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RESUMEN

El género Profundulus es representativo de la ictiofauna mesoamericana.
Actualmente se reconocen seis especies, distribuidas en los grupos punctatus y
labialis. El primero compuesto por Profundulus guatemalensis, P. oaxacae y P.
punctatus, y el segundo por P. candalarius, P. hildebrandi y P. labialis. El
conocimiento sistematico del género Profundulus es escaso y su clasificacion se
ha modificado a través del tiempo; la separacion de las especies resulta dificil
debido a su gran variacion intra e interpoblacional. Se ha destacado la necesidad
de buscar nuevas caracteristicas morfologicas que avalen las diferencias
establecidas, ademas se sugirio realizar estudios mas detallados para reconstruir
las relaciones de parentesco. Se evaluaron 11 medidas tradicionales y 21
cruzadas, y 10 piezas O0seas con objeto de analizar la variacion morfolégica y
osteologica del género Profundulus, para establecer la identidad taxondmica de
las especies y sus relaciones filogenéticas, asi como determinar sus posibles
implicaciones en la evolucion del grupo. El analisis morfométrico reveld tres
patrones morfoldgicos, uno formado por P. candalarius y P. labialis, otro por P.
guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus, y por ultimo el representado por P.
hildebrandi. La reconstruccién de las formas del cuerpo a partir de las medidas
cruzadas corroboré la existencia de tres patrones morfolégicos, relacionados con
la conducta alimentaria y uso del habitat. El analisis filogenético demostré que las
especies forman dos clados; los previamente reconocidos como grupos punctatus
y labialis. La especie que mostré6 mas diferencias morfolégicas y osteoldgicas fue
P. hildebrandi, los analisis sugieren que la expresién fenotipica de estas
caracteristicas es resultado de especializacion trofica. Las relaciones de similitud
coinciden notablemente con las filogenéticas. Las evidencias geograficas,
filogenéticas y morfolégicas sugieren que la diversificacion del grupo tuvo lugar a
partir de diversos eventos de vicarianza y ha sido reforzada por procesos

ecologicos.

(Palabras clave: peces, Profundulus, Centroameérica, morfometria, osteologia)



SUMMARY

Genus Profundulus is a representative taxa of the Mesoamerican ichthyofauna.
Currently six species are recognized within the punctatus and labialis groups. The
punctatus group contains Profundulus guatemalensis, P. oaxacae and P.
punctatus, and the labialis group consists of P. candalarius, P. hildebrandi and P.
labialis. Systematic knowledge of the genus Profundulus is limited, and the
identification of species is difficult due large intra- and interpopulation variation.
Recent studies that analyzed the phylogenetic relationships among species of the
genus, emphasized the need for new morphological characteristics to confirm
differences established from molecular analyses and to reconstruct the
relationships. The present study evaluated 11 traditional morphological measures,
21 box truss characters, and 10 bones with the objective of analyzing
morphological and osteological variation of genus Profundulus. The analyses were
designed to establish the taxonomic identity of species and their phylogenetic
relationships, as well as, to determine their possible implications in the evolution of
this group. Morphometrical analysis revealed three morphological patterns— one
represented by P. candalarius and P. labialis, second represented by P.
guatemalensis, P. oaxacae and P. punctatus, and a third represented by P.
hildebrandi. Reconstruction of the body forms from box truss corroborated the
existence of three morphological forms that apparently were related to feeding
behavior and habitat use. Phylogenetic analysis confirmed the existence of two
clades— the previously recognized punctatus and labialis groups. Profundulus
hildebrandi showed more morphological and osteological differences than the other
species, and these characters seem to be associated with trophic specialization.
Patterns of ecomorphological and phylogenetic similarity were concordant.
Phylogenetic, morphological, and geographic evidence suggests that phyletic
diversification within the group was by vicariance, with ecological processes likely

causing subsequent morphological differentiation.

(Key words: fishes, Profundulus, Central America, morphometrics, osteology)
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INTRODUCCION

La familia Profundulidae forma parte del orden Cyprinodontiformes, se trata de
un grupo representativo de la ictiofauna Mesoamericana, su origen se remonta al
Plioceno y probablemente hasta el Mioceno. Estos peces se conocen comunmente
como “killifishes”, escamudos o popoyotes, son de tamafio pequefio, en estado adulto
miden de 70 a 90 mm de longitud total (LT) y en algunos casos pueden alcanzar hasta
120 mm. Habitan rios de montafia con altitudes entre 500 a 2250 msnm; aunque
algunas especies pueden encontrarse hasta los 300 m de altura. En las regiones con
mayor altitud son los Unicos peces nativos, ocupando ademas habitat muy restringidos.
Presentan una distribucion que abarca las dos vertientes americanas, en el Pacifico se
ubican desde Acapulco, México, hasta el oeste de Honduras, mientras que en el
Atlantico se localizan desde del Istmo de Tehuantepec hasta el Rio Motagua,
Guatemala (Miller, 1955) (Fig. 1).

Figura 1. Mapa de distribucion del género Profundulus.



Hasta 1981, esta familia fue considerada como parte de la familia
Cyprinodontidae, sin embargo, Parenti (1981) a través de un estudio osteoldgico
demostré que los ciprinodéntidos debian agruparse en nueve familias: Aploicheilidae,
Rivulidae, Profundulidae, Fundulidae, Valenciidae, Poeciliidae, Anablepidae, Goodeidae
y Cyprinodontidae; esta clasificacion ha sido adoptada y difundida ampliamente en el
ambito ictiologico. Ademas, ha sido corroborada por el analisis de otros caracteres

morfolégicos y moleculares (Meyer y Liderad, 1993; Parker, 1997).

La descripcion reciente de nuevos taxa y el avance en el conocimiento de
algunos grupos de ciprinidontiformes desperto el interés de Costa (1998) para analizar
nuevos caracteres osteologicos y reevaluar los caracteres usados en los trabajos
previos, con el fin de probar las hip6tesis filogenéticas de los ciprinodéntidos. Este
estudio se baso en la revisién de la musculatura y osteologia de los taxa, asi como en
caracteristicas de la linea lateral, los patrones de escamacion, color corporal y forma de
la cabeza, destacando por su importancia el analisis de las piezas 6seas del craneo
como el premaxilar, maxilar, suspensién mandibular, aparato opercular y de las cinturas

pélvica y pectoral.

En dicho trabajo se corrobord la monofilia de Profundulidae y del resto de las
familias, también se determin6 que el grupo hermano es la familia Goodeidae y no son
otros ciprinodontidos como lo consider6 Parenti (1981). Esta relacién tiene
implicaciones biogeograficas interesantes ya que ambas familias muestran un area de

distribucion disyunta y a su vez complementaria.

Aunque todas las evidencias sefialan que Profundulidae presenta
caracteristicas suficientes para ser considerada como familia, Miller et al. (2005) en su
reciente revision taxondmica de los peces dulceacuicolas mexicanos considerd que el
género Profundulus debe ser asignado a la familia Cyprinodontidae, poniendo en duda
la clasificacion de los estudios anteriores; también sefial6 que no hay evidencias
suficientes para elevar éste género a nivel de familia, proponiendo la revision de un

mayor numero de caracteres, particularmente osteolégicos.



El género Profundulus ha sido reconocido como el Unico representante de esta
familia, si bien la clasificacion taxondémica de éste y las especies han sufrido cambios a
través del tiempo. Antes de 1955 se conocian diez especies de Profundulus (P.
punctatus, P. pachycephalus, P. parvipinnis, P. oaxacae, P. balsanus, P. scapularis, P.
guatemalensis, P. labialis, P. candalarius y P. hildebrandi). En 1955, Miller consider6
gue el taxén estaba formado Unicamente por cinco especies distribuidas en dos grupos
naturales, punctatus y labialis, el primero constituido por P. guatemalensis y P.
punctatus y el segundo por P. labialis, P. candalarius y P. hildebrandi. (Fig. 2).

Figura 2. Especies del género Profundulus.

Hacia 1999 se determin6 que tales grupos correspondian respectivamente a
los subgéneros Profundulus y Tlaloc; el primero queddé conformado por P.
guatemalensis, P. punctatus, P. oaxacae, P. balsanus y dos especies nuevas aln no

descritas; mientras que Tlaloc se integro por P. labialis, P. candalarius y P. hildebrandi



(Doadrio et al., 1999a). Finalmente, se sugirié que los subgéneros Profundulus y Tlaloc
deben ser considerados géneros, y que las especies validas son P. guatemalensis, P.
punctatus, P. oaxacae, P. balsanus, Profundulus nov. sp. 1, Profundulus nov. sp. 2,

Tlaloc labialis, T. candalarius y T. hildebrandi (Doadrio et al., 1999b).

En una reciente revision taxonomica (Miller et al., 2005) se propone que el
género estd compuesto por seis especies, incluyendo a Profundulus oaxacae como
especie valida, la cual habia sido puesta en sinonimia con P. punctatus; no obstante, se
sefiala que es necesario revisar mas caracteristicas morfoldgicas, osteolégicas y

moleculares que confirmen o refuten esta consideracion.

A pesar que la familia Profundulidae es de distribucién amplia, practicamente
nada se sabe acerca de su biologia bésica, como en sus caracteristicas de
reproduccién, alimentacion, crecimiento, etc., asi como de aspectos de su ecologia.
Esta situacion es critica para algunas especies gue tienen una distribucién restringida y
en ambientes con gran deterioro ambiental, lo cual puede favorecer su rapida
disminucién poblacional o su extincion. Las especies que enfrentan los mayores
problemas ambientales en su habitat son P. candalarius y P. hildebrandi, distribuidas en
la regidn de los Altos de Chiapas y P. oaxacae ubicada en la region de la Mixteca

Oaxaquefia.

Los escasos trabajos publicados estan relacionados con aspectos de
taxonomia y sistemética, donde se han descrito las especies validas, se han planteado
hipétesis de sus posibles relaciones filogenéticas y los probables eventos histéricos que
favorecieron su divergencia. Asimismo, se ha propuesto que la variacion fenotipica
observada en algunas poblaciones puede tener bases genéticas (Miller, 1955; Doadrio
et al., 1999a,b).

Las situaciones antes planteadas ponen en evidencia la necesidad de
profundizar en aspectos de taxonomia y sisteméatica del grupo con el fin de determinar o

corroborar cuél es la diversidad real, establecer los limites de variacion morfolégica de



las especies, conocer las relaciones filogenéticas junto con los procesos involucrados y

determinar los patrones evolutivos.

Para dar validez a las especies y conocer sus limites de variacién, se ha
sugerido hacer un analisis morfométrico del género, que incluya las especies
ampliamente distribuidas, como P. punctatus y P. labialis, considerando que en dichas
especies pueden existir diferencias morfolégicas importantes (Miller, 1955; Doadrio et
al., 1999a). De la misma forma, para establecer con mayor exactitud las relaciones
filogenéticos, se requiere analizar caracteristicas morfoldgicas y osteolégicas, las cuales
han sido tradicionalmente utilizadas por los taxdbnomos, puesto que proporcionan
informacion valiosa para proponer los procesos ecoldgicos y/o histdricos que

intervinieron en los patrones de divergencia y especiacion.

El uso de la morfometria en los estudios ictiolégicos ha contribuido de gran
manera a resolver problemas taxonémicos, se ha empleado para evaluar la variacion
morfolégica entre poblaciones y separar especies. Histéricamente se han utilizado
medidas relacionadas con dos ejes del cuerpo (largo y alto); sin embargo, en tiempos
recientes se ha propuesto el uso de métodos mas sofisticados, como el de cuadrilateros
contiguos y la morfometria geométrica, que permiten establecer caracteristicas
discriminantes entre poblaciones o especies y hacer la reconstrucciéon de la forma del
cuerpo de los peces (Rohlf, 1990; Zelditch et al., 2004). Esto ultimo tiene implicaciones
importantes, ya que las medidas y las formas pueden ser interpretadas desde el punto
de vista de la morfologia funcional e incluso para inferir procesos evolutivos (Strauss y
Bookstein, 1982; Strauss y Bond, 1990; Wainwright y Reilly, 1994; Zelditch et al., 2004).
El reciente refinamiento de las técnicas morfométricas ha renovado el interés de
muchos taxénomos por su uso; incluso en la escuela cladista se ha aceptado su

aplicacion para establecer relaciones filogenéticas (Wiens, 2000; Zelditch et al., 2004).

También, las herramientas estadisticas y metodoldgicas para analizar los datos
morfométricos han avanzado y mejorado notablemente. El uso cada vez mas frecuente

de técnicas multivariadas ha ayudado en la busqueda de medidas discriminantes entre



poblaciones o0 especies, igual que para conocer patrones morfolégicos de los
organismos o de piezas Oseas (Strauss y Bookstein, 1982; Bookstein et al., 1985).
Ademas, cada vez es mas habitual y necesaria la construccion de dendrogramas y
cladogramas para establecer e interpretar las relaciones de similitud y filogenéticas

entre taxa.

Es ampliamente reconocido el valor de los estudios osteolégicos en el
guehacer taxondmico, no sélo en los peces, sino en casi todos los vertebrados. Los
atributos 0seos han sido histéricamente Utiles para definir taxa, proponer hipotesis
filogenéticas y procesos evolutivos (Strauss y Bond, 1990). La diversidad de estos
trabajos es grande, se pueden encontrar aguellos donde sdlo se hace la descripcion de
esqueletos o algunas estructuras; otros donde el objetivo es buscar atributos
cualitativos Utiles para separar y reconocer especies; y algunos mas que buscan

caracteres idoneos para la construccion de filogenias.

Los trabajos osteoldgicos recientes han sido Gtiles para entender la relacién
entre la morfologia y el ambiente con la finalidad de interpretar como funcionan los
organismos en un contexto histérico y ecoldgico (Wainwright y Reilly, 1994). A traves
del tiempo se ha documentado la trascendencia que puede tener la segregacion tréfica
en la evolucién de algunos grupos de peces, y como la morfologia puede determinar la

conducta alimentaria de los organismos y sus interacciones espaciales y temporales.

La familia Profundulidae plantea interesantes problemas taxonomicos,
ecologicos y biogeogréaficos, que pueden ser abordados a través de los estudios
morfométricos y osteoldgicos antes mencionados. Los resultados que se obtengan de
los trabajos taxondémicos brindaran nuevas perspectivas de investigacion,
principalmente encaminadas al abordaje de aspectos bioldgicos y ecoldgicos de las
especies. Sin duda, toda la informacién que se pueda generar sobre este grupo de
peces sera trascendente para el disefio de estrategias de conservacion y manejo
exitosos, ante las inminentes amenazas ambientales que hay sobre los sistemas

acuaticos donde habita.



ANTECEDENTES

El conocimiento biolégico de las especies de la familia Profundulidae es muy
limitado, los trabajos publicados comprenden las descripciones originales de cada
especie, la revision taxonémica del género realizada por Miller (1955), los estudios de la
variacion genética del subgénero Profundulus y la sistematica molecular de la familia
(Doadrio et al., 1999a,b).

La revision del género (Miller, 1955) es el trabajo mas extenso y completo
conocido, en el cual se llevo a cabo un analisis de la variacion de algunos atributos
meristicos (nimero de vértebras, branquiespinas, escamas en la linea lateral y
alrededor del cuerpo, radios en las aletas dorsal, anal y pectorales) entre poblaciones
de las diez especies reconocidas hasta ese momento. Este autor determind que
Profundulus pachycephalus, P. parvipinnis, P. oaxacae, P. balsanus y P. scapularis
debian ser consideradas sin6nimos de P. punctatus; no obstante, reconocio la
necesidad de revisar mas ejemplares de P. balsanus. Defini6 que el género estaba
integrado por cinco especies biolégicamente validas, distribuidas en los grupos
punctatus (Profundulus guatemalensis y P. punctatus) y labialis (P. candalarius, P.
labialis y P. hildebrandi) (Fig. 3).

P. guatemalensis P. punctatus P. candalarius P. labialis P. hildebrandi

Grupo punctatus Grupo labialis

(Subgénero o género Profundulus) (Subgénero o género Tlaloc)

Figura 3. Relaciones filogenéticas de las especies de Profundulus propuestas por Miller (1955).



Miller (1955) describid con detalle la distribucion de los dos grupos, reportando
que las especies de punctatus son formas alopatricas de amplia distribucion; asi
Profundulus punctatus se ubica en la vertiente del Pacifico, desde el Rio Papagayo en
Guerrero, México hasta El Salvador, y en la del Atlantico desde el Rio Coatzacoalcos
hasta el Rio Chiapa en México; dicha especie se caracteriza porque sus poblaciones
muestran gran variacion morfolégica. En cambio, P. guatemalensis se distribuye desde
los rios de las tierras altas de Guatemala y El Salvador hasta el oeste de Honduras en
la vertiente del Pacifico, mientras que en la del Atlantico habita las partes altas de los

rios Motagua y Negro en Guatemala (Fig. 4).
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Figura 4. Areas de distribucién de las especies de Profundulus (de acuerdo a Miller et al., 2005)

Por su parte, el grupo labialis estd confinado a la vertiente Atlantica, siendo

Profundulus labialis la especie con mayor distribucién, ademas de que presenta una



variabilidad igual o mayor que P. punctatus, expresada por la existencia de cuatro
entidades bioldgicas en los rios de Chiapas. Por su parte, P. candalarius sélo se reporta
en los rios Grande de Comitan, Chiapas, México y Candelaria en Guatemala, mientras
que P. hildebrandi esta restringida a la cuenca de San Cristébal de las Casas, Chiapas
(Miller, 1955) (Fig. 4).

El dltimo argumenté que los procesos que dieron origen y causaron la
diversificacion de las especies del género se encuentran estrechamente relacionados
con la intensa actividad hidroldgica de la region mesoamericana ocurrida durante el
Plioceno y quiza desde el Mioceno. Durante ese tiempo hubo repetidas y considerables
fluctuaciones de los niveles de agua que favorecieron el aislamiento geografico entre
poblaciones, permitiendo su diferenciacion genética y morfolégica; ademas, considerd
que las masas montafiosas del sur de Chiapas y oeste de Guatemala, sirvieron como

islas de refugio para plantas y animales, entre ellos los peces.

Desde el trabajo de Miller (1955) nada se publicO sobre taxonomia y
sistematica de este grupo de peces, y es hasta 1999 cuando Doadrio et al. (1999a,b) y
colaboradores realizaron una investigacion sobre la variacion genética y taxondmica de
lo que consideraron el subgénero Profundulus (grupo punctatus). En ese trabajo se
argumento sobre la necesidad de establecer los limites genéticos entre las especies y
determinar sus relaciones filogenéticas para robustecer las hipotesis acerca del tiempo
y los patrones involucrados en la diversificacion del género. Para esto, analizaron la
variacion aloenzimatica entre poblaciones del subgénero Profundulus, encontrando que

la plasticidad fenotipica de las poblaciones tenia un sustento genético.

En dicho estudio se estableciéo que la variacion morfolégica observada en P.
punctatus aparentemente esta soportada por bases genéticas, debido a que algunas
poblaciones mostraron diferencias moleculares importantes y suficientes para ser
consideradas taxa independientes. Por ello, Profundulus oaxacae fue considerada
como una especie con validez taxondmica; también se propuso la existencia de dos

especies nuevas no descritas, una de ellas procedente del Istmo de Tehuantepec y la



otra de la regién Mixteca Oaxaquefia, igualmente se ubicé a P. balsanus como sinénimo
de P. punctatus. Con estos resultados, el nimero de especies en el grupo punctatus
pasaria de dos a cinco (P. guatemalensis, P. punctatus, P, oaxacae, P. sp. nov. 1y P.

Sp. nov. 2).

También, establecieron que P. guatemalensis y P. punctatus no son las
especies mas primitivas, en su lugar proponen que P. oaxacae y P. sp. novl. de la
region Mixteca, deben ser consideradas las precursoras debido a que mostraron los
niveles més altos de divergencia genética. No lograron construir un arbol filogenético
confiable debido al nimero limitado de caracteres estudiados. Se corroboro que la edad
aproximada del género es del Plioceno y Mioceno, se encontré que la distribucion
geografica del subgénero Profundulus puede ser consecuencia del levantamiento de las
montafias que separan los rios de las vertientes Pacifica y Atlantica (Doadrio et al.,
1999a).En un siguiente trabajo de Profundulus (Doadrio et al., 1999b), se propuso la
sistematica molecular de la familia con base en la secuenciacibn de genes
mitocondriales y la electroforesis de aloenzimas. Se corroboré la existencia de nueve
especies incluidas en dos grupos, definidos ahora como los géneros Profundulus y
Tlaloc. Con respecto a las relaciones filogenéticas se obtuvo que en el género Tlaloc,
Tlaloc hildebrandi es la especie basal, en tanto T. candalarius y T. labialis constituyen
un grupo hermano. Mientras que en el género Profundulus el primer clado esti
conformado por P. oaxacae, una especie nueva del rio Tehuantepec y P. punctatus, y el
segundo por P. guatemalensis y una especie nueva de la regién Mixteca. Las relaciones

entre P. balsanus y P. guatemalensis no fueron satisfactoriamente resueltas (Fig. 5).
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Figura 5. Relaciones filogenéticas de las especies de Profundulus propuestas por Doadrio et al.
(1999).

Miller et al. (2005), en su libro sobre peces dulceacuicolas mexicanos,
consideraron que no hay evidencias suficientes para validar a la familia Profundulidae,
por lo que coloca al género Profundulus como miembro de la familia Cyprinodontidae.
Del mismo modo rescatan de la sinonimia a P. oaxacae, antes reconocido como P.
punctatus. Su distribucion se limita a la vertiente del Pacifico, en las partes altas de la
cuenca del Rio Verde en Oaxaca. De esta manera, actualmente se reconocen seis

especies validas para el género.

Es evidente que la problematica taxondmica de Profundulus aun esta lejos de
ser resuelta, por lo que se ha hecho un llamado al uso de herramientas nuevas para
determinar el nimero real de especies y sus limites de variacion morfologica, asi como
sus relaciones de parentesco. Entre las sugerencias destacan efectuar analisis
morfométricos y osteoldgicos de las especies, mismas que han sido de enorme utilidad
desde hace mucho tiempo en ictiologia. Con el desarrollo de nuevos métodos

estadisticos y de programas computacionales, este tipo de estudios se han visto
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beneficiados, brindando nuevas perspectivas de investigacion, como lo demuestran los

trabajos desarrollados con diversos grupos icticos.

Existen trabajos con peces mexicanos donde los datos morfométricos y
osteolégicos se han analizado a través de técnicas estadisticas modernas, con el
objetivo de establecer los limites y patrones de variacion intra e interespecifica. Como
ejemplo se pueden citar los realizados con Notropis sallaei (Chernoff y Miller, 1981)
(Aztecula sensu Miller et al., 2005), Gambusia yucatana (Greenfield, 1985), Lampetra
(Lyons et al., 1996), Astyanax (Paulo, 1994; Schmitter-Soto, 1998) y Eugerres
(Gonzalez-Acosta, 2005), en los cuales se hicieron analisis de la variacion morfoldgica
de poblaciones geograficamente aisladas con el objetivo de precisar su estatus
taxonomico. Otro tipo de aplicaciones tiene que ver con la descripcion de especies,
como la realizada con Allodontichthys polylepis (Rauchenberger, 1988) y Chirostoma
contrerasi (Barbour, 2002), donde a partir de la técnica de cuadrilateros contiguos
(Strauss y Bookstein, 1982) y estadistica multivariada se encontraron medidas
discriminantes y diagnosticas para cada una de ellas. El establecimiento de las
relaciones filogenéticas y de similitud se ha hecho también con datos morfométricos y
osteologicos, como lo ejemplifica el trabajo realizado con especies del género Algansea
(Jensen y Barbour, 1981).

Recientemente, los atributos morfolégicos y osteolégicos han cobrado valor
para explicar la diversificacion de algunos grupos de peces a partir de interacciones
ecologicas. En esta perspectiva se considera que los peces pueden presentar
modificaciones morfolégicas y tréficas que se interpretan como caracteristicas
importantes para reducir la competencia por los recursos (hébitat y alimento) (Schoener,
1974; Gatz, 1979). En peces mexicanos se pueden mencionar los trabajos realizados
con las especies de Chirostoma (Mendia sensu Miller et al., 2005), donde a partir del
analisis morfométrico de estructuras relacionadas con la alimentacién y la forma del
cuerpo se busca explicar la convivencia simpatrica de algunas especies y sus
implicaciones evolutivas (Rodriguez-Ruiz y Granado-Lorencio, 1987, 1988; Gonzélez,

2001; Soria-Barreto y Paulo-Maya 2005). En este mismo sentido también se ha utilizado
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el método de morfometria geométrica para analizar algunas especies del género
Poecilia (Hankison et al., 2006).

Ademas, los caracteres morfoldgicos han documentado la plasticidad fenotipica
de algunas especies de peces que les facilitan su adaptacion a condiciones
ambientales cambiantes. Los ciclidos son otro grupo de peces que tradicionalmente ha
servido para ejemplificar la diversificacidon a partir del polimorfismo tréfico. Entre las
especies mexicanas que han servido de evidencia estan Herichthys cyanoguttatum
(Sage y Selander, 1975; Kornfield et al., 1982), Herichthys minckleyi (Swanson et al.,
2003) y los géneros Astatheros, ‘Cichlasoma’, Herichthys, Paraneetroplus, Paratheraps,

Petenia y Thorichthys (Husley y Garcia de Ledn, 2005).

A pesar de que existen grandes avances metodoldgicos y analiticos en
ictiologia, aun existen multiples grupos que han sido poco estudiados, como es el caso
del género Profundulus, el que por sus caracteristicas biologicas, ecoldgicas, evolutivas
y biogeograficas representa una excelente oportunidad para emplear estas nuevas

herramientas.
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JUSTIFICACION

En los trabajos publicados sobre la familia Profundulidae se denota que adn
guedan muchas dudas y problemas taxondmicos por resolver. Uno de los mas
importantes es el desconocimiento acerca del nimero de especies y si éstas deben ser
integradas en los grupos punctatus y labialis, descritos por Miller (1955), o en los
subgéneros o géneros Profundulus y Tlaloc, que aunque antiguos fueron retomados por
Doadrio et al. (1999a,b). Para resolver estos aspectos se hace necesario efectuar un
andlisis morfoldgico detallado que complemente los resultados moleculares; asimismo,
es indispensable conocer la variacion presente entre las diversas poblaciones, con
énfasis en las de P. punctatus y P. labialis, que son las especies de mayor distribucion y
gran variacion fenotipica, en las que ademas se cree pueden estar incluidas formas
desconocidas. También, se deben incluir poblaciones de P. balsanus, ya que en los
estudios previos se han revisado pocos ejemplares y existe la posibilidad de que pueda

ser una especie valida y no sindbnimo de P. punctatus.

Otro aspecto no resuelto es el establecimiento de las relaciones filogenéticas
intraespecificas, lo cual resulta l6gico si se considera que no se ha llegado a establecer
la diversidad especifica dentro del género. Hasta el momento sélo se sabe de la
existencia de los grupos punctatus y labialis (Miller, 1955). El primer grupo se considera
representado por dos especies hermanas, P. punctatus y P. guatemalensis, las cuales
son ancestros de las especies del segundo grupo, donde la especie basal es P.
hildebrandi, en tanto que P. labialis y P. candalarius son las mas recientes. No obstante,
los trabajos de Doadrio et al. (1999a,b) ponen en tela de juicio las relaciones
taxondmicas, dada la existencia de dos formas nuevas, ademéas de la validez de P.

oaxacae dentro del grupo punctatus.

En sus trabajos, tanto Miller (1955) como Doadrio et al. (1999a,b), han
reconocido las limitaciones de algunos de sus resultados y hacen referencia a la
necesidad de revisar y analizar mas caracteres que corroboren o refuten sus hipétesis.

En casos semejantes, los atributos empleados con mayor frecuencia para resolver
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estos problemas son los osteolégicos, dado que brindan la posibilidad de construir
hipotesis filogenéticas, o bien suponer el tipo de procesos ecoldgicos y/o histéricos que

permitieron la diversificacion de los taxa.

Por otra parte, resulta indispensable avanzar en el conocimiento taxonémico de
la familia Profundulidae, partiendo del hecho de que el habitat de algunas especies o
poblaciones se encuentra en continuo deterioro, principalmente debido a las actividades
antropogeénicas, tal es el caso de P. hildebrandi, considerada en peligro de extincion
(SEMARNAT, 2002) y el de algunas poblaciones de P. oaxacae. También se ha
demostrado que algunas especies, como Profundulus labialis, puede ser usadas como
indicadores de ambientes de buena calidad, ya que su presencia se relaciona con

ambientes poco alterados, con buena calidad de agua y vegetacion riparia abundante.

Desde el punto de vista biogeografico, los estudios taxonémicos de
Profundulus pueden ayudar a explicar los patrones y procesos de diversificacion de
otros grupos de peces, como los ciclidos y pecilidos, debido a que es uno de los taxa
mas antiguos y con mayor distribucibn en Mesoamérica, particularmente en el sur y

sureste de México.

Es importante sefalar que los trabajos de investigacidn sobre este taxon,
cualquiera que sea su indole, deben llevarse a cabo en corto plazo, de lo contrario se
estara enfrentando el problema generalizado en México y en el planeta, de la
desaparicion de la diversidad bioldgica, ahora con un grupo de peces representativo de

Mesoameérica.
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HIPOTESIS

La enorme variacion morfolégica que poseen los componentes del género
Profundulus ha provocado imprecision para establecer el nimero de especies que lo
conforman, asi como de sus relaciones de parentesco, lo que ha generado cambios
taxonomicos y sistematicos constantes. Por ello, se espera que los atributos
morfométricos y osteoldgicos manifiesten diferencias importantes entre las especies,
que permitirAn establecer caracteristicas discriminantes, determinar patrones

morfologicos y establecer sus relaciones filogenéticas.

16



OBJETIVO GENERAL

Analizar la variacion morfolégica y osteolégica del género Profundulus, para
establecer la identidad taxondémica de las especies del género, sus relaciones de
similitud y filogenéticas. Asimismo, determinar sus posibles implicaciones en los

procesos de diversificacion y evolucion del grupo.

OBJETIVO PARTICULARES

1. Conocer y comparar los patrones de variacion morfolégica de las especies del

género Profundulus.

2. Buscar las caracteristicas morfométricas discriminantes entre las especies del

género Profundulus.

3. Establecer las relaciones de similitud morfoldgica entre las especies del género

Profundulus.

4. Comparar las piezas 6seas y buscar caracteristicas cualitativas discriminantes

entre las especies del género Profundulus.

5. Establecer las relaciones filogenéticas del género Profundulus a partir de los

caracteres osteoldgicos.
6. Analizar desde el punto de vista ecomorfologico la importancia de las

diferencias morfoldgicas y osteoldgicas, asi como su importancia en la diversificacion y

evolucion del grupo.
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MATERIAL Y METODOS

Obtencién del material biolégico

El material bioldgico se obtuvo a través de colectas en localidades registradas
en trabajos previos y visitas a colecciones nacionales e internacionales. Las colecciones
de las cuales se estudiaron ejemplares fueron la Coleccion Nacional de Peces (CNP-
UNAM), Coleccién Nacional de Peces Dulceacuicolas Mexicanos (ENCB-IPN), Museo
de Zoologia de la Universidad de Ciencias y Artes de Chiapas (MZ-UNICACH),
Coleccion de Peces de El Colegio de la Frontera Sur, San Cristébal (ECOSC),
University Michigan Museum of Zoology (UMMZ) y el Centro Interdisciplinario de
Investigacion para el Desarrollo Integral Regional, IPN, Oaxaca (CIDOAX). La
determinacién de los organismos fue corroborada con las claves de Alvarez (1970),
Miller (1955) y Miller et al. (2005).

Para la captura de los organismos se utilizaron chinchorros charaleros de 2 m
de largo, 1 m de altura y luz de malla de 5 mm, asi como atarrayas de 2 m de altura y
10 mm de luz de malla. Los ejemplares fueron fijados en formalina al 10% para ser
transportados al laboratorio, posteriormente se lavaron con agua corriente y se
preservaron definitivamente en alcohol al 70%. La determinacién se llevé a cabo con el
uso de las claves de Miller (1955), Alvarez (1970) y Miller et al. (2005). Todo el material
colectado fue depositado en la Coleccién de Peces del Colegio de la Frontera Sur, San
Cristébal (ECOSC).

Los nimeros de catalogo y la cantidad de ejemplares empleados, sefialados
entre paréntesis, son: Profundulus candalarius ECOSC 3997 (19), 3998 (10); Mz-
UNICACH 66 (8), 14 (13); P. hildebrandi ECOSC 2820 (3), 2821 (1), 3824 (2), 3825 (1),
3826 (4), 3827 (10), 3828 (8), 3829 (3), 3830 (2), 3831 (1), 3832 (1), 3834 (1), 3835 (2),
3838 (3), 3839 (1), 3924 (2), 3925 (2), 3926 (2), 4007 (1); P. labialis ECOSC 3927 (39),
3991 (11); P. punctatus ECOSC 3985 (20); ENCB-IPN 5599 (10), 5601 (10); CNP 9139
(10); P. guatemalensis UMMZ 775 (9), 812 (2), 3949 (9), 6681 (7), 6683 (8), 6685 (1),
6691 (9), 6701 (2), 8450 (3); P. oaxacae CIDOAX 186 (10), 187 (20), 188 (20).
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Anélisis morfométrico

Se utilizaron 50 ejemplares adultos hembras y machos por especie (300 en
total), con tallas de 40 a 100 mm de longitud patron (LP). Con el empleo de un vernier
electronico con una precision de 0.01 mm se tomaron de cada ejemplar 11 de las
medidas “tradicionales” propuestas por Hubbs y Lagler (1958): 1. Longitud cefélica, 2.
Longitud de la boca, 3. Diametro ocular, 4. Distancia interorbital, 5. Distancia predorsal,
6. Altura maxima del cuerpo, 7. Altura del pedunculo caudal, 8. Ancho de la cabeza, 9.

Distancia interpectoral, 10. Ancho de la boca y 11. Longitud del hocico (Fig. 6).

Figura 6. Medidas tradicionales utilizadas para el andlisis morfométrico. Ver nUmeros en el

texto.

De la misma manera se tomaron 21 medidas, siguiendo la metodologia de
cuadrilateros contiguos propuesta por Strauss y Bookstein (1982): 1. Margen anterior
del premaxilar a la articulacion del cleitro, 2. Articulacion del cleitro al origen de la aleta
pélvica, 3. Margen anterior del premaxilar al origen de la aleta pélvica, 4. Cleitro al
occipucio, 5. Margen anterior del premaxilar al occipucio, 6. Occipucio al origen de la
aleta pélvica, 7. Origen de la aleta pélvica al origen de la aleta anal, 8. Occipucio al
origen de la aleta anal, 9. Origen de la aleta pélvica al origen de la aleta dorsal, 10.
Occipucio al origen de la aleta dorsal, 11. Origen de la aleta dorsal al origen de la aleta
anal, 12. Base de la aleta anal, 13. Origen de la aleta dorsal a la insercién posterior de

la aleta anal, 14. Origen de la aleta anal a la insercidn posterior de la aleta dorsal, 15.
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Base de la aleta dorsal, 16. Insercion posterior de la aleta dorsal a la insercion posterior
de la aleta anal, 17. Insercion posterior de la aleta anal al radio inferior de la aleta
caudal, 18. Insercion posterior de la aleta dorsal al radio ventral de la aleta caudal, 19.
Insercién posterior de la aleta anal al radio dorsal de la aleta caudal, 20. Insercion
posterior de la aleta dorsal al radio dorsal de la aleta caudal, 21. Radio dorsal de la aleta

caudal al radio ventral de la aleta caudal (Fig. 7).

Figura 7. Medidas cruzadas utilizadas para el analisis morfométrico. Ver nimeros en el texto.

Las 32 medidas fueron tomadas del lado izquierdo, y con el propésito de
reducir el factor alométrico causado por la diferencia en el tamafio de los ejemplares
(Crisci y Lopez Armengol, 1983) se expresaron en porcentaje con respecto a la longitud
patrén. Posteriormente, todas las medidas fueron transformadas a logaritmos base diez,
y por separado (medidas lineales y cruzadas) se usaron en los analisis de variables
canonicas (AVC) (StatSofst, 1995).

Con esto se determiné si las medidas morfologicas utilizadas son eficientes
para clasificar a los individuos, separar a las especies y conocer patrones de variacion
morfologica. A partir de la matriz de coeficientes obtenida de los AVC se encontrd
cuales son las medidas mas importantes para predecir los grupos, mismas que se
identificaron por sobrepasar el valor absoluto 0.3 (Catena et al., 2003). A ellas se les
aplicé un andlisis de varianza (ANVA), con un nivel de significancia de 0.05 y la prueba
de DHS (Diferencia Honestamente Significativa) de Tukey, (SPSS, 2002) con la

finalidad de confirmar la presencia de diferencias interespecificas estadisticamente
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significativas. Posteriormente, con estas medidas discriminantes expresadas en
proporciones se construyeron diagramas de caja, donde se grafic6 la media y
desviacion estandar (SPSS, 2002).

Para establecer las relaciones de similitud morfoldgica y las diferencias entre
las especies se hizo un analisis de agrupamiento empleando las matrices de distancia
cuadratica de Mahalanobis obtenidas de los AVC y el método de ligamiento promedio
(UPGMA) (StatSoft, 1995).

Con las medidas cruzadas expresadas en proporciones y transformadas a
logaritmo base diez se hizo la reconstruccion de las formas del cuerpo de las seis
especies siguiendo la metodologia de los cuadrilateros contiguos de Strauss y
Bookstein (1982).

Analisis osteoldgico

Para el andlisis osteoldgico se seleccionaron diez ejemplares sexualmente
maduros (hembras y machos) de cada especie, con excepcion de Profundulus
guatemalensis, de la cual sdélo se dispuso de dos organismos. Los numeros de catalogo
y de ejemplares empleados, sefialados entre paréntesis, son: Profundulus candalarius
ECOSC 3997 (6), 3998 (4); P. guatemalensis UMMZ 166681 (2); P. hildebrandi ECOSC
2820 (1), 2821 (1), 4007 (8); P. labialis ECOSC 3927 (10); P. oaxacae CID-OAX 187
(5), 188 (5); P. punctatus ECOSC 3985 (10).

Los organismos fueron descamados y eviscerados, para posteriormente ser
procesados siguiendo la técnica de transparentacion y tincion de Hollister (1934). Con el
uso de una lupa estereoscopica marca Zeiss se realiz0 una revision general del
esqueleto para conocer la variacion intraespecifica y seleccionar que estructuras serian

posteriormente analizadas.

Se desarticularon 16 piezas 6seas del lado izquierdo, 14 ubicadas en el craneo

(lacrimal, premaxilar, maxilar, dentario, articular, autopalatino, mesopterigoide,
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cuadrado, simpléctico, hiomandibular, preopercular, opercular, interopercular,
subopercular y vomer) y una de la cintura pélvica (basipterigio). Ademas se observaron
algunas caracteristicas de vértebras, radios y espinas. De cada pieza se realizaron
dibujos con el empleo de una camara clara Zeiss y se analiz6 su variacion

intraespecifica para buscar atributos cualitativos discriminantes entre las especies.

Analisis filogenético

A partir de las diferencias osteoldgicas observadas en el presente estudio y
algunas morfologicas mencionadas por Miller (1955) se realiz6 el analisis filogenético de
las seis especies siguiendo la metodologia cladista. Se empled el paquete Phylip
(version 3.65; Felsenstein, 2004), con los programas Clique y Mix con el método de
parsimonia de Wagner. Los caracteres fueron codificados y polarizados utilizando un
grupo externo hipotético, que se construyd a partir de las caracteristicas publicadas en
los estudios de Parenti (1981) y Costa (1998), donde los caracteres ancestrales fueron

codificados con 0 y los derivados con 1.

Analisis ecomorfologico

De los patrones morfolégicos encontrados en los andlisis de discriminantes, se
seleccionaron aquellas especies representativas de cada uno de ellos. Estos se
analizaron desde una perspectiva ecomorfoldgica, con el objetivo de establecer si existe
alguna relacién de la forma del cuerpo y estructuras alimentarias con el ambiente y el
tipo de dieta. Para esto se hicieron los analisis de morfometria geométrica, morfometria

de estructuras anatoémicas relacionadas con la alimentacion y de la dieta.

Morfometria geométrica

Se tomaron fotografias de 20 individuos de cada especie (hembras y machos
adultos, lado izquierdo) con el empleo de una camara digital (Sony DSC-S40), en cada
fotografia se digitalizaron 17 puntos homologos de anclaje (“landmarks”) (Fig. 8),
representados en coordenadas (X, y), obteniéndose una matriz de coordenadas para
cada especie (TPSDig2 version 2.05).
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Figura 8. Puntos de anclaje “landmarks” utilizados para el andlisis de morfometria geométrica.

Los puntos de anclaje son: 1. Punta de la maxila superior, 2. Punta posterior de
la cresta occipital, 3. Insercion anterior de la aleta dorsal, 4. Insercién posterior de la
aleta dorsal, 5. Insercion dorsal de la aleta caudal, 6. Insercion media de la aleta caudal,
7. Insercion ventral de la aleta caudal, 8. insercion posterior de la aleta anal, 9. Insercion
anterior de la aleta anal, 10. Insercion de la aleta pélvica, 11. Insercion ventral de la
aleta pectoral, 12. Insercion dorsal de la aleta pectoral, 13. Borde dorsal del opérculo,
14. Borde dorsal del preopérculo, 15. Punto medio del ojo, 16. Comisura de la boca, 17.

Margen anterior del cleitro.

Después, para remover las diferencias en tamafio, orientacién y posicion de los
individuos se hizo la superimposicibn de las coordenadas a través del analisis
generalizado de Procrustes. Asi mismo, se transformaron las coordenadas originales en
variables de forma, para generar una configuracion de consenso por especie
(CoordGen6f, IMP; Sheets) (Rohlf y Slice, 1990; Rohlf, 1999).

Con las configuraciones de consenso se obtuvieron los “partial warps”, se
visualizé la deformaciéon de las formas (“thin plate spline”) y se hizo un analisis de
variables canodnicas (CVAGen6m, IMP). A partir del ACV se generaron las distancias
cuadraticas de Mahalanobis entre los centroides de los grupos para estimar las

diferencias entre las formas usando la T? de Hotelling con el ajuste de Bonferroni (Past
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version 1.66; Hammer et al., 2007). Con la matriz de distancia de Mahalanobis se hizo
un dendrograma utilizando el método de ligamiento UPGMA para establecer las
relaciones de similitud entre las formas (Rohlf y Slice, 1990; Rohlf, 1999; StatSoft,
1995).

Morfometria de las branquiespinas

Se extrajo el primer arco branquial de 10 individuos de cada especie, se tifieron
con una solucion de hidroxido de potasio al 3% y alizarina. Posteriormente con una
camara clara se hicieron dibujos de cada uno, con su respectiva escala. Los dibujos
fueron escaneados para posteriormente ser digitalizados. De las 10 primeras
branquiespinas de la rama inferior se tomaron las medidas de ancho, alto y espacio
interbranquial (Fig. 9) (TPSDig2 versién 2.05; Rohlf, 2004).

Rama superior

Altura de la
branquiespina

Distancia
interbranquiespin

Rama inferior

Ancho de la
branquiespina

Figura 9. Medidas tomadas del primer arco branquial de P. hildebrandi, P. labialis y P.

punctatus.

Cada medida fue expresada en porcentaje con respecto a la longitud cefalica y
se obtuvo un promedio de cada medida por individuo. Los promedios fueron
transformados a logaritmo base diez y posteriormente comparados por medio de un
analisis de varianza (ANVA) y una prueba de Tukey para establecer diferencias

significativas entre las especies (SPSS, 2002).
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Posicion de la boca

A partir de las imagenes utilizadas para el andlisis de morfometria geométrica
se determinoé la posicién de la boca de 20 individuos. Esto se hizo midiendo el angulo
formado por la linea horizontal que pasa por la comisura de la boca y el punto medio de
la insercion de la aleta caudal, y la linea que va del punto anterior de la orbita ocular al
punto anterior de la maxila superior (Winemiller, 1991) (TPSDig2 version 2.05). Mas
tarde, los valores se transformaron a logaritmo base diez y se compararon por pares

con la prueba de T para muestras independientes (SPSS, 2002).

Andlisis de la dieta

Se seleccionaron 20 individuos de cada especie, de aproximadamente la
misma talla, y se les extrajo el aparato digestivo. Con un vernier electronico de precision
(0.01 mm) se tom¢ la longitud patrén del organismo y la longitud total del estomago-
intestino, posteriormente estos valores fueron transformados a logaritmo base diez. Los
cuales fueron graficados para observar la relacién longitud patron y longitud del
intestino por especie (SPSS, 2002).

El andlisis del contenido estomacal, se realiz6 del estbmago y los dos tercios
anteriores del intestino, se utilizé6 el método de porcentaje de composicidbn en niamero
(que expresa el porcentaje de cada articulo alimentario con respecto a toda la dieta)
(Hyslop, 1980; Wootton, 1990). Los componentes alimentarios se clasificaron en cinco

categorias y su determinacion taxonémica se llevo a cabo a nivel de orden.

Variables ambientales y habitat

Se realizé una breve descripcion de los habitat de las especies a partir de datos
tomados en los sitios de colecta, los cuales fueron: oxigeno disuelto, conductividad,
salinidad, pH, temperatura, velocidad de corriente, tipo de sustrato, profundidad,
anchura del rio y presencia de vegetacion riberefia y sumergida. Los parametros
relacionados con la calidad del agua se tomaron con un conductimetro y potenciémetro

portatiles marca Hach (modelo sesion5 y sesionl respectivamente) y un flujdmetro
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marca Flowatch. Ademas, esta informacion fue complementada con datos previamente
publicados (Miller, 1950, 1955; Miller et al., 2005; Velazquez-Velazquez, y Schmitter-
Soto, 2004).
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RESULTADOS

Analisis morfométrico

La longitud patrén promedio de los ejemplares utilizados para este
analisis oscilé entre los 52 y 69 mm, siendo P. candalarius la especie con los
individuos mas pequefos, seguido de P. guatemalensis, P. oaxacae, P. punctatus,
P. labialis y P. hildebrandi (Cuadro 1). A pesar de que existieron diferencias entre
las tallas promedio de los ejemplares, todos fueron sexualmente maduros, por lo

gue se consideraron adultos.

Cuadro 1. Valores maximos, minimos y promedio de longitud patrén de los ejemplares de

Profundulus utilizados en el andlisis morfométrico (mm).

P. P. P. P. P P.
candalarius hildebrandi guatemalensis labialis oaxacae punctatus
Maximo 68.03 99.08 75.51 85.24 78.46 74.58
Minimo 41.14 48.14 43.40 50.78 42.33 46.98
Promedio 52.01 69.17 56.60 63.46 59.11 60.22

Medidas tradicionales

A partir del andlisis de discriminantes con las medidas tradicionales se
encontré que las dos primeras variables candnicas (AVC) explicaron el 86% del
total de la variacion entre las especies (1=54% y 11=32%), estos ejes son
estadisticamente diferentes (Lambda de Wilk's=0.00862, F (s51318=42.967,
p<0.0000). La matriz de clasificacion mostrd que el 87% de los organismos estuvo
correctamente asignado a la especie correspondiente (P. candalarius 80%, P.
guatemalensis 82%, P. hildebrandi 100%, P. labialis 90%, P. oaxacae 86% y P.
punctatus 84%).

En la matriz de coeficientes del AVC aparece que las medidas mas

importantes para la separacion de las especies en la primera variable canodnica

son: 11. Longitud del hocico (0.482), 3. Didmetro ocular (0.456), 6. Altura maxima
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del cuerpo (0.319), 8. Ancho de la cabeza (-0.533) y 4. Distancia interorbital (-
0.667); mientras que en la segunda variable fueron: 7. Altura del pedunculo caudal
(0.434), 8. Ancho de la cabeza (0.394), 6. Altura méaxima del cuerpo (0.359), 1.
Longitud ceféalica (-0.357), 2. Longitud de la boca (-0.411) y 10. Ancho de la boca
(-0.423) (Cuadro 2).

Cuadro 2. Matriz de coeficientes del analisis de discriminantes (AVC) a partir de las

medidas tradicionales. En negritas se sefialan los eigenvalores de as medidas mas

importantes.

MEDIDA VARIABLE CANONICA | VARIABLE CANONICA ||
1. Longitud cefalica -0.167 -0.357
2. Longitud de la boca -0.158 -0.411
3. Didmetro ocular 0.456 0.022
4. Distancia interorbital -0.667 0.28
5. Distancia predorsal 0.229 -0.182
6. Altura maxima del cuerpo 0.319 0.36
7. Altura del pedunculo caudal -0.015 0.434
8. Ancho de la cabeza -0.533 0.394
9. Distancia interpectoral -0.189 0.055
10. Ancho de la boca 0.001 -0.423
11. Longitud del hocico 0.482 -0.255

En la representacion grafica de las dos primeras variables se observé que
en el extremo positivo de la primera P. candalarius y P. labialis poseen los valores
mas altos de altura maxima del cuerpo, altura del pedinculo caudal y diametro
ocular, y los menores del ancho de la cabeza y distancia interorbital; hacia la
region negativa se encuentra las especies con los valores contrarios, P.
hildebrandi, P. oaxacae, P. guatemalensis, P. punctatus respectivamente. Por otra
parte, en la region positiva de la segunda variable se observa basicamente a todos
los organismos de P. punctatus y P. labialis con los valores mas grandes en altura
maxima del cuerpo y ancho de la cabeza, asi como los valores mas pequefios de
longitud cefélica, ancho y longitud de la boca, en tanto que hacia la parte negativa
se ubican las especies con los valores inversos, P. guatemalensis, P. candalarius,

P. oaxacae y P. hildebrandi. (Fig. 10).
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Raiz 2

Raiz 1

& P. candalarius ®mP. guatemalensis A P. hildebrandi OP. labialis X P. oaxacae @ P. punctatus

Figura 10. Gréfica de las dos primeras variables canodnicas obtenidas del analisis de

discriminantes con las medidas tradicionales.

A partir de las distancias cuadraticas de Mahalanobis se encontr6 que las
diferencias entre las seis especies son significativas (p<0.0001) (Cuadro 3).
Mientras que las relaciones de similitud mostraron que existen dos grupos
principales, uno conformado por P. labialis y P. candalarius, y otro en donde las
especies mas parecidas son P. punctatus y P. guatemalensis, que se unen
posteriormente a P. oaxacae y P. hildebrandi en este orden (Fig. 11).

Cuadro 3. Matriz de distancias cuadraticas de Mahalanobis de las medidas tradicionales.

P. P. P. P. P. P.
candalarius guatemalensis hildebrandi labialis oaxacae punctatus

P. candalarius 0 31.05 28.07 8.05 30.39 40.34

P. guatemalensis 0 25.6 35.78 8.13 5.29

P. hildebrandi 0 42.36  20.06 41.92

P. labialis 0 37.58 41.48

P. oaxacae 0 16.88

P. punctatus 0
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Figura 11. Dendrograma de las especies de Profundulus obtenido con las medidas

tradicionales a partir del método de agrupamiento UPGMA.

El ANVA realizado con las nueve medidas que presentaron las mayores
cargas en el AVC reveld que existen diferencias estadisticamente significativas
entre por lo menos un par de especies. El analisis de DHS Tukey indic6 que la
longitud de la boca (2) permite distinguir a P. labialis, P. candalarius, P. punctatus
y P. hildebrandi; la longitud cefalica (1) a P. labialis, P. candalarius y P. punctatus;
el ancho de la boca (10) a P. labialis y P. candalarius; la distancia interorbital (4),
la altura maxima del cuerpo (6), la altura del peddnculo caudal (7), el ancho de la
cabeza (8) y la longitud del hocico (11) a P. hildebrandi y el diametro ocular (3) a

P. candalarius (Cuadro 4).
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Cuadro 4. Medidas tradicionales discriminantes y valores de F obtenidos del ANVA en las

especies de Profundulus con P< 0.001, n=50.

MEDIDA F ESPECIE

1. Longitud cefélica 76.023 P. candalarius, P. labialis y P. punctatus

2. Longitud de la boca 132.181 P. candalarius, P. hildebrandi, P. labialis y P. punctatus
3. Diametro ocular 11.97 P. candalarius

4. Distancia interorbital 154.374 P. hildebrandi

6. Altura maxima del cuerpo 56.909 P. hildebrandi

7. Altura del pedunculo caudal  44.49 P. hildebrandi

8. Ancho de la cabeza 149.203 P. hildebrandi

10. Ancho de la boca 149.088 P. candalarius y P. labialis

11. Longitud del hocico 39.461 P. hildebrandi

Los diagramas de caja de las nueve medidas tradicionales expresadas en
proporciones, donde se evidencian con mayor claridad las diferencias entre las
especies. Con respecto a la longitud de la boca se encontré que P. hildebrandi
presenta los valores mayores y los menores P. labialis. La mayor la longitud
cefélica es la de P. oaxacae, P. guatemalensis y P. hildebrandi, reduciéndose
notablemente en P. candalarius y P. labialis. EI ancho de la boca también fue
menor en P. labialis y P. candalarius, mientras que aumento considerablemente en
P. hildebrandi y P. oaxacae. La distancia interorbital mas pequefia se observé en
P. labialis y P. candalarius, mientras que las mas grandes se presentaron en P.
guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus. La altura del cuerpo y del pedunculo
caudal fue claramente menor en P. hildebrandi, mientras que P. labialis fue la
especie mas alta y P. punctatus mostro la mayor altura del pedunculo caudal. La
cabeza mas ancha fue la de P. punctatus, P. guatemalensis y P. oaxacae,
reduciéndose notablemente en P. candalarius y P. labialis. Por ultimo, el hocico
mas largo se presentd en P. hildebrandi y el mas corto en P. punctatus, P.

candalarius y P. labialis (Cuadro 5, Fig. 12).
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Cuadro 5. Valores maximos, minimos y promedios de las medidas tradicionales

discriminantes, expresadas en porcentaje con respecto a la longitud patréon.

P. P. P. P. P. P.
MEDIDA candalarius | guatemalensis | hildebrandi labialis oaxacae punctatus
1. Longitud 28.89 30.11 30.7 27.31 31.37 29.63
cefélica 24.89 26.74 25.84 24.43 26.02 25.85
26.71 28.47 28.18 25.57 28.76 27.39
2. Longitud de 7.12 7.86 9.40 6.29 9.31 7.89
la boca 5.47 6.42 6.17 4.80 6.12 5.60
6.19 6.99 7.64 5.59 7.22 6.47
3. Diametro 8.05 7.81 8.03 7.48 8.20 7.59
ocular 6.04 5.39 5.57 6.11 5.60 5.89
7.20 6.82 6.60 6.61 6.66 6.62
4. Distancia 13.36 15.2 14.32 12.76 14.49 14.58
interorbital 10.51 12.46 11.85 11.4 12.92 12.97
12.12 13.86 12.87 12.01 13.7 13.74
6. Altura 31.46 31.90 28.38 32.34 32.36 35.83
maxima 25.53 25.58 20.79 27.52 26.65 25.73
28.52 28.98 25.24 30.08 29.50 28.78
7. Altura del 15.40 16.54 14.99 15.05 15.97 16.89
pedunculo 12.08 13.83 11.78 13.39 12.64 13.63
caudal 14.16 14.99 13.38 14.23 14.40 15.22
8. Ancho de la 23.48 22.22 20.26 18.99 21.84 23.45
cabeza 15.50 18.31 16.80 15.35 17.29 19.07
17.31 20.45 18.64 17.22 20.14 20.85
10. Ancho de 11.46 12.07 13.67 10.23 13.82 12.31
la boca 8.60 10.10 9.25 7.98 10.60 9.50
9.75 11.06 11.72 9.32 11.97 10.84
11. Longitud 10.83 10.65 16.35 9.81 11.98 10.3
del hocico 8.31 7.34 9.05 8.39 8.48 8.13
9.22 9.51 10.5 8.97 9.73 9.22
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Figura 12. Diagramas de caja de las medidas tradicionales discriminantes en Profundulus,

mostrando los cuantiles 25, 75 y mediana. Donde c= P. candalarius, g= P. guatemalensis,

h= P. hildebrandi, I= P. labialis, o= P. oaxacae, p= P. punctatus.
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Medidas cruzadas

Del andlisis de discriminantes con las medidas cruzadas se obtuvo que
las primeras dos variables candnicas explicaron el 89% del total de la variacién
entre las especies (I=57% vy 11=32%), estas variables son estadisticamente
diferentes (Lambda de Wilk's=0.00334, F (105,1344=28.289, p<0.0000). La matriz de
clasificacibn mostré que el 95% de los organismos estuvo correctamente asignado
a la especie correspondiente (P. candalarius 90%, P. guatemalensis 90%, P.
hildebrandi 100%, P. labialis 100%, P. oaxacae 96% y P. punctatus 94%).

En la matriz de coeficientes del AVC se encontr6 que las medidas con
mayor peso en la separacion de las especies en el primer eje son: 13. Origen de la
aleta dorsal a la insercion posterior de la aleta anal (0.981), 21. Radio dorsal de la
aleta caudal al radio ventral de la aleta caudal (0.825), 8. Occipucio al origen de la
aleta anal (0.428), 16. Insercidn posterior de la aleta dorsal a la insercion posterior
de la aleta anal (0.306), 14. Origen de la aleta anal a la insercién posterior de la
aleta dorsal (-0.651) y 11. Origen de la aleta dorsal al origen de la aleta anal (-
1.101); mientras que para el segundo eje son: 12. Base de la aleta anal (0.628), 9.
Origen de la aleta pélvica al origen de la aleta dorsal (0.501), 1. Margen anterior
del premaxilar a la articulacion del cleitro (0.469), 4. Cleitro al occipucio (0.340),
20. Insercion posterior de la aleta dorsal al radio dorsal de la aleta caudal (-0.383)
y 13. Origen de la aleta dorsal a la insercion posterior de la aleta anal (-0.840)
(Cuadro 6).
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Cuadro 6. Matriz de coeficientes del analisis de discriminantes (AVC) a partir de las

medidas cruzadas. En negritas se sefialan los eigenvalores de las medidas mas

importantes.
VARIABLE VARIABLE
MEDIDA CANONICA | CANONICA II
1. Margen anterior del premaxilar a la articulacion del cleitro 0.093 0.469
2. Articulacion del cleitro al origen de la aleta pélvica 0.28 0.034
3. Margen anterior del premaxilar al origen de la aleta pélvica -0.029 0.034
4. Cleitro al occipucio 0.219 0.34
5. Margen anterior del premaxilar al occipucio -0.123 -0.049
6. Occipucio al origen de la aleta pélvica -0.273 0.03
7. Origen de la aleta pélvica al origen de la aleta anal 0.037 -0.139
8. Occipucio al origen de la aleta anal 0.429 0.015
9. Origen de la aleta pélvica al origen de la aleta dorsal 0.138 0.501
10. Occipucio al origen de la aleta dorsal -0.128 -0.262
11. Origen de la aleta dorsal al origen de la aleta anal -1.101 -0.91
12. Base de la aleta anal 0.173 0.629
13. Origen de la aleta dorsal a la insercion posterior de la aleta 0.982 -0.84
anal
14. Origen de la aleta anal a la insercion posterior de la aleta -0.651 -0.036
dorsal
15. Base de la aleta dorsal -0.104 0.29
16. Insercién posterior de la aleta dorsal a la insercién posterior 0.307 0.2
de la aleta anal
17. Insercion posterior de la aleta anal al radio inferior de la aleta -0.234 0.053
caudal
18. Insercién posterior de la aleta dorsal al radio ventral de la -0.022 -0.138
aleta caudal
19. Insercién posterior de la aleta anal al radio dorsal de la aleta -0.221 0.118
caudal
20. Insercion posterior de la aleta dorsal al radio dorsal de la 0.109 -0.384
aleta caudal
21. Radio dorsal de la aleta caudal al radio ventral de la aleta 0.825 -0.017

caudal

En la grafica de la primera y segunda variable canonica se aprecié que

por lo menos hay tres grupos distinguibles. En la parte positiva de la primera se

encuentran los organismos de P. punctatus, P. guatemalensis y P. oaxacae,

caracterizados por presentar las medidas mas grandes de 8. Occipucio al origen

de la aleta anal, 13. Origen de la aleta dorsal a la insercion posterior de la aleta

anal, 16. Insercidén posterior de la aleta dorsal a la insercion posterior de la aleta

anal y 21. Radio dorsal de la aleta caudal al radio ventral de la aleta caudal, y mas
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pequefias de 11. Origen de la aleta dorsal al origen de la aleta anal y 14. Origen
de la aleta anal a la insercion posterior de la aleta dorsal; hacia la parte negativa
se observan las especies con los valores contrarios, P. candalarius, P. labialis y P.
hildebrandi respectivamente. Por otra parte, en el area positiva del segundo eje
claramente se agrupan los organismos de P. hildebrandi, con los valores mas altos
del 1. Margen anterior del premaxilar a la articulacion del cleitro, 4. Cleitro al
occipucio, 9. Origen de la aleta pélvica al origen de la aleta dorsal y 12. Base de la
aleta anal, y los mas bajos de 20. Insercion posterior de la aleta dorsal al radio
dorsal de la aleta caudal y 13. Origen de la aleta dorsal a la insercion posterior de
la aleta anal; posteriormente, en orden decreciente se distribuyen los individuos de

P. oaxacae, P. guatemalensis, P. punctatus, P. candalarius y P. labialis (Fig. 13).

Raiz 2

Raiz 1

& P. candalarius MW P. guatemalensis A P. hildebrandi OP. labialis X P. oaxacae @ P. punctatus

Figura 13. Grafica de las dos primeras variables canénicas obtenidas del analisis de

discriminantes con las medidas cruzadas.
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A partir de las distancias cuadraticas de Mahalanobis se determin6é que
las diferencias entre las seis especies son significativas (p<0.0001) (Cuadro 7).
Las relaciones de similitud entre las especies mostraron que la especie mas
disimil es P. hildebrandi, que se une a los grupos formados por P. labialis y P.

candalarius, y al de P. guatemalensis, P. punctatus y P. oaxacae (Fig. 14).

Cuadro 7. Matriz de distancias cuadraticas de Mahalanobis de las medidas cruzadas.

P. P. P. P. P. P.
candalarius guatemalensis hildebrandi labialis punctatus
oaxacae

P. candalarius 0 34.5 41.29 8.7 30.84 47.31

P. guatemalensis 0 64.42 57.15 11.52 6.24

P. hildebrandi 0 59.38 52.18 84.12

P. labialis 0 52.11 68.92

P. oaxacae 0 16.32

P. punctatus 0
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Distancia cuadratica de Mahalanobis
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P. hildebrandi P. oaxacae P.punctatus P.guatemalensis P. labialis P. candalarius

Figura 14. Dendrograma de las especies de Profundulus obtenido con las medidas

cruzadas a partir del método de agrupamiento UPGMA.
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El ANVA realizado con las 11 medidas que presentaron las mayores
cargas en el AVC demostrd que existen diferencias estadisticamente significativas
entre por lo menos un par de especies. El andlisis de DHS Tukey permitié
reconocer que la medida 1. Margen anterior del premaxilar a la articulacion del
cleitro separa a P. labialis, P. candalarius y P. hildebrandi, la 11. Origen de la aleta
dorsal al origen de la aleta anal a P. hildebrandi y P. labialis, la 13. Origen de la
aleta dorsal a la insercion posterior de la aleta anal y 21. Radio dorsal de la aleta
caudal al radio ventral de la aleta caudal a P. hildebrandi y P. punctatus, la 4.
cleitro al occipucio y 9. Origen de la aleta pélvica al origen de la aleta dorsal a P.
labialis, y la 8. Occipucio al origen de la aleta anal, 16. Insercidon posterior de la
aleta dorsal a la insercion posterior de la aleta anal y 14. Origen de la aleta anal a
la insercion posterior de la aleta dorsal a P. hildebrandi (Cuadro 8).

Cuadro 8. Medidas cruzadas discriminantes y valores de F obtenidos del ANVA en las

especies de Profundulus con P< 0.001, n=50.

MEDIDA F ESPECIE
1. Margen anterior del premaxilarala 77.582 P. candalarius, P. hildebrandiy P.
articulacion del cleitro labialis
4. Cleitro al occipucio 44.326 P. labialis
8. Occipucio al origen de la aleta anal  36.433 P. hildebrandi
9. Origen de la aleta pélvica al origen  30.633 P. labialis
de la aleta dorsal
11. Origen de la aleta dorsal al origen  50.217 P. hildebrandi y P. labialis
de la aleta anal
12. Base de la aleta anal 22.315 Ninguna
13. Origen de la aleta dorsal a la 90.33 P. hildebrandi y P. punctatus
insercion posterior de la aleta anal
14. Origen de la aleta anal a la 8.186 Ninguna
insercion posterior de la aleta dorsal
16. Insercién posterior de la aleta 32.604 P. hildebrandi
dorsal a la insercién posterior de la
aleta anal
20. Insercion posterior de la aleta 21.911 P. hildebrandi
dorsal al radio dorsal de la aleta
caudal
21. Radio dorsal de la aleta caudal al 117.812 P. hildebrandi y P. punctatus

radio ventral de la aleta caudal
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Los diagramas de caja de las 11 medidas cruzadas expresadas en
proporciones evidencian con mayor claridad las diferencias entre las especies. La
distancia mas grande del margen anterior del premaxilar a la articulacion del cleitro
es la de P. hildebrandi y la menor la de P. labialis. Situacion contraria se observo
en la longitud del origen de la aleta dorsal al origen donde P. labialis fue la que
presentd la mayor distancia, mientras que P. hildebrandi la mas corta. Del origen
de la aleta dorsal a la insercion posterior de la aleta anal se determind que P.
punctatus tiene la mayor longitud y P. hildebrandi la menor; lo mismo se encontré
para la distancia entre el radio dorsal de la aleta caudal al radio ventral de la aleta

caudal.

La menor longitud entre el cleitro y el occipucio se observd en P. labialis,
mientras que la mayor fue la de P. punctatus, P. oaxacae y P. guatemalensis. La
distancia mas grande entre el origen de la aleta pélvica y el origen de la aleta
dorsal se determiné para P. labialis. La longitud més corta del occipucio al origen
de la aleta anal y de la insercion posterior de la aleta dorsal a la insercion posterior
de la aleta anal fue la de P. hildebrandi. Por ultimo, la mayor longitud del origen de
la aleta anal a la insercion posterior de la aleta dorsal se encontré en P. labialis
(Cuadro 9, Fig. 15).
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Cuadro 9. Valores maximos, minimos y promedios de las medidas cruzadas

discriminantes, expresadas en porcentaje con respecto a la longitud patréon.

P. P. P. P. P. P.
MEDIDAS candalarius | guatemalensis | hildebrandi labialis oaxacae punctatus

1. Margen 25.72 27.90 27.68 26.49 23.8 26.96

anterior del 20.81 22.66 20.83 20.74 16.59 21.49

premaxilar a la 23.57 24.90 24.53 23.24 19.39 23.89

articulacion del

cleitro

4. Cleitro al 20.9 22.73 22.48 19.57 23.17 23.56

occipucio 17.53 18.3 16.8 16.84 17.55 18.49
18.96 20.77 19.56 18.36 20.57 20.66

8. Occipucio al 52.21 52.74 50.19 53.05 52.76 51.92

origen de la 46.49 46.28 41.93 46.04 45.66 46.8

aleta anal 49.06 49.39 46.15 49.74 48.92 49

9. Origen de la 35.45 33.39 33.6 36.31 32.84 37.77

aleta pelvica al 27.17 26.98 26.29 30.15 27.27 27.43

origen de la 31.05 30.54 30.39 33.92 30.38 31.57

aleta dorsal

11. Origen de la 28.68 25.91 24.69 29.23 26.31 29.98

aleta dorsal al 21.31 21.61 20.08 25.10 21.69 21.74

origen de la 25.34 24.00 22.55 26.73 24.4 24.74

aleta anal

12. Base de la 17.78 19.37 18.93 16.73 19.4 19.11

aleta anal 12.26 12.84 13.42 13.41 13.34 13.61
14.99 15.52 16.36 14.84 17.07 16.36

13. Origen de la 28.18 29.24 24.84 27.21 28.25 30.09

aleta dorsal a la 21.47 23.42 19.69 23.53 22.39 23.61

Insercion 24.81 25.82 22.13 24.91 26.12 27.08

posterior de la

aleta anal

14. Origen de la 28.79 28.1 28.62 28.94 28.23 28.86

aleta anal a la 22.4 21.83 20.36 24.99 21.57 22.46

Insercion 25.73 24.67 25.2 26.37 25.61 25.26

posterior de la

aleta dorsal

16. Insercién 17.07 18.71 16.48 18 17.27 18.87

posterior de la 12.71 14.37 12.86 14.71 13.84 14.34

aleta dorsal a la 15.61 16.11 14.47 16.1 15.47 16.47

Insercion

posterior de la

aleta anal

20. Insercion 23.88 22.36 22.22 23.13 22.12 21.82

posterior de la 18.76 16.83 15.67 18.67 17.64 17.8

aleta dorsal al 20.49 19.58 18.81 20.92 19.65 19.51

radio dorsal de

la aleta caudal

21. Radio dorsal 22.61 20.12 23.79 22.19 17.67 19.39

de laaleta 18.43 13.85 16.86 18.20 14.16 15.30

caudal al radio 20.16 17.82 20.42 20.24 15.92 17.25

ventral de la

aleta caudal
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Figura 15. Diagramas de caja de las medidas cruzadas discriminantes en Profundulus,
mostrando los cuantiles 25, 75 y mediana. Nameros corresponden a las medidas, c= P.
candalarius, g= P. guatemalensis, h= P. hildebrandi, |= P. labialis, o= P. oaxacae, p= P.

punctatus.
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Cuadrilateros contiguos

La reconstruccion de las formas corporales de las especies corroboré los
patrones y las diferencias morfométricas encontradas a través de los AVC y
ANVA. De esta manera, se puede apreciar que existen tres morfos, cuyas
caracteristicas principales estan determinadas por la altura del cuerpo, del
pedunculo caudal y la posicién de la boca. El primer morfo, donde se encuentran
P. candalarius y P. labialis, muestra el cuerpo mas alto y la posicion de la boca
dirigida hacia la region ventral; en el segundo, formado por P. guatemalensis, P.
oaxacae Yy P. punctatus, no es tan alto como el anterior y la posicion de la boca es
terminal; por dltimo, el de P. hildebrandi, es el que tiene el cuerpo menos alto y la

posicion de la boca esté orientada hacia el dorso (Fig. 16).

P. candalarius P. oaxacae
P. labialis P. punctatus
P. guatemalensis P. hildebrandi

R

Figura 16. Reconstruccién de las formas del cuerpo de las especies de Profundulus a

partir del método de cuadrilateros contiguos.
Asociadas a la altura del cuerpo se encuentran varias medidas como son:

del occipucio al origen de la aleta pélvica (6), del occipucio al origen de la aleta

anal (8), del origen de la aleta pélvica al origen de la aleta dorsal (9) y del origen
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de la aleta dorsal al origen de la aleta anal (11). Mientras que la posicion de la
boca esta relacionada con las medidas: del margen anterior del premaxilar a la
articulacion del cleitro (1) y del margen anterior del premaxilar al occipucio (5).

Analisis osteoldgico

A partir de la revisibn de las estructuras Oseas se encontraron 13
caracteristicas cualitativas importantes para separar grupos o especies. Estas se
encontraron en ocho piezas que pertenecen al esqueleto axial y dos del

apendicular (Cuadro 10, Fig. 17 y 18).

Cuadro 10. Clasificacion de las piezas 6seas analizadas en las especies de Profundulus.

ESQUELETO AXIAL REGION HUESO
Neurocraneo Etmoidea Voémer
Esfenoidea Lacrimal

Branquiocraneo Oral Premaxilar
Dentario
Articular

Mesopterigoides
Cuadrado

Opercular  Interopérculo

ESQUELETO APENDICULAR

Cintura pélvica Basipterigios
Aleta dorsal Pterigi6foros

Dentaric

Figura 17. Estructuras utilizadas para el analisis osteolégico de las especies de

Profundulus.
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Radio aleta

Hiomandibular

Autopalatino

Mesopterigoides

Pterigiéforo

Cuadrado

Basipterigios

Figura 18. Estructuras utilizadas para el analisis osteolégico de la suspensién mandibular,

basipterigios y pterigiéforos de las especies de Profundulus.

A continuacién se presentan las descripciones de las 10 piezas éseas y las

diferencias cualitativas observadas en cada una de ellas.

Vémer. Es de forma triangular, ligeramente concavo dorsalmente. En P.
guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus la pieza es mas triangular y céncava
dorsalmente, mientras que en P. candalarius, P. hildebrandi y P. labialis la punta

distal se adelgaza y dorsalmente es casi plana, semejante a una “Y” (Fig. 19).

|

P. guatemalensis
P. oaxacae
P. punctatus

P. candalarius
P. hildebrandi
P. labialis

Figura 19. Vomer de las especies de Profundulus.

Lacrimal. Es de forma rectangular, su cara interna es concava y dorsalmente
presenta el canal de la linea lateral que va del borde superior al vértice inferior
derecho. Se encontr6 que en P. guatemalensis, P.oaxacae y P. punctatus el

vértice mencionado se prolonga hacia atras, dando al margen inferior una mayor
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longitud. En cambio, P. candalarius, P. hildebrandi y P. labialis no presentan esta

caracteristica, por lo que la pieza es mas simétrica (Fig. 20).

e ARy

APl g { X

P. candalarius i{ {(&qld l /kw P. guatemalensis
P. hildebrandi . ’l ) I-}. P. oaxacae

P. labialis . — / P. punctatus

.

Figura 20. Lacrimal de las especies de Profundulus.

Premaxilar. Es laminar y tiene forma de “Z” invertida, la parte inferior esta
ligeramente curvada hacia adentro. Se observd que la base del proceso
ascendente es mas ancho en P. guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus, y se
va adelgazando hacia la regién distal, en el resto de las especies la base es mas
estrecha y su amplitud se mantiene a todo lo largo. En P. hildebrandi el vértice
superior izquierdo de la pieza (punta distal de la premaxila) se prolonga
dorsalmente, caracteristica que no es evidente en el resto de las especies (Fig.
21).

P. guatemalensis
P. oaxacae
P. punctatus

P. candalarius

P. hildebrandi P. labialis

Figura 21. Premaxilar de las especies de Profundulus.

Dentario. Es de forma triangular con un proceso coronoide alto, ligeramente
concavo. Sobre el margen dorsal estdn dispuestas varias hileras de dientes

conicos. En P. labialis y P. candalarius esta pieza es notablemente mas corta y
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alta, mientras que en P. hildebrandi, P. guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus

es mas larga (Fig. 22).

P. hildebrandi
P. candalarius P. guatemalensis
P. labialis P. oaxacae

P. punctatus

Figura 22. Dentario de las especies de Profundulus.

Articular. Es de forma triangular, la parte anterior es alargado y en la posterior se
forman los procesos coronoides y ventral. En la cara interna presenta un proceso
articular de forma tubular. En P. guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus el
proceso ventral es practicamente dos veces mas grande que el observado en P.
hildebrandi, P. labialis y P. candalarius. Se encontré que en P. hildebrandi, P.
guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus el proceso articular de la cara interna
forma un angulo de casi 90 grados con respecto al proceso coronoides, mientras
que en P. labialis y P. candalarius el angulo es notablemente menor (Fig. 23).

P. guatemalensis
P. oaxacae
P. punctatus

P. candalarius

P. hildebrandi P. labialis

Figura 23. Articular de las especies de Profundulus.

Mesopterigoides. Pertenece al conjunto pterigo-cuadrado y es de forma alargada.
En su parte anterior es espiniforme, mientras que la posterior es laminar; sobre el
borde dorsal anterior existe un surco que articula con el autopalatino. En P. labialis

este surco es mas profundo que en el resto de las especies (Fig. 24).
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P. candalarius

P. guatemalensis
P. hildebrandi

P. oaxacae

P. punctatus

P. labialis

Figura 24. Mesopterigoides de las especies de Profundulus.

Cuadrado. Conforma el conjunto pterigo-cuadrado y tiene forma de abanico. El
borde ventral es mas grueso y se prolonga hacia la region posterior formando una
espina; mientras que el margen posterior es redondeado o concavo. En P.
guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus se encontré que el margen posterior es

concavo, mientras que en las otras especies es recto o convexo (Fig. 25).

P. candalarius e P. guatemalensis
P. hildebrandi . P. oaxacae
P. labialis —= PSS P. punctatus

Figura 25. Cuadrado de las especies de Profundulus.

Interopérculo. De forma ovalada y laminar, la parte anterior es notablemente mas
angosta que la posterior. En la parte anterior del borde dorsal existe una
prolongacion espiniforme. En P. labialis, P. candalarius y P. hildebrandi dicha
prolongacion es mayor que en P. guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus (Fig.
26).

P. candalarius
P. hildebrandi
P. labialis

P. guatemalensis
P. oaxacae
P. punctatus

Figura 26. Interopérculo de las especies de Profundulus.

Basipterigio. Es de forma triangular con el apice en direccién anterior, la cara

ventral presenta una quilla que recorre todo lo largo de la pieza. En el borde
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posterior interno se forma un proceso espiniforme que se dirige hacia atras
denominado proceso medio. En P. punctatus, P. oaxacae y P. guatemalensis este
proceso es notablemente mas corto que lo observado en P. hildebrandi, P.

candalarius y P. labialis (Fig. 27).

P. guatemalensis
P. oaxacae
P. punctatus

P. candalarius
P. hildebrandi
P. labialis

Figura 27. Basipterigio de las especies de Profundulus.

Pterigiéforos. Son una serie de huesos que sostienen a las aletas dorsal y anal,
son de forma alargada y aplanados lateralmente, la parte distal se adelgaza para
formar una punta. En P. oaxacae los pterigiéforos de la aleta dorsal principalmente
se presentan aserraciones de tamafio muy variables, que no se aprecian en

ninguna de las otras especies (Fig. 28).

P. candalarius

P. guatemalensis
P. hildebrandi

P. labialis

P. punctatus

P. oaxacae

Figura 28. Pterigi6foro de las especies de Profundulus.
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Analisis filogenético

A partir de las 13 caracteristicas osteoldgicas antes descritas y cuatro
morfologicas citadas anteriormente por Miller (1955) se elabor6 la matriz para el
analisis filogenético (Cuadro 11) que se realizd con el paquete Phylip (version

3.65), con los programas Clique y Mix con el método de parsimonia de Wagner.

Cuadro 11. Matriz de caracteres osteoldgicos y morfolégicos utilizados para el analisis

filogenético. O=estado ancestral; 1=derivado. Ver explicacion de los caracteres en el texto.

Especie/caracter 12 3 456 7891 1 1 1 1 1 1 1

O 1 2 3 4 5 6 7
Ancestro hipotétco 00 0 0 0 0 0 0 0 O O O O O O O0 o
P. candalarius oo oo001o001I1 1 1 0 0 1 1 1
P. guatemalensis 11011 0010O0O O O O 1T 0 O O
P. hildebrandi oo1100O0O0O1I1 1 1 0 O 1 1 1
P. labialis oo 000112011 1 1 0 O0 1 1 1
P. oaxacae 1101100100 O O 1 1 0 0 O
P. punctatus 11 01100100 O OO 1 0O 0O O

La codificacion de los estados de caracter se hizo utilizando el grupo
externo hipotético donde el valor de cero se asigné al estado ancestral y el uno al
derivado, quedando de la siguiente manera: 1=vértice posterior derecho del
lagrimal corto (0), largo (1); 2=base del proceso ascendente del premaxilar
angosto (0), ancho (1); 3=extremo distal del premaxilar corto (0), alargado (1);
4=dentario corto (0), alargado (1); 5=proceso ventral del articular pequefio (0),
grande (1); 6=proceso articular recto (0), formando un angulo de mas de 90° (1);
7=surco del borde dorsal del mesopterigoides poco profundo (0), profundo (1);
8=margen posterior del cuadrado recto (0), concavo (1); 9=prolongacion del
interopercular corta (0), larga (1); 10=proceso medio del basipterigio corto (0),
largo (1); 11=vémer triangular (0), en forma de “Y” (1); 12=borde dorsal del vomer
concavo (0), plano (1); 13=bordes de los pterigioforos lisos (0), aserrados (1);
l4=escamas preorbitales escasas (0), abundantes (1); 15=mancha humeral
presente (0), ausente (1); 16=mitad de la aleta caudal cubierta con escamas (0),
menos de la mitad de la aleta caudal con escamas (1); 17=hembras con
dimorfismo sexual ausente (0), presente (1).
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El analisis de parsimonia por el método de Wagner genero tres arboles
con una longitud de 18 pasos y seis nodos. Las topologias de los tres arboles
basicamente fueron las mismas sélo variaron las relaciones dentro del clado E,

formado por P. guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus. (Fig. 29a, b, c)

13
a) 1 2 5 8 14 r—fj—— P.oaxacae

P. punctatus

P. guatemalensis

9 10 11 12 15 16 P. hildebrandi

|>

P. labialis

P. candalarius

grupo externo

1 2 5 8 14 = P.guatemalensis

P. punctatus

b)

P. oaxacae
9 10 11 12 15 16 P. hildebrandi

P. labialis

P. candalarius

grupo externo

1 2 5 8 14 —— P.punctatus

P. guatemalensis

P. oaxacae
9 10 11 12 15 16 P. hildebrandi

P. labialis

P. candalarius

grupo externo

Figura 29. Cladogramas de las relaciones filogenéticas de las especies de

Profundulus obtenido con el método de parsimonia de Wagner.
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De esta manera, el grupo interno esta conformado por dos clados, el
primero de ellos representado por P. labialis y P. candalarius como especies
hermanas, y P. hildebrandi en la base; y el segundo clado quedo integrado por P.
oaxacae, P. punctatus y P. guatemalensis, sin embargo, sus relaciones de

parentesco son poco claras, P. oaxacae es la Unica especie con una autapomorfia.

Revisando la topologia por nodo y taxa terminales se encontr6 que el
nodo C esta definido por siete sinapomorfias: 9. Prolongacion del interopercular
larga, 10. Proceso medio del basipterigio largo, 11. Vomer en forma de “Y”, 12.
Borde dorsal del vémer plano, 15. Mancha humeral ausente, 16. Menos de la
mitad de la aleta caudal con escamas, 17. Hembras con dimorfismo sexual. El
nodo D por una: 6. Proceso articular formando un angulo de mas de 90°; el E por
cinco: 1. Vértice posterior derecho del lagrimal largo, 2. Base del proceso
ascendente del premaxilar ancho, 5. Proceso ventral del articular grande, 8.
Margen posterior del cuadrado concavo, 14. Escamas preorbitales abundantes. De
la misma manera, las especies terminales que mostraron caracteres
autapomorficos fueron P. hildebrandi (3. extremo distal del premaxilar alargada),
P. labialis (7. surco del borde dorsal del mesopterigoides profundo) y P. oaxacae

(13. bordes de los pterigioforos aserrados).

Analisis ecomorfologico

Morfometria geométrica

A partir de los resultados del andlisis morfométrico se determiné que entre
las seis especies de Profundulus existen tres morfos, uno representado por P.
hildebrandi, otro por P. candalarius y P. labialis, y el tltimo por P. guatemalensis,
P. oaxacae y P. punctatus. De los cuales se seleccionaron a P. hildebrandi, P.
labialis y P. punctatus como representes de cada morfo para el analisis de

morfometria geométrica.
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Inicialmente, la superimposicion de procrustes evidencid que existe
variacion entre las especies, principalmente en la regién cefalica y puntos

relacionados con la altura del cuerpo (Fig. 30).
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Figura 30. Grafica de la superimposicién procrustes de P. hildebrandi, P. labialis y P.

punctatus.

En el ACV realizado a partir de los “partial warps” (generados por el
método de superimposicién de procrustes) se encontré que los dos primeros ejes
son estadisticamente diferentes (Lambda de Wilk's=0.0003487, F=49.5, p<0.0000)
y explican el 100% de la variacion entre los morfos (especies). El primer eje

explico el 51.86% de la varianza, mientras que el segundo el 48.12%.

En la representacion grafica de ambos ejes se observé que los tres
morfos se separan notablemente. En la region positiva del primer eje se ubican P.
labialis y P. hildebrandi, y hacia la parte negativa P. punctatus. Mientras que en el
segundo eje hacia el extremo positivo esta P. labialis, seguido hacia la zona

negativa por P. punctatus y P. hildebrandi, respectivamente (Fig. 31).
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Figura 31. Grafica de las dos primeras variables canénicas obtenidas del analisis de

discriminantes con los “partial warps” de la superimposicién de procrustes.

En las gradillas de deformacion se aprecié que sobre el primer eje hay un
desplazamiento importante de los puntos de anclaje “landmarks” de la cabeza (13,
14, 15, 16), de la altura del cuerpo (9) y del pedunculo caudal (8, 5, 7). Por su
parte, sobre el segundo eje se encontré que la maxima deformacién también es en
la regién cefalica, (1, 15, 16 y 17), en el pedanculo caudal (4, 6, 7, 8) y la altura del
cuerpo (3). Como se aprecia, en ambos ejes la deformacion se present6 en las
mismas regiones del cuerpo pero cambia la direccion de desplazamiento de los

puntos, siendo practicamente en sentido opuesto (Fig. 32).
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a) Variable candnica 1 parte positiva

b) Variable candnica 1 parte negativa

¢) Variable candnica 2 parte positiva

d) Variable canodnica 2 parte negativa

Figura 32. Gradillas de deformacion de las formas de Profundulus sobre las dos primeras

variables candnicas del andlisis de discriminantes.
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Por otra parte, la prueba de T? de Hotelling con las distancias cuadraticas
de Mahalanobis después del ajuste de Bonferroni demostré que existen
diferencias significativas entre los tres morfos (p<0.0001) (Cuadro 12). Sin
embargo, el parecido morfolégico es mas estrecho entre P. hildebrandi y P. labialis
(Fig. 33).

Cuadro 12. Matriz de distancias cuadraticas de Mahalanobis obtenida del método de

superimposicién de procrustes.

P. hildebrandi P. labialis P. punctatus

P. hildebrandi 0 304.2012 318.2056
P. labialis 0 324.1868
P. puctatus 0
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Figura 33. Dendrograma obtenido a partir de las distancias cuadraticas de Mahalanobis

con los “partial warps” de la superimposicion de procrustes.

Morfometria de las branquiespinas

El ANVA de las tres medidas tomadas de las branquias demostré que hay
diferencias estadisticamente significativas entre por lo menos un par de especies.
La prueba de DHS de Tukey indicé que la longitud de las branquiespinas difiere
significativamente entre las tres especies; el ancho es diferente en P. labialis y P.
punctatus; y la distancia interbranquiespinas sélo es diferente en P. hildebrandi
(Cuadro 13).
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Cuadro 13. Resultados del analisis de varianza con las medidas de las branquiespinas.

MEDIDA F ESPECIES
Longitud de las 21.029 P. hildebrandi, P. labialis y P.
branquiespinas punctatus
Ancho de las branquiespinas  5.544 P. labialis y P. punctatus
Distancia interbanquiespina  34.918 P. hildebrandi

La especie con las branquias mas largas es P. punctatus (x=3.82),

seguida de P. hildebrandi (x=3.25) y P. labialis (x=2.63) respectivamente. Con las

branquias mas anchas esta P. labialis (x=1.34), después P. hildebrandi (x=1.28) y

por dltimo, P. punctatus (x=1.18). La distancia interbranquial fue mayor en P.

hildebrandi (x=1.22), y disminuy6 considerablemente en P. punctatus (x=0.69) y P.
labialis (x=0.63) (Fig. 34).
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Figura 34. Diagramas de caja de las medidas de las branquiespinas, mostrando los

cuantiles 25, 75 y mediana. Donde h= P. hildebrandi, |= P. labialis y p= P. punctatus.
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Posicion de la boca

En las pruebas de T para comparar los angulos de la boca entre pares de
especies se encontr6 que P. hildebrandi y P. punctatus no difieren
significativamente, sin embargo, estas dos si son diferentes de P. labialis.
Profundulus labialis tiene el mayor angulo de la boca (x=34.41°), después P.
punctatus (x=18.30°) y por ultimo P. hildebrandi (x=17.62°). De esta manera, se
observa que la posicién de la boca en P. labialis est4 orientada hacia la parte
ventral de la cabeza, mientras que en P. punctatus y P. hildebrandi va de posicion

terminal a ligeramente dorsal respectivamente (Cuadro 14, Fig. 35).

Cuadro 14. Resultados de las pruebas de T por pares de especies para la posicion de la

boca.
t gl. sig.
P. hildebrandi-P. labialis -10.042 38 0.000
P. hildebrandi-P. punctatus -0.048 38 0.962
P. labialis-P.puncatus 7.378 38 0.000

50
40 T
> L

Anguio (grados)

L
L

P. hildebrandi P. labialis P. punctatus

Figura 35. Diagramas de caja del &ngulo de la boca, mostrando los cuantiles 25, 75y

mediana; y dibujos de la posicion de la boca de P. hildebrandi, P. labialis y P. punctatus.
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Andlisis de la dieta

La relacién entre la longitud patron del organismo y la longitud total del
estOmago-intestino evidencié diferencias entre las especies. P. hildebrandi
presento los tractos digestivos mas cortos y P. labialis los mas largos, mientras
que P. punctatus ocupd un lugar intermedio. Aparentemente las diferencias son
mas evidentes en los organismos de tallas menores y conforme los organismos

crecen éstas se reducen (Fig. 36).
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Figura 36. Grafica de la relacion longitud del intestino y la longitud patrén de P.

hildebrandi, P. labialis y P. punctatus.

Con respecto al andlisis de la dieta, se hizo una revisidbn de algunos
contenidos estomacales y se establecieron cinco categorias alimentarias: algas,

vegetales superiores, moluscos, insectos y materia organica no identificable.

Se encontr6 que P. hildebrandi consume principalmente insectos (81%),
seguido de moluscos (10%, bivalvos) y algas (7.9%). Los érdenes encontrados en
orden de importancia fueron Odonata (larvas), Coleoptera (larvas y adultos),
Diptera (adultos), Hymenoptera (adultos), Isopoda (adultos), Psocoptera (adultos),
Chilopoda (adultos), Dictyoptera (adultos), Hemiptera (adultos), Lepidoptera

(larvas) y Tricoptera (larvas).
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La dieta de P. labialis tuvo una gran cantidad de materia organica no
identificable (63.89%), insectos del orden Efemeroptera (21.7%, larvas), algas
(9.56%) y vegetales superiores (4.85%). Es importante mencionar que en la

materia organica se encontrd0 una gran cantidad de algas diatomeas vy
aparentemente restos de material vegetal.

Por ultimo, en P. punctatus se encontraron insectos (51%), algas (22.6%),
vegetales superiores (19.75%), materia organica no identificable (5.9%) y
moluscos (0.23%, bivalvos). Dentro de los ordenes de insectos identificados se
encuentran en orden de importancia Coleoptera (adultos), Lepidoptera (larvas y
adultos) e Hymenoptera (adultos) (Fig. 37).
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Figura 37. Gréfica de la composicion de la dieta expresada en proporciones de P.

hildebrandi, P. labialis y P. punctatus.
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Variables ambientales y habitat

A partir de las observaciones en los sitios de colecta se puede decir que
P. hildebrandi habita tanto en ambientes Iénticos y I6ticos no muy grandes con
profundidades moderadas, donde la velocidad de corriente va de nula a rapida,
aungque aparentemente los individuos son mas abundante en aguas quietas
(pozas) o de corriente lenta (remansos). El tipo de sustrato que se encontré en los
cuerpos de agua es muy variable, puede ser fangoso, arenoso, con grava y cantos
rodados hasta rocas de tamafio grande; sin embargo, con frecuencia se encuentra
una combinacion de estos. Una caracteristica importante asociada a la presencia y

abundancia de los organismos fue la existencia de vegetacion riparia y/o acuatica.

Con respecto a P. labialis, se observé que béasicamente habita en
sistemas loticos poco anchos y de baja profundidad, con velocidad de corriente de
moderada a rapida; las crias frecuentemente se encuentran en las orillas mientras
qgue los adultos son mas abundantes en la zona media donde la corriente es
mayor. El tipo de sustrato fue basicamente de cantos rodados, con algunas
pequefias zonas de grava y/o rocas de tamafio mayor. La vegetacion sumergida

fue escasa y la riberefia puede ir de poca a abundante.

Profundulus punctatus habita ambientes l6ticos de poca profundidad,
anchos con velocidad de corriente muy variable, sin embargo, fue mas comun
encontrar individuos a las orillas de los rios en sitios con corriente lenta
(remansos) o nula (pozas). El tipo de sustrato que predominé fueron los cantos
rodados y piedras de tamafio mayor, con cierta cantidad de grava y arena. La

vegetacion riberefia y sumergida fue practicamente inexistente.

Con respecto a las variables de calidad del agua no se encontraron
diferencias aparentemente importantes; sin embargo, se aprecia que los intervalos
entre los valores maximos y minimos de algunos parametros puede variar
notablemente, principalmente entre los sitios de colecta de P. labialis (Cuadros 15
y 16).
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Cuadro 15. Lista de los sitios donde se tomaron los datos ambientales y parametros

fisicos-quimicos del agua.

Chiapas

ESPECIE LOCALIDAD COORDENADAS ALTITUD
(MSNM)
. hildebrandi Arroyo Ma. Eugenia, atras de 16° 42' 55", 92° 37"
ECOSUR 28"
. hildebrandi Puente Rio Fogético, San 16° 43' 59", 92° 36
Cristébal de Las Casas, 54"
Chiapas
. hildebrandi  Arroyo Moxviquil, San Cristdbal 16° 45' 09", 92° 37"
de Las Casas, Chiapas 50"
. hildebrandi Arroyo Ma. Eugenia, La 16° 42' 37", 92° 37'
Albarrada, San Cristobal de 32"
Las Casas, Chiapas
. hildebrandi Rio Fogotico, El Arcotete, San  16° 45' 57", 92° 31'
Cristobal de Las Casas, 43"
Chiapas
. labialis Rio Villa las Rosas, Chiapas 16°21'42", 92°24'22" 1100
. labialis Cascadas El Chiflén, Chiapas 16°11'24", 92°16’17" 1100
. labialis Rio Blanco, Chiapas 16°18'27", 92°29'15” 639
. labialis Bafios del Carmen, Chiapas 16°24'55", 92°42'38" 450
. labialis San Francisco El Epazote, 16°35'43", 92°57'42" 455
Chiapas
. punctatus Rio Puente Urbina, carreteraa 15°43'26", 93°15'20” 55
Pijijiapan, Chiapas
. punctatus  Rio en el Puente Pijijiapan, 15°41'46", 93°12'40” 69
Chiapas
. punctatus  Rio en el Puente Novillero, 15°29'59", 92°56'31" 77
Chiapas
. punctatus  Rio en el Puente Mapastepec, 15°27°09”, 92°52’39” 79
Chiapas
. punctatus  Rio en el Puente Bonanza, 15°21'55", 92°43'55" 65
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Cuadro 16. Valores de las variables ambientales tomadas en los sitios de colecta de las

especies.

PARAMETROS P. hildebrandi P. labialis P.

punctatus
Solidos totales disueltos ND 28.5 - 1862 31.8 - 66.44
(mall)
Salinidad (°/00) 0.1-0.3 0.2-1.9 0.0-0.1
Conductividad (uS/cm) 82.4 - 448 359 - 3760 72.5-145.1
Oxigeno disuelto (mg/l) 4.6 - 8.85 6-8.3 7.5-10.6
pH 75-8.3 6.8-8.72 8.75-9.26
Temperatura del agua (°C) 12.6-15.9 20-29.4 27.2-28.7
Velocidad de corriente (m/s) ND 03-1 0.1-0.6
Profundidad (m) 0.2-1.06 0.05-0.6 01-1
Ancho del rio (m) 1.87-8.18 3.0-12 6.0 -50
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DISCUSION

Analisis morfométrico

A pesar que el uso de medidas cruzadas ha sido poco empleado en
peces mexicanos, en el presente trabajo su eficacia quedé de manifiesto en el
analisis de variables candnicas donde resultaron ser las medidas mas precisas
para clasificar a los organismos de Profundulus en la especie establecida a priori;
ademas, las medidas mostraron menos variacion, reduciendo la dispersion de los
individuos en el espacio multivariado. Generalmente las medidas tradicionales
evidencian diferencias morfolégicas predecibles, las cuales en la mayoria de los
casos estan relacionadas uUnicamente con uno o dos ejes del cuerpo y con
frecuencia son medidas altamente correlacionadas. En cambio, las cruzadas
buscan diferencias geométricas a través de todo el cuerpo y permiten hacer
inferencias que van mas alla de la separacién de especies (Strauss y Bookstein,
1982; Wood y Bain. 1995; Zelditch et al., 2004).

Es importante reconocer que aunque las evidencias aqui mostradas
sugieren que las medidas cruzadas son mas eficientes para la separacion y
clasificacion de las especies, el uso de las tradicionales es una herramienta
fundamental y de gran importancia para corroborar la identificacion de taxa, por tal
motivo es recomendable que se utilicen ambas de manera complementaria
(Rauchenberger, 1988; Paulo-Maya y Trujillo-Jiménez, 2000; Barbour, 2002).

Sin importar el origen de las medidas (tradicionales o cruzadas) se
evidencio que las seis especies pueden ser diagnosticadas con alto grado de
confiabilidad, ademas se reconocieron tres grupos morfoldégicos claramente
distintos, los cuales basicamente estan definidos por medidas relacionadas con el
tamafo de la cabeza y la posicion de la boca, asi como la altura del cuerpo. Uno
de estos grupos lo conforman Profundulus labialis y P. candalarius, con cuerpo

alto y delgado, boca y cabeza pequefia; otro por P. hildebrandi, que es la forma

65



menos alta, con boca y cabeza grande; y por ultimo el de P. guatemalensis, P,
oaxacae y P. punctatus que tienen la altura del cuerpo intermedia pero la boca y
cabeza grande (Cuadros 2 y 6; Figs. 10y 13).

De esta manera, cada especie puede ser considerada como una entidad
taxondmica valida ya que en la mayoria de los casos existen medidas
estadisticamente discriminantes que permiten reconocerlas. P. hildebrandi
presentd el mayor nimero de medidas diferentes (seis tradicionales y siete
cruzadas), seguida de P. labialis (tres tradicionales y cuatro cruzadas), P.
candalarius (cuatro tradicionales y una cruzada) y P. punctatus (dos tradicionales y
dos cruzadas). Para P. guatemalensis y P. oaxacae no se encontraron medidas
exclusivas, a pesar que en los analisis multivariados el porcentaje de certeza en
su clasificacion fue alto, incluso por arriba de otras especies (Cuadros 4 y 8); sin
embargo, estas especies se pueden separar a través de la combinacién de varias

medidas.

Profundulus guatemalensis tiene seis medidas que se solapan con otras
especies (tradicionales: 7. altura del pedunculo caudal, 10. ancho de la boca;
cruzadas: 1. margen anterior del premaxilar a la articulacion del cleitro, 12. base
de la aleta anal, 14. origen de la aleta anal a la insercion posterior de la aleta
dorsal, 16. insercion posterior de la aleta dorsal a la insercion posterior de la aleta
anal), no obstante, el resto de las especies pueden ser discriminadas con el
empleo de otras medidas. En este mismo caso se encuentra P. oaxacae, que
manifiesta cinco medidas que se sobreponen con otras especies (tradicionales: 7.
altura del pedunculo caudal, 10. ancho de la boca; cruzadas: 12. base de la aleta
anal, 14. origen de la aleta anal a la insercion posterior de la aleta dorsal, 16.
insercion posterior de la aleta dorsal a la insercién posterior de la aleta anal). De
esta manera, las seis especies pueden ser identificadas de manera confiable con

el uso de las medidas utilizadas en este trabajo.
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Con respecto a las agrupaciones observadas en los analisis uni y
multivariados, éstas fueron corroboradas a partir de los analisis de similitud donde
quedod claro el parecido morfologico existente entre P. labialis y P. candalarius; en
el par formado por P. guatemalensis y P. punctatus que posteriormente se unen a
P. oaxacae; y por ultimo el representado por P. hildebrandi. La posicion en los
dendrogramas de esta Ultima especie no se mantuvo constante en las
agrupaciones, con las medidas tradicionales se unié al trio de P. oaxacae, P.
punctatus y P. guatemalensis; mientras que con las medidas cruzadas se separé
completamente de los dos grupos (Figs. 11 y 14). Esta ultima relacion de similitud
quiza sea la mas probable considerando que las medidas cruzadas demostraron

ser mas precisas que las tradicionales.

El parecido morfologico encontrado entre las especies podria ser una
primera aproximacion para suponer relaciones de parentesco, considerando que
recientemente se ha sugerido que los datos morfométricos son Utiles para
construir filogenias (Hillis, 1987; Hillis y Wiens, 2000; Wiens, 2004); sin embargo,
existe la probabilidad de que la semejanza de algunos de estos atributos sean
convergencias, principalmente las expresadas por P. hildebrandi ya que se

considera presenta un alto grado de especializacién tréfica (Miller, 1950, 1955).

Al respecto, una de las caracteristicas mas novedosas y utiles del uso de
medidas cruzadas es que permite explorar la relacion entre la morfologia de los
organismos y algunos procesos ecolégicos, lo cual puede a su vez servir para
entender eventos de diversificacion de los taxa. Los estudios de morfologia
funcional han sido utilizados con frecuencia en otros grupos de peces, donde se
ha demostrado su valor para explicar la relacion entre el habitat y la expresion
fenotipica de las especies (Gatz, 1981; Wood y Bain, 1995; Martin-Smith, 1998;
Blake, 2004).

Mediante la construccion de las formas corporales de las seis especies de

Profundulus con las medidas cruzadas, se encontraron nuevamente tres patrones
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morfologicos. A pesar de que las diferencias no son muy grandes es posible
observar como la altura del cuerpo, del pedunculo caudal y la posicién de la boca
permiten reconocer estos morfos. El primero estd representado por organismos
altos con la boca dirigida hacia la region ventral como P. labialis y P. candalarius;
sin embargo, en la primera especie es mas notable su orientacién hipognata. En el
segundo, se encuentran los peces menos altos y con la boca en posicién terminal;
P. guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus. El ultimo patrén morfolégico se
representa por individuos con la menor altura, alargados y la boca orientada hacia

el dorso, caracteristico de P. hildebrandi (Fig. 16).

La construcciéon de estas formas da una idea general sobre cémo la
morfologia de los organismos puede estar relacionada con el ambiente donde
viven y el tipo de alimentacion. Se ha documentado que generalmente las
especies altas y delgadas de forma hidrodinamica suelen encontrarse en
corrientes rapidas, mientras que aquellas de cuerpos anchos o redondeados
habitan principalmente zonas con poca o nula corriente (Matthews, 1998; Ward et
al., 2003). Por otra parte, la posicion ventral de la boca en la mayoria de los casos
se asocia a una conducta alimentaria bentdénica, cuando esta dirigida hacia el
dorso con un tipo de alimentacién que se lleva a cabo en la superficie del agua,
mientras que bocas en posicion terminal son funcionales en diversos niveles de la
columna de agua (Norton, 1991; Winemiller, 1991; Wood y Bain, 1995; Matthews,
1998; Blake, 2004). En otros grupos de peces se ha observado que existe
variacion de la altura del cuerpo y la posicion de la boca dependiendo del habitat
(Langerhans et al., 2003).

Aunque los resultados morfométricos hasta aqui presentados pueden
hacer algunas inferencias morfofuncionales seria prematuro considerarlas
concluyentes, por lo que éstas ideas e hipétesis fueron retomadas posteriormente

para ser analizadas desde el punto de vista ecomorfologico.
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Analisis osteoldgico

A través de la revision de las estructuras déseas se encontraron 13
caracteristicas cualitativas importantes para reconocer grupos o especies, tres de
ellas en dos piezas del esqueleto axial y diez en siete estructuras del esqueleto
apendicular (Cuadro 10). Fue muy clara la separacion de las seis especies en dos
grupos, uno integrado por P. candalarius, P. hildebrandi y P. labialis, y otro por P.
guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus (Figs. 19 a 28). Las diferencias
osteolOgicas observadas entre estos grupos son notables y dificiimente se pueden

atribuir al gradiente de variacion natural que exhiben los caracteres.

Las evidencias osteoldgicas se suman a las morfoldégicas y moleculares
para considerar que Profundulus esta integrado por dos grupos naturales (Miller,
1955 y Doadrio et al., 1999a, b). En el primero de los grupos las diferencias entre
P. candalarius y P. labialis fueron minimas, Unicamente un atributo permitié
separarlas, mientras que P. hildebrandi mostré varias caracteristicas que la hacen
notablemente distinta, incluso algunas de ellas compartidas con los miembros del
otro grupo. Por su parte, en el segundo grupo las diferencias osteoldgicas
practicamente no existen, solamente P. oaxacae pudo ser diagnosticada por
presentar los bordes anterior y posterior de los pterigioforos de las aletas dorsal y
anal aserrados. Es importante mencionar que la revision de P. guatemalensis se
hizo a partir de sélo tres ejemplares por lo que seria conveniente incluir un mayor

namero para corroborar lo aqui presentado.

A pesar de que no existen estudios osteologicos previos sobre todas las
especies de Profundulus, existen antecedentes que pueden ser analizados y
comparados con lo encontrado en este trabajo. El uso de caracteres osteoldgicos
de las especies de Profundulus basicamente ha servido para establecer las
relaciones filogenéticas entre categorias taxonomicas por arriba del nivel de
especie (Uyeno y Miller, 1962; Parenti, 1981; Costa, 1998). Sin embargo, los

estudios realizados no incluyeron a todas las especies o bien el nimero de
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estructuras Oseas revisadas fue reducido. Quiza la diagnosis de referencia del
género y de algunas especies sean lo mas detallado y confiable que exista al
respecto (Miller, 1950; Hubss, 1924 en Uyeno y Miller, 1962).

El andlisis de la bibliografia revel6 que pese a haber revisado
practicamente las mismas piezas, existen discrepancias en los resultados y las
conclusiones generadas. Esta situacion se explica, porque algunos autores se
percataron de la variaciébn que existe en los huesos de las especies de los dos
grupos de Profundulus (Uyeno y Miller, 1962; Miller, 1955), mientras que otros

aparentemente no las observaron (Parenti, 1981, Costa, 1998).

Entre las estructuras utilizadas con mayor frecuencia para agrupar a las
especies de Profundulus y diferenciarlas de otros géneros estan el vomer,
etmoides, etmoides lateral, premaxilar, pterigiéforos y cuadrado. Sin duda, estas
son las piezas Oseas cuya variacion interespecifica ha generado confusiones en la
interpretacion de las relaciones de parentesco con otros géneros y familias.
Debido a su importancia taxonomica se considerdé necesario analizar cual es la
problematica que ha generado la variacion de estas piezas y la trascendencia de

su interpretacion.

En el caso del vémer los resultados aqui mostrados revelan que hay dos
formas, una presenta forma de “V” (P. guatemalensis, P. oaxacae, P. punctatus) y
otra en forma de “Y” (P. candalarius, P. hildebrandi, P. labialis). Esto fue notado
por Uyeno y Miller (1962), quienes lo consideraron en sus respectivos trabajos. Sin
embargo, Parenti (1981) parece omitir esta diferenciacion y generaliza para el
género la forma de “V”; mientras que Costa, determind que la forma de “Y” como

un caracter apomorfico del género y la familia.
El etmoides manifiesta una situacion similar, aunque en el presente

trabajo no se revis6 con detalle esta estructura debido a las condiciones de

transparentaciéon de los peces, se detectaron diferencias entre los dos grupos
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antes mencionados, lo cual fue corroborado con la revisién del trabajo de Uyeno y
Miller (1962) donde se mencion6 que el etmoides en P. punctatus y P.
guatemalensis es pequefio, y por el contrario en P. candalarius, P. hildebrandiy P.
labialis es grande. A pesar de esto, Parenti (1981) nuevamente consideré que el
etmoides pequefio es representativo del género, mientras que Costa (1998) lo

ilustré de tamafio grande.

Con respecto al etmoides lateral, la caracteristica principal que se reportd
anteriormente es la presencia de un proceso distal en la porcidn anterior que
forma una fosa profunda, la que ha sido definida por todos los autores como un
caracter apomorfico del género. Sin embargo, en las observaciones que se
realizaron durante este trabajo esta caracteristica parece mas evidente en P.

guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus.

El tamafio y ancho de proceso ascendente del premaxilar fue considerado
determinante para separar a Profundulus de Fundulus (Miller, 1955), en la primera
es corto y amplio mientras que en la segunda es mucho mas largo y estrecho. Por
su parte, Parenti (1981) reconocio tres formas diferentes, una donde el proceso es
corto y amplio (Profundulus y aplochélidos), otro donde es largo y estrecho
(Fundulus), y por ultimo uno afilado o triangular (resto de los Cyprinodontiformes),
no obstante, afirm6 que este patrén de tamafio es variable en otros grupos de
peces. Esta situacion también fue advertida por Costa (1998) y bajo estas
circunstancias determiné que el proceso ascendente debe ser codificado utilizando
mas atributos como la altura, ancho y forma; lo cual lo llevé a considerar que el
proceso ascendente del premaxilar en Profundulus debe ser codificado como largo
y estrecho. En el presente estudio, se observé que el proceso ascendente tiene
aproximadamente la misma altura en las seis especies, pero en P. guatemalensis,
P. oaxacae y P. punctatus la base es mas amplia y se adelgaza hacia la punta que
es redondeada. Mientras que en P. candalarius, P. hildebrandi y P. labialis el
ancho de la base es constante a lo largo de la pieza, y también presenta la punta

redondeada.
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De acuerdo con Costa (1998), el proceso medio del pterigioforo es largo;
sin embargo, en este trabajo se logré observar que la longitud del proceso es
notablemente mayor en P. candalarius, P. hildebrandi y P. labialis. De la misma
manera, este mismo autor juzgd que el margen posterior del cuadrado es concavo
para las seis especies y aqui se encontré6 que esto se presenta soOlo en P.
guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus, y que en P. candalarius, P. hildebrandi

y P. labialis es convexo.

Hasta aqui se han mencionado exclusivamente algunas de las diferencias
encontradas en las piezas que se han utilizado para establecer las relaciones de
Profundulus con otros taxa, no obstante, también se encontraron patrones de

variacion importantes en el lacrimal, dentario, articular e interopercular.

Como se pudo apreciar, existe una enorme discrepancia en la apreciacion
e interpretacion de las formas de los huesos, que ha llevado a relacionar a
Profundulus con diferentes géneros, por lo que se sugiere examinar los resultados
aqui presentados y volver a analizar los previamente utilizados para precisar el
estatus taxonomico de este taxdn y sus relaciones de parentesco dentro del orden

Cyprinodontiformes.

Desde el punto de vista funcional se conoce que los huesos que forman
parte o estan relacionadas con la boca, pueden ser determinantes en el
mecanismo de alimentacion de los peces, asi como en el tipo de dieta (Caldecutt y
Adams, 1998; Kassam et al., 2004). Generalmente los estudios que abordan este
tema no analizan cada pieza por separado sino de manera conjunta, esto facilita el
entendimiento de la relacion entre la forma y la funcién (Hulsey y Garcia de Ledn,
2005).

Dicha situacion es evidente en Profundulus, donde las caracteristicas

encontradas en el premaxilar, dentario, articular, mesopterigoides, cuadrado e

interopercular, determinan la posicién y tamafio de la boca, las que a su vez se
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relacionan con la conducta alimentaria y la alimentacion de las especies. En
ciclidos neotropicales y en organismos de Gasterosteus aculeatus se ha
documentado que los aparatos mandibular y opercular determinan la maxima
protusion de la boca y en consecuencia el tipo de presas consumidas (Caldecutt y
Adams, 1998; Hulsey y Garcia de Leon, 2005).

Las diferencias encontradas en Profundulus con respecto a la longitud del
proceso medio del basipterigio de las aletas pélvicas, pueden relacionarse con la
fuerza y precision de los movimientos que ejecutan en su respectivo habitat
(Webb, 1982; Blake, 2004). Las especies que presentaron este proceso con la
mayor longitud (P. candalarius, P. hildebrandi y P. labialis) es probable que
necesiten mayor fuerza en la insercion de esta estructura en la musculatura
corporal, lo que permitirhd tener potencia para realizar movimientos rapidos y
dirigidos, condiciones necesarias en zonas de corriente rapida (Blake, 2004), que
es donde generalmente se encuentran estos organismos. Por el contrario, las
especies con el proceso corto no necesitan mucha fuerza en estos apéndices ya
que el medio donde viven no lo demanda, por lo que la insercion del proceso

medio es débil.

Esta hipotesis debe ser corroborada con estudios posteriores en otros
grupos de peces o en laboratorio, pues hasta el momento es poco lo que se ha
documentado sobre estas estructuras y su importancia funcional (Bell y Hatrris,
1985). Por ejemplo, en Gasterosteus aculeatus se dice que el numero de las
estructuras 6seas que forman la cintura pélvica se relaciona con la ausencia o
presencia de depredadores, un mayor niamero de éstos exige a los peces tener
estructuras mas complejas, lo que brinda mayor fuerza en estos apéndices y
favorece el rdpido desplazamiento ante un ataque (Bell et al.,, 1993), y para
Pseudecheneis sulcatus se ha documentado que la cintura pélvica tiene una
funcidn importante en la adherencia al sustrato, lo que le permite habitar en zonas

de corriente (Saxena, 1962).
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En el caso de la informacion osteoldgica es probable que las relaciones
de similitud evidencien relaciones de parentesco; porque tradicionalmente se sabe
que las caracteristicas 6seas son de enorme valor en el quehacer sisteméatico, a
pesar de que actualmente se estén desarrollando herramientas novedosas en la
biologia molecular. Muchas de las clasificaciones actuales de vertebrados tienen
su origen en atributos osteoldgicos, los cuales han mostrado su consistencia a
través del tiempo y han permitido ademas establecer relaciones de parentesco en
muchos grupos, incluyendo los peces (Gregory, 1933). Recientemente, los
estudios osteoldgicos también son de gran utilidad para abordar aspectos
relacionados con especializacion trofica y demostrar su importancia en la

diversificacion de algunos taxa (Meyer, 1987; Strauss, 1990; Mabee et al., 2000).

Se reconoce que algunas estructuras relacionadas con la alimentacion
pueden mostrar cierto grado de convergencia entre diferentes grupos, y esto
podria confundir la interpretacion de las relaciones filogenéticas (Gregory, 1933).
Como en Profundulus hildebrandi, que presenta algunas caracteristicas de la boca
muy parecidas a las de P. punctatus y P. guatemalensis. Sin embargo,
caracteristicas como la longitud del proceso medio el basipterigio, la forma del
interopercular y del vomer no dejan lugar a dudas que esta especie esta
relacionada directamente con P. candalarius y P. labialis.

Es importante analizar aquellos caracteres que aparentemente estan
manifestando convergencia, ya que ayudan a reconocer posibles procesos
adaptativos y de diversificacion del grupo; situacién que es bastante comun en los
peces y la cual ha sido documentada en multiples ocasiones con los ciclidos
(Kassam et al., 2004; Hulsey y Garcia de Leo6n, 2005). Asi mismo, es necesario
explorar como varian los huesos en forma y tamafio durante el crecimiento de los
peces, ya que se sabe que puede determinar su estado final, procesos como la
alometria y heterocronia pueden tener implicaciones muy importantes en la
expresion fenotipica (Barlow, 1961; Meyer, 1987; Strauss, 1990; Parichy et al.,
1992; Smith y Skulason, 1996; Mabee et al., 2000; Piersma y Drent, 2003). Se
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debe destacar que el fenotipo de los organismos es producto de la historia
evolutiva y adaptaciones recientes al ambiente local; no obstante, la importancia
de ambos factores aun es controversial (Radhekshmiy Polly, 2005).

Andlisis filogenético

A pesar que el género Profundulus representa uno de los taxa ancestrales
dentro de los ciprinodéntidos (Uyeno y Miller, 1962; Parenti, 1981), existe poca
informacion sobre las relaciones filogenéticas entre sus especies. Basicamente el
uso de algunos representantes de este género ha servido para establecer

relaciones de parentesco entre jerarquias taxondmicas superiores.

Tal es el caso de Uyeno y Miller (1962) que emplearon a P. candalarius,
P. guatemalensis, P. hildebrandi, P. labialis y P. punctatus para determinar las
relaciones de Empetrichthys erdesi. Parenti (1981) revis6 a P. guatemalensis, P.
labialis y P. punctatus como parte de su analisis filogenético y biogeogréfico de los
Cyprinodontiformes. Costa (1998), en su estudio filogenético y clasificacion de los
Cyprinodontiformes utilizé6 a P. candalarius, P. guatemalensis y P. labialis. Dentro
de este contexto estan los trabajos de Shane et al. (2004), Webb et al. (2004) con
godeidos y el de Hrbek et al. (2007) con pecilidos, quienes emplearon a P. labialis

como especie representante del género.

Los Unicos trabajos formales sobre la filogenia entre las especies de
Profundulus son los de Miller (1955) y Doadrio et al. (1999a,b). El primero se basé
en el conocimiento y experiencia que el autor tenia de los caracteres morfolégicos
y la distribucion de las especies (Fig. 3); mientras que el segundo se realizé con el
uso de datos moleculares bajo la perspectiva cladista (Fig. 5). De esta manera, la
filogenia de Profundulus que aqui se presenta es la primera basada en caracteres

osteologicos siguiendo la metodologia cladista.
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Se determind que las seis especies se agrupan en dos clados (Figs. 29 y
30). El primero de ellos conformado por P. guatemalensis, P. punctatus y P.
oaxacae definido por cinco sinapomorfias, que son: vértice posterior derecho del
lagrimal largo (1), base del proceso ascendente del premaxilar ancho (2), proceso
ventral del articular grande (5), margen del cuadrado céncavo (8) y escamas
preorbitales abundantes (14); P. oaxacae, estd caracterizada por soOlo una
apomorfia, bordes de los pterigiéforos aserrados (13). Por otra parte, el segundo
clado quedd integrado por P. candalarius, P. hildebrandi y P. labialis, cuyos
caracteres sinapomorficos fueron siete: prolongacion del interopercular larga (9),
proceso medio del basipterigio largo (10), forma del vémer en “Y” (11), forma
dorsal del vomer plana (12), mancha humeral ausente (15), escamas de la aleta
caudal escasas (16), hembras con dimorfismo sexual (17); a su vez P. candalarius
y P. labialis son especies hermanas por presentar como caracter sinapomorfico la
orientacion del proceso articular angulado (6), ademas P. labialis se distingue por
tener como caracter autopomorfico el canal del borde dorsal del mesopterigoides
profundo (7); mientras que P. hildebrandi se ubico en la base del clado, presenta
como autopomorfia la punta distal del premaxilar alargada (3). De esta manera el
anico caracter plesiomoérfico lo representé la forma del dentario (4), el cual se

encontré que es largo en P. hildebrandi y las especies del primer clado.

A partir de estos resultados se confirma la hipotesis filogenética de que el
género esta formado por dos grupos naturales como lo sefialaron Miller (1950,
1955) y Doadrio et al. (1999a,b). También se corroboré que dentro del grupo
labialis P. candalarius y P. labialis son especies hermanas, y que P. hildebrandi
esta en la base del clado, un aspecto interesante es que esta ultima mostré un
caracter plesiomorfico con los miembros del otro clado, que permite suponer que
la expresibn morfolégica de ciertas caracteristicas no es producto de las
relaciones de parentesco, sino que pueden ser el resultado de factores de tipo
ecologico. Esto podria explicar porque en los analisis de similitud con los datos

morfométricos P. hildebrandi no se agrup6 directamente con P. candalarius y P.
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labialis, ademéas de mostrar la mayor cantidad de diferencias con respecto al resto

de las especies.

Por otra parte, a pesar de que en este estudio no se incluyeron todas las
formas del grupo punctatus que Doadrio et al. (1999) propusieron, los resultados
agui presentados coinciden en que P. oaxacae, P. guatemalensis y P. punctatus
forman un grupo monofilético, donde es dificil definir aquellas que son hermanas y
cual debe ser colocada en la base. Al respecto, Doadrio et al. (1999a) mostraron
evidencias moleculares para sugerir que el origen de estas ultimas fue posterior al
de P. oaxacae, contradiciendo la hipétesis de Miller (1955), quien mencion6 que P.
guatemalensis es la especie ancestral de este grupo. Aqui es importante destacar
que en nuestro andlisis no se encontraron caracteres sinapomérficos para el grupo
de P. guatemalensis y P. punctatus; y que P. oaxacae so6lo mostré una
caracteristica apomorfica, es decir, son especies muy parecidas desde el punto de
vista osteoldgico. Pese a ello se considera que la apomorfia encontrada en P.
oaxacae es de trascendencia para apoyar la idea de que esta especie debe ser
colocada en la base del clado, como lo sugiere Doadrio et al. (1999a), ademas
puede ayudar para precisar el estatus taxonémico de las poblaciones de
Profundulus de la cuenca del rio Balsas, consideradas por Miller (1955, 2005)
sinbnimo de P. punctatus y por Doadrio et al. (1999a) como especie valida y
hermana de P. oaxacae. Las relaciones de parentesco entre las especies de este
clado y su poca diferenciacion morfolégica pueden explicar porque a través del
analisis morfométrico fue tan dificil encontrar variables discriminantes para cada

una de ellas, particularmente en P. guatemalensis y P. oaxacae.

Se puede notar que las diferencias entre los dos grupos son notables y
quiza puedan ser utilizadas para precisar la clasificacién en categorias superiores,
incluso para decidir si la familia Profundulidae es valida, y si los grupos naturales
labialis y punctatus o subgéneros Profundulus y Tlaloc, pueden ser considerados
géneros. Este ultimo respetando la asignacién de Tlaloc labialis hecha por Alvarez
y Carranza (1951).
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Un aspecto importante de destacar y sin pasar por alto los principios
filosoficos, tedricos y metodoldgicos de cada escuela (fenetisista y cladista), es la
semejanza observada entre el cladograma generado a partir de las caracteristicas
osteologicas y los dendrogramas obtenidos de los datos morfométricos (Figs. 11,
14, 29, 30). Ambos tipos de analisis coincidieron en las agrupaciones presentadas.
Por un lado, el grupo de P. guatemalensis, P. punctatus y P. oaxacae, y por otro
entre P. labialis y P. candalarius. Esto sugiere que el fenotipo de estas especies
esta reflejando sus relaciones filogenéticas; sin embargo en el caso de P.
hildebrandi no es tan evidente, pues no se ligdb con las especies que
filogenéticamente le corresponderian (P. labialis y P. candalarius), confirmando la
idea de que la expresion fenotipica de algunas de su caracteristicas morfologicas
pudiera estar siendo afectado por factores ecoldgicos.

A pesar de gue recientemente los datos morfométricos han sido utilizados
con mayor frecuencia para establecer relaciones de parentesco, en el caso de
Profundulus esta posibilidad debe ser considerada con cautela, ya que la
expresion fenotipica de algunos de ellos podrian ser convergente o paralela, lo

que llevaria a hacer interpretaciones erroneas (Rohlf, 1998).

Anédlisis ecomorfolégico

A partir de los comentarios hechos por algunos investigadores y los
resultados aqui presentados, sobre la posibilidad de que la expresién fenotipica de
algunas caracteristicas de las especies de Profundulus esta siendo promovida por
factores ecologicos (Miller, 1950, 1955), se busco establecer cual es la relacion

entre la morfologia de los organismos y su ambiente.

Se retomaron los resultados de los andlisis uni y multivariados como
punto de partida, donde se reconocieron tres patrones morfologicos y se
selecciond una especie representativa de cada uno de ellos para ser analizada

bajo la perspectiva ecomorfoldgica (Figs. 10 y 13). De esta manera, P. hildebrandi
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correspondiéo al morfo menos alto y con la boca orientada dorsalmente, P.
punctatus caracterizd a las formas con altura intermedia y boca en posicidén

terminal y P. labialis como la forma mas alta y con boca hipognata.

En el analisis de morfometria geométrica se mostré que los tres grupos
representan formas diferentes y que las partes del cuerpo que cambian de una a
otra forma son principalmente la cabeza, la altura del cuerpo y del peddnculo
caudal. La interpretacion de la direcciéon e importancia del desplazamiento de los
puntos de anclaje “landmarks” entre las formas es dificil de interpretar, ya que se
debe recordar que a través de esta técnica lo que se analiza es la morfologia en
conjunto y no puntos aislados (Zelditch et al., 2004). Sin embargo, es muy
probable que la deformacion en la regidén de la cabeza esté determinada por los
puntos ubicados en la punta de la maxila superior y en la comisura de la boca. De
la misma manera, los cambios en la altura del cuerpo y del pedunculo caudal
fueron provocados por el desplazamiento de los puntos colocados en la parte
posterior de las aletas dorsal y anal, y en el pedanculo caudal (Fig. 33).

En P. hildebrandi se observé que el punto ubicado en la premaxila se
desplaza hacia arriba, mientras que el de la comisura de la boca hacia abajo, lo
que provoca que la posicion de la boca se oriente dorsalmente; los puntos
colocados en la parte posterior del cuerpo tienen un desplazamiento que reduce
las diferencias en altura entre la parte anterior y posterior. Por el contrario, en P.
labialis el punto de la premaxila se mueve hacia abajo y el de la comisura de la
boca hacia arriba, determinando la posicion ventral de la boca; mientras que los
puntos posteriores tienen un desplazamiento que hace notablemente mas alto el
cuerpo que el pedunculo caudal. En P. punctatus el punto de la premaxila
permanece sin desplazamiento y solo el de la comisura de la boca se mueve hacia
abajo, que indica que a pesar de tener la boca en dirigida dorsalmente la
deformacion no es tan notable como en P. hildebrandi; por otra parte, los puntos
posteriores reducen la altura del pedunculo caudal, pero aumentan la altura del

cuerpo. Estadisticamente se demostré que la posicion de la boca no difiere
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significativamente entre P. punctatus y P. hildebrandi, pero, entre éstas dos y P.
labialis si es diferente. Ademas, en el andlisis morfométrico con las medidas
tradicionales se demostré que P. hildebrandi tiene la boca mas larga y ancha de

estas tres especies (Fig. 36).

La forma del cuerpo y la posicidbn de la boca son caracteristicas que
tradicionalmente se han asociado con el tipo de hébitat y dieta de las especies
(Langerhans et al., 2003). Por ejemplo, las especies altas y delgadas son
hidrodinamicamente mas eficientes para soportar las corrientes de agua rapidas;
los cuerpos deprimidos se asocian con sitios donde la velocidad de corriente es
lenta o nula, la cual no representa un problema para llevar a cabo las actividades
primordiales (Winemiller, 1991; Matthews, 1998, Ward et al., 2003). Con respecto
a la boca, se conoce que el tamafo estad relacionado con la talla de los
componentes alimenticios que los peces pueden atrapar (Rodriguez-Ruiz y
Granado-Lorencio, 1988). De la posicibn se ha encontrado que las bocas
ventralmente dispuestas en la mayoria de los casos se asocian a una conducta
alimentaria bentonica; las dirigidas hacia el dorso con un tipo de alimentacion que
se lleva a cabo en la superficie del agua, mientras que bocas en posicion terminal
son funcionales en diversos niveles de la columna de agua (Wootton, 1990;
Norton, 1991; Winemiller, 1991; Winemiller et al. 1995; Wood y Bain, 1995;
Matthews, 1998; Blake, 2004). Estas diferencias son importantes para explicar los
casos de simpatria reportados para P. labialis con P. punctatus y P.
guatemalensis, aunque en realidad no se sabe con certeza si existen entre ellas

interacciones ecoldgicas fuertes.

Con respecto a las branquiespinas, se encontré que P. punctatus tiene en
promedio 18 (Miller, 1955), son las mas largas, con la menor anchura y distancia
entre ellas. Profundulus labialis también tiene en promedio 18 (Miller, 1955) siendo
mas cortas, mas anchas y poco separadas. Por ultimo, P. hildebrandi, tiene 16 en
promedio (Miller, 1955), con la longitud intermedia con respecto a las otras

especies pero con la mayor separacion (Cuadro 13, Fig. 35).
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Estas caracteristicas de las branquiespinas se han relacionado con el
mecanismo y tipo de alimentacion de los peces. Se sabe que organismos
filtradores poseen elevado niumero de branquiespinas, las cuales son largas y la
distancia entre ellas es corta (Matsumoto y Kohda, 2001); esto favorece la
retencidn de articulos alimentarios que posteriormente pasan al esofago. Por el
contrario, los peces ramoneadores 0 succionadores tienen pocas branquiespinas,
gue son cortas y ampliamente espaciadas, ya que la forma en que atrapan y
procesan su alimento basicamente se realiza con estructuras de la boca y
faringeas (Wootton, 1990). Considerando el numero y la morfologia de las
branquiespinas de P. hildebrandi se sugiere que se alimenta de organismos de
tamafio grande que no necesitan ser filtrados, estos son capturados y procesados
por otras estructuras. Mientras que P. labialis y P. punctatus quiza recurran con
mayor frecuencia a la filtracibn como mecanismo de alimentacion; no obstante,
este comportamiento se considera poco probable porque los grupos netamente
filtradores presentan un nimero mayor de branquiespinas, tal es el caso de los
clupeidos que llegan a tener mas de 30 y se alimentan basicamente de plancton
(Miller et al., 2005).

Aunque la morfologia de las branquiespinas no permitié inferir
directamente sobre los habitos de alimentacion de estas tres especies, la relacion
entre la longitud del tubo digestivo y la longitud patron de los organismos dio
informacion interesante. En las tres especies el tamafio del estbmago es igual
pero la longitud del intestino cambia. Profundulus hildebrandi present6 el tubo
digestivo méas corto, seguida de P. punctatus, mientras que P. labialis tuvo el mas
largo. Esta diferencia es mas evidente en las primeras etapas de crecimiento de

los organismos y se reduce conforme aumentan de tamario (Fig. 37).

Se ha documentado que el tamafio del estbmago e intestino esta
directamente relacionado con la dieta de los organismos. Peces carnivoros u
omnivoros presentan estdmagos grandes y fuertes que permiten procesar el

alimento, mientras que los herbivoros tienen estébmagos pequefios (Wootton,
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1990). Esta situacidn se invierte con el tamafio del intestino, ya que en carnivoros
y omnivoros es corto, mientras que en los herbivoros es mucho més largo para
facilitar la degradacion del material vegetal. Entonces, se determind que la
tendencia de P. hildebrandi es carnivora, mientras que en P. punctatus y P. labialis

esta tendencia disminuye.

El analisis del contenido estomacal de las tres especies confirmé que los
resultados previamente discutidos tienen sustento (Fig. 38). La dieta de P.
hildebrandi presenté gran cantidad y diversidad de invertebrados, entre los que
destacan los insectos, crustdceos y moluscos, aunque ocasionalmente se
encontraron algas. Esta fue la especie con la mayor diversidad de invertebrados,
los cuales se distribuyen practicamente en toda la columna de agua. Es
interesante comentar que algunos de los organismos que son estrictamente
terrestres (dipteros, himendpteros, quildpodos, psocépteros, dictidpteros) (Ward,
1992) y que pudieron caer accidentalmente al cuerpo de agua y ser consumidos
por los peces en las capas superficiales. De manera general, estos grupos de
invertebrados pueden encontrarse en sistemas I6ticos y lénticos, aunque tienden a
encontrarse en zonas litorales o pozas con escasa corriente y abundante
vegetacion acudtica sumergida (odonatos, coledpteros, lepidopteros) (Ward,
1992). Miller (1950) ademas reportd la presencia de vegetales y consideré a la
especie como omnivora. En un trabajo mas reciente, Velazquez-Velazquez y
Schmitter-Soto (2004) mencionan que entre su dieta se encuentran larvas de
insectos y crustaceos. De acuerdo con la dieta reportada para esta especie se

puede clasificar como omnivora con tendencia a la entomofagia.

En P. labialis se encontr6 una gran cantidad de materia organica que no
se pudo identificar, sin embargo, en ella habia gran cantidad de algas diatomeas,
lo que evidencia que el origen del alimento es bentonico. El segundo componente
mas importante fueron los insectos, pero so6lo se encontraron larvas de
efemerodpteros (organismos benténicos que viven principalmente en ambientes

|6ticos bien oxigenados) (Ward, 1992). Las algas que fueron el tercer componente
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en importancia, mientras que las plantas superiores fueron ocasionales. Miller et
al. (2005) mencionan que en los contenidos estomacales de esta especie
observaron odonatos acuaticos y larvas de coledpteros. De tal manera, se puede
concluir que esta especie también es omnivora, con tendencia a consumir una

mayor proporcidén de grupos vegetales asociados al sustrato.

Para P. punctatus se observo que los insectos son importante fuente de
alimento, aunque también se encontraron abundantes restos de algas y vegetales
superiores, asi como, algunos moluscos bivalvos. Los grupos de insectos
encontrados se distribuyen en casi toda la columna de agua y en diversos
ambientes, incluso algunos ajenos al cuerpo de agua (coledpteros, lepidépteros e
himenodpteros) (Ward, 1992). Miller et al. (2005) también reportaron moluscos
gasteropodos. Esto mostré que la especie es omnivora, pero a diferencia de las
dos especies anteriores, su dieta no presenta una tendencia clara hacia un

recurso en particular.

Referente a los parametros ambientales y fisico-quimicos del agua se
encontré que varian mucho entre sitios y especies (Cuadro 16). Esto dificultd la
interpretacion de las relaciones entre estas variables con la morfologia de los
organismos. El pardmetro que mas claramente se pudo asociar fue la velocidad de
corriente, existe una tendencia a ser mas fuerte en los sitios donde habita P.
labialis, es decir, esta especie se encuentra con mayor frecuencia en zonas de
corriente rapida. Aunque las otras variables no muestren relacién directa con la
morfologia del cuerpo y tréfica de las especies no se deben descartar en trabajos

futuros, ya que quiza un analisis mas detallado pueda demostrar su importancia.

Las colectas y observaciones de campo permitieron reconocer que los
organismos de P. hildebrandi se encuentran con mayor frecuencia en zonas de
abundante vegetacion riberefia y sumergida, donde la velocidad de corriente es
moderada a nula, tal como pozas o remansos y donde el tipo de sustrato puede ir

de fangoso a rocoso. Esto corrobor6 lo reportado por Velazquez-Veldzquez y
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Schmitter-Soto (2004). El caso de P. punctatus es semejante al de P. hildebrandi,
generalmente habita zonas de poca corriente con sustrato muy variable, pero, la
vegetacion tanto sumergida como riberefia es escasa. Por ultimo, se observé que
P. labialis preferentemente se localiza en zonas de corriente fuerte con sustrato

rocoso y abundante vegetacion riberefia.

Basado en el analisis ecomorfologico se pude decir que P. hildebrandi se
caracteriza por ser una especie poco alta, alargada, con cabeza y boca ancha y
ligeramente orientada hacia arriba. Tiene en promedio 16 branquiespinas, que son
delgadas, cortas y espaciadas. Presenta un intestino corto respecto a la longitud
patron y su dieta principalmente se basa en invertebrados, donde destacan por
abundancia y diversidad los insectos. Esta podria ser considerada como una
especie omnivora con tendencia a la entomofagia. Puede encontrarse en habitats
|énticos y I6ticos, pero en estos udltimos es mas comdn en zonas con velocidad de
corriente lenta, como pozas y remansos, con abundante vegetacion sumergida y

riparia.

Por su parte, P. labialis es una especie con el cuerpo alto y con el
pedunculo caudal deprimido, cuerpo y cabeza delgados, y boca pequefa en
posicion ventral. Presenta en promedio 18 branquiespinas cortas, anchas y poco
separadas. Su intestino es largo con respecto a la longitud patrén y a pesar de
tener una dieta omnivora, se observd que hay una tendencia hacia el consumo de
insectos y material vegetal asociado al bentos. Este taxdn se encuentra
basicamente en sistemas l6ticos y los adultos prefieren las zonas de corriente
rapida y sustrato rocoso. En estos sitios es frecuente observar vegetacion riberefia

y/o sumergida.

Por ultimo, P. punctatus presenta una morfologia intermedia entre las dos
anteriores. Es mas alta que P. hildebrandi, su cabeza y boca son anchas, esta
altima se ubica en posicién terminal. Con 18 branquiespinas en promedio, las

cuales son largas, delgadas y muy juntas. El tamafio del intestino con respecto a
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la longitud patron es practicamente intermedio entre las otras dos especies, lo
mismo sucede con la dieta que incluyd un porcentaje similar entre los articulos
alimentarios de origen animal y vegetal, por lo que también se pude considerar
omnivora, pero sin una tendencia clara. Es mas frecuente observarla en habitat
I6ticos; sin embargo, dentro de estos prefiere zonas de corriente moderada a
lenta, como remansos y pozas. La mayoria de estos sitos no presentaron

vegetacion sumergida ni riberefa.

Las relaciones encontradas entre la morfologia y el ambiente tienen
implicaciones ecologicas importantes, y puede ser util en el desarrollo de
estrategias para la conservacion de las especies y su habitat. Se ha documentado
que si se identifican gremios troficos en comunidades de peces y su relacion con
el habitat es posible prever cuales seran las consecuencias biolégicas si este
altimo se modifica (Martin-Smith, 1998). Por ejemplo, se sabe que las practicas
agricolas inadecuadas, la acumulacién de sustancias toxicas, el sobrepastoreo y
el ineficiente uso del agua han producido una aceleracion en las tasas de
acumulacion de sedimentos y contaminantes, lo que ha afectado notablemente la
dindmica de las comunidades icticas (De la Vega Salazar, 2003). Uno de los
primeros resultados de estas perturbaciones se evidencia en el sustrato de los rios
y particularmente sobre el gremio de las especies con habitos bentdnicos, las
cuales al enfrentarse a condiciones negativas en su habitat como la disminucion
de oxigeno disuelto, acumulacion de sedimento, materia organica y una alta
concentracion de nutrientes pueden tener problemas poblacionales e incluso
desaparecer. En el caso particular de Profundulus, si el habitat se modifica por
asolvamiento es probable que las poblaciones de P. labialis y P. candalarius sean
las mas susceptibles cambiar o desaparecer, debido a que aparentemente sus
hébitos son bentonicos. De esta manera, el estudio morfométrico de Profundulus
no sélo se puede interpretar desde el punto de vista taxonémico y ecoldgico
funcional, sino que puede ser complemento de trabajos relacionados con el disefio
de estrategias para la conservacion y manejo de las especies y de su habitat
(Martin-Smith, 1998).
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Origen v diversificacion

Con los resultados presentados y la informacion de los trabajos previos es
posible dar una hipétesis sobre el origen y diversificacion del género. Es probable
que este haya ocurrido en el Mioceno, cuando un “stock” ancestral marino, con
distribucion en la vertiente atlantica penetr6 a la bahia de Amatique (ahora
Altiplano de Chiapas y Guatemala). Durante este tiempo, con el levantamiento de
la Sierra Madre Oriental, la Sierra Madre del Sur, la Sierra Madre de Chiapas y el
Nucleo Central de Centroamérica, se cerré la bahia de Amatique y se dio el primer
evento de vicarianza, separando a los representantes ancestrales de los grupos

punctatus y labialis.

Después de esta separacion cada grupo siguid su propia historia. Las
evidencias moleculares (Doadrio et al.,1999a,b) sefialan que durante el Mioceno
los primeros representantes del grupo punctatus pudieron haber quedado aislados
en las tierras altas de la Sierra de Juarez en Oaxaca (cuenca del Atoyac), para
distribuirse posteriormente hacia el Rio Balsas mediante las conexiones de las
cabeceras de los rios. La conexion parece haberse dado también hacia el sur,
ampliando su distribucién hacia las partes altas de la cuenca del Rio
Coatzacoalcos y recientemente a la parte oeste del Grijalva. Aparentemente, en
esta Ultima cuenca se dio el paso de la vertiente del Golfo a la del Pacifico, a
través de una zona de bajo relieve ubicada en las cercanias a Cintalapa, Chiapas
(Rizo de Oro), que ha permitido el paso reciente de otros grupos de peces
(ciclidos y pecilidos) y anfibios (Campbell, 1999).

Una vez alcanzada la costa del Pacifico durante el Plioceno-Pleistoceno,
el linaje llegd a Guatemala a través de las fluctuaciones en los niveles del mar y a
la coalescencia de rios costeros. Su presencia en la cuenca del Rio Motagua,
posiblemente se realiz6 a través de la cuenca del Lago Amatitlan, la cual se sabe

ha servido de puente entre ambas vertientes en tiempos recientes (Miller, 1955).
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Por otra parte, el grupo labialis parece haberse originado en el Altiplano
de Chiapas, como consecuencia del levantamiento ocurrido durante el Mioceno.
Durante este periodo y el Pleistoceno se formo la cuenca de San Cristobal de Las
Casas, aislando a la poblacion que dio origen a P. hildebrandi. Al mismo tiempo se
dio la diferenciacion de P. labialis y su posterior dispersién hacia las cuencas
Grijalva-Usumacinta, Polochic y Motagua, favorecida por las constantes
comunicaciones que se dieron entre las cabeceras de sus rios. Durante el
Pleistoceno se formé una planicie de baja elevacién que va desde Comitan a la
Trinitaria (Johnson, 1989), en donde probablemente quedd atrapada la poblacion

de P. labialis que dio origen a P. candalarius.

Es importante mencionar que, aunque la posible explicacién sobre el
origen y diversificacion del género Profundulus en Centroamérica parece estar
sustentada por numerosos trabajos de tipo geoldgico y biogeografico de otros
grupos biolégicos, sigue siendo necesario contar con mas informacioén que permita
precisar algunas hipotesis biogeogréaficas que se tienen sobre los componentes de

Profundulus, particularmente de aquellos con distribuciones amplias.

Estado de conservacion

Profundulus es un taxon considerado como uno de los mas antiguos de
Centroamérica. La amplia distribucion de algunas de sus especies tiene
implicaciones biogeograficas muy valiosas que pueden ser Utiles para resolver
dudas sobre el origen y diversificacion de muchos otros grupos icticos de la
region. Ademas, al ser un grupo con enorme variacion morfologica y aparentes
adaptaciones troficas puede servir para entender algunos procesos de

diversificacion bioldgica.
A pesar del enorme valor que representan los taxa con estas

caracteristicas, especies como P. hildebrandi y P. candalarius, endémicas a las

cuencas de San Cristobal de Las Casas y Comitan, Chiapas, respectivamente
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(Velazquez-Veldzquez y Schmitter-Soto, 2004), y diversas poblaciones de P.
labialis, P. punctatus, P. oaxacae y P. guatemalensis estan siendo fuertemente
afectadas por las actividades antropogénicas como la deforestacion, desarrollo
urbano, sobreexplotacion de los recursos hidricos y contaminacion por descargas
residuales. Bajo estas circunstancias, es importante disefiar estrategias para evitar
su desaparicion y obtener la mayor cantidad de informacion de su biologia; asi
mismo, conservar uno de los grupos de peces representativos de Centroamérica,

mantener su habitat y los procesos biolégicos de los cuales forma parte.

Como parte de las estrategias se sugiere hacer una separacion de las
especies, en aquellas de amplia distribucion y las restringidas; en ambos casos el
quehacer taxondémico es indispensable. Se propone inicialmente conocer su area
de distribucion, analizar la variacion intra e interespecifica (morfolégica vy
molecular) para delimitar con precision los taxa, establecer las relaciones
filogenéticas e interpretarlas desde el punto de vista evolutivo, ecolégico y

biogeogréfico.

Las especies de amplia distribucion quiza sean las menos afectadas por
las alteraciones ambientales; sin embargo, se deben hacer estudios que
involucren aspectos poblacionales, principalmente de variabilidad genética, que en
el peor de los escenarios ambientales podria ayudar a decidir que poblaciones son

prioritarias para su conservacion o manejo.

Para P. hildebrandi, P. candalarius y P. oaxacae, que presentan
distribuciones restringidas, se recomienda ademas llevar a cabo estudios de
genética de poblaciones, hacer trabajos sobre las historias de vida, asi como de
los factores bidticos y abibticos que las puedan estar afectando. Al mismo tiempo,
seria util mantener organismos ex situ, que podrian ser utilizados para fines
cientificos, futuras repoblaciones, programas educativos o como banco de

germoplasma.
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Sin duda, Profundulus es uno de los muchos grupos de peces que
merecen ser estudiados a detalle, ya que brinda la oportunidad de aplicar muchas
técnicas taxondémicas tradicionales y recientes, cuyos resultados pueden ser de
gran valor para entender la historia evolutiva de la biota del sur y sureste de
México, asi como de gran parte de Centroamérica, la cual es considerada

sistematicamente compleja (Lundberg, 1998).
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CONCLUSIONES

La metodologia y analisis propuestos para llevar a cabo el presente

trabajo permitieron cumplir con los objetivos planteados.

El uso de medidas cruzadas (cuadrilateros contiguos) demostré6 mayor
precision para clasificar y separar a las especies de Profundulus, mientras que las
medidas tradicionales evidenciaron diferencias puntuales a nivel cefalico y de la
boca. De esta manera se determind que nueve medidas tradicionales y 11
cruzadas pueden ser utilizadas como herramienta para reconocer a las seis

especies de Profundulus, ademas de validar su estatus taxonémico.

De acuerdo al parecido morfolégico, se encontraron dos grupos, uno
integrado por P. candalarius y P. labialis, y otro formado por P. oaxacae, P.
guatemalensis y P. punctatus, donde estas dos ultimas son las mas parecidas. Por
su parte, P. hildebrandi, a través de las medidas tradicionales se agrup6 con este

altimo grupo y con las medidas cruzadas se separé de ambos grupos.

Se observé que dentro del género existen tres patrones morfolégicos el
primero esta representado por P. candalarius y P. labialis que son las especies
mas altas, con cabeza y boca pequefia orientada ventralmente; el segundo por P.
guatemalensis, P. oaxacae, P. punctatus con altura intermedia y cabeza y boca
grande dispuesta en posicion terminal; por ultimo el de P. hildebrandi, con la

menor altura, cabeza y boca grande dirigida dorsalmente.

La revisidn osteologica reveld la existencia de 13 caracteristicas
cualitativas importantes para reconocer especies y grupos. Estos atributos
permitieron diagnosticar dos grupos naturales, uno formado por P. candalarius, P.
hildebrandi y P. labialis, y otro por P. guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus.

Ademas se encontraron caracteristicas Unicas para Profundulus hildebrandi, P.
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labialis y P. oaxacae. Se sugiere que el estatus taxondmico de la familia y el

género sea revisado considerando las evidencias osteoldgicas aqui presentadas.

La existencia de los dos grupos naturales fue corroborada a través del
analisis filogenético, se demostré6 P. labialis y P. candalarius, son especies
hermanas, y P. hildebrandi debe ser ubicada en la base de este clado. Mientras
gue P. guatemalensis, P. oaxacae y P. punctatus forman un grupo monofiletico,
donde las relaciones de parentesco son poco claras; sin embargo, el andlisis
osteologico y las evidencias moleculares sugieren que P. oaxacae podria estar en

la base del clado.

Se observé gran coincidencia entre las relaciones de similitud morfolégica
y las filogenéticas, solo P. hildebrandi mostré inconsistencias, aparentemente

producto de la especializacion tréfica.

La diversificacion del género fue promovida por diversos eventos de
vicarianza, sin embargo, las evidencias muestran que parte de la expresion
fenotipica de la forma del cuerpo y algunas estructuras alimentarias estan

determinadas por factores ecoldgicos.

Profundulus hildebrandi se caracteriza por presentar una forma alargada,
con cabeza y boca ancha, esta ultima orientada ligeramente hacia arriba; su dieta
y morfologia tréfica indicaron que es una especie omnivora con tendencia a la
entomofagia y preferentemente habita en ambientes Iénticos con abundante
vegetacion sumergida y riparia. Profundulus labialis tiene cuerpo alto y pedunculo
caudal deprimido, cuerpo y cabeza delgados, y boca pequefia en posiciéon ventral;
su morfologia trofica y dieta indican que es una especie omnivora con tendencia a
ingerir insectos y material vegetal asociado al bentos; basicamente se encuentra
en zonas de corriente rapida. Profundulus punctatus es alta, con cabeza y boca

ancha; esta ultima, se ubica en posicion terminal; su morfologia tréfica y dieta la
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ubican como omnivora; es frecuente observarla en habitat I6ticos donde la

velocidad de corriente va de moderada a lenta.

De esta manera, a partir del presente trabajo se generdé nueva
informacion sobre la variacion y patrones morfolégicos de las especies que
integran el género Profundulus; asi mismo, se establecieron sus relaciones
filogenéticas a partir de caracteristicas osteoldgicas; y se demostré que existe una
relacion entre la morfologia de los organismos y el ambiente donde habitan.

A pesar de que se tiene conocimiento importante sobre la taxonomia y
sisteméaticas de Profundulus, es necesario seguir avanzando en otro tipo de
investigaciones, principalmente relacionadas con aspectos de la biologia, genética
y ecologia de las especies. Esta informacion nueva aunada a la que hasta el
momento se ha generado, servira para entender, manejar y conservar estos

peces.
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