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Filogenia del complejo Poeciliopsis gracilis RESUMEN

RESUMEN

Se realizd un analisis cladistico de los peces dulceacuicolas pertenecientes al
complejo Poeciliopsis gracilis, con el objetivo de identificar los caracteres morfolégicos que
definieran a P. gracilis, P. lutzi P. hnilickai y P. catemaco, como un grupo monofilético.
Conjuntamente se analiz6 y discutié la biogeografia del complejo en el centro y sureste de
México. En el trabajo se presentan datos para la comparacion de estructuras éseas con
grupos externos como P. fasciata, P. occidentalis, Heterandria bimaculata y Priapella
olmeca. La comparacion de dichas estructuras se analizé con ejemplares de ias diferentes
especies por medio de la técnica de transparentacion y tincidén de cartilago y hueso. Se
obtuvo la monofilia del complejo P. gracilis, 1a cual se sustenta por siete sinapomorfias, con
P. gracilis como la especie basal del grupo y con una amplia distribucion; mientras que P,
catermaco y P. finilickai presentan mayor cantidad de caracteres apomorificos, ademas de
tener una distribucion restringida. Se discuten las relacicnes del complejo con otras especies
de la subfamilia Poeciliinae y se propone como hipétesis que el patrén de distribucion actual
en la vertiente del Pacifico mexicano se originé durante el Pleistoceno. Como objetivo
paralelo se confirma la validez de la especie P. jutzi, la cual se encontraba bajo sinonimia.
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INTRODUCCION

El genero Poeciliopsis es un miembro de la subfamilia Poecilinae, el cual se
encuentra clasificado dentro de la tribu Heterandrini, integrada ésta por 44 especies. Ei
genero esta formado por un grupo de especies, que no habian sido previamente analizadas
desde el punto de vista filogenético. En este trabajo, se realiza una revision de las relaciones
interespecificas del complejo Poeciliopsis gracilis, uno de los cuatro complejos que
conforman el género; con un enfoque cladistico el cual presupone hipdtesis sobre las
relaciones genealdgicas de un grupo de especies.

Una de las preguntas iniciales de! estudic fue sj el grupo denominado “complejo”
pedria representar una categoria supraespecifica natural o bien simplemente ser un arreglo
de especies, lo cual conduyjo a investigar si este grupo era moncfilético.

Una segunda pregunta que surgid como resultado de la primera, fue que si el grupo
era monofilético deberia existir una relacién entre las especies del grupo con la historia de su
distribucion geografica.

Para resolver estas preguntas se plantearon como objetivos, establecer |as
relaciones del grupo con otras especies del género, asi como con algunas especies de otros
géneros de la subfamilia, con el fin de conocer los caracteres mas relevantes que definen el
complejo Poeciliopsis gracilis y revisar ta distribucion de las especies, en la que se incluyen
eventos historico geoldgicos que han influido en su distribucion actual. Como resultado del
analisis deriv la revision del estatus taxonémico de P, lutzi, especie que se encontraba en
sinonimia con P. gracilis y que este trabajo confirma su validez.
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ANTECEDENTES

La Subfamilia Poecilinae consta de aproximadamente 200 especies (Rauchenberger,
1989a). Son peces de talla pequefia, la mayoria de menos de 50 mm de longitud total. Se
distribuyen en los tropicos y subtropicos del continente americano, desde el noroeste de los
Estados Unidos hasta el sur del Rio de La Plata, Argentina, con un gran nimero de especies
localizadas en Meéxico, Centro y Sudamérica (Rosen y Bailey, 1963), con alta diversidad en
la vertiente del Pacifico mexicano (Miller, 1980; 1986). Estos peces habitan ambientes
dulceacuicolas y salobres, constituyendo una fauna continental extensa y bien adaptada a
ambientes no favorables para muchas especies estrictamente de agua dulce o marina (Meffe
y Snelson, 1989), suelen estar ausentes en ambientes de corriente rapida de montafa y en
rios muy grandes (Endler, 1984).

Revision histdrica

La revisién de Rosen y Bailey en 1963, considerd a los pecilidos como familia
Poecilidae. Posteriormente, Parenti (1981) propuso una nueva clasificacion basada en
analisis cladisticos, donde al igual que Parenti y Rauchenberger (1989) reubican a las
especies hasta entonces consideradas de la familia Poeciliidae como subfamilia Poeciliinae,
compuesta por 22 géneros y 12 subgéneros integrados en siete tribus: de las cuales, las
tribus Poeciliini y Gambusiini agrupan a mas del 50% de las especies conocidas para la
subfamilia; fa tercera tribu con mayor diversidad es Heterandriini con 44 especies y las
restantes 4 tribus se conforman con no mas de 22 especies en conjunto.

En la tribu Heterandriini se encuentra uno de los géneros mas diversos de la
subfamilia, Poeciliopsis, el cual se divide en dos subgéneros, de acuerdo con Rosen y Bailey
(1963) y Parenti y Rauchenberger (1989): Poeciliopsis y Aulophalius. En este Gltimo trabajo
las autoras reunieron especies semejantes en complejos de especies de acuerdo con la
estructura gonopodial, dividiendo al subgénero Foeciliopsis en cuatro complejos (complejo
Poeciliopsis turrubarensis, complejo P. gracilis, complejo P. occidentalis y complejo P.
latidens-fasciata), incluyendo tres especies no agrupadas en complejos. Para Meyer et al.
(1986) el subgénero Aulophalius corresponderia a un complejo mas, denominado complejo
P. elongata compuesto por tres especies. Sin embargo, Parenti y Rauchenberger (1989)



Filogenia del complejo Foeciliopsis gracilis ANTECEDENTES

consideraron que estas especies de distribucién centroamericana no representan un
compiejo.

El subgénero Poeciliopsis se distribuye en la vertiente del Pacifico, desde Arizona,
E.E.U.U. hasta Colombia. En el Atlantico no se conoce mas a! norte del ric Chachalacas,
Veracruz y al sur hasta Guatemala y Honduras (Hubbs y Miller, 1954; Rosen y Bailey, 1983;
Miiler, 1975; Bussing, 1976; Meyer y Vogel, 1981; Meyer et af., 1985a, 1985b).

Las especies del complejo P. gracilis: P. gracilis (Heckel, 1848), P. hnilickai Meyer y
Vogel, 1981 y P. catemaco Miller, 1975, se parecen en su morfologia general, meristica y
algunos aspectos del gonopodio. Estas especies se encuentran distribuidas en la cuenca
Grijalva-Usumacinta, en los estados de Oaxaca, Chiapas y Veracruz, México: en la parte alta
del Rio Motagua en Guatemala y en los rios Humuya, Comayagua y Choluteca en Honduras
{Rosen y Bailey, 1983).

Los estudios sobre pecilidos en un sentido cladistico, los definen como un grupo
monofilético, caracterizados por la morfologia de caracteres derivados Gnicos del gonopodio
y del suspensorio gonopodial, arcos branquiales y arcos hemales, ademas de modificaciones
en la anatomia reproductiva para la viviparidad (Chambers, 1987) y con fentilizacion interna
(Wourms, 1981), excepto Tomeurus gracilis Eigenmann 1909 el cual es viviparo facultativo
(Breder y Rosen, 1966). De acuerdo con Parenti (1981) la viviparidad es considerada como

un caracter derivado en los pecilinos que los distingue de sus parientes hipotéticamente mas
cercanos.

A nivel de genero se han propuesto las hipdtesis de monofilia de Gambusia
{Rauchenberger, 1989b), la de Xiphophorus (Rosen, 1979; Rauchenberger et al., 1990) y la
de Heterandria (Rosen, 1979), pero para Poeciliopsis, incluyendo los complejos que lo
integran, no existen hipdtesis cladisticas que evidencien relaciones entre los grupos,

La revision mas completa sobre Poeciliopsis la realizaron Rosen y Bailey (1983), Ia
cual ha sido base de estudios posteriores; sin embargo, en ésta no se dejan claras las
relaciones entre las especies del género, ni con los grupos mas cercanos. Asi mismo, Meyer
et al. (1985a) y Rauchenberger (1989a), integran algunas especies en complejos con base
en la estructura del gonopodio, los dientes y el patrén de coloracion, sin mencionar las
relaciones filogenéticas que ias unen en tal agrupamiento.



Filogenia del complejo Poeciliopsis gracilis ANTECEDENTES

De manera particular, De Buen (1943) elaboré una revision de las especies de
Peoeciliopsis de las cuencas Lerma y del Marqués, asi como del Lago de Chapala, con la
descripcién de dos especies nuevas, P. anonas y P. porosus, comparadas con P. infans
(Woolman, 1894). Posteriormente dichas especies fueron sinonimizadas con P. balsas
Hubbs, 1926 y P. infans respectivamente, por Rosen y Bailey (1963).

Alvarez y Aguitar (1957) realizaron un estudio de la suspensidn gonopaddica de las 13
especies conocidas de Posciliopsis, con base en material topotipico o muy cercanc a la
localidad tipo, para compararlo con los restos de P. maldonadoi, una especie fésil de la
Reptblica de El Salvador.

Desde 1972, Vrijenhoek ha puesto especial énfasis en aspectos reproductivos de los
Poecilinae, particularmente en Poeciliopsis (Vrijenhoek, 1972; 1976; 1979: Vrijenhoek vy
Schultz, 1974).

Finalmente, en la descripcién original de cada una de las especies, se da informacion
morfolagica, de distribucion y de algunos aspectos reproductivos que existe para Poeciliopsis
en algunos casos mencionandose la similitud morfolégica con algunas otras especies del
mismo genero.

Como ha sido expuesto, fa mayoria de los estudios referentes a Poeciliopsis, han
tenido principalmente un enfoque taxonémico y zoogeogréfico, por lo que se considers
importante realizar un analisis filogenético de los grupos, aunado a ésto, el complejo
Poecifiopsis gracilis resulta interesante desde los puntos de vista sistematico y biogeografico,
ya que P. hnilickai y P. catemaco son especies endémicas de las cuencas Grijalva-
Usumacinta y de! Papaloapan respectivamente, en la planicie costera del Atlantico,
consideradas dentro del segundo centro de endemismo de México (Miller, 1986).

Por la importancia sistematica y biogeografica que representa el complejo
Poeciliopsis gracilis en México, se considerd necesario realizar un analisis de las especies
que lo integran, para resolver algunas de la interrogantes que adn contindan sin
esclarecerse, como la monofilia del complejo v las relaciones de parentesco con las especies
de los complejos P. latidens-fasciata, P. occidentalis, P. elongata, asi como con especies de

ofros géneros (Heterandria bimaculata y Priapella olmeca) de la misma subfamilia
Poeciliinae.
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Dadas las exiremas semejanzas en caracteres morfolégicos, meristicos y de
distribucion entre las especies del complejo Poeciliopsis gracilis se planteé como hipdtesis

que es un grupo monofilético sustentado por caracteres sinapomorficos bien definidos, por lo
que se establecieron los siguientes objetivos:
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OBJETIVOS

- Analizar la hipotesis de que el complejo Poeciliopsis gracilis sea monofilético y las
relaciones de parentesco con base en un método filogenético, entre P, gracilis, P. catemaco
y P. hnilickai como miembros de dicho compiejo.

- Determinar los caracteres sinapomdrficos que definan la posible monofilia del
complejo F. gracifis y los caracteres compartidos con los grupos externos, para saber qué
tan emparentados estan entre si.

- Analizar la biogeografia histérica del complejo 2. gracilis con base en la filogenia y
en la distribucién de las especies.

Como un objetivo paralelo, en este trabajo se pretende esclarecer el estatus

taxonomico de P. lutzi, especie con problemas de sinonimia e incluida en el complejo P.
gracilis.
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METODO

El proyecto de investigacion se realizd en la Coleccion Nacional de Peces del
Instituto de Biologia de la Universidad Nacional Autonoma de Mexico, donde se encuentran
depositados sjemplares de las tres especies que componen el complejo P. gracilis, asi como
las especies de los grupos externos [P. occidentalis (Baird y Girard, 1853), F. fasciata (Meek,
1904), P. elongata (Glnther 1866), Helerandria bimaculata (Heckel, 1848) vy Priapella olmeca
Meyer y Espinosa, 1890Q], ademas de P. lufzi, considerada por R. R. Miller {(com. pers.} como
subespecie de P. gracilis. Los ejemplares proceden de colectas nacionales, principaimente
de las localidades tipo, asi como de la Coleccién de Peces de la Universidad de Arizona.

Inicialmente Poecifiopsis elongafa fue incluida en la revisién osteoldgica del presenie
estudio para tener representantes de los diferentes complejos de! género Poecifiopsis, pero
después de un analisis inicial en donde se obtenia un arbel con una politomia basal y en el
que no se resolvian las relaciones de las especies analizadas debido a la alta cantidad de
caracteres no disponibles de F. elongata, se decidié excluirla del andlisis cladistico, ya que
no alteraba los chjetivos del trabajo; sin embargo, se revisaron algunos caracteres en este
taxon para la comparacién meristica y osteoldgica con las especies restantes del género.

Ejemplares de las tres especies del complejo F. gracilis (ver ejemplares examinados)
fueron estudiados desde el punto de vista osteoldgico, comparando su morfologia de
acuerdo con los métodos y la nomenclatura de Hubbs y Miller (1954), Alvarez y Aguilar
(1957), Rosen y Bailey (1963), Rosen (1969, 1979), Rauchenberger (1989b).

Posteriormente se realizd un analisis osteologico por medio de la transparentacion y
tincion de acuerdo a la técnica de Taylor y Van Dyke (1985), modificada en Potthoff (1983);
esta técnica consiste en la transparentacidn del misculc medianie la aplicacidén de KOH al
4%, para posteriormente proceder a la tincidén tanto de cartilago como de hueso, con azul
de alciano y alizarina roja respectivamente.

Los datos meristicos fueron obtenidos de ejemplares preservados en alcohol y
corroborados en gjemplares transparentados y tefiidos; los conteos incluyen los radios de las
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aletas dorsal, pectoral, anal y caudal. En el caso de la aleta caudal se contabilizaron los
radios principales y recurrentes o secundarios (Rojo, 1988). Los conteos de las vértebras
incluyen las precaudales y las caudales. El numero de escamas en una linea longitudinal fue
considerado de acuerdo a Hubbs y Miller (1954).

Los resultados obtenidos fueron analizados de acuerdo a los principios de la
sistematica filogenética (cladistica) para generar hipotesis de relaciones de parentesco; la
metodologia general es la seguida por Hennig (1966), posteriormente modificada por
numercosos autares y sintetizada por Mayden y Wiley (19892).

Una de las bases fundamentales del método cladistico es la comparacion de
caracteres de un par o grupo de especies, lo que lleva a la blasqueda de caracteres
homdlogos definidos como: caracteres que en dos taxones mantienen una relacion de
ancestria-descendencia (Wiley, ef al,, 1991), que es (til para evidenciar las relaciones de
parentesco existente entre las especies que las componen y ubicar cual seria el estado de
caracter ancestral a partit del cual derivaron las formas actuales (de Souza, 1994). Para
valorar la importancia de los caracteres se asume que un caracter homélogo tiene dos
estados de caracter: uno primitive (plesiomérfico) y uno derivado {apomadrfico). Una
sinapomorfia es el estado apomérfico compartide por dos 0 mas organismos con un ancestro
tnico, por lo que para los estudios de relaciones filogenéticas, la distribucion de
sinapomorfifas es de suma importancia ya que son las que definen a los grupos monofiléticos
{Nelscn, 1970; Wiley, 1975). Este tipo de agrupamiente de caracteres sinapomérficos y, a su
vez de especies es aplicado al concepto de grupo monefitético, que en el sentido dado por

Hennig (1966), es el conjunto de especies que incluye al ancestro y todos sus
descendientes.

Una pregunta que surge de la comparacion de caracteres homdlogos es coémo inferir
la evolucidn del estado de caracter dentro de una serie de transformacion. Un estado de
caracter diferente es el resultado de un evento de mutacién que da origen a una condicién
apomérfica a partir de una condicidn preexistente (plesiomdrfica), suceso que ocurre dentro
de un grupo de individuos de una poblacion, que sera transmitida a las generaciones futuras
de esa poblacién. Visualizando en el sentido contrario, el conjunto de todos los individuos
que portan una caracteristica apomorfica debe ser descendiente de una poblacion ancestral

comun a él, por lo tanto, cada caracter apomérfico proporciona indicios de grupo monofilético
(de Souza, 1994).
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Las relaciones fllogenéticas de acuerdo a la filosofia cladistica, estan representadas
en diagramas de arbol, también conocidos como cladogramas. Su fopologia puede ser
usada como una hipdtesis del patrén de origen de las novedades evolutivas Que ocurren en
un grupo de organismos, los que reflejan a su vez la monofilia del grupo (lo cual implica un
ancestro unico) a través de los caracteres sinapomorficos (Hennig, 1966; Wiley, 1975).

Como resultado de un analisis cladistico, es posible obtener varios cladogramas que
representen diferentes hipotesis de relaciones filogenéticas (Nelson y Platnick, 1981). Uno
de los métodos numéricos que ayudan a elegir al arbol que mejor refleja la historia evolutiva
de los caracteres es el método de la parsimonia, cuyo objetivo es determinar el posible
patron de cambio de las sinapomorfias que unan a los taxones estudiados, bajo el principio
de minimizar las hipotesis de homoplasia [caracteres similares no homologos que son
compartidos por dos taxones (Wiley, et al., 1991)]. El resultado es uno o varios cladogramas
con el menor nimero de paralelismos, convergencias y reversiones y, por lo tanto con el
mayor indice de consistencia o IC (Farris, 1989).

Cuando se inicia un andlisis cladistico, todos los estados de caracter son
potencialmente hipétesis de homologia (Stevens, 1880), posteriormente la polaridad o
direccion evolutiva del estado del caracter se asigna bajo el criterio de polarizacién individual,
con el supuesto de que lo comun es primitivo o poco derivado (plesiomarfica). El analisis del
grupo externo establece que el estado de caracter que se manifiesta con mayor frecuencia
en grupos relacionados con el grupo estudiado, es el caracter plesiomérfico (Watrous vy
Wheeler, 1981). Asimismo, los estados de caracter que unen subgrupos estan unidos por
sinapomorfias, evidenciando parentesco entre grupos hermanos.

Para la comparacion y polarizacién de los caracteres se utilizé el meétodo del grupo
externo de Maddison et al. (1984), con el objetivo de apertar evidencias de relaciones
basadas en los caracteres apomérficos, para lo cual se examinaron ejemplares de
Poeciliopsis occidentalis, P. fasciata y P. elongata especies de los restantes complejos del
subgenere Poeciliopsis; asi como de Heterandria bimaculata y Priapella olmeca, especies
representantes de dos géneros de la subfamilia Poecilinae.

Las estructuras osteoldgicas y morfoldgicas se describieron primerc a nivel del
género Poeciliopsis y del complejo (P. gracilis) y posteriormente se hizo Ia descripcién de
cada una de las sinapomorfias que apoyan ia hipdtesis de monofilia del complejo.
Finalmente se discutieron todos aquellos caracteres que fueron analizados. Estos resultados

10
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en conjunto sirvieron para enriquecer la descripcién de cada una de las especies del
complejo P. gracilis.

El analisis cladistico se realizd con la informacién obtenida del programa PAUP
(Phylogenetic Analysis Using Parsimony) version 3.1.1 (Swofford, 1993), para buscar el o los
arboles mas parsimoniosos por el método de intercambio y pegado de ramas (branch and
bound). En los diferentes analisis se utilizd la optimizacién ACCTRAN. Los datos fueron
procesados como desordenados (Wiley, et al., 1991).

Analisis Biogeografico

La sistematica filogenética (cladistica) y la biogeografia cladistica (biogeografia de la
vicariancia) tienen como objetivo comuin la reconstruccion de las interrelaciones histéricas,
ya sea entre especies 0 taxones para la sistematica cladistica, como entre biotas o areas
para la biogeografia de la vicariancia, es decir, investigar como estan relacionados
genealogica o histéricamente los objetos (Sober, 1988). La manera en que se relacionan
ambas es primero especificando cuales son los objetos de comparacién. Sober (foc. cit)
describe los términos usados en biogeografia de la vicariancia como objetos, propiedades e
hipdtesis. Los objetos son las localidades geograficas, las propiedades son los taxones que

se encuentran en ellas y las hipotesis describen como los objetos geograficos liegan a tener
relacidn de descendencia e historia comtn entre ellos.

El método de la biogeografia cladistica presupone que existe una estrecha relacién
entre la historia de Ia biota y la de la Tierra (Croizat 1958, 1964, 1981: Rosen 19786, 1978;
Platnick y Nelson 1978). Por lo que una vez resuelta la genealogia del complejo P. gracilis,
con ayuda de informacion de la distribucién de fas especies compilada de varias fuentes,
incluyendo ia del material depositado en colecciones, asi como las localidades tipo, se
identificaron las areas de endemismo, se reconocieron los problemas de incongruencia y sus
soluciones, para finalmente llegar a la reconstruccion geoldgica que mejor concordd con las

interrelaciones inferidas por la biogeografia y la hipdtesis filogenética (Espinosa y Llorente,
1993).
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Filogenia del complejo Poeciliopsis gracilis METCDO

Ejemplares examinados

lLas especies examinadas se ordenaron de acuerdo a la clasificacion de
Rauchenberger (1989b), con su respectiva localidad, siglas, nimero de cataiogo, nimero de
ejempiares y colectores.

Poeciliopsis gracilis. Rio Tequisistian, Oax; IBUNAM-P 1813 (6), A. Cantd, J.C. Nates y
J.L. Villalobos; ric Totolapa, Oax. IBUNAM-P 1814 (31), H. Espinosa y P. Fuentes; rio
Ostuta, Oax. IBUNAM-P 1859 (5), H. Espinosa y P. Fuentes; rio Lagartero, Oax. IBUNAM-P
1885 (5), H. Espinosa y P. Fuentes; rio El Naranjo, Pijijiapan, Chis. IBUNAM-P 1960 (13), H.
Espinosa y P. Fuentes. arroyo que pasa por el kildmetro 12 de la carretera Trinitaria,
Montebelio, Chis. IBUNAM-P 3618 (19), J.L. Villalobos y colabs.; lago Azul, lagunas de
Montebello, Chis. IBUNAM-P 3623 (13), J.L. Villalobos y colabs.; rio Usila, Oax. IBUNAM-P
8842 (1508), M.A Burgos, H. Espinosa y C. Rosales; Km 110 de la carretera Tuxtepec a
Matias Romero, Oax. IBUNAM-P 8860 (6), M.A Burgos, H. Espinosa y C. Rosales: puente
Malatenango, carretera Tuxtepec a Matias Romero, Oax. IBUNAM-P 8870 (203), M.A
Burgos, H. Espinosa y C. Rosales; rio Grande, Oax. IBUNAM-P 8876 (103), M.A Burgos, H.
Espinosa y C. Rosales; rio los Perros, aproximadamente 10 kms al N sobre la carretera
Asuncion de ixtatepec, Oax. IBUNAM-P 8879 (50), M.A Burgos, H. Espinosa vy C. Rosales;
rio Mixteco, Oax. IBUNAM-P 8915 (46), H. Espinosa, L. Huidobro y C. Rosales; rio Atoyac,
Oax. IBUNAM-P 89186 (97), H. Espinosa, L. Huidobro y C. Rosales; bordo aproximadamente
500 m de la desviacion a Santa Cecilia Jalieza, Oax. IBUNAM-P 8917 (33), H. Espinosa, L.
Huidobro y C. Rosales; rio entre Ocotlan y los Vazquez, Oax. IBUNAM-P 8918 (24), H.
Espinosa, L. Huidobro y C. Rosales; rio Coapa, Oax. IBUNAM-P 8919 (266), H. Espinosa, L.
Huidobro y C. Rosales; rio de la Anona, Oax. IBUNAM-P 8920 (27), H. Espinosa, L.
Huidobro y C. Rosales; rio de ia Arena, junto a la cascada, Oax. IBUNAM-P 8921 (1), H.
Espinosa, L. Huidobro y C. Rosales; rio Putla, Oax. IBUNAM-P 8922 (67), H. Espinosa, L.
Huidobro y C. Rosales; rio Mixteco, junto a la presa Yosocuta, Oax. IBUNAM-P 8923 (249),
H. Espinosa, L. Huidobro y C. Rosales; rio a 10 kms de Huajuapan de Ledn, Oax. IBUNAM-P
8924 (161), D. Becerril, R. Palma y C. Rosales; rio Zacatepec, Qax. IBUNAM-P 8925 (1 ), D.
Becerril, R. Palma y C. Rosales; rio el Platanar, Oax. IBUNAM-P 8026 (192), D. Becerril, R.
Palma y C. Rosales; rio Verde, Oax. IBUNAM-P 8927 (9), D. Becerril, R. Palma y C.
Rosales, paradero turistico de la carretera Puerto Escondido a Oax. IBUNAM-P 8542 (275),
M.A Burgos, H. Espinosa y C. Rosales; rio de ia poblacion Sola de Vega, carretera Puerto
Escondido a Oax. IBUNAM-P 8946 (166), M.A Burgos, H. Espinosa y C. Rosales.

Poeciliopsis lutzi: rio Grande km 109, Oax. IBUNAM-P 8928 (90), D. Becerril, L. Huidobro,
R. Palma, C. Rosales; rio Tuxtepec, Oax. IBUNAM-P 8931 (271), M.A. Burgos, H. Espinosa,
C. Rosales; Carretera Tehuacan-Oaxaca km 117. IBUNAM-P 8932 (25),M.A. Burgos, H.
Espincsa, C. Rosales.

Poeciliopsis catemaco: Lago de Catemaco, Ver. IBUNAM-P 6812 (1), G. Salgado; 7565
(13), R. Lamothe; 8929 (2), G. Saigado; 8930 (8), R. Paima.
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Filogenia del complejo Poeciliopsis gracilis METODO

Poeciliopsis hnilickai: Rio Salinas, Chis. IBUNAM-P 3581 (3), Vogel, Muller y Meyer;
ilagunas de Montebello, Chis. IBUNAM-P 8524 (), D. Becerril, M.A. Burgos y C. Rosales:
arroyo a 12 kms de la desviacion a las lagunas de Montebello, Chis. IBUNAM-P 8525 (170),
D. Becerril, MA. Burgos y C. Rosales: arroyc Salado, Ixtapan. IBUNAM-P 8530 (4), D.
Becerril, M.A. Burgos y C. Rosales; lago Tziscao, lagunas de Montebello, Chis. IBUNAM-P
8540 (50), M.A. Burgos y H. Espinosa.

Poeciliopsis occidentalis: Cuenca cerca de la boca del rio Altar, Son. IBUNAM-P 5701

(10), D. Hendrickson, Varela y Simmons: Az: Pina! Co., Boyce-Thompson Arboretum Pond
ASBU 12458.

Poeciliopsis fasciata: Laguna Superior, Oax. IBUNAM-P 1851 (1), H. Espinosa y P.
Fuentes; rio Ostuta, Oax. IBUNAM-P 1860 (2), H. Espinosa y P. Fuentes: rio Juchitan, Oax.
IBUNAM-P 1862 (5), H. Espinosa y P. Fuentes: Pareddn, Chis. IBUNAM-P 1869 (2), A.
Cantd, J.C. Nates y J.L. Villalobos; Mar Muerto, Chis. IBUNAM-P 1932 (28), H. Espinosa y P.
Fuentes y 1945 (7), H. Espinosa y P. Fuentes: rio E Naranjo, Pijijiapan, Chis. IBUNAM-P
1959 (59), H. Espinosa y P. Fuentes: rio log Perros, aproximadamente 10 kms al N de l1a
carretera Asuncion de Ixtatepec, Oax. IBUNAM-P 8878 (159), M.A. Burgos, H. Espinosa y C.
Rosales; carretera Salina Cruz- San Mateo del Mar, Oax. IBUNAM-P 8886 (29), M.A.
Burgos, H. Espinosa y C. Rosales: rio Ayuta, Oax. IBUNAM-P 8894 (53), M.A. Burgos, H.
Espinosa y C. Rosales; 8910 (8), H. Espinosa, L. Huidobro y C. Rosales: rio entre Ios kms
60-63 de la carretera Puerto Escondido-Pinotepa Nacional, Oax. IBUNAM-P 8911 (116), H.
Espinosa, L. Huidobro y C. Rosales, tres rios, Oax. IBUNAM-P 8912 (30), H. Espinosa, L.
Huidobro y C. Rosales; arroyo San Miguel (entre San Miguel y Zacatepec), Oax. IBUNAM-P
8913 (40), H. Espinosa, L. Huidobro y C. Rosales; rio Santa Maria Zacatepec, Oax.
IBUNAM-P 8914 (69), H. Espinosa, L. Huidobro y C. Rosales.

Heterandria bimaculata: Laguna Escondida, Los Tuxtlas, Ver. IBUNAM-P 1331 (1), A.
Reséndez y L. Vazquez; arroyo Las Cruces, Los Tuxtias, Ver. IBUNAM-P 2463 (5), A. Canty;
rio Yautepec, Mor. IBUNAM-P 2733 (21), J.F. Barba y M.T. Gaspar: rio {a Virgen, camino a
las ruinas de Tonina, Mpio. Qcosingo, Chis. IBUNAM-P 3629(5), J.L. Villalobos y colabs.:
San Miguel del Milagro, Rancho Santa Elena, Tlax. IBUNAM-P 3685 (27), C. D.: rio Agua
Fria, Los Tuxtlas, Ver. IBUNAM-P 5564 {10), P. Fuentes.
Priapella olmeca: Rio Agua Fria, a 30 km al N de laguna Escondida, Los Tuxtias, Ver.
IBUNAM-P 2798 (2), H. Espincsa y P. Fuentes; laguna Escondida, Los Tuxtias, Ver.
IBUNAM-P 2799 (19), H. Espinosa y P. Fuentes, 4563 (9), H. Espinosa y P. Fuentes; rio
Agua Fria, Sontecomapan, Los Tuxtlas, Ver. IBUNAM-P 5565 (9), P. Fuentes; laguna de
Zacatal, Los Tuxtlas, Ver. IBUNAM-P 5555 (2), P. Fuentes.
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Fiogenia del compleie Poseciliopsis gracilis RESULTADOS

RESULTADOS

OSTEOLOGIA

Se compararon estructuras Gseas en las diferentes especies, las estructuras que a
continuacion se describen presentaron alguna variacidon en la forma y por ello fueron
inciuidas en et anallisis.

Mandibula superior

La mandibula superior esta formada por huesos pares de la maxila y la premaxila. La
maxila es ligeramente extensible y se sobrepone a la premaxila en su parte dorsal y lateral.
En el proceso dorsal de la maxila, asi como en el proceso ascendente de la premaxila se
observan variaciones, algunas formas son largas, amplias y triangulares, otras cortas,
reducidas y casi rectangulares. La parte posterior del proceso ascendente en Heterandria
bimaculata se encuentra casi unido, al igual que en Priapella olmeca; en las especies del
complejo Poeciliopsis gracilis se encuentra marcadamente separado. La forma del proceso
dorsal de la maxila estd relacionada con la forma de ia premaxila y de su proceso
ascendente, de esta manera, en las especies del complejo P. gracilis se reduce la longitud
de la premaxila y del proceso ascendente y conforme se agranda la premaxila el proceso
ascendente es mas desarrollado (Fig. 1).

PAP

Figura 1. Vista dorsal de la mandibula superior de Poecifiopsis gracifis.
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El procesc superior de la maxila es de forma laminar con dos proyecciones, una
dorsal y ia otra ventral, ambas dirigidas anteromedialmente. La proyeccién dorsal, por o
regular, es muy delgada y terminada en punta, ia parte ventral tiende a ensancharse (Fig. 2).

PAP

Figura 2. Vista lateral de la mandibula superior de Poeciliopsis gracilis.

Sobre la parte anterior de [a premaxila, justo en el drea de insercién de las hileras de
dientes, hay un adelgazamiento del hueso, observandose fosas de diferentes tamanos.

Los dientes estan dispuestos en dos bandas o hileras; los dientes externos de la
premaxila son de tipo incisivo, largos y curvados, en nimero variable (de 23 a 90), algunas
veces con un ligero engrasamiento en la parte media de la superficie superior de! diente, que
los hace de forma lanceolada. Sélo en Poeciliopsis gracilis se presentan en la parte posterior
inmediata algunos dientes sueltos o libres. Los dientes internos son de tipo conico, pequefios
y dispuestos muy juntos en varias hileras, su arreglo es irregular. De manera general la
forma, orientacion y nimero de dientes es muy variable en las diferentes especies de
Poeciliopsis (Hubbs, 19386).

Vertebras

En las primeras seis vértebras se observan modificaciones importantes, respecto a
su forma y disposicion, principaimente de las espinas neurales (Fig. 3).
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P3O

EP!

Figura 3. Vista lateral de las vértebras anteriores de Poeciliopsis gracilis.

La neurapdfisis de la primera vértebra alcanza a cubrir una minima parte de la base
del exoccipital y del borde del foramen magnum. La parte superior del primer arco neural
alcanza el proceso supraoccipitai excepto en Poeciliopsis occidentalis y en P. catemaco, en
la que cubre sdlo 3/4 partes, quedando ligeramente por debajo del proceso supraoccipital. La
forma de la neurapdfisis semeja una espatula, cuyo borde dorsal es de redondeado a recto.
En el punto donde se inserta el epioccipital en la neurapdfisis, ésta se abre lateralmente a
manera de alas (Fig. 3).

De la segunda a la quinta espina neural se observa gran variaciéon en cuanto a la
expansion en un plano anteroposterior, Las parapdfisis de las espinas neurales se
encuentran muy desarrolladas hacia los flancos. Las costillas pleurales se insertan en la
parte basal-lateral de las espinas neurales (Fig. 3).

Suspensorio gonopodial

El suspensorio gonopodial consiste de una serie de modificaciones sexuales de las
espinas hemales e interhemales llamadas gonapdfisis y gonactinos respectivamente (Fig. 4),
las cuales estan ventraimente asociadas con los radios de la aleta anal, modificacion que
solo se presenta en los machos (Fig. 5). El conjunto de modificaciones dseas, junto con el
conjunto de ligamentos y tejido fibroso conective que dan lugar al gonopodio, hacen que sea
posible la fertilizacion interna de los pecilinos (Rosen y Gordon, 1953). Las modificaciones de
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las estructuras se presentan en diferentes grados de acuerdo al grupo, entre los géneros e
incluso entre las especies del mismo género.

EHP1
ERPZ
EHP3
EHP4
EHPS
EHPG

EIH

Figura 4. Madificaciones de las espinas hemales & intethemales gue dan origen al suspensorio gonopodial
en Poecilinae. A) juvenil, B) hembra.

El suspensorio gonopodial de las especies de Poecifiopsis esta constituido por la
madificacion de los arcos y espinas hemales de las vértebras 14 a la 16, raramente de la 13
ala 17, que forman las gonapofisis (Fig. 5), éstas presentan orientacion aguda hacia la parte
anterior, la parte distal de las gonapéfisis puede ser recta, curva o formando un angulo; hacia
la parte media del eje principal (gonapdfisis) se localizan los procesos uncinados, que
sobresalen en la parte posterior y son estructuras que sujetan los musculos que dan
movimiento al gonopodic (Rauchenberger, 1989a). Los procesos uncinados de las dos
primeras gonapdfisis, son por lo general desarrollados: en la primera de ellas el eje se
presenta con una posicion anterior, curvada hacia abajo, con el perfil anterior de forma
sigmoidea, su apice alcanza los gonactinos V y VI, en ésta la insercion de los procesos
uncinados generalmente se localiza mas cerca de la parte basal. La segunda gonapdfisis es
de igual forma y orientacion que la gonapdfisis 1, su apice alcanza los gonactinos VIl y VI,
generalmente es mas largo y menos curvo que el anterior. En la gonapdfisis Yl los procesos
uncinados pueden estar ausentes o ser muy pequeios; el perfii anterior de la gonapofisis es
ligeramente curvo hacia adelante, inclusive puede llegar a formar un angulo obtuso, en cuyo
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vértice se insertan los procesos uncinados, cuando estan presentes, el apice apenas si toca
el gonactine IX ¢ incluso queda por fuera del complejo gonactinostal {Alvarez y Aguilar,
1957).

V10 V11 V12 Vi3 Vi4 V15

Figura 5. Suspensorio gonopodial de Poeciliopsis. Espinas hemales modificadas en gonapcfisis y complejo
gonactinostal.

Una segunda modificacion se encuentra en los radios anteriores de la aleta anal, que
dan origen al complejo gonactinostal, cuyo dorso se asocia con las gonapofisis (Fig. 5) y a su

vez relacionado directamente con la forma y funcionamiento del gonopodio (Rosen vy
Gordon, 1953).

Gonopodio

Es la modificacion de la aleta anal en los machos adultos, en forma de tubo alargado
hacia la regién caudal, contiene espinas o sierras Y ganchos, acttta a manera de érgano
intromitente con la funcién de introducir el esperma en el oviducto femenino (Constantz,
1989). Su longitud suele ser casi tan larga como la longitud de la cabeza. En Poeciliopsis los
dos primeros radios de la aleta estan reducidos, los radios 3, 4 y 5 estan alargados vy
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doblados hacia el interior formando un tubo cerrado o casi cerrado, que gira hasta formar
una estructura helicoidal; en la parte subdistal del radioc 3 se observan varios grados de
fusion; subdistalmente también en el radio 4 hay un par de sierras simétricas uniclspides, la
parte distal del radio 4a generalmente esta reducida y doblada hacia un lado. Los segmentos
de los radios 5, 6, 7, y 8 no presentan sierras. Los segmentos subdistales del radio 3,
variablemente fusionados en un sélo segmento alargado en forma de media luna
{caracteristica que no es constante en todas las especies del Poeciliopsis), puede llegar a

presentarse una pequefa estructura membranocsa en la parte distal de este radio, semejante
al de Poecifia, pero de menor tamario (Fig. 6).

AN e
I-'i‘_illa

___r i w— D S—
Figura 6. Distibucion y forma de los radios anales modificados que dan origen al gonopodio en Poeciliopsis.

El nimero de espinas en los radios varia en namero y posicidn entre las diferentes
especies de Poeciliopsis, incluso pueden estar ausentes, como en P. oceidentalis.

Complejo hipural

El esqueleto caudal esta formado por las Gltimas vértebras caudales y por el
complejo hipural (Fig. 7), éste es la fusion de las hipurales en una sola placa llamada
hipdrica, que a su vez se une con la fusion del centro ural | mas el centro pleural 1, ambos
representan la primera vértebra fusionada con la placa hipdrica. Sobre los bordes dorsales
del centro pleural y centro ural se desarrollan unas pequefias prolongaciones éseas que
varian en forma y tamario, ademas de que no pasan mas alla del borde inferior de la epurai.
Rauchenberger (1989b) menciona que pueden ser reminiscencias del arco neural
"presumiblemente de la primera vértebra ural". E!l urostilo en los adultos esta completamente
fusionado a la placa hiplrica y se pueden observar pequefios ganchos a cada lado de esta
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estructura. Sobre la parte dorsal de los centros pleurales se forman proyecciones a cada
lado, como parte de los arcos neurales. La variacién de Ia fusién de las hipurales entre las
especies de Poeciliopsis se manifiesta en la longitud de la abertura entre ellas
(probablemente entre la parhipural 2 v 3). Esta abertura se extiende a parir de la parte
posterior del centro ural hasta aproximadamente %, como maximo (P. occidentalis) de la
longitud de la piaca hiprica. En algunas especies, como en P. catemaco, puede estar casi

cerrada, observandose solo una pequefa fisura con una longitud de /s en la longitud de la
placa hipdrica.

EP RR

ENP

cp2

PCU

PLH

PH

EHP e

cu

Figura 7. Elementos dseos del complejo hipural, radios principales y secundanos de la aleta caudal en
Poeciliopsis.
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La epural al igual que la placa hipurica y la parhipural presentan cartilago en Ia parte
distal, el cual la separa del centro neural.

Aleta caudal

Los radios de la aleta caudal se diferencian en principales y procurrentes o
secundarios; los primeros tienen relacién con la placa hipurica, ia epural, las parhipurales, las
espinas neurales, hemales 2, 3 e incluso hasta la 4; la caracteristica de estos radios, ademas
de su union con el complejo hipural, es su longitud. En la mayoria de las especies alcanza el
borde posterior de la propia aleta caudal. Los radios procurrentes son los que se encuentran
en los extremos superior ¢ inferior de la aleta, son de mucho menor tamafio y por o reguiar
se localizan entre las espinas neural y hemal 4y 5 (Fig. 7).
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MERISTICA

Los valores meristicos observados en las diferentes especies analizadas se muestran
en los siguientes cuadros. En ellos se observa que los intervalos de valores de cada especie
algunas veces se sobreponen, ocasionando problemas de determinacion de ejermplares
cuando son revisados mediante el uso de claves taxonomicas.

Cuadro 1. Frecuencla del nimero de radios de [a aleta dorsal en gjemplares de Poeciliopsis,

Heterandria y Priapeila.
Especie \ No. radios 8 9 11 13 14 15 16
P. gracifis 35 5
P. lutzi 38
P. hnilickai 46
P. catemaco 57
P. elongata 10 5
P. occidentalis 10 5]
P. fasciata 48 2]
H. bimaculata 5] 9 17 6
P. olmeca 10
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Cuadro 2. Frecuencia del nimero de radios de las aletas pectoral y anal en ejemplares de Poeciliopsis,

Heterandria y Priapelfa.
Especie \ No. radios anal pectoral
8 9 10 11 12 13 14 15
F. gracilis 40 40
P. lutzi 30 338
P. hnilickai 46 39 7
P. catemaco 57 29 28
P. occidentalis 1 3 9 14
F. fasciata 20 35 27 28
H. bimaculata 4 34 2 6 28 2
F. olmeca 10 10

Cuadro 3. Frecuencia del nimero de radios principales y secundarios de la aleta caudal en
Poeciliopsis, Heterandria y Priapella.

principales secundarios totales
Especie \ No. radios
10 11 12 18 19 21 22

P. gracilis X X 33
P. lutzi X X 30
P. hnilickai X X 29
P. caternaco X X 33
F. occidentalis X X 29
F. fasciata X X 28
H. bimaculata X X 3
P. olmeca X X 10 32
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Cuadro 4. Frecuencia del nomero de escamas en elemplares de Poeciliopsis, Heterandria y Priapelia.

Especie \ No. escamas 27 28 25 30 31 32 33
P. gracilis ) 36

P. lutzi 32 3 3

P. hnifickai 41 5

P. catemaco 5 7 42

P. occidentalis 3 5 6

P. fasciata 26 29

H. bimaculata 4 24 8 1 1
P. olmeca 10

Cuadro 5. Frecuencia del niimero de vértebras en ejemplares de Poecifiopsis, Heterandria y Priapella.

Especie \ No. vértebras 29 30 31 32
P. gracilis 57

P. futzf 37 1

P. hniiickai 23 23

P, catermaco 57

P. cceidentalis

P. fasciata
H. bimaculata 5 33
P. olmeca 10

Cuadro 8. Frecuencia del nimero de puntos o manchas oscuras a lo largo del cuerpo en ejemplares de
Posciliopsis gracilis, P. iutziy P. caternaco.

Especie \No. puntos 8 9 10 11 12 13 14
F. gracilis 19 17 4

P. lutzi 21 12 5

P. catemaco 2 1 8 25 18 5 7
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ANALIS!S DE CARACTERES

Caracter 1. Las prolongaciones ventrales de las vértebras que dan origen al suspensorio
gonapofisial, en la mayoria de los pecilidos tienen 0.25% de |a longitud del eje (estado 0)
antes de la insercion de los procesos uncinados, excepto en P, gracilis en la que la longitud
de las prolongaciones es menor a 0.25% {estado 1).

Caracter 2. La curvatura (estado 1) de la parte basal del eje gonapofisial | es un caracter que
sélo se presentd en P. hnilickai, P. catemaco y P. occidentalis, en las restantes el gje es
recto (estado 0) hasta la insercién de los procesos uncinados.

Caracter 3. Procesos uncinados de la gonapdfisis 1. En casi todos los miembros del género
Poeciliopsis se presenta una modificacién de los procesos uncinados, en el complejo A.
gracilis la parte terminal es muy delgada y con curvatura (estado 1). En P. elongata, P.
fasciata, P. occidentalis, H. bimaculata Y Priapella olmeca ésta es recta (estado 0).

Caracter 4. La parte dorsal de la porcion distal de la gonapdfisis 1, en Ia mayoria de las
especies de pecilidos, forma un engrosamiente que al parecer sirve como soporie de los

misculos que sujetan y mueven parte del gonopodio (estado 1). En P. occidentalis no se
forma esta estructura (estado 0).

Carécter 5. El engrosamiento dorsal de los procesos uncinados il es un caracter que se

presenta en el género Poeciliopsis (estado 1) y no se observa en los géneros Heterandria y
Priapefla (estado 0).

Caracter 6. Los procesos uncinados de la gonapdfisis Il estan bien formados en 2. gracilis,
P. tutzi, H. bimaculata y Priapella olmeca (estado 0), pero en las otras especies desaparecen
como tales, quedando Unicamente pequerios esbozos o vestigios (estado 1).

Caracter 7. La parte distal (o inferior) del eje gonapofisial I, en su porcidn de unién con los
gonactinos, muestran un doblamiento vertical tan pronunciado que se llega a formar un
angulo de 45° en P. gracilis, P. Jutzi y P. catemaco, también se presenta en P. fasciata como
grupo externo (estado 1). Esta inclinacion tan evidente se pierde en P. hnilickai, donde solo
€s un pequefio engrosamiento sin llegar a formar el angulo, observandose la parte distal
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recta (estado 0). En M. bimaculata, Priapella olmeca, P. elongata y P. occidentalis la
terminacion es recta sin el engrosamiento.

Caracter 8. El perfil anterior de la gonapéfisis Il forma un angulo (obtuso) notable (estado 2)
en las especies del complejo P. gracifis; lo cual sucede también en P. occidentalis. En P.
fasciata la parte distal se curva ligeramente hacia adelante (estado 1), en H. bimaculata y en
Priapella olmeca el eje es completamente recto (estado 0).

Caracter 9. Las porciones terminales tanto del eje gonapofisial |, como de los procesos
uncinados estan dispuestas en forma perpendicular (estado 1), caracter gue es compartido
por P. lutzi, . hnilickai, P. fasciata y Priapelfa olmeca; en la mayoria de las especies del

género Poeciliopsis y en H. bimaculata la disposicién es no perpendicular y casi siempre es
paralela {(estado 0).

Caracter 10. El grosor de la parte basal del eje de la gonapdfisis It es un caracter compartido
por las cuatro especies del complejo P. gracilis, en estos taxones la parte basal del eje es del
mismo grueso que los ejes de las gonapdfisis 1 y HI (estado 1). En comparacion, en las otras

cinco especies analizadas el eje |l siempre es mas deigado, especialmente en P. fasciata
(estado 0).

Caracter 11. La insercién de los procesos uncinados tanto en la primera como en la segunda
gonapdfisis estd orientada con mayor frecuencia hacia la parte basal del eje gonapofisial,
caracter compartido por la mayoria de los pecilidos (estado 0). En la tercera, los procesos

uncinados tienden a desplazarse hacia la porcion media del eje (estado 1) como se observa
en P. gracifis y H. bimaculata.

Caracter 12. Presencia de costillas pleurales en las gonapdfisis. En las especies del
complejo P. gracilis no se observaron estas costillas (estado 1), al igual que en H.
bimaculata; en los restantes grupos externos son muy notorias {estado 0).

Caracter 13. Presencia de sierra en el radio 5a (estado 1), para las especies del complejo P.
gracilis, P. fasciata y P. occidentalis; la ausencia de tales estructuras se presenta en P

elongata, H. bimaculata y Priapella olmeca (estado 0).

Caracter 14. La presencia de sierras o ganchos en los segmentos terminales 8 & 9 del radio
5a del gonopodio es un caracter compartido por las especies del complejo P. gracilis (estado
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2); en P. fasciata y P. occidentalis cambia la localizacion de la sierra hacia el segmento 3
(estado 1) y desaparece en F. elongata, H. bimacufata y Priapella o/meca (estado 0).

Caracter 15. La serracion en el radio 4p (estado 1) sdlo se observd en Poeciliopsis caternaco

y Priapella olmeca, este caracier no lo presentaron (estiado 0) las especies resianies del
género Poeciliopsis, ni H. bimaculata.

Caracter 17. La base de las crestas neurales del centro pleural 1 + el centro ural, es por lo
regular de amplitud menor que el ancho de la epural (estado 0), es un caracter compartido

por las especies de Foeciliopsis y Priapelfa olmeca, pero en H. bimacufata es mayor que fa
epural (estado 1).

Caracter 18. Sdlo en P. catemaco y Friapella olmeca se observaron compietamente
fusionadas las hipurales (estade 1), por lo que en estas especies desaparece la ranura; en el
. caso de presencia de abertura (estado 0), hay diferentes grades de fusidén en las restantes
especies de Poeciliopsis y en H. bimaculata.

Caracter 19. Por la longitud de la fusion en la hipurales se pueden separar dos grupos; uno,
en el que la longitud de la abertura es mas de la mitad de la longitud de las hipurales (estado
1}, el que incluye a P. lutzi y P. occidentalis. El otro, corresponde a una longitud menar de la

mitad o fusionadas (estado 0), en el que se incluye a P. gracilis, P, hnilickai, P. catemaco, P.
fasciata, H. bimaculata y Priapelfa ofmeca.

Caracter 20. Las prolongaciones cartilaginosas mas grandes y desarrolladas en el centro ural
(estado 0) se presentaron en P. gracilis, P. fasciata y P. occidentalis, al igual que H.
bimacuiata y Priapelfa olmeca. Por el contrario, las especies restantes presentan estructuras
pequefas y poco desarrolladas (estado 1).

Caracter 21. La amplitud de la base de la parhipural 2 es igual que la longitud del centro
pleural 2, es decir, el punto de unién entre ambos abarca la misma area (estado 1) como
sucede en P. gracifis, P. fasciata, P. occidentalis, H. bimaculata y Priapella olmeca; en

cambio en P. hnifickai, P. lutzi y P. catemaco la base de la parhipural es de menor amplitud
{estado 0).

Caracter 22. El area de unidn de la espina neural 2 varia entre las diferentes especies, pero
hay dos patrones que las separan, el que cubre la misma longitud de la vértebra (centro
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pleural) (estado 1), que se presenta sélo en P, gracilis y Priapella olmeca; la otra forma es |a
que el area entre ambas estructuras es mas reducida (estado 0).

Caracter 23. Se observa un adelgazamiento en ia parte ventral de la espina hemal en los
pecilidos analizados; en algunas especies éste se continlia hasta la parte distal de Ia espina
(estado 0), aunque puede ser variable ia longitud y forma. En P. catermnaco se presenta una
muesca notable en la parte basal (estado 1).

Caracter 24. La forma de la base de la epural es muy variable, en P. caternaco se forma una

pequena proyeccion 6sea en la parte posterior (estado 1), en las especies restantes la
terminacion es redondeada (estado 0).

Caracter 25. Los radios principales de la aleta caudal en las especies analizadas de

Poeciliopsis es de 9 a 11 (estado 1): para H. bimaculata y Priapefla olmeca siempre fue de
12 radios (estado 0).

Caracter 26. E! patrén de coloracién en los costados del cuerpo de las especies de
Poeciliopsis se presentan tanto en forma de pequeiios puntos oscuros, como barras
verticales que varian en ntimero vy tamarfio (estado 1). P. gracilis, P. lutzi y P. catemaco
comparten el caracter de puntos oscuros; P. occidentalis presenta barras oscuras verticales,
al igual que P. fasciata; P. hnilickai sélo presenta una linea longitudinal plateada a Ia altura
de la linea lateral; en comparacién con H. bimaculata que tiene una gran mancha oscura

sobre el pedunculo caudal, dos veces del tamafio del ojo y Priapella olmeca no tiene
pigmentacion (estado 0).

Caracter 27. Coloracién oscura alrededor del ano. La presencia de melandforos perianales,

solo se detectd en P, gracilis y en P. julzi (estado 1) en las especies restantes esta area es
incolora (estado 0).

Caracter 28. Coloracion oscura alrededor de la abertura genital. Es un patron de coloracion

particular de P. hnilickai (estado 1), en las demas especies no se observo pigmentacion
{estado 0).

Caracter 29. La banda oscura del 0jo en posicion vertical (estado 1) es un caracter exclusivo
de P. jutzi. Tal pigmentacién que no se observa en las especies restantes estado 0).
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Caracter 30. Las costillas en las gonapdfisis se presentan de manera evidente en P.
efongata, P. fasciata, P. occidentalis y Priapella olmeca (estado 0), pero en el complejo P.
gracilis no aparecen, lo mismo sucede en H. bimaculata (estado 1).

Caracter 31. Tamario del epioccipital. Sélo en las especies del complejo gracilis el proceso
epioccipital es grande, alcanzando la parte posterior de la primera espina neural (estado 1);

el epioccipital no alcanza la parte posterior de la primera neural en las especies restantes
(estado 0).

Caracter 32. En Poeciliopsis |la neurapéfisis en su parte dorsal es redondeada a manera de
espatula (estado 1). En cambio en H. bimaculata y en Priapelia olmeca la neurapdfisis tiene
forma de triangulo (estado 0). En el caso de P. elongata el caracter no fue observado
(representado en la matriz de datos por el simbolo de ?).

Caracter 33. Altura de la neurapofisis. En las especies del complejo P. gracilis, la
proyecccion dorsal de [a neurapdfisis o primera vértebra alcanza el proceso supraoccipital e
incluso puede llegar a rebasarlo iligeramente (estado 1); en los grupos externos ésta no lo

alcanza (estado 0). En P. elongata el caracter no se observd {representado en ia matriz de
datos por el simbolo de ?).

Caracter 34. El proceso supraoccipital en forma de aguja lo presentan todas las especies; lo
que es caracteristico en las especies del complejo P. gracilis es que la unién con el
exoccipital es muy aguda (estado 1). En P. fasciata, P. ocidentalis, H. bimaculata y Priapella

olmeca el punto de unién es ligero a totalmente céncavo (estado 0). En P. elongata el
caracter es no disponible (?).

Caracter 35. El nimero de dientes externos de la premaxila es variable, con un intervalo de
38-41 (estado 2) para el complejo P. gracilis; 23 a 29 para P. fasciata y P. occidentalis
(estado 1); en P. efongata el nimero oscila de 85 a 90 por Ia disposicién en pequefios
racimos de 6 y 7 dientes, por lo que es un caracter no comparable en esta especie (?) y el

menor numero de dientes externos lo presentaron H. bimaculata y Priapella olmeca 12-13
{estado 0).

Caracter 36. En Poeciliopsis se presentan expansiones laterales a manera de “alas” en los

ejes gonapofisial | y Il (estado 1). Hay ausencia de éstas en Heterandria y Priapeila (estado
0).
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Caracter 37. La aleta dorsal se inserta por detras de la localizacion del anc en Poeciliopsis
(estado 1), insercidn de la aleta antes del ano (estado 0).
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TAXONOMIA

Uno de los objetivos del trabajo fue esclarecer ias relaciones entre las especies del
complejo P. gracilis con representantes de los restantes complejos del género y con
Heterandria bimaculata y Priapelfa olmeca. E! ordenamiento a nivel de familia y subfamitia
fue de acuerdo con Parenti (1981) y para los géneros fue siguiendo las clasificaciones de
Rosen y Bailey (1963) y Rauchenberger (1989a). Cabe resaltar que los cambios en las
clasificaciones de los diferentes grupos son a nivel familia, subfamilia y supertribu: mientras
que el ordenamiento a nivel tribu y género se mantiene igual, salvo las descripciones nuevas
posteriores a Rosen y Bailey (/oc. cif), mismas que son incluidas en Rauchenberger (foc. cit).
A nivel de especie, esta Gltima autora y a su vez Meyer et al. (1986) mantienen el mismo
criterio en la formacién de complejos de especies, (nicamente aumentando el nimero de
especies en la revision mas reciente y, para el caso de P. slongata en este estudio, se siguid
el criterio de Rauchenberger (loc. cit) de integrario como representante del subgénero

Aulophallus y no de incluirlo en el complejo P. elongata como propusieron Meyer et al. (foc.
cit).

Clasificacion de la subfamilia Poecilinae de acuerdo a Rauchenberger (1989a).
Subfamilia Poeciliinae

Tribu Heterandriini
Genero Priapichthys Regan, 1913
Geénero Neoheterandria Henn, 1916
Genero Heterandria Agassiz, 1853
Género Poeciliopsis Regan, 1913

Subgénero Poecifiopsis Regan, 1913

Subgénero Aulophalius Hubbs, 1926
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Clasificacion del género Poeciliopsis de acuerdo Meyer ef al. (1986) y Rauchenberger
(1989a).

Género Poeciliopsis Regan, 1913
Subgénero Poeciliopsis Regan, 1913

Complejo Poeciliopsis turrubarensis
: P. turrubarensis (Meek, 1912)
P. maldonadoi Alvarez y Aguilar, 1957+
P. presidionis (Jordan, 1895)
P. scarili Meyer, Riehl, Dawes y Dibble, 1985

Complejo Poeciliopsis gracilis
P. gracifis (Heckel, 1848)
P. catemaco Miller, 1975
P. hnilickai Meyer y Vogel, 1981

Complejo Poeciliopsis occidentalis
P. infans (Wooiman, 1894)
P. viriosa Miller, 1960
P. lucida Milter, 1960
P. occidentalis (Baird y Girard, 1853)
P. monacha Miller, 1960

Complejo Poeciliopsis latidens-fasciata
P. fasciata (Meek, 1904)
P. latidens (Garman, 1895)
F. baenschi Meyer, Radda, Riehl y Feichtinger, 1986

Especies no agrupadas en compilejos
P. prolifica Miller, 1960
P. turneri Miller, 1975
F. balsas Hubbs, 1926
Subgénero Aulophalius
P. elongata (Gunther, 1866)

F. retropinna (Regan, 1908)
P. paucimaculata Bussing, 1967
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TRATAMIENTO TAXONOMICO
Subgénero Poeciliopsis

Diagnosis. Aleta dorsal en posicién posterior al ano; el gonopodio forma un tubo
parcialmente cerrado, casi tan largo como la cabeza. Segmentos terminales del radio 3
generalmente fusionados en un sélo segmento largo, con siemra retrorsa pareada,
asimetrica y terminal en el radio 4p, segmentos terminales del radio 5 sin ornamentos,
radios 7 y 8 muy juntos casi unidos; los Procesos uncinados de las gonapdfisis en posicidn
casi distal sobre el eje, procesos uncinados de base amplia y formando un arco ventral
(Hubbs 1936; Hubbs y Miller 1954; Rosen y Bailey, 1963). Alvarez ¥y Aguilar (1957) sefialan
que la primera y segunda gonapofisis tienen “expansiones laterales o alas™ a ambos lados,

unicas en Poeciliopsis, caracter que se observa de manera notable en los individuos
analizados en este estudio.

Compilejo de especies Poeciliopsis gracilis

Diagnosis. Las especies del complejo P. gracilis se caracterizan por presentar; 19 a 21
dientes en la premaxila. La gonapéfisis | curvada en un angulo de 45° en posicion
anterodorsal. Procesos uncinados de la gonapofisis | con una pequefia curvatura hacia
abajo, en porcion terminal. La parte dorsal de 1a gonapdfisis |l notablemente mas abultada.
Grosor del eje gonapofisial Il de mayor grosor que ios ejes de la gonapdfisis | LARLIP
Presencia de sierra a partir de los segmentos 8 o 9 hacia ia parte terminal del radio 5a del
gonopodio. Epioccipital muy desarrollado. La region dorsal de la neurapdfisis alcanza el
proceso supraoccipital. El proceso supraoccipital tiene forma estilizada a manera de aguja.
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Descripcion de las especies

Poeciliopsis gracilis (Heckel)
(Fig. 8)

Xiphophorus gracilis Heckel, 1848:300-302, pl 9. (descripcion original: Montafias de Orizaba,
Veracruz).

Gambusia heckeli Bleeker, 1860:485. (nombre sustituto por Xiphophorus gracilis Heckel).

Girardinus pleurospilus Gunther, 1866:353-354. (descripcién original: Lago de Duenas, Guatemala).

Poeciliopsis pleurospilus: Alvarez y Aguilar, 1957:164.

Heterandria pleurospilus Jordan y Evermann, 1896(1896-1900):148.

Poeciliopsis pleurospilus Regan, 1913:997.

Poecilistes pleurospilus Hubbs, 1926:68; Alvarez, 1950:88.

Poecilistes pleurospilus pleurospilus Hubbs, 1950: pl. 4.

Heterandria lutzi Meek, 1902:106. (descripcién original: Rio Quiotepec, Cuicatlan, Oaxaca).

Girardinus lutzi Regan, 1906-1908:99.

Poeciliopsis lutzi Regan, 1913:996.

Priapichthys letonai Hildebrand, 1925:258. (descripcion original: Rio San Miguel, San Miguel, El
Salvador).

Poeciliopsis gracilis: Rosen y Bailey, 1963:136 (diagnosis; distr), Miller, 1966:790 (mencién
neotropicales); Alvarez, 1970:116 (claves); Miller, 1986:144 (ista); Meyer et al, 1985b:320
(diagnosis; distr.); Rauchenberger, 1989a:367 (listay; Page v Burr, 1991:240 (diagnosis; distr.);
Espinosa ef al, 1993:51 (lista).

DESCRIPCION. Esta especie presenta el cuerpo esbelto con la cabeza picuda, la talla

maxima que alcanzan los machos en estadio adulto es de 3 2 4 cm y las hembras de 5 a 6
cm,

Las tonalidades el cuerpo van del color oliva al café, que cuando reciben iuz directa
se reflejan en tonos metalicos plateados. El patrén de coloracion caracteristico en P. gracilis
se manifiesta en 8 a 10 manchas o puntos oscuros (Cuadro 6) localizados en |a parte media

lateral del cuerpo, generalmente son puntos grandes de forma irregular, cuyo didametro es
casi tan grande como la érbita det ojo.

Las aletas son ligeramente amarilias, la anal tiene el borde oscuro; casi inmaculada el
area alrededor del ano. LLos melandforos que dan la coloracion oscura al gonopodio son de
menor tamano que los del cuerpo, encontrandose mas separados entre si, lo que le da una
coloracion transparente, por Ia distancia y el menor numero de ellos.
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En la premaxila se pueden contar 39 dientes. El nimero de radios en la aleta dorsal
para esta especie es de 8 en machos, pudiendo variar en las hembras entre 8 a 9 radios
{moda 8), la aleta pectoral presenta 13 radios, |a aleta anal presenta 10 radios y en la caudal
el nimero de radios es de 30 a 33 (moda 30). Se observan de 31 a 32 escamas en una serie
Jongitudinal. E} nimero de vértebras es 30. (Cuadros 1, 2, 3, 4, 5).

Figura 8. Poeciliopsis gracilis, macho (superior} y hembra {inferior).

En el suspensorio gonopodial, los procesos uncinados de la gonapdéfisis | estan
dirigidos hacia ia parte anterior de ésta. En la gonapdfisis |l se presenta un engrosamiento en
ta parte dorsal de los procesos uncinados. La primera espina hernal después del suspensorio
es de mayor grosor y longitud con respecto a las de las otras ires especies analizadas. Las
prolongaciones ventrales de las vértebras que sostienen al suspensorio alcanzan un cuarto
de la longitud del eje de las gonapdfisis (Fig. 16).
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El gonopodio presenta los segmentos terminales del radio (5a) con sierra a partir del
segmento 8 de la parte distal a la base del radio.

En el complejo hipural se presentan dos pequefias y delgadas prolongaciones dei
centro ural + centrum pleural 1, de base ancha, dirigidas hacia la base de la espina neural 2,
La parhipural se encuentra unida con el centro ural. El espacio entre la unién de hipurales
casi la mitad de la longitud de éstas. Son mas desamolladas las prolongacicnes
cartilaginosas de los centros pleurales y las de la base de las espinas neurales con respecto

a las otras tres especies estudiadas (Fig. 9). La base de Ia hipural 2 abarca la longitud det
centro pleural 2.
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Poeciliopsis futzi (Meek)
(Fig. 9

Heterandria lutzi Meek, 1902:106. (Localidad tipica: Venta Salada, Cuicattan, Oaxaca).

Heterandria lufzi Meek, 1904:148. (Localidad: rios Motzorongo, Otopa, E! Hule, Pérez y Tehuantepec).
Paecifiopsis lutzi Regan, 1913:996.

Poecifiopsis gracilis (Heckel): Rosen y Bailey, 1963:136 (diagnosis; distr).

Poeciliopsis lutzi. Espinosa ef af,, 1893:52 (lista).

DESCRIPCION. Son peces de forma esbelta, gue no alcanzan tallas muy grandes, la cual es
entre 8 y 7 centimetros. En P. fulzi se presentan entre 10 y 12 puntos oscuros de forma
difusa en los costados de! cuerpe (Cuadro 6), con un diametro semejante al de la pupila.
Color negro a café oscuro en el dorso y vientre del cuerpo. Una pequefia mancha oscura
airededor del ano, tanto en machos como en hembras. En el ojo se presenta en posicién
vertical una banda oscura de amplitud igual al digmetro de! ojo. Por presentar una gran
cantidad de melandforos, ademas de ser éstos mas grandes, la coloracién del gonopodio es
oscura respecto a las otras tres especies.

Figura 9. Poeciliopsis lutzi, macho (superior} y hembra {inferior),
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En ia premaxila se pueden contar entre 38 y 40 dientes. E! nimero de radios dorsales
es de 8, pectorales 13, anales 10 y caudales 29. El numero de escamas es de 30 a 32
(moda 30). Con 30 a 31 vértebras, sélo un ejemplar con 31 (Cuadros 1, 2, 3, 4, 5).

La parte superior del eje que sostiene a las gonapdfisis de las vértebras es muy
pequenia con relacion a las otras tres especies {Fig. 16).

La serracion de los segmentos del radio (5a) del gonopodie empieza en el segmento
9 de [a parte distal hacia la base.

En el complejo hipural ia base de Ios engrosamientos del centro ural + centro pleural
1 son amplios, abarcando la anchura de Ia epural. La abertura de la unidn de las hipurales es
menos de la mitad de la longitud de éstas. La base de Ia espina neural 2 cubre casi la
longitud del centro pleural 2. La paripural no esta unida al centro ural + centro pleural 1. La
espina hemal mantiene el mismo grosor en toda su longitud (Fig. 19).
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Poeciliopsis hnilickai Meyer y Vogel
(Fig. 10}

Poeciliopsis hnilickai Meyer y Vogel, 1981:357-360. (Localidad tipica: 1 km al oeste de Ixtapa,
Chiapas).

Poeciliopsis  hnilickai. Meyer ef al, 1985b:320 (diagnosis; distr.); Miller, 1986:144 (lista);
Rauchenberger, 1989a:367 (lista); Espinosa ef al, 1993:51 (hista).

DESCRIPCION. Los ejemplares de esta especie tienen el cuerpo alargado, esbelto y con Ia
cabeza redondeada; la talla promedio que alcanzan estos peces es enlre 4 y 5 centimetros.
El color del cuerpo es apenas perceptible en el dorso y en el vientre, éste es gris v al incidir
la luz sobre €l se vuelve verde plateado, tiene una franja horizontal azul oscuro casi tan
ancha como el ojo a ambos lados del cuerpo, que va de la parte posterior de la cabeza a la
base de ia caudal. Las aletas son incoloras a excepcién de la dorsal gue tiene pequefos
melandforos oscuros. Sélo en hembras hay pigmentacién alrededor de |a abertura genital.

Figura 10. Poectiopsis hnilickal, hembra (superior) y macho {inferior)
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En la premaxila de P. hnilickai se pueden contar 38 dientes. El numero de radios
dorsales es de 8, radios pectorales 12 - 13 (moda de 12), anales 10 y caudales 30. El
numero de escamas en una serie longitudinal es de 31 a 32 (moda 31). Con 30 a 31
vértebras (Cuadros 1, 2, 3, 4, 5).

Con una ligera curvatura en el eje de la gonapdfisis |; ia Il y Il son paralelas entre si.
La parte distal de los procesos uncinados de la gonapdfisis | levemente dirigida hacia la parte
posterior de ésta. La proyeccion anterior de la gonapdfisis 1l notablemente engrosada en su
parte distal, con los procesos uncinados cortos y no terminados en punta. Los procesos
uncinados de la gonapdfisis 1l son apenas visibles (Fig. 16). La serracién en los radios del
gonopoedio es a partir del segmento 8. En el complejo hipural las prolongaciones del centro
ural + centro pleural 1 son poco desarrolladas y paralelas a las espinas neurales. La abertura
entre la unién de las hipurales es un 1/5 de su longitud. La base de paripural con una ligera
proyeccion perpendicular a ésta, su base es mas ancha que la parte distal. Estan poco
desarroliadas las prolongaciones de las espinas neural y hemales (Fig. 19).
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Poeciliopsis catemaco Miller
(Fig. 11)

Poeciliopsis catemaco Miller, 1975:35. (Localidad tipica: Lago de Catemaco, Los Tuxtlas, Veracruz).

Poeciliopsis catemaco:. Meyer et al, 1985b:315 (diagnosis; distr); Miller, 1986:145 (lista);
Rauchenberger, 1989a:367 (lista), Espinosa et al, 1993:51 (lista); Fuentes y Espinosa,
1997:459 (lista); Miller y Van Conner, 1997:453 (descripcion, distr.).

DESCRIPCION. Son peces de cuerpo delgado y cabeza puntiaguda, pueden alcanzar tallas
entre 8 y 9 centimetros, que ubican a esta especie como ta mas grande del complejo P,
gracilis. La coloracién del cuerpo de P. catemnaco es plateada amarillenta con un ligero brillo
metalico. Tiene de 8 a 17 (11-13 en promedio) pequefias manchas en forma de puntos
oscuros a lo largo del cuerpo (cuadro 6), de tamafio menor a la pupila del 0jo, que se
extienden justo sobre y detras de la base de la aleta pectoral, hasta la base de la aleta
caudal, estan dispuestos sobre una fina linea axial que va desde Ia parte posterior de Ia
cabeza hasta la base de la caudal. No presenta coloracién alrededor del ano. Los
melandforos que dan color al gonopodio son de menor tamario que los del cuerpo, estan
muy juntos y se concentran de manera marcada sobre el dorso y en la base del gonopodio.
Todas las aletas, excepto la caudal, tienen ligeros puntos negros. En las hembras la
coloracion de la aleta anal se localiza en la parte distal de ésta.

En la premaxila se pueden contar 40 dientes. Con 9 radios dorsales, de 12 a 13
pectorales, 10 anales y 33 caudales. De 28 a 30 escamas con una moda de 30. Todos los
ejemplares con 30 vértebras (Cuadros 1, 2, 3, 4, 5).

En el suspensorio gonopodial la prolongacion anterior de la gonapdfisis | es casi
recta, con un angulo de 45° respecto al eje de ésta, la parte distal es perpendicular a la
prolongacion de la gonapdfisis. El eje de la gonapdfisis 1l es mas deigado que Ia 1 y Ill, Sin
procesos uncinados en la gonapdfisis [ (Fig. 16).

Los radios 3, 4a, 4p, 5a y 5p del gonopodio forman un ligero arco. El margen

posterior del radio 4p con serracion débil, 1a serracion del radio 5a empieza en e! segmento
9,
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Figura 11. Poeciliopsis catemaco, hembra (superior) y macho {inferior)

En el esqueleto caudal se cbserva en el dorso del centro ural + centro pleural 1 una
pequefia proyeccion en posicién antrorsa. La base de la epural con una prolongacion en la
parte posterior. Estan completamente unidas las hipurales, no se observa la abertura como
en las otras especies. Las prolongaciones de las espinas neurales ¥y hemales son poco
desarrolladas. El cartilago de la espina hema! presenta ondulaciones en borde {Fig. 19).
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ANALISIS FILOGENETICO

Ei analisis de parsimonia de los 37 caracteres de las cuatro especies del complejo P.
gracilis (incluyendo P. lutzi) con P. occidentalis, P. fasciata, H. bimaculata y Priapella
olmeca como grupos externos, fue realizado usando la matriz de caracteres (ver apéndice
1). Se obtuvieron dos arboles de mayor parsimonia con una longitud de 49 pasos, un indice

de consistencia (IC) = 0.77, un indice de homoplasias (IH) = 0.22 y un indice de retencion
(IR)y=0.76 (Fig. 12).

En el cladograma de ia figura 12 se muestran las diferentes ramificaciones, una

subterminal formada por el grupo interno [complejo P. gracilis (rama E)] v las otras por los
grupos externos (ramas A, B, C y D).

Por considerarse de mayor importancia, se empieza a describir la topologia de!
cladograma a partir de la rama que comprende al grupo interno (rama E).

La rama E esta definida por siete sinapomorfias estrictas que definen la monofilia
del complejo P. gracilis (P. gracilis, P. hnilickai, P. catemaco y P. futzi).

Sinapomorfias (*), Homoplasias {(~), Autapomorfias (s).

RAMA E
Las sinapomorfias estrictas (IC = 1.00) son:

* Procesos uncinados de la gonapdfisis | curvados en la parte terminal (caracter 3).
* De igual grosor el eje gonapofisial de las gonapéfisis 1, Il y Il (caracter 10).

* Mayor el desarrollo del epioccipital (caracter 31).

* La altura de la neurapdfisis alcanza el proceso supraoccipital (caracter 33).

* El nimero de dientes en la premaxiia es de 38 a 41 (caracter 35).

* Segmentos terminales del radio 5a con sierra a partir del segmento 8 y 9, contados de
la parte distal hacia ia base del radio (caracter 14).

* La unién del proceso supraoccipital con el exoccipital es muy aguda (caracter 34).
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Figura 12, Cladograma producido por un analisis de parsimonia, de una matriz de caracteres {cuadro 7
con una longitud = 49, 1.C.=0.77 y LR, = 0.76.
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Sinapomorfias no estrictas u homoplasias (IC = 0.5) de la Rama E:
~ Coloracion oscura alrededor del ano (caracter 273.
La rama del nodo 11 a P. gracilis esta apoyada por una autapomorfia y tres homoplasias:

* Longitud de las prolongaciones ventrales de las vértebras del suspensorio gonopodial,
menos de 0.25 % de la longitud de! eje (caracter 1, IC = 1.0).

~ Parte distal del eje gonapofisial y de los procesos uncinados dispuestos no
perpendicularmente (caracter 9, IC = 0.25).

~ Insercion de procesos uncinados en el eje gonapofisial lil en la parte media de! eje
(caracter 11, IC = 0.5).

~ Area de union entre la espina neural y la vértebra de igual longitud (caracter 22, IC =

0.5).
RAMA E1

La rama E1 (hodo 11 al nodo 10), representa a P. lutzi, P. hnilickai y F. catemaco, unidas
por dos sinapomorfias.

* Prolongaciones cartilaginosas menos desarrolladas en centros pleurales y espinas
neurales (caracter 20, IC = 1.0).
* Amplitud de la base de la paripural 2 menor a Ia del centro pleural 2 (caracter 21, IC =
1.0).
El nodo E1 a P. /utzi se define por una autapomorfia y una homoplasia:
* Banda oscura en el ojo en posicidn vertical (caracter 29, IC = 1.0).
~ Abertura entre parhipurales mas de la mitad de la longitud de éstas (caracter 19, IC =

0.5).

RAMA E2

La rama E2 (nodo 10 a 9) integra a P. hnilickai y P. catemaco agrupadas por dos
homoplasias:
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~ Curvatura en la parte basal del eje gonapofisial (caracter 2, IC = 0.5).
~ Sin coloracion oscura alrededor del ano (caracter 27, IC = 0.5).

Del nodo 9 a P. hnilickai se presentan una autapomorfia y una homoplasia.

+ Coloracion oscura alrededor de la abertura genital (caracter 28, IC = 1.0).
~ Parte distal del eje gonapofisial | semirecta (caracter 7, IC = 0.5).

La rama que va del nodo 9 a P. catemaco estd definida por dos autapomorfias y tres
homoplasias:

* Muesca en la parte basal de la espina hemal (caracter 23, IC =1.0).

* Proyeccidn ésea en la base de la epural (caracter 24, IC = 1.0).

~ Porcion terminal del eje gonapofisial | perpendicular a la de los procesos uncinados
(caracter 8, IC = 0.25).

~ serracion en el radio 4p (caracter 15, IC = 0.5).

~ Fusién total de hipurales (caracter 18, IC = 0.5).

RAMA D

La rama D esta representada de un fado por la rama E, el otro por P. fasciata, definida por
una homoplasia.

~ Parte distal de la gonapéfisis | con un anguio de 45° (caracter 7, IC = 0.5).
Del nodo 12 a P. fasciata se presenta una autapomorfia.

* Parte distal anterior de gonapédfisis Ill curvado ligeramente hacia delante {caracter 8, IC
=1.0).

RAMA C
La rama C, se compone de la rama D y por P. occidentalis, unidas por 12 sinapomorfias.

* Ausencia de engrosamiento dorsal en procesos uncinados 11 {caracter 5, IC = 1.0).
* Perfil anterior de gonapdfisis [ll recto (caracter 8, IC = 1.0).
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* Ausencia de sierra en el radio 5a (caracter 13, 1C = 1.0).

* Ausencia de sierra en et segmento 8 o 9 (caracter 14, IC = 0.1).

* 12 radios principales en aleta caudal (caracter 25, IC = 1.0).

* Patrén de coloracion sin puntos oscuros (caracter 26, IC = 1.0).

* Presencia de costillas pleurales en las gonapofisis (caracter 12, IC = 1.0).
* Neurapdfisis en forma de triangulo (caracter 32, IC = 1.0).

* De 12 a 13 dientes externos en la mandibula (caracter 35, IC = 1.0).

* Expansiones laterales en el eje gonapofisial (caracter 36, IC = 1.0).

* Aleta dorsal insertada por detras del ano (caracter 37, IC = 1.0).

Del nodo 13 a P. occidentalis, se presentan una autapomorfia y tres homoplasias:

* Ausencia de engrosamiento en la parte dorsal distal de Ia gonapofisis | (caracter 4, |C =
1.0).

~ Sin curvatura en la parte basal del eje gonapofisial (caracter 2, IC = 0.5).

~ Porcidn terminal del eje gonapofisial 1 no perpendicular a los procesos uncinados
(caracter 9, IC = 0.25).

~ Abertura de las hipurales mas de la mitad de su longitud de éstas (caracter 19, IC =
0.5).

RAMA B

La rama B que incluye por un lado C y por el otro a Heterandria bimaculata, se define por
una homoplasia.

~ Porcion terminal del eje gonapofisial | no perpendicutar a los procesos uncinados
(caracter 9, IC = 0.25),

Del nodo 14 a H. bimaculata se presentan tres homoplasias.
~ Sin serracion en el radio 4p (caracter 15, IC = 0.5).

~ Presencia de abertura entre las hipurales (caracter 18, IC = 0.5).
* Area de union entre la espina neural y la vértebra reducida (caracter 22, IC = 0.
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RAMA A

LLa rama A, compuesta por la B y por Priapella olmeca, se define por los estados de caracter
plesiomorficos analizados.

Del nodo 15 a P. olmeca se presentan una autapomorfia y una homoplasia.

- Base de las crestas neurales mayor que la de la epural (caracter 17, IC = 1.0).

~ Insercion de los procesos uncinados en la parte media del eje gonopofisial Ill (caracter
11, 1C = 0.5).

48



Filogenia del complejo Poeciliopsis gracilis DISCUSION

DISCUSION

Relaciones dentro del complejo Poeciliopsis gracilis

Las especies del complejo Posciliopsis gracilis: P. gracilis, P. lutzi, P. hnilickai y P.
caternaco, forman un grupo monofilético apoyado por siete caracteres sinapomoriicos, uno
de los cuales se localiza en la parte anterior del craneo [caracter 35], tres en la parte
posterior [caracteres 31, 33, 34], dos en el suspensorio gonopodial [caracteres 3, 10] y
uno en el gonopodio [caracter 14], asi como por una homoplasia [caracter 27].

En la regidn de la mandibula, la forma y disposicion de dientes es muy variable entre
fas diferentes especies de Poeciliopsis (Hubbs, 1936). Constituyen un caracter que, aungue
muy debatido, es informativo en la definicion y separacién de los generos Poeciliopsis y
Poecilistes. No obstante se considera que no es un caracter valido para separar especies,
precisamente por su gran variabilidad y por ser compartido por una gran cantidad de
especies de la familia Poecilidae (Hubbs, 1936; Rauchenberger, 1989b).

Por otro lado, en cuanto al nimero de dientes, sélo Rosen y Bailey (1963) mencionan
que se podria separar el género Poecifiopsis de Poecilistes por el menor nimero de éstos en
el primero. Esta situacién concuerda con este estudio, en el que el nimero de dientes
[caracter 35] en las especies del complejo P. gracilis es de 38 a 41, mientras que en
algunas otras especies del género, como P. fasciata, P. infans, P. occidentalis vy P. scarlli, es
entre 23 y 30. Alternativamente P. elongata y P. presidionis cuentan con 85 a 90 dientes en

la mandibula superior. Por lo anterior el caracter nimero de dientes en este analisis es
sinapomorfico para el complejo P. gracilis.

De la descripcion y comparacion del craneo de Poeciliopsis se conoce muy poco.
Rosen y Bailey (1963) describen algunos de los huesos principales de éste, mencionando
que los procesos supraoccipitales estan bien desarroliados en el grupo. En las especies del
complejo P. gracilis ademas de tener forma de aguja en una vista lateral, el supraoccipital
casi se une al exoccipital [caracter 34] separandolos una pequeria hendidura entre el borde
ventral del primero y el borde dorsal del segundo. En estas especies se reduce el espacio
de contacto entre ambos huesos (Fig. 13), caracter que es apomoérfico para el complejo y
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que conduce a suponer que la tendencia de la disposicion de los huesos es hacia la
disminucién del espacio entre ambos.

5 mm

Figura 13. Vista posterolateral del craneo y vértebras de las especies del complejo Poeciliopsis gracilis, en
donde se observa la forma de los procesos supraoccipitales (PSO) y del epioccipital (EPH). A)
P. gracilis, B) P. lutzi, C) P. hnilickai y, D) P. catemaco.

El hueso epioccipital en el complejo P. gracilis se encuentra muy desarrollado,
alcanza el borde posterior de la primera espina neural [caracter 31] y con una longitud igual
a ligeramente menor que la de! proceso supraoccipital (Fig. 13), lo que lo ubica como un
caracter sinapomérfico; por lo contrario, aparentemente el desarrolio limitado del epioccipital
es un estado de caracter plesiomérfico tanto de P, fasciata y P. occidentalis como en H.
bimaculata y Priapella oimeca. Si se compara con Gambusia hispaniolae, una especie de la
tribu Gambusiini, en la que el hueso es paralelo al supraoccipital y considerablemente de
mayor longitud que éste (Rauchenberger, 1989b), se observa que la tendencia es hacia un
mayor desarrollo del epioccipital.

La forma de la neurapéfisis es muy variable en los pecilinos, ésta puede ser desde
una delgada espina como en Gambusia hispaniolae (Rauchenberger, 1989b)(Fig. 14), hasta
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la forma espatulada que se observa en el género Poeciliopsis; ta altura de Ia neurapdfisis
también es un estado de caracter muy variable, el cual va de muy pequefio hasta alcanzar o
rebasar el proceso supraoccipital fcaracter 33], en los miembros de Ia tribu Gambusiinj ven
algunos de la Heterandriini, la parte superior de Ia neurapdfisis (algunas veces lamada
proyeccidén del primer arco neural) descansa sobre el borde posterior del exoccipital
(Rauchenberger, 1 989b). Por la forma como se presenta en el complejo P, gracifis y en
algunos grupos externos (Fig. 15) se deduce que la direccion de cambio de la forma vy altura
de la neurapdfisis es de forma espiniforme a espatula y, de menor a mayor altura. Por (o

Rauchenberger, 1989b).

Una de fas estructuras oseas consideradas como indicadoras de relaciones entre las
especies de pecilidos, es e Suspensorio gonopodial (Alvarez y Aguilar, 1957: Rosen y

relacion directa con el complejo gonactinostal (Rosen y Gordon, 1953), las gonapdfisis son
estructuras que estan en relacion con Ia forma y talla del organismo, es decir, a mayor altura
del cuerpo la longitud del gonopodio es mas corta y las gonopéfisis presentan tendencia g
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gonapdfisis fuera de forma y grosor diferente, como menciona Alvarez y Aguilar (1957) para
Poeciliopsis, sin embargo, se observé que los ejemplares analizados tienen los ejes de las
gonapdfisis |, I y Il del mismo grosor [caracter 10], lo que se transforma en una
sinapomorfia para el complejo. Otro grupo de pecilinos en el que se menciona que las
gonapdfisis son iguales, es en Gambusia luma (Rauchenberger, 1989b), pero no se sefala

como caracter sinapomérfico para el género, probablemente es una autapomorfia de la
especie.

Figura 15. Vista lateral de las vértebras anteriores de las especies del complejo P. gracilis: A) P. gracilis, B)

P. lutzi, C} P. hnilickai, D) P. catemaco y de los grupos extemos: E} Heterandria bimaculata y F)
Friapelia olmeca.
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De igual forma, los procesos uncinados son modificaciones de las gonapdfisis,
representan la formacion de tejido dseo en el borde posterior de éstas, su forma y posicion
es muy variada entre los pecilidos, aunque sigue un patrén basico (Rosen y Bailey, 1963).
La parte distal de los procesos uncinados en Poeciliopsis [caracter 3] se manifiesta de dos
formas,; la primera es recta y sin ornamentaciones, la cual es compartida por los grupos
externos de este estudio; en los pecilinos esta forma e incluso la faita de procesos
uncinados en la gonapéfisis es un caracter plesiomérfico, por lo que se deduce que la forma
mas sencilla es plesiomorfica. La otra forma encontrada de los procesos uncinados es una
curvatura en la parte terminal, como lo presenta el complejo F. gracilis; si se parte de la
direccidon de cambio de la forma mas senciila hacia la curvada, esta Gltima es una apomorfia
y por lo tanto una sinapomorfia para el complejo P. gracilis (Fig. 18).

Otra de las grandes modificaciones en los pecilidos es el gonopodio. El mecanismo
de reproduccion vivipara en pecilidos esta asociado con la fertilizacion interna, la cual es
posible por la modificacion de los radios anteriores de la aleta anal del macho en un
gonopodio; tanto la estructura como el arreglo de las partes que lo componen es utilizado
en el ordenamiento sistematico de géneros y especies de pecilidos (Rosen y Gordon,
1953). La aleta anal esta compuesta de 8 radios, de los cuales los que sufren mayor
maodificacion en los machos adultos, son el 3, 4 y 5, que son de mayor tamaio y poseen
segmentos con ornamentaciones como espinas © sierras, cuya funcion principal es la
sensorial durante la fertilizacion. La disposicidon y nimero de sierras es distintivo de cada
una de las especies. En Poeciliopsis, los radios 4 y 5 presentan sierra en los segmentos
terminales, este género junto con los miembros de las tribus Girardinini y Quintanini y
algunos de la Poecilinini, son los Gnicos que presentan sierra en el radio 5 (Rosen y
Gordon, foc cit). En un estudio posterior de Rosen y Bailey (1963) se sefiala unicamente a
la tribu Girardinini con sierra en el radio 5. Como se puede observar, la presencia de sierra
en este radio es dificil de ubicar, tal vez, por la posicion del gonopodio, ya que muchas
veces de acuerdo hacia donde esté dirigido el doblamiento del gonopodio, es como se
pueden observar los segmentos con sierra, probablemente es el motivo de discrepancia
entre los dos trabajos anteriores. Aun asi, en la mayoria de los pecilinos el gonopodio no
cuenta con sierra en el radio 5, 1a presencia de ésta es por lo tanto un caracter apomorfico

y. en el complejo P. gracilis, |a sierra del segmento 8 o 9 [caracter 14], es un caracter
sinapomdrfico (Fig. 17).
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S mm

Figura 16. Suspensorio gonopodial; gonapéfisis ¥ procesos uncinados en las especies del complejo P,
gracilis: A) P. gracilis, B) P. lutzi, C) P. hnilickaiy D) P. catemaco, en comparacion con E)
P. elongata, F) P. fasciata, G) P. occidentalis, H) H. bimaculata, e 1) Priapella olmeca.
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Figura 17. Gonopodio de las especies del complejo P. gracilis: A) P. gracilis, B) P, luzi, C) P. hnilickai, D)
P. catemaco y de los grupos externos: E} P. elongata, F) P. fasciata, G) P. occidentalis, H) H.
bimaculata, e 1) Priapella olmeca.
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El caracter homoplasico que se presenta a nivel det complejo F. gracilis es la
coloracion oscura alrededor del ano [caracter 27] en P. gracilis y P. lutzi, la cual
desaparece en las especies restantes. A nivel de complejo F. gracilis, este caracter
representa una apomotfia, que posteriormente se convierte en una reversién en 2. hnilickai
y P. catemaco.

En el complejo analizado en este estudio, P. gracilis es la especie con mas
caracteres plesiomorficos del grupo. Entre las modificaciones que sufren las espinas
hemales para dar origen a las gonapdfisis se encuentran las prolongaciones en la parte
ventral de las vértebras, localizadas posterior a la gonapofisis [caracter 1]; en casi todos los
pecilinos éstas suelen ser largas alcanzando mas de un cuarto de la longitud del eje
gonapofisial, probablemente la forma y longitud de ellas esté relacionada a su vez con la
forma y longitud de las gonapéfisis; la situacién contraria serian prolongaciones cortas como
en el caso de P. gracilis, donde su longitud es menor a un cuarto de la longitud de la
gonapdfisis, lo que representa un caracter autapomérfico para P. gracilis. Analizando el
desarrollo osteologico de las gonapdfisis, la insercion de los procesos uncinados fcaracter
11], las cuales constituyen las estructuras que sirven de sostén a los musculos que sujetan
el gonopodio, presentan una tendencia a desplazarse hacia la parte superior del eje y por la
localizacidn observada de los procesos uncinados en P gracilis y H. bimaculata, se
considera que el caracter es una adquisicién paralela para ambas especies.

Respecto al area de union entre la espina neural y la vertebra [caracter 22], al nivel
del complejo caudal, en P. gracilis y H. bimaculata es de igual longitud en estas especies.
Por el desarrollo que presentan las espinas neurales, el area que cubren éstas para unirse
a la vértebra en los pecilinos generalmente es menor a ia longitud de la vértebra, por lo que
este caracter es una adquisicién paralela.

Dentro de las especies del complejo P. gracilis hay dos grupos que estan mas
cercanamente relacionados entre si; P. gracilis con P. lutzi P. hnilickai y P. catemaco, por
un lado (Fig. 18A) y por el otro, P. hnilickai y P. catermaco (ambas especies hermanas) con
P. lutzi (Fig. 18B).
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I P gracifrs—| [ilurzi P. hnifickar  P. catemaco P. gracilis [ P futzr—l [ P, hmickai P catemaco ]

Figura 18. Cladograma que muestra las relaciones entre las especies del complejo Poeciliopsis gracilis. A.
P. gracilis con su grupo hermana. B. P, futzi con su grupo hermano.

El grupo compuesto por P. futzi P. hnilickai y P. catemaco presenta las
prolongaciones cartilaginosas que se forman sobre la parte dorsal de los centros pleurales
[caracter 20}, constituye un caracter sinapomérfico para el grupo, aparentemente en P.
gracilis este caracter se encuentra muy desarrollado como en los grupos externos. Sin
embargo, la naturaleza cartilaginosa de las prolongaciones no constituye un caracter que
refieje transmision de informacion genética, como lo son las estructuras éseas, en las
cuales las modificaciones adquiridas heredables son mas constantes. Al parecer, en estas
especies las prolongaciones cartilaginosas se encuentran poco desarrolladas {Fig. 19), lo
que indica que hubo una reduccién en tamaro y forma.

En los teledsteos primitivos se observa que existe una relacion uno a uno entre el
centro ural y sus elementos ventrales y dorsales (Schultze y Arratia, 1989), por Io que la
misma drea entre la base de |2 parhipural 2 y centro pleural 2 [caracter 21), en P. gracilis, P.
fasciata, P. occidentalis, H. bimaculata y Priapella olmeca se considera como un caracter

57



Filegenia del complejo Poeciliopsis gracilis DISCUSION

Figura 19. Ultimas vértebras y esqueleto caudal de A) P. gracilis, B) P. lutzi, C)} P. hnilickai, D) P.
catemaco, E) F. fasciata, F) P. occidentalis, G) H. bimaculata y H) Priapelia olmeca.
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simplesiomorfico. El caso contrario es menor drea de union entre estas estructuras (Fig. 19),
estado de caracter sinapomorfico para P. hnilickai, P. lutziy P. catemaco.

En los cladogramas de la figura 18A y B se muestra que P. lutziy P. gracilis son dos
especies diferentes y que, aunque son filogenéticamente muy cercanas, se separan en el
cladograma por ocho caracteres, de los cuales dos son autapomorfias, que las definen
como especies separadas al presentar caracteres (nicos en cada una.

La pigmentacién en pecilinos es el resultado de la combinacion de una gran cantidad
de pigmentos celulares diferentes, cuya manifestacién se observa en la dermis y epidermis,
existen al menos cuatro pigmentos basicos que componen el patron de coloracién en los
pecilinos, estos son: los melandforos {negro), los xantéforos (amarilio), eritroforos (rojo) e
iridoforos  (metdlicos)(Fujii, 1969). Entre ellos existen los micromelandforos y los
macromelandforos, los uitimos en forma agregada sobre algunas regiones del cuerpo,

representan patrones de pigmentacion melanistica caracteristica de las especies {(Angus,
1989).

El patron de pigmentacidon no es un caracter que permita evidenciar relaciones
filogenéticas; sin embargo, es evidente ia diferencia en el tamafo y numero de puntos
oscuros en los costados del cuerpo en P. gracilis y P. lutzi. En P. lutzi se presentan mas de
10 puntos oscuros en los costados del cuerpo (cuadro 6), de tamafio pequefio y de forma
difusa, en comparacion con P. gracifis en la que las manchas son de mayor tamafio y en
promedio ocho. La coloracién del cuerpo es oscura en el dorso y vientre en P. jufzi y, en P.
gracilis es muy leve el tono oscuro, acentuandose mas hacia los tonos plateados. Estas
caracteristicas en fa coloracion representan caracteres observables que pueden ayudar a la
diferenciacion de ambas especies.

De igual manera, et numero de radios de la aleta caudal de P. gracifis esta en un
intervalo de 30 a 33 (33 moda) y en P. futzi el nimero total es de 29 radios, aunque la

diferencia entre ambas especies es un radio, se pueden delimitar claramente las dos
especies (cuadro 3).

Respecto al nimero de escamas en la linea lateral, éste varia entre 31 y 32 en P.

gracifis y entre 30 y 32 en P. utzi, con una moda bien marcada en 36 y 32 respectivamente
(cuadro 4).

59



Filogenia del complejo Poeciliopsis gracilis DISCUSION

Aunque algunos autores, como Rosen y Bailey (1963) y Miller (1983}, consideran
que constituyen ambas una sola especie, el andlisis cladistico realizado en este estudio
demuestra lo contrario por la presencia de autapomorfias en cada una de las especies, lo
que las hace estar en clados diferentes y por clara diferencia de caracteres meristicos. Lo

anterior confirma la opinion de Meyer et al. (1986) de que P. lutzi puede ser una especie
valida.

Cabe sefialar que los caracteres autapomérficos no definen la monofilia de cualquier
grupo, pero en este analisis apoyan la validez de P. futzi, como sucede con la banda oscura
en el ojo [caracter 29], caracter solo presente en esta especie (Fig. 20). En Gambusia y
Arthrophallus se presenta una barra suborbital oscura que varia en forma y cantidad de
melanéforos (Rauchenberger, 1989b), caracter que representa una autapomorfia para P.
lutzi, siendo constante tanto en hembras como en machos y en juveniles y adultos. En
Gambusia, el grado de expresién de la barra varia de acuerdo con Ia edad, sexo y estado
fisiologico de los organismos.

Figura 20. Barra suborbital observada Gnicamente en P. jutzi.

El problema de la sinonimia entre P. gracilis y P lutzi existe desde 1848, fecha de la
primera descripcion de P, gracilis por Heckel, quien Ia designo como Xiphophorus gracilis,
posteriormente surgieron al menos 11 sincnimias para la especie, en las que se incluye P.
lutzi. Mas recientemente Meyer et al. (1986) y Rauchenberger (1989a) plantearon la
posibilidad de que sean especies separadas, hipétesis confirmada en este trabajo.

Meek (1904) y Regan (1906-1908 y 1913) autores que hasta 1908 ubicaban a P.
gracilis en el sur de México y América central y a P. lutzi en rios del sur de Meéxico,
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propusieron claves para separar a ambas especies. Afios después, Regan (1913) mencioné
que P. lutzi ademas de estar en Oaxaca, Méx., se localiza en e! rio Motagua en Guatemala
y P. gracilis se encuentra en el Lago Duefias y Nacasil, Guatemala. Tal confusion acerca de
los diversos nombres persistia hasta 1963, afio en que Rosen y Bailey integraron las
sinonimias en una sola especie P. gracilis con una amplia distribucién, situacién que
describid Mevyer et al. (1985b).

El clado que agrupa a P. hnilickai y P. catemaco (Fig. 12) esta sustentado por dos
caracteres homoplasicos; el primero es la ausencia de coloracién alrededor del ano
[caracter 27], la cual se manifiesta también en P. fasciata, P. occidentalis, H. bimaculata y
P. olmeca. A nivel de las especies hermanas P. hnifickai y P. catemaco, este caracter es
una reversion que se comparte con las especies antes mencionadas. La segunda
homoplasia es la curvatura del eje gonapofisial | [caracter 2], al parecer es un paralelismo
entre estas especies y P. occidentalis, ya que en los restantes grupos externos la
caracteristica es presentar el eje gonapofisial recto (Fig. 16). Aungue es un caracter no
analizado en estudios anteriores, se puede suponer de acuerdo con Rodriguez (1997) en su
estudio con Xiphophorus, Alfaro y Pamphorichthys, que el eje gonapofisial recte es un
caracter en estado plesiomorfico. En este analisis el caracter apomorfico tiende a la forma
de arco. Retomando la hipdtesis del eje gonopodial recto como plesiomérfico y si en P.
hnilickai, P. catemaco y P. occidentalis es curvo, entonces el caracter es una adquisicién
paralela.

Como resultado de este analisis, la coloracion oscura alrededor de la abertura
genital [caracter 28] es un caracter exclusivo de las hembras de P. hnilickai (autapormorfia).
Este caracter se presenta tambien en los miembros del grupo Gambusia panuco, en las
especies del género Brachyrhaphis del subgénero Arthrophallus y en algunas especies de
Gambusia (Rauchenberger, 1989hb). Es importante sefialar que en este estudic no se
especifica que la mancha alrededor de la abertura genital sea caracteristica de las hembras,
sin embargo, ha sido sefialado como un caracter derivado y sinapomorfico en relacién con
lo observado por Peden (1973) para las hembras de la tribu Gambusiini. En Poecifiopsis,
solo P. hnilickai presenta esta coloracién, igual que Gambusia y Brachyrhaphis, caracter
que finalmente se convierte en una reversion en P. gracilis, P. lutziy P. catemaco. Al igual
que los demas caracteres relacionados con patrones de coloracion, éstos estan sujetos a
factores fisioldgicos y conductuales de las especies, pero que se mantienen constantes, atn
en gjemplares conservados,
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En P. hnilickai, la parte distal del eje gonapofisial es ligeramente curva [caracter 7],
se plantea para este caracter que la direccién del cambio de caracter es de una posicion
recta pasando por ligeramente curva a completamente curva (Fig. 18), por lo que en este
estudio, tanto en P. hnilickai y P. occidentalis el caracter representa una adquisicion
paralela.

En el caso de P. catemaco, la presencia de una muesca en la parte basal de la
espina hemal [caracter 23] y la proyeccion dsea en la base de la epural [caracter 24] son
caracteres autapomdrficos de la especie (Fig. 19). Ambos representan modificaciones
Gseas del complejo caudal, localizadas en una estructura considerada muy importante para
separar especies (Schultze y Arratia, 1989). La presencia y disposicién de sierra en los
radios del gonopodio suele ocurrir en los distintos géneros de la subfamilia Poeciliinae,
llegando incluso a faltar, como en algunas especies de Phallichthys, Priapricthys,
Neoheterandria, Gambusia, Belonesox, entre otros géneros (Rosen y Gordon, 1953: Rosen
y Bailey, 1963). Al igual que los géneros mencionados, la sierra en Poeciliopsis sélo se
presenta en f. catermnaco [caracter 15], asi como en H. bimacuiata, por lo que es una
adquisicion paralela en ambos, ya que esta ausente en las demas especies analizadas en
este estudio (Fig. 17). En Poeciliopsis no se han realizado a la fecha estudios sobre la
funcion de la sierra, pero probablemente tenga ia misma funcién que en Xiphophorus, la cual
consiste en sujetar a la hembra durante la cépula (Rosen y Gordon, /oc cit.).

En los ciprinodontiformes, las hipurales que en su conjunto componen el soporte de
la aleta caudal, estan simétricamente distribuidas en dos placas hipurales, una dorsal
(fusion de la 3%, 4% y 5%) y [a otra ventral (fusién de 1a 12 y 23), a su vez la fusién total de
estas dos placas se puede presentar en varics grupos monofiléticos a nivel de géneros
(Parenti, 1981). Dado que es dificil trazar la direccion de cambio de la fusion de las
hipurales, puesto que todos los estados posibles se presentan entre los pecilinos,
probablemente la ontogenia seria de ayuda, en algunos embriones se cbservan las dos
placas separadas, estado que se presenta en seis de las ocho especies analizadas en este
estudio, por lo que se infiere que las dos placas tienden a fusionarse por completo {caracter

18], caracter que representa una adquisicién paralela en P. catemaco y Priapella olmeca
(Fig. 19).
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Relaciones con los otros complejos del subgénero Poeciliopsis.

De acuerdo a los resultados de este estudio, la comparacion entre P. fasciata como
representante del complejo P. /atidens-fasciata y P. occidentalis del complejo P. occidentalis
mostraron para ambas especies escasamente seis caracteres, de los cuales sélo una
homoplasia los separa, lo que hacen suponer que las especies estén muy cercanamente
emparentadas, ya que no se encontraron suficientes caracteres que dieran sustento a los
grupos. Es pertinente sefialar que no fueron revisadas todas las especies de cada uno de
los complejos para dar mayor peso a la hipétesis de cercania filogenética entre ellas. Sin
embargo, las autapomorfias los separan en ramas diferentes, colocando en este estudio a
P. fasciata como especie hermana del complejo P. gracifis, es interesante hacer notar que
P. fasciata no mostro homoplasias y que en los diferentes analisis siempre se mantuvo
como hermana del complejo P. gracilis.

El caracter que separa el clado de P. fasciata del complejo P, gracilis, es la forma
ligeramente curvada hacia adelante de parte anterior de la gonapofisis 1l [caracter 8],
representando para F. fasciata una autapomorfia. Este estado de caracter es intermedio
entre la forma completamente curvada (complejo P. gracilis) y la recta (H. bimaculata y P.
olmeca), direccion de cambio congruente con el desarrollo de la gonapéfisis en el que la
presencia de procesos uncinados, junto con los musculos que sujetan al goncpedio, dan la
forma curva para dar un mayor soporte al gonopodio (Rosen y Gordon, 1953).

En el caso de P. occidentalis, hay un caracter que diferencia a esta especie de los
otros complejos, es la porcion distal de la gonapdfisis | sin engrosamiento {caracter 4],
caracter que en los restantes pecilinos se manifiesta con engrosamiento, el cual
aparentemente es constante. Los caracteres homopldsicos en P. occidentalis son
adquisiciones paralelas compartidas con P. hnilickai y P. catemaco [caracter 2]. La fusion
de hipurales, con su variacién en los grados de fusion, es un patrén constante entre las
especies de Poeciliopsis. Una mayor abertura entre las hipurales [caracter 19] en P. Jufziy
P. occidentalis, representa una adquisicion paralela. Siguiendo el desarrollo ontogenético de
la placa hiptrica, en Gambusia se ha visto que en los embriones hay una gran abertura entre
las hipurales, conforme se alcanza el estado adulto éstas se fusionan casi completamente
(Rauchenberger, 1989b) y puesto que existe gran variacion en los grados de fusion entre los
pecilinos, se propone que la direccidn del caracter es hacia una fusién completa de las
hipurales, hasta formar una sola placa hipurica.
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La porcién terminal del eje gonapofisial que inicialmente va del estado perpendicular
[caracter 9] y que posteriormente sufre varios cambios alternativos hasta llegar a no
perpendicular en P. gracilis, P. catemaco y P. occidentalis, representa una reversion
paralela en estas especies.

Relaciones con los otros géneros

Heterandria bimaculata aparece en el cladograma como el género filogeneticamente
mas cercano a Poeciliopsis, o que es de esperarse, ya que ambos pertenecen a la misma
tribu Heterandriini. Mientras que Priapefla olmeca es de la tribu Poecilinii, por lo que aparece
en segundo lugar de parentesco en relacién al género. De acuerdo con la posicidn de la
tribu Poeciliini en las clasificaciones de Rosen y Bailey (1963) y de Rauchenberger (1989a),
podria considerarse mas plesiomorfico a este dltimo grupc y apomorfica a la tribu
Heterandriini, lo que se refleja en el cladograma obtenido en este estudio (Fig. 12).

El grupo hermano de las especies de Poeciliopsis analizadas en este estudio es H.
bimaculata, los caracteres que los separan son las siguientes 12 sinapomorfias, las cuales
son propias de Poecifiopsis.

Alvarez y Aguilar (1957) mencionan la presencia de expansiones laterales [caracter
36] a manera de “alas” en el eje gonapofisial | y |l en Poeciliopsis, de igual manera el
engrosamiento dorsal de los procesos uncinados || [caracter 5], este tltimo observado en el
presente analisis, son caracteres exclusivos del género y por lo tanto sinapomérficos y, que
en el estudio que nos ocupa no se encontraron en Heterandria bimaculata y Priapella olmeca
(Fig. 16).

El grado de inclinacion del eje gonapofisial con respecto a la vértebra [caracter 8],
en muchos pecilinos es marcadamente agudo, caracter que es simplesiomérfico para
Poeciliopsis y que en Heterandria bimaculata y FPriapella olmeca es casi recto (Fig. 16).
Rodriguez (1997) menciona que la forma perpendicular es derivada para Alfaro y
Xiphophorus, lo que corrobora la direceion de cambio del cardcter de agudo a recto.

La presencia de fa sierra en los Ultimos segmentos del radio 5a [caracter 13] es un

caracter que en este estudio relaciona a Heterandria bimaculata y Priapefla olmeca; también
lo presenta la tribu Girardinini, en la que se incluyen Girardinus, Quintana y Carlhubbsia
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(Rosen y Bailey, 1963}, sin embargo, por la forma de |a sierra Girardinus cubensis es el que
podria ser el mas cercano al complejo P. gracilis. De acuerdo con Rosen y Bailey (op cit.)
tambien Phalloptychus debe tener sierra en los segmentos del radio 5a, aunque la forma en
general no es igual a la de Heterandria y Priapeila.

Como se discutié en el apartado del complejo P. gracilis, la presencia de sierra en
los segmentos terminales [caracter 14] es un caracter que no lo presentan Heterandria
bimaculata y Priapella olmeca, por lo que es simplesiomorfico para éstas y sinapomorfico
para Poeciliopsis en este estudio; ademas de ser un caracter que Rodriguez (1997)
menciona como una apomorfia para Limia, Pamphorichthys, Alfaro y Xiphophorus, va que
presentan sierra en los segmentos terminales del radio 4p.

El numero de radios de la aleta caudal [caracter 25], por su variacion en los
diferentes géneros de la subfamilia Poeciliinae, no habia sido considerade como caracter
que pudiese separarlos filogenéticamente, no obstante, en este estudio se observd que
probablemente haya una relacion entre el nimero de radios principales y la forma del
complejo hipural, es decir, al aumentar el espacio que ocupa la placa hiptrica, es mayor el
nimero de radios que conforman la aleta caudal. En Poecifiopsis el nimero de radios

principales fue de 9 a 11 y en Heterandria y Priapella siempre se contabilizaron 12 radios
(Cuadro 3).

El nimerc de radios caudales principales [caracter 25] es una caracteristica
importante en los teledsteos, aun cuando existe gran variacién intraespecifica (Lundberg y
Baskin, 1969; Arratia, 1982; Schultze y Arratia, 1988). Si la tendencia del niimero de radios
principales es hacia la disminucion (Schultze y Arratia, 1989), en Heterandria y Priapelfa, 12
radios constituyen un caracter simplesiomérfico y de 9 a 11 radios representa una
apomorfia en Poeciliopsis.

Al parecer el patron de pigmentacion [caracter 26] no es un caracter informativo,
como se mencioné en parrafos anteriores, por fa gran variacién que se presenta en las
diferentes especies de la familia Poeciliidae; sin embargo, Poeciliopsis no es muy conocido
por presentar pigmentacion polimérfica y la poca variacion de pigmentos ha sido bien
documentada (Angus, 1989), aunque en muchos casos la separacién a nivel de especie se
basa en el patrén de coloracion de los machos, el cual se mantiene constante en el estado
adulto. Con respecto a Heterandria bimaculata que presenta pigmentacion caracteristica en
forma de mancha sobre el pedinculo caudal. En las distintas especies de Heferandria
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existe poca variacién de pigmentacion, al parecer se mantiene constante el patron de
pigmentacion. Poeciliopsis se caracteriza por tener pigmentacién en forma de puntos
oscuros, barras verticales u horizontales, o en su caso carecer de pigmento como AP,
retropinna y P. viriosa.

En las diferentes tribus de los Poeciliinae las costillas pleurales posteriores [caracter
12] son abruptamente curvadas hacia atras y lateralmente expandidas, caracter que se
observd en Gambusia, Xenodexia y Brachyrhaphis (Rodriguez, 1997) y en Priapella olmeca
y Heterandria bimaculata (en este estudio), la ausencia de este caracter en Poeciliopsis
representa una sinapomorfia para el género.

Existe una gran variacion en la forma de la neurapdfisis en los diferentes miembros
de la subfamilia Poecilinae, la forma espatulada [cardcter 32], solo se observa en
Poeciliopsis (Fig. 15) lo que representa una sinapomorfia para el género y la forma
triangular en Heterandria y Priapella seria un caracter simplesiomorfico, esta forma también
se observa en los miembros de Ia tribu Gambusiini (Rauchenberger, 1989b); la direccion de
cambio que se propone para el caracter es de la forma triangular hacia la espatulada.

El tipo de denticién y nimero de dientes en los pecilinos es un caracter muy
debatido por su alta variabilidad (Hubbs, 1936: Rauchenberger, 1989b). Sin embargo, en
este estudio se observé que por el numero de dientes [caracter 35] se agrupan los
miembros de Foeciliopsis, el cual es mayor comparado con Heterandria bimaculata y
Priapella olmeca. El caracter mayor nimero de dientes se interpreta como una sinapomorfia
para Poecifjopsis. Entre los pecilinos Priapichthys y Poecilia son los que tiene entre 25 y 38
dientes en la mandibula superior y los que tienen menos de 20 son Quintana, Phalloceros,
Carlhubbsia, Phallotorynus y Priapefla {Rosen y Bailey, 1963). De manera general se
observa que predominan las especies con menor numero de dientes (Fig. 21), por lo que se
interpreta como un caracter plesiomaérfico.

La aleta dorsal se inserta por detras de la localizacion del ano en Poeciliopsis
[caracter 37}, al menos en Heterandria y Priapella la insercion de |a aleta es antes del ano,
este caracter separa a los géneros analizados.
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Figura 21. Mandibulas superiores, con el tipo y nimero de dientes en cada una de las especies analizadas.
A) P. gracilis, B) P. lutzi, C) P. hnilickai, D) P. catemaco, E) P, elongata, F) P. fasciata, G) P.
occidentalis, H) H. bimaculata, e 1} Priapella olmeca.
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Al considerar unicamente una especie del género Heterandria (H. bimaculata) se
corre el riesgo de que los caracteres considerados sean homoplasicos, como corresponde a
la presencia de sierra en el radio 4p [caracter 15] y a la fusidn de las hipurales [caracter
18], ambas en este andlisis representan una adquisicion paralela entre esta especie y P.
catemaco. De igual manera la union entre la espina neural y la vértebra [caracter 22], es
una adguisicion paralela compartida con P. gracilis (estos caracteres se discuten
anteriormente como homoplasias de P. gracilis).

En Priapella olmeca la mayoria de los caracteres se encuentran en estado
plesiomorfico, lo que [a coleca en una posicion muy basal del arbol, en este estudio, sdlo se
encontré que existe una autapomorfia [caracter 17] y una homoplasia [caracter 11], la
primera como caracter propio de la especie.

Se ha observado que hay una relacién proporcional entre la forma y tamario de los
centros pleurales, urales y las epurales [caracter 17], situacion que comparten las especies
de Poeciliopsis y H. bimaculata. En Priapella olmeca el area de las crestas neurales se
reduce con respecto a la epural, caracter que representa una apomorfia para esta especie
(Fig. 19). Al igual que en las prolongaciones cartilaginosas del centro ural, la tendencia es
hacia la reduccidn de area.

El caracter insercion de los procesos uncinados en la porcion media del eje es una
adquisicion paralela compartida por Priapefla olmeca con Poeciliopsis gracilis (discutida en
parrafos anteriores).

De manera general y de acuerdo con diversos estudios, en los ultimos afios, se ha
demostrado que el esqueleto caudal de los peces teledsteos es de especial interés en el
estudio de relaciones entre los peces (Fujita, 1989; Schultze y Arratia, 1989); por lo que en
este analisis el complejo hipural presento caracteres apomérficos [15, 17, 18, 19, 20, 21, 22,

23, 24] que aportaron informacién que permitid evidenciar relaciones filogenéticas
importantes dentro de los Poeciliinae.
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BIOGEOGRAFIA
Distribucion del complejo Poeciliopsis gracilis

La distribucion general de las especies del complejo P. gracilis, se encuenira
localizada en la regién centro y sur de México, dentro de la provincia Usumacinta la cual
comprende el drea del Rio Papaloapan al Rio Polochic, Guatemala, con sus dos grandes
divisiones o cuencas: la Grijalva-Usumacinta y Ia Papaloapan-Coatzacoalcos; y las dos
menores, la Peninsula de Yucatan y la Polochic-Lago Izabal (Miller, 1986).

La distribucion de las especies puede ser descrita en dos patrones: el primero
incluye a las especies endémicas; una en la region de Los Tuxtlas, Ver., otra en ia vertiente
del Pacifico y, una especie asociada a cuerpos de agua a una altura entre 1,000 y 2,000
msnm en Chiapas; el segundo corresponde a una especie ampliamente distribuida en la
cuenca del Grijalva-Usumacinta (Fig. 22).

Especies Endémicas

P. catemaco es el Unico taxén del género en el Lago de Catemaco, el cual se
encuentra ubicado en una montafia volcanica aislada, aproximadamente a 340 msnm en la
region de los Tuxtlas, Veracruz, cuenca del Papaloapan y dentro de la planicie costera del
Golfo de Mexico (Ferrusquia, 1993). El Unico tributaric importante del lago es el Rio
Cuetzalapan; a su vez, la salida mas grande de agua del lago es a través del Rio Grande de
Catemaco, con destino final en el Rio Papaloapan, Ver. Este lago se ubica dentro de una
region tropical lluviosa con temporadas de estiaje no definida (Soto y Gama, 1997). De las
especies del género Poeciliopsis, solo P. catemaco es semipelagica (Miller y VVan Conner,
1997), adaptada a ambientes lacustres, con caracteres morfolégicos que le han permitido
vivir en aguas abiertas como las que se presentan en el Lago de Catemaco (Miller, 1975).

En los rios del Istmo de Tehuantepec, Oaxaca, se localiza P, {utzi, dentro de una de
las provincias geolégicamente mas complejas de México: la Sierra Madre del Sur,
particularmente en la subprovincia denominada Planicie Gostera del Pacifico (Ferrusquia,
1993}, la cual es una angosta franja de tierra comprendida de Acapulco, Gro. hasta el Rio
Verde, Oax, en el Istmo de Tehuantepec, con una ampiitud de 10 km y una longitud
aproximada de 20 km. Como parte de Ia provincia Sierra Madre del Sur, se ubica la
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provincia ictiolégica denominada Chiapas-Nicaragua, que se caracteriza por su baja
diversidad como consecuencia de la poca descarga y lluvia que recibe (Miller, 1 966).
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Figura 22. Distribucion de las especies del complejo Poeciliopsis gracilis en México.

P. hnilickai es endémica de las partes altas del sistema de rios Grijalva-Usumacinta
(Miller, 1986). Lozano y Contreras (1887) colectaron gran cantidad de ejemplares de esta
especie en el Valle Central de Chiapas. En 1993 fue colectada por Espinosa y
colaboradores en la localidad tipo, asi como en las lagunas de Montebello, Chis., a una
altura comprendida entre 1,000 y 2,000 msnm. De acuerdo con la ciasificacion
morfotectonica de México, propuesta por Ferrusquia (1993), la distribucion de P. hnilickai
corresponde a la Sierra Madre de Chiapas, en la subprovincia denominada depresion
Central, que se caracteriza por un clima templado humedo (Garcia, 1988).
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Especie de amplia distribucion

Poeciliopsis gracilis se distribuye ampliamente en el sureste de México, en la
vertiente de! Atlantico, desde el Rio Chachalacas, Ver. hasta el oriente de Guatemala
(Motagua) y en el Pacifico de Honduras. La cuenca Grijalva-Usumacinta es una de las
areas donde se le encuentra con mayor frecuencia, la cual comprende el sur de México a
Honduras. En esta cuenca se encuentra la mayor diversidad de peces dulceacuicolas en
Centroamérica (Miller, 1966).

Distribucion de los grupos externos

La distribuciéon de las especies de los grupos externos comprende la parte mas
nortefia y surefia de la distribucion general del género Poeciliopsis, asi como algunas areas
compartidas con el complejo P. gracilis, como es el caso de P. fasciata, Heterandria
bimaculata y Priapella olmeca (Fig. 23).

Poeciliopsis occidentalis es una especie endémica de la cuenca del Rio Gila en
Nuevo México y en el Rio Santa Cruz, Arizona, E.E.U.U. y, en la cuenca del Rio Yaqui, en
la planicie costera del estado de Sonora, México (Rosen y Bailey, 1963: Alvarez, 1870
Meffe, 1983; Meyer et a/. 1985h).

Foeciliopsis fasciata se distribuye en la vertiente del Pacifico mexicano, desde Ia

atlantica en la cabecera del Rio Coatzacoalcos, Oax. (Rosen y Bailey, 1963).

Poeciliopsis elongata, es una especie con distribucién centroamericana, se
encuentra en las costas del Pacifico de Costa Rica, oriente y centro de Panama
(Hildebrand, 1238; Meyer et al. 1985b).

Priapella olmeca se distribuye en los rios de la Palma y Agua Fria y en la Laguna
Escondida, dentro de la region de los Tuxtlas en el estado de Veracruz. Se considera
endémica del area, ya que Unicamente ha sido colectada en la localidad tipo v en los
Cuerpos de agua aledafios (Meyer y Espinosa, 1990).
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El limite norte de la distribucion de Heterandria bimaculata es e! Rio Tamesi al sur
de Tamaulipas, en la costa atlantica de México y su limite sur llega a Nicaragua (Rosen v
Bailey, 1963), incluyendo gran parte de la peninsula de Yucatan (Vega-Cendejas ef af.,
1997, Schmitter-Soto, 1998). Actualmente se encuentra introducida de manera artificial en
la cuenca alta del Rio Balsas y en otros cuerpos de agua del pais; como son los canales de

Xochimilco, en el Valle de Meéxico (Miller, 1974: Gaspar-Dillanes, 1988; Espinosa ef af,
1993).

@ Poeciliopsis occidentalis

% Poeciliopsis fasciate

Heferandrie bimaculato

Figura 23. Distribucion de ios grupos externos: Poeciliopsis occidentalis, P. fasciata, Heterandria bimaculaia
¥ Priapelia olmeca.
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Areas geograficas

La hipétesis de distribucion historica del complejo P. gracilis esta sustentada por el
analisis filogenetico. En la figura 24 se muestran las provincias morfotectdnicas propuestas
por Ferrusquia (1993) y las areas de distribucion de los taxones terminales.

Mediante la relacién de parentesco entre las especies del complejo P. gracilis se
puede inferir la historia geolbgica de la region. El grupo P. gracilis esta presente en una area
restringida de la cuenca del Grijalva-Usumacinta, dentro de la provincia ictioldgica

Usumacinta, la cual cuenta con el mayor nimero de endemismos en peces en
Centroamérica (Miller, 19686).

o2 : PLANICIE COSTERA DEL GOLFO

I SIERRA MADRE DEL SUR

Figura 24. Provincias merfotecténicas propuestas por Ferrusquia (1993) y las areas de distribucion de los
taxones terminales.
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La laguna de Catemaco es resuitado de un evento geologico vicariante, se formé por
procesos volcanicos durante el Terciario superior, aparentemente quedd aislada de los
cuerpos de agua originales, durante una siguiente serie de emisiones volcanicas en el
Pleistocenc (Torres-Orozco et al., 1997).

La region de los altos de Chiapas, lo que corresponderia a la Depresion central en la
Sierra Madre de Chiapas, se formé por una fuerte actividad tecténica regional que incluyo
plegamientos y fallas con desplazamientos verticales y laterales, probablemente
relacionados con la evolucién de la placa del norte de Centroamérica (Ferrusquia, 1993):
formando cuerpos de agua como pequefios lagos en las partes altas de la sierra, asi como
rios que originalmente tuvieron conexién con los que se localizan en las partes bajas de la

zona y que en la actualidad se comunican a través de una gran cantidad de rios que se
bifurcan en la parie costera.

Desde el punto de vista geologico, las regiones de Oaxaca principalmente y Chiapas
en su parte costera, son consideradas como de las mas complejas de México (Ferrusquia,
1993), lo que hace dificil trazar una historia evolutiva que explique como se fueron
separando las poblaciones de P. futzi de P. gracilis.

El patrén de distribucion de las especies del complejo P. gracilis, muestra tanto
alopatria como simpatria; es decir, existe disyuncién totai entre las areas de distribucion de
al menos dos especies; pero también, se da una sobreposicidn total o parcial de areas,
incluyendo dos tipos de simpatria propuestas por Papavero (en Espinosa y Llorente, 1983),
la alelopatria, que se define cuando dos especies presentan areas de distribucion diferentes
con una area de interseccidén no vacia y la endopatria que aparece cuando de dos areas de
distribucién una esta incluida en la otra.

La amplia distribucion de F. gracilis (en el sur de México y a ambos [ados de
Centroameérica), una mayor cantidad de caracteres plesiomorficos y la gran cantidad de
lugares donde habita (euritopia), como pequefios estanques sucios hasta arroyos de
corriente rapida y agua cristalina (Meyer et a/, 1985b), indica la capacidad que tiene para
tolerar grandes intervalos ecolbgicos, que le permiten ocupar mas de una provincia
fisiografica, por lo que es una especie endopatrida con respecto a P. catemaco y P.
hnitickar; asi mismo, es alelopatrida con respecto a P. futzi. No obstante, a pesar de su
amplia distribucion, no se encuentra en simpatria ecoldgica con alguna de las otras
especies del complejo gracifis,
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En el caso de P. cafemaco, ésta sélo se distribuye en el Lago de Catemaco, Ver.
México; Miller (1975) registré a la poblacién mas cercana de P. gracilis en el Rio Bravo,
también conocido como Rio Tuxtia (Tamayo, 1948), un afiuente de ese ilago, separado por
una gran barrera, el Salto de Eyipantla, distribucion que fue corroborada por colectas
realizadas en la region en 1994, por personal de la Coleccion Ictiologica del IBUNAM. Por lo
que es una especie alopatrida con respecto a F. lutziy P. hnilickai.

Al quedar aislado el lago de Catemaco, una pequefa poblacion ancestral de P. lutzi
permanecio ahi y posteriormente dio crigen a P. catemaco, los ejemplares analizados en el
presente estudio de esta especie muestran caracteres derivados en comparacion con P.
futzi, taxdn que conserva mayor cantidad de caracteres plesiomérficos (Fig. 12). Una
probable explicacidn de! origen de P. catemaco es mediante el analisis de la direccion del
sistema hidrolégico de la cuenca del rio Papaloapan y la orografia de la zona, esto hace
probable que una pequefia poblacion de P. futzi quedara geograficamente aisiada y con el
tiempo dio origen a P. catemaco, a través de un proceso de especiacion alopatrica en su
modalidad peripatrica (Fig. 22). El patrén de distribucion de caracteres es congruente, en
parte, con lo que plantea Miller (1975), al sefialar a P. catermaco como un derivado lacustre
de P. gracilis; sobre todo si consideramos que P. [utzi ha sido identificada como una
subpoblacion de P. gracilis (Miller, com. per) y que en este estudio resultaron ser
filogenéticamente cercanas.

En lo que se refiere a P. Jufzi, cladisticamente resultd ser una especie distinta de P,
gracilis, aun cuando por su distribucion sean alelopatridas; al parecer la alelopatria en este
caso es de aparicion reciente o apomorfica y que en su origen ambas especies eran
simpatridas, lo que conduciria a suponer que efectivamente P, futzi es una especie valida;
afectada durante el proceso de especiacidn por procesos de vicarianza geologica y
fisiografica.

En el caso de P. lutzi se plantea la hipdtesis que su aparicion como especie se dio
probablemente a traves de especiacion simpatrica, partiendo de que la distribucion de P,
gracilis incluye a la de P. lutzi (Fig. 22) y como resultado de procesos de seleccion y
aislamiento reproductivo se originé P. utzi, los cuales se expresan en las ligeras diferencias
morfologicas y meristicas en cada una de las especies, a tal grado que los descendientes
de la poblacién parental (hermana de P. gracilis) son ahora P. futzi. En este tipo de proceso
de especiacion, los cambios morfolégicos no son muy apreciables, por lo que las dos
especies son muy similares y pueden llegar a ser consideradas especies hermanas "sibling
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species” de acuerdo con Mayr y Ashlock (1991), situacion que ocurre entre P. gracilis y P.
lutzi, dentro de la vertiente del Pacifico mexicano. El término “complejo de especies” para el
género Poeciliopsis es utilizado por Meyer et al. (1986) y Rauchenberger (1989a) y es
aplicado a los pecilinos morfolégicamente similares y cercanamente emparentados. Otro
estudio en el que se menciona el término “complejo”, es el de Schuliz y Miller (1971) en el
que discuten si por similitud morfolégica y de distribucién se pueden agrupar a varias
especies de Poecilia en un complejo denominado Foecilia sphenops; o si la variacion
encontrada entre las especies consideradas es resultado de formas politipicas.

Poeciliopsis hnilickai estéd geograficamente restringida a fas partes aitas de la Sierra
Madre de Chiapas, en apariencia la temperatura y la altitud son los principales factores que
determinan la distribucién de esta especie, ya que no se han documentado registros de
localidades menores a esta altitud, ni en ambientes tropicales; este taxdn constituye junto
con algunas especies de Profundulus una de las pocas especies que viven por arriba de
1500 m en Centroamérica (Miller, 1966). El proceso de especiacion de P. hnifickai es de tipo
alopatrico, ya que las barreras de temperatura y altitud permitieron un aislamiento periférico
vicariante y que al comparar fa amplia distribucion de P. gracilis, como especie ancestral del
complejo, sequida por la cercania geografica de P. Jutzi, con la distribucién muy puntual de
P. hnilickai, probablemente su aparicion se dio via microvicarianza a partir de P. jutzi.

De manera general, en el complejo P. gracilis se presenta distribucioén alopatrida,
esto se ve reflejado principalmente en las especies endémicas como seria el caso de F.
catemaco, P. hnilickai y P. lutzi, cuyas areas de distribucion son en su totalidad disyuntas
desde el punto de vista geografico y ecolégico. Esta distribucién apoya el planteamiento de
Miller (1988), de catalogar a la cuenca Grijalva-Usumacinta como el segundo centro de
endemismo de México.

Entre los factores que han contribuido a la formacion de endemismos en el complejo
P. gracilis se encuentran la fragmentacion topogréfica y la intensa actividad volcanica en la
region de los Tuxdlas, Ver. Situaciones que particularmente para P. catemaco, junto con
otras 11 especie. de peces, les permiten formar una fauna insular en la cuenca dei
Papaloapan (Miller y Van Conner, 1997). Con respecto a P. hniflickai, un factor importante
es la formacion de areas montafosas como cansecuencia de la fuerte actividad tectdnica en
la Sierra Madre de Chiapas (Ferrusquia, 1993). Para P. lutzi, como 5€ menciona en parrafos
anteriores, es dificil de explicar por la complejidad tecténica del area, ya que se presentan
estratos geolégicos tanto del Mesozoico como del Cenozoico, e incluso posiblemente del
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Precambrico y del Paleozoico (Ferrusquia, /oc cit.), lo que dificulta establecer una posible
relacion con los estratos geoldgicos en los que se encuentran las especies restantes del
complejo . gracilis.

Este patron de evolucidn del complejo P. gracifis es semejante al que postulan
Hubbs v Springer (1957) para los miembros del grupo Garnbusia nobilis. Es probable que la
forr-nacién de las especies del grupo Gambusia nobilis junto con P. catemaco, P. lutziy P.
hnilickal, sea resuitado de aisiamiento a través de barreras geograficas. Estas Uitimas
especies estuvieron sometidas a variaciones geograficas y ecoldgicas que las condujeron a
adaptarse a condiciones de vida muy particulares diferenciandose entre si a través de
caracteres autapomorficos, los cuales se han mantenido constantes, dado que el tamafio
del area de distribucion es reducida y los cambios ambientales han sido minimos por su
reciente formacién geolégica.

Por el contrario, P. gracifis al estar dentro de una amplia gama de habitats y de
regiones fisiograficas sugiere contar con plasticidad genética, Io que le ha permitido
conservar caracteres plesiomorficos (Regla de progresion de Hennig, 1966). Contreras-
MacBeath y Ramirez (1996) observaron en poblaciones de P. gracilis del Rie Cuautla, Mor.,
que parte del éxito en ambientes extremos, se debe a las distintas estrategias reproductivas
que desarrollan. Por lo que P. gracilis es un claro ejemplo de la plasticidad genética,
caracteristica de los pecilinos como respuesta a la gran variedad de ambientes en los gque
se encuentra, dentro de una area geografica muy amplia (Trexler, 1989).

En los grupos externos se observa que los patrones de distribucion son compartidos
con algunas de las especies del complejo P. gracilis. Asi, P. fasciata es simpatrida con ~.
gracilis en la region costera de Oaxaca y Chiapas; y con P. /ufzi en la parte correspondiente
a Oaxaca en el Istmo de Tehuantepec. El hecho de ser especies simpatridas aumenta la
nrobabilidad de cercania morfologica v filogenética, hipétesis sustentada por la tecria de ia
vicarianza (Wiley, 1980; Wiley, 1888a, b), por lo que es muy probable que la cercania en
distribucion apoye el supuesto de que P. fasciata sea el grupo hermano filogenéticamente
mas cercano a las especies del complejo. Por otro lado, P. cccidentalis y P. elongata, son
por completo alopatridas con las especies del complejo P. gracilis, ademas de estar
filogenéticamente poco reflacionadas con P. fasciata, H. himaculata y Priapella oimeca.

Al conjuntar la distribucion de las especies del complejo Poeciliopsis gracilis se nota
una mayor afinidad por la vertiente del Pacifico, region de la cual probablemente se dio la

77



Filogenia del complejo Poeciliopsis gracilis DISCUSION

subdivision a partir de la amplia distribucion de una especie ancestral (P. gracilis), que a su
vez dio origen a especies con un mayor nimero de caracteres apomérficos (P. hnilickai y P.
catemaco), las cuales estan restringidas a areas geograficas pequefias, como consecuencia
de eventos geologicos recientes, como seria el caso de la Sierra Madre de Chiapas v la
regién volcanica de los Tuxtlas. Lo que conduce a suponer que los origenes del complejo P.
gracilis se encuentran en el sureste de México, antes del Pleistoceno y que la distribucion
actual de las especies es una consecuencia del levantamiento de la Sierra Madre
Occidental durante el Pleistoceno, que ocasiond que pequefics cuerpos de agua de la
vertiente del Pacifico quedaran y formaran parte de la vertiente atlantica con su respectivo
componente faunistico. Esto se apoya con la hipétesis que plantea Bussing (1976) para
Poeciliopsis, en la gue supone que el género es derivado del elemento antiguo del sureste,
es decir, que estaba restringido a la vertiente del Pacifico mexicano, América Central y
Colombia y que posteriormente mediante diferentes procesos de especiacion, su
distribucion comprendio parte de la vertiente de Atlantico.
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CONCLUSIONES

CONCLUSIONES

De acuerdo al analisis filogenético (cladistico) basado en la osteologia y meristica de las

especies del compiejo Poeciliopsis gracilis, se comprueba que es un grupo monofilético
sustentado por siete sinapomorfias.

A su vez, se encontrd que dentro del complejo P. gracilis; P. gracilis presenta mayor

ntmero de caracteres plesiomérficos, mientras que P. catemaco junto con P. hnifickai
son las especies con mas caracteres apomérficos.

P. hnilickai y P. catemaco, son especies endémicas y con mayor cantidad de caracteres
apomorficos.

4. Tanto P. fasciata como P. occidentalis muestran solo seis caracteres utiles, de los
cuales dos son autapomorfias y cuatro son homoplasias. Esto hace suponer que las
especies estan cercanamente emparentadas, ya que no se encontraron suficientes
caracteres para sustentar las ramificaciones, o probablemente tendrian que revisarse

todas las especies de cada uno de los complejos para establecer cuales son las
relaciones entre ellas.

La especie hermana del complejo P. gracilis es P. fasciata, la cual no mostré

homoplasias y en los diferentes andlisis siempre se mantuvo como hermana del
complejo, apoyada por caracteres sinapomérficos.

Se plantea ia hipdtesis de que el origen del complejo Poeciliopsis gracilis, fue durante el

Pleistoceno y que las especies integrantes surgieron mas tarde en las areas de su
distribucion actual.

Muchas de las homoplasias encontradas en este estudio son de P. gracilis, por lo que
se puede concluir que es la especie del complejo P. graciis con mas caracteres
plesiomarficos, los cuales son compartidos con H. bimaculata y Priapella olmeca;
situacién que se ve apoyada por la amplia distribucion geografica del taxdn en el sureste
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de Meéxico; lo que conduce a suponer que P. gracilis es la especie filogenéticamente
basal con mayor nlimero de plesiomorfias.

8. Se comprueba, con el apoyo de una autapomorfia y cuatro caracteres meristicos, que £,
fufzi es una especie valida.

Finalmente, es necesario seftalar que este tipo de estudios, con un enfoque
cladistico y biogeografico, en peces de agua dulce, son escasos en particular en México,

por lo que se recomienda se intensifiquen los esfuerzos para un mejor conocimiento de la
ictiofauna del pais.
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Cuadro 7. Matriz de caracteres para el andlisis filogenético, de (as especies del complejo

Poeciliopsis gracilis y de los grupos externos P. fasciata, P, occidentalis,
Heterandria bimaculata y Priapella olmeca.

CARACTERES
TAXA 12 3 456 78 911111111412
1 2 3 4 5 6 7 8 8 ¢
P. gracilis 1011+ 101 201111201000 1
P. lutzi 6011101211011 20100 1 0
P. hnilickai o1 1111062141011 2010000
P. caternaco 6111141+ 11 2010112110100
P. fasciata 660t 1t 1+t 1110011 16¢ 100 0 A1
P. occidentalis c 1001102000111 0100 1 1
H. bimaculata 0001 OCO0O0CO0DO0ODO0DTM1TO0OOOOO0 100 4
F. olmeca 00 01T0O0O0O0OT1TEODCOOOG 1T 0O 10 1
Continua....
-]
CARACTERES
TAXA 2 2 2 2 2 2 2 2 2 33333333
12 3 45 67 89 012 3 4 56 7
P. gracilis 010011 1 001 11 1 1 2 % 1
P. lutzi T80 01T 11011t 194112 11
P. hnilickai 10001101011 11 1 2 11
P. catemaco 101 111000111112 11
F. fasciata © 6001 100 0O0O0T1T QO 1 1 1
P. occidentalis 00001 100000 1T 0 G 1 1 1
H. bimacuiata o000 0 o G OC0C 1T 0 G0 0 000
F. olmeca 010 0000QQO0O00QCO0O0DO0O0 OO
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Abreviaturas

Instituciones:

IBUNAM-P Instituto de Biologia Universidad Nacional Autdnoma de México, Coleccion
Icticlogica.

ASU Arizona State University, Collection of fishes.

Osteoldgicas:

CG Complejo Gonactinostal

cP2 Centro Pleural 2

CPL Costilla Pleural

Cu Centra Ural

DE Dientes Externocs

ERP Espina Hemal Pieural

EIH Espina interhemal

EP! Epioceipital

EP Epural

ENP Espina Neural Pleural

EXO Exoccipital

M Foramen Magnum

GN Gonastinos

GP |-l Gonapdfisis |, I1, I

MAX Maxila

NP Neurapofisis

PAP Proceso Ascendente de la Pretmaxila

PCU Prolongaciones Cartilaginesas Urales

PDM Proceso Dorsal de la Maxila

PH Parhipural

PLH Placa Hipural

PMX Premaxila
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APENDICE

Contnua. .

PSSO
PU
RP
RS
S0
\Y

Proceso Supraoccipital
Procesos Uncinados
Radios Principales
Radios Secundarios
Supraoccipital

Veértebras
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