad de formas en las ctispides dentarias es atribuida a distintos
roles funcionales en la masticacion: captura, desgarro, corte, molienda. Los dientes con ctspides
largas, puntiagudas y delgadas como el escalandrin (Figura 80A), el marrajo o mako son aptos
para desgarrar. Los del tiburdn tigre (Galeocerdo cuvier) Cambiar por Carcharodon o Lamna nasus
(Figura 81) en cambio, presenta dientes con bordes aserrados y en forma de cresta de gallo que,
combinados con la fuerza de las mandibulas, son apropiados para perforar y cortar. Distintos an-
gulos de insercion de los dientes del escalandrin sugieren un mecanismo funcional diferente de
ambas mandibulas, probablemente relacionados con una funcién inicial de sujecién de la presa
seguido de la perforacion por parte de los dientes superiores (Lucifora et al., 2001).

Modalidades reproductivas de condrictios del Mar Argentino
El éxito evolutivo de los condrictios puede atribuirse en parte, a las complejas estrategias re-

productivas que ha desarrollado. De acuerdo al tipo de paricién, los condrictios pueden clasifi-
carse en oviparos (desarrollo externo al cuerpo de la madre) o viviparos (desarrollo en el inte-
rior del cuerpo de la madre y paricion de crias vivas). A su vez, segun el aporta de nutrientes que
recibe el embridn, se pueden clasificar en lecitotroéficos (el desarrollo del embridén depende ex-
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clusivamente del vitelo) o matrotroficos (el desarrollo es suplementado por aporte adicional de
nutrientes) (Carrier et al., 2004).

El oviparismo es un modo lecitotréfico, que consiste en la produccion de huevos fertilizados
que son envueltos en una capsula coriacea y liberados al fondo marino. Estas son producidas en
la glandula oviductal (exclusiva de los condrictios), ubicada en la primera porcién del tracto
reproductivo de las hembras. El proceso de formacion de la capsula es muy rapido (12-24 hs)
permaneciendo un corto periodo en el uUtero, para ser luego liberada al exterior (Hamlett y
Koob, 1999). El desarrollo posterior del embrién hasta su eclosién ocurre dentro de la capsula y
puede tener una duraciéon de unos pocos meses a varios anos de acuerdo con las especies y el
hébitat; y es un periodo durante el cual el embrién se alimenta del vitelo y obtiene agua y mine-
rales del medio externo (Berestovskii, 1994; Jafiez y Sueiro, 2007; Mabragafia et al., 2015b). Las
capsulas presentan caracteristicas morfologicas que permiten distinguirlas entre si (Figura 88;
Ebert and Davis 2007; Mabragaiia et al., 2011). De este modo pueden proveer informacidn sobre
relaciones filogenéticas (Fischer et al. 2014), distribucién y biologia reproductiva de las espe-
cies, permitiendo identificar sitios y épocas de oviposiciéon (Vazquez et al., 2016), y conocer
sobre su fertilidad y periodo de incubacién (Mabragafa et al., 2015). En el Atlantico Sudocciden-
tal (ASO) esta modalidad reproductiva se observa en todas las rayas verdaderas (Rajiformes), el
tiburdn pintarroja Schroederichthys bivius y el pez gallo Callorhinchus callorynchus.

Figura 88: Capsulas de huevo de diferentes especies de condrictios oviparos del Mar Argentino.

Las especies viviparas retienen sus embriones en el dtero durante todo el periodo de desa-
rrollo. Eso hace que el embrién nace totalmente desarrollado como una copia en miniatura del
adulto. Dependiendo del tipo de nutricion de los embriones encontramos 4 modalidades repro-
ductivas:

(1) Viviparidad lecitotrdfica: dentro de este grupo se encuentran aquellos cuyos embriones
dependen solamente del vitelo depositado en el huevo al comienzo de la ovulacién. Los embrio-
nes son retenidos en el Utero solamente como proteccidn, pero no reciben ningiin suplemento
en su nutricion por parte de la madre durante la gestacion. Consecuentemente, al igual que en
las formas oviparas, las crias al nacer son de pequefio tamafio, debido a la cantidad finita de
nutrientes disponible en el saco vitelino. En general el proceso de gestacion en las especies que
tienen este modo reproductivo es relativamente largo (por ejemplo, en S. acanthias puede durar
entre 18 y 20 meses; en el cazdn Galeorhinus galeus 2 anos, Lucifora, 2003). Un cuarto de las
especies actuales de condrictios utilizan esta modalidad reproductiva. Ejemplos en el ASO: El
espineto Squalus acanthias, el cazédn Galeorhinus galeus, el pez angel Squatina guggenheim, la
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guitarra grande Rhinobatos horkelii, la guitarra chica Zapterix brevirostris y los torpedos (Narci-
nidae y Torpedinidae).

(2) Viviparidad histotrofica: es una forma de reproduccién matrotroéfica, comin en Mylio-
batiformes. Una region del epitelio uterino forma largos filamentos denominados trofonemata.
Estos filamentos secretan una leche uterina nutritiva (histétrofo) rica en proteinas y lipidos que
es ingerido por los embriones. El resultado es que los embriones alcanzan una talla relativamen-
te grande dentro del ttero (20 cm ancho del disco en M. goodei, Ruocco, 2012) un crecimiento
del 1600 al 5000% en contenido orgénico. La histotrofia lipidica es bien diferente de la histotro-
fia limitada o incipiente que consiste en la secrecién uterina de una mucosa rica en polisacaridos
que es ingerida por los embriones. Esta modalidad se ha registrado en el gatuzo Mustelus schmit-
ti (Orlando et al.,, 2015).

(3) Oofagia: es una forma de viviparidad matrotrofica en la cual luego de la nutricién inicial
a partir del saco vitelino, los embriones se alimentan de huevos no fertilizados para desarrollar-
se. Como resultado los neonatos son muy grandes en algunas especies (> 100 cm). La oofagia es
el modo reproductivo en todos los Lamniformes y evoluciond en sélo una pequefia familia den-
tro de los Carchariniformes (Pseudotriakidae). La adelfofagia (o canibalismo intrauterino) es
una forma de oofagia en la cual los embriones mas desarrollados en cada utero consumen a los
embriones mas pequefios y luego depende de los huevos no fertilizados que la madre va produ-
ciendo. En el Atlantico Sudoccidental esta modalidad se observa en Lamna nasus y en Carcharias
taurus.

(4) Viviparidad placentaria: este tipo de reproduccidon tiene lugar solo en el 10% de las es-
pecies conocidas. En todos los casos, la primera etapa del desarrollo embrionario es similar a la
de los otros modos matrotroéficos, en la cual los embriones estan encapsulados en alguna forma
de capsula y crecen a expensas de los nutrientes aportados por el vitelo almacenados en el saco
vitelino. A partir de la mitad de la gestacion las secreciones uterinas aumentan mientras decli-
nan las reservas vitelinas y en el tercer y ultimo periodo se forma la placenta que es en realidad,
el saco vitelino transformado en una placenta epiteliocorial. Las especializaciones uterinas son
concomitantes con la placentaciéon. En algunas especies el cordén umbilical desarrolla vellosida-
des externas que pueden servir como areas de absorcién paraplacentarias. La envoltura tercia-
ria es reducida en grosor demostrando cambios en la funcionalidad de la glandula oviductal. La
envoltura de estos embriones no es una capsula sino una membrana delgada y transparente que
se mantiene durante toda la gestacidn. En la mayoria de las especies, todo el intercambio meta-
boélico entre el Gtero y el embridn se realiza a través de la envoltura del huevo. La placenta per-
siste hasta que la gestacion finaliza. En el Atlantico Sudoccidental esta modalidad reproductiva
se ha registrado en el tiburén azul Prionace glauca cuya gestacion es de 9 a 13 meses, produ-
ciendo alrededor de 30 embriones (Stevens, 2009).
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Osteichthyes

(Sarcopterygii + Actinopterygii)

DIAGNOSIS

e Con hueso endocondral (esponjoso y celular) y dérmico. Craneo y cinturas recubiertas
por grandes huesos dérmicos.

e (Con escamas 0seas en el cuerpo y aletas.

e Neurocraneo con suturas marcadas.

¢ Quijada superior formada por maxilar y premaxilar.

e Dientes generalmente fusionados a los huesos.

e Aberturas nasales (narinas) dobles y mas o menos dorsales.

e Desarrollo de un aparato opercular dérmico (con la peculiar cintura pectoral asociada)
y branquiostegos (huesos largos y finos, en la porcién ventral de la membrana que cu-
bre las branquias).

e Aletas pares flexibles utilizadas para maniobrar. Sostenidas por radios (actinotriquia,
también presentes en Chondrichthyes), generalmente segmentados y recubiertos por
huesos dérmicos (lepidotriquia; posiblemente derivados de escamas, ya que algunos
conservan recubrimiento de ganoina o cosmina; Johanson et al., 2005; Benton, 2015).
Los lepidotricos permiten el firme sostén de aletas membranosas muy finas.

e Musculatura de las aletas (y de los miembros de tetrapodos) formada a partir del me-
sénquima (en Chondrichthyes aparece a partir de extensiones somiticas epiteliales;
Neytetal, 2000).

e Con pulmdn (o su derivado, la vejiga natatoria, que puede estar unida, en los peces fi-
séstomos, o no, en los fisoclistos, al tubo digestivo; Figura 89).

e Ausencia de soportes endoesqueléticos externos a las branquias.

e Presencia de dientes en el paladar (Maisey, 1988).

e Ojos con anillo esclerético formado por cuatro osiculos. Presencia de conos dobles en la
retina (posteriormente se pierden sélo en Eutheria; Rowe, 2000), que permiten ver mas
colores que con conos simples.

e Piel con glandulas mucosas, cuya secreciéon permite mejorar la hidrodinamia y la pro-
teccidn contra predadores e infecciones.

Los caracteres apomorficos de Osteichthyes no incluyen la mera presencia de hueso ya que
éste habia aparecido anteriormente (hueso pericondral) en grupos devénicos como en los Cra-
niata fosiles mas basales, en placodermos y acantodios (Donoghue et al.,, 2006). Si bien el hueso
celular es tipico de los grupos basales de Osteichthyes, en la mayoria de Euteleostei (excepto
Ostariophysi), el hueso es acelular (Kranenbarg et al., 2005). Los grupos basales tienen valvula
espiral en el intestino (ausente en los mas derivados).
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La presencia de pulmones es un caracter ancestral en peces, siendo la vejiga natatoria un de-
rivado especializado del pulmén (definiéndolo a éste como un derivado de la parte ventral de la
faringe). La respiracion de aire en peces ha aparecido independientemente miultiples veces (en-
tre 38 y 67 eventos independientes; Graham, 1997).
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Polypteriformes Chondrostei Halecomorphi  Teleostei Dipoi Tetrapoda
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! natatoria
,

Chondrichthyes|
Sarcopterygii

JActi nopterygii

Osteichthyes (pulmones presentes)

Figura 89: Evolucion de los pulmones; en linea de puntos la modificacidn en vejiga natatoria (Basa-
do en Kardong, 1998).

El nombre Osteichthyes fue usado por mucho tiempo para designar al grupo parafilético
formado por Actinopterygii y Sarcopterygii, pero excluyendo a Tetrapoda. Actualmente el tér-
mino comprende a todos sus descendientes, incluyendo a Tetrapoda (Figura 90). Hay dos gran-
des clados, Actinopterygii y Sarcopterygii (Figura 90; Tabla 3).

ACTINOPTERYGII
) Cladistia

OSTEICHTHYES Actinopteri

Actinistia
SARCOPTERYGII ; :
Dipnoi

Tetrapoda

Figura 90: Filogenia de los grupos actuales de Osteichthyes.

Hemos adoptado, con muy pequefias modificaciones, la sistematica de Nelson et al. (2016)
porque este libro es un referente en la sistematica de Osteichthyes. Este libro brinda mucha
informacion sobre el estado actual de la sistematica y filogenia de cada grupo. Para el tratamien-
to de la fauna argentina hemos utilizado principalmente los libros de Casciota et al. (2005),
Liotta (2005), Menni (2004), Monasterio de Gonzo (2003), Lépez et al. (2003), Cousseau y Per-
rota (1998), Casciotta et al. (2005), Cousseau et al. (2010), Mirande y Koerber (2015), Koerber
etal. (2017).
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ACTINOPTERYGII SARCOPTERYGII
Aletas pares Ictiopterigio Arquipterigio
Aletas pares Membranosas Carnosas y lobuladas
Aletas pares Movimiento sincrénico Movimiento alternado
Escamas Ganoides Cosmoides
Aleta dorsal Unica (con reversiones) Doble
Lébulo dorsal de la aleta cau- Puede faltar Presente

dal

Huesos operculares
Suspension Mandibular
Anillo esclerotico

Sin escamoso
Hiostilica
Cuatro o menos osiculos

Con escamoso
Autostilica secundaria
Mais de cuatro osiculos

Tabla 3: Comparacion de caracteres entre Actinopterygii y Sarcopterygii.

OSTEICHTHYES
ACTINOPTERYGII
CLADISTIA
POLYPTERIFORMES
POLYPTERIDAE
ACTINOPTERI
CHONDROSTEI
ACIPENSERIFORMES
ACIPENSERIDAE
POLYODONTIDAE
NEOPTERYGII
HOLOSTEI
AMIIFORMES
AMIIDAE
LEPISOSTEIFORMES
LEPISOSTEIDAE
TELEOSTEI
ELOPOMORPHA
ELOPIFORMES
ELOPIDAE
MEGALOPIDAE
ALBULIFORMES
ALBULIDAE
NOTACANTHIFORMES
HALOSAURIDAE
NOTACANTHIDAE
ANGUILLIFORMES
ANGUILLIDAE
CONGRIDAE
EURYPHARYNGIDAE
MURAENESOCIDAE
MURAENIDAE
NEMICHTHYIDAE
OPHICHTHIDAE

SACCOPHARYNGIDAE

SISTEMATICA

SERRIVOMERIDAE
CHLOPSIDAE
COLOCONGRIDAE
CYEMATIDAE
DERICHTHYIDAE
HETERENCHELYIDAE
MONOGNATHIDAE
MORINGUIDAE
MYROCONGRIDAE
NETTASTOMATIDAE
PROTANGUILLIDAE
SYNAPHOBRANCHIDAE
OSTEOGLOSSOMORPHA
HIODONTIFORMES
HIODONTIDAE
OSTEOGLOSSIFORMES
GYMNARCHIDAE
MORMYRIDAE
NOTOPTERIDAE
OSTEOGLOSSIDAE
PANTODONTIDAE
CLUPEOCEPHALA

OTOMORPHA
CLUPEI

CLUPEIFORMES
DENTICIPITIDAE
CHIROCENTRIDAE
ENGRAULIDAE
PRISTIGASTERIDAE
DUSSUMIERIIDAE

ALEPOCEPHALIFORMES
ALEPOCEPHALIDAE
PLATYTROCTIDAE

OSTARIOPHYSI
ANOTOPHYSA
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GONORYNCHIFORMES
GONORYNCHIDAE
CHANIDAE
KNERIIDAE

OTOPHYSA

CYPRINIFORMES
BOTIIDAE
CATOSTOMIDAE
COBITIDAE
CYPRINIDAE
GYRINOCHEILIDAE
NEMACHEILIDAE
BALITORIDAE
BARBUCCIDAE
ELLOPOSTOMATIDAE
PSILORHYNCHIDAE
SERPENTICOBITIDAE
VAILLANTELLIDAE

CHARACIPHYSAE

GYMNOTIFORMES
GYMNOTIDAE
APTERONOTIDAE
RHAMPHICHTHYIDAE
STERNOPYGIDAE

CHARACIFORMES
CITHARINIDAE
DISTICHODONTIDAE
ACESTRORHYNCHIDAE
ALESTIDAE
BRYCONIDAE
CHALCEIDAE
CHARACIDAE
CHILODONTIDAE
CRENUCHIDAE
CTENOLUCIIDAE
CYNODONTIDAE
ERYTHRINIDAE
GASTEROPELECIDAE
HEMIODONTIDAE
HEPSETIDAE
LEBIASINIDAE
PARODONTIDAE
PROCHILODONTIDAE
SERRASALMIDAE
TRIPORTHEIDAE
ANOSTOMIDAE
CURIMATIDAE
IGUANODECTIDAE

SILURIFORMES
ASTROBLEPIDAE
CALLICHTHYIDAE

LORICARIIDAE
NEMATOGENYIDAE
TRICHOMYCTERIDAE
SCOLOPLACIDAE
DIPLOMYSTIDAE
AKYSIDAE
AMBLYCIPITIDAE
AMPHILIIDAE
ANCHARIIDAE
ARIIDAE
AUCHENIPTERIDAE
BAGRIDAE
CETOPSIDAE
CHACIDAE
CLARIIDAE
CLAROTEIDAE
CRANOGLANIDIDAE
DORADIDAE
HEPTAPTERIDAE
HETEROPNEUSTIDAE
HORABAGRIDAE
ICTALURIDAE
MALAPTERURIDAE
MOCHOKIDAE
PANGASIIDAE
PIMELODIDAE
PLOTOSIDAE
PSEUDOPIMELODIDAE
SCHILBEIDAE
SILURIDAE
SISORIDAE
ASPREDINIDAE
AUSTROGLANIDIDAE
ERETHISTIDAE
LACANTUNIIDAE

EUTELEOSTEOMORPHA

LEPIDOGALAXIIFORMES
LEPIDOGALAXIIDAE
GALAXIIFORMES
GALAXIIDAE
ARGENTINIFORMES
ARGENTINIDAE
BATHYLAGIDAE
MICROSTOMATIDAE
OPISTHOPROCTIDAE
SALMONIFORMES
SALMONIDAE
ESOCIFORMES
ESOCIDAE
UMBRIDAE
STOMIATIFORMES
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DIPLOPHIDAE
GONOSTOMATIDAE
PHOSICHTHYIDAE
STERNOPTYCHIDAE
STOMIIDAE
OSMERIFORMES
OSMERIDAE
PLECOGLOSSIDAE
RETROPINNIDAE
SALANGIDAE
NEOTELEOSTEI
ATELEOPODIFORMES
ATELEOPODIDAE
AULOPIFORMES
AULOPIDAE
PSEUDOTRICHONOTIDAE
SYNODONTIDAE
PARAULOPIDAE
ALEPISAURIDAE
BATHYSAURIDAE
CHLOROPHTHALMIDAE
EVERMANNELLIDAE
GIGANTURIDAE
IPNOPIDAE
NOTOSUDIDAE
PARALEPIDIDAE
SCOPELARCHIDAE
SUDIDAE
BATHYSAUROIDIDAE
BATHYSAUROPSIDAE
MYCTOPHIFORMES
MYCTOPHIDAE
NEOSCOPELIDAE
LAMPRIDIFORMES
LAMPRIDIDAE
LOPHOTIDAE
REGALECIDAE
TRACHIPTERIDAE
RADIICEPHALIDAE
VELIFERIDAE
PARACANTHOMORPHACEA
PERCOPSIFORMES
AMBLYOPSIDAE
APHREDODERIDAE
PERCOPSIDAE
ZEIFORMES
PARAZENIDAE
ZEIDAE
ZENIONIDAE
CYTTIDAE
GRAMMICOLEPIDIDAE

OREOSOMATIDAE
STYLEPHORIFORMES
STYLEPHORIDAE
GADIFORMES
MACROURIDAE
STEINDACHNERIIDAE
GADIDAE
GAIDROPSARIDAE
LOTIDAE
MERLUCCIIDAE
MORIDAE
PHYCIDAE
BREGMACEROTIDAE
EUCLICHTHYIDAE
MELANONIDAE
MURAENOLEPIDIDAE
POLYMIXIIFORMES
POLYMIXIIDAE
BERYCIFORMES
ANOMALOPIDAE
ANOPLOGASTRIDAE
BARBOURISIIDAE
BERYCIDAE
CETOMIMIDAE
DIRETMIDAE
MELAMPHAIDAE
MONOCENTRIDAE
RONDELETIIDAE
STEPHANOBERYCIDAE
TRACHICHTHYIDAE
GIBBERICHTHYIDAE
HISPIDOBERYCIDAE
HOLOCENTRIFORMES
HOLOCENTRIDAE
OPHIDIIFORMES
CARAPIDAE
OPHIDIIDAE
APHYONIDAE
BYTHITIDAE
BATRACHOIDIFORMES
BATRACHOIDIDAE
KURTIFORMES
KURTIDAE
APOGONIDAE
GOBIIFORMES
ODONTOBUTIDAE
ELEOTRIDAE
GOBIIDAE
KRAEMERIIDAE
RHYACICHTHYIDAE
SCHINDLERIIDAE
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THALASSELEOTRIDIDAE

XENISTHMIDAE
SYNGNATHIFORMES
AULOSTOMIDAE
CENTRISCIDAE
FISTULARIIDAE
SYNGNATHIDAE
PEGASIDAE
SOLENOSTOMIDAE
DACTYLOPTERIDAE
CALLIONYMIDAE
DRACONETTIDAE
MULLIDAE
SCOMBRIFORMES
ARIOMMATIDAE
ARRIPIDAE
BRAMIDAE
CARISTIIDAE
CENTROLOPHIDAE
CHIASMODONTIDAE
GEMPYLIDAE
ICOSTEIDAE
NOMEIDAE
POMATOMIDAE
SCOMBRIDAE
SCOMBROLABRACIDAE
STROMATEIDAE
TRICHIURIDAE
AMARSIPIDAE
SCOMBROPIDAE
TETRAGONURIDAE
SYNBRANCHIFORMES
MASTACEMBELIDAE
CHAUDHURIIDAE
INDOSTOMIDAE
SYNBRANCHIDAE
ANABANTIFORMES
ANABANTIDAE
HELOSTOMATIDAE
OSPHRONEMIDAE
CHANNIDAE
BADIDAE
NANDIDAE
PRISTOLEPIDIDAE
ISTIOPHORIFORMES
ISTIOPHORIDAE
XIPHIIDAE
CARANGIFORMES
CARANGIDAE
CORYPHAENIDAE
ECHENEIDAE

NEMATISTIIDAE
RACHYCENTRIDAE

PLEURONECTIFORMES

PSETTODIDAE
ACHIRIDAE
BOTHIDAE
CITHARIDAE
CYNOGLOSSIDAE
PARALICHTHYIDAE
PLEURONECTIDAE
POECILOPSETTIDAE
RHOMBOSOLEIDAE
SAMARIDAE
SCOPHTHALMIDAE
SOLEIDAE
PARALICHTHODIDAE

OVALENTARIA
CICHLIFORMES

CICHLIDAE

PHOLIDICHTHYIFORMES

PHOLIDICHTHYIDAE

ATHERINOMORPHAE
ATHERINIFORMES

ATHERINIDAE
ATHERINOPSIDAE
BEDOTIIDAE
ISONIDAE
MELANOTAENIIDAE
PHALLOSTETHIDAE
PSEUDOMUGILIDAE
TELMATHERINIDAE
DENTATHERINIDAE
NOTOCHEIRIDAE

BELONIFORMES

ADRIANICHTHYIDAE
BELONIDAE
EXOCOETIDAE
HEMIRAMPHIDAE
ZENARCHOPTERIDAE

CYPRINODONTIFORMES

APLOCHEILIDAE
CYPRINODONTIDAE
FUNDULIDAE
POECILIIDAE
ANABLEPIDAE
GOODEIDAE
PROFUNDULIDAE
VALENCIIDAE

MUGILIFORMES

MUGILIDAE

BLENNIIFORMES
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GOBIESOCIDAE
BLENNIIDAE
CHAENOPSIDAE
CLINIDAE
DACTYLOSCOPIDAE
LABRISOMIDAE
TRIPTERYGIIDAE

EUPERCARIA

URANOSCOPIFORMES
AMMODYTIDAE
CHEIMARRICHTHYIDAE
PINGUIPEDIDAE
URANOSCOPIDAE

LABRIFORMES SENSU STRICTO
LABRIDAE
ODACIDAE

LOBOTIFORMES
DATNIOIDIDAE
LOBOTIDAE

EPHIPPIFORMES
DREPANEIDAE
EPHIPPIDAE

SPARIFORMES SENSU AKAZAKI
LETHRINIDAE
SPARIDAE
NEMIPTERIDAE
CENTRACANTHIDAE

CHAETODONTIFORMES
CHAETODONTIDAE
LEIOGNATHIDAE

LOPHIIFORMES
LOPHIIDAE
ANTENNARIIDAE
BRACHIONICHTHYIDAE
LOPHICHTHYIDAE
TETRABRACHIIDAE
CHAUNACIDAE
OGCOCEPHALIDAE
CERATIIDAE
GIGANTACTINIDAE
HIMANTOLOPHIDAE
MELANOCETIDAE
ONEIRODIDAE
CAULOPHRYNIDAE
CENTROPHRYNIDAE
DICERATIIDAE
LINOPHRYNIDAE
NEOCERATIIDAE
THAUMATICHTHYIDAE

TETRAODONTIFORMES
TRIACANTHODIDAE

TRIACANTHIDAE
DIODONTIDAE
TETRAODONTIDAE
MOLIDAE
BALISTIDAE
MONACANTHIDAE
ARACANIDAE
OSTRACIIDAE
TRIODONTIDAE
ACANTHURIFORMES
ACANTHURIDAE
LUVARIDAE
ZANCLIDAE
PEMPHERIFORMES
ACROPOMATIDAE
BANJOSIDAE
CREEDIIDAE
EPIGONIDAE
GLAUCOSOMATIDAE
HOWELLIDAE
LATEOLABRACIDAE
OSTRACOBERYCIDAE
PEMPHERIDAE
PENTACEROTIDAE
PERCOPHIDAE
POLYPRIONIDAE
LEPTOSCOPIDAE
CENTRARCHIFORMES
CENTRARCHIDAE
ELASSOMATIDAE
ENOPLOSIDAE
SINIPERCIDAE
CHEILODACTYLIDAE
CIRRHITIDAE
PERCICHTHYIDAE
GIRELLIDAE
KUHLIIDAE
KYPHOSIDAE
OPLEGNATHIDAE
TERAPONTIDAE

PERCIFORMES

APISTIDAE
APLOACTINIDAE
CONGIOPODIDAE
ESCHMEYERIDAE
GNATHANACANTHIDAE
NEOSEBASTIDAE
PATAECIDAE
PERRYENIDAE
PLECTROGENIIDAE
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ZANCLORHYNCHIDAE
BEMBROPIDAE
HOPLICHTHYIDAE
PLATYCEPHALIDAE
SERRANIDAE
NIPHONIDAE
PERCIDAE
TRACHINIDAE
ARTEDIDRACONIDAE
BATHYDRACONIDAE
BOVICHTIDAE
CHANNICHTHYIDAE
ELEGINOPSIDAE
HARPAGIFERIDAE
NOTOTHENIIDAE
PSEUDAPHRITIDAE
SCORPAENIDAE
SEBASTIDAE
SETARCHIDAE
SYNANCEIIDAE
TETRAROGIDAE
BEMBRIDAE
PARABEMBRIDAE
PERISTEDIIDAE
TRIGLIDAE
ANOPLOPOMATIDAE
AULORHYNCHIDAE
GASTEROSTEIDAE
HYPOPTYCHIDAE
ANARHICHADIDAE
BATHYMASTERIDAE
CRYPTACANTHODIDAE

STICHAEIDAE
PHOLIDAE
ZAPRORIDAE
ZOARCIDAE
PTILICHTHYIDAE
SCYTALINIDAE
HEXAGRAMMIDAE
ZANIOLEPIDIDAE
AGONIDAE
COTTIDAE
CYCLOPTERIDAE
LIPARIDAE
PSYCHROLUTIDAE
SCORPAENICHTHYIDAE
TRICHODONTIDAE
JORDANIIDAE
EREUNIIDAE
NORMANICHTHYIDAE
RHAMPHOCOTTIDAE
SARCOPTERYGII
COELACANTHIMORPHA (= ACTINISTIA)
COELACANTHIFORMES
LATIMERIIDAE
DIPNOTETRAPODOMORPHA
DIPNOMORPHA
CERATODONTAE
CERATODONTIFORMES
NEOCERATODONTIDAE
LEPIDOSIRENIDAE
PROTOPTERIDAE
TETRAPODOMORPHA
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Figura 91: Filogenia de Osteichthyes (Figura de Betancur-R et al., 2017; con permiso).
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Actinopterygii

DIAGNOSIS

e Aletas pares con mas de un elemento basal “en abanico”. Hay pro- meso- y metapterigio.

¢ Elementos de la cintura pectoral agrandados (metapterigios).

e Radios medios de las aletas se unen a elementos esqueléticos que no se extienden en la
aleta.

e Aleta dorsal tnica (se pierde la aleta dorsal anterior; revertido en Acanthopterygii; Ma-
bee et al., 2002) (Revertido en Acantopterygii).

e Escamas de tipo ganoideas con una capa de esmalte (tradicionalmente llamada ganoi-
na) o elasmoideas (capa de esmalte reducida). Con articulacién entre las escamas de
una hilera, con un condilo que encaja en un acetabulo de la escama precedente.

e Suspension mandibular hiostilica.

e Dientes con un capuchén de acrodina (Gayet et al., 2002); la acrodina es un tejido hi-
permineralizado transparente, proveniente del ectodermo y ectomesénquima. La den-
tina, proveniente Uinicamente del ectodermo, esta restringida a la base de los dientes
(Ax,2003).

e (Canal laterosensorial en el dentario (Gardiner et al., 2003).

Otros caracteres, no diagnosticos, incluyen la frecuente ausencia de espiraculo; coanas inter-
nas ausentes; narinas usualmente en posicion alta en la cabeza; espiraculo usualmente ausente;
aleta caudal heterocerca en los grupos basales que se modifica en dificerca u homocerca en los
mas derivados (Gemballa, 2004).

Este grupo no estd diagnosticado por muchos caracteres derivados, pero no hay mayores
dudas sobre su monofilia (Sallan, 2014; Nelson et al., 2016; Mirande, 2017). Comprende la mas
grande radiacion de peces, e incluye a Cladistia y Actinopteri (Figura 92). Estd compuesto por 72
grupos, y mas de 30500 especies (Nelson et al., 2016; Betancur-R et al.,, 2017). Hay muchos gru-
pos fosiles basales en esta radiacion (e.g. Palaeonisciformes, Perleidiformes, etc.).
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Cladistia
ACTINOPTERYGII
Chondrostei
ACTINOPTERI HOLOSTEI
) Lepisosteiformes
NEOPTERYGII \\
Amiiformes

TELEOSTEI Elopomorpha
Osteoglossomorpha

Otomorpha

Euteleostei

Figura 92: Filogenia de Actinopterygii (Basada en Mirande, 2017; Nelson et al., 2016).

CLADISTIA (Brachiopterygii)

Diagnosis: Aletas pares con braquipterigio (los radios de las aletas estan sostenidos por radiales
que se insertan en una placa basal, y dos barras cartilaginosas que a su vez se insertan en la
escapula y el coracoides; Figura 93); aleta dorsal formada por cinco a 18 aletillas, sostenidas por
espinas; aleta caudal hemihomocerca; craneo platibasico, en gran parte cartilaginoso; cuatro
arcos branquiales por detras del arco hioideo (posiblemente el quinto arco perdido).

Postcleitro

I Protopterigio

Radiales

Cleitro

Clavicula
i Metapterigio

Escapula-coracoides

Figura 93: Esquema de aleta pélvica de tipo braquiterigio.

POLYPTERIFORMES

Sé6lo en agua dulce de Africa (aunque hay fésiles en Africa y América del Sur). Polypterus (bi-
chir; Figura 94), con 13 especies. Erpetoichthys carece de aletas pélvicas y es alargado con aspec-
to anguiliforme. Habitan en aguas poco oxigenadas y respiran aire atmosférico. Son peculiares
en el sentido de que usan su espiraculo, ubicado dorsalmente, para respirar aire (Graham et al,,
2014).

Tienen muchos caracteres plesiomorficos como las escamas romboidales, ganoideas tipo pa-
leoniscoides; notocorda persistente; espiraculo funcional; con pulmones pares utilizados en la
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respiracion (el derecho mas grande que el izquierdo); con valvula espiral, pero poco desarrolla-
da; las aletas pares tienen una base muscular cubierta de escamas.

Figura 94: Polypterus.

Caracteristicas tales como la larva con filamentos branquiales y pulmones pares similares a
los de Dipneusti (de Carvalho y Schelly, 2003), llevaron a considerarlos durante mucho tiempo
dentro de Sarcopterygii. Actualmente la posicién basal de este grupo dentro de Actinopterygii
ha sido confirmada con técnicas moleculares (Venkatesh et al., 2001; Chiu et al., 2004; Mirande,
2017). Cladistia tienen un solo grupo actual (Polypteriformes, Polypteridae), con dos géneros y
16 especies.

ACTINOPTERI

Diagnosis: Aletas pares sin seccion muscular en la base; con diverticulo dorsal del eséfago
impar (vejiga o pulmoén), con funcién principalmente hidrostatica (Ax, 2013).

Otras caracteristicas incluyen: Suspensiéon mandibular hiostilica en la mayoria; notocorda
con diferentes grados de reduccion, escamas ganoides o elasmoides (tanto cicloides como cte-
noides), algunos desnudos o con placas 6seas; aleta dorsal inica o dividida; aleta caudal hetero-
cerca en los grupos basales y homocerca en los mas derivados; espiraculo y valvula espiral ge-
neralmente ausentes; aletas pares siempre con ictiopterigio, las pectorales unidas al complejo
escapulo-coracoides; narinas externas usualmente en la region superior de la cabeza; maxilares
y premaxilares presentes; sin articulacion mévil entre la region anterior y posterior del craneo;
cloaca ausente.

A este grupo pertenecen mas del 98% de los “peces” actuales (100% = 25 000 especies de
Lampreas + Condrictios + Osteictios). Han conquistado casi todos los habitats marinos y de agua
dulce. Hay tres grupos principales, Chondrostei, Holostei y Teleostei (ver Figura 92).

CHONDROSTEI

Esqueleto en su mayoria cartilaginoso (reduccién del esqueleto dseo tipico de Osteichthyes);
escamas generalmente ganoides y romboidales o bien placas 6seas en hileras; aleta caudal hete-
rocerca; aletas pares de base amplia, con pro-, meso- y metapterigio (en un arreglo similar al de
Chondrichthyes; Davies et al., 2004); interopercular ausente; espiraculo generalmente presente;
notocorda persistente, aunque reducida; intestino con valvula espiral. Dos grupos actuales, 6
géneros y 27 especies.

ACIPENSERIFORMES

Con hocico alargado con barbillas sensoriales; aleta dorsal simple; aletas pectorales de inser-
cién muy baja; con valvula espiral; vejiga natatoria impar fiséstoma; escamas ganoideas a veces
dispuesta en hileras de placas; aleta caudal heterocerca.
ACIPENSERIDAE.— De aguas dulces y salobres (algunos anadromos), del hemisferio norte;
comprenden a los esturiones, con cuatro géneros actuales y 24 especies. Puede ser identificado
por tener boca ventral, sin dientes, cuatro barbillas en la boca, cinco hileras de placas de hueso
sobre el cuerpo y aleta caudal heterocerca (Figura 95). Huso huso, del mar Caspio, llega a longi-
tudes mayores que los 8,6 m (Mills, 2003), por lo que es el pez mas grande que se puede encon-
trar en agua dulce. Las hembras de esta especie (o Beluga) pueden producir hasta siete millones
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de huevos, pero se reproducen una vez cada 5 a 7 afos; los huevos ovaricos son consumidos
como alimento (caviar). Se los pesca activamente, para carne y caviar, y muchas poblaciones
estan en peligro (Mills, 2003). En el Rio de la Plata se ha encontrado Acipenser baerii, especie
proveniente del norte de Rusia, posiblemente escapados de criaderos de Uruguay (Azpelicueta
etal, 1999; Menni, 2004; Mirande y Koerber, 2015).

Figura 95: Esturion (Huso).

POLYODONTIDAE.— Con una gran espatula rostral alargada. Cuerpo casi desnudo, con algunos
parches de escamas; con sé6lo dos pares de barbillas sensoriales; mandibulas con dientes peque-
fios. Dulceacuicolas, de extrafia distribucion geografica (América del Norte y China); dos espe-
cies actuales. Polyodon spathula (Figura 96), del Mississippi, tiene rastrillos branquiales muy
largos para la filtracion del plancton. Psephurus gladius, de China, es picivoro.

Figura 96: Polyodon spathula.

NEOPTERYGII

Grupo compuesto por Holostei y Teleostei. Se caracteriza por la presencia de placas faringeas
con dientes (Figura 97), que se complementan con las mandibulas, formando uno de los apara-
tos troficos mas complejos entre los vertebrados (Hulsey et al.,, 2005). Los espermatozoides
carecen del acrosoma tipico de vertebrados. Con hueso simpléctico que se desarrolla del cartila-
go hiomandibular. La cola es homocerca (externamente simétrica, pero internamente el final de
la columna dirigido dorsalmente). Se pierde el espiraculo. Tienen un mejor control de las aletas
dorsales y anales, lo que les permite mejorar su natacion. Se pierde la electrorecepcion (desapa-
recen los érganos ampulares), pero se readquiere posteriormente por lo menos en Osteoglos-
somorpha y Ostariophysi (Baker et al., 2013).

Premaxila

Mandibulas
faringeas

|
se|nqipuey

” & Musculatura

faringea

Figura 97: Esquema de la ubicacién y musculatura de las placas faringeas de Neopterygii.
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HOLOSTEI

Tienen el esqueleto cartilaginoso recubierto por una capa de hueso; escamas ganoideas; con
vejiga natatoria (impar y dorsal) vascularizada con funciones respiratorias e hidrostaticas.

La sistematica clasica reconocia a Holostei (Amiiformes + Lepisosteiformes + varios fosiles)
como un grado intermedio entre Chondrostei y Teleostei, posicién corroborada por datos mole-
culares (Normark et al,, 1991; Kikugawa et al,, 2005; Mirande, 2017), que sugieren que Lepisos-
teus y Amia forman un clado monofilético holésteo.

LEPISOSTEIFORMES

Comprende un solo grupo actual, Lepisosteidae. Se conocen fésiles, desde el Cretacico, de
América del Norte, América del Sur, Europa e India. Por lo tanto, la distribucién del grupo era
mucho mas amplia que la de los grupos actuales.
LEPISOSTEIDAE.— Dos géneros (Lepisosteus y Atractosteus) con siete especies, restringido a
América del Norte y América Central continental y Cuba; de aguas dulces y salobres. Con hocico
alargado (por lo que se los llama “pejelagartos”, por su extrafia forma); aleta caudal heterocerca
abreviada; vejiga natatoria vascularizada con funciones respiratorias; escamas ganoideas. De
habito predador, llegan a medir hasta 3 m.

AMIIFORMES

Actualmente restringido a una sola especie, pero con una historia fésil muy diversa que in-
cluye varios grupos, desde el Jurasico, con una distribucién mucho mas amplia (América del
Norte y del Sur, Europa, Africa y Asia) que la actual.
AMIIDAE.— Una especie actual (Amia calva; Figura 98) de agua dulce, endémica del este de
América del Norte. Con aleta caudal heterocerca abreviada; la vejiga natatoria puede tener fun-
ciones respiratorias; aleta dorsal muy larga. Pueden llegar a medir hasta un metro de largo y
tener 9 kg de peso.

Figura 98: Amia calva.

TELEOSTEI

Diagnosis: Esqueleto completamente osificado; premaxila moévil que le permite protruir la
boca; mandibulas faringeas con una placa dentigera impar basibranquial; aleta caudal siempre
homocerca con huesos uroneurales (arcos neurales elongados de las ultimas vértebras caudales,
que sostienen los radios de la aleta caudal).

Otro caracter sinapomorfico de Teleostei es que se ha duplicado su genoma en relacién al
resto de Gnathostomata (Kuraku y Meyer, 2009; Martin y Holland, 2014); por ejemplo, tienen
mas clusters de genes reguladores Hox (hasta ocho) que en el resto de Vertebrados (cuatro clus-
ters) (Crow et al,, 2005; Kuraku y Meyer, 2009). Se plantea la hipdtesis que hubo un evento de
duplicacion génica en el ancestro del grupo (Prince, 2002; Powers y Amemiya, 2004; Jaillon et
al,, 2004; Donoghue y Purnell, 2005; Meyer y Van de Peer, 2005; Steinke et al., 2006). Este even-
to de duplicacion génica se denomina 3R (Kuraku y Meyer, 2009), para diferenciarlo de los dos
eventos de duplicacion previos que hubo en Craniata y Gnathostomata.

Teleostei también tiene la suspensién mandibular de tipo metiostilica (hiostilica con inter-
vencion del simpléctico); notocorda reemplazada por vértebras anficélicas; escamas elasmoides
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(cicloides o ctenoides), con la capa de ganoina completamente reducida (aunque algunos fésiles
s la presentan); aletas pares de base estrecha de posicién muy variable; espiraculo siempre
ausente; vejiga natatoria de funcién principalmente hidrostatica (secundariamente respirato-
ria), fiséstoma o fisoclista. La reproduccion es altamente variable, aunque la condicién mas ge-
neralizada es la fecundacién externa. Generalmente sin cuidados parentales de huevos y crias y
sin metamorfosis (excepto Elopomorpha).

Es el grupo de peces mas diverso con 40 grupos, y 4 278 géneros. Los principales grupos de
Teleostei son Elopomorpha, Osteoglossomorpha, Otomorpha y Euteleostei (Figura 92). Oto-
morpha y Euteleostei conforman el grupo Clupeocephala (Nelson et al., 2016), soportado tanto
por caracteres morfoldgicos como moleculares.

Teleostei generalmente es considerado un grupo modelo para la aplicacién de métodos cla-
disticos y fue uno de los primeros grupos zooldgicos en ser tratados con esta metodologia. Te-
leostei es el clado mas grande de actinopterigios, altamente corroborados como grupo monofilé-
tico (Mirande, 2017) con al menos 27 sinapomorfias conocidas de varios sistemas anatdémicos
(Gardiner et al., 1996; de Pinna, 1996), asi como por caracteres moleculares. La exacta composi-
cion de Teleostei es materia de discusion, relacionada con la inclusién o no de ciertos foésiles
basales, que determinan los limites del grupo y sus sinapomorfias (Arratia, 2001). Generalmente
se considera a Teleostei como el stem group que contiene a varios fosiles y al clado compuesto
de todos los teledsteos recientes (crown group, llamados Teleocephala por de Pinna, 1996, com-
puesto por Elopomorpha, Osteoglossomorpha, Otomorpha y Euteleostei). La monofilia de Teleo-
cephala esta apoyada por caracteres anatémicos y moleculares (Venkatesh et al., 2001).

ELOPOMORPHA

Con larva leptocéfala; morfologia espermatica peculiar; osiculos prenasales presentes. Ade-
mas, presentan vejiga natatoria no conectada con el oido; radios branquiostegos numerosos;
huesos hipurales con tres o mas centros. Marinos, de mares tropicales y subtropicales exclusi-
vamente, excepto los Anguillidae que pasan parte de su vida en agua dulce. La mayoria de aspec-
to anguiliforme, muchos grupos abisales. Existen cuatro grupos (Elopiformes, Albuliformes,
Notacanthiformes, Anguilliformes), con 156 géneros y 856 especies.

La larva leptocéfala es de vida libre en la superficie de aguas abiertas, totalmente diferente
del adulto (Figura 99); esta diferencia es tal que muchas veces es dificil determinar cudl larva
corresponde a cudl adulto. Tiene forma acintada, con una cabeza pequefia y un cuerpo muy lar-
go, generalmente translicida, con los miétomos en forma de W claramente visibles, con dientes
agudos y prominentes; puede llegar a ser mas grande que el adulto (hasta 2 m de largo). Se me-
tamorfosean en adulto luego de un periodo que varia desde 6 meses a tres afios; los cambios en
la metamorfosis incluyen: reduccién de la masa corporal (hasta el 90%; los juveniles son mas
pequeios que la larva), cambio de la forma del cuerpo de acintada a cilindrica, pérdida de los
dientes y melanéforos larvales, cambio de la posicién de la aleta dorsal (Romero, 2003). El esta-
do larval puede llegar a durar hasta 10 afios en algunas especies.

Figura 99: Dos Elopomorpha adultos con sus respectivas larvas leptocéfalas.
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Los estudios mas recientes (Betancur-R et al.,, 2017; Mirande, 2017) coinciden en que Elo-
pomorpha es monofilético y es el grupo mas basal de Teleostei. La filogenia de los grupos de
Elopomorpha esta discutida (Nelson, 2016). Sin embargo, hay alguna evidencia de que Elopo-
morpha podria ser mas basal que Osteoglossomorpha (Arratia, 2000). Inclusive hay discusion
sobre la monofilia de este grupo, que se basa principalmente en la posesién de larva leptocéfala.

NOTACANTHIFORMES

Peces anguiliformes, marinos de aguas profundas. La cola se regenera cuando se pierde. Al-
gunos tienen fot6foros. La larva leptocéfala puede llegar a ser muy larga, de hasta 2 m, y con méas
de 100 midémeros antes de la metamorfosis.
NOTACANTHIDAE.— Anguilas espinosas; no tienen aleta dorsal sino una hilera de espinas.
Cuerpo desnudo. En Argentina se encuentra Notacanthus chemnitzii.

Figura 100: Notacanthus.

ANGUILLIFORMES

Son las verdaderas anguilas. Con aletas pélvicas ausentes y una mandibula superior modifi-
cada (formada por la fusién de premaxilar, vomer y etmoides); aletas dorsal y anal confluentes
con la caudal; escamas generalmente ausentes; generalmente fiséstomos. Comprende 19 gru-
poss, y 938 especies. Marinas; muchas son catddromas; hay solo 6 especies exclusivamente de
agua dulce.
ANGUILLIDAE.— Son catddromos. La larva leptocéfala, marina, se metamorfosea al llegar a las
costas y regresan al agua dulce; alcanzan la adultez en agua dulce y vuelven a reproducirse en el
mar. Anguilas del Atlantico Norte y Océano Indico. No se encuentran en el Atlantico Sur.
MURAENIDAE.— Son marinos. Muchas con substancias téxicas, producto de la alimentacién de
peces que consumen dinoflagelados con toxinas; dientes con glandulas venenosas en la base.
Cerca de 200 especies. Una especie de Argentina (Gymnothorax conspersus).
CONGRIDAE.— Son marinos. Cuerpo desnudo. Aletas pectorales bien desarrolladas. En el Atlan-
tico, Indico y Pacifico. En Argentina encontramos especies de los géneros Conger, Bassanago, y
Gnatophis. Conger orbignyanus llega a tener 1,3 m de longitud, y se lo pesca comercialmente
(Cousseau et al.,, 2010).
NEMICHTHYIDAE.— Son marinos, de ambientes bati y mesopelagicos. Cuerpo extremadamente
largo y con las mandibulas que no cierran completamente. Tienen grandes ojos. En Argentina se
encuentran los géneros Avocettina, Labichthys y Nemichthys.

OSTEOGLOSSOMORPHA

Con mordida entre la lengua y el parasfenoides: tienen un elemento 6seo en la lengua que
lleva dientes, lo mismo que el basibranquial inmediatamente posterior (Hilton, 2001); estos
elementos interactian con el parasfenoides, también dentado, en el techo de la boca, para pro-
ducir la mordida (Camp et al., 2009). Dulceacuicolas, predominantemente tropicales, de forma y
tamafio corporales muy diversos; en su mayoria son insectivoros o piscivoros. La mayoria con
cuidado parental de las crias y con el ovario derecho ausente.

Osteoglossomorpha es un grupo de Teleostei geolégicamente antiguos, tanto que tiene ma-
yor diversidad de especies fosiles que actuales (Hilton, 2003). Aunque sus relaciones con otros
clados teledsteos no estan resueltas, la monofilia de Osteoglossomorpha estd apoyada por varios
caracteres. Potencialmente representan un interesante caso para el estudio del efecto de los
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movimientos de continentes en la radiacién y distribucién de organismos de agua dulce y de la
importancia de los fésiles en la reconstruccién de las relaciones filogenéticas (Kumazawa y Nis-
hida, 2000); hay endemismos continentales (Hiodontidae en América del Norte, Mormyroidea y
Pantodontidae en Africa) y gondwanicos (Osteoglossidae). Dos 6rdenes actuales: Hiodontifor-
mes y Osteoglossiformes. Hiodontiformes, de América del Norte, externamente es similar a
Clupeidae.

OSTEOGLOSSIFORMES

Paraesfenoides y huesos linguales con dientes (cuando muerden hacen una “mordida lin-
gual”; Hilton, 2001; 2004); parte anterior del intestino pasa a la izquierda del es6fago y estdma-
go (en la mayoria de los gnatéstomos pasa a la derecha) (Li y Wilson, 1998). Incluye 5 grupos:
Pantodontidae es la mas basal, y Osteoglossidae es el grupo hermano de Notoperoidei (Notopte-
ridae, Mormyridae y Gymnarchidae; pero todavia est4 en discusion; ver Nelson, 2016). Algunos
reconocen al grupo Arapaimidae, pero otros la consideran dentro de Osteoglossidae.
OSTEOGLOSSIDAE.— De América del Sur, Africa, Australia y SE de Asia; ejemplo de distribu-
cién tipicamente gondwanica. Arapaima gigas (Figura 101) del Amazonas es uno de los teleds-
teos de agua dulce mas grande alcanzando 2,5 m de largo y tiene la vejiga natatoria modificada
como un pulmoén; lleva las crias en la boca.

Figura 101: Arapaima gigas (Modificado de Nelson, 2006).

UN GIGANTE DEL RiO

Arapaima gigas (pirarucu, paiche) llega a medir tres metros de largo y
250 kg de peso; es el teledsteo de agua dulce mas grande (el esturidn, que no
es un teleosteo, llega a medir mas de 5 m y pesar 600 kg). Es el predador tope
de las llanuras inundadas (o varzea) de la cuenca del Amazonas.

Como vive en aguas relativamente estancadas y pobres en oxigeno, respi-
ra aire atmosférico utilizando su vejiga natatoria altamente vascularizada;
cuando baja el nivel del agua se entierra en el lodo, dejando la cabeza afuera
para respirar. Pone los huevos en nidos, pero hay fuerte cuidado parental de
los alevinos, inclusive secretando un fluido lechoso de glandulas cefalicas
(“leche de arapaima”), para la alimentacion de las crias (Torati et al., 2017).
Tiene escamas peculiarmente duras (que resisten hasta la mordedura de
pirafias; Zimmermann et al., 2013), tanto que se las utiliza como lima de
ufias. La lengua tiene um hueso con dientes, que forman uma superficie aspe-
ra, tanto que se lo utiliza para raspar madera (pero también tiene usos en la
medicina tradicional).

Ss consume su carne (en la regién amazonica y también es exportada;
Garcia-Davila y Renno, 2017) y es considerada una delicia, alcanzando pre-
cios elevados en el mercado; la pesca es intensiva, pero actualmente se esta
comenzando a practicar acuicultura de la especie (Garcia-Davila y Renno,
2017). Fue introducido para la pesca en Tailandia y Malasia, pero también en
la cuenca amazdnica de Bolivia (Carvajal-Vallejos et al., 2017).
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MORMYRIDAE.— De Africa tropical y Rio Nilo. Boca de forma altamente variable. Tienen el
cerebelo mas grande que cualquier pez; la relacién del tamafio del cerebro respecto del peso
corporal es equivalente a la que se observa en el hombre; ademas tienen una gran capacidad
para aprender. Readquieren la capacidad de electrorecepcion (perdida en Neopterigii), con or-
ganos ampulares no homélogos a los del resto de los Vertebrata (Baker et al, 2013). Tienen
organos eléctricos ubicados en el pedinculo caudal, con los que se comunican por medio de
pulsos. En sistematicas anteriores este grupo se incluia en un grupo independiente, Mormyri-
formes.

Figura 102: Mormyridae.

OTOMORPHA

La estrecha relaciéon filogenética entre Clupeomorpha y Ostariophysi (Figura 103) estd apo-
yada tanto por caracteres morfolégicos como moleculares (Lecointre y Nelson, 1996; Johnson y
Patterson, 1996; Arratia, 1999; Nelson, 2006). Aunque las apomorfias que soportan esta rela-
cién son muy especificas, se puede decir que en ambos grupos han evolucionado especializacio-
nes de la vejiga natatoria relacionadas con la audicion; los dos grupos tienen alguna conexion
entre la parte anterior de la vejiga natatoria y el oido interno, ya sea por proyecciones anterio-
res de la vejiga (Clupeomorpha) o a través del aparato de Weber (Otophysi). Este grupo también
ha sido denominado Otocephala y Ostarioclupeomorpha. En realidad, la evidencia molecular
(Betancur-R et al,, 2013; Mirande, 2017) evidencia un tercer grupo, Alepocephali (Figura 103),
que antes estaba incluido en Argentiniformes.

Alepocephali
OTOMORPHA
Clupeomorpha
Gonorhynchiformes
OSTARIOPHYSI

Cypriniformes
OTOPHYSI Gymnotiformes
—— Cithariniformes

Characiformes

Siluriformes

Figura 103: Filogenia de Otomorpha (Basada en Mirande, 2017).

CLUPEOMORPHA

Con conexidn otofisica que involucra un par de diverticulos anteriores de la vejiga natatoria
que penetran en el craneo hasta tocar el oido interno; la vejiga, ademas, conectada al estémago
(fisé6stoma); quijadas no protrusibles; cuerpo comprimido; menos de 15 radios branquiostegos;



Sistemdtica y Filogenia de los Vertebrados, 3ra edicion (2018). 144

la mayoria marinos, aunque un quinto de las especies es de agua dulce. Comprende a un grupo
f6sil, Ellimmichthyiformes, y uno actual, Clupeiformes.

CLUPEIFORMES

Con un receso lateral en la conexién otofisica (cAmara en la regién 6tica del neurocraneo
donde confluyen varios canales sensoriales; caracter exclusivo del grupo). La vejiga natatoria se
extiende anteriormente y contacta con el utriculo. Esta condicidon permite incrementar su sensi-
bilidad a sonidos de baja frecuencia (menos de 1 000 Hz), particularmente los producidos por
los movimientos de natacidn de otros peces (tres a 20 Hz). Casi todos de aguas abiertas, pelagi-
cos, planctonicos. Forman grandes cardiimenes y son de gran importancia comercial. Hay cinco
gupos y cerca de 405 especies.
CLUPEIDAE.— Sardinas. Son marinos, algunos de agua dulce y anddromos, de amplia distribu-
cién. Géneros argentinos: Rhamnogaster (sardina), Brevoortia (saraca), Sardinella, Sprattus
(sardina fueguina).
PRISTIGASTERIDAE.— Principalmente marinos (Atlantico y Pacifico) pero también en agua
dulce (principalmente en América del Sur y en el sudeste de Asia). En rios de Argentina se en-
contré Pellona flavipinnis.
ENGRAULIDAE.— Anchoas. Son marinos, ocasionalmente dulceacuicolas (la mayoria en Améri-
ca del Sur). La mandibula superior se extiende posteriormente hasta detras del ojo; son zoo-
planctivoros, las anchoas mas grandes alcanzan un metro y se distribuyen por los mares tem-
plados del hemisferio sur. Especies argentinas: Lycengraulis grossidens (anchoa de rio, en el
Parand), Anchoa marinii (anchoa), y Engraulis anchoita (anchoita). Engraulis anchoita esta so-
metida a una fuerte presion de pesca comercial y se las comercializa como “sardinas” (aunque
en realidad son anchoas).
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Figura 104: Engraulis anchoita (Tomado de Cousseau y Perrotta, 1998).

OSTARIOPHYSI

Vejiga natatoria siempre presente y dividida en dos camaras, una pequefia anterior (cubierta
por una tunica peritoneal plateada) y una posterior mas grande, con el conducto neumatico que
penetra cerca de la aposicién de ambas cdmaras; vértebras cervicales modificadas sosteniendo
el peritoneo de la caAmara anterior de la vejiga natatoria. Con proyecciones cérneas unicelulares
(unculi) presentes en la region de la boca y la superficie ventral de las aletas pares (caracter
exclusivo de Ostariophysi); con proyecciones corneas multicelulares (tubérculos nupciales) con
recubrimientos queratinosos bien desarrollados.

Todos los ostariofisos tienen una substancia (una feromona: Schreckstoff) de alarma que li-
beran al ser atacados (al ser lastimada la piel) y provocan la huida de los de su misma especie o
a veces también de especies relacionadas. Esta reaccion estd ausente en Loricariidae y Gymnoti-
formes; tampoco tienen esta reacciéon predadores como las pirafias, que atacan a otros peces
que liberan esta sustancia.

Aletas pares de condicién abdominal; generalmente con radios en forma de espinas en las
aletas (ausentes en Characiformes y Gymnotiformes); generalmente con escamas cicloideas,
pocos con ctenoideas, a veces con placas 6seas o piel desnuda; frecuentemente con aleta adipo-
sa.

Son predominantemente dulceacuicolas, de distribucién mundial, con excepcién de Oceania.
Se reconocen cinco 6rdenes (Figura 103) que comprenden 80 grupos, y alrededor de 10400
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especies. Cyprinidae, Characidae y Loricariidae son los grupos con mayor nimero de especies
(alrededor del 50% de las especies de agua dulce). Muy pocas especies marinas, principalmente
algunos Gonorynchiformes y los Siluriformes Aridae.

ANOTOPHYSI

Sin aparato de Weber tipico; las tres primeras vértebras estan especializadas y asociadas con
una o mas costillas cefalicas (esto representa un aparato de Weber primitivo). Con un drgano
epibranquial consistente en bolsas laterales en la parte posterior de la cAmara branquial; sin
dientes en las mandibulas. Hay un dnico grupo actual, Gonorynchiformes, con 37 especies en
cuatro clados marinos indopacificas y dulceacuicolas africanas; una sola especie presente en las
costas americanas del Pacifico.

OTOPHYSI

Parte anterior de la vejiga natatoria con conexion otofisica por medio del aparato de Weber;
este aparato consiste en una serie de huesecillos méviles, derivados de las vértebras (Pinna y
Grande, 2003), y ligamentos asociados que transmiten los sonidos y vibraciones del agua al oido
interno (Figura 105). Caracteres morfol6gicos y moleculares soportan la monofilia del grupo.

Comprenden cuatro 6rdenes (Cypriniformes, Characiformes, Siluriformes y Gymnotiformes)
con alrededor de 10350 especies. Hay consenso en que Cypriniformes es el grupo mas basal; sin
embargo, la posicién de Gymnotiformes es discutida: si bien la morfologia indica su relacién con
Siluriformes (Grupo Siluriphysi; Figura 106), las moléculas indican la relaciéon con Characifor-
mes (ver Figura 103). Gymnotiformes y Siluriformes readquieren la capacidad de electrorecep-
cion (perdida en Neopterigii), con 6rganos ampulares no homélogos a los del resto de Vertebra-
ta (Baker et al., 2013); independientes de los de Osteoglossomorpha.

Intercalarum Margen posterior
del craneo

Extension del
Tripus  Scaphum Clgustrum laberinto
membranoso

Vejiga
natatoria

Ligamentos Craneo

Figura 105: Aparato de Weber de los Otophysi.
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CYPRINIFORMES

Sin aleta adiposa; cabeza casi sin escamas; con un hueso particular (kinetmoides) entre los
premaxilares. Boca muy protractil; sin dientes en las mandibulas, pero con notable denticién
faringea. Utilizan despliegues visuales en la comunicacién (Liu, 2003). La mayoria de las espe-
cies son herbivoras.

Es el grupo mas diverso de Ostariophysi con 13 gruposs y alrededor de 4205 especies, mu-

chas muy populares en acuarios. Zoogeograficamente son mas diversos en el sudeste de Asia,
seguido por Africa, América del Norte y Europa. En América del Sur los ciprinidos, que estan
ausentes, son reemplazados ecolégicamente por Characiformes. Algunos ciprinidos tienen cro-
mosomas poliploides, condicién inusual entre los peces.
CYPRINIDAE.— Son de agua dulce, de América del Norte, Africa y Eurasia. Con mas de 3000
especies, es el grupo mas diverso de peces de agua dulce y, con excepcién de Gobiidae, la mayor
familia de Vertebrados. La mayor diversidad en el sudeste de Asia. Ausentes en América del Sur,
donde dominan los Characiformes. Incluye a las carpas (Cyprinus carpio, muy utilizadas en con-
trol de maleza acuatica e introducida en Argentina para piscicultura), el danio o zebrafish (Danio
rerio, muy conocido como animal de laboratorio para estudios genéticos y embriolégicos), el pez
dorado de peceras (Carassius auratus, proveniente de China, introducido en Argentina).

CHARACIFORMES

Aleta adiposa generalmente presente; cuerpo con escamas y nunca con placas dseas (excepto
las mojarras desnudas de la patagonia Gymnocharacinus bergii, que las pierden en la ontogenia);
dientes bien desarrollados que se reemplazan sincrénicamente en muchas especies; barbillas
ausentes.

Se reconocen 24 grupos que contienen cerca de 2300 especies. Son exclusivamente de agua
dulce, se distribuyen en Africa, América Central y del Sur; son dominantes en América del Sur.

Es un grup muy diverso en morfologia y ecologia. Aunque la mayoria son carnivoros, tam-
bién incluye especies zooplanctivoras, comedoras de escamas, detritivoras y herbivoras (se
alimentan de semillas, hojas y frutos). Pueden encontrarse en aguas superficiales, de media agua
o bentdnicos. El tamafio varia desde muy pequefios (13 mm) hasta grandes (1,4 m).

Este grupo tan diverso ha sido subdividido en dos clados (Citharinoidei y Characoidei) y va-
rias subclados (Buckup, 1998; Nelson et al., 2016). Mirande (2017) considera que Citharinoidei
deberia reconocerse como un grupo independiente, Cithariniformes, que serian el grupo her-
mano de Characiformes + Siluriformes. Citharinoidei comprende dos grupos, Distichodontidae
y Citharinidae (Xenocharax, Distichodus, Citharinus), de agua dulce de Africa. Los restantes gru-
pos se incluyen en Characoidei.

ACESTRORHYNCHIDAE.— De agua dulce, en América del Sur. Ocho géneros de habitos micro-
predadores o ictiéfagos. En Argentina habita Acestrorhynchus pantaneiro.

ANOSTOMIDAE.— De América del Sur. Generalmente herbivoros o detritivoros. Boca pequeiia,
no protractil. Con pocos dientes agrandados en las mandibulas (incisiviformes). Muchas espe-
cies nadan cabeza abajo, en un angulo de 45°. En Argentina encontramos Leporinus, Megalepo-
rinus (boga), Leporellus, Abramites, Pseudanos y Schizodon.

CHARACIDAE.— Desde el sur de Estados Unidos, y por toda América del Sur hasta el norte de la
Patagonia argentina. Dientes conicos caniniformes o multicuspidados; frecuentemente con di-
morfismo sexual evidente por ganchos 6seos en los radios pélvicos y anales de los machos. La
composicion de este grupo ha variado mucho en afos recientes (por ejemplo, se han separados
los grupos africanos, y otros grupos se han separado como Serrasalmidae). Hay numerosos sub-
grupos que posiblemente representan clados monofiléticos (Mirande, 2010; Nelson et al., 2016).
El género Astyanax (con alrededor de 210 especies) es uno de los mas grandes. Algunos apre-
ciados como alimento, acuarismo o pesca deportiva. Todos oviparos, pero algunos con insemi-
nacién interna. Son los mas diversos de la fauna argentina; algunos géneros son: Oligosarcus
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(dientudo), Salminus (dorado), Astyanax, Bryconamericus, Hyphessobrycon, Cheirodon (moja-
rras), etc.

CRENUCHIDAE.— De agua dulce, en América del Sur. Género argentino: Characidium (mariposi-
ta).

CTENOLUCIDAE.— De agua dulce, en América del Sur. Carnivoros. No estan presentes en Ar-
gentina (Mirande y Koerber, 2015).

CURIMATIDAE.— De agua dulce, desde Costa Rica al centro de Argentina. Unicos Characiformes
sin dientes en las mandibulas; son micréfagos detritivoros. En Argentina: Steindachnerina, Po-
tamorhina, Psectrogaster, Curimatella y Cyphocharax.

CYNODONTIDAE.— De agua dulce, en América del Sur. Con caninos bien desarrollados (espe-
cialmente en Raphiodon); aletas pectorales relativamente grandes. En Argentina: Rhaphiodon
(chafalote, pez perro). A veces considerado subgrupo de Characidae (Mirande y Koerber, 2015).

ERYTHRINIDAE.— De agua dulce, sudamericanos. Cuerpo cilindrico; boca grande con dientes
muy desarrollados (caniniformes), muchos en el paladar; generalmente predadores; sin aleta
adiposa; aleta caudal redondeada. Algunos pueden respirar aire y moverse por tierra entre
charcos. Géneros argentinos: Hoplias (tararira), Hoplerythrinusy Erytrinus.

TARUMANIIDAE.— De agua dulce, Sudamericanos. De cuerpo anguiliforme y habitos fosoriales.
Una sola especie, Tarumania walkerae (de Pinna et al., 2017). Aunque esta relacionada a la fami-
lia Erythrinidae, esta especie tiene caracteristicas inusuales que hacen que se clasifique como
una nueva familia (de Pinna et al., 2017). Por ejemplo, en la cabeza tiene escamas con imbrica-
cion invertida; la vejiga natatoria esta dividida en 11 compartimentos que se extienden a lo lar-
go de la mayor parte del cuerpo.

GASTEROPELECIDAE.— De agua dulce, en América del Sur y Panama. Cuerpo muy comprimido
y con region toracica frecuentemente agrandada formando una quilla. Aletas pélvicas diminutas.
Pueden saltar del agua y hacer pequefios vuelos. Thoracocharax stellatus es muy comun en el
Parana.

HEMIODONTIDAE.— De agua dulce, en América del Sur. Con mandibula inferior pequeiia que
generalmente carece de dientes. Cuerpo generalmente fusiforme con aleta caudal muy ahorqui-
llada; son rapidos nadadores. Género argentino: Hemiodus.

LEBIASINIDAE.— De agua dulce, en América del Sur. Boca pequefia. Sin aleta adiposa. Colores
vistosos, apreciados en acuarismo. Especie argentina: Pyrrhulina australis.

PARODONTIDAE.— De agua dulce, en América del Sur; bentdnicos. Boca ventral con dientes
modificados en la mandibula superior, generalmente expuestos, para raspar algas de las rocas.
Sin dientes en el borde anterior de la mandibula inferior, que tiene forma de pala. Géneros ar-
gentinos: Parodon y Apareidon.

PROCHILODONTIDAE.— De agua dulce, sudamericanos. Con numerosos dientes, pero reduci-
dos y adheridos a los labios. Boca protractil formando un disco suctor (labios ensanchados).
Forman cardimenes muy grandes que migran por los rios, reproduciéndose en la parte alta de
la cuenca. Su pesca es importante en las economias regionales. Este grupo se considera relacio-
nado a Curimatidae, y comparten adaptaciones para la alimentaciéon micréfaga y detritivora. El
sabalo, Prochilodus lineatus es considerada una especie clave en la cuenca del Parang, siendo la
especie mas abundante.

SERRASALMIDAE.— Pirafas y Pacles; mientras que las pirafas son carnivoras, los pacus son
herbivoros. En Argentina: Serrasalmus, Pygocentrus (pirafias), Metynnis, Myleus, Mylossoma, y
Piaractus; Mylossoma, Piaractus (pacu). El fosil argentino Megapiranha (Cione et al., 2009) me-
dia casi un metro de didmetro, y se piensa que podria representar un grupo intermedio entre las
pirafias y los pacues.
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PECES SUBTERRANEOS
Luis Fernandez

Los vertebrados representan un grupo pequefio de la fauna subterranea o
hipogea. Todos los peces estegdfilos (o sea no exclusivos de aguas subterra-
neas) y estegobiontes (confinadas a ellas) pertenecen a los Teleostei, que
constituye el grupo de vertebrados mas diversificado comprendiendo mas de
25000 especies donde hay mas de 140 especies de teledsteos que estan res-
tringidas a cavernas y un nimero mucho menor a acuiferos (Fernandez et al.,
2017). Debido a las modificaciones que sufren los peces estegobiontes, mu-
chas veces fueron descriptos en géneros monotipicos como fue el caso de
especies de los bagres Rhamdia y de las mojarras Astyanax. Aunque los peces
que habitan en cavernas superan largamente las 100 especies, los peces ha-
llados en los acuiferos de Sud América (capturadas en pozos artesianos) lle-
gan a solo cinco especies descriptas hasta el momento, de los géneros
Stygichthys (Characidae), Silvinichthys (Trichomycteridae), y Phreatobius
(Heptapteridae).

Para desarrollar su ciclo de vida en estos ambientes subterraneos en los
cuales no llega la luz, el alimento disponible es limitado y los espacios inters-
ticiales son reducidos, requiere de notables modificaciones morfoldgicas. Las
modificaciones relacionadas a la vida subterranea son reducciones o pérdi-
das y adquisiciones. Por ejemplo, hay reducciones de estructuras, como la
reduccion de ojos, de canales sensoriales de la cabeza, de pigmentacion, la
pérdida de la cintura pélvica, el acortamiento de aletas pectorales y ocasio-
nalmente ausencia de una o ambos pares de aletas, la reduccion en el nimero
de radios pectorales, la menor cantidad de odontoides operculares e inter-
operculares, el estrechamiento de huesos neurocraneo y de la cintura pecto-
ral. Por otra parte, algunas estructuras aumentan, como el alargamiento de
las barbillas sensoriales con aumento en el nimero de papilas sensoriales, y
el incremento de tejido adiposo, especialmente en el pedinculo caudal y base
de las aletas dorsal y anal.

Hay conexion entre los rios superficiales con los acuiferos, por lo que pu-
do migrar fauna entre estos ambientes. Algunas especies epigeas (de superfi-
cie) tienen el comportamiento de ocultarse bajo piedras o enterrarse en la
arena; estas pueden haber derivado en grupos que quedaron confinados en
acuiferos. Algunas veces esas especies superficiales se extinguen quedando
solo las hipogeas; y hasta algin autor postulé que algunas especies superfi-
ciales derivan de otras subterraneas. Los peces hipogeos de los acuiferos son
encontrados accidentalmente en los pozos artesianos, a veces a varios kil6-
metros de distancia del rio superficial siguiendo la extension y direccidon de
las aguas o rios subterraneas. También puede ocurrir que el rio en superficie
se desplace quedando aislada la fauna hipogea bajo el paleocauce. Estos am-
bientes subterraneos son fragiles y estan expuestos a fuertes presiones am-
bientales, como el uso del agua del acuifero para consumo doméstico o de
fabricas, sobre todo en zonas cercanas a poblaciones, o por contaminantes de
diversos tipos, incluso organicos, que pueden llegar a los acuiferos. El control
y regulacion de estos ambientes es dificil ya que hay poca legislacion al res-
pecto de las aguas subterraneas.

148
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SILURIFORMES

Cuerpo desnudo o cubierto de placas dseas; boca con barbillas maxilares, nasales y/o men-
tonianas o modificadas en ventosa (con cartilagos y musculos peculiares; Diogo y Chardon,
2000); las barbillas tienen corpusculos gustativos y tactiles; algunos con 6rganos de respiracion
de aire; ojos pequefios; aletas dorsal y pectoral generalmente precedidas por una espina (en la
aleta dorsal en realidad son dos espinas, la primera muy corta que forma un mecanismo de tra-
ba para la segunda espina mas grande); aleta adiposa generalmente presente; por lo general
benténicos. Entre los rasgos mas comunes se incluye la fusién, reduccién o pérdida de huesos
del craneo. Algunos son ponzofiosos o venenosos; las espinas estan cubiertas de células glandu-
lares epidérmicas. Llegan a mas de 3 m de largo (e.g. Silurus glanis).

Los siluriformes son conocidos de todos los continentes, incluyendo la Antartida durante el
Oligoceno. Alcanzan su mayor diversidad en América del Sur con dos grupos grandes: Loricarii-
dae con 684 especies y Pimelodidae con 300 especies. Se postula que el origen del grupo es sud-
americano, con una posterior dispersién por Gondwana y luego por el resto del mundo (Diogo,
2004; pero ver Saitoh et al., 2003); los grupos mas basales son exclusivamente sudamericanos
(Figura 106); una de las especies mas basales es un fosil del Mioceno de la Patagonia argentina
(Azpelicueta et al., 2015). La mayoria de agua dulce (Arridae y Plotosidae son casi exclusivamen-
te marinos).

Hay tres grandes grupos filogenéticos dentro de Siluriformes (Figura 106): Diplomystoidei,
Siluroidei y Loricarioidei (Sullivan et al., 2006; Mirande, 2017), siendo los mas basales Di-
plomystidae del sur de Argentina y Chile. Aproximadamente 40 grupos y 3730 especies. Desa-
rrollamos solamente los grupos con representantes en Argentina.

Gymnotiformes

SILURIPHYSI

Andinichthyidae *
SILURIFORMES

Diplomystoidei
Hypsidoroidei *
Cetopsoidei
Loricarioidei

Siluroidei

Figura 106: Filogenia de Siluriphysi (Basada en Nelson et al., 2016).

DIPLOMYSTIDAE.— Endémica del sur de Argentina y Chile (Figura 107). Unico grupo de Siluri-
formes sudamericanos con dientes en el maxilar; piel cubierta por papilas, sin placas. Es el gru-
po mas basal entre los Siluriformes actuales (Figura 106). No hay consenso si en Argentina hay
tres especies del género Diplomystes (Menni, 2004; Mufioz-Ramirez et al., 2014; Mirande y Koe-
rber, 2015), o si éstas serian subespecies de un género monotipico, Olivaichthys viedmensis
(Arratia y Quezada-Romegialli, 2017).
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Figura 107: Distribucion de Diplomistidae (basada en Arratia y Quezada-Romegialli, 2017).

CETOPSIDAE.— De agua dulce, en América del Sur. Con aleta adiposa reducida o ausente; cuer-
po desnudo; aletas sin espinas. En Argentina dos especies de Cetopsis.

TRICHOMYCTERIDAE.— De agua dulce, en América Central y del Sur (desde Costa Rica hasta
Patagonia) (Fernandez, 2018). Cuerpo desnudo; sin aleta adiposa; con odontoides (en forma de
espinas) sobre el borde del opérculo. Hay mas de 240 especies agrupadas en seis grupos mono-
filéticos (Trichomycterinae, Sarcoglanidinae, Glanapteryginae, Tridentinae, Stegophilinae, y
Vandelliinae; Fernandez, 2018). Trichomycterinae es un grupo de vida libre y habitan arroyos
de altura de agua limpida y fria; Vandeliinae vive en las cavidades branquiales de otros peces
sujetdndose con las espinas operculares y alimentandose de sangre o penetran ocasionalmente
por la uretra de bafiistas (Vandellia); otros (Stegophilinae) son semiparasitos y se alimentan de
la mucosidad y las escamas de otros peces. Un andlisis de tres genes mitocondriales y uno nu-
clear confirma la monofilia de los subgrupos Vandelliinae y Stegophilinae y a su vez como gru-
pos hermanos (Fernandez y Schaefer, 2009). Trichomycteridae incluye a los unicos peces de
Argentina, llamados “yuscas”, que habitan a 4000 m de altura en la cordillera andina. Silvini-
chthys bortayro vive nicamente en aguas subterrdneas de la provincia de Salta, y se encuentra
amenazado (Fernandez y de Pinna, 2005). Géneros argentinos: Trichomycterus (yusca, general-
mente en arroyos de altura), Hatcheria (generalmente patagénica), Homodiaetus (raspa-raspa),
Paravandellia (candirt), Silvinichthys, etc.

CALLICHTHYIDAE.— De agua dulce, en América Central y del Sur. Cuerpo con dos filas de pla-
cas 6seas en cada flanco; boca ventral y pequefia; uno o dos pares de barbillas. Algunos pueden
moverse por trayectos cortos sobre tierra y respirar aire. Muchos con cuidado parental de los
huevos. Géneros argentinos: Callichthys (cascaruda), Corydoras (limpia fondo), Hoplosternum y
Lepthoplosternum.

LORICARIIDAE.— De aguas dulces de América Central y del Sur. Con mas de tres hileras de
placas 6seas en cada flanco; boca en forma de un disco suctor; con dientes tegumentarios (odon-
todes) por sobre el cuerpo; aleta adiposa, cuando presente, precedida por una espina anterior;
intestino relativamente largo. El iris es muy peculiar, denominado “omega” (Figura 108), porque
la entrada de luz se regula por la expansién de su borde dorsal (opérculo) sobre la pupila (Dou-
glas et al,, 2002). Es el grupo maés diverso dentro de Siluriformes, con varios subgrupos recono-
cidos (Armbruster, 2004). En Argentina, alrededor de 27 géneros: Loricaria, Hypostomus, Oto-
cinclus, etc.
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Figura 108: Cerramiento de la pupila en Loricariidae: iris omega; izquierda: pupila dilatada en con-
diciones de poca luz; derecha: pupila contraida en condiciones de mucha luz (dibujado de Douglas
etal., 2002).

DORADIDAE.— De agua dulce, en América del Sur (principalmente en Brasil y Pert). Con una
hilera de fuertes placas 6seas con espinas (de ahi el nombre comun de “armados”); algunos con
barbillas ramificadas. Pueden producir sonidos por movimientos de las aletas pectorales o ha-
ciendo vibrar la vejiga natatoria. Pueden desplazarse por tierra con ayuda de las aletas pectora-
les. Géneros argentinos: Doras, Anadoras, Pterodoras, etc.

AUCHENIPTERIDAE.— De agua dulce, en América del Sur. Cuerpo desnudo; la aleta dorsal esta
en una posicién muy adelantada, cercana al craneo; aleta adiposa pequefia; con un surco debajo
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de los ojos que aloja las barbillas maxilares. Con fertilizacién interna. Géneros argentinos: Glani-
dium, Trachelyopterus, Auchenipterus, etc.

ARIIDAE.— Marinos eurihalinos, cosmopolitas. Cuerpo desnudo; los machos llevan los huevos
en la boca hasta el nacimiento de los embriones. Son peculiares entre los Siluriformes por ser
principalmente marinos, aunque muchas especies pueden vivir en aguas salobres, e inclusive ser
totalmente dulceacuicolas. Géneros argentinos: Genidens (marinos y en el Rio de la Plata),
Cathorops.

HEPTAPTERIDAE.— De agua dulce, desde México a América del Sur. Cuerpo desnudo; con tres
pares de barbillas. Este grupo esta estrechamente relacionado con Pimelodidae y es dificil sepa-
rarlos solamente por caracteres externos. En Argentina Heptapterus (bagre anguila, yusca),
Rhamdia, Pimelodella.

PIMELODIDAE.— De agua dulce, en América Central y del Sur. Cuerpo desnudo; aleta adiposa
larga; tres pares de barbillas. Cerca de 16 géneros argentinos: Pseudoplatystoma (surubi), Zun-
garo (manguruyu), Pimelodus (bagre), Luciopimelodus (pati), etc.

PSEUDOPIMELODIDAE.— De América del Sur. Tienen boca muy grande y barbillas cortas. En
Argentina Microglanis y Pseudopimelodus.

ASPREDINIDAE.— De América del Sur. Cuerpo desnudo y muy deprimido, con tubérculos en
hileras longitudinales; sin aleta adiposa; abertura opercular reducida a una hendidura; sin me-
canismo de traba de las espinas. En Argentina: Bunocephalus, Amaralia y Xyliphius.

GYMNOTIFORMES

Cuerpo anguiliforme y comprimido; aletas pélvicas ausentes; aleta anal muy larga (utilizada
para moverse hacia delante y atras); aleta dorsal ausente y caudal reducida en diferentes gra-
dos; ano bajo la cabeza o apenas detras de ella; sin aleta adiposa. Tienen la capacidad de regene-
rar la parte posterior del cuerpo si ésta es cortada. Con érganos eléctricos que pueden ser deri-
vados de células musculares (miogénicos) o de células nerviosas (neurogénicos, en Apterono-
tidae); Electrophorus electricus, del Amazonas y Orinoco, puede emitir descargas de hasta 800
voltios. Ademas de poder emitir descargas fuertes, todas las especies emiten descargas débiles
(10 voltios) utilizadas en la electrolocacion.

Son de habitos nocturnos y todos de agua dulce. El grupo completo es endémico de América
Central y del Sur (Figura 109). Forman, junto a Siluriformes, el grupo Siluriphysi (Figura 110).
Con cinco grupos y aproximadamente 208 especies.

4000 km (equat.)

© d-maps.com

2000 mi (equat.)

Figura 109: Distribucion de Gymnotiformes (Basada en Arcila et al., 2017).

APTERONOTIDAE.— De América del Sur. Organos eléctricos neurogénicos; con aleta caudal
pequefia y no unida a la anal. En Argentina, tres especies de Apteronotus.

STERNOPYGIDAE.— De América del Sur. Boca terminal, dientes en forma de vellos. Carga eléc-
trica débil. En Argentina: Figenmannia (banderita, morenita), Sternopygus.
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GYMNOTIDAE.— De América Central y del Sur. Electrophorus electricus con carga eléctrica fuer-
te (hasta 700 voltios, aunque con bajo amperaje); en los rios Orinoco y Amazonas. Gymnotus con
carga eléctrica débil (cuatro especies en el litoral argentino, llamadas morenas).
HYPOPOMIDAE.— De América del Sur. Dientes ausentes o reducidos y filiformes; hocico corto.
En Argentina, tres especies de Brachyhypopomus.

RHAMPHICHTHYIDAE.— De América del Sur. Dientes ausentes; hocico alargado. En Argentina:
Rhamphichthys hahni y Gymnorhamphichthys britskii.

AN Siluriformes

Apteronotidae
GYMNOTIFORMES

Sternopygidae
Gymnotidae

Hypopomidae

Rhamphichthyidae

Figura 110: Filogenia de Gymnotiformes (Basada en Arcila et al., 2017).

EUTELEOSTEI

La monofilia de Euteleostei estd bien sustentada molecularmente y por algunas sinapomor-
fias morfolégicas. Actualmente esta restringido a Protacanthopterygii y Neoteleostei (Paracant-
hopterygii, Acanthopterygii y otros grupos menores) (Figura 111). Contiene el 75% (22000) de
las especies de teledsteos en 50 6rdenes. Las relaciones entre los grupos no son muy claras.

Galaxiiformes
EUTELEOSTEI \
Lepidogalaxiiformes

\ Protacanthopterygii
\ Osmeriformes
Stomiatiformes

Ateleopodiformes

NEOTELEQSTEI
Aulopiformes

Myctophiformes
Paracanthopterygii

Acanthopterygii

Figura 111: Filogenia de Euteleostei (Basada en Mirande, 2017), que continta la filogenia de la
Figura 92. En negrita los grandes grupos que se desarrollan en el texto.
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GALAXIIFORMES

Son peces de agua dulce del hemisferio sur. Su posicién filogenética es muy discutida: mien-
tras algunos los relacionan a Lepidogalaxiiformes (de Australia), como el grupo mas basal de
Euteleostei (Figura 111; Mirande, 2017), otros los relacionan a Protacanthopterygii (Betancur-R
etal., 2016), o a Osmeriformes y grupos relacionados (Nelson et al., 2016).

VERTEBRADOS ARGENTINOS: LOS GALAXIIDAE
Luis Fernandez

Entre los peces de aguas continentales, Galaxias maculatus es el de mas
amplia distribucién en el mundo (sin considerar las especies introducidas
por el hombre); la misma especie se encuentra en el sur de América del Sur,
este y oeste de Australia, Nueva Zelanda y sur de Africa (Figura 112).

Para explicar tal distribucién disyunta, diferentes autores postularon ba-
sicamente dos hipdtesis: vicarianza y dispersiéon. En 1978, Rosen sostenia
que la distribucion de los galaxidos era resultado de un evento de vicarianza
producido por la fragmentacion del continente Gondwana durante el Meso-
zoico. Por otra parte, McDowall (1978) encontraba mas parsimonioso expli-
car por una reciente dispersién ocednica, ya que se trata de una especie
diadroma, con un estadio larval marino y un adulto que retorna a aguas con-
tinentales. Estudios moleculares recientes encuentran sorprendentemente
poca variacién genética entre las distintas poblaciones intercontinentales de
G. maculatus, lo que podria llevar a apoyar mas a la hipdtesis de dispersion
ocednica antes que a la de un evento de vicarianza.

En la Argentina, los Galaxiidae cuenta con dos grupos Aplochitoninae y
Galaxiinae y cuatro especies. Ejemplares adultos de galaxidos han sido en-
contrados en ambientes salobres en el Canal de Beagle y Tierra del Fuego.

Lamentablemente los galaxidos son predados y hasta compiten por el
alimento con los salmoénidos introducidos, principalmente la trucha arco iris.
Asi este grupo de gran valor biogeografico se encuentra actualmente amena-
zado por las especies introducidas, tanto en Australia y Nueva Zelanda como
en Argentina ya que comparten ambientes similares a las truchas.

GALAXIIDAE.— De distribuciéon gondwanica, en el sur de América del Sur, Australia, Nueva
Zelanda y sur de Africa (mas diversos en Australia y Nueva Zelanda) (Figura 112). Habitan en
aguas dulces frias, como los arroyos de alta montafia o de altas latitudes; estdn amenazados por
la introduccién de salmones y truchas. Los galdxidos como grupo han sufrido numerosas extin-
ciones como resultado de introducciones de especies. Algunos son diadromos, es decir que la
larva es arrastrada al mar y luego vuelve como juvenil a completar su desarrollo en agua dulce
(a diferencia de los salmdnidos, que vuelven al agua dulce solo para reproducirse). En Argentina,
en Patagonia e Islas Malvinas: Galaxias y Aplochiton. Galaxias maculatus es un pequefio pez
diddromo con distribucién disyunta en arroyos y rios de la Patagonia Argentina, Australia, Nue-
va Zelanda y algunas islas oceanicas. Han sido postuladas hipdtesis de vicarianza y dispersion
para explicar esta extrafia distribucion (Rosen, 1978; Mc Dowell, 1978; Berra et al., 1996).
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Figura 112: Distribucion de Galaxiidae (Basada en Waters et al., 200; Burridge et al., 2012).
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PROTACANTHOPTERYGII

Marinos o de agua dulce, casi todos se reproducen en agua dulce (anadromos). El contenido
del grupo ha cambiado mucho en los tltimos afios; en la definiciéon que seguimos aqui (Mirande,
2017), incluye los 6rdenes Argentiniformes, Esociformes, y Salmoniformes. Son principalmente
del hemisferio norte.

SALMONIFORMES

Es un grupo importante, tanto comercial como ecolégicamente. Restringido actualmente a un
solo grupo.
SALMONIDAE.— Anadromos y de agua dulce. Del hemisferio norte (América del Norte y Eura-
sia). Las truchas y salmones tienen gran importancia comercial, deportiva y turistica; por esto
han sido introducidos en numerosos lugares en el mundo. Las truchas pasan la mayor parte de
su vida (o toda) en agua dulce. Salmo trutta (trucha marrén), Oncorhynchus mykiss (trucha arco
iris) y especies de Salvelinus, han sido introducidos en Argentina, con graves perjuicios para el
ambiente (Ferndndez y Fernandez, 1998).

NEOTELEOSTEI

Neoteleostei incluye a varios grupos especializados para la vida pelagica en mares profundos
que no vamos a desarrollar aqui. Neoteleostei es considerado monofilético sobre la base de ca-
racteres de craneo y mandibula, como que el principal hueso con dientes es la premaxila en
lugar de la maxila, y que la maxila sirve de palanca rotatoria para la protrusién de la premaxila,
por la presencia de un musculo particular de las mandibulas faringeas (Benton, 2015), asi como
la presencia de testiculos lobulares (en lugar de tubulares; Parenti y Grier, 2004); también esta
bien soportado por caracteres moleculares (Davesne et al., 2016; Betancur-R. et al., 2017; Mi-
rande, 2017).

Paracanthopterygii y Acanthopterygii son los mas diversos y estan incluidos en el grupo
Acanthomorpha (Alfaro et al,, 2018) por que poseen verdaderas espinas en las aletas (huecas y
no segmentadas como los radios de las aletas) que se pueden retraer durante la natacioén. Los
Acanthomorpha comprenden mas de 18 000 especies que se diversificaron explosivamente
luego de la extincion del Cretacico-Paleogeno (Evento K-Pg) (Alfaro et al,, 2018). Incluyen gran-
des radiaciones de peces como los ciclidos, pero también grupos importantes comercialmente
como los atunes y lenguados, y muchos peces de arrecifes.
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PECES INTRODUCIDOS
SEAMOS XENOFOBOS, PERO SOLO EN ECOLOGIA. CARPAS Y TRUCHAS
Luis Fernandez

La introduccién de especies exoéticas es considerada por muchos autores
como una categoria de contaminante, con el agravante que una vez estableci-
do no puede ser eliminado del medio ambiente como ocurre con otros tipos
de polucién, como por ejemplo los producidos por una industria o fabrica.
Las especies introducidas tienen dos ventajas sobre las autéctonas: carecen
de su predador natural que controle sus poblaciones y las especies autocto-
nas sobre las que preda no estan evolutivamente preparadas.

En la Argentina se introdujeron diversas especies de peces exoticos de
aguas continentales, muchas a propoésito y algunas accidentalmente. Se in-
trodujeron especies de Cypriniformes (Cyprinus carpio, Ctenopharyngodon
idellus, Carassius auratus) por diversos motivos como pesca deportiva, con-
trol de maleza acuatica u ornamentales. También son conocidos los casos de
Cyprinodontiformes (Gambusia affinis), Perciformes (Oreochromis sp y Tila-
pia sp), Acipensiformes (Acipenser cf. baerii), y entre los mas difundido en el
mundo los Salmoniformes (Oncorhynchus mykiss, Salmo trutta, S. salar, Salve-
linus fontinalis, Oncorhynchus kisutch, O. tshawytscha y O. nerka).

El impacto de la trucha sobre los ecosistemas nativos estd ampliamente
documentado, sea este por predacién o competencia con la ictiofauna nativa.
En particular la trucha arco iris es sembrada y resembrada en muchos rios y
arroyos de la Argentina dada su gran capacidad para aclimatarse a los am-
bientes de montafia. Muchos son los estudios de salmdnidos donde se obser-
va superposicion en su dieta de macroinvertebrados acuaticos con la dieta de
los peces nativos; por ejemplo, en la Argentina hay varios estudios para la
Patagonia, como también en arroyos del noroeste argentino. La trucha tam-
bién se alimenta de otros vertebrados como los anfibios del género Telmato-
bius de la cordillera.

El interés deportivo para la introduccion de especies exéticas en Argenti-
na parece poco fundamentado, dada la existencia de una variedad de espe-
cies con los mismos atributos como el dorado, pac, boga o sabalo, e incluso
el surubi. En Argentina, el consumo de peces de aguas continentales es poco
significativo, por lo que el interés comercial tampoco es una razén valedera.
Aun asi, las secretarias de fauna de las provincias fomentan y destinan recur-
sos humanos y econémicos en la proteccién de las especies exoéticas, ya sea
con legislaciones de pesca o con el mantenimiento de estaciones de piscicul-
tura destinadas a la siembra y resiembra en arroyos de altura, donde gene-
ralmente no se tiene un seguimiento del estado de las poblaciones y mucho
menos el costo-beneficio que representa tal actividad. Mientras tanto, poco
se conoce de la ictiofauna nativa en muchos arroyos de la cordillera, princi-
palmente por la dificultad de llegar a dichos ambientes. Es mucho mas facil
continuar aplicando la biotecnologia desarrollada para las especies exoticas,
que desarrollar o mejorar las técnicas para especies nativas, mas cuando es
mas rentable extraerlas directamente de los rios sin medir las consecuencias
que puede llevar a la extincion de poblaciones naturales. Es conocido que la
introduccion de especies llevara a la disminuciéon de la biodiversidad, y en
especial de las endémicas, llevando a la homogenizacion de los ecosistemas.

156
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PARACANTHOPTERYGII

Hay muchas dudas sobre la validez de este grupo. Posiblemente parafilético o polifilético, no
hay una definicién rigurosa del grupo (Davesne et al., 2016; Alfaro et al., 2018). Muchos son
bentdnicos, marinos y nocturnos o viven en aguas permanentemente oscuras como los batipela-
gicos de mares profundos o en cavernas.

Segun Davesne et al. (2016) incluye cinco grupos: Polymixiiformes, Percopsiformes, Zeifor-
mes y Gadiformes, de los cuales solo desarrollaremos el tltimo.

GADIFORMES

Con escamas cicloides; si tienen aletas pélvicas son toracicos o yugulares; fisoclistos. Gene-
ralmente piscivoros, de aguas frias y templadas. Grupo importante comercialmente, llegan a
constituir casi un cuarto de la pesca comercial mundial, y gran parte de la pesca en la plataforma
argentina. Llegan a medir 1,8 m y pesar 90 kg. Hay 613 especies aproximadamente, sélo una de
agua dulce.
MERLUCCIIDAE.— Marinos, del atlantico sur y sur del Pacifico y el indico. Con dos aletas dorsa-
les y una anal; sin barbillas; boca terminal o stipera; viven en mar abierto, en aguas profundas;
durante el dia descansan en el fondo y van a superficie en busca de sus presas (como sardinas);
son muy voraces. En el mar epicontinental argentino sigue las migraciones verticales de las sar-
dinas y ocupan zonas ecoldgicas distintas: una calida superficial, correspondiente a la corriente
del Brasil, y otra fria y profunda, correspondiente a la corriente de las Malvinas (Bezzi y Dato,
1995). Especies argentinas: Merluccius hubbsi (merluza, que se la consume principalmente como
filet) y Macruronus magallanicus (merluza de cola, que se la consume principalmente procesada
como surimi o kanikama) (Cousseau y Perrota, 1998).
GADIDAE.— Marinos, principalmente holarticos pero también algunos representantes en el
Atlantico sur como Micromesistius australis.
MORIDAE.— Marinos, de todos los mares. En Argentina se pescan Notophycis marginata (Broto-
1a), Salilota australis (Bacalao austral).
PHYCIDAE.— Marinos, de aguas profundas del Atlantico, como Urophycis brasiliensis (brétola,
que se la consume en filet y entera, tanto en el mercado interno como para exportacion; Cous-
seau y Perrota, 1998).
MACROURIDAE.— Llamados granaderos o cola de rata por la desproporcionada parte caudal.
Se los encuentra en el hemisferio sur, son abisales. En Argentina se encuentra Coelorinchus fas-
ciatus (granadero), por fuera de la plataforma continental, entre los 400 y 800 m de profundi-
dad.

ACANTHOPTERYGII

Este grupo comprende una serie de grupos diversos y una gran serie Percomorpha (Figura
113); la mayoria son marinos, pero un cuarto de las especies es de agua dulce. La gran diversi-
dad de peces de este grupo hace que su definicion sea dificil. Tienen una mayor movilidad de la
mandibula superior, que se puede desplazar mas hacia delante, que en otros teledsteos, debido a
la presencia de un proceso ascendente de la premaxila bien desarrollado (reducido secundaria-
mente en algunos). Generalmente con dos aletas dorsales (reversion del caracter propio de Ac-
tinopterygii; Mabee et al., 2002), con espinas verdaderas en las regiones anteriores de las aletas
medias (por espinas verdaderas se entiende a radios s6lidos no segmentados; otros teledsteos,
como Siluriformes, pueden tener radios engrosados en forma de espinas, pero son segmentados;
Mabee et al,, 2002). Otros caracteres diagnésticos son (McEachran, 2003): con los dientes farin-
geos so6lo en los arcos branquiales anteriores; el musculo de deglucion (retractor dorsalis) se
inserta en el segmento dorsal del tercer arco branquial; el ligamento que soporta la cintura pec-
toral se une a la base del craneo. La natacion es principalmente propulsada por la cola, mas que
por la flexién de todo el cuerpo.
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La filogenia de este enorme grupo de peces (con alrededor de 34 6rdenes y cerca de 18000
especies) estd siendo estudiada desde el punto de vista molecular (Alfaro et al., 2018) y es muy
posible que habra muchos cambios en su concepto.

PERCOMORPHA

Tienen la cintura pélvica en una posicion muy anterior y conectada a la cintura pectoral por
un ligamento. La definicién y composicién de este clado estd muy discutida. Compuesto por 31
ordenes y 13173 especies; se han propuesto varios grupos monofiléticos, como Ophidiaria, Ba-
trachoidaria, Gobiaria, Syngnatharia, Anabantaria, Carangaria, Ovalentaria, Eupercaria (Figura
113) (Mirande, 2017; Alfaro et al., 2018).

R Ophidiaria

PERCOMORPHA

\ Batrachoidaria
Gobiaria

Syngnatharia

Anabantaria
Carangaria
Ovalentaria

Eupercaria

Figura 113: Filogenia de Percomorpha (Basada en Mirande, 2017).

OPHIDIIFORMES

Marinos. Cuando hay aletas pélvicas, de posicion yugular o mental. Usualmente con las aletas
dorsal, caudal y anal unidas. Estan dentro del gran grupo Ophidiaria (Mirande, 2017).
OPHIDIIDAE.— El ano y el origen de la aleta anal justo por detras de las aletas pectorales. En
Argentina se pesca comercialmente, usualmente para exportacion, a Genypterus blacodes (aba-
dejo).

BATRACHOIDIFORMES

Cuerpo generalmente sin escamas; cabeza grande con ojos dorsales; aletas pélvicas de posi-
cién yugular (por delante de las pectorales). Tienen un excelente camuflaje. Son benténicos
marinos, con ojos ubicados altos en la cabeza. Producen una gran variedad de sonidos con su
vejiga natatoria. Algunos tienen poderosos venenos en las espinas dorsales y operculares en
convergencia con “Scorpaeniformes”. Un solo grupo con 78 especies aproximadamente. Estan
dentro del gran grupo Batrachoidaria (Mirande, 2017) (Figura 113).
BATRACHOIDIDAE.— Marinos, excepto dos especies; bentdnicos, predadores. Las especies de
Porichthys tienen fotdéforos en la parte inferior del cuerpo (una de las pocas especies de aguas
poco profundas que tienen 6rganos luminiscentes). En Argentina: Porichthys porosissimus (peje-
sapo o lucerna) tiene alrededor de 600 a 800 fot6foros laterales alineados en un patrén comple-
jo, sin glandulas venenosas.
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SYNGNATHIFORMES

Son marinos, raramente de agua dulce. Boca pequefia terminada en forma de tubo, no pro-
tractil; aletas pélvicas, si estan presentes, abdominales; forma del cuerpo muy variable, incluye a
los hipocampos, dragones marinos y peces trompeta, pero también a las trillas o peces cabra.
Tienen muchas especializaciones reproductivas. Estan dentro del grupo Syngnatharia de Miran-
de (2017) (Figura 113), junto a Gasterosteiformes, relacionados a Scombriformes. Se reconocen
dos grupos filogenéticos dentro de Syngnathiformes, diferenciados por la presencia de una ar-
madura de placas dseas en uno de ellos, mientras que en el otro esti ausente. Compuesto por
ocho grupos y cerca de 338 especies. En Argentina hay representantes de Mullidae, Fistularii-
dae, Centriscidae y Syngnathidae.
SYNGNATHIDAE.— Incluye a los caballitos de mar y a los peces aguja. Con pedunculo caudal
prensil; aberturas branquiales pequefias; oviparos. Los peces aguja nadan propulsados por la
cola, pero los caballitos de mar propulsados por las aletas dorsal y pectorales. Las hembras tie-
nen un aparato ovipositor que permite transferir los huevos a la bolsa incubatriz de los machos
donde se fertilizan e incuban hasta su eclosién (Masonjones y Lewis, 1996; Monteiro et al.,
2002). Si bien son principalmente marinos, hay varias especies eurihalinas y algunas restringi-
das al agua dulce. Generalmente son de aguas calidas, aunque algunas especies llegan hasta Tie-
rra del Fuego. En Argentina encontramos Hippocampus patagonicus e H. reidi (caballito de mar;
Piacentino, 2008), Syngnathus acus (aguja).

¢ QUE HAY EN LAS LATAS DE ATUN?

Hay distintas variedades de atunes (del género Thunnus), pero son peces
escasos, dificiles de atrapar, y su carne puede alcanzar precios exorbitantes
(el atin de aleta azul llegé a pagarse un precio record de casi 8000 ddlares el
kg). Por lo tanto, lo que usualmente se comercializa como “atin” en lata, es
cualquier otra cosa menos atun.

En Argentina muchas de las latas que se comercializan son de origen tai-
landés, ecuatoriano o brasilefio. Las latas con peces locales generalmente son
de bonito (Sarda sarda), aunque también se llega a envasar caballa (Scomber
japonicus) y jurel (Trachurus lathami). Los lomitos de atin, generalmente son
de de pez gallo (Callorhynchus callorhynchus).

Por otra parte, en Argentina las latas de sardinas no contienen sardinas
sino anchoas (Engraulis anchoita), que resultaron un buen sucedaneo de las
sardinas europeas.

SCOMBRIFORMES

Incluye las especies mejor nadadoras del mundo (como los peces espada y atunes, que alcan-
zan los 100 km/h en cortas distancias). Algunos grandes predadores, son caracterizados por
tener boca no protractil y dientes anquilosados. Algunos han desarrollado la endotermia (como
los atunes). Las barracudas (Sphyraenidae) son consideradas miembros primitivos del grupo.
SCOMBRIDAE.— Marinos, incluye al atin y la caballa. Dos aletas dorsales, con aletillas entre la
segunda dorsal, caudal y anal. Son endotérmicos, produciendo calor por el metabolismo muscu-
lar, y manteniéndolo gracias a mecanismos de contracorriente y comportamiento; el cuerpo
tiene temperaturas de 10 °C mas alta que su entorno (habiéndose registrado una diferencia de
mas de 21 °C respecto al agua circundante). Comercialmente importantes; son de mar abierto,
pueden desplazarse en aguas frias para alimentarse. Entre 50 cm a cuatro m y 500 kg de peso.
Forman cardumenes. En Argentina: Scomber japonicus (caballa), Sarda (bonito), Thunnus thyn-
nus (atin de aleta azul).
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STROMATEIDAE.— Marinos. Cuerpo comprimido (similares en aspecto a Carangidae); aletas
pélvicas ausentes en el adulto; aleta dorsal continua; son de contorno redondo o eliptico, con
aleta caudal ahorquillada. Ejemplo: Stromateus (pAmpano).

SYNBRANCHIFORMES

Cuerpo alargado; las branquias confluyen en una cimara branquial ventral con orificio inico;
sin aletas pélvicas; sin vejiga natatoria; ano posterior. Tienen suspensiéon mandibular anfistilica,
no conocida en otros teledsteos. Algunas especies son hermafroditas. Se encuentran en el grupo
Anabantaria (Figura 113). De agua dulce y salobre, raramente marinos. Aproximadamente 117
especies. De importancia comercial.
SYNBRANCHIDAE.— De América Central y del Sur, Africa, Asia. Muy especializados en muchos
aspectos: branquias reducidas, capaces de respiracién bucofaringea de aire; sin aletas pectora-
les ni pélvicas; cuerpo desnudo; ojos pequefios o por debajo de la piel; muchos hermafroditas
protéginos; muchos con habitos cavadores. En Argentina solamente se encuentra Synbranchus
marmoratus (anguila criolla).

PLEURONECTIFORMES

Adultos comprimidos sin simetria bilateral; con ambos ojos sobre el lado derecho (dextrales)
o sobre el lado izquierdo (sinestrales); algunas especies pueden tener individuos dextrales y
sinestrales. Sin vejiga natatoria. La larva es bilateralmente simétrica y durante el desarrollo un
ojo migra al otro lado del cuerpo. Los ojos pueden protruirse sobre la superficie del cuerpo,
permitiendo que el pez vea cuando descansa en el fondo, gracias a un receso orbital que se llena
de fluidos. Marinos, algunas pocas especies de agua dulce; zonas templadas y tropicales; bento-
nicos y carnivoros, viven en lugares oscuros a profundidad moderada. Muchos importantes co-
mercialmente. Se encuentran en el grupo Carangaria (Figura 113; Mirande, 2017). Es un grupo
monofilético (Harrington et al,, 2016) que comprende alrededor de 772 especies en 14 grupos.
Psettodidae (que tiene 3 especies) es de posicion filogenética incierta.
PARALICHTHYIDAE.— Marinos. La mayoria sinestrales. En Argentina de importancia comer-
cial, se los consume como filet: tres especies de Paralichthys (lenguado), con tamafios de hasta
1,5 m de largo y 30 k de peso; Xystreurys, Thysanopsetta y Achiropsetta también son denomina-
dos lenguados.

Figura 114: Paralichthys patagonicus (Tomado de Cousseau y Perrotta, 1998).

ACHIRIDAE.— Marinos y de agua dulce. Dextrales. En Argentina: Catathyridium (lenguado de
rio, en el Parand y del Plata); Achirus.

CARANGIFORMES

CARANGIDAE.— Marinos. Escamas de la linea lateral modificadas en escudos espinosos; aleta
caudal muy ahorquillada, pedinculo caudal delgado. Importante comercialmente. En Argentina:
Parona (palometa de mar), Seriola (pez limén).

ECHENEIDAE.— Marinos. Son las rémoras, con un disco adhesivo sobre la cabeza (aleta dorsal
modificada) con el que se adhieren a condrictios, osteictios, tortugas y mamiferos marinos. En
Argentina hay Remora remora.
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OVALENTARIA

Tienen huevos pegajosos (de ahi proviene el nombre “Ovalentaria”) con filamentos coriéni-
cos. El grupo tiene un fuerte soporte de caracteres moleculares. Comprende, entre otros, a Mugi-
liformes, Ciclhiformes, Atheriniformes, Beloniformes, Cyprinodontiformes.

MUGILIFORMES

Ojos cubiertos parcialmente por tejido adiposo en forma de parpado. Huevos de superficie li-
sa, sin filamentos adhesivos. Con escamas ctenoideas. La posicion filogenética del tinico grupo
estad muy discutida; aunque la evidencia molecular indica su relacién con Ovalentaria, anterior-
mente se los clasificaba dentro de Perciformes.
MUGILIDAE.— Marinos y algunos de agua dulce. Con aletas pélvicas de posicién toracica o
subabdominal; aleta caudal truncada o en media luna profunda. Aproximadamente 75 especies;
género argentino: Mugil (lisa).

ATHERINIFORMES

Aleta dorsal doble, linea lateral reducida o ausente; sin gonopodios (excepto Phallostethi-
dae); la mayoria de color plateado; forman cardiimenes. Cerca de 350 especies (212 en agua
dulce) en 11 grupos (Campanella et al.,, 2015). Atherinopsidae incluye a los pejerreyes del Nuevo
Mundo, y Atherinidae a los del Viejo Mundo.
ATHERINOPSIDAE.— Marinos y de agua dulce, de América del Norte, Central y del Sur. Con
estola lateral plateada; premaxila y maxila altamente protrusibles. Introducidos en muchos em-
balses, principalmente en Argentina, Chile, Pert y sur de Brasil. En Argentina hay cuatro espe-
cies de Odontesthes (pejerreyes), tanto marinos como en agua dulce y salobre. Odontesthes incisa
es el cornalito, exclusivamente marino.

BELONIFORMES

Principalmente marinos, pero también de agua dulce. Con mandibula fija o no protrusible,
debido a la pérdida secundaria del proceso ascendente del premaxilar. Muchos con el 16bulo
inferior de la aleta caudal mas desarrollado que el superior. Incluye a los peces voladores Exo-
coetidae, que pueden planear sobre el agua casi por 400 m y hasta 8 m de altura. Son atraidos
por fuentes de luz en la noche. Se reconocen seis grupos, con 283 especies.
BELONIDAE.— Peces aguja. Marinos y de agua dulce. Mandibulas alargadas con numerosos
dientes pequefios, que crecen alométricamente luego del nacimiento. En Argentina: Potamorr-
haphis y Pseudotylosurus que pertenecen a un clado endémico de rios sudamericanos; Scombere-
sox saurus es marino.

CYPRINODONTIFORMES

Aleta caudal trucada o redondeada, con esqueleto simétrico; aleta dorsal unica; desarrollo
embrionario relativamente largo. Marcado dimorfismo sexual, con machos a menudo muy colo-
ridos, por lo que son frecuentemente criados por acuaristas. De agua dulce aunque toleran aguas
salinas e hipersalinas. También toleran temperaturas variables. Algunas especies viven en am-
bientes extremos como lagunas de desiertos o alta montafia (Orestias, de Pert, Bolivia y Chile
hasta los 4570 m). El grupo, de distribucién mundial, es de origen gondwanico y hay varios
ejemplos de vicarianza entre América y Africa (Lazara, 2003). Varios grupos viviparos, no direc-
tamente relacionados entre si, todos endémicos de América. Aproximadamente 1257 especies
en 10 grupos.
RIVULIDAE.— De agua dulce, americanos desde Florida al norte de Argentina. Algunos son
considerados “anuales” en el sentido de que los adultos, que viven s6lo unos meses, ponen hue-
vos resistentes en charcas temporarias que se desarrollan en la siguiente estacién de lluvias.
Rivulus marmoratus, del norte de América del Sur y el Caribe, es el tinico vertebrado hermafrodi-
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ta autofecundante (Lazara, 2003). En Argentina: Austrolebias, Neofundulus, Pterolebias, Trigo-
nectes, Papiliolebias y Melanorivulus.

ANABLEPIDAE.— De agua dulce del sur de América del Sur. Gonopodio tubular formado por los
radios de la aleta anal; fertilizacidn interna y viviparos. Incluye a los peces de cuatro ojos (4Ana-
bleps), como los de Springfield (Matt Groening, 1999), que pueden enfocar simultaneamente
imagenes tanto por arriba como por debajo del agua. En Argentina, Brasil, Paraguay y Uruguay
hay 14 especies de Jenynsia (Aguilera et al., 2013).

POECILIIDAE.— De agua dulce y salobre, desde América del Norte hasta el noreste de Argentina
y Africa. Muy comunes en acuarios. Muchos viviparos con machos que tienen los radios 3ro a 5to
muy alargados y expandidos formando un gonopodio no tubular, para la fertilizacién interna. En
Argentina: Phallotorynus, Phalloceros, Cnesterodon y Gambusia affinis (introducido en Argentina
para combatir el paludismo).

CICHLIFORMES

Grupo compuesto por Cichlidae y Pholidichthyidae. Tradicionalmente considerados como
Perciformes, la evidencia molecular los agrupa dentro de Ovalentaria (Betancur-R. et al,, 2013;
Mirande, 2017); las relaciones precisas de este grupo son todavia inciertas.
CICHLIDAE.— De agua dulce de América Central y del Sur, Africa, Madagascar, Israel, Siria e
India. Con linea lateral interrumpida; mas de tres espinas en la aleta anal. Forma del cuerpo muy
variada; son muy comunes en acuarios; han tenido una gran radiacién adaptativa y especializa-
cidén, principalmente en los grandes lagos africanos. Presentan una gran variedad de adaptacio-
nes en la alimentacién y reproductivas (monogamia, cuidado parental, cria en la boca, construc-
cién de nidos, secrecidn de sustancias alimenticias para los juveniles, etc.). Cichlidae es el grupo
mas diverso en agua dulce aparte de Ostariophysi. Comprenden alrededor de 1762 especies y su
clasificacion y filogenia es objeto de intenso estudio; los grupos neotropicales y africanos pare-
cen ser monofiléticos. Ejemplos de géneros en Argentina: Astronotus, Apistogramma, Cichlasoma
(chanchita), Crenicichla, Gymnogeophagus; Oreochromis niloticus (tilapia nilética) y Coptodon
rendalli son especies africanas introducidas en Argentina (Menni, 2004; Mirande y Koerber,
2015).

EUPERCARIA

Incluye un gran nimero de 6rdenes (por lo menos 13) muy diversos, de los cuales solo va-
mos a desarrollar unos pocos: Tetraodontiformes, Labriformes, Trachiniformes, y Perciformes.
Contiene 16 grupos principales (Betancur-R et al., 2017).

TETRAODONTIFORMES

El nombre del grupo se refiere al patrén comun de cuatro dientes en la mandibula. Se carac-
terizan por un alto grado de fusién o pérdida de huesos en la cabeza y cuerpo; aletas pélvicas
generalmente ausentes y menos de 16 vértebras. Escamas modificadas en espinas, escudos o
placas. Pueden producir diversos sonidos rechinando los dientes mandibulares o faringeos, o
haciendo vibrar la vejiga natatoria. Generalmente se alimentan de esponjas y corales; algunos
son predadores de invertebrados bentdnicos sésiles, otros de zooplancton. Diodontidae, Trio-
dontidae y Tetraodontidae no tienen dientes en los adultos; en realidad son picos formados por
los huesos mandibulares que estan separados por suturas que le dan aspecto de dientes. Pueden
aumentar su volumen por ingestién de agua en diverticulos del estémago (particularmente en
Tetraodontidae y Diodontidae). Muchas especies pueden concentrar una poderosa toxina, la
tetraodotoxina, en sus visceras que puede causar la muerte a seres humanos. Molidae es el gru-
po mas derivado. Tetraodontiformes comprende 435 especies en 10 grupos.
TETRAODONTIDAE.— Marinos y algunos de agua dulce. Cuerpo desnudo o con pequeiias espi-
nas anteriores; pueden inflar el cuerpo; cuatro placas dentales; contienen tetraodotoxina en
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musculos y especialmente en las visceras, que es un alcaloide muy venenoso. Varias especies de
Tetraodon (pez globo) en agua dulce. Se ha realizado la secuenciacién preliminar del genoma de
Tetraodon (Jaillon et al., 2004). En Argentina llega el pez loro, Lagocephalus laevigatus, que es
relativamente frecuente en las costas de Brasil.

DIODONTIDAE.— Marinos. Cuerpo cilindrico con espinas bien desarrolladas; tienen dos placas
dentales fusionadas a las mandibulas; cuerpo inflable. En Argentina se encuentra Chilomycterus
spinosus.

MOLIDAE.— Marinos. Con dos dientes fusionados; sin pedunculo caudal, el final del cuerpo
truncado, reducido a un flap de piel (clavus); aletas dorsal y anal muy grandes que producen la
mayor parte de la fuerza natatoria. El pez luna, Mola mola, llega hasta Argentina; puede tener
hasta dos metros y pesar una tonelada; se ha estimado que puede producir hasta 300 millones
de huevos.

LABRIFORMES

Tienen una serie de especializaciones en la regidn faringea, particularmente en las mandibu-
las faringeas, para el procesamiento del alimento. Son predominantemente tropicales y marinos,
con grupos muy especiados.
LABRIDAE.— Al menos con 500 especies en el Atlantico, Indico y Pacifico. Es un grupo muy
diversas en formas, colores y tamafios. En Argentina inicamente Coris julis.

TRACHINIFORMES

Principalmente bentdnicos y marinos.
PERCOPHIDAE.— Marinos. Cabeza deprimida; aleta dorsal blanda que puede estar precedida
por una espinosa: En Argentina: Percophis brasiliensis (pez palo).

CENTRARCHIFORMES

PERCICHTHYIDAE.— De agua dulce, en Argentina, Chile y Australia. Opérculo con dos espinas
redondeadas; linea lateral completa y continua. Percichthys (perca criolla) en Argentina.
CHEILODACTYLIDAE.— Marinos, principalmente del hemisferio sur. En Argentina: Nemadacty-
lus (castaneta).

PERCIFORMES

Es el grupo mas diversificado, con mas de 2200 especies; dominante en todos los mares y en
varios cuerpos de agua dulce; mandibula superior formada sélo por premaxilar; con 17 o menos
radios principales en la aleta caudal; nunca aleta adiposa; todos con insercién de las aletas pél-
vicas en posicidn toracica o yugular. Fisoclistos.

Este grupo tan diverso es “el arbusto en la punta” de la filogenia de los peces (“bush at the
top of the tree”; como lo definié Nelson, 1994), donde se incluian todos los grupos que no podian
ser asignados a grupos monofiléticos definidos y contenia mas de 160 grupos; era por lo tanto
un agrupamiento artificial, polifilético. Actualmente se ha restringido a Perciformes a unos 60
grupos (Sanciangco et al., 2016), haciéndolo presumiblemente monofilético, incluyendo a Scor-
panoidei (que anteriormente se los consideraba un grupo independiente, Scorpaeniformes).
SERRANIDAE.— Marinos. Hermafroditas pero no autofecundantes. Con opérculo con tres espi-
nas. Con 475 especies es una de los grupos mas diversos. En Argentina: Acantisthius (mero).
POMATOMIDAE.— Marinos. Aleta caudal ahorquillada. Grupo monotipico. Pomatomus saltatrix
(anchoa, anchoa de banco) habita en Argentina. Son voraces predadores que pueden matar mas
peces de los que pueden consumir.
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Figura 115: Pomatomus saltatrix (Tomado de Cousseau y Perrotta, 1998).

SCIAENIDAE.— Marinos y de agua dulce (particularmente en América del Sur). Con aleta dorsal
en “V”; otolitos excepcionalmente grandes; vejiga natatoria ramificada; pueden producir sonidos
con ella. En Argentina hay marinos: Cynoscion (corvina), Pogonias (corvina negra), Macrodon
(pescadilla); y de agua dulce: Pachyurus (corvina de rio), Plagioscion.

SCORPAENOIDEI

Cabeza y cuerpo con tendencia a la posesion de espinas y/o placas 6seas; aletas pectorales y
caudal generalmente redondeadas. Predominantemente marinos, con un solo grupo de agua
dulce. Comprenden los peces mas venenosos del mundo, que contienen sustancias tanto neuro-
toxicas como hemotoxicas. La sistematica del grupo es controvertida y compleja, antes conside-
rado un grupo independiente, Scorpaeniformes. Alrededor de 2100 especies.
SEBASTIDAE.— Marinos. Con glandulas venenosas en la base de las aletas dorsal, anal y pélvi-
cas; generalmente con fecundacién interna y algunos viviparos. Muchas especies importantes
comercialmente. En Argentina: Sebastes (escorpion), Helicolenus.
TRIGLIDAE.— Marinos, benténicos. Sin glandula de veneno; cabeza muy osificada formando un
casquete; los primeros radios de las aletas pectorales libres utilizados para la deteccidn de ali-
mento; producen sonidos. En Argentina: Prionotus (testolin).
CONGIOPODIDAE.— Marinos, bentonicos, del hemisferio sur. Cuerpo desnudo. En Argentina:
Congiopodus.
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RESUMEN

e Los Osteichthyes se caracterizan, entre otras cosas, por tener hueso en-
docondral, aletas pares flexibles, pulmén, y piel con glandulas mucosas.

e Hay dos grandes grupos, los Actinopterygii y los Sarcopterygii.

e La mayor radiacion de peces actinopterigios es la de los Teleostei, que
han duplicado su genoma (duplicaciéon 3R). Comprenden unos 67 6rde-
nes, casi 500 familias y cerca de 30000 especies actuales.

e Los Elopomorpha se caracterizan por tener una larva leptocéfala; los
Osteoglossomorpha por tener los huesos linguales con dientes; los Oto-
morpha por tener especializaciones relacionadas con la audiciéon; los
Euteleostei agrupa a los restantes grupos de teledsteos.

e Los Ostariophysi incluyen a la mayor parte de la fauna de agua dulce
(junto con los Cichliformes).

e Los Perciformes es el orden mas diverso de vertebrados, con méas de
16000 especies.
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Osteichthyes
Actinopterygii
Cladistia
Chondrostei
Holostei
Teleostei
Elopomorpha
Osteoglossomorpha
Otomorpha
Clupeomorpha
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Links de Interés

Deepfin - Sitio muy actualizado sobre la clasificacién y filogenia de Osteichthyes.

Fishbase - Base de datos con informacién variada sobre peces (en su sentido mas amplio, vertebrados no tetrapodos).
Contiene informacién de mas de 33500 especies, como taxonomia, distribucién geografica, biometria y morfologia,
comportamiento y habitats, ecologia y dindmica poblacional, asi como datos reproductivos, metabdlicos y genéticos.
Peces Criollos - Lista de peces de agua dulce de Argentina, Paraguay y Uruguay.

Ictiologia Argentina - Pagina en la que hay bibliografia, historia, tesis, etc. De la Ictiologia Argentina.


https://sites.google.com/site/guilleorti/home/classification
http://www.fishbase.org/search.php
http://www.pecescriollos.de/go/home/lang=ES
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Comentarios ecologicos sobre los
peces 0seos de Argentina

Luis A. Fernandez

CONICET, Fundacién Miguel Lillo, Tucuman y Catedra Diversidad Animal II, Facultad Ciencias
Exactas y Naturales, Universidad Nacional de Catamarca, Catamarca, Argentina.

CHARACIFORMES
Prochilodus lineatus: (n.v. Sibalo) hasta 550 mm. Alimentacién
4 iliofaga, aprovechando restos de vegetacidon, vermes y microorga-
nismos, especialmente diatomeas. Cuenta con modificaciones del
' aparato digestivo. Los ejemplares de ambientes reducidos, como en
Tucuman y Salta, suelen tener caracteristicas similares de carencia
de alimento, con disminucién de altura y grosor del cuerpo. Habitan en aguas con vegetacién

sumergida. Prefieren ambientes lénticos, de aguas tranquilas o remansos de rios con fondo fan-
goso. Se encuentra también en aguas estancadas de tipo eutroéficas, de poca profundidad, con
una extensa banda de vegetacion litoral. El sdbalo es una especie migratoria, en el verano los
ejemplares se acumulan y llegan a formar enormes cardimenes en el rio Parana, correspondien-
tes a varias poblaciones. Los desplazamientos estan ligados esencialmente a la actividad repro-
ductiva, pero combinados con estimulos térmicos y troéficos. Esta especie es muy predada por
surubies y dorados. El sabalo constituye mas de la mitad de la ictiomasa registrada en los am-
bientes lénticos permanentes del Parana medio. El total de esta ictiomasa puede exceder los
1000 kg hal. Esta especie migratoria puede recorrer mas de 1000 km de distancia antes de al-
canzar un lugar apropiado para la reproduccion. La distancia que puede migrar esta relacionada,
entre otros factores, con las reservas acumuladas durante el periodo sedentario y activo de ali-
mentacidn. La especie puede ser utilizada para el tratamiento de aguas semipoluidas. Muy im-
portante comercialmente, incluso para exportacién con 14 a 15 mil toneladas entre 2016 y
2017. Distribucién Parano-Platense, incluyendo Bermejo, Pilcomayo, Juramento, Sali y Dulce.

Megaleporinus obtusidens: (n.v. Boga) hasta 450 mm, es de dieta
omnivora integrada por granos y otros vegetales, peces pequefios,
caracoles, almejas, cangrejos y larvas de insectos. La boga predomina
en los dltimos meses de primavera y verano y prefiere las aguas pro-
fundas. Alcanza un tamafio de alrededor de 3 kg, especialmente los

machos. De habito sedentario; no tienen cuidado parental. Habitan los amplios espacios de los
grandes rios junto con los sabalos son predados por los surubies y dorados. Muy buscados por
pescadores deportivos. Se puede mantener en acuarios alimentandolos con frutas y cereales.
Distribucion cuenca Parano-Platense.
Characidium borellii:(n.v. Mariposita, tritolo) hasta 70 mm, con
bandas transversales en numero de ocho. Viven en ambientes del
tipo rhitron, son benténicos de habitos diurnos. En el contenido
estomacal estadn representados microcrustaceos y larvas de insec-
tos acuaticos especialmente dipteros. Preferentemente se desplazan contra corriente, con mo-
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vimientos desiguales tipicos de la especie o incluso haciendo “climbing” contra corriente ayuda-
do por sus aletas pectorales y pélvicas. Los machos de cuerpo algo mas robusto y las aletas lige-
ramente mas largas que las hembras. Recientemente se reporté un nuevo dimorfismo en la es-
pecie que consiste en la presencia de odontoides en la aleta pélvica. Recomendable para acua-
rios mixtos por su caracter tranquilo, pero necesitan de alimento vivo. Comercialmente tiene
escasa importancia, s6lo para acuarismo y algunos lo consideran como especies indicadoras.
Estado de conservacion desconocido. Distribuido en la cuenca Parano-Platense.

Astyanax abramis: (n.v. Mojarra, mojarra pacusa) hasta 140 mm.

‘ > Vive en aguas tranquilas de arroyos y rios y en ambientes cerrados.
Los ejemplares pequefios frecuentan aguas someras vegetadas. El

/ alimenta principal son los insectos, camarones, microcrustaceos

(claddceros y copépodos) y secundariamente restos vegetales. Pre-
sentan escasa importancia comercial. En algunos embalses los pescadores deportivos los emplea
como carnada. Distribucién cuenca del Plata.

Salminus brasiliensis: (n.v. Dorado) hasta 770 mm, con una edad

maxima registrada para la especie de 14 afos; los ejemplares de

109 a 151 mm corresponden a un afio de edad, de 151 a 240 mm a

dos afios, entre 240 y 280 mm a tres afios y entre 280 a 329 mm a

cuatro afos. Las gdnadas comienzan a madurar en agosto y a mediados de noviembre estan

listos para el desove. Se reproducen una sola vez al afio con un desove que se produce una vez al

afio de manera total. Son de habitos migratorios, los desplazamientos parecen estar condiciona-

dos por la temperatura y el desarrollo gonadal. Presentan migraciones regulares entre el Parana

medio e inferior, el Rio de la Plata y en rios de las cuencas donde vive. Los dorados remontan el

curso del rio en octubre y noviembre, con movimientos tumultuosos, después de fuertes lluvias

en la cuenca superior. Al realizarse la migracién reproductiva o “piracema”, las hembras emer-

gen verticalmente del agua hasta un tercio de su largo, acompafiadas por tres a cinco machos y

en ese momento expelen sus 6vulos siendo fecundados por éstos. Cuando viven en estanques, el

crecimiento de los dorados es muy rapido, si la temperatura es elevada y se alimentan bien. La

larva come protozoos y algas unicelulares, a los cinco o seis dias ingiere microcrustaceos (Cla-

docera y Copepoda) y a los 15 dias, con 50 mm, Copépodos y larvas de insectos. El adulto tiene

una dieta ictiéfaga que incluye peces de todo tipo como mojarras, bogas, bagres y dientudos,

pero especialmente sabalo. Cuando se cria en estanques puede ser canibal. En los rios, su presa

favorita son los sabalos tanto pequefios como medianos. Este activo predador puede alcanzar

100 cm de longitud y un peso de 25 kg. Asi, este carnivoro es el mayor pez predador de nuestra

region. El dorado puede ser “transplantado” y reproducido en ambientes naturales cerrados;

por eso es favorable para ser introducido en ambientes que antes ocupaba. De gran importancia

comercial y deportiva. Distribuciéon Parano-Platense.

Oligosarcus jenynsii: (n.v. Dientudo) hasta 224 mm. Predador zo6-

fago, microanimalivoro y mesoanimalivoro con mayor tendencia a la

> 7 ictiofagia y secundariamente a la ingestion de pseudoneuston y

bafon. Puede engullir presas enteras y, tal vez, en ingestion frontal,

con seccionamiento caudal. Su dieta incluye crustaceos e insectos, ademas de pejerreyes y moja-

rras. Es una especie adaptable a la disponibilidad existente en el ambiente. Escasa importancia

comercial y se desconoce su estado de conservacion. Ocupa dos tipos de habitats, aguas costeras
vegetadas y aguas abiertas en Rio Grande do Sul Brasil, Uruguay y Paranense Argentina.

Serrasalmus maculatus: (n.v. Pirafia) hasta 270 mm, estos peces

‘ son los mas agresivos y carnivoros de toda la fauna sudamericana.

® < Habita en rios principalmente y en lagunas de desbordes. La hem-

bra deposita los huevos cuidadosamente sobre plantas acuaticas y

l el macho se encarga del cuidado. Las piranas son mas agresivas al
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comienzo de la estacion lluviosa, cuando los machos estan cuidando los huevos. De habito gre-
gario, atacan en conjunto a otros peces o mamiferos. Importancia comercial sélo para acuaris-
mo. Cuando en lagunas de desbordes alcanzan elevada densidad pueden causar dafios a las pa-
tas del ganado. Estado de conservacion desconocido. Distribuido en las cuencas Amazonica y
Parana-Parguay Argentina.

Piaractus mesopotamicus: (n.v. Pacti) hasta 400 mm, puede llegar a

‘ pesar 20 kg. De habitos omnivoros, se encuentran cerca de arboles

® Q para alimentarse de las semillas que caen al agua. De carne muy
apetecida en gastronomia, por lo que se los cria artificialmente (pis-

I cicultura), y también se lo pesca deportivamente. Distribucién en la

cuenca del rio Paraguay-Parana.

Acrobrycon ipanquianus: (n.v. Mojarra) hasta 115 mm. Presenta
una glandula en el l6bulo inferior del pedinculo caudal que sirve
para comunicarse. Habita preferentemente en rios siempre cerca de
la superficie. Facil de mantener en acuarios. Distribucién en el sur
de Bolivia y norte de Argentina.

Hoplias malabaricus: (n.v. Tararira) hasta 630 mm, especie muy

comun tanto en la cuenca Parana-Plata como en el rio Salado. Pre-

fiere ambientes lénticos, frecuentando aguas poco profundas y

vegetadas donde se refugia y construye el nido. Alli permanece

durante el invierno en letargo hasta que pasan los meses frios. En
los meses de calor se hace activa y nadadora y se alimenta abundantemente de otros peces. La
tararira es ictiéfaga y predadora cuando adulta, se alimenta de pejerrey, dientudo, sabalito y
chanchita, ademas de camardén de rio. En las primeras etapas de vida se alimenta de microcrus-
taceos, algas, insectos acuaticos, entre otros. Recién al afio pasa a ser estrictamente ictiéfaga. La
reproduccion de esta especie se cumple entre los meses de septiembre y octubre. Entonces bus-
ca un sitio de poca agua de entre 20 o 30 cm de profundidad, entre el juncal tupido préximo a la
costa y con ayuda de las aletas cava un hoyo de unos 15-20 cm de profundidad y 30 cm de dia-
metro. Construido el nido, proceden a desovar y permanecen sobre éste mientras se desarrollan
los huevos hasta que las crias comienzan a nadar. El macho se ubica sobre los huevos y los venti-
la moviendo las aletas. Esta especie, por su abundancia, tamafio y cualidades de su carne, es
objeto de explotacion. Se pesca durante primavera, verano y otoflo. En horas de sol y calor las
tarariras se aproximan a la orilla y permanecen quietas. Para cazar, permanecen inmdviles al
acecho y cuando pasa la presa se lanza a gran velocidad y la toma generalmente por el medio del
cuerpo. Es apreciado por pescadores deportivos. Distribucion desde Costa Rica hasta Argentina
en la mayoria de las cuencas, incluyendo Parano-Platense.

SILURIFORMES

Diplomystes cuyanus: (n.v. Bagre aterciopelado, otuno) hasta 320

mm. Presenta los caracteres mas primitivos de los siluriformes. De

habitos bentdnicos, generalmente se lo encuentra en rios, aunque

también en lagos. Su alimentacion consiste en larvas de insectos,
crustaceos, moluscos y anélidos. Comercialmente fue importante en la Patagonia hasta la intro-
duccidn de la trucha y otras especies, su valor se debié a su tamafio y la escasa diversidad de
peces en la region. Hay registros de que se los transportaba en canastos sellados con barro. Las
poblaciones de otuno se han visto reducidas notablemente en la actualidad. Distribucién Pata-
gobnica.

Trichomycterus corduvensis: (n.v. Bagre de montaia, yuska, tori-
@Z;tﬂ llo) hasta 136 mm. Habitan en arroyos de aguas transparentes y

frias, de fuerte corriente, con un sustrato pedregoso, arenoso, ba-
rroso o mixto y que esta relacionado especificamente con diferentes momentos de la vida de
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estos peces. Huyen de la luz y se acomodan contra la corriente. La alimentacion consiste en ma-
croinvertebrados benténicos; de comportamiento gregario pueden observarse en el fondo del
rio las huellas que dejan al desplazarse. También pueden adherirse a las piedras con las espinas
interoperculares. Esta especie pertenece a la familia Trichomycteridae que incluye un grupo
muy diverso desde aguas termales, alta montafia arriba de 4 000 m altura, cavernas y acuiferos
(ver recuadro: Peces subterraneos) hasta el conocido candira (Vandelliinae) que puede introdu-
cirse accidentalmente por la uretra. Los vandellines junto a los estegofilines son parasitos y
semi- de otros peces, alimentandose de la sangre y tegumento de otros peces (ver recuadro:
Vertebrados argentinos el candird). Dentro de candiru suele también mencionarse a otro bagre
Cetopsis (Cetopsidae). Distribucion en rios y arroyos de Argentina y Bolivia.

Corydoras paleatus: (n.v. Limpia fondo, tachuela) hasta 80 mm, de
habito bentdnico, es muy apreciado por los acuaristas de todo el
mundo; fueron llevados a Europa en 1876 y se les otorgd un alto
valor comercial. Sus aletas dorsal y pectoral presentan espinas pun-

tiagudas que pueden causar heridas al manipularlos. El alimento
mas frecuente esta constituido por microcrustaceos Copepoda y Cladocera. En menor frecuencia
consume larvas de dipteros y algas. Vive sobre el bentos, ocultindose debajo de piedras y tron-
cos. De comportamiento gregario. Distribuidos en la cuenca Parana y rios de Uruguay y Brasil.
Hoplosternum littorale: (n.v. Giiipo, cascarudo, apretador) hasta
190 mm. Es el mas comun de los cascarudos y se encuentra durante
todo el afio preferentemente en esteros. Respira aire atmosférico y
en épocas de sequia puede recorrer la distancia entre dos charcas,
utilizando para ello las areas de vegetaciéon humeda en el amanecer.
El érgano respiratorio es la pared intestinal. Su reproduccién es
muy interesante, el macho realiza un nido flotante con burbujas de secrecién y hojas de vegeta-
les de unos 35 cm de didmetro, en el centro de dicho nido depositan los huevos que son cuida-
dos por el macho hasta la eclosion y las larvas no se apartan del nido hasta que desaparece el
vitelo. Se alimenta de plantas acuaticas blandas. De importancia comercial en acuarismo, esta
especie no esta amenazada. Hay algunos registros de haber sido introducida en Florida, Estados
Unidos. Distribucion se la encuentra en la mayoria de las cuencas de Sudamérica.
Hypostomus paranensis: (n.v. Vieja de agua, limpia vidrio) hasta
560 mm, vive en lugares de aguas tranquilas, sobre fondos lodosos
o de piedra. Se alimenta del contenido organico del fango y resiste
una exposicion prolongada fuera del agua. No nadan habitualmente,
sino que permanecen adheridos a las piedras y plantas a través de los labios. Viven en huecos o
hendiduras de los bancos arenosos, troncos y raices. Acuden con frecuencia a la superficie del
agua para tragar aire que utilizan en la respiracion intestinal. Prefieren agua de mas de 20 °Cy
soportan un maximo de 34 °C. Se reproducen desde la primavera, puesto que se encuentran
ejemplares de poco mas de 10 mm a partir de fines de noviembre hasta febrero. Al afio de vida
alcanzan unos 70 mm de largo; el crecimiento posterior es muy irregular y puede detenerse
durante largo tiempo en relacidon con la alimentacidn deficitaria. Los ejemplares grandes son
usados como alimento en algunas regiones de nuestro pais. Su alimentacién en base a algas y
detritos las hace muy buscadas para acuarios, sobre todo los animales jévenes. En algunos rios
de montafnana pueden verse en las piedras las marcas que dejan al alimentarse de algas. Estado
de conservacion desconocido. Distribucion en cuencas de los rios Bermejo, Sali-Dulce, Primero,
Segundo y Parana medio. Desde su introducciéon en México y en Florida, los géneros de loricari-
dos Hypostomus y Pterygoplichthys se han expandido alarmantemente en pocos afios desde
1995 causando una profunda erosién en los margenes de rios, modificando ademas los habitats
benténicos y amenazando las comunidades acuaticas nativas. También se suma al dafio que
causan al engancharse en las redes de pequefios pescadores. Aun es dificil cuantificar el impacto
en un sistema natural complejo, pero la amenaza ambiental es una combinacién del modo de
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vida atribuible especialmente a los comportamientos de alimentaciéon y reproducciéon de las
viejas de agua.
Rineloricaria catamarcensis: (n.v. Vieja de agua, limpia vidrio)
‘%d' hasta 130 mm, con el cuerpo cubierto de placas. De habitos simila-
%/' res a Hypostomus, también son utilizadas por los acuaristas. Consi-
derados como torrenticolas, habitan preferentemente en arroyos y rios y se ubican en las partes
de rhitron, adheridas a las rocas o debajo de ellas por medio de la ventosa de la boca. Se alimen-
ta principalmente de algas y microcrustaceos, ademas de larvas de Chironomidae. Se las ubica
como consumidores de bentos relacionado secundariamente con el plancton. También es consi-
derada como especie algéfaga y microanimalivora de fondo, detritivora y mesoanimalivora. Para
reproduccion, la pareja realiza un cortejo que dura varios dias y limpian el sitio de desove. Una
vez realizado éste, el macho se encarga de cuidarlo. Distribucion Parano-Platense.
Otocinclus vittatus: (n.v. Limpiavidrios) hasta 80 mm, se alimenta
de restos vegetales y tolera temperaturas de 22 °C a 29 2C. De com-
portamiento gregario, se ubican sobre el fondo, preferentemente
sobre piedras o troncos sumergidos. Habita principalmente en rios y arroyos. De interés para el
acuarismo dado el escaso tamafio que alcanzan los adultos. Distribucién en las cuencas Amazo-
nica, Orinoco, Parana y Paraguay.
Heptapterus mustelinus: (n.v. Bagre anguila) hasta 280 mm, se
@ encuentra preferentemente en rios de montafia o de fuerte corren-
tada; de habitos gregarios, durante el dia se ocultan debajo de las
piedras o los margenes vegetados y salen a alimentarse de noche. De régimen carnivoro. En
algunas localidades de Bolivia se utiliza para consumo humano. No tiene importancia comercial
y no se encuentra amenazado. Distribuido en las cuencas Parano-Platense, Uruguay y sur de
Brasil.
Pimelodus albicans: (n.v. Moncholo) hasta 600 mm, prefiere fon-
dos fangosos y con vegetacion a las aguas abiertas y torrentosas; es
® de régimen omnivoro y, segun el habitat y la época del afio, tienden
a alimentarse de moluscos, crustaceos, insectos, peces pequefios y
hasta materia organica del fango que ingieren con algas y micro-
crustaceos. Su peso puede sobrepasar los 2 kg y su edad maxima es de 10 afios. Se pesca comer-
cialmente en el Parand medio, junto con el bagre amarillo. Tipicamente benténicos, en gran me-
dida sedentarios y poco migradores. Distribucién cuenca del Parana en Argentina, Bolivia, Para-
guay y Uruguay.
Pseudoplatystoma corruscans: (n.v. Surubi) hasta 1900 mm. Es
uno de los mayores peces en longitud de la cuenca del Plata y pue-
& de llegar a pesar 90 kg o mas. Se alimenta de otros peces como
sabalos y bogas. De habito migratorio, prefiere cauces grandes y
profundos. De importancia comercial y deportiva. Como muchos de
los grandes peces migradores de valor econémico sus poblaciones descendieron no solo por la
sobrepesca sino también por las represas que ademas de convertirse en barreras, ain con esca-
las o canales para su pasaje, modifican sus ambientes. Distribucién cuencas Parano-Platense y
del San Francisco en Argentina, Brasil, Bolivia, Paraguay y Uruguay.
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GYMNOTIFORMES

Eigenmannia virescens: (n.v. Morenita, cuchillo, banderita, ratona)
hasta 420 mm, de régimen carnivoro, los ejemplares jévenes se ali-
mentan principalmente de crustidceos entomostraceos y de insectos
pequenos. Los adultos comen dipteros, otros insectos y oligoquetos limicolas. Presentan 6rga-
nos eléctricos reducidos y un apéndice caudal muy largo que puede regenerarse. Los 6rganos
caudales (que corresponden a la musculatura) mantienen un campo eléctrico que rodea al pez y

asi sus alteraciones por posibles presas o predadores son detectadas. Los pulsos producidos son
de 300 por segundos. Viven en los remansos de los rios con vegetacion sumergida y en lagunas
de desbordes. Importancia comercial para acuarismo y estado de conservaciéon desconocido.
Distribuido al este de los Andes desde la cuenca del Orinoco hasta la Parano-Platense.

Gymnotus carapo: (n.v. Morena, morena pintada) hasta 1000 mm
% 0 mas, produce descargas de frecuencia media (alrededor de 50 o

65 pulsos por segundo). Como la especie anterior, se impulsa con
las ondulaciones de la aleta anal y mantiene la columna vertebral rigida para generar los campos
sin distorsiones. De habitos nocturnos y carnivoros, los juveniles se alimentan de pequefios
insectos y crustaceos, moluscos y los adultos incluso de peces pequefios. La dieta puede incluir
materia vegetal y detritos. Prefiere aguas turbias y con poca corriente. De importancia comercial
menor, para acuarismo y como carnada para pesca deportiva, lo que la convierte en una especie
amenazada junto a otras de gimnotiformes, que son pescadas y vendidas por docenas en Chaco y
Corrientes. Distribuidos al sur de México hasta Paraguay y Argentina.

OSMERIFORMES

Galaxias maculatus: (n.v. Puyen) hasta 160 mm, de importancia
Qﬁg biogeografica con distribucién circunantartica; son dulceacuicolas,

de estuarios y marinos. Tienen una conducta migratoria anual aso-
ciada con las fases reproductivas. En primavera migran rio abajo hasta los estuarios sin llegar al
mar para reproducirse. Los adultos se alimentan de insectos terrestres principalmente y de
crustaceos. Las poblaciones fueron sobreexplotadas por los pescadores artesanales, sumada a la
competencia y predacion por parte de las especies exdticas como las truchas arco iris y marrén
(Ver recuadro: Peces introducidos).

PECES INTRODUCIDOS

Las introducciones de peces tienen graves consecuencias sobre la diver-
sidad de la fauna nativa. Son muchos los ejemplos en el mundo. Alternativas a
ello son el desarrollo de piscicultura con especies autéctonas como se vienen
desarrollando en el Pacu.

Otro de los impactos negativos sobre la fauna ictica es la construccién de
embalses en rios con peces migradores, sin tener en cuenta los pasajes para
éstos y mucho menos el caudal minimo. El volcado de efluentes, mineria o la
agricultura también afectan a la fauna de peces; para ello se buscan especies
indicadoras o comunidades que permitan predecir los cambios futuros.

Pero nada se podria realizar sin colecciones cientificas y sin el conoci-
miento previo de la Taxonomia de las especies para su posterior uso en filo-
genias y biogeografia para establecer asi las areas prioritarias de conserva-
cién.
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SALMONIFORMES
_‘_/_"':2, Oncorhynchus mykiss: (n.v. Trucha arco iris) hasta 650 mm es
Q e una especie exoética introducida en la Argentina, con un impor-
f_'__ tante valor deportivo y turistico para los rios de montafia. De

los salménidos introducidos, es la especie mas difundida, asi

como la mas resistente, pues tolera facilmente temperaturas
mayores de 20 2C. La temperatura maxima que puede soportar es de 30 °C, siempre que el agua
esté muy oxigenada; sin embargo, en ambientes naturales y en verano, la temperatura no debe
subir mas de 20 2C. Vive muy bien en ambientes cerrados lénticos, en donde también se repro-
duce. La alimentacién es variada, ingiere organismos de diferente biomasa de acuerdo con el
ambiente; incluye elementos de origen animal, vegetal y mineral. Las Secretarias de Recursos
Naturales de la Argentina realizan la siembra de esta especie en numerosos rios de la cordillera
principalmente. Es responsable de la reduccion de numerosas poblaciones de peces nativos,
como de los bagres andinos desde Mendoza hasta Jujuy, o de la mojarra desnuda endémica del
arroyo Valcheta en Rio Negro.

ATHERINIFORMES

Odontesthes bonariensis: (n.v. Pejerrey, matungo, flecha de
plata) hasta 720 mm. Prefiere las aguas frescas, no calientes
en el verano, de alrededor de 17 2C. Su area natural de dis-
tribucién estd hoy muy incrementada por las numerosas
siembras de huevos y alevinos, como se ha realizado en Tucuman y varias provincias del NOA,
en cuerpos de agua lento tanto naturales como artificiales. Se alimenta principalmente de planc-
ton y de microbentos, también de algas arraigadas y otros vegetales. En los primeros estadios de
su desarrollo son planctéfagos, luego es frecuente el canibalismo. La primavera es la mejor épo-
ca para la reproduccion. Puede haber segunda freza antes del fin del verano. Entre estos peje-
rreyes existen casos de hermafroditismo relativo en machos, ya que en sus gonadas tienen es-
permatozoides y évulos maduros. Desovan en lugares tranquilos, sobre fondos de tosca; pocos
lo hacen en zonas de juncos u otra vegetacion. En la postura intervienen varios machos para
fecundar cada postura de la hembra. Cada huevo tiene una corona de filamentos pegajosos, por
lo que éstos se liberan unidos en forma de racimos. Esta especie es explotada tanto deportiva
como comercialmente, se cria también en forma artificial para sembrar alevinos en represas y
cuencas naturales.

CYPRINODONTIFORMES
Jenynsia obscura: (n.v. Madrecita de rio) hasta 90 mm. Habita en

@G aguas de poca profundidad, incluso con abundante vegetacién
acuatica. Esta especie incluso fue encontrada en elevada altura a
Q@] los 3000 m elevacién e incluso en aguas termales. El género Jenyn-

sia estd ampliamente distribuido, tolera concentraciones salinas

elevadas y puede llegar a vivir en agua de mar. Se alimentan basicamente de algas, anfipodos,

microcrustaceos, fragmentos de insectos adultos, Diptera de familia Chironomidae. El género es

de importancia para la lucha bioldgica, ha sido utilizada para el control de la proliferaciéon de

larvas de mosquitos que crecen en aguas estancadas. También debido a su facil crianza (ovovi-

viparas) y a que es muy prolifica, es utilizada como especie de laboratorio. Distribuido en cuenca

endorreica de Cérdoba, pero recientemente fue encontrado también en arroyos del noroeste
argentino.

Cnesterodon decemmaculatus: (n.v. Madrecita de agua) hasta

38 mm; tiene amplio rango de distribuciéon en Argentina. Se

alimenta principalmente de larvas y algas. Reproduccién ovovi-

To 1)
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vipara. Habita preferentemente en charcas, arroyos y cursos menores superficiales. Se la cria, al
igual que Jenynsia, como forraje de otras especies mayores, en laboratorios, debido a la facil
reproduccién y por ser ovoviviparas. Se ha dispersado por antropocoria, intencional o no.
Pterolebias longipinnis: (n.v. Anuales, “killifish”) hasta 55 mm;
viven en lagunas temporarias. Desovan en el sustrato algunos cen-
timetros por debajo de la superficie, antes que éste se seque; luego,
al llenarse la laguna con las lluvias, eclosionan. La incubacién dura
3 meses; el embrion se desarrolla completamente durante la desecacion. La alimentacion consis-
te en insectos y crustaceos. Es posible mantenerlos en acuario con facilidad, por lo que se los
explota para acuarismo (particularmente otros géneros de anuales que tienen mayor variedad
de colores). Distribuidos en Brasil, Bolivia, Paraguay y norte de Argentina (Chaco y Formosa).

SYNBRANCHIFORMES

Synbranchus marmoratus: (n.v. Anguila criolla) hasta 1100 mm.
Un género que cuenta con solo tres especies neotropicales. Bran-
: quias reducidas con una sola membrana branquial y respiran aire
(ﬂ atmosférico. No tienen vejiga natatoria. Pueden salir del agua y
desplazarse por el suelo hasta otros cuerpos de agua. De habitos
nocturnos se alimenta de presas vivas como crustaceos, moluscos y peces. En la época de sequia,
se entierran en los fondos barrosos hasta una profundidad de 40-50 cm, alli pueden pasar mu-
cho tiempo, incluso cuando en la superficie del suelo ya pueden encontrarse vegetales y esta
cuarteado por falta de agua. Cuando llueve, abandonan estos refugios con movimientos serpen-
teantes y vuelven a los cuerpos de agua. Los huevos son depositados en depresiones excavadas
en el fondo de pantanos y las larvas en su primera etapa tienen aletas pectorales configuradas
anatémica y fisiolégicamente como branquias externas. Ademas de la respiracién branquial,
tiene respiracion bucofaringea e intestinal. La carne de anguila generalmente tiene aceptacion
para el consumo humano y como carnada. Facil de mantenerse en acuario. Fue introducida in-
tencionalmente en embalses de Catamarca. Distribucién amplia en Centro y Sudamérica, inclu-

yendo cuenca Parano-Platense.

PERCIFORMES
Cichlasoma dimerus: (n.v. Chanchita) hasta 120 mm, pertenece a
* una familia Cichlidae de peces territoriales y con cuidado parental
' que tuvieron una gran radiacién adaptativa en los lagos de Africa.
‘ Habita en ambientes l6ticos y lénticos, preferentemente con vegeta-
cién sumergida. Vive asociada con la vegetacion flotante formada
principalmente por masas de Eichhorniay salvinia. Cichlasoma dimerus se cria facilmente en
cautividad, aunque su caracter territorial y su voracidad no la hace recomendable para acuarios
mixtos. De todas maneras, es muy interesante su reproduccion, ya que la pareja hace nido y
cuidan de las crias; por este motivo es muy utilizada en estudios de comportamiento. Distribui-
da en cuencas del Parana y Paraguay.
Percichthys trucha: (n.v. Perca criolla) hasta 260 mm. Habita en
rios y lagos del sur de Argentina y Chile. Compite con los salménidos
introducidos y se cree que sobreviven por su alta fecundidad, las
espinas en las aletas y el desovar en ambientes lénticos. Como los
restantes representantes del género, se adapta al agua salada y tiene gran resistencia respirato-
ria. Apreciada por su valor deportivo y excelente carne. Fue introducida en algunos rios de mon-
tafia, incluso en Tucuman con poco éxito. Se encuentra protegida en parques nacionales y reser-
vas del sur, excepto en algunos lugares como Laguna Blanca donde fue introducida y presenta
una importante sobrepoblacién. Distribucion en cuencas patagénicas de Argentina y Chile.
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PLEURONECTYFORMES

Catathyridium jenynsii: (n.v. Lenguado de rio) hasta 250 mm. Viven
sobre el fondo blando principalmente en plataformas marinas, aunque
algunas especies como esta habitan aguas continentales. De cuerpo
planos y asimétricos; descansan sobre el lado que es ciego y desprovis-
to de pigmentacion; los ojos se ubican en el lado opuesto. La metamor-
fosis lleva modificaciones del esqueleto cefalico y la migraciéon de uno de los ojos al otro lado. El
orden tiene importancia comercial. Distribucion en cuencas del Rio Parana y Uruguay en Argen-
tina, Brasil, Bolivia, Paraguay y Uruguay.

LEPIDOSIRENIFORMES

Lepidosiren paradoxa: (n.v. Lepidosirena,
loloch, pira-cururu, piramboia, pulmonado)
hasta 1300 mm. Habitan en lagunas o arro-

yos de poca corriente. Pueden sobrevivir con
bajos niveles de oxigeno y durante periodos de sequia pueden enterrarse hasta 30 cm en el ba-
rro, dejando perforaciones para la entrada de aire. Son omnivoros y pueden alimentarse de ver-
tebrados acuaticos pequeiios, invertebrados como caracoles y crusticeos e incluso algas. La
reproducciéon comienza en los periodos de lluvia y construyen nidos. Facil de mantenerse en
acuarios. Distribuido en las cuencas del Amazonas, Paraguay y Parana.

ALGUNOS PECES MARINOS ARGENTINOS

CLUPEIFORMES

Engraulis anchoita: (n.v. Anchoita) hasta 150 mm. Es un carnivoro primario, zooplanctéfago.
Por su abundancia constituye la principal fuente de alimento para los carnivoros secundarios
como la merluza e incluso predadores pelagicos como la caballa, el bonito y varios mamiferos y
aves. La larva se alimenta de huevos y la nauplius de copépodos, principalmente calanoides. Los
juveniles se alimentan de fitoplancton y los adultos de zooplancton y muestran indicios de cani-
balismo. Se encuentra desde la costa del estado brasilefio de San Pablo hasta el Golfo San Jorge
en aguas de la plataforma argentina. En la noche los cardimenes se concentran cerca de la su-
perficie y de dia descienden a media agua o cerca del fondo. En los meses de verano forman
cardimenes en alta mar, sobre la regidon externa de la plataforma continental y se acercan a la
costa y se reproducen entre agosto y noviembre. Sus huevos pelagicos alcanzan concentraciones
de mas de mil por metro cuadrado de superficie durante el mes de noviembre, en la boca del Rio
de la Plata. Si bien tiene valor comercial, lo mas importante es que constituye el forraje de otras
especies.

ANGUILLIFORMES

Conger orbignyanus: (n.v. Congrio) hasta mas de un metro, en general solo las hembras alcan-
zan la maxima longitud total. En la plataforma argentina la familia Congridae incluye seis espe-
cies distribuidas en cinco géneros. Dieta bastante variada, se alimenta de peces, camarones,
cangrejos y pequefios moluscos. Ano mas cerca del hocico que del extremo caudal. Viven cerca
de la costa, mas comtinmente en aguas poco profundas hasta 40 m y son explotados comercial-
mente. Al igual que otros Anguilliformes se reproducirian una sola vez migrando a areas mas
profundas.

GADIFORMES

Merluccius hubbsi: (n.v. Merluza comtn) hasta 900 mm. La proporcion de sexos es 1:2 a favor
de las hembras. El maximo de edad y talla para los machos fue de seis afios y 680 mm, respecti-
vamente, mientras que para las hembras nueve anos y 950 mm. En el sector bonaerense se ali-
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menta principalmente de peces, crustaceos pelagicos y cefaléopodos, y presentan variaciones
individuales y estacionales. Los adultos prefieren cefalépodos y peces. Los cardiumenes se dis-
tribuyen sobre la plataforma y el talud continental; tanto en época estival como invernal desa-
rrollan su vida en aguas de 5 a 8 °C y de 33,5 a 34,1% de salinidad. Presenta desplazamientos
estacionales y diurnos o verticales; los primeros son reproductivos y los segundos troéficos. La
merluza es la especie que mas intensamente se explota en Argentina. Los mayores rendimientos
se lograron entre los 300 y 500 m de profundidad. A 800 m el rendimiento disminuye, aunque el
tamafio de los ejemplares aumenta. Se la suele pescar con redes de arrastre sobre el borde de la
plataforma continental en invierno. La otra especie de la plataforma argentina es M. australis.

BATRACHOIDIFORMES

Porichthys porosissimus: (n.v. Pejesapo, bagre sapo, lucerna) hasta 320 mm. Tiene numerosos
fotéforos (alrededor de 700) dispuestos de manera ordenada, principalmente en la regién ven-
tral de la cabeza y el cuerpo. La bioluminiscencia parece ser usada durante la época de repro-
duccién y como aviso a los predadores. Ademas, por la similitud del patrén con los ctenéforos,
puede que sea para mimetismo. Vive en el fondo del barro y arena; tiene habitos nocturnos y
durante el dia se entierra. Se alimenta de pequefios crustaceos y peces. Hace nido debajo de
rocas, contra el fondo, y utiliza el aparato luminoso en el cortejo. Desova en aguas costeras. Los
huevos son grandes y numerosos. La larva no pasa por un estado peldgico como ocurre con la
mayoria de los peces. Viven en aguas poco profundas en la plataforma argentina y algunos son
encontrados hasta los 180 m de profundidad.

PERCIFORMES

Scomber japonicus: (n.v. Caballa, atiin) hasta 470 mm. De acuerdo al tamafio y aguas que habi-
tan se reconocen dos grupos: pequefia talla entre los que esta esta especie, mientras en el se-
gundo los atunes que alcanzan hasta 4 m (Thunnus thynnus atin aleta azul). El habitat tréfico se
superpone en gran parte con el drea de crianza de anchoas. Caracterizan por ser activos preda-
dores y veloces nadadores ayudados por la forma del cuerpo hidrodinamica. La musculatura
roja del tronco alcanza un gran desarrollo. Los limites térmicos oscilan entre 12 y 22 °C. La per-
manencia de la caballa se ve afectada por factores como la temperatura y el alimento. La propor-
cioén de sexos presenta dominancia alternada. Se la captura comercialmente entre cuatro y siete
meses al afio.

SYNGNATHIFORMES

Hippocampus patagonicus (n.v. Caballito de mar) hasta 140 mm. Las aletas dorsal y pectoral le
permiten limitados desplazamientos, mientras que la cola prensil en espiral le permite fijarse a
sustratos. El comportamiento a fijarse a sustratos flotantes le permite derivar con las corrientes
marinas. Hay registros de ejemplares a 100 m de profundidad. La estructura de la boca en forma
de tubo le permite succionar las presas. Es conocido que el macho es el que incuba los huevos
durante el desarrollo. En el mundo las poblaciones estan disminuyendo por la pesca accidental,
ya que no son de importancia para la pesqueria o la degradacidn del ambiente donde vive. Esta
distribuida en aguas litorales de la Argentina, Brasil y Uruguay.
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Sarcopterygii

DIAGNOSIS

e Aletas pectorales y pélvicas lobuladas, con un solo elemento basal “htimero”, y con una
hilera de elementos (tipo arquipterigio o “en plumero”) y musculos basales asociados.
El elemento basal que permanece es el metapterigio.

e Escamas cosmoideas (con una capa de dentina, tradicionalmente llamada cosmina, ca-
racterizada por presentar una red de canales en la dentina; Zhu et al., 2006). Escamas
sobre la base de las aletas.

e Con esmalte verdadero cubriendo toda la superficie de los dientes (Satchell et al., 2000).

e (Caracteres unicos de la mandibula, doble articulaciéon del hiomandibular con el craneo,
arcos branquiales, cintura pectoral y patron caracteristico de la linea lateral.

e Mas de cuatro osiculos escleréticos en el ojo.

e Tanto Latimeria como Dipneusti y Tetrapoda mueven los miembros en forma alternada
(se adelantan juntos los miembros anterior izquierdo y posterior derecho, y luego los
miembros anterior derecho y posterior izquierdo; Balon, 2003).

Como plesiomorfias destacables podemos mencionar la presencia de dos aletas dorsales, ale-
ta caudal heterocerca, suspensiéon mandibular autostilica secundaria.

El arquipterigio de las aletas pares experiment6 transformaciones desde el tipo sencillo con
simetria bilateral (arquipterigio) hasta el tipo que tiene un elemento basal muy grande y ele-
mentos axiales distales reducidos, en los que s6lo un lado lleva radios (arquipterigio modifica-
do).

Los sarcopterigios son clasificados en tres grupos actuales (Actinistia, Dipnoi y Tetrapoda,
Figura 90) y cinco taxones paleozoicos extintos (Onychodontida, Porolepiformes, Rhizodontida,
Osteolepiformes y Elpistostegalia) (Figura 116). Tuvieron una amplia radiacién en el Devonico,
siendo en ese momento mas diversificados que Actinopterygii. En el tradicional concepto de
Romer, excluia a Tetrapoda, pero actualmente se lo ha redefinido, incluyendo a este grupo, para
que sea monofilético en un sentido cladista.

Los sarcopterigios actuales tienen alrededor 30500 especies, aunque si excluimos a Tetrapo-
da, quedan sdlo 8 especies de “peces”. Actinistia tiene una posicién basal respecto a Dipnoi; sin
embargo, Actinistia también ha sido relacionado con Chondrichthyes, hipétesis que a primera
vista parece muy extrafia, pero que tiene bases tanto morfoldgicas como moleculares (Mallatt y
Winchell, 2007).
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Actinopterygii
OSTEICHTHYES

Actinistia
SARCOPTERYGII
Onychodontida *

DIPNOMORPHA
Porolepiformes t
RHIPIDISTIA

Dipnoi
Rhizodontida

TETRAPODOMORPHA
Osteolepiformes

Elpistostegalia t

Stegocephali

(incl. Tetrapoda)

Figura 116: Filogenia de Sarcopterygii (Basada en Nelson et al., 2016).

ACTINISTIA

Sin coanas (pero si con narinas externas); con articulacion intracraneal completamente fun-
cional (que permite elevar la parte anterior del craneo aumentando la abertura de la boca y
creando un poderoso mecanismo de succién; Balon, 2003); aleta caudal dificerca (del tipo gefi-
rocerca, con tres l6bulos); en los actuales con pulmén impar y reducido (Cupello et al., 2017); en
fésiles y actuales el pulmoén esta rodeado por placas 6seas (Cupello et al,, 2015); con valvula
espiral en el intestino bien desarrollada; lepidotricos nunca ramificados. El nombre Coelacant-
hus (espina hueca) se refiere a que tienen los arcos neurales y hemales en forma de tubo en las
vértebras que sostienen la aleta caudal (Modisaken et al., 2006).

Incluye un solo grupo, Coelacanthiformes, que es muy antiguo, muy diversificado desde el

Devoénico hasta el Cretacico superior (Friedman y Coates, 2006); no hay fésiles conocidos de los
ultimos 75 millones de afios, hasta el descubrimiento de la actual Latimeria en 1938. Con ocho
grupos fésiles y s6lo uno que incluye especies fésiles y actuales.
LATIMERIIDAE.— Marinos; con un sistema de retencién de urea en sangre muy similar al de
Chondrychties (Ditrich, 2007); viviparos (caracteristica evidenciada en numerosos fosiles y
actuales). Tienen grandes cantidades de lipidos en los musculos, notocorda, en el craneo alrede-
dor del cerebro y en un 6rgano graso alrededor del pulmén (la flotabilidad por lipidos es otra
convergencia con Chondrychties). Unicas especies vivientes Latimeria chalumnae (de la costa
oriental de Sudafrica y el archipiélago de las Islas Comores al NO de Madagascar; Figura 117) y
L. menadoensis (de Indonesia).

Los celacantos (o gombessas) se pensaban extintos hasta que L. chalumnae fue capturada en
1938 en las costas de Comoro. La poblacion actual de L. chalumnae se estima en menos de 500
individuos y es reconocida como especie amenazada. Esta especie ha sobrevivido 400 millones
de afios y comienza a extinguirse 80 afios después de ser descubierta por el hombre. Tanto la
morfologia como el andlisis del genoma de L. chalumnae (Amemiya et al,, 2013) soportan la
posicidn basal del grupo entre los Sarcopeterigii.

Latimeria menadoensis fue descubierta en 1997 en un mercado de pescados de Indonesia, y
una poblacién natural fue encontrada en 2000. Las dos especies viven en cavernas subterraneas
en profundidades (generalmente entre 100 y 200 m), por lo que tienen adaptaciones para la
vision con poca luz.
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Figura 117: Latimeria chalumnae.

RHIPIDISTIA

Grupo formado por dos grandes clados, Dipnomorpha y Choanata o Tetrapodomorpha
(Figura 116); estos clados incluyen a los actuales Dipneusti + Tetrapoda, ademas de una serie de
grupos fésiles relacionados, como Porolepiformes y Osteolepiformes.

POROLEPIFORMES +t
Pectorales insertadas relativamente altas en el cuerpo; con escamas cosmoides gruesas;
dientes con numerosos plegamientos de la dentina. Devénicos.

DIPNOI (DIPNEUSTI)

Palatocuadrado (o sus reemplazos, maxilar y premaxilar) fusionado al neurocraneo inferior
(no fusionado en otros Osteichthyes); narinas internas que se confunden con coanas por su mi-
gracion posterior bajo la mandibula superior; escamas cosmoideas reducidas en las formas ac-
tuales; notocorda persistente; vértebras aspéndilas; aletas pares con arquipterigio; aleta caudal
heterocerca en las formas primitivas, dificerca en las actuales; craneo autostilico con reducciéon
de premaxilar y maxilar; dientes modificados como placas para trituracién; respiraciéon bran-
quial y pulmonar con reduccién de branquias (los pulmones pares son diverticulos ventrales del
esdfago); espiraculo y placas gulares persistentes en los fésiles, ausente en los actuales; valvula
espiral presente; con etapas larvales. Primitivamente marinos, los actuales restringidos al agua
dulce. El grupo es muy antiguo (desde el Devonico temprano) y muy diversificado como fésiles
(Schultze, 2001; Johanson y Ahlberg, 2011); incluye cinco grupos fésiles y uno actual. En el De-
vonico tuvieron su momento de mayor diversidad, inclusive mayor que la de Actinopterygii
(Johanson y Ahlberg, 2011; Benton, 2015).

Lepidosiren

Figura 118: Neoceratodus forsteri (arriba); Protopterus sp. (medio); Lepidosiren paradoxa (abajo).
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CERATODONTIFORMES

Sin branquiostegos; escamas sin cosmina (dentina); aletas impares continuas con la caudal
que es dificerca; pulmén funcional; reduccién en el nimero de huesos, mayor reemplazo por
cartilago; espiraculo ausente. Los tres grupos actuales de este grupo se encuentran cada uno en
un continente separado (Figura 118); sin embargo, se han encontrado juntos fésiles de Cerato-
dus y Lepidosiren en Bolivia y fésiles de Ceratodus en Africa. Lepidosirenidae y Protopteridae se
suponen mas relacionados (Mallatt y Winchell, 2007) formando el grupo Lepidosirenoidei,
mientras que Neoceratodontidae y otros tres grupos fésiles forman Ceratodontoidei.
NEOCERATODONTIDAE: Cuerpo comprimido, con escamas grandes; aletas pectorales y pélvi-
cas musculares semejantes a paletas; larvas sin branquias externas; adultos no estivan. Pulmén
impar conectado ventrolateralmente al eséfago y dividido en dos camaras; si bien pueden respi-
rar aire ocasionalmente, respiran principalmente por las branquias. Habitan aguas dulces del
noreste de Australia. Unico representante actual: Neoceratodus forsteri (Figura 118). El grupo
contiene fésiles desde el Tridsico temprano, distribuidos por todo el mundo; N. forsteri es la
especie de vertebrados mas antigua conocida, con fésiles desde el Cretacico temprano (cerca de
100 millones de afios; de Carvalho, 2003a).

LEPIDOSIRENOIDEI

Escamas reducidas y hundidas en la piel; cuerpo cilindrico; aletas pectorales y pélvicas fili-
formes y sin radios (de funcién principalmente sensitiva mas que natatoria); narinas ubicadas
por debajo del labio superior; pulmones pares, alveolados, que se conectan ventralmente al
eso6fago; respiracion principalmente pulmonar; con canales sensoriales en la cabeza muy mar-
cados, que se extienden por todo el cuerpo; larvas con branquias externas y érganos fijadores
(glandulas de cemento); adultos estivan en la estacién seca (Lepidosiren puede llegar a perma-
necer en un habitaculo de barro y mucosidad por mas de tres afios). En Africa y América del Sur
(Figura 118).
PROTOPTERIDAE: Con seis arcos branquiales. Habitan aguas dulces del centro de Africa
(Figura 118). Hay cuatro especies de Protopterus.
LEPIDOSIRENIDAE: Con cinco arcos branquiales; las branquias estan reducidas en los adultos y
no son funcionales, por lo que respiran aire obligadamente. Grupo monotipico (Lepidosiren pa-
radoxa, pero se piensa que puede haber mas de una especie; de Carvalho, 2003b). Endémico de
América del Sur, en aguas pantanosas de Colombia, Venezuela, Brasil, Perd, Bolivia, Paraguay y
en Argentina en la region chaquefia (Figura 119).

Figura 119: Distribucion de Lepidosiren paradoxa (basada en varias fuentes, como Fonseca de Al-
meida-Val et al., 2011; y comunicacion personal del Dr. William E. Bemis).
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TETRAPODOMORPHA

(= Choanata; = Osteolepimorpha)

Con coanas (Zhu y Ahlberg, 2004); aleta caudal dificerca o heterocerca; lepidotricos ramifi-
cados; dientes de tipo laberintodonte (con plegamientos de esmalte en la base del diente). Este
grupo incluye a una serie de fésiles basales (Porolepiformes, Onychodontida, Rhizodontida,
Tristichopteridae y Panderichthyida) y a Osteolepiformes (que incluyen a Stegocephali).

Los peces dseos mas basales tienen dos pares de narinas, una anterior incurrente y otra pos-
terior excurrente, que hacen que el agua pase por el aparato olfatorio. En Tetrapodomorpha, la
narina posterior migra al interior de la boca, y se transforma en la coana; de esa manera, el agua
que bafia el aparato olfatorio se descarga dentro de la boca. Las narinas internas de los dipnoos
se consideran un ejemplo de evolucion paralela.

El arquipterigio de las aletas pares esta modificado y los huesos que lo contituyen son homo-
logables a los del quiridio de Stegocephali. A pesar de que todo el grupo tiene un brazo diferen-
ciado (estilopodo y zeugdpodo), la distalmente tienen radios (lepidotricos); el segmento distal
(autopodio) y los dedos aparecen recién en Stegocephali.

OSTEOLEPIFORMES +

Aletas pectorales usualmente con insercidn baja en el cuerpo. Del Devonico medio al Pérmico
inferior. Eusthenopteron (Figura 120) es uno de los fdsiles relacionados con los primeros tetra-
podos y se conoce en profundidad por la gran cantidad de ejemplares encontrados en Canada.

Figura 120: Eusthenopteron.

ELPISTOSTEGALIA (=PANDERICHTHYIDAE = ELPISTOTEGIDAE)

Incluye a Panderichthys que se suponia el grupo hermano de Stegocephali. Panderichthys tie-
ne modificaciones radicales del espirdculo que hacen suponer que la aparicién del oido medio
de Stegocephali estuvo primariamente relacionada con la respiracion espiracular (inhalacion
por el espiraculo para evitar incorporar detritos del sustrato) (Brazeau y Ahlberg, 2006); craneo
deprimido y ojos de posicién dorsal; pérdida de la aleta dorsal anterior.

Tiktaalik es un fésil del Devonico tardio de Canad3, y presenta una serie de peculiaridades en
sus extremidades que indican su proximidad filogenética con Stegocephali. Sin embargo, la edad
del fosil es posterior a la aparicion de los primeros tetrapodos con digitos (Niedzwiedzki et al.,
2010). La cintura pectoral ya esta separada del craneo, por lo que tiene cuello. Las extremidades
anteriores tienen la articulacién del hombro que permite a la aleta girar de manera similar a la
de tetrapodos; ademas tiene las articulaciones del codo y la mufieca (Shubin et al,, 2006). La
cintura pélvica es mucho mas robusta que la de otros Elpistostegalia, pero no esta articulada a la
columna (Shubin et al., 2014).

Las modificaciones del aparato espiracular, que se transformara en el oido medio de Stego-
cephali, es un claro ejemplo de exaptacién (caracteristica de un taxén que es beneficiosa y fun-
cional en el ambiente actual, pero que inicialmente tenia una funcién diferente, generalmente en
un ambiente distinto; Coates et al., 2000).

Actualmente se piensa que Elpistostege estd mas relacionado con Tetrapoda que Pande-
richthys (Clack, 2006), y Tiktaalik es, entre los fosiles conocidos hasta ahora, el grupo hermano
de Stegocephali (Daeschler et al.,, 2006; Shubin et al., 2006).
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STEGOCEPHALI

Stegocephali incluye varios grupos fésiles que tienen quiridio + Tetrapoda (Figura 121). Las
sinapomorfias del grupo incluyen (Laurin, 2006): cuatro miembros musculares con dactilia
(quiridio); pérdida de varios huesos craneales que unian el craneo con la cintura pectoral, for-
mandose el cuello (con posibles funciones para la locomocién cuadrupeda); pérdida del opércu-
lo 6seo que cubre las branquias (Ichthyostega conserva todavia un subopérculo; Acanthostega
conserva un anocleitro; Coates y Clack, 1991); reduccién de la notocorda; vértebras formadas
por intercentros y pleurocentros (Danto et al., 2017); aparicién de zigapofisis en los arcos neu-
rales de las vértebras que brindan solidez a la columna (la notocorda de Ichthyostega y Acant-
hostega se extiende todavia dentro de la caja craneal y la mayoria de sus vértebras caudales
carecen de zigapo6fisis); la flexién de la columna cambia de principalmente lateral a dorsoventral
(Ahlberg et al., 2005); con una vértebra sacra que conecta el esqueleto axial con la cintura pélvi-
ca (conexion poco definida en Acanthostega); pérdida de los radios de las aletas (Ichthyostega y
Acanthostega tienen lepidotricos en la cola, lo que indica la presencia de aleta caudal). Aparicion
de un oido medio (que se suma al oido interno de los demas vertebrados), que implica la pre-
sencia de fenestra ovalis, estableciendo la comunicacién entre el oido medio y el oido interno
(Figura 123), la modificacion del tracto espiracular transfomandose en un espacio mas amplio, y
la presencia de estapes o columela (huesecillo del oido medio homélogo al hiomandibular de los
peces), uno de cuyos extremos contacta con la fenestra ovalis. Es posible que Acanthostega haya
tenido branquias internas (Coates y Clack, 1991).

SARCOPTERYGII
Actinistia

Dipnoi

TETRAPO-
DOMORPHA

Porolepiformes T

Panderichthys T

ELPISTOSTEGALIA o
Titaalik t

Ventastega +
STEGOCEPHALI

Acantostega T

Ichthyostega t
Whatcheeriidae T
Colosteidae t

Baphetidae

Tetrapoda

Figura 121: Filogenia de Stegocephali (Basada en Swartz, 2012).

El quiridio de Stegocephali estd compuesto por un elemento tnico en el segmento proximal
(estilopodio), dos elementos en el segmento medio (zeugopodio) y varios elementos distales
(carpo/tarso y digitos: autopodio) (Wagner y Chiu, 2001). Los miembros anteriores se flexionan
hacia adelante en la articulacion del codo, mientras que los posteriores se flexionan hacia atras
en la rodilla. Miembros anteriores con radio y ulna separados y paralelos entre si; ambos ele-
mentos articulan con los huesos carpales. Con carpo, tarso y dactilia. Hombro con articulacién
rotatoria. Miembros posteriores con tibia y fibula separadas y paralelas entre si; ambos elemen-
tos articulan con los huesos tarsales. Algunos de los elementos del quiridio ya habian aparecido
antes de Stegocephali: el estilopodio es equivalente a la base de las aletas de Gnathostomata y el
zeugopodio aparece en Sarcopterygii; el autopodio es la modificacion de los radiales de las ale-
tas. Por lo tanto, el elemento distintivo de Stegocephali es la diferenciacion del autopodio, con la
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aparicién de la articulacion de la mufieca y de los dedos. Los distintos segmentos del quiridio
estan regulados durante la embriogénesis por diferentes genes Hox. Se han identificado tres
fases en el desarrollo de los miembros: fase I (aparicion del primordio del miembro y del estilo-
podio, regulada por los HoxD-9 y HoxD-10), fase II (apariciéon del zeugopodio, regulada por los
HoxD-9 al HoxD-13) y fase III (aparicién del autopodio, regulada por los HoxD-10 a HoxD-13).
Las fases I y Il han sido observadas en el desarrollo de teledsteos, pero la fase Il parece ser ex-
clusiva de Tetrapoda (Benton, 2005).

garganta
andibular

Figura 122: Evolucion del oido en Peces, Tetrapoda y Mammalia (Modificado de Apesteguia y Ares,
2010).

Timpano

Columela

Cavidad del
oido medio

Cuadrado

Eustaquio

Figura 123: Corte transversal del craneo de un anfibio mostrando el oido medio (Redibujado de
Romer, 1945).

Los primeros grupos fésiles presentaban polidactilia, seis (Tulerpeton), siete (Ichthyostega),
llegando hasta ocho dedos en cada mano (Acanthostega); el nimero de dedos se estabiliza en
cinco en Tetrapoda (Clack, 2002; 2006). Es posible que esta estabilizacion esté relacionada con
que hay soélo cinco dominios de expresion del gen Hox-4, responsable de la diferenciacion e
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identidad de los dedos; en esta hipoétesis, la polidactilia se deberia a la repeticiéon de algunos
dedos (Tabin, 1992).

La condicién de tetrapodia, la capacidad de caminar y la conquista del medio terrestre fueron
eventos bastante separados (Clack, 2002): los Stegocephali devdnicos fueron semiacuaticos y
polidactilos, mientras que el primer fésil verdaderamente terrestre es Crassigyrinus (Long y
Gordon, 2004). La evolucién independiente de distintos caracteres se muestra en la Tabla 4.

Habitat Apéndices Respiracion Alimentacién
Sarcopterygii :
Branquias
Tetrapodomorpha Acuatico | Aletas q y Succion
i pulmones
Panderichtys
“Proto-tetrapodo” Miembros con Branqui
. . P Acuatico . - Ry Succién
Tiktaalik articulaciéon pulmones
“Tetrapodo acuati- Miembros con de- | Branquias,
co” Acuatico | dos pulmones Succién
Acanthostega (polidactilia) y piel
. Acuatico Miembros con de- | Branquias,
Stegocephali .,
y dos pulmones Succién
Ichthyostega . s !
Terrestre | (polidactilia) y piel
“Tetrapodo terres- Miembros con de-
tre” Terrestre | dos Pulmones y piel Mordida
Tetrapoda (pentadactilia)

Tabla 4: Momentos de aparicidon de algunas caracteristicas relacionadas con el paso a la vida te-
rrestre. Las caracteristicas relacionadas con la vida acudtica se destacan en celeste, mientras que
las relacionadas con la vida terrestre en marron. Nétese que la condicion de tetrapodia (cuatro
miembros con articulaciones y dedos) no esta estrictamente relacionada con el cambio de habitat.

Si se aplicase una definicion de Tetrapoda basada en la presencia de quiridio, entonces ese
nombre deberia asignarse a este nodo (Stegocephali); de hecho, los paleontélogos utilizan esta
definicién (basada en sinapomorfias), mientras que los neont6logos utilizan la que hemos adop-
tado aqui (crown group, es decir para aquellos nodos que contengan dos o mas grupos actuales,
y para todos los fésiles que estén incluidos en estos nodos; Gauthier et al., 1989; Laurin, 2006)
(ver la interesante discusién de ambas posturas en Laurin y Anderson, 2004). La definicién
adoptada aqui implica la paradoja de que hay grupos que tienen cuatro patas y no estan inclui-
dos en Tetrapoda.

Muchas son las teorias que se han postulado para explicar las ventajas adaptativas del paso
de la vida acuatica a la terrestre durante el Devonico tardio y el Carbonifero. Algunas de las ra-
zones que se han propuesto incluyen (Carroll et al,, 2005; Retallack, 2011): la adquisicién de
quiridio permite trasladarse entre charcas durante épocas de condiciones aridas; miembros
aparecidos inicialmente para cavar en el barro; miembros aparecidos inicialmente para el am-
plexo en el agua; por competencia con otras formas acuaticas; permitié escapar de aguas con
poco oxigeno; facilita la alimentacion de fuentes terrestres o semiterrestres (Ver Box de la hipé-
tesis “Buena Vista”); permiti6 aumentar la temperatura corporal, de manera de incrementar la
tasa de digestién y acelerar los tiempos de desarrollo; le permitié poner los huevos en ambien-
tes humedos en la tierra. Seguramente, un cambio evolutivo tan importante no fue dirigido por
s6lo una ventaja adaptativa sino por una combinacién de muchas de ellas.
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RESUMEN

e Los Sarcopterigii tienen aletas lobuladas de tipo arquipterigio, escamas
cosmoideas y suspension mandibular autostilica secundaria.

o Los Actinistia estan representados actualmente por dos especies de La-
timeria. El pulm6n impar esta reducido.

e Los Dipnoi comprenden a los Ceratodontiformes (de Australia, sin esti-
vacion y respiracién principalmente branquial) y los Lepidosirenoidei
(de Africa y América del Sur, con estivacién y respiracién principalmen-
te pulmonar).

e Los Tetrapodomorpha o Choanata incluyen una serie de fésiles que re-
presentan la transicién de la vida acuatica a la terrestre y a los Stego-
cephali.

e En los Stegocephali aparece el quiridio. La adquisicion de miembros es
previa e independiente de la conquista del medio terrestre.

e El paso a la vida terrestre posiblemente ha sido impulsado por numero-
sas ventajas adaptativas.

SISTEMATICA
Sarcopterigii
Actinistia
Dipneusti
Tetrapodomorpha
Stegocephali
Tetrapoda
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Tetrapoda

(Batrachomorpha + Reptiliomorpha)

DIAGNOSIS

Los siguientes caracteres se encuentran en todos los tetrapodos vivientes (Amphibia + Amnio-

ta):

Quiridio con cinco dedos o menos.

Capa de células epidérmicas cérneas muertas (queratinocitos; Alibardi, 2003) que
reducen la pérdida de agua por evaporacion. La epidermis mucogénica de los peces
solo se mantiene en las larvas de anfibios.

Ojo con parpados. Glandula de Harder en la parte anterior del ojo, que posibilita la
lubricacioén.

Lengua muscular bien desarrollada con glandulas (sin embargo, algunos anfibios,
por ejemplo, Xenopus, tienen s6lo una lengua primaria como los peces; una lengua
primaria es simplemente un pliegue del epitelio del piso de la boca que carece de
musculos intrinsecos y, por ende, tiene movilidad restringida.

Organo de Jacobson (o vomeronasal), de funciones olfatorias accesorias, principal-
mente para detectar feromonas volatiles (Grus y Zhang, 2006); estd ubicado en el
paladar o en la cavidad olfatoria (Figura 124), pero esta ausente en la mayoria de las
tortugas, cocodrilos, aves, algunos murciélagos, primates y mamiferos acuaticos
(Kardong, 1998).

Pérdida de las branquias internas (las branquias externas presentes en varios anfi-
bios acuaticos y larvas son nuevas estructuras no homélogas a las branquias inter-
nas de los peces).

Pérdida de aletas impares (excepto las larvas de los anfibios, pero su homologia es
incierta).

Con glandulas paratiroides, involucradas en el control del nivel de calcio en la san-
gre.

Con un solo céndilo occipital (modificado en Amphibia).

Vértebras formadas a partir de un Uinico centro de osificacién; en Amphibia provie-
nen del desarrollo del intercentro y en Amniota del pleurocentro.

Corazon con un septo interauricular. Con doble circulacién, sistémica y pulmonar.
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Figura 124: Evolucidn de la cavidad nasal y del érgano de Jacobson en diferentes grupos de Gnat-
hostomata. A) Teleostei; B) Choanata; C) Amphibia; D) Squamata; E) Mammalia. (Redibujado de
Kardong, 1998).

Comprende dos grupos con representantes actuales, Amphibia y Amniota, mas un conjunto
diverso de grupos fosiles (Figura 121). Como la mayoria de las caracteristicas de la diagnosis no
son facilmente fosilizables, es muy posible que éstas hayan aparecido en grupos anteriores al
nodo Tetrapoda, aunque todavia no hay evidencia directa de esto.

BATRACHOMORPHA
) Edopoidea t

Sterospondyli T

Dissorophidae
Branchiosauridae t
Amphibamidae t
Amphibia
Anthracosauria t
REPTILIOMORPHA X
Seymouriamorpha
Lepospondily +

Amniota

Figura 125: Filogenia de Tetrapoda (Modificado de Schoch, 2014).

La estructura de las vértebras de los tetrapodos primitivos ha sido utilizada en la reconstruc-
cién de la historia evolutiva de los grupos fosiles (Danto et al., 2017). Aunque no hay completa
seguridad en la homologia de los pleurocentros e intercentros de anfibios y peces, se postula
que la condicién plesiomorfica es que ambos elementos tienen igual tamafo; ademas, el pleuro-
centro se desarrolla de dos centros de osificaciéon dorsales (esta condicion se presenta en Stego-
cephali, excepto Reptiliomorpha; Danto et al., 2017). En los tetrapodos se desarrollan dos linajes
evolutivos: en uno el intercentro aumenta de tamano y el pleurocentro se reduce (Batracho-
morpha, Temnospondily: primariamente acuéticos, relacionados con el origen de Amphibia); en
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el otro ocurre una situacion inversa, desarrollandose principalmente el pleurocentro, que ade-
mas se desarrolla de centros de osificacién ventrales (Reptiliomorpha, Anthracosauria: princi-
palmente terrestres, relacionados con el origen de Amniota; Danto et al.,, 2017). Ni los Lepos-
pondyli (posiblemente polifiléticos), ni Amphibia (grupos actuales), pueden ser insertados en
este esquema ya que sus vértebras estan compuestas por un unico elemento que no puede ho-
mologarse ciertamente ni a un intercentro ni a un pleurocentro; sus relaciones filogenéticas, por
lo tanto, son dudosas, pero se tiene la certeza de que son ramas colaterales del linaje que daria
origen a los amniotas.

“AMPHIBIA”

Segun la clasificacion clasica, que aun se refleja en numerosos libros de
texto, la clase Amphibia incluia tanto a Lissamphibia como a todos los tetra-
podos anamniotas fésiles (=Stegocephali sin incluir a Amniota).

Esta definicién hacia a este grupo parafilético (al no incluir a Amniota)
que no podia ser diagnosticado mas que por plesiomorfias: vertebrados gna-
tostomos, poiquilotermos, tetrapodos anamniotas, con dos céndilos occipita-
les, corazon con tres cadmaras, con pulmones desarrollados, cuerpo sin esca-
mas epidérmicas, ni pelos ni plumas, oido medio con columela. La clasifica-
cion clasica dividia a los “Amphibia” parafiléticos en tres subclases: Laberin-
todontia (Anthracosauria, Temnospondyli e Ichthyostegalia), Lepospondyli
(Aistopoda, Microsauria y Nectridea) y Lissamphibia (Anura, Urodela y
Gymnophiona). En este esquema, el origen de Amniotas estaba relacionado
con Anthracosauria.

Sin embargo, a la luz de las teorias actuales, esta clasificacion no refleja la
historia evolutiva del grupo y muchos grupos fésiles serian parafiléticos.
Dado que el nombre Amphibia esta tan arraigado en la taxonomia, se debid
redefinir el significado de este nombre (con el sentido que utilizamos en este
libro, es decir solamente incluyendo al linaje que contiene a los anfibios ac-
tuales), para darle un verdadero sentido cladista.

CONQUISTA DEL MEDIO TERRESTRE

El cambio del medio acuatico al medio aéreo terrestre es drastico. Muchas adaptaciones a la
vida en un medio terrestre involucran numerosos pasos evolutivos. Aunque en algunos casos se
puede tener alguna certeza sobre el momento evolutivo en las que aparecieron, en la mayoria el
orden y el tiempo de aparicion es incierto. En un medio aéreo tienen que resolverse problemas
de soporte esquelético, locomocién, intercambio gaseoso, desecacion, alimentacion, reproduc-
cién, funcionamiento de érganos sensitivos, etc. Entre las adaptaciones mas conspicuas mencio-
namos:

e Las proporciones del craneo cambian, teniendo los ojos mas atras que los peces y el
hocico mas alargado.

e Aparece el cuello gracias a que la cintura pectoral se separa del craneo y desapare-
cen los huesos operculares.

e La columna se hace mas rigida por la apariciéon de articulaciones intervertebrales
(pre- y post-zigapdfisis), que hacen que la columna no se torsione ni se comprima,
permitiendo sostener el peso de las viceras.

e Las cinturas se conectan con la columna vertebral para sostener el peso del cuerpo
con los miembros. La cintura pectoral se conecta con la columna y las costillas por
medio de ligamentos y musculos. La cintura pélvica se articula fimemente con las
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vértebras sacras, ya que la mayor parte de la fuerza para caminar proviene de los
miembros posteriores.

Los miembros se ubican con el segmento proximal horizontal y el distal es vertical.
La musculatura axial estd mas desarrollada que en peces e interviene tanto en la lo-
comocion como en la respiracion.

El modo de alimentaciéon cambia de succién a mordida. La lengua se transforma en
muscular y juega un rol importante en la degluciéon de las presas; esta conectada al
aparato hioideo. Aparecen las glandulas salivales.

La olfaccidn se complementa con el 6rgano de Jacobson.

El oido se adapta para la captacién de vibraciones del aire gracias a la aparicién del
oido medio, derivado del espiraculo de los peces. Aparece el timpano cerrando la ca-
vidad. El hiomandibular se transforma en el estapes (o columella) para la transmi-
sién del sonido desde el timpano hasta el oido interno.

Los ojos tienen parpados y glandulas lacrimales para la lubricacién. El enfoque de la
imagen en la retina cambia de ser producido por el movimiento del cristalino como
es en peces, a ser producido por la deformacién del cristalino por musculos intra-
oculares.

Desaparecen las branquias internas (las branquias de los anfibios no son homdlo-
gas), y la respiracion se realiza solamente por pulmones y piel.

Hay una doble circulacion, con arterias notablemente modificadas por la desapari-
cién de las branquias y el aumento de la circulacién pulmonar.

Aparece la vejiga como reservorio del sistema excretor.

Algunos caracteres necesarios para la vida terrestre ya habian aparecido con anterioridad,

pero sus caracteristicas cambiaron (son exaptaciones).

Los pulmones, que ya habian aparecido en Osteichthyes, adquirieron una mayor ca-
pacidad para expeler diéxido de carbono. Los pulmones de peces permiten un buen
intercambio de oxigeno, pero no de di6xido de carbono (que se expele principalmen-
te por las branquias).

Las coanas, que ya habian aparecido en Tetrapodomorpha, permitieron la respira-
cion con la boca cerrada y la olfaccion del aire respirado.

La locomocidn se realiza por movimientos alternados de los miembros. Esta caracte-
ristica ya estd en Actinistia y Dipnoi, pero también en algunos Chondrichthyes. En
Teleostei las aletas se mueven en sincronia.

BATRACHOMORPHA

Con cuatro dedos en el miembro anterior (posiblemente relacionado con la falta de un gen

Hox; Mannaert et al., 2006); exoccipitales suturados directamente con los postparietales (en la

condicion plesiomorfica se observa que los exoccipitales estan separados de los postparietales

por los opistdticos); ausencia de hendidura oética en el escamosal (la hendidura 6tica de Lis-
samphibia no es homoéloga a la de los primeros tetrapodos); vacuidades interpterigoideas pre-
sentes, al menos de modo incipiente, y paraesfenoides con proceso cultriforme que se extiende
hasta alcanzar el margen anterior de esas vacuidades (Milner, 1993).
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DIFERENCIAS ENTRE EL MEDIO ACUATICO Y TERRESTRE

El medioambiente que provee el agua y el aire son escencialmente distin-
tos (modificado de Apesteguia y Ares, 2010).

e Ladisponibilidad de gases en el agua (difusion del oxigeno y diéxido de
carbono) es baja, siendo 8 000 veces mayor en el aire. Esto beneficia al
nivel de la tasa de metabolismo.

e La difusion de gases hacia el interior del organismo (respiracion) re-
quiere de una interfase himeda. El mantenimiento de estas superficies
huimedas es problematico en el medio aéreo debido a la evaporacion del
agua.

o Los residuos del metabolismo (como el amoniaco) se difunden 700 ve-
ces mas facilmente en el agua. Esto fuerza a cambios en la forma de ex-
crecion de estos desechos (el sistema renal y digestivo).

e El agua es 60 veces mas viscosa y 800 veces mas densa que el aire. Esto
tiene efectos sobre la forma de respiracion, la estructura del esqueleto,
las estrategias de movimiento, la lucha contra la gravedad, etc. La flota-
bilidad en el agua (por el principio de Arquimedes) provoca que el peso
de un animal en el agua sea casi nulo, mientras que en el aire es casi
igual a su masa.

e La velocidad del sonido es cuatro veces mayor en el agua, pero se ab-
sorbe también cuatro veces mas rapido. También la luz se absorbe doce
veces mas rapido en el agua. Esto afecta a los sentidos de la vista y oido
y alas conductas de caza y apareamiento.

e El agua propaga la electricidad con ochenta veces menor resistencia que
el aire, lo que limita el sentido de electro-recepcion en el aire.

e Las moléculas quimicas tienen diferente solubilidad en el agua y volati-
lidad en el aire. Lo que afecta a los sensores quimicos del cuerpo.

e El calor se disipa veinticuatro veces mas rapido en el aire que en el agua
y ésta tiene 3.500 veces mas capacidad de acumular calor que el aire. Es-
to afecta a la temperatura corporal, el ciclo de actividad diaria y anual y
al control endotérmico.

Batrachomorpha comprende a varios grupos fosiles (principalmente agrupados en Lepos-
pondyli y Temnospondyli) y a los Amphibia actuales (Figura 121). La filogenia y sistematica de
los grupos relacionados con Amphibia estd muy discutida actualmente (Marjanovic y Laurin,
2007; Schoch, 2014), sin un consenso sobre la monofilia de Lepospondyli y Temnospondyli (Ru-
ta et al,, 2007; Anderson 2008), ni sobre la posicion de Amphibia. La mayoria de los autores
consideran que Amphibia estd incluido en Temnospondyli (por ejemplo ver: Ruta et al., 2003,
Benton, 2005; Ruta y Coates, 2007; Anderson et al.,, 2008; Schoch, 2014; Benton, 2015), particu-
larmente relacionados con Amphibamidae (Anderson, 2008; Frobisch y Reisz, 2008). Sin em-
bargo, hay hipotesis alternativas que proponen que estaria incluido en Lepospondyli (Laurin,
1998), e inclusive que Amphibia no es un grupo monofilético (Lee y Anderson, 2006; Carroll,
2007; Frobisch et al., 2007; Anderson et al., 2008; Anderson, 2008). Sin embargo, hay bastante
consenso sobre la gran antigliedad de la diversificacion de los Amphibia actuales, remontandose
al Devoénico o Carbonifero (entre 300 y 400 millones de afios; San Mauro et al., 2005; Zhang et
al,, 2005).

Algunos denominan a lo que aqui llamamos Batrachomorpha como Amphibia, definiéndolo
como el stem group de los representantes actuales y sus antecesores mas directos (ver Carrol,
1988; Milner, 1993; Pough et al., 1999; Vallin y Laurin, 2004).



Sistemdtica y Filogenia de los Vertebrados, 3ra edicion (2018). 191

REPTILIOMORPHA

Este grupo comprende varios fésiles (Anthracosauria, Seymouriamorpha y Diadectomorpha)
y a Amniota. Algunos autores (como Ruta y Coates, 2007; Frobisch, et al,, 2007) incluyen en este
grupo a Lepospondyli (Microsauria, Lysorophia, Nectridea y Aistopoda) (Figura 125), mientras
que otros los relacionan con Batrachomorpha.

Las costillas de Reptiliomorpha son curvadas hacia adentro, lo que puede ser un indicio de
respiraciéon por musculos intercostales tipica de Amniota; el cuerpo es alargado con mas de 30
vértebras; las vértebras estan formadas principalmente por el pleurocentro. Algunos grupos
fésiles como Antracosauria y Seymouriamorpha son acuaticos o semiacuaticos; algunos retienen
la linea lateral en los adultos y se conocen estadios larvales acuaticos (pero sin la profunda me-
tamorfosis de Amphibia).

RESUMEN

e El nombre Tetrapoda se aplica al Crown Group que incluye a Amphibia y
Amniota.

e Los tetrapodos han conquistado el medio terrestre gracias a numerosas
adaptaciones morfolégicas, fisiologicas y de comportamiento, que han
aparecido a lo largo de una extensa historia evolutiva desde el Devonico
hasta la actualidad.

e Algunas caracteristicas necesarias para la vida terrestre ya estaban pre-
sentes en los ancestros, pero cambiaron para ser mas eficientes en el
medio aéreo (exaptaciones).

SISTEMATICA
Tetrapoda
Amphibiomorpha
Amphibia
Reptiliomorpha
Amniota
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Amphibia

DIAGNOSIS

Aunque hay numerosos caracteres, tanto de partes duras como blandas, que diagnostican a
los anfibios actuales, listamos a continuacién los mas relevantes:

Piel con glandulas mucosas que la mantienen himeda y con glandulas granulares vene-
nosas. Muchos Stegocephali paleozoicos tienen armaduras dérmicas, que estan ausen-
tes en Amphibia. El prefijo liss- significa liso, en referencia a la piel sin escamas.

Musculo levator bulbi: es un musculo laminar y delgado que se encuentra por debajo
del ojo (Diogo y Abdala, 2010). Su contraccién protruye el ojo hacia afuera, aumentando
la cavidad bucal. Ventral a las 6rbitas hay fenestras interpterigoideas que permiten la
retraccion de los ojos, por medio del M. retractor bulbi, para auxiliar en la deglucién al
empujar a las presas al es6fago. Estas vacuidades interpterigoideas también se encuen-
tran en el craneo de fésiles Temnospondily (Witzmann y Werneburg, 2017).

Oido medio con columela (caracter plesiomdrfico, aparecido en Stegocephali; capta las
vibraciones de alta frecuencia) y un segundo elemento, el operculum (caracter exclusi-
vo; capta las vibraciones de baja frecuencia). El operculum es un elemento cartilaginoso
u 6seo que ocluye parcialmente a la fenestra ovalis. Esta en relacion con la porcion basal
de la columela y en €l se inserta el musculo opercularis, originado en la cara ventral de
la suprascapula (Figura 126).

Los anfibios postmetamoérficos presentan en el oido un sistema de recepcion de sonidos
de baja frecuencia que no se encuentra en ningun otro grupo de vertebrados. Tienen
dos areas sensoriales en el oido interno: la papila basilaris (propia de todos los verte-
brados; capta los sonidos por arriba de los 1 000 hertz) y la papila amphibiorum (capta
los sonidos por debajo de los 1 000 hertz). El sonido es transmitido desde el sustrato
via miembros anteriores y cintura pectoral, de alli continia por medio del musculo
opercularis hasta el opérculo, y luego, por movimientos de fluidos, a la papila amphi-
biorum en el saculo del oido interno. Este sistema estd ausente en Gymnophiona, posi-
blemente debido a la reduccién de los miembros.

Cuerpos grasos que se desarrollan de los mismos precursores embrionarios que las go-
nadas (crestas germinales); este origen embrionario es inico entre los tetrapodos.
Glandulas intermaxilares que secretan una sustancia pegajosa que se deposita en la
punta de la lengua para la captura de presas, y posiblemente también para ayudar en la
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deglucién. Estas glandulas estan alojadas en cavidades de la parte anterior del paladar
(que han sido también observadas en Temnospondilos fésiles, por lo que es posible que
este caracter ya haya aparecido en grupos basales).

e C(iclo de vida complejo, que en una gran mayoria implica la metamorfosis de una larva
acuatica en un adulto terrestre (Reiss, 2002). Existe una gran diversidad de modos re-
productivos en el grupo (Haddar y Prado, 2005; Crump, 2015).

e La respiracién es bucofaringea, con una bomba bucal que infla los pulmones. El inter-
cambio gaseoso se lleva a cabo en gran parte a través de la piel permeable.

e Dientes formados por dos partes, corona y pedicelo, con un drea de material fibroso en-
tre ellas (Figura 126) (Vasil'eva y Smirnov, 2001). En algunas salamandras neoténicas y
en algunos anuros, como Ceratophrys y Lepidobatrachus, esta condicion no esta clara-
mente presente, pero se tratarian de especializaciones secundarias. La ausencia de
dientes, frecuente en Lissamphibia (en la fauna argentina, Rhinella y Melanophryniscus,
entre otros), es considerada como una especializacién secundaria. Esta condicién tam-
bién se observa en los juveniles de algunos temnospdndilos fésiles (Dissorophidae), por
lo que en los anfibios puede representar la retenciéon de una condicién juvenil (pedo-
morfosis).

e Con costillas reducidas o ausentes. Cuando estan presentes, son cortas, estrechas, rectas
y no se extienden mas alla de los musculos vertebrales ni penetran en la musculatura de
los flancos.

e Tienen dos céndilos occipitales que articulan con la primera vértebra (atlas).

Margen exterior Corona
de la mandibula

Pedicelo
Corona de
reemplazo
creciendo %
dentro del
pedicelo
Mausculo
Supraescdpula opercular ,Operculum

Musculo
opercular

Urodelo Anuro

Figura 126: Dientes pedicelados y complejo opercular en anfibios (Lissamphibia).
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Albanerpetonidae 1
ARTEERTA GYMNOPHIONOMORPHA

Eocaecilia t

Gymnophiona
URODELA

Karaurus t

BATRACHIA
Caudata

Triadobatrachus t

SALIENTIA
Anura

Figura 127: Relaciones filogenéticas de Amphibia (Basadas en Marjanovi¢ y Laurin, 2014).

Los anfibios actuales comprenden 78430 especies (IUCN, 2017; Frost, 2018) (Figura 34), co-
rrespondiendo unas 6900 especies de anuros, unas 700 de salamandras y unas 200 de gimno-
fiones (Jetz y Pyron, 2018). A pesar de que hay hipétesis alternativas (por ejemplo, Anderson,
2001; Carroll, 2007; Frobisch, et al,, 2007; Anderson et al., 2008), las evidencias disponibles
indicarian que Amphibia es una entidad monofilética (por ejemplo: Bolt, 1991; Duellman y
Trueb, 1986; Laurent, 1986; Milner, 1988; Pough et al., 1999; Trueb y Cloutier, 1991; Marjanovi¢
y Laurin, 2007; Sigurdsen y Green, 2011; Jetz y Pyron, 2018). La posicion filogenética del grupo
f6sil Albanerpetonidae es problematica (Blackburn y Wake, 2011) y posiblemente es un grupo
comparable a los grupos de anfibios vivientes (Figura 127), relacionada con Urodela (Anderson
et al,, 2008) o relacionados con el origen de Gymnophiona (Ruta y Coates, 2007).

El origen de los tres grandes grupos se remonta al Paleozoico (San Mauro et al., 2005), pero
la gran explosion de su diversidad ocurrié luego de la gran extincién K-Pg (Feng et al,, 2017; Jetz
y Pyron, 2018).

DECLINACION MUNDIAL DE ANFIBIOS

Se ha detectado que las poblaciones de muchas especies de anfibios, par-
ticularmente anuros, han disminuido en niimero, e inclusive se han extingui-
do; la tasa de declinacidon es mayor en los anfibios que en aves o mamiferos
(mas del 30% de las especies de anfibios estan amenazadas ambientalmente;
Stuart et al., 2004). Este fendmeno es a nivel global y en todo tipo de ecosis-
temas, tanto degradados como pristinos, aunque la regién neotropical esta
afectada particularmente. Las causas no siempre pueden atribuirse a la ac-
cién antrépica directa (aunque sf indirecta): fragmentacion y destruccion del
habitat, cambio climatico global, aumento de la radiacién ultravioleta, enfer-
medades emergentes (Quitridiomicosis, Ranavirus, Trematodos), introduc-
cion de especies exoticas, contaminantes quimicos (como herbicidas, insecti-
cidas, etc.) (Lavilla, 2001). La accidn sinérgica de varias de estas causas pue-
de potenciar los efectos deletéreos.
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LEIOPELMATIDAE
RHINOPHRYNIDAE
PIPIDAE
ALYTIDAE
BOMBINATORIDAE
PELOBATIDAE
PELODYTIDAE
MEGOPHRYIDAE
SCAPHIOPODIDAE
NEOBATRACHIA
HELEOPHRYNIDAE
HYLOIDEA
AUSTRALOBATRACHIA
CALYPTOCEPHALELLIDAE
LIMNODYNASTIDAE
MYOBATRACHIDAE

SISTEMATICA
TETRAPODA NOBLEOBRATRACHIA
TEMNOSPONDYLI ALLOPHRYNIDAE
AMPHIBIA ALSODIDAE
GYMNOPHIONA AROMOBATIDAE
CAECILIIDAE ASCAPHIDAE
CHIKILIDAE BATRACHYLIDAE
DERMOPHIIDAE BRACHYCEPHALIDAE
HERPELIDAE CRAUGASTORIDAE
ICHTHYOPHIIDAE ELEUTHERODACTYLIDAE
INDOTYPHLIDAE BUFONIDAE
RHINATREMATIDAE CENTROLENIDAE
SCOLECOMORPHIDAE CERATOPHRYIDAE
SIPHONOPIDAE CYCLORAMPHIDAE
TYPHLONECTIDAE DENDROBATIDAE
BATRACHIA HEMIPHRACTIDAE
CAUDATA HYLIDAE
SIRENIDAE HYLODIDAE
CRYPTOBRANCHOIDEA LEPTODACTYLIDAE
CRYPTOBRANCHIDAE NASIKABATRACHIDAE
HYNOBIIDAE ODONTOBATRACHIDAE
SALAMANDROIDEA ODONTOPHRYNIDAE
AMBYSTOMATIDAE PELODRYADIDAE
AMPHIUMIDAE PHRYNOBATRACHIDAE
PLETHODONTIDAE PHYLLOMEDUSIDAE
PROTEIDAE RHINODERMATIDAE
RHYACOTRITONIDAE SOOGLOSSIDAE
SALAMANDRIDAE TELMATOBIIDAE
ANURA RANOIDEA

ARTHROLEPTIDAE
BREVICIPITIDAE
CERATOBATRACHIDAE
HEMISOTIDAE
HYPEROLIIDAE
MANTELLIDAE
MICRIXALIDAE
MICROHYLIDAE
NYCTIBATRACHIDAE
PETROPEDETIDAE
PTYCHADENIDAE
PYXICEPHALIDAE
RANIDAE
RANIXALIDAE
RHACOPHORIDAE
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Amphibia, tal como lo definimos aqui, retne a los tres clados de anfibios vivientes: Gymnop-
hionomorpha, Caudata y Salientia, y a un conjunto de fésiles, entre los que se incluye Eocaecilia,
Karaurus y Triadobatrachus (Sanchiz, 1998); Marjanovi¢ y Laurin (2014) proponen la siguiente
clasificacion:

- Gymnophionomorpha = Gymnophiona + Eocaecilia.
- Urodela = Caudata + Karaurus.
- Salientia = Anura + Triadobatrachus

Estudios morfoldgicos (Trueb y Cloutier, 1991; Ruta y Coates, 2007), embrioldgicos (Miiller
et al,, 2005), como moleculares (Frost et al., 2006; Pyron y Wiens, 2011) consideran a los tres
grupos como monofiléticos y a la topologia (Gymnophiona (Caudata + Anura)) como la mas
plausible (Figura 127); Caudata + Salientia forman un grupo denominado Batrachia (Trueb y
Cloutier, 1991; Frost et al.,, 2006; Ruta y Coates, 2007; Anderson et al.,, 2008; Anderson, 2008;
Pyron y Wiens, 2011).

La sistematica tradicional de los anfibios se ha visto revolucionada por la aparicién de varios
estudios moleculares que analizaron la filogenia general del grupo, proponiendo una nueva
taxonomia que contempla grupos monofiléticos (Faivovich et al.,, 2005; Frost et al., 2006; Grant
etal,, 2006; Pyron y Wiens, 2011; Jetz y Pyron, 2018).

GYMNOPHIONOMORPHA

Incluye al grupo fésil Eocaeciliaidae y a los Gymnophiona actuales (Figura 128) (Marjanovi¢
y Laurin, 2014). A veces denominado Apoda (Schoch, 2014).
EOCAECILIAIDAE.— Fosil del Jurasico temprano de América del Norte. Con miembros diminu-
tos. Dientes bicuspidados. Vértebras con intercentro pequefio; cuerpo vertebral formado por
pleurocentro. Ojos bien desarrollados y con sistema operculum-opercularis presente, por lo que
posiblemente no haya sido de vida subterranea (Jenkins et al., 2007). Una sola especie: Eocaeci-
lia micropodia.

AN

Eocaeciliaidae t
\ Rhinatrematidae
SININCELIOR A Ichthyophiidae
\ Scolecomorphidae
\ Herpelidae
\ Chikilidae

Typhlonectidae

Caeciliidae
Indotyphydae
Siphonopidae

Dermophiidae

Figura 128: Filogenia de Gymnophionomorpha (Basada en Wilkinson et al., 2011; Kamei et al.,
2012; San Mauro et al., 2014).

GYMNOPHIONA

Anfibios vermiformes, con cuerpo anillado por surcos externos. Sin miembros ni cinturas.
Cola rudimentaria o ausente. Tegumento puede tener escamas dérmicas imbuidas en la piel.
Ojos reducidos y tipicamente cubiertos por piel pigmentada o por huesos del craneo. Con un
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6rgano sensorial tentacular unico, que de la cavidad craneal pasa al exterior a través de la érbita
o de un orificio propio, y se ubica entre las narinas y el ojo. Este 6érgano, generalmente muy pe-
quefio, se protruye por el flujo de sangre a un seno interior, y se retrae por acciéon de un musculo
retractor, homologo al m. retractor bulbi de salamandras y anuros. Huesos frontal y parietal no
fusionados; craneo altamente osificado, adaptado como 6rgano cavador (Figura 129). Tipica-
mente con pulmoén izquierdo reducido y el derecho como un saco cilindrico (reduccién similar a
la que ocurre en ofidios). Machos con érgano copulador cloacal protrusible (phalodeum); fertili-
zacién interna. Sin espermateca. El 75% de las especies son viviparas; en las oviparas puede
haber cuidado parental por parte de la hembra.

Los Gymnophiona actuales no tienen el sistema operculum-opercularis; posiblemente la pér-
dida de este caracter distintivo de los Amphibia esta relacionada con la reduccién de la cintura
pectoral en los Gymnophiona actuales (Jenkins et al., 2007).

Gymnophiona esta distribuido en las regiones calidas del globo, excepto Madagascar y region
australiana. En Argentina encontramos representantes de Siphonopidae y Typhlonectidae. Se
reconocen 10 grupos actuales de Gymnophiona (Wilkinson et al., 2011; Kamei et al., 2012; San
Mauro et al,, 2014; Frost, 2018).

Figura 129: lzquierda: vista lateral del craneo de Microcaecilia iwokramae (Siphonopidae). Dere-
cha: vista lateral del craneo de Typhlonectes natans (Typhlonectidae). Imagenes con permiso de
Digimorph.Org.

RHINATREMATIDAE.— Con cola verdadera. Boca terminal. Con numerosas escamas en los
anillos. Dos géneros en amazonia y norte de América del Sur (Figura 130).
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Figura 130: Distribucion de Rhinatrematidae.

CUIDADO PARENTAL EN CECILIAS

Los Gymnophiona tienen fertilizacién interna gracias a que los machos
tienen un 6rgano copulador, que es una modificaciéon de la cloaca, el pha-
lodeum. Pueden ser oviparas, ya sea con larvas de vida libre o desarrollo
directo, o viviparas. En las especies oviparas se sabe que las hembras cuidan
los huevos enrolldandose alrededor de ellos para evitar predaciéon y deseca-
cion. En las viviparas, las larvas son retenidas en el oviducto y, cuando el
vitelo es totalmente consumido, se alimentan de un material lipidico secreta-
do por el oviducto.

Las hembras de dos especies de Herpelidae (Boulengerula taitanus;
Kupfer et al., 2006; 2008; Herpele squalostoma; Kouete et al., 2012) y de dos
especies de Siphonopidae (Siphonops annulatus y Microcaecilia dermatopha-
ga; Wilkinson et al., 2008; 2013) alimentan a los recién nacidos produciendo
capas de piel, particularmente nutritiva por inclusiéon de lipidos, que los ju-
veniles raspan y comen (Dermatofagia). Los juveniles tienen una denticién
especializada que les permiten raspar la piel de la madre.

ICHTHYOPHIIDAE.— Con cola verdadera. Boca terminal o subterminal. Tentaculo cercano al
o0jo o ala narina. Tres géneros en India y sudeste de Asia.

SCOLECOMORPHIDAE.— Craneo sin orbitas. Ojos vestigiales ubicados en la punta de tentacu-
los. Oviparos y viviparos. Dos géneros de Africa.

HERPELIDAE.— Los juveniles de Boulengerula taitanus son dermatofagicos (Kupfer et al,
2006). Dos géneros de Africa.

CHIKILIDAE.— Grupo descripto hace pocos afios (Kamei et al., 2013). Oviparos. Cuatro especies
del noreste de India.

CAECILIIDAE.— Incluye solo dos géneros, Caecilia y Oscacaecilia, que se distribuyen desde Cos-
ta Rica hasta Bolivia (Figura 131).
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Figura 131: Distribucion de Caeciliidae.

TYPHLONECTIDAE.— (Figura 129). Larvas con branquias laminares. Tiene habitos completa-
mente acuaticos (tanto larvas como adultos), pero algunas también semiacuaticos. Con pulmoén

traqueal (6rgano de respiracion accesorio). Atretochoana eiselti, de Brasil, es el tetrapodo mas

grande que carece de pulmones, y tiene las coanas selladas (Hoogmoed et al., 2011). Todas las
especies son viviparas. Cinco géneros en América del Sur (Figura 132); en Argentina Chthoner-

peton indistinctum, a lo largo del sistema Parana-Plata, desde Misiones hasta Buenos Aires.

Figura 132: Distribucion de Typhlonectidae.

INDOTYPHLIDAE.— Oviparos o viviparos. Siete géneros de Africa, India y Seychelles.

SIPHONOPIDAE.— Oviparos. Siphonops annulatus y Microcaecilia dermatophaga alimentan a
los juveniles por dermatofagia (Wilkinson et al.,, 2008; 2013). Una especie sin pulmones, Caecili-
ta iwokramae de Guyana (Figura 129; Wake y Donnelly, 2009). Siete géneros de América del Sur
(Figura 133); en Argentina se encuentran Siphonops paulensis y S. annulatus (terrestres, en Mi-
siones y Corrientes, consideradas como vulnerables; Lavilla et al., 2000), Luetkenotyphlus brasi-

liensis (en Misiones).
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Figura 133: Distribucion de Siphonopidae

DERMOPHIIDAE.— Son viviparos con anillos secundarios y escamas anulares. Cuatro géneros
distribuidos en Africa, América del Sur y Central.

BATRACHIA

Este grupo incluye a Caudata y Salientia (Figura 127). El hecho que estos dos grupos sean
mas filogenéticamente cercanos entre si que con los apodos estd apoyado tanto por evidencias
paleontolodgicas (Anderson et al., 2008), morfoldgicas y moleculares (Frost et al., 2006). El f6sil
pérmico Gerobatrachus (Anderson, 2008; Anderson et al., 2008) tiene un mosaico de caracteris-
ticas intermedio entre los dos grupos actuales, por lo que se lo postula como el miembro mas
basal de Batrachia.

Bratrachia se caracteriza por la ausencia de escamas 0seas, la retina con bastones verdes, la
presencia del musculo opercular (Figura 126), la ausencia de la macula neglecta (un grupo de
células sensoriales del oido interno de peces, que también estid presente en Gymnophiona y
Amniota) (Schoch, 2014), y tiene el pronefros modificado que es utilizado para el transporte de
esperma.

Los bastones verdes en la retina estan ausentes en Gymnophiona; captan longitudes de onda
mas corta (azules) que los bastones rojos propios de todos los vertebrados (mas sensibles a la
luz roja). Estos fotoreceptores con sensibilidad diferenciada permitirian tener visién dicromati-
ca en situaciones de baja intensidad luminica en las que los conos no son funcionales (Yovano-
vich et al,, 2017). El nombre de bastones verdes no tiene que ver con el tipo de luz que captan
(azul), sino con el color con que se los observa al microscopio (Govardovskii y Reuter, 2014).

URODELA

KARAURIDAE.— Grupo f6sil del Jurasico de Inglaterra y Asia, considerado grupo hermano de
los Urodela actuales (Marjanovi¢ y Laurin, 2014).

CAUDATA

Anfibios lacertiformes, con cola (tanto en larvas como adultos), y con cuerpo sin surcos ex-
ternos. Los miembros posteriores (cuando estan presentes) tienen igual longitud que los ante-
riores (Figura 134). Radio y ulna no fusionados. Tibia y fibula no fusionados. Huesos tarsales no
alargados. Cola bien desarrollada en el adulto, con vértebras postsacras libres. Costillas presen-
tes. Huesos frontal y parietal no fusionados; craneo con algunas fenestraciones. Dientes presen-
tes en ambas mandibulas. Tegumento sin escamas dérmicas. Ojos relativamente pequefios, pero
siempre funcionales; con o sin parpados. Sin timpano ni cavidad del oido medio. Sin érgano
tentacular. Linea lateral bien desarrollada en larvas y adultos acuaticos. Pulmén izquierdo mas
pequeio que el derecho, pero siempre funcional, excepto en Plethodontidae (y algunas especies
de Hynobiidae), que carecen de pulmones. Macho sin 6rgano cloacal protrusible. Fecundacién
generalmente interna por espermato6foro (externa en Cryptobranchoidea). Oviparos o viviparos.
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Figura 134: Vista dorsal del esqueleto de Ambystoma tigrinum (Ambystomatidae). Imagen con
permiso de Digimorph.Org.

El grupo estd compuesto por 720 especies incluidas en diez grupos actuales (Figura 135).
Caudata esta distribuido en Eurasia, Africa del Norte, América del Norte, Central y del Sur. Sin
representantes en Argentina.

Si bien Urodela es uno de los grupos de anfibios mas conocidos, su filogenia se ve complicada
por la presencia de pedomorfosis en varios linajes (Sirenidae, Cryptobranchidae, Proteidae, y
varios Ambystomatidae y Salamandridae) (Wiens et al,, 2005). Sin embargo, las relaciones entre
los grupos (Figura 135) son bastante consensuadas entre varios trabajos independientes (Lar-
son y Dimminck, 1993; Wiens et al.,, 2005; Frost et al, 2006; Roelants et al., 2007; Pyron y
Wiens, 2011; Shen et al.,, 2013).

Los Cryptobranchoidea tienen fertilizacion de los huevos externa, mientras que los Salaman-
droidea tienen fertilizacién interna por medio de espermatéforo, y las hembras tienen esperma-
teca. Los enigmaticos Sirenidae tienen fertilizacion externa y su posicion filogenética es incierta:
para algunos resulta basal a todos los Caudata (Frost et al.,, 2006; Pyron y Wiens, 2011), mien-
tras que para otros estaria relacionado con Salamandroidea (Shen et al., 2013).

\ CRYPTOBRANCHOIDEA
O,\ Cryptobranchidae
Hynobiidae
Sirenidae

Salamandridae
SALAMANDROIDEA Ambystomatidae
Dicamptodontidae
Proteidae
Rhyacotritonidae

Amphiumidae

Plethodontidae

Figura 135: Relaciones filogenéticas de Caudata (Basadas en Pyron y Wiens, 2011).

SIRENIDAE.— Neoténicos, con modo de fecundacién externa (Reinhard et al,, 2013) y huevos
puestos de manera independiente, sin sacos ovigeros. Sin miembros ni cinturas posteriores.
Vértebras anficelas; nervios espinales intervertebrales, surgen de la mitad posterior de cada
vértebra, salvo el primero y el segundo. Con costillas bicipitales. Dientes no pedicelados, pavi-
mentosos adaptados para consumir crustaceos, gasterépodos y bivalvos; también parcialmente
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herbivoros (con simbiontes en el intestino). Regién cloacal del macho sin papilas; region cloacal
de la hembra sin espermateca. El modo de fecundacién es externa, por lo que no tienen esper-
mateca. El modo de postura de los huevos es similar al de formas con fecundacién interna. Re-
sisten a la desecacion de sus habitats haciendo un cocén y aletargandose, de manera similar a
los dipnoos. De América del Norte, con dos géneros actuales.

PEDOMORFOSIS EN URODELA

La pedomorfosis es un cambio heterocrénico que provoca la presencia de
caracteres propios de estadios juveniles de especies ancestrales en el adulto
de especies derivadas; implica distintos tipos de procesos, incluyendo la neo-
tenia, progénesis, hipermorfosis, etc. (Fabrezi, 2012). En Urodela, es relati-
vamente comun la neotenia (larvas con madurez sexual), y el ejemplo mas
conocido son los ajolotes del género Ambystoma (Ambystomatidae), pero
también se produce en Sirenidae, Necturus (Proteidae), y Plethodontidae. Las
larvas (generalmente acuaticas y con branquias externas) desarrollan gona-
das maduras y pueden reproducirse. Algunas especies presentan plasticidad
(neotenia facultativa), y dependiendo de las condiciones ambientales
(desecacion de cuerpos de agua, competencia intraespecifica, predacién)
pueden reproducirse como larvas o como adultos metamorfoseados.

CRYPTOBRANCHOIDEA

Con fecundacion externa. Huevos puestos en sacos ovigeros gelatinosos. Nasales contiguos.
Vértebras anficelas; nervios espinales intervertebrales, salvo el primero. Costillas con una cabe-
za articular. Regidon cloacal del macho sin papilas; region cloacal de la hembra sin espermateca.
Incluye dos grupos: Hynobiidae, Euroasiatica, y Cryptobranchidae, con representantes en Asia y
América del Norte.

REGENERACION EN URODELOS

Las salamandras y los tritones son capaces de regenerar extremidades,
cola y érganos internos (como la cornea, retina y partes del corazdon). Son
capaces de reconstruir la extremidad completa si es necesario, pero también
puede reconstruir solo las partes faltantes. En amniotas la capacidad de re-
generar extremidades es limitada, como por ejemplo en el caso de la autoto-
mia caudal. En Urodela la regeneracion se produce por medio de un blastema
que contiene células indiferenciadas, que pueden producir todos los tejidos
especializados del miembro, tales como el musculo, nervios y vasos sangui-
neos.

SALAMANDROIDEA

Con fecundacién interna por medio de un espermatéforo absorbido por la cloaca de la hem-
bra. Huevos no puestos en sacos ovigeros gelatinosos. Con costillas bicipitales. Angular y prear-
ticular de la mandibula inferior fusionados.

Este grupo incluye a Rhyacotritonidae, exclusivo de América del Norte; Proteidae, con re-
presentantes en Europa y América del Norte; Salamandridae, con representantes en Europa,
Asia, Africa del Norte y América del Norte; Ambystomatidae (Figura 134), exclusivo de América
del Norte; Dicamptodontidae, exclusivo de América del Norte; Amphiumidae, exclusivo de
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América del Norte; y Plethodontidae, con representantes en América del Norte y del Sur
(Figura 136).

PLETHODONTIDAE.— Todos los miembros del grupo carecen totalmente de pulmones (respi-
racion completamente cutanea). Con surco nasolabial de funcién olfatoria. Sin cartilago ipsiloide
(cartilago de la cintura pélvica). Con surco costal lateral. Generalmente sin estadio larval acuati-
co.

Es el grupo mas diverso de salamandras, tanto en nimero de especies como en variaciones
morfolégicas y ecoldgicas. La mayoria de pequefio tamafio, son de habitos acuaticos a terrestres,
inclusive arboricolas y cavadores. Su distribucién geografica es muy peculiar: el grupo aparen-
temente surgié en América del Norte; un género (Hydromantes) tiene una especie en California y
otra en el sur de Europa; recientemente se encontré una especie en Corea (Min et al., 2005); un
grupo (Bolitoglossinae o Hemidactyliinae) invadié América Central y del Sur, produciendo una
extraordinaria radiacion (Figura 136); Bolitoglossa altamazonica llega hasta el norte de Bolivia.
Bolitoglossinae tiene una caracteristica tnica en la lengua, que se puede proyectar hacia delante
con una velocidad extraordinaria. Todo el grupo, pero particularmente los Bolitoglossinae, han
sido afectados por chytridiomicosis, por lo que estan en algin grado de peligro de conservacion.

2- 40(;0 kmleq:z\nl.) R .
B <
3.‘ 2000 mi (equat.) . J ‘ ‘
Figura 136: Distribucion de Plethodontidae. Recientemente se ha descubierto una especie en Co-
rea (Min et al., 2005).

TETRAPODOS SIN PULMONES

La respiracion cutanea de los anfibios puede llegar a ser tan importante
que hay algunos que carecen totalmente de pulmones: todas las salamandras
del clado Plethodontidae, algunos géneros de Hynobiidae (Nussbaum y Wil-
kinson, 1995) y de Rhyacotritonidae, una especie de rana de Borneo de Bom-
binatoridae (Bickford et al., 2008), y dos especies de Gymnophiona (Wake y
Donnelly, 2009; Hoogmoed et al., 2011). Las ranas del Titicaca (Telmatobius
culeus, Telmatobiidae), tienen pulmones reducidos y poco vascularizados;
compensan el intercambio gaseoso por medio de amplios pliegues de piel
que aumentan la superficie respiratoria y altos niveles de hemoglobina, por
lo que en condiciones naturales no necesitan respirar aire atmosférico (Hut-
chison et al.,, 1976).

SALIENTIA

Incluye a Triadobatrachidae y Anura. Con dentario sin dientes. Columna con 14 vértebras o
menos. El fésil mas antiguo relacionado con el origen de Anura (Salientia) es Triadobatrachus.
Otros Salientia anteriores a Anura provienen del Jurasico de la provincia de Santa Cruz (Argen-
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tina), como Vierella y Notobatrachus (Baez y Basso, 1996), o de América del Norte, como Pro-
salirus (Shubin y Jenkins, 1995).

TRIADOBATRACHIDAE.— Grupo fésil que contiene tnicamente a Triadobatrachus massinoti
del Triasico temprano de Madagascar. Tiene caracteres tan primitivos para Anura que algunos
lo ubican en un grupo independiente (Proanura), como por ejemplo numerosas (14) vértebras
presacras, posesion de costillas libres, vértebras caudales no fusionadas en un urostilo, entre
otras.

ANURA

Diagnosis (basada en Frost et al.,, 2006): Anfibios con cuerpo acortado, sin surcos externos.
Con adaptaciones para el salto: miembros posteriores mas largos que los anteriores (Figura
138); huesos tarsales alargados (forman un segmento suplementario en las patas posteriores);
fusion de radio y ulna, y de tibia y fibula. Reduccién a 9 o menos vértebras presacras. Cola au-
sente en adultos. Vértebras postsacras fusionadas, formando el urostilo. llién elongado y dirigi-
do hacia adelante. Con frontal y parietal fusionados (frontoparietal). Dentario sin dientes. Au-
sencia de lacrimal. Costillas unicapitadas. Fusion de los elementos del hioides en una placa hioi-
dea. Presencia de espacios linfaticos subcutdneos amplios en la piel, que hacen a la piel relati-
vamente suelta respecto al cuerpo. Lengua con el extremo anterior fijo en el piso de la boca y el
posterior libre. Con larvas adaptadas a la alimentacion filtradora (excepto cuando hay desarrollo
directo), con piezas bucales cérneas (numerosas otras apomorfias relacionadas con la larva;
Hass, 2003).

Ademas: Tegumento sin escamas dérmicas. Ojos grandes, con parpados moviles. Sin 6rgano
tentacular. Craneo notablemente fenestrado. Pulmones derecho e izquierdo presentes y de igual
tamafio. Fecundacidon generalmente externa; sin espermateca; oviparos; con una amplia varie-
dad de modos reproductivos (Zamudio et al., 2016).

Leiopelmatidae

ANURA
Bombinatoroidea

\ Pipoidea
\ Pelobatoidea

Ranoidea

NEOBATRACHIA
Australobatrachia

HYLOIDEA Nobleobatrachia

Figura 137: Filogenia de Anura (Basada en Pyron y Wiens, 2011; Marjanovic y Laurin, 2014; Feng et
al., 2017).

La historia paleobiogeografica de los anuros sugiere que tuvieron una distribucién original
en toda la Pangea en el Triasico (Pyron, 2014; Feng et al., 2017). Los restantes grupos se diversi-
ficaron luego de la ruptura entre Laurasia y Gondwana, quedando Discoglossoidea y Pelobatoi-
dea en el Laurasia, y Pipoidea y Neobatrachia en el este de Gondwana (la actual América del
Sur). Neobatrachia divirgié en dos grupos, centrandose la diversificacién de Ranoidea en Africa
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(v desde alli dispersandose por Laurasia principalmente), mientras que Hyloidea tuvo sus cen-
tros de diversificacién en Australia (Australobatrachia) y otro en América del Sur (Nobleobatra-
chia). Los Nobleobatrachia se dispersaron en el Neartico (y el resto del mundo) en épocas relati-
vamente recientes (Eoceno o posterior).

Los grandes grupos de Anura se diversificaron explosivamente durante la transicioén entre el
Cretacico y el Paleogeno, es decir luego del evento de extincién masiva del K-Pg (hace unos 66
millones de afios) (Feng et al.,, 2017; Jetz y Pyron, 2018); en ese momento se diversificé explosi-
vamente Hyloidea y algunos grupos de Ranoidea (Microhylidae y Natatanura). Este evento de
diversificacion explosiva es similar al ocurrido en Squamata (Longrich et al, 2012), Neoaves
(Ksepka et al,, 2017), y en Mammalia (Meredith et al.,, 2011; Wilson, 2014).

Figura 138: Vista dorsal del esqueleto de Pristimantis pulvinatus (Craugastoridae). Imagen con
permiso de Digimorph.Org.

GRUPOS BASALES DE ANURA (Figura 137)

Leiopelmatidae presenta una distribucién disyunta en el noreste de Estados Unidos y en

Nueva Zelanda. Bombinatoroidea (Bombinatoridae, Alytidae y Discoglossidae) se distribuye
en Europa, noroeste de Africa y este de Asia. Pelobatoidea (Scaphiopidae y Pelodytidae) se
distribuye en América del Norte y Europa.
PIPIDAE.— Unicos anuros sin lengua y con dientes no pedicelados. Cintura firmisterna modifi-
cada. Adultos totalmente acuaticos, con patas palmeadas y la mayoria conservan la linea lateral.
Con amplexo inguinal. Tres géneros africanos (Xenopus, Hymenochirus y Silurana) y uno sud-
americano (en Amazonia: Pipa; Figura 140) (distribucién en Figura 139).
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Xenopus laevis es uno de los animales mas ampliamente utilizado en laboratorio, especial-
mente en biologia del desarrollo, experimental y molecular. Los huevos fertilizados de Pipa se
pegan a la espalda de la madre y son incluidos en la piel donde se incuban hasta el desarrollo de
los juveniles.

4000 km (equat.)
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Figura 140: Pipa carvalhoi, hembra con huevos en el dorso.

NEOBATRACHIA

Grupo monofilético que incluye a la mayoria (96%) de los anuros. Ganglios de los nervios tri-
gémino y facial fusionados, formando el ganglio prodtico. Pérdida de los huesos parahioideos.
Costillas ausentes. Musculo sartorio completamente diferenciado del semitendinoso. Con ocho
vértebras presacras generalmente procelas (la octava puede ser anficela), sin discos interverte-
brales libres. Fusion del tercer carpal distal a los otros carpales. Amplexo axilar en la mayoria.

La monofilia de Neobatrachia fue corroborada tanto con caracteres morfolégicos como mole-
culares. El origen de Neobatrachia es gondwanico, y su evolucidn esta relacionada con la parti-
cidn del supercontinente (Feng et al., 2017). Heleophrynidae (endémica de areas montafiosas de
Sudafrica), es el grupo mas basal, y se reconocen dos grandes linajes: Hyloidea y Ranoidea. La
separacion entre estos dos grupos esta relacionada con la particién de Gondwana, principalmen-
te por la aparicién del Atlantico entre Sudamérica y Africa (Frazio et al., 2015; Feng et al., 2017).
Ranoidea (junto a Sooglosidae y Nasikabatrachidae, grupo denominado Indianura) se diversifico
originalmente en Africa, Madagascar e India, mientras que Hyloidea (o Atlanticanura) se diversi-
fico desde América del Sur.

HYLOIDEA

Este grupo esta fuertemente soportado por caracteres moleculares, pero no tiene sinapo-
morfias morfolégicas. Muchas de sus caracteristicas son plesiomérficas, como la cintura pectoral
arcifera (Figura 141; con varias excepciones como Dendrobatidae), o la presencia de cuernos
epicoracoides cartilaginosos bien desarrollados (no mostrados en la Figura 141; Frazao et al,,
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2015). En el muslo, el tend6n del semitendinoso pasa por encima del gracilis o entre el gracilis
majory el gracilis minor.

Grupo casi exclusivamente del hemisferio sur (excepto Hylidae y Bufonidae que son cosmo-
politas). Comprende a dos grandes grupos, Australobatrachia y Nobleobatrachia, soportados por
caracteres moleculares. Australobatrachia incluye a los grupos australianos Myobatrachidae y
Limnodynastidae y al grupo del sur de Chile, Calyptocephalellidae (Figura 143). Nobleobatra-
chia comprende al resto de los grupos de Hyloidea, que se diversific6 en el Cretacico tardio en
América del Sur y desde alli se dispersd por el resto del mundo (Frazio et al., 2015).

Epicoracoides Escapula  Supraescdpula

Cintura firmisterna (Ranidae)

Figura 141: Cinturas pectorales arcifera y firmisterna.

N AUSTRALOBATRACHIA ~

Calyptocephalellidae
Limnodynastidae
Myobatrachidae
Brachycephalidae
Eleutherodactylidae
Craugastoridae
Hemiphractidae
Hylidae
Phyllomedusidae
Pelodryadidae
Bufonidae
Dendrobatidae
Aromobatidae
Allophrynidae
Centrolenidae
Leptodactylidae
Ceratophryidae
Odontophrynidae
Cycloramphidae
Alsodidae
Hylodidae
Telmatobiidae
Batrachylidae
Rhinodermatidae

NOBLEOBATRACHIA

N

N

A/

Figura 142: Filogenia de Hyloidei (Basada en Pyron y Wiens, 2011).
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CALYPTOCEPHALELLIDAE.— Comprende dos géneros (Calyptocephalella y Telmatobufo), en-
démicos del centro de Chile (Figura 143). Estd mas relacionado con Australobatrachia (Myobra-
trachidae y Limnodynastidae), que con otros grupos de América del Sur. Esta relacion entre el
sur de Chile con Australia se repite en otros grupos como en los marsupiales Australidelphia, o
la flora de los arboles de Nothofagaceae o de los musgos Weymouthia.

4000 km (equat.)

2000 mi (equat.)

Figura 143: Distribucion de Australobatrachia. Myobatrachidae y Limnodynastidae en Australia y
Nueva Guinea; Calyptocephalellidae en el centro de Chile.
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TERRARANAE o BRACHYCEPHALOIDEA

Este enorme grupo (1066 especies) incluye a las ranas con desarrollo directo que se distri-
buyen desde el sur de América del Norte, Antillas y América del Sur (hasta el norte de Argenti-
na) (Figura 143). Comprende cinco grupos independientes: Ceuthomantidae, Eleutherodacty-
lidae (particularmente diversa en las Antillas y América Central), Brachycephalidae (del sud-
este de Brasil), Craugastoridae (Figura 145; particularmente diversa en América Central), y
Strabomantidae (Heinicke et al,, 2018).

Se caracterizan por tener desarrollo directo y poner los huevos en tierra; tienen un “diente
de huevo” que le permite rasgar la membrana del huevo para eclosionar (Hedges et al., 2008);
las falanges terminales de los dedos terminan en forma de “T”; varias caracteristicas relaciona-
das con los sistemas muscular, reproductivo y circulatorio (Taboada et al.,, 2013). El género
Pristimantis es uno de los mas grandes entre los vertebrados, con mas de 500 especies. En Ar-
gentina se encuentran, Ischnocnema henselii (Brachycephalidae) en Misiones, Oreobates discoi-
dalisy O. barituensis (Strabomantidae) en las yungas del noroeste del pais.

TERRARANAE Ceuthomantidae
Eleutherodactylidae
Brachycephalidae
Craugastoridae

Strabomantidae

Figura 144: Filogenia de Terraranae (basada en Heinicke et al., 2018).

Ceuthomantidae
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Figura 145: Distribucion de Ceuthomantidae, Eleutherodactylidae y Brachycephalidae (izquierda),
Craugastoridae (centro), y Strabomantidae (derecha) (basadas en Heinicke et al., 2018).
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CENTROLENIDAE.— Grupo exclusivamente neotropical (Figura 146), arboricola, con ventosas
en los dedos. La piel del vientre de muchas especies es transparente y deja ver los 6rganos in-
ternos como las visceras, corazon e higado; visceras generalmente recubiertas por irid6foros de
color blanco o plateados; algunas especies con huesos de color verde (por acumulacién de bili-
verdina) (Cisneros-Heredia y McDiarmid, 2007). Los ojos estan dirigidos hacia adelante (el lugar
de lateralmente como muchos Hylidae). En Argentina solamente una especie, Vitreorana ura-
noscopa, en Misiones.

Figura 146: Distribucion de Centrolenidae.

ALLOPHRYNIDAE.— Solamente tres especies de la regién de Guayana. Caracterizadas por un
craneo fuertemente osificado.
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CANTOS: EL OIDO MUSICAL DE LAS RANAS

Los anuros tienen aparatos fonadores que les permiten emitir cantos para
el reclamo de parejas o defensa del territorio (por ejemplo, en Phyllomedusa
sauvagii). Ademas de contar con verdaderas cuerdas vocales, la mayoria tie-
nen sacos vocales que amplifican el sonido; el sistema auditivo también tiene
peculiaridades, como la presencia de la papila amphibiorum en el oido in-
terno, que les permite potenciar este medio de comunicacion intraespecifica.
Los machos suelen formar coros cerca de los cuerpos de agua para atraer a
las hembras; en los coros a menudo el tiempo de los cantos esta ajustado
para que no haya interferencias entre individuos cercanos.

Los cantos son complejos y estereotipados, y cada especie tiene caracte-
risticas particulares; tanto es asi, que varias especies cripticas (morfolégica-
mente similares) se diferencian solamente por el canto (por ejemplo, el par
de especies argentinas Leptodactylus latrans y L. chaquensis). Los cantos de
cada especie se caracterizan por las notas (frecuencias y armoénicos), pulsos,
tasa de repeticion del canto y de las notas, etc. Inclusive, muchas especies
tienen diferente repertorio que se utilizan en distintos contextos de compor-
tamiento; por ejemplo, canto de advertencia, canto de cortejo, canto de libe-
racion (producido por hembras no receptivas), cantos agresivos (para la
defensa del territorio), cantos de amenaza o agonia (vocalizaciones indican-
do amenazas o predacidn) (se han detectado 28 tipos de cantos en una espe-
cie de rana de Madagascar; Narins et al., 2000).

TELMATOBIIDAE.— Ranas casi totalmente acuaticas de regiones de altura de los andes de
Ecuador, Perd, Bolivia, y Argentina (Barrionuevo, 2016) (Figura 147). Tienen varias especializa-
ciones para la vida acuatica, incluyendo palmaduras en las patas y pliegues dérmicos para in-
crementar la respiracion cutanea (Telmatobius culeus, la rana del Titicaca, tiene los pulmones
reducidos). En argentina, varias especies de Telmatobius se encuentran en alguna categoria de
amenaza (Vaira et al,, 2012).

Figura 147: Distribucion de Telmatobiidae (verde) y Rhinodermatidae (rosa).

RHINODERMATIDAE.— Grupo de tres especies en dos géneros, restringidas al sur de América
del Sur en los bosques andinos de Chile y una pequeia area en Argentina (Figura 147). Tienen
una proboscis carnosa en la punta del hocico. La caracteristica y exclusiva forma de reproduc-
cién de Rhinoderma la hace sumamente peculiar: el macho traga los huevos embrionados y los
incuba en los sacos bucales y libera renacuajos (Rhinoderma rufum) o juveniles ya metamorfo-
seados (R. darwini, Figura 148). Insuetophrynus, el otro género del grupo, pone los huevos en el
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agua. La destruccion de sus habitats y las peculiaridades reproductivas motivaron su cataloga-
cién como especie amenazada en Argentina (Vaira et al,, 2012).

Figura 148: Macho de Rhinoderma darwini con el saco vocal abierto para mostrar los embriones en
desarrollo (Redibujado de Noble, 1927).

VERTEBRADOS ARGENTINOS: RHINODERMA DARWINI

Esta especie habita principalmente en Chile, pero hay algunas poblaciones
argentinas en Neuquén y Rio Negro. Tiene la particularidad de que el macho
cuida las puestas de huevos durante dos semanas; cuando los embriones
comienzan a moverse dentro del huevo, el macho los traga y los acumula en
el saco bucal donde los incuba por aproximadamente dos meses. Los embrio-
nes eclosionan dentro de la bolsa incubatriz, y las larvas finalmente se meta-
morfosean. Los juveniles completamente formados salen de la bolsa por me-
dio de una abertura por debajo de la lengua del macho. La especie hermana,
Rhinoderma rufum del sur de Chile, incuba los huevos hasta liberar renacua-
jos en cuerpos de agua, donde terminan su desarrollo en vida libre. Ambas
especies estan catalogadas como en peligro de extincién (Ubeda et al., 2010),
ya que sus poblaciones estan en franco declive.

ODONTOPHRYNIDAE.— Falsos escuerzos, que se distribuyen en el este y sur de América del
Sur (Figura 149). Hay tres géneros: Macrogeniolottus, Odontoprhynus y Proceratophrys; la filo-
genia molecular del grupo fue estudiada por Dias et al. (2013) y la morfolégica por Bloto et al.
(2017). De comportamiento fosorial. En Argentina encontramos especies de Odontoprhynus y
Proceratophrys. Odontophrynus americanus es tetraploide con machos y hembras (todos los
anfibios poliploides son bisexuales) (Rosset et al., 2006).

Figura 149: Distribucion de Odontrophrynidae.
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LEPTODACTYLIDAE.— Son potentes saltadoras. La mayoria de las especies ponen los huevos
en nidos de espuma (De S4 et al, 2014), y muchas presentan algin tipo de cuidado parental.
Generalmente son abundantes en ambientes alterados antrépicamente, tales como desmontes,
areas agricolas y ganaderas, e inclusive en areas urbanas. Actualmente este grupo esta restrin-
gido a tres subgrupos (Leiuperinae, Leptodactylinae y Paratelmatobiinae), pero anteriormente
inclufa a otros grupos ahora independientes (Alsodidae, Batrachylidae, Ceratophryidae,
Ceuthomantidae, Craugastoridae, Cycloramphidae, Eleutherodactylidae, Hylodidae, Odontop-
hrynidae y Telmatobiidae; Grant et al., 2006). Distribuido en América del Sur, Central y sur de
América del Norte (Figura 150). En Argentina hay varios géneros presentes, siendo los mas
comunes Leptodactylus (14 especies; L. chaquensis y L. ocellatus son utilizadas en la gastronomia
regional), Physalaemus (9 especies) y Pleurodema (10 especies) (Vaira et al,, 2012).
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Figura 150: Distribucion de Leptodactylidae.

VERTEBRADOS ARGENTINOS: VENGAN A MI NIDO: LEPTODACTYLUS BUFONIUS

Los machos de esta especie construyen un nido excavado en el barro, en
las cercanias de cuerpos de agua (Pisand et al., 1993). El nido tiene una ca-
mara incubatriz subterranea, que se comunica al exterior por una abertura
superior en la punta de un cono de barro. El macho se ubica en la abertura
donde canta atrayendo a la hembra. El amplexo ocurre dentro del nido, don-
de la pareja deposita entre 300 y 1000 huevos dentro en una matriz de es-
puma; los nidos son sellados por la hembra (Reading y Jofré, 2003). El desa-
rrollo embrionario continda hasta cierto punto en el cual las larvas detienen
su desarrollo (Pisand, 1962). Cuando ocurren grandes lluvias, el nido se des-
tapa y las larvas son arrastradas a cuerpos de agua, donde terminan su desa-
rrollo en vida libre.

HYLODIDAE.— Tres géneros distribuidos en el sudoeste de Brasil, Uruguay y este de Argentina.
En Argentina se encuentran dos especies de Crossodactylus (Vaira et al., 2012).

ARBORANAE

Este taxén monofilético (creado por Duellman et al.,, 2016; ver Faivovich et al., 2018 por una
posicién contraria) comprende a tres grupos de ranas arboricolas (que anteriormente eran con-
sideradas como parte de Hylidae sensu lato; Faivovich et al,, 2005; Wiens et al,, 2010): Hylidae
(sensu stricto, ranas con ventosas), Pelodryadidae (ranas arboricolas de Australia y Nueva Gui-
nea), y Phyllomedusidae (ranas mono de América del Sur). Aunque el sustento de este taxén es
principalmente molecular, entre sus caracteristicas morfologicas pueden mencionarse la cintura
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pectoral arcifera, ocho vértebras presacras, calcaneo y astragalo separados, con elementos in-
tercalares en la base de las falanges terminales que son arqueadas (Duellman et al.,, 2016).
HYLIDAE.— Son ranas arboricolas cosmopolitas (Figura 152), que tienen ventosas en los dedos
que sirven para pegarse en superficies verticales; la mayoria saltadores. Pupila eliptica horizon-
tal. Comprende un gran nimero de especies (mas de 700; Frost, 2018) de distribucién en toda
América, Europa, extremo nortoeste de Africa, Este de Asia.

En Argentina encontramos 33 especies en once géneros, como por ejemplo Boana (Figura
151), Scinax, Dendropsophus y Pseudis. Pseudis paradoxus es notable porque los adultos son
principalmente acuaticos (en lugar de arboricolas) y porque su renacuajo puede llegar a ser mas
grande que el adulto (llega a medir mas de 25 cm de largo y se metamorfosea en un adulto que
no pasa de 12 cm). Anteriormente se consideraba que Pseudis y Lysapsus pertenecian a un grupo
independiente (Pseudidae), pero actualmente se han sinonimizado ambos géneros y se asignan
a Hylidae (Hass, 2003; Faivovich et al., 2005; Aguiar et al., 2007; Duellman, 2016). Boana punc-
tata, una rana que se distribuye por toda América del Sur, y en Argentina a lo largo de los rios
Paraguay y Parana, es uno de los pocos vertebrados terrestres que es fluorescente (sélo se co-
nocfa fluorescencia en loros; Hausmann et al., 2003), gracias a un compuesto Unico en el reino
animal (Taboada et al., 2017a); pese a ser una condicidn aparentemente rara, la fluorescencia se
ha encontrado también en la rana brasilera Boana atldntica (Taboada et al., 2017b). Reciente-
mente se ha propuesto que el género Hypsiboas deberia denominarse Boana (Dobois, 2017), lo
que ha sido adoptado por Frost (2017) en su sitio web.

Figura 151: Boana (Modificado de Duellman, 1970).
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Figura 152: Distribucion de Hylidae.

PHYLLOMEDUSIDAE.— Ranas arboricolas caminadoras, exclusivamente neotropicales, con
pupila eliptica vertical, sin ventosas en los dedos, con pulgar oponible que les permite agarrarse
de las ramas, entre otros caracteres. Los huevos son puestos fuera del agua (en grietas de rocas,
ramas, hojas abiertas, o en nidos de hojas cuidadosamente dobladas), pero los renacuajos com-
pletan su desarrollo en agua (Faivovich et al., 2009). Algunas especies de Agalychnis y Cruziohyla
pueden planear gracias a palmaduras en las patas. Piel de algunas especies recubiertas por cera
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que evita la pérdida de agua; las Phyllomedusa excretan nitrégeno en forma de acido urico (en
lugar de amoniaco o urea como el resto de los anfibios) (Faivovich et al,, 2009). Se distribuyen
desde México hasta Argentina (Figura 153); en Argentina encontramos tres especies del género
Phyllomedusa (Monachesi et al., 2016) y una de Pithecopus, principalmente en el Chaco y Yungas
(Vairaetal,, 2012).

Figura 153: Distribucién de Phyllomedusidae.

HEMIPHRACTIDAE.— Se caracterizan por transportar los huevos y renacuajos en la espalda, ya
sea expuestos o dentro de una bolsa dorsal de piel. Algunos con desarrollo directo. Se distribu-
yen desde Costa Rica y por América del Sur en las laderas orientales de los Andes y la mata
atlantica (Figura 154). Hay tres grandes grupos de especies, a veces clasificados como clados
independientes: Amphignathodontidae (Flectonotus, Gastrotheca), Cryptobatrachidae (Crypto-
batrachus, Stefania), y Hemiphractidae (Hemiphractus). En Argentina solo hay tres especies de
Gastrotheca, todas en las Yungas del noroeste.

Figura 154: Distribucion de Hemiphractidae.

AROMOBATIDAE.— Grupo neotropical, hermano de Dendrobatidae pero no son venenosas
(Grant et al., 2006). Transportan a los renacuajos en la espalda.

DENDROBATIDAE.— Ranas de colores vivos (aposematicos; Summers y Clough, 2001) y pro-
verbial toxicidad (maxima en Phyllobates terribilis). Cintura pectoral firmisterna. Amplexo cefa-
lico. Dedos recubiertos dorsalmente por un par de escudos dérmicos.

Las secreciones de la piel pueden llegar a ser altamente venenosas ya que contienen gran
cantidad de alcaloides (mas de 450), como la batracotoxina (una de las toxinas mas potentes
conocidas) o la epibatidina (analgésico 200 veces mas potente que la morfina). Conocidas como
ranas dardo-venenosas, por el uso que le daban los pueblos originarios para envenenar sus fle-
chas. Las ranas no producen estas toxinas, sino que son capaces de acumularlas selectivamente
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a partir de insectos de la dieta (Dumbacher et al., 2004; Darst et al., 2005) (por esa razon, cuan-
do son mantenidas en cautividad con dietas estandares, pierden la toxicidad). Las ranas Aromo-
batidae (grupo hermano de Dendrobatidae) no tienen la capacidad de acumular alcaloides
(Grant et al., 2006).

Se distribuyen desde Nicaragua hasta Bolivia y el sudeste de Brasil, con una alta diversidad
en el norte de América del Sur (Figura 155). La filogenia de este grupo (y de su grupo hermano
Aromobatidae) fue estudiada en detalle por Grant et al. (2006; 2017). Hay cerca de 250 especies,
ninguna de ellas en Argentina.

¢ Mgl

Figura 155: Distribucién de Dendrobatidae.

UNA FARMACIA EN LA PIEL DE LOS SAPOS

Los anfibios han sido utilizados por la medicina de muchas culturas para
el tratamiento de diversas enfermedades. Las secreciones de la piel de Phy-
llobates es utilizada para envenenar las flechas por pueblos originales de la
amazonia. Ahora se conoce que este uso tradicional esta relacionado con la
gran variedad de compuestos bioactivos, provenientes de las glandulas mu-
cosas y granulosas de la piel, como aminas, péptidos, proteinas, esteroides y
alcaloides. Algunos de los alcaloides no son producidos por el animal, sino
que son secuestrados (acumulados) provenientes de artropodos de su dieta
(hormigas, escarabajos, milpiés, etc.), o de organismos simbiontes. Particu-
larmente, Bufonidae (Rodriguez et al, 2017) y Dendrobatidae (Grant et al.,
2006) han sido estudiadas en profundidad, pero las sustancias bioactivas se
encuentran en todas las ranas. La utilidad de estas sustancias para los anfi-
bios puede ser antipredatoria, pero también antibidtica para evitar la prolife-
racion de hongos y bacterias en la humeda piel de los anfibios. Compuestos
obtenidos de la piel de anfibios han demostrado tener propiedades antimi-
crobianas, insecticidas, anticancerigenas, reguladoras de la presién arterial,
antivirales, anestésicas, antiparasitarias, antiinflamatorias (Wu y Lai, 2015;
Rodriguez et al., 2017), asi como alucindgenas y toxicas; se las estudia para el
tratamiento del Alzheimer, cancer, Parkinson, etc. En Argentina se estan es-
tudiando particularmente los compuestos de la piel de Phyllomedusa (Ge-
bhard et al,, 2004), Melanophryniscus (Garrafo et al., 2012; Hantak et al,
2013) e Hypsiboas.

CYCLORAMPHIDAE.— Grupo exclusivamente del sudeste de Brasil. Compuesta por tres géne-
ros, Cycloramphus, Thoropa y Zachaenus (Pyron y Wiens, 2011).
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CERATOPHRYIDAE.— Grupo exclusivamente de América del Sur, que incluye a los verdaderos
escuerzos, que tienen cabezas anchas y bocas muy grandes. Son fosoriales, activos solamente
durante la estacion lluviosa; durante las sequias se entierran formando un cocén de capas de
piel. Con escudos dérmicos dorsales (Quinzio y Fabrezi, 2012). Algunas especies octoploides. La
filogenia del grupo fue estudiada por Faivovich et al. (2011). En Argentina estan representados
los tres géneros: Ceratophrys, Lepidobatrachus y Chacophrys. Los escuerzos del género Ceratop-
hrys son altamente carnivoros, con un comportamiento agresivo notorio; inclusive las larvas son
predadoras de otros vertebrados y tienen un corto periodo de desarrollo (Fabrezi y Quinzio,
2008; Fabrezi, 2011; Fabrezi y Cruz, 2014).

Figura 156: Distribucion de Ceratophryidae.

BUFONIDAE.— Grupo de sapos presentes en todos los continentes excepto Australia y Antarti-
da, altamente diversificado (con alrededor de 600 especies; Frost, 2018). Musculo depresor de
la mandibula insertado en otoccipital y escamosal; cintura pectoral arcifera, con elemento pre-
zonal tipicamente ausente; falanges terminales simples; intercalares ausentes; dientes totalmen-
te ausentes; machos con 6rgano de Bidder, que es un ovario rudimentario que se desarrolla en la
parte anterior de los testiculos de los machos (Piprek et al., 2014), que produce estradiol (Scaia
et al., 2013), ausente en algunas especies de Melanophryniscus, Truebella y Nectotophrynoides
(Piprek et al., 2014); diapofisis sacras expandidas. En general, la piel es seca y granulosa, con
glandulas parotoideas que secretan numerosos alcaloides, denominados generalmente como
bufotoxina. La mayoria de las especies son terrestres y caminadoras mas que saltadoras. La
mayoria depositan los huevos en cordones gelatinosos en el agua.

El origen del grupo se ha determinado en América del Sur, en el Cretacico superior (Pramuk,
2006; Pramuk et al,, 2008), y desde alli se ha distribuido por el resto del mundo (Figura 157). En
Australia fueron introducidos en 1935 y actualmente son plaga (Phillips et al., 2007; Greenlees
etal, 2007).

El género Bufo tradicionalmente contenia casi todas las especies del grupo; sin embargo, ac-
tualmente se dividid este enorme grupo de especies en 51 nuevos géneros (Frost, 2018). Es de
esperar que cuando se estudie mas a fondo este grupo, ocurran numerosos cambios taxonémi-
cos (como los de Pramuk et al.,, 2007; 2008). En Argentina hay 17 especies del género Rhinella
(anteriormente clasificados como Bufo; ejemplos: Rhinella arenarum, el sapo comun; R. spinu-
losa, R. schneideri, el rococo; entre otras), 11 de Melanophryniscus y una de Nannophryne (Frost,
2018).
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ALSODIDAE.— Grupo endémico de la Patagonia argentina y sur de Chile, con dos géneros: Also-
des 'y Eusophus (Blotto et al.,, 2012) (algunos incluyen a Limnomedusa en este grupo, que es pro-

pia del sur de Brasil y noreste de Argentina).

BATRACHYLIDAE.— Grupo endémico de la Patagonia argentina y sur de Chile, con cuatro géne-

ros. Posiblemente relacionados con Rhinodermatidae (Pyron y Wiens, 2011).

VERTEBRADOS ARGENTINOS: HOUSSAY Y RHINELLA ARENARUM

Los anfibios, particularmente los anuros, son usados en muchos laborato-
rios del mundo como animal modelo de experimentacién para numerosos
campos: fisiologia, embriologia, toxicologia, etc. Son relativamente faciles de
criar en laboratorio, ponen numerosos huevos sin cascara, tienen gran sensi-
bilidad de larvas y adultos a cambios en el medioambiente. Desde la década
de 1930, el anfibio utilizado como modelo en casi todo el mundo fue Xenopus
laevis por su facilidad de cria en cautiverio. Sin embargo, el premio Ndbel
argentino Bernardo Houssay eligié una especie autoctona para sus estudios
en fisiologia: Bufo arenarum (actualmente Rhinella arenarum). Este modelo
animal permiti6é el estudio de la fisiologia de la hipdfisis (Houssay, 1936;
1949), en especial en la regulacion de la glucosa (Houssay y Anderson, 1949),
lo que derivo en el otorgamiento del premio Nobel de Fisiologia y Medicina
en 1947. A partir de entonces, el sapo comtn fue adoptado como animal de
laboratorio en Argentina, y fue estudiado desde diferentes puntos de vista,
como fisiolégico, embrioldgico, toxicoldgico, ecolégico, como indicador me-
dioambiental, en distintos aspectos de la biologia de la reproduccion, etc.

RANOIDES

Grupo fuertemente sustentado por caracteres moleculares y algunos morfolégicos. Cintura

escapular firmisterna, es decir con los cartilagos epicoracoides fusionados; sin cuernos epicora-
coides (Figura 141). En el muslo el tendén del musculo semitendinoso pasa por debajo del graci-

lis.

Ranoides es la contrapartida de Hyloides, en el sentido que la mayoria de sus grupos son mas

diversos en el Viejo Mundo (a diferencia de la mayor diversidad en América de Hyloides), y que
muchas de sus especies son morfoldgica y ecolégicamente convergentes (vicariantes) con espe-
cies americanas de Hyloides. Grupo compuesto por 15 grandes clados, aqui solamente desarro-

llaremos a los que estan presentes en América del Sur (Microhylidae y Ranidae):
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MICROHYLIDAE.— Grupo extremadamente diverso (mas de 650 especies; Frost, 2018). En el
muslo, el tend6n del muisculo semitendinosus pasa dorsal al gracilis. Larvas de tipo Il, caracteri-
zadas por la ausencia de picos y denticulos cérneos y por la presencia de un espiraculo anterior,
ventral y medio. Tienen el cuerpo macizo, la mayoria son fosoriales y se especializan en comer
hormigas y termitas. Hay una gran variedad de tamafos y formas, y representa una diversidad
de habitos (fosoriales, terrestres o arbéreos) y habitats (desde desiertos a selvas huimedas).

Microhylidae se distribuye en América del Norte y del Sur, sur de Africa, India, sudeste de
Asia y norte de Australia (una distribucion tipicamente gondwanica, a excepcién de Norteaméri-
ca, donde podrian haber llegado por dispersién desde Sudamérica) (Figura 158). Se han descrip-
to once subgrupos (Frost, 2018), dos de los cuales, Gastrophryninae y Otophryninae, son exclu-
sivos de América (Van der Meijden et al., 2007; de Sa et al.,, 2012) y posiblemente monofiléticos
(Tu et al,, 2018). En Argentina hay dos especies en la region chaquefia, Dermatonotus muelleri y
Elachistocleis bicolor, y una en las Yungas, E. skotogaster (Lavilla et al., 2003).
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Figura 158: Distribucion de Microhylidae (basada en Tu et al., 2018). En rosa claro la distribucién
de Gastrophryninae y en rosa oscuro la de Otophryninae.

RANIDAE.— Tienen cintura firmisterna y vértebras procelas. La mayoria presenta amplexo
axilar. Tienen miembros posteriores potentes para el salto, con palmaduras en las patas (ya que
son altamente acuaticas) Se distribuye en Europa, Asia, Africa, norte de Australia, América del
Norte y llegan al norte de América del Sur (invasores recientes) (Figura 159). El concepto de
este grupo ha ido restringiéndose a medida que se detectaban grupos monofiléticos indepen-
dientes; especies que alguna vez fueron consideradas en este agrupamiento se asignan actual-
mente a Arthroleptidae, Dicroglossidae, Hyperoliidae, Mantellidae, Nyctibatrachidae, Petropede-
tidae, Phrynobatrachidae, Ptychadenidae, Pyxicephalidae, y Rhacophoridae, que para algunos
autores conforman un grupo monofilético dentro de Ranoides, Natatanura (Bocxlaer et al., 2006;
Roelants et al., 2007). De las mas de 700 especies que tradicionalmente contenia este grupo,
actualmente s6lo comprende 315.

Solamente dos especies se encuentran en la parte norte de América del Sur (llegando tan al
sur como Bolivia): Lithobates palmipes y L. vaillanti. En el mismo género se encuentra la Rana
Toro (Lithobates catesbeianus), oriunda de América del Norte, que se cria artificialmente para
gastronomia y fue exportada a muchas otras partes del mundo. En Argentina ya se han informa-
do poblaciones ferales (asilvestradas) de Lithobates catesbeianus en San Juan (Sanabria et al.,
2005), Misiones (Pereyra et al., 2006), Buenos Aires (Barraso et al., 2007) y Cérdoba (Akmentis
et al., 2009). Estas poblaciones posiblemente provienen de escapes de criaderos; el gran peligro
para la ecologia local es que, por su gran capacidad reproductiva, adaptabilidad, voracidad y
ausencia de predadores naturales, esta especie puede causar un enorme impacto en detrimento
de la ecologia local.
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Figura 159: Distribucion de Ranidae.

220

RESUMEN

e Hay mas de 7600 especies en tres grandes grupos: Gymnophiona (ceci-
lias), Urodela (salamandras) y Anura (ranas y sapos). Se distribuyen en
todo el mundo excepto Antartida.

e Tienen especializaciones en el sistema auditivo, son de ciclo de vida
complejo con larva generalmente acudtica, y tienen respiraciéon pulmo-
nar y cutanea, piel con numerosas glandulas, etc.

e Las cecilias no tienen miembros, tienen el tegumento del cuerpo anilla-
do, y el craneo esta adaptado para un modo de vida cavador; tienen ca-
racteres unicos entre los anfibios, como un tentaculo sensitivo en la ca-
beza y un érgano copulador intromitente. Muchas especies tienen cui-
dado parental de las crias.

e Las salamandras tienen miembros de igual tamafio y cola bien desarro-
llada. Se distribuyen principalmente en el hemisferio norte, pero un
grupo (Plethodontidae) ha invadido América del Sur. Tienen espermatoé-
foros; las larvas, generalmente acuaticas, son superficialmente similares
a los adultos. Muchas especies son pedomarficas.

e Los anuros estan adaptados a la locomocidon saltatoria y los adultos no
tienen cola. El origen del grupo es gondwanico, pero actualmente son
cosmopolitas. Es notable la gran cantidad de estrategias reproductivas
que tienen los anuros. Las larvas (renacuajos) son notoriamente dife-
rentes de los adultos y tienen una profunda metamorfosis; hay muchas
especies con desarrollo directo.

SISTEMATICA
Amphibia
Gymnophiona
Urodela
Cryptobranchoidea
Salamandroidea
Anura
Neobatrachia
Hyloidea
Ranoidea
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Reproduccion y desarrollo en
anuros argentinos

Esteban O. Lavilla

Instituto de Herpetologia, Fundaciéon Miguel Lillo, Tucuman, Argentina.

A pesar de ser uno de los grupos mas reducidos de vertebrados (algo menos de 7000 espe-
cies informadas a escala mundial), los anuros presentan la mayor diversidad de modos de re-
produccion y desarrollo en el Reino Animal. Ademas, son los vertebrados mas “avanzados” que
conservan larvas de vida libre. La existencia de ciclos de vida complejos genera, en muchos ca-
sos, una “ontogenia expuesta”, lo que permite realizar estudios holomorfolégicos que son difici-
les o imposibles de llevar a cabo en otros tetrapodos.

Entre los anuros que habitan en la Republica Argentina (mas de 150 especies), se han regis-
trado hasta el momento 16 modos de reproduccién y desarrollo (algunos con mas de una va-
riante) (Lavilla y Rouges, 1992), y nos ocuparemos de ellos brevemente. Desde la madurez se-
xual de una pareja hasta la madurez sexual de su primera descendencia se suceden una serie de
etapas, que pueden resumirse en el modelo de la Figura 160.

La migracion pre-reproductiva es la primera manifestacion externa del comienzo de la esta-
cién reproductora y normalmente es emprendida primero por los machos. Puede ser realizada
de manera individual o en grupos, y va desde el lugar de hibernacién hasta el sitio de canto, que
es especie-especifico. Llegados al sitio de canto se forman los coros, que son un conjunto de ma-
chos pertenecientes a la misma especie que pueden cantar siguiendo una secuencia organizada
o hacerlo aleatoriamente, dependiendo de los grupos. El canto es crucial en la reproduccion de
anuros dado que es el Unico elemento del que disponen para el reconocimiento de parejas, al
menos en nuestra fauna. Atraida la hembra por el canto de un macho coespecifico, éste salta
sobre ella y se produce el abrazo sexual o amplexo, y en estas condiciones la pareja se dirige al
sitio de oviposicion, que puede ser coincidente o no con el sitio de canto. Llegados al sitio de
reproduccion se produce la puesta de huevos, uno de los puntos centrales de este andlisis. Fi-
nalmente, los ejemplares que ya se han reproducido se alejan de las areas de oviposicion; esto es
lallamada disgregacién postreproductiva y no sabemos con certeza qué ocurre con ellos hasta el
comienzo de la préoxima estacion de reproduccion. La nueva generacion ha de pasar por diversas
etapas, y un ciclo reproductor que incluya huevos, embriones, larvas y juveniles es considerado
tipico, aunque veremos mas adelante que existen numerosas variaciones al esquema general.
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Figura 160: Ciclo reproductivo tipo en anuros.

Nuestro conocimiento de gran parte de este ciclo reproductor es limitado, y de la mayoria de
las etapas que lo integran tenemos datos aislados, casi anecdéticos, y para un niumero restringi-
do de especies. Es por eso que el presente ensayo de caracterizacion de los modos de reproduc-
cioén y desarrollo de anuros argentinos esta basado en la integracion de sdlo seis variables, sobre
las que disponemos de mayor informacién. Ellas son:

1 - El tipo de amplexo

2 - Los ambientes de oviposicion

3 - Los modos de oviposicion

4 - Las caracteristicas del desarrollo embrionario y la eclosion

5 - La existencia de larvas tipicas, modificadas o la supresion del estado larval y
6 - La existencia o no de cuidado parental.

La integracion final de estas variables se realizara basandose en el esquema taxonémico ge-
neralmente aceptado para la batracofauna argentina.

MODOS DE AMPLEXO
Con el amplexo se produce la unioén efectiva del macho con la hembra, y en nuestra fauna

hemos detectado:

a) Amplexo lumbar, registrado para algunas especies de Batrachyla.

b) Amplexo fugaz en Rhinoderma darwinii, en el que machos y hembras se colocan cloa-
ca contra cloaca y alli se produce la oviposicion y fertilizacidn.

¢) Amplexo axilar con adhesion del macho a la hembra en Elachistocleis bicolor, y

d) Amplexo axilar para las demas especies. Es casi innecesario aclarar que este ultimo
modo, compartido por mas de 140 especies en nuestra fauna es un concepto demasiado amplio,
en el que sabemos que existen variaciones, aunque todavia no estan cuantificadas.

AMBIENTES Y MODOS DE OVIPOSICION

En principio, es posible delimitar dos ambientes generales de oviposicidon: agua y no-agua,
pero en ambos macroambientes las puestas son colocadas en diversos habitats (Tabla 5).

Cada especie tiene un modo fijo de oviposicion, aparentemente establecido genéticamente, y

hasta el momento no existen datos que nos permitan suponer la existencia de alguna plasticidad
en este sentido. Pero esto es sdlo parte de la historia. Conocemos o intuimos mucha informacién
que aun no ha sido cuantificada, y seria muy valioso profundizar algunos otros aspectos. Por
ejemplo:
a - La gran variedad de comportamientos especificos por parte de las parejas en amplexo. Ten-
gamos en cuenta que con frecuencia el sitio de canto (lugar donde se produce el amplexo) y el
sitio de reproduccién no son coincidentes, por lo que la pareja debe desplazarse. Por otra parte,
el comportamiento en una especie que pone huevos individuales en el agua no es el mismo que
el de aquella que los pone en una masa de espuma ni en un nido construido con hojas.
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b - Las diferencias estructurales y fisioldgicas en las vias genitales de hembras de diversas espe-
cies.

c - Las diferentes propiedades tanto fisicas como quimicas de las membranas de los huevos y la
ganga relacionada. En este sentido cabe recordar que el hecho que un huevo flote o se hunda,
mantenga su independencia o forme parte de un conjunto colectivo (cordén o masa gelatinosa,
masa de espuma, etc.), se adhiera a objetos o no, y demas propiedades, se debe fundamental-
mente a las caracteristicas fisicoquimicas de las membranas.

d - Las caracteristicas fisiologicas de los huevos de diferentes especies, sobre todo las relaciona-
das con procesos de intercambio gaseoso. El hecho que existan huevos capaces de desarrollarse
en el seno del agua y en ambientes practicamente andéxicos, y otros que si se sumergen mueren
por asfixia sirven para apoyar esta afirmacion.

e - Finalmente, la simple morfologia de los huevos no ha sido formalmente descripta, aunque
conocemos la existencia de mucha variabilidad estructural.

[ - HUEVOS EN EL AGUA II - HUEVOS FUERA DEL AGUA
A - En el seno del agua A - Entierra
1 - Individuales 1 - Individuales
a-en el fondo 2 - En masa de espuma
b - adheridos a objetos sumergi-
dos
2 - En masa gelatinosa B - En hojas de arboles
a-enel fondo 1 - Sobre la lamina

b - adheridos a objetos sumergi-| 2 - En nidos
dos
3 - En cordones gelatinosos
B - En la pelicula superficial C - En bolsa incubatriz de la hembra
1 - En monocapa
2 - En masa gelatinosa
3 - En masa de espuma

Tabla 5: Modo de oviposicion de anuros

DESARROLLO EMBRIONARIO Y ECLOSION

Para este anadlisis restringimos el concepto de embrién a aquella porcién de la ontogenia que
se lleva a cabo dentro de las membranas del huevo y se extiende desde el primer clivaje hasta la
eclosion. Normalmente, el lugar donde se produce el desarrollo embrionario y la eclosién estan
determinados por el ambiente de puesta, aunque aqui también existen excepciones. Hemos con-
siderado dos estados para este caracter, seguin la eclosion se lleva a cabo en ambientes similares
o diferentes al de la puesta. Aqui también son mas las preguntas que se abren que las que esta-
mos en condiciones de responder. Un conjunto de datos aislados nos permite inferir la existen-
cia de variaciones notables en aspectos relacionados con:
a - Los diversos modos de clivaje.
b - Los mecanismos de eclosion.
c - Los caracteres morfoldgicos y fisiologicos del organismo en el momento de la eclosion, y
d - La existencia de cambios ambientales para facilitar la eclosion.

ESTADO LARVAL Y DESARROLLO DIRECTO

Todos los anuros conocidos presentan un estadio embrionario en el sentido que hemos dado
aqui a este término, es decir, un periodo de vida intracapsular. Al eclosionar se pueden dar al
menos tres situaciones:
a - El surgimiento de una larva exotréfica que se desarrolla en el agua,
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b - El surgimiento de una larva endotrofica que se desarrolla en el agua o en situaciones peculia-
res,y
c - El surgimiento de un juvenil, que es una réplica a escala de los adultos.

Las larvas exotroficas son individuos de vida libre, que se desarrollan en el agua y obtienen
sus nutrientes del ambiente circundante. Las larvas endotroéficas son individuos que muestran
una diversidad mas o menos amplia en cuanto a modos de vida y ambientes de desarrollo, pero
que tienen en comun el hecho de no alimentarse activamente, dado que obtienen sus nutrientes
de reservas de vitelo.

Finalmente, los embriones de desarrollo directo son aquellos en los que todo el desarrollo se
lleva a cabo en el interior de las membranas del huevo, y en la eclosién surge un juvenil que es
una réplica a escala de los adultos respectivos.

EL CUIDADO PARENTAL

El cuidado parental es otro de los grandes temas no analizados con profundidad con relacién
a la biologia de la reproduccién de anuros. A la definicién amplia de cuidado parental, que en-
tiende por esto cualquier accion llevada a cabo por los progenitores para incrementar el éxito en
la supervivencia de la progenie, se la ha restringido con frecuencia a las acciones del macho, la
hembra o de ambos luego de la oviposicién. De acuerdo con los postulados clasicos, en este ana-
lisis he limitado su aplicacién al concepto restringido.

LA INTEGRACION DE LOS RESULTADOS

Basandose en las seis variables comentadas se pueden definir los siguientes modos de re-
produccién y desarrollo de los anuros argentinos (ver Lavilla y Rouges, 1992, y literatura conte-
nida alli):
A - HUEVOS PUESTOS EN EL AGUA
Modo 1: Los huevos son puestos individualmente, en el fondo del cuerpo de agua; el desarrollo
larval y la eclosion se llevan a cabo en el mismo ambiente. De acuerdo con caracteristicas larva-
les se pueden reconocer dos categorias:
a - Formas con larvas exotroficas: Se verifica en Atelognathus, Ceratophrys, Chacophrys, Lepido-
batrachus, Odontophrynus y Limnomedusa.
b - Formas con larvas endotrdficas: Se verifica en Eupsophus. El ciclo completo se lleva a cabo en
pequefios reservorios de agua en turberas, generalmente cubiertos por musgos.
Modo 2: Los huevos son puestos individualmente, adheridos a la vegetacion sumergida; el desa-
rrollo embrionario y la eclosion se llevan a cabo en el mismo ambiente. Presentan larva tipica. Se
verifica en Pseudis.
Modo 3: Los huevos son puestos formando una capa continua en la superficie del agua; el desa-
rrollo embrionario y la eclosion se llevan a cabo en el mismo ambiente. Presentan larva tipica. Se
reconocen dos categorias, segin exista o no cuidado parental:
a - Sin cuidado parental: Se verifica en Trachycephalus, Elachistocleis y Dermatonotus. En el caso
de Elachistocleis se ha informado amplexo adherente.
b - Con cuidado parental: Se verifica en Boana faber. En este caso, al ingresar en la estacién re-
productora los machos construyen una “represa” circular, poco profunda, en los margenes de los
cuerpos de agua; el agua (intersticial o de lluvia) llena esta cavidad, y alli se produce la puesta.
Los machos permanecen en las proximidades protegiendo el nido de predadores eventuales y,
en caso que la capa de huevos se sumerja, los lleva nuevamente a superficie. Luego de la eclosion
y por inundacién del reservorio, las larvas pasan al cuerpo de agua mayor.
Modo 4: Los huevos son puestos formando una masa globosa que flota en la superficie del agua;
el desarrollo embrionario y la eclosion se llevan a cabo en el mismo ambiente. Presentan larva
tipica. Se verifica en algunas especies de Dendropsophusy Boana.
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Modo 5: Los huevos son puestos formando una masa que se deposita en el fondo del cuerpo de
agua; el desarrollo embrionario y la eclosion se llevan a cabo en el mismo ambiente. Presentan
larva tipica. Se verifica en algunos Melanophryniscus.

Modo 6: Los huevos son puestos formando una masa globosa que se adhiere a objetos sumergi-
dos; el desarrollo embrionario y la eclosion se llevan a cabo en el mismo ambiente. Presentan
larva tipica. Se verifica en Scinax, Pseudopaludicola, en algunas especies de Melanophryniscus y
Pleurodema (masa adherida a vegetacion sumergida), en algunas especies de Boana y Dendrop-
sophus (masa adherida a vegetacion semi-sumergida) y en Alsodes y Telmatobius (masa adherida
a piedras).

Modo 7: Los huevos son puestos incluidos en cordones gelatinosos que se depositan en el fondo
del cuerpo de agua; el desarrollo embrionario y la eclosién se llevan a cabo en el mismo ambien-
te. Presentan larva tipica. Los cordones gelatinosos que revisten los huevos son producto de
secreciones de la region posterior del oviducto. Se verifica en Boana y Dendropsophus y algunas
especies de Pleurodema.

Modo 8: Los huevos son depositados en una masa de espuma que flota en la superficie del agua;
el desarrollo embrionario, la eclosién y en algunos casos los primeros estadios de la etapa larval
se llevan a cabo en el nido. Presentan larva tipica. El nido de espuma se forma por la secrecion
de sustancias albuminosas producidas por la region posterior del oviducto, que es batida con los
miembros posteriores por el macho o por ambos miembros de la pareja durante el amplexo; a
medida que se produce la espuma, se van incluyendo en ella a los huevos, que de este modo
pierden contacto directo con el agua. Se reconocen dos categorias, segiin exista o no cuidado
parental:

a - Sin cuidado parental: Physalaemus y algunas especies de Leptodactylusy Pleurodema.

b - Con cuidado parental: Vaz-Ferreira y Gehrau (1975) informaron cuidado parental en Lepto-
dactylus ocellatus, y algunas observaciones aisladas sugieren que lo mismo ocurre en Lepto-
dactylus chaquensis. El nido de espuma, de forma globosa, presenta un orificio central donde se
ubica la hembra, que protege la puesta atacando a predadores potenciales; una vez producida la
eclosion, las larvas forman un cardumen que es cuidado por la madre hasta el fin de la metamor-
fosis.

B - HUEVOS PUESTOS FUERA DEL AGUA

Modo 9: Los huevos son colocados directamente en tierra, asociados con las raices de la vegeta-
cidn y en las proximidades de los cuerpos de agua; el desarrollo embrionario y la eclosion pue-
den llevarse a cabo en tierra o en el agua, dependiendo de si las lluvias han arrastrado o no a la
puesta hacia cuerpos de agua mayores. Existe larva tipica. Se verifica en Batrachyla e Hylorina.
Modo 10: Los huevos, escasos en numero, proporcionalmente grandes y con abundante vitelo,
son puestos directamente en tierra en lugares humedos y protegidos; el desarrollo embrionario
se verifica en el mismo ambiente y en el momento de la eclosiéon surge una larva modificada,
terrestre y poco mévil, que permanece en el lugar de la puesta. Se verifica en Adenomera, aun-
que las poblaciones argentinas de este género no han sido estudiadas en este sentido.

Modo 11: Los huevos, escasos en numero, proporcionalmente grandes y con abundante vitelo,
son puestos directamente en tierra en lugares himedos y protegidos; presentan desarrollo di-
recto que se completa en el mismo ambiente de puesta. Se verifica en Oreobates e Ischnocnema.
Modo 12: Los huevos son colocados directamente en tierra, y el macho permanece en las pro-
ximidades del lugar de puesta; las primeras etapas del desarrollo embrionario se llevan a cabo
en el mismo ambiente, pero en el momento en que los embriones presentan respuesta muscular
el macho los ingiere, y pasan a ubicarse en el saco vocal, donde se produce la eclosién y el desa-
rrollo larval hasta completar la metamorfosis. Finalizada ésta, el macho regurgita individuos
juveniles. Existe una larva modificada, y aunque se ha informado la existencia de un sistema de
intercambio pasivo de elementos entre la larva y el saco vocal, en este caso transformado en una
camara incubatriz (Goicoechea et al., 1986), el principal elemento para la nutricién es el vitelo
contenido en el intestino larval. Se verifica en Rhinoderma.
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Modo 13: Los huevos son colocados en nidos de espuma en tierra, en depresiones, grietas o
estructuras especialmente construidas con barro y, por lo general, se ubican en areas anegadizas
o en las proximidades de cuerpos de agua. El desarrollo embrionario, la eclosién y las primeras
etapas del desarrollo larval pueden llevarse a cabo en el lugar de puesta o en el agua, depen-
diendo del momento en que las lluvias inunden el nido o lo arrastren hacia cuerpos de agua
mayores. Existe una larva tipica. Se verifica en las especies de Leptodactylus del grupo fuscus.
Modo 14: Los huevos son colocados en masa, adheridos al envés de hojas de arboles que cuel-
gan sobre cuerpos de agua; el desarrollo embrionario y la eclosion se producen en el mismo
ambiente, y en algiin momento posterior a ésta las larvas caen al agua. Existe larva tipica. Se
verifica en Vitreorana. Aunque la biologia reproductora de la tinica especie de este género regis-
trada para Argentina es ain desconocida, se puede predecir un modo de oviposicidon y desarro-
llo como el sefialado, comun a las restantes especies del género. En este grupo se ha informado
también cuidado parental de la masa de huevos por parte del macho, quien la defiende activa-
mente de predadores potenciales, especialmente insectos.

Modo 15: Los huevos son colocados en arboles, en nidos construidos con hojas que cuelgan
sobre cuerpos de agua. La forma del nido parece depender de las caracteristicas del arbol, y es
asi que pueden estar construidos con una sola hoja grande, que se pliega aproximadamente por
la nervadura central, o por numerosas hojas pequefias; en cualquier caso, la o las hojas son aglu-
tinadas por secreciones adhesivas del oviducto. Junto con los huevos (reconocibles por su color
blanco cremoso) se depositan pequefias esferas transparentes que mantienen la humedad del
nido y aportarian nutrientes a los embriones en desarrollo (Pucci Alcaide et al.,, 2011), y se ha
visto que la extraccion de estas esferas ha resultado en la muerte de los embriones (Pyburn,
1980). El desarrollo embrionario y la eclosion se llevan a cabo en ese ambiente, y en algin mo-
mento posterior a ella las larvas caen, por movimientos activos, al cuerpo de agua. Existe una
larva tipica. Se verifica en Phyllomedusa y Pithecopus.

Modo 16: Durante la reproduccion los huevos son colocados en una bolsa incubatriz dorsal de
la hembra, formada por una especializacion del tegumento. El desarrollo embrionario, la eclo-
sién y primeras etapas del desarrollo larval se llevan a cabo en dicha estructura, y se reconocen
dos variantes de acuerdo al lugar donde se realiza la metamorfosis:

a - La hembra, de habitos arboricolas, va al agua y expulsa larvas tipicas que completaran su
desarrollo en este nuevo ambiente. Se verifica en Gastrotheca gracilis y Gastrotheca chrysosticta.
b - Todo el desarrollo larval y la metamorfosis se llevan a cabo en el interior de la bolsa incuba-
triz de la hembra, de la que surgen juveniles. La larva esta altamente modificada. Se verifica en
Gastrotheca christiani.
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Declinaciones poblacionales y
extinciones en anfibios argentinos
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Instituto de Herpetologia, Fundaciéon Miguel Lillo, Tucuman, Argentina.

Los anfibios estan sufriendo, desde mediados de la década de 1980, procesos sostenidos de
disminuciones poblacionales y extinciones con una tasa mas alta que la de cualquier otro grupo
de vertebrados. Estos preocupantes eventos pueden, en muchos casos, ser atribuidos a causas
concretas, pero en otros las desapariciones ocurren en forma subita y sin razones aparentes
(aunque quizas estén relacionadas con los actuales procesos de cambio climatico y el surgimien-
to de patologias producidas por infecciones flingicas, virales y bacterianas). La escala de estas
declinaciones es planetaria y la percepcién de que cada vez se ven menos anfibios se da en luga-
res tan distantes como Canada y Australia. La Reptublica Argentina, lamentablemente, no escapa
a esta situacion y recientemente se ha informado la extincion de dos especies del género Telma-
tobius (Telmatobius ceiorum y T. laticeps, Barrionuevo y Ponssa, 2008).

Se reconocen como causas de las declinaciones poblacionales y extinciones de anfibios a un
conjunto de factores, que incluyen, por mencionar Gnicamente los que se perciben como mas
importantes:

a - La expansion de la frontera agropecuaria

b - La aparicién de enfermedades emergentes

c - El auge de los desarrollos mineros

d - Las actividades petroleras

e — Diversos factores relacionados con el contexto social, y
f — Factores relacionados con el cambio climatico global.

La expansion de la frontera agropecuaria es la causa de mayor impacto, si se tiene en cuenta
la rapidez con la que se produce, las superficies en las que se registra y los diversos factores
asociados que involucra, incluyendo deforestacién y empleo de agroquimicos (fertilizantes,
herbicidas y plaguicidas especiales). Dejando de lado a los plaguicidas, esto es, productos toxicos
que matan directamente, analicemos brevemente lo que ocurre con los otros dos tipos de agro-
quimicos cuyos efectos no siempre quedan claros con relaciéon a los anfibios. El lavado de los
fertilizantes por las lluvias acelera los procesos de eutrofizacién y distrofizacion de ambientes
l1énticos y el exceso de algas verdes y azul-verdes reduce el oxigeno disponible, aumenta la con-
centracion de los téxicos naturales y todo esto resulta en la mortandad masiva de renacuajos.
También se ha demostrado que esas colonias de algas sirven de sustrato al desarrollo de diver-
sos tipos de nematodos que parasitan anfibios y son responsables de deformidades, como la
presencia de miembros suplementarios, que acarrean grandes desventajas para su superviven-
cia. Por su parte, muchas semillas transgénicas, en especial las de soja (el cultivo que ocupa la
mayor extension en Argentina), tienen un gen introducido artificialmente que hace a las plantas
inmunes al herbicida de mayor empleo en el mundo, el Glifosato, que es ampliamente publicita-
do como un elemento de baja toxicidad ambiental. Esto es una falacia con relacién a los anfibios,
ya que se ha demostrado fehacientemente que tanto el principio activo como los detergentes
empleados para vehiculizarlo interfieren con la respiraciéon de diversos organismos acuaticos,
en especial de las larvas de anuros.
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Se ha informado de infecciones con el hongo Batrachochytrium dendrobatidis en especies de
alta montafia del noroeste (Telmatobius atacamensis y T. pisanoi, Barrionuevo y Mangione,
2006) y de la llanura bonaerense (Leptodactylus ocellatus, Herrera et al,, 2005), mientras que en
Atelognathus patagonicus de Neuquén se detectaron tanto el hongo como un virus altamente
patégeno, del grupo de Ranavirus (Fox et al.,, 2006). Se pensaba que estas enfermedades fingicas
se restringian a lugares frios, de latitudes extremas o de alta montafia, dado que los hongos se
desarrollan mejor a bajas temperaturas, pero su hallazgo en una rana de Posadas (provincia de
Misiones) durante los meses de verano nos da muchas razones para preocuparnos (Arellano et
al.,, en prensa).

La mineria tiene también efectos deletéreos multiples. Las grandes explotaciones en la Cordi-
llera de los Andes se realizan generalmente en minas a cielo abierto, que producen remociones
en masa de sdlidos, alteran el paisaje, modifican cuencas, agotan acuiferos, contaminan suelo,
agua y aire y decenas de efectos directos o indirectos mas sobre una fauna especialmente fragil,
de poblaciones muy poco numerosas y con un elevado grado de endemismo.

La explotacion de hidrocarburos es otro problema que se percibe como grave con relacién a
los anfibios y los impactos se producen tanto en las areas de explotacién como a lo largo de los
oleoductos.

En el contexto social, en Argentina practicamente no existen comunas o municipios que ha-
yan planificado su evolucidn, y el desarrollo descontrolado de pueblos y ciudades impacta de
manera directa sobre los ambientes naturales. El desarrollo de pueblos y ciudades implica ocu-
pacién del espacio fisico, fragmentacion de habitats, impermeabilizaciéon y contaminacién de
suelos, contaminacidn del aire y de aguas superficiales y subterraneas, trasvasamiento de cuen-
cas, drenado y secado de humedales, generacién de residuos organicos e inorganicos (sélidos y
liquidos), desertificacion periurbana, entre otros, y actiian también como importantes centros
de dispersion de especies exdticas. Los efectos sobre la biota circundante van desde escalas
pequeiias, como los “peladares” chaquefos registrados alrededor de cada casa debido a la ex-
traccion de lefa, sobrepastoreo, compactacion de suelos, y otras causas, hasta muy grandes, con
el caso culminante del crecimiento de la ciudad de Buenos Aires; en este tltimo caso el resultado
fue la desaparicion de tres tipos de bosques y de la sabana de cina cina.

Al pasar mencioné que las ciudades actian como importantes centros de dispersidn de espe-
cies exoticas, y ello es valido fundamentalmente para plantas y fauna terrestre. A ese desastre
debe sumarse la introduccion ex profeso de animales en ambientes acuaticos, como la rana toro
o los salmoénidos en rios y arroyos de montafia y en lagos patagdnicos, entre muchos ejemplos
mas. Los salménidos son voraces comedores de crustaceos y, cuando estos se terminan, ingieren
larvas y adultos de anfibios, que a su vez se encuentran entre los mas raros de América del Sur.
Una especie, Telmatobius atacamensis, esta considerada casi extinguida y otras mas, Somuncuria
somuncurensis, Unica especie de un género monotipico de Patagonia, se encuentra fuertemente
amenazada por esta causa.

La introduccion de la rana toro (Lithobates catesbeianus) implica la potencialidad de un
desastre de gran magnitud. En el pais ya se han escapado de criaderos y se han establecido po-
blaciones ferales de este anfibio voraz, que se alimenta de pequefios vertebrados (incluyendo
especialmente a otras ranas), al menos en Misiones, San Juan, Buenos Aires y en Cérdoba.

Otro factor de amenaza lo constituyen los diversos usos que el hombre hace de los anfibios.
En los grandes centros urbanos se da, entre los pobladores de mayor poder adquisitivo, la moda
del mascotismo. Ranas y sapos, con frecuencia con coloridos y formas exdticos, son animales de
compainia ideales: son pequefios, ocupan poco espacio y normalmente no salen de sus terrarios.
Aunque existen algunas especies que estan siendo criadas en cautiverio para su venta posterior,
como los escuerzos del género Ceratophrys, la mayoria ain es extraida directamente de la natu-
raleza. Y al problema de la extraccion de fauna nativa se suma el de la introduccion de especies
exoticas con ese propdsito.
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Siguen en esta lista de amenazas las alteraciones registradas en los patrones climaticos, re-
sultados indirectos de las actividades industriales. Se trata de cambios locales de variables am-
bientales, como temperatura, humedad, precipitaciones, entre otras, que actian de maneras
diversas sobre las poblaciones de anfibios, incluyendo (a) cambios en los rangos de distribucion
de especies, en particular aquellas que viven en gradientes altitudinales restringidos en areas
montafiosas debido a cambios en temperatura y precipitaciones; (b) desajustes entre la dispo-
nibilidad de agua en el ambiente y el comienzo de la estaciéon reproductora, y (c) la rapida eva-
poracion de cuerpos de agua antes que las larvas hayan completado su metamorfosis, entre
muchas otras. Las sequias prolongadas, especialmente las registradas entre 1994 y 1998, pare-
cen estar correlacionadas con la desaparicion de dos especies de ranas del género Telmatobius.

Otra causa, aunque todavia con resultados un tanto contradictorios, es la accién de los rayos
ultravioletas. Es cierto que las radiaciones UV-B se han visto incrementadas por la ampliacion
del agujero de ozono y que estudios experimentales en diversas regiones del mundo le atribu-
yen efectos mutagénicos sobre embriones de anfibios, pero experiencias de campo en Patagonia,
justo debajo del fatidico agujero, no dieron resultados significativos. Ain mas, todavia no existen
estudios sobre la capacidad filtradora a los rayos UV de las membranas de los huevos, ni la ac-
cion que la turbidez del agua tiene sobre éstos.

Con todo esto actuando de manera sinérgica sobre la fauna, veamos cual es la situacion cons-
tatada sobre la batracofauna argentina. Hasta el 31 de agosto de 2017 se habian registrado en el
pais 175 taxones en dos 6rdenes. Segin los parametros utilizados por Vaira et al. (2012), adop-
tados por la Ley de Fauna 22.421/81 y el decreto regulatorio 1055/13), existen 8 taxa En Peli-
gro, 11 Amenazadas, 32 Vulnerables, 21 Insuficientemente Conocidas y 103 No Amenazadas. Se-
gun dicha categorizacion, en la Republica Argentina tenemos:

ESPECIES AMENAZADAS: 10. (5,7%)

Alsodes gargola neuquensis, Rhinella achalensis, Rhinoderma darwinii, Telmatobius atacamensis,
Telmatobius contrerasi, Telmatobius hauthali, Telmatobius oxycephalus, Telmatobius pisanoi,
Telmatobius schreiteri, Telmatobius stephani.

EN PELIGRO: 8 (4,6%).
Alsodes pehuenche, Atelognathus patagonicus, Gastrotheca christiani, Gastrotheca chrysosticta,
Gastrotheca gracilis, Pleurodema somuncurensis, Telmatobius ceiorum, Telmatobius laticeps.

VULNERABLES: 33 (18,8%).

Alsodes australis, Alsodes gargola gargola, Argenteohyla siemersi siemersi, Atelognathus nitoi,
Atelognathus praebasalticus dobeslawi, Atelognathus praebasalticus luisi, Atelognathus reverberii,
Atelognathus salai, Batrachyla antartandica, Batrachyla fitzroya, Ceratophrys ornata, Eupsophus
emiliopugini, Hylorina sylvatica, Leptodactylus labyrinthicus, Leptodactylus laticeps, Melanop-
hryniscus aff. montevidensis, Melanophryniscus cupreuscapularis, Odontophrynus achalensis,
Oreobates barituensis, Oreobates discoidalis, Phyllomedusa boliviana, Physalaemus henselii, Pleu-
rodema kriegi, Rhinella arenarum mendocinus, Rhinella gallardoi, Rhinella rubropunctata, Rhi-
nella rumbolli, Telmatobius hypselocephalus, Telmatobius marmoratus, Telmatobius pinguiculus,
Telmatobius platycephalus, Telmatobius rubigo, Telmatobius scrocchii.

NO AMENAZADOS: 103 (58,9%).

Aplastodiscus perviridis, Argenteohyla siemersi pederseni, Batrachyla leptopus, Batrachyla taenia-
ta, Boana albopunctatus, Boana caingua, Boana cordobae, Boana curupi, Boana faber, Boana ma-
rianitae, Boana pulchellus, Boana punctatus rubrolineatus, Boana raniceps, Boana riojanus, Cera-
tophrys cranwelli, Chacophrys pierottii, Crossodactylus schmidtii, Dendropsophus minutus, Den-
dropsophus nanus, Dendropsophus sanborni, Dermatonotus muelleri, Elachistocleis bicolor, Ela-
chistocleis skotogaster, Eupsophus calcaratus, hysalaemus aff. gracilis, Itapotihyla langsdorffii,
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Lepidobatrachus asper, Lepidobatrachus laevis, Lepidobatrachus llanensis, Leptodactylus bufonius,
Leptodactylus chaquensis, Leptodactylus diptyx, Leptodactylus elenae, Leptodactylus fuscus, Lep-
todactylus gracilis, Leptodactylus latinasus, Leptodactylus latrans, Leptodactylus mystacinus, Lep-
todactylus plaumanni, Leptodactylus podicipinus, Limnomedusa macroglossa, Melanophryniscus
atroluteus, Melanophryniscus devincenzii, Melanophryniscus klappenbachi, Melanophryniscus
krauczuki, Melanophryniscus rubriventris, Melanophryniscus stelzneri stelzneri, Nannophryne
variegata, Odontophrynus americanus, Odontophrynus barrioi, Odontophrynus cordobae, Odon-
tophrynus lavillai, Odontophrynus occidentalis, Phyllomedusa sauvagii, Phyllomedusa tetraploidea,
Physalaemus albonotatus, Physalaemus biligonigerus, Physalaemus cuqui, Physalaemus cuvieri,
Physalaemus fernandezae, Physalaemus riograndensis, Physalaemus santafecinus, Pithecopus
azureus, Pleurodema borellii, Pleurodema bufoninum, Pleurodema cinereum, Pleurodema cordo-
bae, Pleurodema guayapae, Pleurodema marmoratum, Pleurodema nebulosum, Pleurodema thaul,
Pleurodema tucumanum, Proceratophrys avelinoi, Pseudis limellus, Pseudis minutus, Pseudis pla-
tensis, Pseudopaludicola boliviana, Pseudopaludicola falcipes, Pseudopaludicola mystacalis, rachy-
cephalus typhonius, Rhinella arenarum arenarum, Rhinella azarai, Rhinella bergi, Rhinella dor-
bignyi, Rhinella fernandezae, Rhinella icterica, Rhinella major, Rhinella ornata, Rhinella schneide-
ri, Rhinella spinulosa papillosa, Rhinella spinulosa spinulosa, Scinax acuminatus, Scinax aromo-
thyella, Scinax berthae, Scinax fuscomarginatus, Scinax fuscovarius, Scinax granulatus, Scinax
nasicus, Scinax perereca, Scinax similis, Scinax squalirostris, Scinax uruguayus, Trachycephalus
dibernardoi, Alsodes australis, Alsodes gargola gargola, Argenteohyla siemersi siemersi, Atelogna-
thus nitoi, Atelognathus praebasalticus dobeslawi, Atelognathus praebasalticus luisi, Atelognathus
reverberii, Atelognathus salai, Batrachyla antartandica, Batrachyla fitzroya, Ceratophrys ornata,
Eupsophus emiliopugini, Hylorina sylvatica, Leptodactylus labyrinthicus, Leptodactylus laticeps,
Melanophryniscus aff. montevidensis, Melanophryniscus cupreuscapularis, Odontophrynus acha-
lensis, Oreobates barituensis, Oreobates discoidalis, Phyllomedusa boliviana, Physalaemus henselii,
Pleurodema kriegi, Rhinella arenarum mendocinus, Rhinella gallardoi, Rhinella rubropunctata,
Rhinella rumbolli, Telmatobius hypselocephalus, Telmatobius marmoratus, Telmatobius pin-
guiculus, Telmatobius platycephalus, Telmatobius rubigo, Telmatobius scrocchii.

INSUFICENTEMENTE CONOCIDOS: 21 (12%).

Alsodes verrucosus, Atelognathus praebasalticus agilis, Atelognathus praebasalticus praebasal-
ticus, Atelognathus solitarius, Boana varelae, Chaltenobatrachus grandisonae, Chthonerpeton
indistinctum, Crossodactylus dispar, Eupsophus vertebralis, Ischnocnema henselii, Leptodactylus
furnarius, Luetkenotyphlus brasiliensis, Melanophryniscus estebani, Melanophryniscus fulvogutta-
tus, Melanophryniscus stelzneri spegazzini, Proceratophrys bigibbosa, Rhinella bernardoi, Rhinella
gnustae, Siphonops annulatus, Siphonops paulensis, Vitreorana uranoscopa.

En lo personal tengo algunas fuertes discrepancias con la lista presentada mas arriba, en par-
ticular con la catgeorizacion de las especies pertenecientes al género Telmatobius. Pese a lo es-
tablecido en la categorizacion de Vaira et al. (2012), mas alla de la inclusion de una nueva espe-
cie (Telmatobius rubigo) a la lista, la situacién no ha cambiado en nada para las restantes pobla-
ciones, por lo que estimo conveniente, por una cuestion de precaucion al menos, volver al status
presentado en la edicidn anterior de este libro. Ademas, fuera de las categorias oficiales, oportu-
namente propusimos incluir a un grupo de especies “Insuficientemente Conocidos” en la catego-
ria “Atencion Especial” (Lavilla et al, 2002), dado que a pesar de estar representadas en colec-
ciones no habian sido registradas nuevamente en por lo menos 30 afios. Este conjunto estd inte-
grado por siete especies, que representan el 4% del total de los anfibios argentinos, e incluyen a
Crossodactylus dispar, Eupsopus vertebralis, Boana varelae, Luetkenotyphlus brasiliensis, Mela-
nophryniscus stelzneri spegazzinii yRhinella gnustae.

Un hecho muy auspicioso fue que la Secretaria de Ambiente y Desarrollo Sustentable de la
Nacidn incorpord a la legislacion vigente esta categorizacion, por medio del decreto regulatorio
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1055/13. No obstante, la tarea esta lejos de haber concluido. Por una parte, casi un quinto de las
especies argentinas se encuentra en la categoria “Insuficientemente Conocidos” o “Atenci6n
Especial”, donde entran todas aquellas especies sobre la que carecemos de informacion. Es de
suponer que aqui, como en un verdadero cajon de sastre, se incluyen tanto formas no amenaza-
das como en peligro critico, y es fundamental que los herpetélogos inviertan tiempo y esfuerzo
en tratar de dilucidar su estado.

También, las poblaciones de anfibios, como las de cualquier otro grupo de organismos, son
entidades dinamicas y se encuentran en constante cambio. Asi como se le atribuye a Heraclito de
Efeso el haber dicho que nadie se bafna dos veces en el mismo rio, los zo6logos no vemos dos
veces la misma poblacién. Esto significa que poblaciones que hoy se consideran saludables ma-
fiana pueden estar amenazadas.

Cabe ahora preguntarnos si los anfibios tienen alguna chance y, como es de esperar, no hay
respuestas univocas ni directas a esta pregunta. Desde la esperanza seria fantastico responderla
afirmativamente; desde la razodn, las incertidumbres son muchas. Si fuéramos empresarios di-
riamos que la conservacion de la naturaleza es una empresa que esta en bancarrota, ya que la
relacién entre los recursos invertidos y los resultados obtenidos es negativa. Seguir transitando
los mismos caminos solamente nos llevara a repetir frustraciones, por lo que es imprescindible
realizar un cambio radical de perspectivas.

Aunque nos duela, tenemos que tomar conciencia que los biélogos somos imprescindibles,
pero adolecemos de graves limitaciones para llevar a cabo esta tarea individualmente. Ya sea
por vocacién, deformacioén profesional o simple ignorancia, frecuentemente aislamos los pro-
blemas de conservacion del complejo contexto social, cultural, politico y econémico en el que
estan inmersos nuestros paises. Ademas, generalmente no nos ponemos en el lugar de los politi-
cos y economistas, quienes deberian ser los ejecutores de nuestras propuestas, ignoramos sus
razones y los cédigos de comunicaciéon son diferentes. Y lo que es mas grave aun, partimos de
escalas temporales y de necesidades inmediatas diferentes. Mientras nosotros hablamos a esca-
las generacionales o multigeneracionales, el tiempo de los economistas se termina en el préoximo
balance, el de los politicos en la siguiente eleccion y el de muchisima gente a fin de mes. Hay que
reconocer, entonces, que enfrentar el problema con herramientas surgidas de la biologia jamas
sera suficiente para disminuir el deterioro ambiental. Para lograr algun resultado favorable los
cambios deberan venir de la economia y de los modelos de pais que establezcan nuestros politi-
Cos.

Debemos considerar también que, sin un esfuerzo de gran magnitud para fortalecer la edu-
cacion, que abarque a todos los estratos sociales y desde el nifio de la escuela publica hasta el
presidente de la republica, no lograremos absolutamente nada. Estadisticas de UNESCO indican
que en América del Sur la inversion en investigacidn para todas las ramas del saber, no solamen-
te para la biologia, ronda en promedio el 0,5% del producto bruto interno, y no me animo a es-
timar cudl es el porcentaje dedicado a planes de estudio de anfibios...

Otro punto que debe quedarnos claro es que, asociado con el concepto de Biodiversidad,
existen enormes intereses gubernamentales, comunitarios y de industrias poderosas, como las
farmacéuticas, agroquimicas y alimentarias, y en Argentina deberia ser una “politica de estado”
la preservacién y capitalizaciéon de esta riqueza. Ligado a esto, resalta el hecho de que hoy las
acciones destructivas a las que asistimos no se deben a la falta de desarrollos tedéricos y de ges-
tion adecuados. La razon de la pérdida de biodiversidad se debe a la existencia de una serie de
politicas nacionales e internacionales interconectadas que permiten o fomentan que ello suceda
y que es preciso revertir.

Para concluir, vuelvo a la pregunta inicial: ;Hay alguna esperanza para los anfibios?

No lo sé. Creo que es nuestro deber intentarlo todo y lo inico que debemos prohibirnos es
caer en la desesperanza.
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Amniota

(Synapsida + Sauropsida)

DIAGNOSIS

Huevo amniota (aparicién de amnios y alantoides, Figura 161). Permite la indepen-
dencia del medio acuatico al tener una cavidad amnioética, y la acumulaciéon de los
desechos metabdlicos en el alantoides. Huevos ricos en vitelo con segmentaciéon me-
roblastica. Pérdida de un estado larval de vida libre.

Huevos con cascara producida por el oviducto, que es porosa y permite la respira-
ciéon (cascara coriicea o calcarea; se pierde en grupos viviparos como mamiferos
Theria y en algunos Squamata). Embriones con diente de huevo con el que rompen
la cascara al eclosionar.

Fecundacién interna; machos con érgano intromitente impar (Sanger et al., 2015).
Piel altamente queratinizada (con a-queratina), con estrato cérneo bien desarrolla-
do por acumulacién de capas de células muertas por muerte celular programada
(Alibardi, 2003), que produce escamas, pelos y plumas (Wu et al., 2004); con muda
del estrato cérneo, por eliminacion de células muertas, individualmente o en par-
ches (muda sincrénica en Lepidosauria).

Rifion metanéfrico con alta densidad de tibulos renales. Excrecidn de urea o