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El Género Orestias y su Evolucién en el
Altiplano del Perd y Bolivia”

INHALTSANGABE

Eingebende Untersuchungen zur Evolution der
Gattung  Orestias  (Pisces:  Cyprinodontidac)
ermoglichen dem Autor, fiir die Taxonomie nur
die folgenden 5 Arten vorzuschiagen: agassii,
luteus, pentlandii, cuvieri v milleri. Weitere
Untersuchungen, in bistochemischer, ultrastrufe-
tureller und enzymatischer Richtung, sind aber
zur Erhirtung noch notwendig.

Wolfgang Villwock

SUMMARY

The author bas visited the geographic area re-
ferred and, interpreting geo!ogica? and paleonto-
logical data of the Andean Highlands, and after
the study of 5,000 specimens of fishes of the
genus Orestias, be discusses all different ecologic-
-al factors related with the conditions imvolved in
the process of speciation of this genus of fresh-
water fishes belonging to Peruvian and Bolivian
lakes. He concludes that only 5 species must be
accepted as valid: agassii, luteus, pentlandi,
cuvieri and miilleri. He emphasizes the lack of
research on histochemistry, ultra-estructure and
enzimology of the genus studied.

SUMARIO

E! autor ba visitado el drea geogrifica de la referencia y, despuss de interpretar datos geoligivos ¥
paleontologicos de la zona del Altiplano Andino, y habiendo estudiado unos 5,000 especimenes de
peces del género Orestias, discute el conjunto de factores ecoldgicos relacionados con las variaciones
que ocasionaron los procesos de especiactn de este género de peces propio de los lagos del Perti y
Bolivia. Como resultado, estima que se deben establecer solamente 5 especies vilidas: agassii, luteus,
pentlandii, cuvieri y milleri. Enfatiza la falta de investigaciones histoquimicas, de ultraestruciura y

enzimiticas referidas al género en estudio.

INTRODBUCCION

De acuerde con Berg (1958) el orden Cypri-
nodontiformes incluye 7 familias, 6 de las cua-
les pertenecen al suborden Cyprinodontidei.
Este suborden se divide en dos grupos de fami-
lias, que reunen formas oviparas y formas vivi-
paras, respectivamente. Los cyprinodéntidos
oviparos se dividen en dos unidades sistemdti-
cas, una de las cuales es la familia Cyprinodon-
tidae, que incluye la subfamilia Orestiinae. Esta
subfamilia ocupa una posicién excepcional pues
representa a especies geograficamente restringi-

das de un solo género (el género Orestias) de
las dreas interandinas, principalmente del Perd
y de Bolivia, teniendo al Lago Titicaca como su
centro de distribucién.

Consideraciones paleontolégicas

La cuenca interandina, en concordancia con
Moon (1939) y otros autores (e.g. Newell

1} Conferencia ofrecida en el IX Congreso Latinoamericanc de Zoo-
logfa, 9-17 de octubre 1983, Arequipa-Perd,

2) Zoolage, Universicat Hamburg, Martin Luther King Plaz 3, D-
2000 Hamburg 13, Rep. Fed. Alemana.

Fig. 6. 0. cuvigri Val. 1839

{Reimpreso del BOLETIN DE LIMA N° 33, mayo 1984, pp. 57-64
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1949}, es una formacién algo joven, cuyo origen
puede fecharse en la segunda mitad del Mioce-
no (hace alrededor de 10 a 15 millones de
afios), Newell (1949) cita (p. 10) “*hay abundan-
te evidencia que en el Mioceno las montafias
més jévenes fueron erosionadas a una llanura
de poco relieve antes del levantamiento del ar-
co andino”. Atin en el Plioceno (menos de 7
millones de afios) el precursor del altiplano mo-
derno estaba situatﬁn solamente unos pocos
cientos de metros sobre el nivel del mar y, de-
bido a su cercania al Ecvador, estuve poblado
por una flora y fauna semitropical y adn tropi-
cal (c.f.- Moon 1939). Se considera que la eleva-
cién de las montafias de los Andes y en cohe-
xién con ellas, el levantamiento de las areas in-
terandinas ha comengzado al final del Plioceno o
al comienzo del Pleistoceno (alrededor de 5 a 2
millones de afios). Una consecuencia del cam-
bio de la elevacién sobre el nivel del mar, fue
la muerte de los elementos antiguos adaptados
al calor, sobreviviendo solamente esos ancestros
de especies animales recientes que, en términos
de la biologia evolucionaria, poseyeron la pre-
disposicién para su adaptacién a coendiciones
cambiantes. El ancestro de Orestias todavia se
desconoce, y deberia haber estado entre ellos,
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porque es absolutamente inimaginable que &l
pueda haber migrado al 4rea después de haber
ecurride el levantamiento final.

Moon (1939} propuso gue un antiguo y va
elevado cuerpo de agua se dividié en, cuando
menos 2 6 3 cuerpos menores, debido a su de-
terioro {causado por la disminucién de la [uvia
y el enfriamiento durante el comienzo del Pleis-
toceno). El mds antiguo y el mds grande de es-
t0s lagos se ha llamado el “Lago Ballivian” (fig.
1.a-I). Probablemente ha cubierte toralmente
la planicie interandina, incluyendo el Altiplano,
con el actual Lago Titicaca y el Lage Poopo, v
también los Salares aislados en el sur (fig. 1.4,
1.a/T: la llanura del actual Lago de Junin y las
aguas de cabecera del sistema amazénice). Con
cambios hidrogrificos posteriores, el “Lago Ba-
llivian™ se contraje v resulté dividido en partes
diferentes mds o menos separadas (fig. 1.b/IL:
antiguo Lago Titicaca; III: el llamado “Lago
Minchin” v IV “Lago Reck”). La situacién ac-
tual (fig. 1.¢/I: Lago Junin y el sistema de dre-
naje del norte; II: Lago Titicaca; I1I: Lago Poo-
po; IV: Salares del sur) se alcanzé durante los
periodos glaciales y post glaciales, i.e., mas re-
cientemente, desde el punto de vista geoldgico.

Fig.1, Limites antlguos y recientes de los sistemas lacustres en sl Altiplano

a. Plioceno / Pleistoceno ; b. Plelstoceno temprano; ¢. Sityacion reciente
O = Modelos de distribucion reciente de Orestias

Limites de los sistemas lacustres:

cierfo) cme - incierto

{ Ver textc pera mayor informacicn)} (Tomade de Villwock, 963)



Fig.2. Model
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Consideraciones ecoldgicas

El actual Lago Titicaca muestra una conside-
rable diversidad en condiciones ecoldgicas, de-
bido a su tamafio y estructuras geomorfolégi-
cas. No hay solamente extensas bahias de poco
fondo (por ejemplo, la Bahia de Puno, Lago
Pequefio y otros menores) sino también zonas
costeras <ue muestran pendientes rocosas y cai-
das con més de 20 m. cerca de las orillas (ej.
alrededores de Mohe, NE de Lago Grande fig.
2.11), El fondo de las bahias someras y lagunas
es predominantemente fange o arena fina,
mientras que el substrato de la costa rocosa
consiste principalmente de grandes piedras o al
menos de guijarros o cantos rodados.

Las dreas con agua de poco fondo principal-
mente estin cubiertas con inmensos campos de
totora, un Scirpus endémico (Sc  tatorade
acuerdo con Loffler 1968), algas sumergidas y
otras plantas como Fontinalis sp., Myriophylium
sp., Potamogeton sp. etc., las cuales ocupan
grandes secciones de la costa de paco fonda.

?

Yo mufferi ¥y olines,
(Wer texto para moyor informacion)i Tomado de Villwock, 1963)

de disiribucidn de las principales especies de Orgstios
® Grupo ©. agassii , B O, lutevs; A O.cuvieri y O. peationdis;
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Las partes rocosas v pedregosas més profundas
carecen de una vegetacién densa que sea apre-
ciable, excepto algunas plantas aisladas de Pots-
mogeton.

Hay sclamente dos grandes lagos en la ve-
cindad del Lago Titicaca que reflejan condicio-
nes ecol6gicas mds o menos similares a las que
son propias del lago principal (Lage Grande}:
ellos son el Lage Arapa y el Lago Umayo, que
estdn conectados al Lago Grande por pequefios
rios (fig. 2). Todos los otros cuerpos de agua
donde se han establecido Orestias, muestran si-
milaridades muy importantes a las grandes
bahias de poco fondo que posee el Lago Tirica-
ca, no solamente dentro de la regién del Lago
Titicaca, sino también al norte de la vertiente
de la cadena de montaiias de La Rayz en el
Valle del Urubamba, vy todavia mas al norte en
la Pampa del Lago de Junin (comparar fig. 1
con fig. 2). Los datos fisico-quimicos solamente
son poco conocidos en detalle. De acuerdo a
pocas informaciones disponibles en la literatura
{c.f. Loffler 1954, citado de Monheim 1956} el

1. vollg Urubamba{cerca a Cuzes) 2. Valia Urubamba (cerca aUrcos)

3. Loguna Longui 4. Haocienda Checoyoni 5. Loge Arapo €. Vilque
ChicesHuancans 7. Laos Lagunillas 8, Lage Umayo 9, Peninsula

Fig. 4. 0. futeus Cuv. y Vol. 1046

Capochica 10. Bahia da Funo i, Moha (2713, Huorina/Huatg jata

[L.Pequefic) 4. La Pdz & Guodui 16.Ric Mauri

—licm

Fig. 3. 0. ogassii Ftipo
{Cuy, y Yal_{845)
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Lago Titicaca puede ser caracterizado como un
lago de agua dulce. La composicién salina, lo
mismo que la concentracion debe distribuirse
més o menos uniformemente dentro del Lago
Grande, porque el estatus limnologico como un
todo, fue indicado por Loffler (1968, p. 39) pa-
ra el “lago tropical mds grande del mundo en
altas montafias”, es “frio polymictico”. Se dis-
pone de menos informacion exacta para el La-
go Poopo, los Salares del sur, o de otras lagu-
nas aisladas, pantanos o aguas corrientes del
4rea en discusidn. Sin embargo, lo establecido
parece ser que Orestias vive en aguas dulces;
todo esto lo prueba la vegetacién y la fauna
asociada con estos peces tanto en el Lago Titi-
caca y sus tributarios, como en las Pampas de
Junin.

Los tnicos otros vertebrados nativos en la
cuenca del Titicaca y sus diferentes cuerpos de
agua son el pez siluroide Trichomycterus y la
“rana” Telmatobius. La introduccién al Lago
Titicaca de diferentes salménidos desde 1937,
de acuerdo con Urquidi (1969) o desde 1942
segiin Everett (1971), se dice que ha llevado a
1a extincién de cuando menos una de las gran-
des especies: Ovrestias cuvieri (Villwock 1963,
1972).

~ EL GENERO ORESTIAS

Caracteristicas

Los principales caracteres del género Ores-
tias, referidos brevemente, somn:

— Ausencia de aletas ventrales en todas las es-
pecies conocidas.

— La escamaci6n es irregular y es reducida en
la mayor parte de las especies, especialmente
en el pecho, vientre y cuello que son desnu-
dos, totalmente o en parte (figs. 3 a 6).

— La linea lateral es siempre clara y algo uni-
forme, y consiste de una hilera mds o menos
regular de escamas perforadas y ranuradas a
lo largo del canal sensorial.

— Los dientes de las mandibulas son cénicos,
formando mayormente .mas de una hilera
irregular (c.f. Villwock 1983).

— Marcado dimorfismo. sexual; por ejemplo,
las espinas y los ganchos que se encuentran
en las escamas y los radios de las aletas de
los machos maduros, existen en menor na-
meto y-en menor grado en las hembras ma-
dutss.

— Mis informacién detallada en caracteres os-
teoldgicos y otros de Orestias se dan en la
publicacién de Tchernavin (1944).

¥ CLAZ, 9-13 octubre 1983, Arequipa — PERUJ

Las colecciones de Qrestias

La primera coleccién de Orestias fue la efec-
tuada por Pentland, traida a Francia en los
afios treinta del dltimo siglo. Valenciennes
(1839) establecié el nuevo género Orestias v
describi6 10 especies en 1846.

Una segunda coleccién, aiin més grande que
la primera, fue la de Agassiz y Garman, prime-
ramente descrita por (Garman en 1876 y luego
revisada por él mismo en 1895.

La Expedicién Britdnica al Titicaca trajo la
tercera coleccion grande en 1937. La revision
de Tchetnavin (1944) estuvo basada principal-
mente sobre este material,

La dltima coleccién extensa de estos cypri-
nodontidos fue efectuada por el autor en 1960
(bajo la conduccién del Profesor Kosswig) y

trajo, al Instituto Zoolégico y Museo Zoolégico

de la Universidad de Hamburgo, un total de
3,600 especimenes.

Fn adicion a este material propio, se han
examinado todas las Orestias. disponibles en
museos nhacionales e internacionales, De esta
manera, esta contribucién se basa en, cuando
menos, 5,000 especimenes, las cuales —de
acuerdo a Tchernavin (1944)— pertenccen a 21
especies, infraespecies, etc.

RESULTADOS Y DISCUSION

Uno de los grupos de especies mds abun-
dantes corresponde a O. agassi y sus formas
relacionadas,” el cual debe contener 9 especies
v 4 infra-especies sensu Berg (1958, de acuerdo
a Tchernavin 1944). Lo mds probable es que
este grupo incluya, cuando menos dos especies
vilidas, con un cierto niimero de infra-especies
o subespecies. Ellas son O. agassii Cuy. et Val,
1846 y Q. luteus Cuy. et. Val. 1846, las cuales
se distinguen ficilmente entre si y entre las
otras que se discuten en el presente trabajo,
por su distribucién Jocal y por sus demandas
am&ientales (figs. 2, 3, 4, c.f. también Villwock,
1966).

Otro grupo de Orestias incluye la mds gran-
de de todas las especies, O. pentlandii Val,
1839 v O. cuvieri Val. 1839 (figs. 5, 6). Ambas

veden definirse como . peces que enjambran,
Formando pequefios cardimenes ¢ue s encuen-
tran en forma peligica en las partes abiertas del

* Mucho mayor informecién y discusién critica sobre el estatus taxo-
némico de las diferentes especies de Orestéas es hecho por Villwack
{en prensa}: “Especiacion y radiacién adaptativa en peces andinos
del génerc Orestias (Pisces: Cyprinodonticlae)” en: Adaptaciones y
evolucisn en la biota de los ecosistemas tropicales de alta montafia,
{tétulo traducide det original en inglés), Editares M. Monasterio y
F. Vuillemier. i
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Lago Grande, Para decidir si O. pentlandi y O.
cupieri pudieran estar relacionadas en forma
cercana una a otra, o solamente enjambran jun-
tas, etc., se ha examinado el contenido intesti-
nal de un ndmero representativo de cada una
de ellas. Los resultados derivados de estos estu-
dios, y también de datos propios concernientes
a algunos caracteres taxonémicos, han compro-
bado que ellas son especies vilidas.

El tercer grupoe contiene 4 especies, cercanas
a O. miillert Cuv. et. Val 1846 (fig. 7}, v pue-
den distinguirse facilmente de todas las otras
especies, porque sus especimenes no muestran
ninguna reduccién de las escamas al alcanzar la
maduracién sexual. Ademds, carecen de pig-
mentacién y tienen peritoneo blanco como una
adaptacién a su preferencia para habitar mayo-
res profundidades de agua que otras especies
de Orestias; esto ha sido hallado por Tcherna-
vin, pero no tenemos material propio.

Si se compara un ntimero dado de especies
de Orestias (sensu Tchernavin 1944) con las po-
sibilidades de su especiacién durante el pasado,
hay razén para dudar de su validez. Existen
dos principales probabilidades para la especia-
cién: (2} la primera llamada alopdtrica (en la
terminologia de Mayr 1967) que se basa en el
aislamiento geografico espacial, () la segunda
se llama simpdirica v actia dentro de dreas geo-
graficas limitadas tales como las islas ocednicas
0 cuerpos de agua continentales cerrados, como
por ejemplo los antiguos lagos de Eurasia y
Africa, y la cuenca del Lago Titicaca en Suda-
mérica. Mientras que la especiacién alopétrica
se acepta principalmente como un modo de
evolucién, algunos biélogos evolucionistas no
aceptan la via simpétrica como una posibilidad
real. Uno de los mds prominentes evolucionis-
tas .que rechaza la evolucién simpétrica hacia
un nivel de especies “como diffcilmente posi-
ble” es el propio Mayr.

El fenémeno mostrado por las Orestias de la
antigua cuenca interandina induce a la pregunta
de cémo las numerosas especies, sensu Tcher-
navin, se formaron justamente en los bordes del
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moderne Lage Titicaca v las lagunas adyacen-
tes, pero se encuentran ausentes en los cuerpos
de agua separados, donde ellas deberian tam-
bién existir si derivaran a través de su situacién
de aislamiento espacial geogrifico, Este ltimo
tipo de aguas contienen justamente dos espe-
cies, O. agassii y mds raramente, O, luteus. El
argumento acerca de los cambios en el nivel del
agua durante los tiempos histéricos, como cau-
sa de la separacién de los lagos antiguos en va-
rias partes (ej. aislamiento geogrifico espacial
de parte de sus habitantes), sélo aporta poca
evidencia aceptable, cuando se usa de manera
general.

Existen, por ejemplo, los casos de lagos anti-
guos como el Lage Lanao situado en las Islas
Filipinas de Mindanao, el cual —con excepcion
para el Lage Dapao al sur del Lago Principal—
no muestra aislamiento espacial en absoluto. El
hecho es que en el propio Lago Lanao se pre-
sentan diferentes especies de cyprinidos delp gé-
nero Barbodes cuya mayoria son endémicas;
mientras que el sistema de drenaje —incluyen-
do el Lago Dapao aislado en la actualidad— se
encuentra habitado sélo por una especie valida:
B. binotatus (Villwock 1964a, Wahl 1976). De-
be mencionarse que esta especie es la vnica co-
muan a toda el drea de distribucién del género
Barbodes.

Otrro ejemplo famoso es el del Lago Baikal
en Siberia-URSS, el cual no sélo es el mis
grande sino uno de los més antiguos lagos de
agua dulce, entre todos. De acuerdo a Kohzov
{1963), es un hecho que existe un gran nimero
de invertebrados v también de vertebrados que
estén restringidos al Lago Baikal. La mayorfa
de estas especies estin ausentes de sus sistemas
de drenaje y se mantienen aislados de toda la
cuenca antigua del Lago Baikal Existen pocas
especies no especializadas apartadas de las en-
démicas que al presente también se encuentran
ampliamente distribuidas en otros cuerpos de
aguas siberianos. Estas son, por ejemplo Parg-
cottus kneri y P. kesslers, miembros de la fami-
lia Cottidae.

Fig. 5. O. pentlondii Val. {839
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El tercer ejemplo bien conecido, que puede
darse, es el Lago Titicaca con sus grupos de
especies de Orestias, en oposicién a una sor-
Frendente singularidad de especies dentro de
as lineas penerales de distribucién del género.

Una excepcién de estos ejemplos puede ser
el caso del género Haplochromis (y algunos ci-
chlidos relacionados) que se presenta en lagos
antiguos de Africa Oriental (Fryer 1959, Koss-
wig 1960, Greenwood 1964), alguno de los cua-
les muestran extensas dreas de aguas de poco
fondo. Tales 4reas pueden haberse aislade de la
cuenca del lago principal durante perfodos de
sequfa de larga duracién, con el resultado de
tener a sus habitantes espacialmente aislados de
la poblacién del lago principal, e igualmente de
otras partes aisladas. En interaccién con los
modelos muy especiales de comportamiento de
apareamiento en la mayorfa de estas especies,
que cominmente forman pequefios “grupos fa-
miliares” basados eh una hembra y un macho
los cuales casi nunca se entrecruzan, La “pan-
mixia” se habria interrumpido pronto, habien-
do resultado una especiacién debido a un aisla-
miento espacial mas un aislamiento etolégico o
de comportamiento. Por el contrario, los lagos
antiguos que poseen muchas condiciones ecolo-
gicas diferentes no muestran ninguna forma de
aislamiento geogrifico espacial que se haya ini-
ciado en forma primaria; o, en otras pafabras,
ninguna forma de especiacién alopiétrica. En es-
tos casos, la suposicién de una especiacion sim-
pitrica, o adn mejor, de una especiacion autdc-
tona (Kohzov 1963} parece ser mds justificada
que la forma alternativa, Viéndose bajo esta luz,
por ejemplo la suposicién de especiacién autde-
tona, los lagos antes discutidos {Lanao, Baikal,
Titicaca) muestran el mismo fenémeno signifi-

cativo en el que la diversificacién de sus faunas .

endémicas parece haber sido causada por un
aislamiento ecolégico, debido a que las condi-
ciones son lo suficientemente diferentes sélo en
el cuerpo de agua ptincipal. La diferenciacion
de individuos gradualmente mejor adaptados
puede haber permitido la separacién de aqué-
llos menos adaptados dentro del mismo stock
de ancestros. Alli puede originarse, al menos
dos o atn mds comunidades de apareamiento

separadas entre ellas, tanto como de su ances-

tro comun.

Cualeuier cardcter biolégicamente valorable,
incluyendo aquellos de valencias ecoldgicas, co-
mdnmente se asume que Muestran una consti-
tucién poligénica con el resultado de tener ala
variacion genética de los caracteres involucra-
dos. Con respecto a esta consideracién, puede
comprenderse ficilmente cémo se pone en ac-
cién una forma autéctona de especiacion, De la
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diversidad de las combinaciones de genes exis-
tentes, se seleccionardn aquéllos que contri-
buyan en la mejor forma a la habilidad de sus
poseedores para adaptarse a ciertas condiciones
ecoldgicas cambiantes, Debide a que aquellos
especimenes que llevan predisposiciones simila-
res se presentarin en ntimeros considerables en
el mismo nicho ecolégico, ellos se separardn en
forma natural, de los individuos o grupos de
individuos que posean otras demandas ecologi-
cas. El resultado es que tales grupos de indivi-
duos parcialmente separados se reproducirdn
miés frecuentemente con miembros del mismo
rupo, que con especimenes de otro nicho eco-
6gico. Formando asi comunidades de repro-
duccién favorecida, ambos grupos hipotéticos
se convertirdn, con el tiempo, en grupos sexual-
mente separados, o, en otras palabras, la pan.
mixia se interrumpird y la diferenciacién que se
ha iniciado terminard cuando menos, en espe-
cies diferentes. Es completamente cierto que el
proceso de especiacién autdctona, como se ha
esbozado anteriormente, es en su realizacidn
mucho mis lenta que el proceso alopitrico, de-
bido a que al comienzo de una especiacién au-
téctona, los limites entre las poblaciones en di-
ferenciacién tienen abundancia de formas, de
modo que la panmixia puede, por tanto, conti-
nuar por un tiempo variado, largo o corto.

Visto de esta manera, es evidentemente im-
posible que pudieran existir més especies vali-
das, que ¢l namero de diferentes nichos ecolé-
gicos disponibles para la inducccidn de la espe-
ciacion auténoma, de Oreszras, por ejemplo,
Tampoco el periodo que debe tomatse en con-
sideracién desde que la formacién de la cuenca
del Titicaca llegé a su fin (ver Introduccién y
fig. 1), permitird la aparicién de numerosas y
diferentes especies validas. Debido a estas con-
sideraciones, existe poca probabilidad de exis-
tencia de atin mds “nuevas” especies (Lauzane
1981) que las ya postuladas por Tchernavin
(1944),

Lo contrario puede ser cierto: los modelos
de distribucién focal unidos a algiin conoci-
miento de comportamiento vital favorable (e,
cuidade de la prole, ver Villwock 1966, Zifiiga
1941) dieron lugar al nacimiento de la conclu-
sién que el nimero de especies de Orestias des-
critas tiene que reducirse a, por lo menos,
cinco:

» O agasséi (altamente variable vy la mas
comun),

« Q. luteus {que se supone se alimenta princi-
palmente del fondo, con preferencia de bi-
valvos),
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