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RESUMEN

La familia Goodeidae es un grupo monofilético y diverso de peces dulceacuicolas distribuidos
mayoritariamente en la Mesa Central del Altiplano Mexicano y Eje Neovolcanico. El complejo
relieve de estas provincias es resultado de una historia de intensa actividad geoldgica y cambio
geografico, cambio que ha involucrado necesariamente a la red hidrogréfica en el 4rea y a sus
habitantes. La edad minima del grupo esta dada por la especie f6sil Tapatia occidentalis, hallada en
depdsitos del Mioceno Tardio o Pleistoceno Temprano. Se puso a prueba la hipétesis que las
distribuciones de las especies de la familia son debidas principalmente a vicarianza geografica
generando cladogramas de areas mediante Analisis de Parsimonia de Brooks. Para tal fin se
utilizaron una filogenia molecular reciente y la informacién distribucional. Las cuencas
hidrogréficas fueron usadas como areas de endemismo. Previamente se analiz6 el progreso temporal
de las descripciones y descubrimientos de las especies para conocer el estatus de recolecta del
grupo. Se generaron mapas de distribucion para las especies de la familia con un Sistema de
Informacion Geografica, utilizando registros de varias colecciones disponibles en linea. Se
reconstruy6 parcialmente la historia geografica de la zona de distribucion con énfasis en los cuerpos
de agua. Se exploré someramente la distribucion de los eventos de especiacion en el tiempo. Se
buscaron correlatos entre eventos de cambio geografico y eventos de especiacion; se utilizaron para
ello fechas de divergencia previamente calculadas para la filogenia mencionada mediante un reloj
molecular. Se reconstruyeron parcialmente las historias de los linajes de la familia.

La curva de descubrimiento de especies sugiere que la familia esta bastante bien
recolectada. En los cladogramas de areas generados se encontrd una cantidad considerable de
homoplasia, debida seguramente a la ocurrencia natural de extincion y dispersion, y cuya
proporcién muy probablemente disminuiria si fueran incluidos en el analisis mas grupos. El tipo de
distribucion de la familia Goodeidae y la escasez de filogenias publicadas hace dificil la inclusién
de grupos adicionales. La vicarianza en los cuerpos de agua puede ocurrir como consecuencia de
varios fenémenos geodinamicos: el vulcanismo, la orogenia y el levantamiento o hundimiento; y la
dispersion solamente por captura fluvial. Ambos procesos han jugado un papel importante en la
historia filogenética y distribucional de la familia. El conocimiento geolégico de la zona de estudio
es aun parcial en espacio y tiempo por lo que resulta dificil identificar los eventos causantes de

especiacion y la historia de la familia puede ser reconstruida s6lo hasta cierto nivel de resolucién.



INTRODUCCION

Biogeografia

Biogeografia. La biogeografia es la disciplina biolégica que busca explicar la distribucion geografica de
los organismos a través del tiempo. Se puede hablar de una biogeografia descriptiva, cuyo quehacer es la
caracterizacion de dichas distribuciones, y de una biogeografia interpretativa, cuyo fin es dar explicacién a
las mismas. La caracterizacion y la interpretacion son fases sucesivas de un trabajo biogeografico.

Biogeografia historica y ecoldgica. La biogeografia interpretativa ha sido tradicionalmente dividida en
dos areas: la biogeografia histdrica y la biogeografia ecolégica. La primera considera una escala espacio-
temporal grande, es decir tiempo evolutivo y espacio regional o mayor (continental, hemisférico,
planetario). Ademas suele involucrar a grupos taxonémicos supraespecificos, incluso con afinidades
filogenéticas y ecoldgicas distintas, e invoca procesos de largo término que, por lo mismo, han operado
mayormente en el pasado. Las glaciaciones, la deriva continental y los grandes procesos geodinamicos son
ejemplos de eventos usados por la biogeografia histérica para explicar las distribuciones actuales de los
organismos. Esta disciplina se relaciona de manera estrecha con las ciencias de la Tierra, con la
paleontologia y con la sistematica. La biogeografia ecoldgica, en cambio, suele operar a una escala de
tiempo menor (justamente: tiempo ecoldégico) y a menudo a una escala espacial regional o menor. Los
estudios de este tipo de biogeografia suelen abarcar un nimero menor de especies que los de biogeografia
histérica, y los mecanismos a través de los cuales explica las distribuciones de los organismos,
principalmente las interacciones bidticas y los parametros abidticos del ambiente, operan en el presente.

Aunque la distincion entre biogeografia histdrica y ecoldgica es 1til y fundamentada, resulta
conveniente no perder de vista que en (ltima instancia ambas son aproximaciones al estudio de un mismo
fendmeno. Las distribuciones de los organismos son producto de fuerzas distintas que actiian en el
presente y que han actuado en el pasado, unas sobre las otras, para dar un resultado final. Los factores
histéricos que influyeron en el pasado sobre la distribucion de algin grupo particular pueden en el
presente seguir actuando, y factores ecologicos como los que en el presente determinan su distribucién
seguramente actuaron también en el pasado, y a lo largo de toda su historia. Algunas disciplinas de
aparicion reciente como la filogeografia, la geografia ecolégica y la macroecologia han incorporado
elementos de ambos enfoques al suyo.

Tipos de estudio biogeogrdfico y breve desarrollo historico. El campo de estudio biogeografico puede ser
dividido en tres dreas seglin su objeto de estudio (Espinosa y Llorente 1993): 1) los estudios sobre la
variacion geografica de la riqueza de especies y 2) sobre la distribucion geografica de las formas de vida,
que caen en el ambito de la biogeografia ecolégica, y 3) los estudios sobre la distribucion geografica de
taxones, que caen mayormente en el ambito de la biogeografia histérica. La naturaleza del presente trabajo
es de este tltimo tipo, siendo el tax6n bajo estudio la familia de peces Goodeidae. Los estudios sobre la
distribucion geografica de taxones han sido abordados por cinco disciplinas de la biogeografia, la primera
de caracter ecologico y las demas de caracter histérico: la biogeografia fenética, la biogeografia de la
dispersion, la panbiogeografia, la biogeografia filogenética y la biogeografia cladistica.

La biogeografia fenética se encarga de estudiar las areas de distribucién en términos de forma,
tamario, barreras asociadas, etc. y de clasificar las distintas biotas con base en su similitud general. La
biogeografia de la dispersion busca encontrar las zonas o localidades geogréficas donde se originaron las
especies (los centros de origen) y reconstruir la ruta a través de la cual se dispersaron a partir de ese centro
para ocupar un area, actualmente o en el pasado. Asimismo, estudia el endemismo generado cuando
presume que mas de un taxén ha seguido la misma ruta para llegar a determinada region. En su



concepcién original, el dispersionismo como escuela postulaba que la totalidad de los patrones de
distribucién podian ser explicados mediante dispersion, postura que ha quedado ya invalidada sin que esto
signifique que las corrientes actuales nieguen la ocurrencia de la misma (Rosen 1978). Muy relacionado
con el estudio de las rutas de dispersion esta el estudio de los propios medios de dispersion de los
organismos y de las barreras geograficas implicadas.

La biogeografia filogenética, la panbiogeografia y la biogeografia cladistica son las tres escuelas
biogeograficas mas recientes, desarrolladas a partir de la segunda mitad del siglo XX. Las tres pueden ser
consideradas enfoques filogenéticos porque toman en cuenta la filogenia de los organismos, a la cual
confieren distintos grados de importancia, para desarrollar sus explicaciones. Tanto la biogeografia
filogenética de Willi Hennig (1950), primera en aparecer pero de impacto demorado, como la de Brundin
(1966) seialaron la necesidad de un fundamento filogenético sélido en la explicacion biogeografica. La
panbiogeografia, desarrollada por Léon Croizat (1958, 1964) y posteriormente formalizada por los
biogedgrafos neozelandeses R.C. Craw, J.R. Grehan y M.J. Heads, rechaz6 las explicaciones de la escuela
dispersionista y en su lugar propuso al proceso de especiacion por vicarianza geografica (aunque no con
estos términos) como el proceso que explicaria la distribucién de plantas y animales sobre el globo.
Croizat (1958) promovié un método mas riguroso para poner a prueba las hipétesis biogeograficas
(método panbiogeogrifico), hizo énfasis en la influencia del cambio geografico sobre las distribuciones de
los organismos (“Gea y Biota evolucionan juntas™) y en la necesidad y conveniencia de analizar biotas
enteras. La biogeografia cladistica, paradigma actual, es una integracion de la sistematica filogenética
(cladismo) de Hennig (1950) con la panbiogeografia (biogeografia de la vicarianza) de Croizat, llevada a
cabo principalmente por Gareth Nelson y Norman Platnick (Morrone 2001a, Espinosa et al. 2002). La
escuela adopta la idea de concordancia entre patrén biogeografico y patrén filogenético y la pone a prueba
utilizando la metodologia cladista. La concordancia, como la biogeografia de la vicarianza propone, se
debe a que los procesos de vicarianza geografica afectan a biotas enteras y resultan en patrones
generalizados de distribucion, reconocibles como consecuencia de la especiacion por ellos promovida. Las
areas de endemismo son tratadas en el anélisis biogeografico cladista de forma analoga a las especies en el
analisis filogenético y representadas en cladogramas llamados cladogramas de éreas (Platnick y Nelson
1978).

La panbiogeografia y la biogeografia cladistica, los enfoques mas recientes y de mayor influencia
y aceptacién actual, comparten algunos fundamentos tedricos aunque difieren en sus metodologias y en el
énfasis que cada uno da a los procesos involucrados. La panbiogeografia se centra en el analisis
geografico y admite influencia mutua entre las evidencias filogenética y distribucional, mientras que la
biogeografia cladistica parte del anélisis filogenético y genera una explicacion geografica con base en él.
La biogeografia cladistica, de mayor importancia, sigue siendo objeto de desarrollo y de discusion. La
escuela requiere, particularmente, hallar maneras de incorporar eventos de dispersion, eventos de
especiacion simpatrica y evidencia paleontolégica a su marco estructural y de analisis, que resulten
satisfactorias (Ronquist 1997, Brown y Lomolino 1998).

La dinamica distribucional de los organismos a través del tiempo es un fenémeno complejo que no
se ajusta a un enfoque dispersalista, panbiogeografico, vicariancista o cladista estricto, sino que requiere
de la conjuncion de toda la evidencia disponible y de la atencion a toda la gama de procesos involucrados
para construir explicaciones satisfactorias; y puede ser abordado usando métodos analiticos distintos.

Biogeografia y evolucion. Todo conjunto de organismos ocurre necesariamente en un cierto espacio
geografico, definido como el area de distribucion. El escenario geografico impone sobre los organismos
ciertas condiciones que contribuyen a determinar su distribucién, abundancia y procesos relacionados con
éstos (como migracion, flujo génico, cuellos de botella) y que al cambiar en el tiempo pueden arrastrar a
los organismos a cambiar con ellas. El 4rea de distribucion es por lo tanto variable en el tiempo; y esta
variacion forma parte importante de la historia evolutiva de cualquier grupo.



La evolucién puede ser concebida, de manera simple, como un proceso que consta de tres
dimensiones: forma, espacio y tiempo. Bajo esta concepcién corresponde a la ecologia estudiar la relacion
entre forma y espacio, a la sistematica la relacion entre forma y tiempo, y a la biogeografia la relacién
entre espacio y tiempo (Morrone 2000). Dicho de otra forma, la biogeografia estudia la dimensién espacial
de la evolucion. El estudio de las areas de distribucion y su historia esta relacionado sobre todo con los
procesos evolutivos de diferenciacion y especiacion y por lo tanto de generacion de diversidad, y dada la
escala a la que opera la biogeografia, también con la ecologia de comunidades. La especiacion puede
ocurrir principalmente bajo dos condiciones espaciales o de distribucion: simpatria y alopatria. El analisis
biogeogréafico puede hallar evidencia que favorezca a uno u otro modo de especiacion para pares de
especies particulares, y el acimulo de estudios sugerir las frecuencias relativas de ambos en la naturaleza.
También puede revelar informacion sobre tasas de evolucion (Rosen 1978), porque si se conocen las
historias de varios grupos en un area y los eventos de especiacion en dichos grupos han sido atados a
eventos de vicarianza geografica en el drea, las tasas en estos grupos pueden ser comparadas.

Biogeografia de México. México es un pais con alta diversidad biol6gica, incluido en la lista de los
llamados paises megadiversos (Mittermeier y Goettsch 1992, Mittermeier 1998). Factores como la
heterogeneidad ambiental, una geografia compleja o una historia biogeografica particular pueden producir
valores altos de diversidad, y en México concurren los tres (Flores y Gerez 1994, Toledo 1998). La alta
biodiversidad en México estd compuesta en mayor proporcion por el componente de diversidad 8- la
diversidad debida al recambio de especies en el espacio— que por el componente o —la diversidad producto
del nimero de especies (Sarukhan et al. 1996). Esto se debe a su vez, en buena medida, a que dentro del
territorio mexicano se encuentra la transicion entre las dos grandes regiones biogeograficas del continente
americano, las regiones Neartica y Neotropical (Mapa 1). Esta situacion confiere a la zona un interés
especial. La transicion entre estas regiones ocurre entre las latitudes de los 17° y 24° N, y es producto de
la unién y posterior intercambio bidtico entre América del Sur y América del Norte. La frontera entre
regiones es mas sureifia a lo largo del Altiplano Mexicano y mas nortefia en las llanuras costeras que lo
flanquean. Esta forma es evidencia de la barrera que el Altiplano, en particular el Eje Neovolcénico, ha
presentado a la dispersion. A lo largo de las llanuras costeras del Pacifico y del Golfo la dispersién ha sido
mas facil, y diversos grupos de origen neotropical han podido invadir zonas mas nortefias a través de ellas
que por las zonas montafiosas.

La familia Goodeidae

La familia Goodeidae comprende unas 37 especies (Webb et al. 2004) de pequeiios peces dulceacuicolas,
distribuidos casi exclusivamente en el Altiplano Mexicano. Las especies de la subfamilia Goodeinae,
encontradas exclusivamente en territorio mexicano, poseen viviparidad verdadera y exhiben una
diversidad que ha llamado la atencion de distintos autores, sobre todo dada la limitada extension de su
distribucién. Esta ha sido objeto de atencién también por mostrar coincidencia con ciertos rasgos
geologicos del Altiplano, lo que sugiere que la historia del grupo ha estado correlacionada con la historia
de esta provincia fisiografica (Miller y Smith 1986).

OBJETIVOS

El objetivo principal de este trabajo es explicar la distribucion de la familia Goodeidae y sus especies a
partir de la reconstruccion de su historia biogeografica y atendiendo a ciertas caracteristicas de su
biogeografia ecoldgica.
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Mapa 1. La frontera entre las regiones Nedrtica y Neotropical (redibujado de varias fuentes).

Como objetivos secundarios se busca:

* Contribuir al entendimiento de la historia biogeografica de la zona de estudio y dar elementos de
referencia para el estudio de otros grupos en la zona.

» Caracterizar con la mayor precision posible la distribucion historica de las especies de la familia
Goodeidae. Esta puede ser un parametro importante para definir el grado de amenaza sobre las mismas.

 Crear una base de datos actualizable con la informacidn distribucional de la familia.

HIPOTESIS

La hipétesis sobre la cual se sustenta este trabajo es que la distribucion de la familia Goodeidae y sus
especies es resultado principalmente de los eventos de vicarianza geografica en la zona. Es decir, los
eventos de especiacion en la familia han sido en mayor parte consecuencia del aislamiento geografico
causado por eventos de vicarianza en los linajes ancestrales. La particion de esas poblaciones ancestrales



ha respondido a procesos geologicos y geomorfologicos ocurridos en el drea de distribucion y ha
conducido a procesos de especiacion alopétrida. Tanto la filogenia de la familia como la distribucion
actual de sus especies son producto de dichos eventos de vicarianza.

METODO

En la elaboracion de este trabajo se reviso la bibliografia referente a los siguientes temas: a) los
fundamentos tedricos de la biogeografia histérica y su metodologia de anélisis, b) las descripciones de las
especies de la familia y su taxonomia, c) las distintas filogenias de la misma, d) el registro fésil, e) la
geografia e historia geoldgica de la zona de estudio, f) las hipotesis biogeogréficas existentes sobre la
familia, la zona y otros grupos con distribucién similar, y g) los procesos geomorfol6gicos asociados con
los cuerpos de agua lénticos y l6ticos.

Se grafico el nimero de especies descubiertas en el tiempo para tener la certeza de que se
trabajaria con un grupo bien conocido. La distribucion de las especies fue caracterizada con detalle. Para
la elaboracién de los mapas de las areas de distribucion se construy6 una base de datos con los registros de
recolecta proveneintes de varias colecciones. Los datos fueron en su mayor parte del Museo de Zoologia
de la Universidad de Michigan (UMMZ) y en menor proporcion de otras colecciones de instituciones
extranjeras, disponibles en linea a través de la base de datos NEODAT, y de recolectas propias del
Laboratorio de Conducta Animal del Instituto de Ecologia de la UNAM, lugar donde se realizo este
trabajo. Los registros fueron verificados y en su caso georreferidos usando cartas geograficas (escalas 1:50
000 y 1: 250 000) de la zona de estudio. La informacion de la base de datos fue vertida en el SIG ArcView
ver. 3.2 para generar mapas digitales, que fueron construidos usando cartografia topografica e hidrografica
elaborada por la Conabio y disponible en linea.

Se explord la distribucion en el tiempo de los eventos de especiacion en la familia. Se generaron
cladogramas de areas mediante analisis de parsimonia de Brooks (APB) (Brooks 1985, 1990, 2001)
usando los programas WinClada ver 1.00.08 (Nixon 2002) y NONA ver 2.0 (Goloboff 1993). El analisis
se baso en la filogenia molecular obtenida por Webb et al. (2004). En todos los casos se utiliz6 la opcion
de busqueda heuristica y solo se presentan arboles no ambiguos. Los cladogramas obtenidos fueron
revisados e interpretados a la luz de la historia geografica de la region. Las cuencas hidrograficas fueron
escogidas como areas de endemismo.

El APB es una forma extendida del andlisis de parsimonia de endemismos (APE) de la
metodologia panbiogeografica; incorpora no sélo informacion distribucional sino también filogenética. El
APB encuentra el o los cladogramas de areas mas parsimoniosos dada la presencia o ausencia de cada
especie en las 4reas de endemismo, y reconstruye la distribucion de las especies ancestrales (Brooks e al.
2001). Las especies cuyas distribuciones son congruentes con un escenario de vicarianza simple aparecen
en el analisis como sinapomorfias y aquellas que no se ajustan, lo hacen como caracteres homoplasticos.
La homoplasia biogeografica consta de extincion (analoga a la reversion) y dispersion (analoga a la
convergencia). En general, se buscan cladogramas con la menor cantidad de homoplasia, pero es
indudable que en la historia de cualquier grupo ocurren eventos de dispersion y extincion, e instancias de
no respuesta a la vicarianza.

La dispersion post-especiacion o expansion del area de distribucion y la falta de respuesta a la
vicarianza producen distribuciones en las que una o mas especies ocurren en mas de un area, problema
tipificado en la metodologia biogeografica como ‘taxones ampliamente distribuidos’ (widespread taxa).
La dispersion pre-especiacion, o especiacion por dispersion y la especiacion simpéatrica generan



distribuciones en las que mas de una especie ocupa un érea, y este problema ha sido tipificado como
‘distribucion redundante’ (redundant taxa). Estos cuatro fendmenos mas la extincion, y en su caso la
posible falta de deteccion por muestreo incompleto, fuentes adicionales de incertidumbre, ocultan el
posible patrén generado por especiacion vicariante. El APB permite hallar las relaciones o patrones
generales entre dreas y también, al identificar aquellos casos que no se ajustan al patrén general de
vicarianza, los eventos de dispersion y extincion e instancias de falta de respuesta a la vicarianza (Brooks
et al. 2001). Brooks ef al. (2001) han propuesto un refinamiento del método, llamado por ellos APB
secundario, que permite identificar estos casos puntualmente mediante la duplicacion de las 4reas
problematicas, de manera que los datos debidos a vicarianza se agrupan en una de las areas duplicadas y
los datos debidos a dispersion en la otra.

FILOGENIA Y REGISTRO FOSIL

Filogenia

La familia Goodeidae se clasifica en el orden Cyprinodontiformes (Parenti 1981, Nelson 1994). Como
grupo hermano a ella se han asociado las familias Cyprinodontidae (Parenti 1981), con distribucion en el
suroeste de los E.U.A., América central, las Indias Orientales, norte de Sudamérica, norte de Africa y el
Mediterraneo; y Profundulidae (Costa 1998, Webb ef al. 2004), distribuida en el sureste mexicano y norte
de América central. En el estudio de la sistematica interna de la familia destacan los trabajos de Hubbs y
Turner (1939), Uyeno et al. (1983), Grudzien et al. (1992) y, mas recientemente, Webb (1998), Webb et
al. (2004) y Doadrio y Dominguez (en prensa). El trabajo de Webb et al. (2004), elaborado en
colaboracién con el Laboratorio de Conducta Animal del Instituto de Ecologia, es el fundamento
filogenético y taxonémico de este trabajo.

La familia es monofilética y esta dividida en las subfamilias Goodeinae y Empetrichthyinae. La
subfamilia Goodeinae puede ser subdividida en las tribus Allodontichthyini, Chapalichthyini,
Girardinichthyini y Characodontini. Profundulus y el grupo Empetrichthys + Crenichthys
(Empetrichthyinae) aparecen en la filogenia como grupos hermanos alternativos al clado de los goodeinos.
El grupo de los empetrictinos, considerado antes parte de la familia Cyprinodontidae (Rosen 1964) o
incluso una familia aparte (Empetrichthyidae segtin Miller 1986), contiene s6lo dos especies vivientes, dos
que podrian estar extintas (Crenichthys nevadae y Empetrichthys merriami) y una fosil, y fue incluido en
la familia Goodeidae por Parenti (1981) con base en caracteres osteolégicos. Siguiendo a este autor y a
Costa (1998), es la familia Profundulidae, con su tnico género Profundulus, el grupo considerado
hermano de la familia Goodeidae (Figura 1).

Recientemente se ha descrito una nueva especie de goodeido, Allotoca zacapuensis, endémica del
lago de Zacapu (Meyer et al. 2001). Esta especie no se incorporé al APB, y aunque su posicion en la
filogenia del género Allotoca se desconoce, su distribucion restringida permite incorporarla al analisis
geografico.

Registro fosil

El registro fosil de la familia esta compuesto por los restos de seis especies actuales y dos extintas
provenientes de cuatro localidades, como se muestra en la Tabla 1 y en el Mapa 2. Todos los fésiles de las
especies vivientes ocurren dentro de las distribuciones actuales de las mismas y son poco informativos,
indican s6lo la fecha minima de la presencia de la especie en la localidad en la que se hallan (Patterson
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Tabla 1. Registro fosil de la familia Goodeidae.

ESPECIE LOCALIDAD EDAD
Alloophorus robustus
Ameca splendens Cantera de Jocotepec, Jocotepec, Jal.,
o Pleistoceno Tardio,
— pertenece a la Formacion Chapala,
enotoca sp.
Miembro Jocotepec. probablecients
Goodea atripinnis Sedimentos fluviales Sangamon Tardio-Wisconsin
Chapalichthys
encaustus
C?.n"ardln:chrhys Ceiro de Tlapacoya, Edo, de Méx. Pleistoceno Tardio, 24,000 a
viviparus 14,770 aap
Tapatia occidentalis Barranca de Santa Rosa, Amatitan, Mioceno Tardio — Plioceno
Jal. Formacion Chapala Temprano
; = Bosque Nacional de Santa Barbara, . .
Empetrichthys erdisi condado de Los Angeles, California Plioceno Medio
24ﬂ‘
22°1
20°1
® C
106° 104° 102° 100° 98°

Mapa 2. Localidades fosiliferas de la subfamilia Goodeinae. A: Barranca de Santa Rosa, B: Cantera de
Jocotepec, C: Cerro de Tlapacoya.



1981). El f6sil de Empetrichthys erdisi indica la fecha minima de la existencia del género Empetrichthys y
su presencia en una localidad cercana a la distribucién actual. La especie f6sil Tapatia occidentalis, el
registro mas antiguo de un pez dulceacuicola en México, indica, de manera similar, la edad minima del
grupo de los goodeinos y su presencia dentro del area de distribucion actual del grupo. El material en el
que han sido hallados los ejemplares de T. occidentalis sugiere un ambiente lacustre de baja energia
(Guzmaén et al. 1998). Este fosil ha sido utilizado por Webb e al. (2004) para calibrar un reloj molecular
para la familia.

GEOGRAFIA DEL ALTIPLANO MEXICANO

El Altiplano Mexicano

El territorio mexicano puede ser dividido de manera general en dos grandes éreas: las planicies costeras y
las areas elevadas. La transicion entre ambas, constituida por serranias, suele ser abrupta, de manera que la
mayoria del territorio cae en alguna de las dos categorias. La extension de tierras elevadas mas importante
del territorio es la provincia fisiografica del Altiplano Mexicano.

El Altiplano Mexicano es una meseta de gran extension, delimitada en el norte (de manera
artificial) por la frontera con los E.U.A., en el oeste por la Sierra Madre Occidental, en el este por la Sierra
Madre Oriental y al sur por el Eje Neovolcanico. Su altitud promedio es de 1400 msnm aproximadamente.
Tiene la mayor elevacion en su zona sureste y la menor en su extremo noreste. El Altiplano es dividido en
dos grandes provincias: la Mesa del Norte y la Mesa Central, mesetas separadas por dos sierras dispuestas
en direccion NW-SE, las Sierras de Zacatecas y de Guanajuato (Tamayo 1962). La primera comprende al
area desde el extremo norte del Altiplano hasta la latitud aproximada de los 22° N, y es continuacién de la
region conocida como Basin and Range Province del suroeste de los E.U.A. Se trata de una zona arida
cuyas cuencas son endorreicas a excepcion de la cuenca del Rio Bravo que parcialmente contiene, y cuya
altitud va de los 600 a los 1200 msnm a lo largo de su extremo norte (E a W), a los 1800 msnm en su
extremo sur. La Mesa Central es de menor extension, mas himeda, mas elevada—1400 msnm en su parte
oeste a 2600 msnm en el valle de Toluca— y con una topografia mas complicada producto sobre todo de un
vulcanismo intenso. La Mesa Central es principalmente drenada por el rio Lerma y en sus limites por las
corrientes altas de los rios Panuco, Balsas, Coahuayana, Armeria, Ameca y otros menores. Dentro de la
mesa se encuentra la regién conocida como el Bajio, una gran depresion comprendida aproximadamente
entre las ciudades de Celaya, Querétaro, Guanajuato, La Piedad y Salamanca. Se encuentran también en la
mesa y en el Eje Neovolcéanico las cuencas cerradas de los lagos de Yuriria, Patzcuaro, Zirahuén, Cuitzeo,
Sayula, Totolcingo, la cuenca de México y otros cuerpos menores; asi como miltiples valles constituidos
por lechos lacustres secos (Tamayo 1962, West 1964, Tamayo y West 1964). La Sierra Madre Oriental es
una cordillera dispuesta en direccién Nor-noroeste, con una longitud de unos 1200 km, elevacion
promedio superior a los 1500 msnm y cuyas estructuras caracteristicas son los plegamientos. Atraviesa los
estados de Puebla, Querétaro, Hidalgo, San Luis Potosi, Tamaulipas, Nuevo Leén y Coahuila. La Sierra
Madre Occidental es una cordillera volcéanica con orientacion Nor-noroeste, de unos 1300 km de longitud
y altitud promedio superior a los 2000 msnm. Es menos conocida que su contraparte oriental debido al
dificil acceso de su fisiografia y atraviesa los estados de Jalisco, Nayarit, Zacatecas, Durango, Sinaloa,
Chihuahua y Sonora. El Eje Neovolcanico es una meseta volcanica que ocurre mas o menos a lo largo de
los paralelos 19 y 20 N a través del territorio mexicano, practicamente de costa a costa y cubriendo unos
800 km. Constituye el limite surefio del Altiplano y Mesa Central. Su altitud promedio es de 1000, 1600 y
2300 msnm en sus partes oeste, central y este respectivamente (Mapas 3 y 4). Al Eje Neovolcéanico
pertenecen las cordilleras mas elevadas y los aparatos volcanicos mas importantes del pais; de oeste a este:
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Mapa 3. Hipsometria del Altiplano Mexicano y dreas adyacentes (a partir de Conabio).
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Mapa 4. Provincias fisiograficas en el area de estudio (redibujado de varias fuentes). I — Sierra
Madre Occidental, II — Sierra Madre Oriental, III — Eje Neovolcanico, IV — Sierra Madre del Sur.



Volcan de Colima (3850 m), Nevado de Colima (4240 m), Pico de Tancitaro (3600 m), Volcan
Nevado de Toluca (4600 m), Sierra de Las Cruces, Sierra del Ajusco, Sierra Nevada con sus volcanes
Iztaccihuatl (5300 m) y Popocatépetl (5400 m), Volcan La Malinche (4400 m), Cofre de Perote (4200 m)
y Pico de Orizaba (5750 m) (Tamayo 1962, Tamayo y West 1964).

Suelen trazarse limites definidos entre las sierras y provincias arriba descritas, pero esto responde
a fines practicos. Los limites son un tanto arbitrarios y en realidad no existe una demarcacion clara entre
las mismas (Tamayo y West 1964, West 1964, De Cserna 1989).

La cuenca del sistema Lerma-Santiago

El sistema fluvial Lerma-Santiago es el mayor y méas importante de la Mesa Central y Eje Neovolcéanico
Transversal. El rio Lerma se origina en el valle de Toluca y fluye hacia el noroeste a través de una serie de
valles y depresiones, atraviesa el Bajio en direccion oeste y llega finalmente a la depresion y lago de
Chapala, descendiendo aproximadamente 1 km en el recorrido. El Lerma tiene a lo largo de su descenso
una pendiente y flujo moderados que sélo se ven interrumpidos en dos importantes caidas, la primera
después de la depresion de Tepuxtepec y la segunda después del valle de La Piedad (entre La Piedad y
Yurécuaro). La primera marca la entrada al Bajio y la segunda el paso del Bajio a la depresion de Chapala.
El lago de Chapala es drenado por el rio Grande de Santiago, que fluye en la misma direccién general que
el Lerma y que es una continuacion natural fisiografica (aunque no necesariamente geologica o
biogeografica) del mismo. Poco después de abandonar Chapala, en Juanacatlan, el rio tiene una caida tras
la cual abandona la mesa por el norte para atravesar la Sierra Madre Occidental y desembocar en el
Océano Pacifico, al noroeste de Tepic. Ambos rios reciben tributarios importantes provenientes sobre todo
del norte a lo largo de su cauce, los rios Verde, Juchipila, Bolaiios y Huaynamota en el caso del Grande de
Santiago y los rios Turbio y Duero en el caso del Lerma (Waitz 1943, Tamayo 1962).

Cuencas periféricas

Rio Pdnuco y Cuenca de México. Al este de la cuenca del Lerma se encuentran las cuencas del rio Panuco
y de México. La barrera entre Lerma y Panuco la constituye la Sierra de Guanajuato y entre Lerma y
Cuenca de México la Sierras de Las Cruces. El sistema del rio Panuco tiene sus origenes en el Altiplano y
atraviesa la Sierra Madre Oriental y planicie del Golfo para desembocar en el Océano Atlantico. Las
cuencas del Panuco y de México estan aisladas por la Sierra de Pachuca, y aunque han sido artificialmente
conectadas mediante canalizacién del rio Tula serdn consideradas cuencas separadas en este trabajo.

Rio Balsas. La cuenca del rio Balsas limita en toda su frontera sur y sureste a la Cuenca de
México, y a la cuenca del Lerma en su frontera sur, exceptuando una seccion media. El sistema esta
compuesto por dos grandes secciones que fluyen de oeste a este —rio Tepalcatepec—y de este a oeste —rio
Balsas propiamente— para encontrarse en el sitio en que actualmente se erige la presa del Infiernillo, donde
cambian su orientacion hacia el sur, al Océano Pacifico. La cuenca esta constituida por una enorme
depresion y esta delimitada principalmente por la Sierra Madre del Sur y el Eje Neovolcanico, cordilleras
sobre las cuales los afluentes del Balsas han cortado miltiples cafiones.

Lagos michoacanos. Las cuencas cerradas de los lagos de Yuriria, Cuitzeo, Patzcuaro y Zirahuén
se encuentran entre las cuencas del Lerma y del Balsas. Son lagos pequefios a excepcion de Cuitzeo y
poco profundos a excepcion de Zirahuén, situados sobre el Eje Neovolcéanico. Sélo el lago de Cuitzeo es
alimentado por corrientes de importancia, los rios de Queréndaro y Grande de Morelia.

Lagos de Sayula. Al oeste de Chapala, entre la cuenca del Lerma y las cuencas del Pacifico, se
encuentra la cuenca cerrada del lago de Sayula. En ella se ubican los lagos de Sayula, San Marcos,

12



Atotonilco, Zacoalco y Zapotlan. Son, como los lagos michoacanos, someros, y en general de extension
menor que aquellos.

Rios de la vertiente pacifica: Coalcoman, Cihuatlan, Cuitzmala, Coahuayana, Armeria,
Purificacion, Amecay Huicicila. Los rios Coahuayana, Armeria y Ameca tienen sus origenes en el
extremo occidental de la Mesa Central, descienden por la serrania y desembocan en el Océano Pacifico, en
las costas de Nayarit y Michoacéan. Los rios Coalcoman, Cihuatlan, Purificacion, Cuitzmala y Huicicila,
menores, nacen en los limites de la Mesa y fluyen en la misma direccion hasta el Océano Pacifico. Las
cuencas del primer grupo colindan con la cuenca del Lerma.

Rio San Pedro Mezquital. El rio San Pedro Mezquital nace al norte de la ciudad de Durango y fluye en
direccion general sur atravesando la Sierra Madre Occidental para desembocar en el Océano Pacifico,
cerca de donde lo hace el rio Grande de Santiago. La cuenca colinda al sur y sureste con la cuenca del
Santiago y al norte y noroeste con las cuencas endorreicas de los rios Nazas, Aguanaval y del lago de
Santiaguillo de la Mesa del Norte (Estas dos secciones: Mapas 5 y 6).

HISTORIA GEOGRAFICA DEL ALTIPLANO MEXICANO

Los eventos de vicarianza son en buena medida reflejo y consecuencia de los cambios en la geografiay
clima de un area. El Altiplano Mexicano y las cordilleras adyacentes como los conocemos en el presente
son el producto de una historia geoldgica compleja a consecuencia de la cual las cuencas hidrograficas de
la region y los organismos que las habitan se han visto afectados. La fisiografia y geologia de México
pueden ser consideradas de las mas complejas del mundo para un area comparable, sobre todo en la zona
centro del pais (West 1964). La variedad de procesos geolégicos y complejidad del area asi como su
importancia geografica y cultural han propiciado un niimero de estudios geoldégicos, que han permitido un
entendimiento y reconstruccion histérica parciales de la misma.

Panorama general

El Altiplano Mexicano ha recibido a lo largo de su historia importantes cantidades de materiales producto
del vulcanismo, asi como de materiales sedimentarios provenientes de las sierras que lo rodean y
transportados por la accion erosiva del agua, que han contribuido a su formacién y composicion geolégica,
en especial en su porcion sur (Maldonado-Koerdell 1964, Tamayo y West 1964, Barbour 1973, Miller y
Smith 1986). Los procesos que han actuado para conformar el relieve del Altiplano Mexicano comenzaron
en la era Mesozoica y continuaron durante la Cenozoica, concentrandose de manera importante en el
periodo Terciario de ésta.

Al empezar el Triasico Tardio, en el area que corresponde hoy al noreste mexicano se sucedieron
una serie de transgresiones marinas que llegaron a separar a la masa terrestre del continente
norteamericano de las tierras caribefias del sur. Estas transgresiones desde el este tuvieron como
consecuencia el depdsito de gran cantidad de sedimentos que resultaron en la formacion, durante el
Jurésico Tardio, de la Geosinclinal Mexicana, que persistiria durante todo el Cretacico. Durante el
Cretacico Temprano existi6 también el Portal del Balsas, un puente maritimo que unia al Oceéno
Atlantico y Geosinclinal Mexicana con el Océano Pacifico (Maldonado-Koerdell 1964). Quiza fue en este
periodo cuando los ancestros marinos de los aterinidos (género Chirostoma) y lampreas (Lampetra
geminis y L. spadicea) que hoy habitan la Mesa Central invadieron el area para quedar posteriormente
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Mapa 6. Cuencas hidrograficas e hidrografia del 4rea de estudio (a partir de Conabio).

Hua - rio Huaynamota, Bo — rio Bolanos, Ju — rio Juchipila, Ver —rio Verde, San — rio Grande de
Santiago, bLer — bajo Lerma, mLer — medio Lerma, aLer — alto Lerma, Tur — rio Turbio, Laj—rio de
la Laja, Tula — rio Tula, Sn J — rio San Juan, Ex — rio Extorax, Sta M — rio Sta. Marta, CY —rios
Cuautla y Yautepec, Til — rio Tilostoc, Zit —rio Zitacuaro, Cup — rio Cupatitzio, Itz — rio Itzicaro, * -
lago de Magdalena.
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atrapados en aguas continentales (Barbour 1973). En el Cretéacico Tardio comenzaron en el oeste
el vulcanismo y los movimientos tectonicos que provocaron los primeros levantamientos y plegamientos
que originarian a la Sierra Madre Occidental (Waitz 1943).

Durante el Cenozoico, fuerzas tectonicas elevaron las extensiones de tierra que se convertirian en
el Altiplano Mexicano. Las lineas de costa del territorio mexicano tomaron la forma general que tienen
hoy como resultado de la importante emergencia de tierras y regresion marina que prevalecieron en esta
era. El Portal del Balsas y la Geosinclinal Mexicana desaparecieron, conectando asi al continente
norteamericano con las tierras caribefias. Esta ultima dio origen mediante intensos plegamientos y
movimientos tecténicos a la Sierra Madre Oriental, proceso que fue parte de la gran orogenia Laramida
que originara también a las Montafias Rocallosas de los E.U.A., y que lleg a su fin hacia la parte final del
Oligoceno. El vulcanismo cretacico en el oeste continud durante el Terciario Temprano, contribuyendo a
la morfogénesis de la incipiente Sierra Madre Occidental. Adquirié mayor fuerza en el Terciario Medio
(Oligoceno-Mioceno), después de lo cual pasé por un periodo de atenuamiento en el Plioceno Medio y
una reactivacion posterior en el Tardio, provocando el continuo crecimiento de la Sierra Madre y la
aparicion del Eje Neovolcanico (Maldonado-Koerdell 1964, Barbour 1973). El vulcanismo pliocénico se
extendi6 también hacia el este y originé asi la seccion oriental del Eje Neovolcanico. Un estudio detallado
del vulcanismo post-oligocénico en el eje y area transicional con la Sierra Madre Occidental muestra picos
de actividad volcanica a los 30, 23, 10 y 4 Ma antes del presente (Ferrari ez al. 1999). El vulcanismo y
formacion misma de esta provincia fisiografica estan asociados con la actividad tectonica en el suelo del
Océano Pacifico (particularmente en la zona de fractura Clarién). Fue también a finales del Plioceno que
esta actividad tectdnica provocoé la formacion de las depresiones de Chapala y del Balsas (Maldonado-
Koerdell 1964).

En el periodo Cuaternario, durante el Pleistoceno, continué el vulcanismo en México central,
alcanzando quizas su mayor intensidad y provocando la formacién de grandes volcanes. Después de este
pico de actividad, el vulcanismo en el area se ha visto atenuado pero continiia de manera intermitente
hasta el presente (Maldonado-Koerdell 1964, West 1964, Barbour 1973). En la zona ocurri6 en este
periodo un Gltimo gran evento geoldgico, un levantamiento generalizado, a finales del cual se
establecieron los patrones generales de escurrimiento actual (Barbour 1973).

Los eventos morfogenéticos en el Altiplano Mexicano se pueden resumir en:

* Movimientos tecténicos asociados con la orogenia Lardmida (Cretacico — Terciario Medio): formacion
de la Sierra Madre Oriental.

* Vulcanismo del Terciario Medio (oligo-miocénico): formacion de la Sierra Madre Occidental y extremo
oeste del Eje Neovolcanico.

* Vulcanismo plio-pleistocénico: formacion de la parte este del Eje Neovolcénico y continuacién de la
formacion de la Sierra Madre Occidental.

* Levantamiento y vulcanismo asociado del Pleistoceno Medio: tltimos cambios en el relieve, probable
formacion de multiples discontinuidades en la Mesa Central (Figura 2).

La cuenca del rio Lerma y cuencas periféricas

Aunque no se conoce con precision la historia de la hidrografia en el area, con cierta seguridad se puede
afirmar la ocurrencia de algunos sucesos con base en evidencia geoldgica y biogeografica. Esta evidencia
sugiere que buen numero de cuencas y subcuencas hoy contiguas a la cuenca del Lerma en algiin
momento del pasado fueron parte o tuvieron contacto con la misma; de forma que por ella ha drenado en
una época u otra, casi la totalidad de la Mesa Central. La distribucion del género de peces aterinidos
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Figura 2. La formacion de las principales sierras de la zona de estudio en el tiempo. La historia de la familia

Goodeidae comienza por lo menos en el Mioceno Tardio.

Fuente: 1999 Geologic Time Scale, The Geological Society of America

Chirostoma en la Mesa sugiere conexiones pasadas con la cuenca del rio San Pedro Mezquital, los
llanos de Apan, los llanos de Puebla, la cuenca de México, los lagos michoacanos, de Sayula, de

Santa Maria y San Pedro Lagunillas (Barbour 1973).

De Cserna y Roméan (1995) han propuesto que durante el Mioceno la zona centro-oeste de
México era drenada principalmente por tres sistemas fluviales: el Tepalcatepec-Balsas-Mexcala, el
Verde-Naranjo y el Armeria. Proponen que hacia el Mioceno Tardio y Plioceno Temprano la
actividad volcanica en la zona provoco la diversion del rio Verde y el nacimiento del rio Grande de



Santiago, al bloquear el cauce del sistema Verde-Naranjo. La continua actividad volcanica en el area
provocé el bloqueo de gran nimero de corrientes que fluian hacia el sur (incluyendo tributarios del
antiguo Balsas), dando origen al rio Lerma. Esta nueva corriente fluia hacia el oeste, drenando la zona
aislada por el vulcanismo y finalmente se conectaba con el rio Naranjo (Mapas 7 y 8).

Se sabe que la cuenca ancestral del rio Lerma, posiblemente asi formado, contuvo una serie de
lagos que se extendian en un gran cinturén lacustre (Waitz 1943, Maldonado-Koerdell 1964, Miller y
Smith 1986). La primera parte de la cuenca actual del Lerma —el valle de Toluca y las llanuras al
noroeste— estuvo ocupada por un extenso lago cuyos depédsitos actualmente corta el rio Lerma en su paso
de las llanuras de Lerma a las de Ixtlahuaca (lago Tollocan segiin de Cserna y Roman 1995). Las
depresiones de Solis y de Tepuxtepec, donde hoy se encuentran las respectivas presas, fueron ocupadas en
el pasado por otro extenso lago, asi como la depresion de Acambaro-San Cristobal. Los lagos de los valles
de Toluca-Ixtlahuaca, de Solis-Tepuxtepec, y de Acambaro-San Cristobal fueron todos seguramente de
origen volcanico, formados cuando efusiones de lava de algiin volcan cercano interrumpieron el cauce del
antiguo Lerma, actuando como represas naturales, a través de las cuales el rio eventualmente labr6 un
nuevo camino mediante el proceso erosivo. Se conoce incluso la identidad de los aparatos cuyas emisiones
provocaron la formacion del lago de Acambaro-San Cristobal: los volcanes de Paracuaro y del Devisadero
(Waitz 1943). También las depresiones del Bajio, Chapala, y Sayula estuvieron ocupadas por un gran lago
como propuso Waitz (1943) o por varios lagos menores y escalonados, cuyo volumen era de cualquier
forma mucho mayor al de los actuales y que dejaron depésitos sedimentarios de gran profundidad y
tamafio como evidencia de su extension (Clements 1963, Barbour 1973). Los niveles de estos lagos
ancestrales estuvieron sujetos a fluctuaciones en los regimenes de flujo y de precipitacion a lo largo del
tiempo, que han quedado registrados en las terrazas adyacentes a sus orillas o en sus lechos secos
(Clements 1963, Miller y Smith 1986). Estos cuerpos de agua probablemente tuvieron su mayor extension
durante la ultima etapa fluvial del Pleistoceno (West 1964) y seguramente formaron cuerpos continuos
durante algunos periodos y cuerpos fragmentados durante otros.

Posteriormente, el vulcanismo volveria a transformar la hidrografia del area. Hace menos de un
millon de afios el cauce del antiguo Lerma fue bloqueado justo al este de donde hoy se encuentra la ciudad
de Sayula. La barrera separ6 a las cuencas del rio Naranjo-Coahuayana y del rio Lerma y convirti6 a esta
Gltima en una cuenca cerrada (en etapas semi-cerrada) donde aparecié un lago de enorme extension, el
lago Jalisco (De Cserna y Roman 1995, Mapa 9). Este lago tuvo comunicacién con los rios Ameca y
Armeria que lo alcanzaron mediante erosion regresiva, y de manera mas importante con un tributario del
rio Verde que lo captur6, provocé su retroceso y desaparicion y la formacién del sistema Lerma-Santiago
como lo conocemos hoy (Waitz 1943, West 1964, De Cserna y Roman 1995). En ese momento quedaron
separadas de la cuenca ‘Lerma-Jalisco’ las depresiones de Zacoalco-Sayula y de Magdalena-Ahualulco-
Ahuisculco. Las depresiones de Zacoalco-Sayula y Magdalena se convirtieron en cuencas cerradas que al
ser extendidas y poco profundas (sobre todo la primera) perdieron gran cantidad de agua por evaporacion.
La depresion de Ahualulco-Ahuisculco es actualmente drenada por el Ameca (Waitz 1943). La evidencia
de la existencia de grandes lagos en la Mesa Central no solo es deposicional sino también fésil. Se
conocen fosiles de representantes de las familias Salmonidae, Cyprinidae, Catostomidae, Ictaluridae,
Goodeidae, Atherinidae y Centrarchidae provenientes de diez localidades fosiliferas (Miller y Smith
1986). Rosas-Elguera y Urrutia-Fucugauchi (1998) han propuesto, a partir del anélisis de la secuencia
volcano-sedimentaria en los alrededores del lago de Chapala y a diferencia de De Cserna y Roman (1995),
la existencia del paleolago Jalisco desde el Mioceno Tardio-Plioceno Temprano, su extension durante el
Plioceno y subdivision en el Pleistoceno.

El levantamiento mesopleistocénico seguramente influy6 en la evolucion del sistema Lerma-
Santiago. El levantamiento en si pudo haber tenido un efecto compartamentalizador sobre la cuenca
ancestral y sus lagos, a la vez que hizo mas pronunciado el gradiente altitudinal entre la cuenca alta y la
desembocadura (Barbour 1973). Esto tltimo pudo contribuir a que los lagos en la cuenca fueran
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Mapa 7. Paleohidrografia parcial del 4rea de estudio en el Mioceno Temprano-Medio, segiin De
Cserna y Romén (1995). Los rios Verde y Naranjo-Coahuayana del presente formaban un
sistema continuo, el rio Lerma no existia.
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Mapa 8. Paleohidrografia del drea de estudio en el Mioceno Tardio-Plioceno Temprano, segin
Cserna y Roman (1995). Aparicion de los rios Lerma y Grande de Santiago. El rio Naranjo
formaba la parte final del Lerma.



Mapa 9. Contorno aproximado de los paleolagos Jalisco, Tollocan y Tenochtitlan en el Pleistoceno,
segiin De Cserna y Roman (1995).

progresivamente drenandose hasta desaparecer, dejando numerosos valles y lechos lacustres secos en el
area. El remanente mas importante de aquel complejo lacustre es el lago de Chapala, y en segundo término
los lagos michoacanos. Muchos otros pequefios cuerpos de agua diseminados en la region pueden quiza
también ser remanentes del paleolago Jalisco. La evidencia de levantamiento tectonico en la Mesa Central
estd dada por la presencia de grabens o valles estructurales, el fracturamiento e inclinacién de los lechos
lacustres y la presencia de fosiles de una fauna de clima mas calido al actual (West 1964, Miller y Smith
1986).

El proceso de pirateria fluvial, responsable de la configuracion actual del sistema Lerma-Santiago,
también ha jugado un papel importante en su evolucién posterior. A través de éste, corrientes de los
distintos sistemas del Atlantico y Pacifico en repetidas ocasiones han capturado corrientes o secciones del
Lerma. Se sabe que el rio Tula ha capturado al rio San Juan, que anteriormente fluia hacia al oeste y era
parte del sistema del Lerma, que el rio Santa Marta ha alcanzado areas de drenaje interior, y algo similar
ha ocurrido con los rios Atoyac, Moctezuma, Verde, Ameca y San Pedro Mezquital (Meek 1904, Tamayo
1962, Tamayo y West 1964, Barbour 1973, Miller y Smith 1986).

Lagos michoacanos. Los lagos de Zirahuén, Patzcuaro y Cuitzeo seguramente son
compartamentalizaciones sucesivas de un antiguo tributario del Lerma o lago ancestral, separados por
flujos de lava aparentes incluso hoy y por otros disturbios de origen volcanico (Tamayo y West 1964). Su
situacion geografica, la disposicion escalonada de sus altitudes (Zirahuén > Patzcuaro > Cuitzeo) y su
relacion ictiofaunistica parecen cofirmar que en el pasado eran parte de una sola cuenca, que fluia de
Zirahuén a Patzcuaro, de ahi a Cuitzeo y finalmente al Lerma. Incluso se encuentran valles lacustres
intermedios entre ellos. La composicion de especies de goodeidos y del género Chirostoma en el rio
Lerma y estos tres lagos muestra mayor afinidad entre Lerma-Cuitzeo y Patzcuaro-Zirahuén, lo que llevé
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a De Buen (1943) a sugerir que la primera separacion entre estos cuerpos ocurri6 entre Lerma-Cuitzeo y
Patzcuaro-Zirahuén.

El lago de Yuriria es artificial. Fue creado en el siglo XVI mediante la canalizacion de aguas del
rio Lerma hacia un valle cerrado preexistente (Tamayo 1962).

La Cuenca de México. En el Terciario Medio Temprano, el agua que fluia en el valle de México
vertia seguramente hacia el sur (Tamayo 1962, Tamayo y West 1964, Barbour 1973). Las primeras
manifestaciones volcanicas en el area del valle se dieron durante el Eoceno-Oligoceno, continuaron
durante las edades subsecuentes y para finales del Mioceno habian resultado en la formacién de las sierras
de Las Cruces, Nevada y de Rio Frio (Moran Zenteno y colabs. 1985). A finales del Plioceno la
comunicacion que pudo haber existido entre el valle y las cuencas al norte y noroeste quedé interrumpida
como consecuencia del vulcanismo imperante y formacion de la Sierra de Pachuca. Durante el Plioceno y
Pleistoceno Temprano el valle drenaba atin hacia el sur, hacia el Balsas, probablemente a través de
corrientes que fluian por las bases de la Sierra de Las Cruces en el oeste y de la Sierra Nevada en el este, a
través de los valles de Cuautla y de Cuernavaca (Barbour 1973, Mooser 1975). El vulcanismo que habia
actuado al norte, este y oeste del valle comenzé a manifestarse en el sur y para el Pleistoceno Medio
resulté en el surgimiento de la Sierra del Ajusco, una barrera al sur del valle que bloqueo la salida a los
dos escurrimientos que drenaban hacia el Balsas, propiciando asi la formacion de lagos en el valle ahora
transformado en cuenca cerrada (Barbour 1973, Moran Zenteno y colabs. 1985). Estos lagos
eventualmente coalescieron y formaron el lago de Tenochtitlan o de Xochimilco. Este probablemente tuvo
comunicacion por un tiempo con el Lerma hasta que la magnitud de la Sierra de Las Cruces lo impidié
(Meek 1904, Tamayo 1962). Algunos investigadores creen que existe evidencia geoldgica de que el lago
sobrepaso los limites de la cuenca y se extendio sobre la cuenca del Panuco en algin momento del
Pleistoceno Tardio, mediante una captura en su zona noroeste o por sobreflujo. Es probable también que
en este tiempo existiera una coneccion con los Llanos de Puebla y los Llanos de Apan por el extremo
noreste de la cuenca (Barbour 1973).

Se han reconocido en la cuenca de México siete fases de vulcanismo. La primera tom6 lugar a
fines del eoceno y sus productos no tienen afloramientos actuales. La segunda data del oligoceno medio y
est4 representada por afloramientos al noroeste de la cuenca. La tercera y cuarta fases corresponden al
oligoceno superior y mioceno y son responsables de varias elevaciones, cerros y sierras (incluido el
conjunto de las Sierras Menores) meridionales de la cuenca. La quinta fase de vulcanismo, la mas
importante, ocurrié a fines del mioceno y durante ella se formé el conjunto de las Sierras Mayores: Sierra
de Las Cruces, Sierra de Rio Frio y Sierra Nevada. Estas aislaron al valle por el oeste y este
respectivamente. Las ultimas dos fases ocurrieron en el cuaternario y en ellas se formaron varios cerros
distribuidos al sur y norte de la cuenca. Fue durante la séptima fase, hace unos 700 000 afios, que la Sierra
de Chichinautzin al sur del valle provocé el cierre completo del mismo y que se formaron los volcanes
Iztaccihuatl y Popocatépetl sobre la Sierra Nevada (Mooser 1975).

Cuencas de la Mesa del Norte. En la Mesa del Norte existieron durante el pleistoceno algunos
lagos y cuerpos de agua que han desaparecido al ser drenados por corrientes remontantes de la vertiente
pacifica o por las corrientes que fluyen hacia el este. Los lagos de Mayréan y de Santiaguillo son
remanentes de cuerpos en ese entonces mucho mas extensos (West 1964). Probablemente muchas
corrientes del noroeste mexicano, que fluian a través de la zona en direccion este hacia el rio Bravo fueron
capturadas por corrientes de la Sierra Madre Occidental. La mayoria de estas corrientes desaparecieron al
desecarse la mesa. Evidencia de esto es el hecho de que algunas corrientes modernas del area como el rio
Papagochic (Yaqui) y la parte alta del rio San Pedro Mezquital guardan afinidad ictiol6gica con el rio
Bravo (Tamayo 1962).
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El rio San Pedro ha sido tributario del Grande de Santiago en varios momentos del pasado. La
ultima fue hace unos 500 afios cuando el ultimo sufri6 un desplazamiento de su desembocadura unos 15
km al sur (Barbour 1973).

DISTRIBUCION

El Area de distribucién

El area de distribucion de una especie puede ser definida simplemente como el area geografica donde
ocurre, pero resulta provechoso considerar una definicién méas comprensiva y detallada como la que hacen
Brown et al. (1996) desde el punto de vista ecolégico: “El 4rea de distribucion es la manifestacion
(espacial) de interacciones complejas entre las caracteristicas intrinsecas de los organismos —
especialmente sus tolerancias ambientales, requerimientos de recursos, y atributos demograficos, de
dispersion y de historia de vida— y las caracteristicas de su ambiente extrinseco —en particular aquellas
cuya variacion en el espacio y tiempo limitan su distribucién y abundancia”; o Zunino y Zullini (2003)
desde el punto de vista histérico: “... aquella fraccion del espacio geografico donde (una) especie esta
presente e interactiia en forma no efimera con el ecosistema”. Los tltimos autores proponen ademas una
definicion tedrica que involucra no sélo las dimensiones espaciales de longitud y latitud sino también al
tiempo, es decir, un concepto de drea de distribucién que abarca todos los momentos desde la aparici6n
hasta la desaparicion de una especie (Zunino y Zullini 2003). El 4rea de distribucion de las especies puede
considerarse la unidad fundamental de la biogeografia (Brown et al. 1996), y sus atributos principales son:
tamafio, forma, estructura interna y continuidad. Estos estan sujetos a cambios temporales que pueden ser
estacionales (ciclicos), direccionales como los ocasionados por cambios climaticos, o ‘erraticos’ como los
causados por los procesos de colonizacion y extincién local (dindmica metapoblacional).

La representacion del area de distribucion de una especie en un mapa esta sujeta a problemas
conceptuales y metodolégicos que deben tenerse en cuenta al elaborar o analizar un mapa de distribucién.
La representacién grafica es necesariamente una abstraccion, simplificada y generalizada, de la ocurrencia
espacio-temporal de una especie, que puede ser mas o menos detallada dependiendo de la escala y método
de elaboracién empleados. Existen varias formas de representar un 4rea de distribucién: mediante zonas
sombreadas que engloban todos los puntos donde se ha registrado una especie, mediante la representacion
puntual de cada recolecta o registro, o alguna combinacion o variacion de éstas.

El desarrollo reciente de los Sistemas de Informacién Geografica (SIG) ha permitido una
representacion mas informativa y dinamica de las areas de distribucion, asi como una mayor facilidad de
manejo y de analisis.

Distribucion

Ambiente fisico y habitat. El sistema hidrico mas importante de la Mesa Central y Eje Neovolcénico es el
Lerma-Santiago. En los bordes de la Mesa fluyen también las corrientes altas de varios sistemas que
finalmente desembocan en los océanos Atlantico y Pacifico, como son el Panuco, el San Pedro Mezquital,
el Ameca, el Armeria, el Coahuayana, el Balsas y otros de menor importancia. Por lo general todas las
corrientes sobre la Mesa, incluido el Lerma, son de cauce y flujo moderados (Tamayo 1962, West 1964,
obs. pers.). En la mesa hay un buen nimero de lagos y cuerpos de agua menores, todos de poca
profundidad. El lago mas grande, el lago de Chapala, forma parte del sistema Lerma-Santiago. Los
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goodeidos habitan todos los tipos de cuerpos de agua a lo largo de su drea de distribucion: rios, lagos,
arroyos, pozas, manantiales, zonas inundadas, y recientemente incluso canales de riego (Tabla 2 y Figuras
3-7). Son encontrados en las partes someras de flujo lento a moderado, frecuentemente asociados a la
vegetacion acudtica (Fitzsimons 1972, Webb 1998, obs. pers.).

Generalidades. La familia Goodeidae se distribuye en el Altiplano Mexicano y suroeste de los
E.U.A. Se pueden distinguir en ella tres elementos disyuntos: un elemento nortefio, uno intermedio y uno
surefio. El primero, de extension muy restringida, ocurre en el estado de Nevada del suroeste de los
E.U.A., area que es continuacién natural de la Mesa del Norte. Es el elemento més distante y estd
constituido geograficamente por algunas pozas y manantiales desérticos. El segundo, también de
extension restringida, ocurre dentro de la Mesa del Norte en el estado de Durango y esta constituido por
pozas, manantiales y pequefias corrientes en la cabecera del rio San Pedro Mezquital. El tercer y mas
importante elemento en la distribucion de los goodeidos ocupa una zona comparativamente mucho mayor,
que se ubica principalmente en la Mesa Central y cuencas del Eje Neovolcéanico. Algunas especies de este
conjunto se distribuyen en los limites de la mesa o ligeramente mas all4, en localidades con elevaciones
incluso menores a los 500 msnm. Otra especie mas de este grupo puede ser considerada como habitante de
la Mesa del Norte. Se han registrado especies de goodeidos en un total de 20 cuencas hidrograficas, como
se muestra en el Tabla 3 y en el Mapa 10.

La naturaleza del presente trabajo requiere considerar la distribucion histérica de la familia. Por
ello se usaron para la elaboracion de la base de datos y mapas de distribucién todos los registros
disponibles, aun cuando no correspondan con la ocurrencia actual de las especies (Mapas 11 y 12). La
distribucién actual de los goodeidos es, como en muchos otros grupos, mas restringida que la histérica
debido a la alteracion antropogénica de sus habitats. Esta restriccion suele ser, en términos mas estrictos,
una fragmentacion. El cambio en la distribucién ha ocurrido en distintas formas: por alteraciones en los
sistemas hidricos a raiz de obras de ingenieria hidraulica, por introduccién de especies exéticas, por
contaminacion de los cuerpos de agua y por expansion de las zonas urbanas. Es probable que por lo menos
una especie se haya extinguido (4. catarinae), otra haya sido extirpada (S. francesae) y otra mas se haya
reducido a una poblacion relictual (Z. tequila) como resultado de dichas actividades, ademas de que varias
de las restantes han sufrido una contraccion en su rea de distribucion (de la Vega-Salazar et al. 2003).
Una de estas actividades, la ingenieria hidraulica, puede promover al menos en teoria la dispersion y el
cambio en el area de distribuci6n, al comunicar mediante canales cuerpos de agua previamente separados.
Varias de las cuencas y subcuencas en el drea de estudio han sido comunicadas artificialmente con
cuencas o cuerpos de agua vecinos, quizés perdiendo de esta forma integridad. Entre ellas estan: La Presa
Hurtado y el lago Atotonilco, los lagos de Cuitzeo y de Yuriria, el lago de Zacapu y el rio Angulo (rio
Lerma), la Cuenca de México y el rio Tula, y el lago de Magdalena y algin tributario del rio Grande de
Santiago.

La factibilidad de dispersion secundaria a través de estas rutas artificiales asi como del
establecimiento en nuevas areas a través de ellas es objeto de una investigacion aparte.
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VERTIENTE DEL VERTIENTE DEL ENDORREICAS
PACIFICO ATLANTICO

Rio San Pedro Rio Panuco Valle de México
Mezquital Lago de Yuriria
Rio Lerma-Santiago Lago de Cuitzeo
Rio Huicicila Lago de Patzcuaro
Rio Ameca Lago de Zirahuén
Rio Cuitzmala Lagos de Sayula
Rio Purificacion El Salado
Rio Cihuatlan Great Basin
Rio Coahuayana
Rio Armeria
Rio Coalcoman
Rio Balsas

Tabla 3. Cuencas hidrogréficas habitadas por especies de la familia Goodeidae.

San Pedro
Mesquital

o

¥
S, ] D)
j

i

Rio Ameca

@

‘F‘, - Rio Balsas

El Salado

Rio Lerma - Santiago

Rio Panuco

Mapa 10. Cuencas hidrograficas ocupadas por especies de la subfamilia Goodeinae (a partir de Conabio)

1 —Lago de Yuriria, 2 — Lago de Cuitzeo, 3 — Lago de Patzcuaro, 4 — Lago de Zirahuén, 5 — Rio Coalcomdn,
6 — Rio Coahuayana, 7 — Lagos de Sayula, 8 — Rio Armeria, 9 — Rio Cihuatlan, 10 — Rio Purificacion,

11 — Rio Cuitzmala, 12 — Rio Huicicila.
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Tabla 2. Los tipos de habitat ocupados por las especies de la familia Goodeidae, segin Miller (1986) y Radda (1984). Los goodeidos ocupan practicamente
todos los hdbitats disponibles en su zona de distribucién.

ESPECIE

HABITAT

Miller 1986

Radda 1984

A. hubbsi

Arroyos montanos

Sustrato de arroyos y rios de flujo rdpido con fondo de grava

A. polylepis

Arroyos montanos

(listada como Allodontichthys sp)

no listada

A. tamazulae

Arroyos montanos

Fondo de arroyos y rios de flujo répido

A. zonistius

Arroyos montanos

Arroyos y rios de flujo rdpido con fondo rocoso

X resolanae Arroyos montanos  (listada como Ilyodon sp) Arroyos con vegetacion acudtica

I furcidens Arroyos montanos Arroyos y rios de flujo moderado

L” xantusi” Arroyos montanos (= furcidens) Arroyos y rios de flujo répido

I whitei Arroyos montanos Arroyos y rios de flujo moderado a rdpido

G. atripinnis Arroyos montanos y lagos Apuas estiticas y en movimiento de todo tipo
G." luitpoldi” Lagos montanos (= atripinnis) no listada

G. “gracilis” Arroyos montanos (= atripinnis) Apuas estiticas y en movimiento

A. robustus Arroyos montanos y lagos Zonas pantanosas en rios, presas y lagos

C. encaustus Lagos montanos Lagos, presas y grandes rios con poca corriente
C. pardalis Arroyos montanos Lagos y rios

A. splendens Arroyos montanos Arroyos y manantiales

X. variata Arroyos montanos y lagos Lagos y grandes rios con poca corriente

X captivus Arroyos montanos Arroyos y rios

X. eiseni Grandes rios montanos, arroyos, y lagos Arroyos y rios

X. melanosoma | Grandes rios montanos, arroyos, y lagos Rios y pozas

Z. quitzeoensis | Arroyos montanos y lagos Lagos, canales, rios

Z. tequila Lagos montanos (listada como Zoogoneticus sp) no listada

A. toweri Arroyos montanos

Aguas estaticas o con poca corriente
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A. regalis Arroyos montanos  (listada como Neocophorus regalis) | Arroyos

A. maculata Lagos montanos Canales, pozas, lagos, zonas pantanosas

A. catarinae no listada no listada

A. diazi Arroyos montanos y lagos  (listada como Neoophorus |Presas y Lagos (listada como Neoophorus diazi)
diazi)

A. dugesi Arroyos montanos y lagos Canales, pozas, lagos

A. goslinei no listada Zonas quietas de rios  (listada como Neoophorus sp)

H. turneri Arroyos montanos y lagos Lagos y canales (listada como Girardinichthys turneri)

G. multiradiatus | Arroyos montanos y lagos Pozas, manantiales, presas, lagos

G. viviparus Lagos montanos Lagos, pozas

8. bilineata Arroyos montanos y lagos Pozas y canales

S. lermae Arroyos montanos y lagos Lagos, pozas, zonas pantanosas

S. francesae Arroyos montanos Pozas y manantiales

S. multipunctata | Arroyos montanos Pozas y manantiales

C. audax no listada Manantiales (listada como Characodon sp.)

C. lateralis no listada Arroyos y manatiales claros

C. baileyi no listada no listada

E. latos no listada no listada




Figura 3. Rio Mascota, cuenca del rio Ameca, habitat de I. furcidens. Figura 4. Arroyo en la cuenca alta del rio San Pedro Mezquital,
hébitat de C. lateralis.



Figura 5. Presa Hurtado, cuenca de Sayula, habitat de C. encaustus, X. melanosoma, Z. quitzeoensis y
S. multipunctata.

Figura 6. Ojo de agua Las Mujeres, en la cuenca alta del rio San Pedro Mezquital, habitat de C. audax.
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Figura 7. Rio Nexapa, cuenca alta del rio Balsas, hébitat de /. whitei.

Base de datos
Algunos descriptores de la base de datos compilada son:

» Numero de registros: 532 (UMMZ: 463 u 87%, Lab. de Conducta Animal del IE: 43 u 8%,
otros: 26 o0 5%)

* Nimero promedio de registros por especie: 15.6

* Mediana: 10.5

« Intervalo: 1 a2 90

* 10 0 29% de las especies tienen cinco o menos registros

* 17 0 50% de las especies tienen diez o menos registros

Distribucion

— Extension de la distribucion

Existe una varianza considerable en la extension de la distribucion de las especies de la familia,
tanto en nimero de cuencas ocupadas como en 4rea geogréfica cubierta, como se muestra en la

Tabla 4. Se utilizo la longitud del eje mayor de las distribuciones (igual a la distancia entre los dos
puntos mas distantes) como una aproximacion del area de distribucién.
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Mapa 11. Distribucién de la subfamilia Goodeinae, sobre la red hidrografica (mapa base a
partir de Conabio).

Mapa 12. Distribucioén de la subfamilia Goodeinae, sobre hipsometria (mapa base a partir
de Conabio).
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Figura 8. Numero de registros de especies en la base de datos.

Tabla 4. La extension de la distribuci6n de las especies de la familia Goodeidae. Casi la mitad de las especies ocupan

s6lo una cuenca. Notese el contraste entre las distribuciones de las especies en la categorfa mayor de longitud,

I whitei y G. atripinnis.

LONGITUD DEL EJE MAYOR EN LA DISTRIBUCION (KM)
NO. DE 1-8 21-29 58-93 120 - 149 181 - 352 443 -
CUENCAS 533
OCUPADAS
Z. tequila
S. francesae G. viviparus
A. zacapuensis | A. polylepis | A. tamazulae
1 A. catarinae A. goslinei A. hubbsi 1. whitei
A. regalis A. splendens | A. toweri
A. maculata C. lateralis
C. audax
C. pardalis
2 A. zonistius X captivus
C. encaustus
3 H. turneri G. multiradiatus | X. melanosoma
X resolanae S. multipunctata
4 S. lermae X. eiseni
A. diazi S. bilineata
5 Z. quitzeoensis
I. furcidens
6 A. robustus
7 A. dugesi
8 X variata
9
12 G.atri-
pinnis
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— Riqueza

Existe también varianza en el nimero de especies encontradas por cuenca como se muestra en la Tabla 5.

Tabla 5. Ntimero de especies de goodeinos encontradas en las cuencas dentro de su drea de distribuci6n.

CUENCA NO. SP. | CUENCA NO. SP. | CUENCA NO. SP.
Lerma-Santiago 13 Panuco 6 Huicicila 2
Lerma 12 Sayula 6 San Pedro Mezquital 2
Ameca 11 Patzcuaro 5 Cuenca de México 1
Balsas 10 Zirahuén 5 Coalcoman 1
Cuitzeo 8 Santiago 4 Purificacion 1
Coahuayana 6 Armeria 3 Cuitzmala 1
Yuriria 6 Cihuatlan 3

— Endemismo

El nimero de especies endémicas a cada cuenca es el mostrado en la Tabla 6.

Tabla 6. Numero de especies de goodeinos endémicos a las cuencas dentro de su drea de distribucién.

CUENCA NO. SP. | CUENCA NO. SP.
Ameca 6 Lerma

Balsas 3 Panuco 1
Coahuayana 2 El Salado 1
San Pedro Mezquital 2 Cuenca de México 1

Ocho especies (Z. tequila, S. francesae, A. zacapuensis, A. catarinae, A. regalis, A. maculata, C. audax'y
C. pardalis) se encuentran en una sola localidad.

Tribu Allodontichthyini

La tribu Allodontichthyini representa la porcion suroccidental de la distribucion de la familia. Ocurre
principalmente en las cuencas del Ameca, Coahuayanay Armeria, y también en la cuenca del Balsas y en
cuatro cuencas menores de la vertiente pacifica. Seis de las siete especies que la conforman ocurren en
altitudes incluso inferiores a los 1000 msnm. La distribucion de I whitei es excepcional. Es la tnica
especie en la familia con una distribucion extendida en la cuenca del Balsas y ademas presenta
disyunciones importantes en su distribucién. La tribu se puede dividir en dos clados: el género
Allodontichthys y el grupo Xenotaenia + Ilyodon. La distribucion de Allodontichthys es un subconjunto de
la de Ilyodon.

Género Allodontichthys

Allodontichthys hubbsi: Endémica de la cuenca del rio Coahuayana (subcuencas de los rios Tamazula y
Tuxpan). Intervalo altitudinal: 800-1400 msnm.
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Allodontichthys polylepis: Endémica de la cuenca del rio Ameca (subcuencas de los rios Ameca y
Atenguillo). Intervalo altitudinal: 1200-1400 msnm.

Allodontichthys tamazulae: Endémica de la cuenca del rio Coahuayana (subcuencas de los rios Tamazula,
Tuxpan y Barreras). Intervalo altitudinal: 800-1400 msnm.

Allodontichthys zonistius: Endémica de las cuencas de los rios Armeria (rio Armeria) y Coahuayana (rio
Salado). Intervalo altitudinal: 600-1200 msnm.

Género Xenotaenia

Xenotaenia resolanae: Endémica de las cuencas de los rios Cihuatlan, Purificacion y Cuitzmala.
Intervalo altitudinal: 400-1200 msnm.

Genero Ilyodon

Ilyodon furcidens: Endémica de las cuencas de los rios Ameca, Armeria, Cihuatlan, Coahuayana y
Coalcoman. Intervalo altitudinal: 400-1600 msnm.

Ilyodon whitei: Endémica de la cuenca del rio Balsas, subcuencas de los rios Itzicaro, Cupatitzio-El
Marqués (Presa de Santa Catarina), Tilostoc, Yautepec, Cuautla y Nexapa. Esta especie presenta
disyunciones importantes en su distribucién, que podrian o no deberse a exploracién insuficiente. Su
distribucién es tinica dentro de la familia. Intervalo altitudinal: 400-1500 msnm.

Tribu Chapalichthyini

La tribu Chapalichthyini es la de mas amplia distribucion; se concentra en las cuencas del Lerma-
Santiago, Ameca y lagos michoacanos. En esta tribu se encuentran las tres especies de mayor distribucion
en la familia (G. atripinnis, A. robustus y X. variata). Goodea atripinnis, en particular, puede encontrarse
en cualquier lugar donde ocurra algiin chapalictino con las excepciones de las cuencas de El Salado y del
rio Cupatitzio.

Género Goodea

Goodea atripinnis: Es la especie de distribucion mas amplia. Cuencas de los rios Lerma-Santiago (rios
Duero, Turbio, de La Laja, lagos de Zacapu y de Camécuaro, Presa Jaripo, lago de Chapala, rios Verde,
Aguascalientes, Ancho, Juchipila, Huaynamota, Tepic, lago de Sta. Maria), Huicicila (rio Huicicila),
Ameca (rios Ameca, Tetiteco, lago de Magdalena), Balsas (Tocumbo), Armeria y Panuco, y de los lagos
de Sayula, Yuriria, Patzcuaro, Cuitzeo y Zirahuén. Intervalo altitudinal: 1400-2200 msnm._El registro
tinico de esta especie en la cuenca del rio Huaynamota es lejano a los demas. No hay registros en la
cuenca del rio Bolafios. El area, los cafiones de la Sierra Madre Occidental, es muy abrupta, por lo que la
ausencia de registros se puede deber a falta de exploracion.

Género Alloophorus

Alloophorus robustus: Esta es otra especie de distribucién amplia. Cuenca del medio y bajo Lerma (rios
Turbio y Duero, lagos de Camécuaro, Chapala y Zacapu, Presa Jaripo), en los lagos de Cuitzeo, Patzcuaro,
Zirahuén y Yuriria, Balsas (Presas San Juanico y Tarécuato y Presa Cupatitzio en la cuenca del rio
Cupatitzio). Intervalo altitudinal: 1400-2000 msnm.
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Género Chapalichthys

Chapalichthys encaustus: Bajo Lerma (lago de Chapala, rios Lerma y Duero, Presa Jaripo) y en la cuenca
de Sayula (lago Hurtado). Intervalo altitudinal: 1400-1600 msnm.

Chapalichthys pardalis: Una sola localidad (Tocumbo) en la cuenca del rio Balsas. Altitud: 1600 msnm.
Género Ameca

Ameca splendens: Cuenca del alto Ameca (rios Ameca y Teuchitlan). Intervalo altitudinal: 1250-1300
msnm.

Género Xenotoca
Xenotoca variata: Es la especie con distribucién mas amplia después de G. atripinnis. Cuencas del alto
Ameca (rio Ameca), medio y bajo Lerma (lago de Zacapu, rio Turbio), Yuriria, Cuitzeo (lago de Cuitzeo y

rio Gde. de Morelia), Patzcuaro, alto Panuco (rios Sta. Marta y Tampaén), Sayula (prob. Atotonilco) y
Santiago (rios Aguascalientes, Verde y Tepic). Intervalo altitudinal: 1000-2000 msnm.

Género Xenoophorus

Xenoophorus captivus: Cuenca endorréica El Salado (en tres localidades), cuenca alta del Panuco (rio Sta.
Marta). Intervalo altitudinal: 1800-2000 msnm.

Género Xenotichthys

Xenotichthys eiseni: Cuencas del Ameca (rio Ameca y lago de Magdalena), Santiago (rio Tepic), Huicicila
(rio Huicicila) y Coahuayana (rios Tamazula y Tuxpan). Intervalo altitudinal: 400-1500 msnm.

Xenotichthys melanosoma: Cuencas del Ameca (rio Ameca, lago de Magdalena, lago La Colorada),
Sayula (Atotonilco, San Marcos, Zacoalco y Zapotlan) y Coahuayana. Intervalo altitudinal: 600-2000
msnm.

Género Zoogoneticus

Zoogoneticus quitzeoensis: Cuencas del Ameca (rios Ameca y Teuchitlan), medio y bajo Lerma (rios
Duero y Turbio, lagos de Chapala, Zacapu, Presa Jaripo), Sayula (Zacoalco, San Marcos, Atotonilco,
Hurtado), Balsas (Presa Tarécuato), Patzcuaro y Cuitzeo (lago de Cuitzeo y rio Grande de Morelia).
Intervalo altitudinal: 1400-1800 msnm.

Zoogoneticus tequila: Esta limitada a una localidad en la cuenca del Ameca (rio Teuchitlan). Altitud: 1400
msnm.

Tribu Girardinichthyini

La tribu Girardinichthyini se distribuye predominantemente en la parte oriental de la distribucion de la
familia: cuencas de México, Lerma, Panuco y lagos michoacanos. También se encuentra en la zona oeste
de la cuenca del Ameca y algunos puntos mas. La distribucion de 4. dugesi es excepcional. Ocurre, como
otras especies de la tribu, en los lagos michoacanos, pero es la tinica presente en las cuencas de Sayula,
Santiago, Panuco (rio La Laja-Santa Marta), Lerma y Verde (Grande de Santiago).
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Género Ataeniobius

Ataeniobius toweri: Es endémica de una pequeiia zona en la cuenca alta del Panuco. Intervalo altitudinal:
1000 — 1200 msnm.

Género Allotoca

Allotoca regalis: Es endémica de una sola localidad en la cuenca del Balsas (Tocumbo). Altura: 1600
msnm.

Allotoca maculata: Se restringe a la subcuenca del lago de Magdalena (Ameca). Intervalo altitudinal:
1400-1600 msnm.

Allotoca catarinae: Es endémica de una sola localidad en la cuenca del Balsas (Presa Cupatitzio en el rio
Cupatitzio). Altura: 1600 msnm.

Allotoca diazi: Cuencas de Cuitzeo (rio Grande de Morelia), Patzcuaro, Zirahuén y una localidad en la
cuenca del Balsas (Presa de Sta. Catarina-rio Cupatitzio). Intervalo altitudinal: 1400-2200 msnm.

Allotoca dugesi: Cuencas de Yuriria, Cuitzeo (lago de Cuitzeo y rio Grande de Morelia), Zirahuén,
Patzcuaro, Sayula (prob. San Marcos), medio Lerma (rio Irapuato), Santiago (rios Santiago y Verde) y
Panuco (rio La Laja-Santa Marta). La distribucion de esta especie es unica. Esta conformada por un
componente en los lagos michoacanos, otro en la zona de Sayula-rio Grande de Santiago y uno en la zona
de los rios Irapuato-La Laja-Verde. Estos tres componentes estan bastante separados entre si. Intervalo
altitudinal: 1600-2200 msnm.

Allotoca goslinei: Esté restringida a dos localidades en la cuenca del Ameca. Intervalo altitudinal: 1300-
1400 msnm.

Allotoca zacapuensis: Es endémica del lago de Zacapu. Altura: 1970 msnm.

Género Hubbsina

Hubbsina turneri: Cuencas de Cuitzeo (lago de Cuitzeo y rio Gde. de Morelia), Yuriria, y medio Lerma
(lago de Zacapu). Intervalo altitudinal: 1800-2100 msnm.

Género Girardinichthys

Girardinichthys multiradiatus: Cuenca del alto Lerma, lagos de Zempoala, cuenca alta del rio Tula
(Panuco) cuenca alta del Balsas (rios Zitacuaro y Tilostoc). Intervalo altitudinal: 1800-2900 msnm.

Girardinichthys viviparus: Endémica de la cuenca de México, Xochimilco y remanentes del antiguo lago
de Texcoco. Intervalo altitudinal: 1800-2800 msnm.

Género Skiffia

Skiffia bilineata: Cuenca baja del Lerma (lago de Chapala), de los lagos de Yuriria, Cuitzeo (lago de
Cuitzeo y rio Gde. de Morelia) y Sayula (prob. Atotonilco). Intervalo altitudinal: 1400-2000 msnm.

Skiffia lermae: Cuencas de los lagos de Cuitzeo (rio Grande de Morelia), Patzcuaro, Zirahuén y Zacapu
(medio Lerma). Intervalo altitudinal: 2000-2200 msnm.
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Skiffia francesae: Es endémica del rio Teuchitlan, cuenca del Ameca. Altura: 1400 msnm.

Skiffia multipunctata: Cuenca baja del Lerma (lago de Chapala, rio Duero, lago de Camécuaro), Balsas
(Presa Tarécuato) y Sayula (laguna Hurtado y prob. Atotonilco). Intervalo altitudinal: 1400-2000 msnm.

Tribu Characodontini
La tribu Characodontini es endémica de la cuenca alta del rio San Pedro Mezquital.
Género Characodon

Characodon lateralis: Cuenca alta del rio San Pedro-Mezquital (rios Mezquital y de la Sauceda y
manantiales en la zona). Intervalo altitudinal: 1800-2100 msnm.

Characodon audax: Endémica de una localidad (Ojo de agua de Las Mujeres) en la cuenca alta del rio San
Pedro Mezquital. Altura: 2000 msnm.

Subfamilia Empetrichthyinae

La subfamilia Empetrichthyinae, compuesta por los géneros Empetrichthys y Crenichthys, es endémica de
una pequeiia zona en el suroeste de los E.U.A. que pertenece a la Gran Cuenca (Great Basin).

Los mapas de distribucién y los datos de riqueza y endemismo permiten apreciar la importancia que tienen
para el grupo las cuencas del Lerma y del Ameca. Esta ultima es particularmente interesante dada su
menor extension y su diversidad taxondmica: slo en ella encontramos especies de las tres tribus de la
Mesa Central. La cuenca del Balsas contiene un nimero elevado de especies, incluidas tres endémicas,
aun cuando todas menos una de las distribuciones dentro de la misma son bastante restringidas.

Esta seccion: Mapas 13-24.

Distribucion y filogenia. Existe una correspondencia clara entre distribucion y filogenia para la familia a
los niveles taxonémicos subfamilia y tribu. El primer grupo en separarse del tronco comun de los
goodeidos, los Empetrichthyinae, son un elemento claramente disyunto del resto de la familia. El siguiente
grupo, los Characodontini, es también disyunto aunque no tan distante. Las tres tribus restantes conforman
el grueso de la distribucion de la familia; entre ellas, Allodontichthyini, de distribucion pacifica y
Girardinichthyini, de distribucién centro-oriental, son practicamente alopétridas (coinciden s6lo en dos
localidades). La tribu Chapalichthyini, de distribucion centro-occidental, es parcialmente simpétrica con
ambas (Mapa 25 y Figura 9). Por abajo del nivel de tribu la relacion entre filogenia y distribucion es
menos clara, probablemente oscurecida por la ocurrencia de eventos de dispersion, extincion y falta de
respuesta a la vicarianza.
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Mapa 15. Distribucion de I. furcidens y X. resolanae, en la vertiente pacifica. X. resolanae es la

especie con el rango altitudinal mas bajo de la familia.
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Mapa 17. Distribucion de G. atripinnis, la especie de mas amplia distribucion.
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Mapa 18. Distribucion de A. robustus y de las especies del género Chapalichthys.
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Mapa 19. Distribucién de 4. splendens y X. variata. La primera es restringida y la segunda muy

amplia.

38



i)
( ??x_caﬁ;;’,:

® X eisent

ASSYEN

.{

.

|® X. melanosoma

22

IS,

A8,

—71 N0

Mapa 20. Distribucién de X. captivus y de las especies del género Xenotichthys. La disyuncién entre
estos géneros hermanos es notable. Xenotichthys eiseni y X. melanososma son parcialmente

simpatricas. X. captivus es un habitante de la Mesa del Norte.
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Mapa 21. Distribucién de las especies del género Zoogoneticus, parcialmente simpétricas.
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Mapa 23. Distribucion de las especies del género Allotoca. Este es el género mas especioso y con
mayor nimero de especies marcadamente endémicas, con la excepcion notable de A. dugesi.
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Mapa 24. Distribucion de H. turneriy de las especies del género Girardinichthys, en la porcién mas
elevada de la Mesa Central.
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Mapa 25. Distribucion de las especies del género Skiffia, a lo largo del Eje Neovolcanico.
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BIOGEOGRAFIA

La ictiofauna continental mexicana

La ictiofauna continental mexicana es rica y diversa. El nimero de especies de peces dulceacuicolas
encontradas en México se aproxima al 60% del nimero de especies encontradas en los E.U.A. y Canada
juntos, territorio con un area diez veces mayor. Diversos factores han contribuido a esta riqueza, la
mayoria de ellos relacionados con la situacién y complejidad geografica del pais. La ictiofauna continental
mexicana, considerando solo a las especies primarias, secundarias e invasores marinos, estd compuesta en
un 35% por especies de afinidad neotropical, en un 40% por especies de afinidad neartica, en un 15% por
invasores marinos y en un 10% por especies endémicas (Miller 1986). Ha sido regionalizada por Tamayo
(1962) de manera general en cinco grandes éreas: la region del rio Bravo, la region del rio Colorado, la
region Sinaloense-Nayarita, la region del rio Lerma y la region tropical del sur (Mapa 26). Las primeras
dos de estas areas pertenecen a la region Neartica, la tercera es predominantemente Neartica con cierta
influencia Neotropical, la region del rio Lerma es distinta y particular y la tltima representa la porcion
norte de la region Neotropical.

Regién del .
rio Colorado LY i .

Regién del k% .
rio Bravo T
Regién de peces litorales
Regién del
rio Lerma
Regién de peces tropicales o

Mapa 26. Regionalizacién ictiologica de México (redibujado de Tamayo 1962).

El Altiplano Mexicano, que tiene la mayor elevacion en su extremo sur, ha sido una barrera
importante a la dispersion entre regiones. La Planicie Costera del Golfo ha permitido una mayor
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dispersion que su contraparte del Pacifico, que es menos extensa y més interrumpida por el relieve. En ella
la transicién neartico-neotropical ocurre desde el rio Soto la Marina hasta el Papaloapan (Espinosa ef al.
1998). La Mesa Central es una regién que ha quedado aislada por altitud al sur, este y oeste, y por aridez
al norte. Este aislamiento, acompaiiado de una geologia inestable, ha propiciado en ella el endemismo. La
cuenca del rio Lerma, con una proporcion de endémicos del 66%, referida en buena medida a especies de
las familias Goodeidae y Atherinidae (género Chirostoma), es la cuenca con mayor endemismo del pais
(Miller 1986, Miller y Smith 1986, Espinosa et al. 1998). Varios icti6logos han notado que la distribucién
general de los peces de la cuenca coincide mas con los antiguos limites geoldgicos de la Mesa Central que
con los limites hidrogréficos actuales de la cuenca (Barbour 1973, Miller y Smith 1986).

Biogeografia de peces de agua dulce

Los peces dulceacuicolas estan irremediablemente atados a los cuerpos de agua que habitan y por lo tanto
también a los procesos de cambio ecoldgico y geografico que éstos experimenten. Los cuerpos de agua
son elementos dinamicos y cambiantes del paisaje. Ocurren dentro de unidades fisiograficas mas o menos
discretas y separadas por barreras geograficas de magnitud variable, las cuencas hidrograficas. Las
cuencas pueden usarse como unidades naturales en el estudio de la distribucion de organismos acuaticos,
aunque la distribucion de estos no necesariamente sea homogénea o continua dentro de las mismas, sobre
todo dada la posibilidad de un rio de atravesar regiones de distinta altitud, pendiente y clima.

Dispersion y vicarianza

La dispersion y la vicarianza son los fenémenos a través de los cuales las distribuciones de los organismos
cambian en el tiempo (estrictamente, también las extinciones locales y regionales). Los cambios en la
distribucién pueden resultar en la aparicion de nuevas especies o variedades. La vicarianza ocurre cuando
una poblacioén es fisicamente separada en dos o mas subconjuntos sin posibilidad de que ocurran
apareamientos entre los miembros de éstos, y suele ocurrir como consecuencia de cambio geografico o
climatico en el area de distribucion de las especies. La dispersion ocurre cuando miembros de una
poblacién colonizan areas previamente no ocupadas por la misma, ampliando el drea de su distribucion.
La dispersi6n puede resultar en una expansién continua del area de distribucién o en el establecimiento de
una nueva area discreta, dependiendo de la forma en que ocurra —‘a saltos’, por difusion, o secular. La
dispersion puede ser activa, aquella resultado de la locomocién de los propios organismos, o pasiva,
aquella resultado de la accién de un agente externo sobre los organismos.

Para los peces de agua dulce la vicarianza ocurre cuando la continuidad de la red hidrografica que
una especie habita es interrumpida, cesando asi el flujo génico entre poblaciones. En el caso de la
dispersion, los individuos pueden trasladarse activamente mediante la natacién y pueden ser arrastrados a
nuevas localidades de manera pasiva por accion de la corriente. En el caso de los goodeidos, como en el
de cualquier otro grupo de peces de agua dulce, tanto la dispersién activa como la pasiva deben permitir a
las poblaciones ampliar su distribucion dentro de los limites de las cuencas hidrogréficas; pero el acceso a
una nueva cuenca solamente puede ocurrir si la dispersion activa es asistida por otros procesos.

Los procesos de vicarianza y dispersion en la familia han estado atados principalmente a cuatro tipos de
fenémenos geodinamicos:

* El vulcanismo. La efusion de material volcanico a la superficie puede bloquear el curso de una corriente,
y si es de suficiente magnitud, dar origen a una nueva cuenca cerrada, provocando el aislamiento
geografico entre dos subconjuntos de una poblacion. Los volcanes son, a su vez, elementos del paisaje que
influyen sobre la red hidrografica.



* La orogenia. La aparicion de una cadena montafiosa también puede separar una red hidrografica
previamente continua o influir sobre ella de otras formas.

« El tectonismo. El tectonismo, al provocar levantamientos y hundimientos, altera el flujo de agua sobre la
superficie. Puede provocar compartamentalizacion de las cuencas o cambiar la pendiente de los cauces,
modificando la intensidad de la erosién remontante (ver abajo). El tectonismo puede ocasionar vicarianza
‘intracuenca’, al elevar o hundir una seccion de la misma originando escalones o caidas en el curso de los
rios, como posiblemente haya ocurrido en el rio Lerma.

Estos tres procesos pueden ocurrir simultineamente y ser parte de un mismo escenario geologico,
como en el caso de la Mesa Central, provocando multiples cambios en la configuracién de la superficie.

« La pirateria o captura fluvial. La pirateria o captura fluvial es el inico proceso mediante el cual los peces
de agua dulce pueden dispersarse de una cuenca a otra sin hacer uso de aguas marinas (excluyendo la
posibilidad de biocoria). La captura fluvial es un proceso geomorfol6gico de importancia y que ocurre
repetidamente dentro de los sistemas hidrolégicos.

Las corrientes de una cuenca erosionan el lecho y las paredes del cauce por el que corren,
constantemente transportando material desde las partes altas de la cuenca hacia las partes bajas. La erosién
que ocurre en las partes altas, en los origenes de las corrientes, provoca una extension de las mismas en
direccion contraria al flujo (hacia el parteaguas) y es llamada erosion regresiva o remontante. En el
proceso de captura fluvial, el origen de una corriente se desplaza y aproxima por erosién remontante a la
cuenca contigua, desplazando la linea divisoria entre cuencas o parteaguas en esa misma direccion.
Cuando la erosion ha alcanzado una magnitud suficiente, la corriente remontante hace una incisién sobre
la divisoria y entra en contacto con una corriente de la cuenca contigua, que puede también estar
provocando erosion remontante (en realidad no es uno sino miltiples origenes de corrientes los que
erosionan las cabeceras de las cuencas). En ese momento —que en realidad es un periodo extendido de
tiempo- la corriente con menor pendiente es capturada por la de mayor pendiente, es decir, su curso es
desviado y canalizado hacia ésta; y se establece una nueva divisoria entre cuencas (Tamayo 1962, Pedraza
1996, McKnight 1999). La captura fluvial resulta en la inclusién de la seccion capturada en la cuenca
‘capturadora’ y en la separacion entre la seccion capturada y el resto de la cuenca a la que originalmente
pertenecia. Una corriente remontante también puede incidir sobre una cuenca endorreica y capturar al
cuerpo de agua contenido en ella. En este caso, es probable que dicho cuerpo pierda un volumen
considerable de agua y experimente un cambio importante o incluso desaparezca.

Otro tipo de captura, la captura fluvial costera, ocurre en las partes bajas de las cuencas, en las
llanuras aluviales cerca de la desembocadura. En esta parte de las cuencas, la divisoria es mas difusa e
incluso puede ser despreciable. Cuando los rios han formado deltas en sus llanuras éstos pueden
interdigitarse, permitiendo comunicacion entre ellos. Seguramente este tipo de captura no ha intervenido
en la distribucion de la familia, dada su afinidad por las tierras altas.

Los eventos de captura fluvial pueden tener consecuencias biogeogréficas y ecoldgicas
importantes. Al unirse dos cuencas o subcuencas previamente separadas, los organismos de ambas tienen
ante si la posibilidad de colonizar nuevos ambientes, hasta donde sus capacidades dispersoras y
competitivas lo permitan; y de lograrlo estableceran poblaciones discretas. Por otra parte, al entrar en
contacto biotas antes separadas, la composicion de las comunidades involucradas puede cambiar.

Debido a la pequeiia talla de los goodeidos, es bastante improbable que puedan atravesar grandes
caidas de agua o cauces de flujo violento o muy turbulento. Esta limitante probablemente les haya
impedido, salvo la excepcion histérica de los alodontictinos, la colonizacién de las planicies costeras mas
alla de la Mesa Central. Por tanto, la dinamica distribucional de la familia seguramente ha ocurrido
estrictamente entre las cuencas de la Mesa y jamas a través del mar, las condiciones del cual seguramente
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tampoco podrian soportar. Vemos entonces que la vicarianza debe haber sido fundamental en la historia
evolutiva y biogeogréfica de la familia; ya sea que haya ocurrido como vicarianza simple (sin intercambio
entre cuencas) o como vicarianza precedida de captura.

RESULTADOS

Curva de descubrimientos

Para conocer el estatus de recoleccion de la familia Goodeidae se graficé el nimero de especies
descubiertas y descritas en funcion de las fechas de descubrimiento y descripcion, respectivamente (Figura
10a). Se puede notar que los datos correspondientes al periodo aproximado de 1907 a 1938 no son
continuos con la tendencia inicial y final de los datos. Se propone que este comportamiento fue causado
por una interrupcion en la exploracion debida al conflicto armado en el pais durante esos afios. Se puede
ajustar una curva sigmoide a los datos posteriores al periodo anomalo que explica un 98% de la varianza.
Si se ajustan los parametros de dicha curva para comprender la totalidad del periodo de exploracién se
obtiene la curva que reconstruye la historia de los descubrimientos de no haberse dado la interrupcién
observada (Figura 10b). En ambos casos, las curvas sugieren que la familia se encuentra bien recolectada,
es decir, que el nimero de especies conocidas es bastante cercano al posible nimero de especies
existentes.
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Figura 10a. Las curvas de descubrimientos y descripciones de especies de la familia Goodeidae. La curva de
descubrimientos crece ligeramente méas rapido. Ambas parecen estabilizarse en su parte final.
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Figura 10b. Curvas ajustadas para el periodo post-revolucionario y para la totalidad del periodo de exploracion de la
familia Goodeidae. La tendencia inicial de la curva de especies descubiertas se ve interrumpida entre los afios 1907
y 1938.

Los eventos de especiacion en el tiempo

Los eventos de especiacion en la familia Goodeidae, segun las fechas de divergencia estimadas por Webb
et al. (2004) (Tabla 7) se distribuyen en el tiempo como se muestra en las Figuras 11a y b. Como se puede
apreciar, han habido periodos de mayor y menor velocidad de especiacion para la familia. Los eventos de
especiacion fueron agrupados de acuerdo con el tiempo transcurrido entre ellos (ver apéndice: Figuras 12a
y b) en un total de dieciseis conjuntos o ‘paquetes’, que contienen entre uno y seis eventos de especiacion.
Los periodos de especiacion mas rapida son aquellos comprendidos entre los 14.9 y 13.7 Ma (seis
eventos), 12.2 y 11.1 Ma (cuatro eventos) y entre los 7 y 6.4 Ma (cinco eventos). Estos ‘picos’ de
especiacion, correspondientes a periodos del Mioceno Medio, Medio-Tardio y Tardio respectivamente no
son directamente relacionables a eventos geodinamicos conocidos y datados en el 4rea de estudio como
por ejemplo los ‘picos’ de vulcanismo encontrados por Ferrari et al. (1999). Ademas, los eventos de un
paquete pueden no estar geografica o geoldgicamente relacionados entre si y son dificilmente situables en
el espacio.
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Figuras 11ay 11b. Los eventos de especiacion en la familia Goodeidae en el tiempo. Se pueden observar
periodos de rapida especiacion entre los 14.9y 13.7, 122y 11.2 y 7y 6.4 Ma antes del presente.

Analisis de parsimonia de Brooks (APB)

En un primer analisis se considero a las cuencas como unidades homogéneas y con historias tinicas
respecto a las especies que las habitan, con el fin de hallar un patrén general de relacion entre las areas de
endemismo (APB primario: Brooks ez al. 2001). Se consideraron 20 areas (cuencas), y el APB arrojé
como resultado tres cladogramas igualmente parsimoniosos, de los cuales se eligié el mostrado en la
Figura 14 como mas probable. La numeracion de los nodos en la filogenia es la mostrada en la Figura 13.

Relaciones entre dreas. Se pueden reconocer en el cladograma cuatro grupos de areas con afinidad
geografica entre si. Nevada y San Pedro Mezquital son las areas, aunque distantes entre si, més nortefias
en toda la distribucion. El clado Cuitzmala-Coahuayana es un conjunto de areas con clara relacion entre si,
ubicadas en la vertiente pacifica de la distribucion. Las areas de El Salado, Huicicila, Santiago y Panuco
ocupan un area intermedia entre el extremo nortefio representado por San Pedro Mezquital y el resto del
area de distribucion; y finalmente el clado Ameca-Lerma, constituido por el conjunto restante de cuencas.
Sélo la cuenca de México aparece de forma aislada y en una posicién geograficamente incongruente.

Cuencas del Norte
Nevada: La posicion de esta area dentro del cladograma esta definida por las especies endémicas de
empetrictinos Crenichthys baileyi y Empetrichthys latos (34 y 35 y su ancestro hipotético 69), las mas

basales en la filogenia. Inmediatamente después aparece 68, el ancestro hipotético de todos los goodeinos.

San Pedro Mezquital: Como Nevada, esta area esta definida por la presencia de los endémicos
Characodon audax 'y C. lateralis (32 y 33, y su ancestro hipotético 67), siguiente grupo en desprenderse
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Allodontichthys tamazulae
Allodontichthys zonistius
Xenotaenia resolanae
llyodon furcidens
Ilyodon whitei
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Chapalichthys pardalis
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Figura 13. Numeracién de los nodos de la filogenia utilizada en el APB. Cada nodo representa una especie, ancestral o actual.
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del linaje familiar. Inmediatamente después aparece 66, el ancestro hipotético de girardinictinos,
chapalictinos y alodontictinos.

Cuenca de México

Esta area esta definida por el endemismo de Girardinichthys viviparus (27), pero su posicion en el
cladograma no tiene sentido geografico. La presencia de G. viviparus hace necesaria la presencia de las
especies ancestrales hipotéticas 58, 59, 62, 64 y 65.

Cuencas de la vertiente pacifica

El clado Cuitzmala—-Coahuayana es geograficamente congruente, constituido por cuencas contiguas y
definido por el grupo de los alodontictinos (con la excepcién de llyodon whitei, distribuido en el Balsas),
aunque también encontramos en €l a Goodea atripinnis, Xenotichthys eiseni 'y a X. melanosoma. Esta
sustentado por 40 y 41 (41 es el ancestro hipotético de los alodontictinos). En una posicién mas basal
aparece 52, el ancestro hipotético de alodontictinos y chapalictinos.

Rios Cuitzmala y Purificacion: Son cuencas geograficamente contiguas y aparecen como areas hermanas,
agrupadas por la presencia de Xenotaenia resolanae (4), que ocurre también en el rio Cihuatlan. El clado
Coalcoman—Coahuayana inicamente esta sustentado por la presencia de Ilyodon furcidens y su ancestro
hipotético inmediato (5 y 39).

Rio Coalcoman: No tiene particularidades.

Rios Cihuatlan, Armeria y Coahuayana: El clado est4 sustentado por la presencia sinapomérfica de
Allodontichthys zonistius y su ancestro hipotético inmediato (3 y 36), asi como por los ancestros
hipotéticos homoplasticos 37 y 38. Las cuencas de los rios Armeria y Coahuayana aparecen como areas
hermanas y son geogréaficamente contiguas. La cuenca del rio Coahuayana es el area mas compleja del
clado, con dos endemismos: Allodontichthys hubbsi y A. tamazulae (0 y 2), dos especies actuales:
Xenotichthys eiseni y X. melanosoma (14 y 15) y cuatro especies ancestrales, todas homoplasticas.

El clado siguiente esta soportado por las especies homoplasticas 45, 48, 49 y 50 (50 es el ancestro

hipotético de todos los girardinictinos). Se desprenden en €l las cuencas de El Salado, Huicicila, Santiago
y Panuco de manera individual y posteriormente el conjunto lérmico.

El Salado y Huicicila

El Salado: Esta definida por una sola especie: Xenoophorus captivus (13), que también aparece en el rio
Péanuco.

Rio Huicicila: No tiene particularidades.

Santiago, PAnuco v cuencas de afinidad lérmica

Este clado esta sustentado por las sinapomorfias 23 (4/lotoca dugesi), 43, 47, 53, 55, 56 y 57 y los
paralelismos 58 y 59 (59 es el ancestro hipotético de todos los girardinictinos y 57 es el ancestro
hipotético del género Allotoca).

[ TESISCON
| “ALLADE ORIGEN 2

FRERRE 1




Rio Grande de Santiago: No tiene particularidades.

Rio Panuco: Esta cuenca est4 definida por la presencia autoapomorfica de Ataeniobius toweri (18) y la
presencia homoplastica de Xenoophorus captivus, Girardinichthys multiradiatus (13, 26), 62 y 64. El
clado siguiente (las cuencas de afinidad lérmica) esta sustentado por las sinapomorfias 61 y 63 (63 es el
ancestro hipotético del género Skiffia).

Rio Ameca y lagos de Sayula: Aparecen como areas hermanas y son geograficamente contiguas. El clado
esta sustentado por la aparicion de Xenotichthys melanosoma 'y Zoogoneticus quitzeoensis (15y 16) y de
dos especies ancestrales. La cuenca de los lagos de Sayula esta definida por la presencia homoplastica de
Chapalichthys encaustus, Skiffia multipunctata (9, 31) y 42, mientras que la cuenca del rio Ameca aparece
como un area de mayor complejidad, con seis autoapomorfias o endemismos: Allodontichthys polylepis,
Ameca splendens, Zoogoneticus tequila, Allotoca maculata,A. goslinei 'y Skiffia francesae (1, 11, 17, 20,
24 y 30), dos especies actuales: Ilyodon furcidens y Xenotichthys eiseni (5 y 14), cinco especies
ancestrales homoplasticas mas y una extincion: Allotoca dugesi (23). El resto del clado lérmico esta
sustentado por la presencia sinapomorfica de Alloophorus robustus (8) y la extincién de 45.

Lagos de Patzcuaro y Zirahuén: Estas dos cuencas son también geograficamente contiguas, e idénticas en
su goodeofauna, sustentadas por las apariciones de Allotoca diazi (22) y 54 y por la extincién de 43. El
resto del clado esta sustentado por la presencia sinapomérfica de Hubbsina turneri'y Skiifia bilineata (25 y
28).

Lago de Yuriria: Esta cuenca esta definida sélo por la extincién de 61. El resto del clado esta sustentado
por las apariciones de Zoogoneticus quitzeoensis (16), 51 y 64.

Sabemos que el lago de Yuriria es artificial y que fue creado canalizando agua del rio Lerma, y por lo
tanto todas las especies en el primero deben haber llegado del segundo por dispersion. La seccion media
del Lerma y Yuriria comparten cinco especies y difieren en tres: Z. quitzeoensis y Skiffia lermae se
encuentran en la primera y no en el segundo y Skiffia bilineata al revés. La ausencia de Z. quitzeoensis y
de S. lermae en Yuriria se puede deber a extincion local o a ausencia histérica en la cuenca, mientras que
la presencia de S. bilineata sugiere su extincién en el medio Lerma, aunque no se puede descartar su
arribo desde Cuitzeo a través de canales artificiales.

Lago de Cuitzeo: No esta definida por particularidad alguna.

Rios Balsas y Lerma: Son cuencas geograficamente contiguas. Estan sustentadas por cinco especies
homoplasticas: Girardinichthys multiradiatus, Skiffia multipunctata (26 y 31), 42, 60 y 62. La cuenca del
Lerma esta definida s6lo por la presencia de Chapalichthys encaustus (9). La cuenca del Balsas es, como
la cuenca del Ameca, bastante compleja. La definen cuatro autapomorfias o endemismos: Ilyodon whitei,
Chapalichthys pardalis, Allotoca regalis y A. catarinae (6, 10, 19 y 21), una especie actual: Allotoca diazi
(22), cuatro especies ancestrales hipotéticas y un gran nimero de extinciones: Xenotoca variata, Allotoca
dugesi, Hubbsina turneri, Skiffia bilineata (12, 23, 25, 28), 43 y 53.

El cladograma obtenido tiene una cantidad considerable de homoplasia. En un intento por
reducirla (la homoplasia existe y puede ser incluso informativa, se intenta reducir la homoplasia
innecesaria) y por revelar relaciones mas detalladas entre las areas, se hizo un segundo anélisis, en el que
las dreas més grandes se subdividieron. Es evidente que cuencas de la magnitud del Panuco, Balsas o
Lerma-Santiago pueden tener historias distintas en distintas partes de su extension; e incluso una cuenca
comparativamente menor puede tener una historia heterogénea. La cuenca del rio Panuco fue dividida en
cuatro subdreas: cuenca del rio Tula (PANUCO t), cuencas de los rios San Juan y Extorax (PANUCO sje),
cuenca del rio La Laja-Santa Marta (PANUCO sm) y cuenca del rio Verde (PANUCO v); la cuenca del rio
Grande de Santiago en tres: cuencas de los rios Juchipila, Bolafios y Huaynamota (SANTIAGO jbh),
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‘seccion Tepic’ (SANTIAGO t) y cuenca del rio Verde (SANTIAGO v); la cuenca del Balsas en cuatro:
Presa San Juanico/valle de Tocumbo/Presa Tarécuato, en la cuenca del rio Itzicaro (BALSAS a), Presa de
Santa Catarina-rio Cupatitzio (BALSAS b), cuencas de los rios Tilostoc y Zitacuaro (BALSAS c) y cuencas
de los rios Cuautla, Yautepec y Nexapa (BALSAS d); la cuenca del Ameca en tres: Ameca este (AMECA
e), Ameca oeste (AMECA w) y cuenca del lago de Magdalena (MAGDALENA) y la cuenca del Lerma en
tres: alto, medio y bajo Lerma (LERMA a, LERMA m y LERMA b). La subdivision de la cuenca del Lerma
obedece a la presencia de dos grandes caidas a lo largo de su cauce que son obvias barreras a la
dispersion. Se obtuvieron como resultado tres cladogramas igualmente parsimoniosos, de los cuales se
escogié como mas probable el mostrado en la Figura 15.

Aunque este segundo cladograma no resulté significativamente mas parsimonioso, si revela
algunas relaciones entre areas con mas detalle. En la posicién donde aparece la Cuenca de México en el
cladograma de éareas tnicas, aparece ahora el clado Panuco v—Péanuco t. Panuco v esta definida por el
endemismo de Ataeniobius toweri (18) y es el area hermana al clado México—Panuco t. Este tltimo esta
definido por las especies hermanas Girardinichthys viviparus (27, en la Cuenca de México) y
G. multiradiatus (26, en Balsas C, Lerma a y Panuco t). Las areas contenidas en el clado México—Panuco t
son geograficamente contiguas.

El siguiente clado, las cuencas de la vertiente pacifica, conserva la topologia basica del primer
analisis con la adicion de Balsas d y Ameca w. La primera, definida por Ilyodon whitei (6), es
geograficamente incongruente pero la segunda no lo es y revela una afinidad dual de la cuenca del Ameca,
relacionada por una parte con este grupo de cuencas y por otro con las cuencas del grupo lérmico. Bajo
este esquema, tanto flyodon furcidens (5) como 37 y 38 (el ancestro hipotético del género Allodontichthys)
aparecen como sinapomorfias.

En el clado de cuencas de afinidad lérmica encontramos que la relacion de Ameca (ahora Ameca
e) y Sayula se conserva, si bien ahora estas areas se encuentran en una posicién mas profunda dentro del
clado. Estas dos aparecen como 4reas hermanas de Balsas a, la subarea del Balsas geograficamente mas
cercana a ellas. Este conjunto de 4reas a su vez aparece relacionado de manera mas estrecha con Lerma b,
subcuenca que es contigua a todas ellas. El clado Lerma b-Sayula esta sustentado por las sinapomorfias
Skiffia multipunctata (31) y su ancestro hipotético inmediato (60) y el ancestro hipotético del género
Chapalichthys (42). Como clado hermano a éste se encuentra la pareja de areas Lerma m—Cuitzeo, areas
geograficamente contiguas. Esta relacion esta sustentada por las sinapomorfias Zoogoneticus quitzeoensis
(16) y su ancestro hipotético inmediato (51). Patzcuaro y Zirahuén aparecen de nuevo en este analisis
como areas hermanas, relacionadas con el grupo anterior por el ancestro hipotético y sinapomorfico 61 y
finalmente aparece de manera aislada la cuenca de Yuriria.

El grupo restante de areas parece ser el grupo de subcuencas con menor afinidad entre si. La
relacion de 4reas hermanas entre Santiago t—Huicicila y Santiago v—Panuco sm es coherente en tanto que
son parcialmente contiguas. Destaca dentro del grupo por su incongruencia geografica la localidad Balsas
b, y en menor grado la subcuenca de Magdalena. Esta ultima no aparecid relacionada con el d&rea Ameca
aun cuando es considerada una subcuenca de la misma.

El cladograma 1 es bastante congruente geograficamente excepto por la posicion de la Cuenca de
México. La evidencia geografica sugiere que Girardinichthys multiradiatus y G. viviparus especiaron
cuando la especie ancestral a éstas qued6 dividida por la aparicion de la Sierra de Las Cruces entre la
Cuenca de México y el valle de Toluca. El tiempo estimado de divergencia entre G. multiraditaus y
G. viviparus es de 7.9 millones de afios (Webb ez al. 2004), lo que corresponde al Mioceno Tardio. Se
estima que la formacion de la Sierra de Las Cruces ocurri6 alrededor del mismo periodo (Mooser 1975,
Moran Zenteno et al. 1985). Si se admite esta evidencia de manera a priori, la matriz de datos puede
ajustarse de forma que refleje esta hipdtesis. El cladograma que resulta de tal ajuste se presenta en la
Figura 16.
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La relacién entre filogenia y distribucion también ha sido analizada por Webb et al. (2004)
mediante un analisis propuesto por Barraclough et al. (1998), anélisis que explora la relacion entre
simpatria y divergencia para los taxones dentro de un grupo supraespecifico. El método consiste en
graficar el grado de divergencia contra el grado de simpatria para todos los grupos hermanos contenidos
en un grupo taxonémico mayor. La relacion encontrada sugiere predominancia de un modo de especiacion
en el grupo (alopatrico o simpétrico) —dada por el signo de la pendiente de la curva hallada—- y la magnitud
del cambio subsecuente a la especiacion en las distribuciones de los grupos individuales a lo largo del
tiempo —dada por el valor de la pendiente. Se debe mencionar que los cambios distribucionales que el
analisis detecta son solo aquellos que conducen a un cambio en el grado de simpatria. La relacién obtenida
por Webb et al. (2004) indica la predominancia de especiacion alopatrida en la familia y pocos cambios en
la distribucién subsecuentes a la especiacion, aunque el ajuste de la regresion es bastante bajo.

Historia de las especies

Uno de los objetivos de la biogeografia histdrica es la reconstruccion de la historia de los linajes en
espacio y tiempo. La distribucion de la familia Goodeidae, a la luz de su filogenia y de los procesos de
cambio geografico en su 4rea de distribucién, permite la reconstruccion tentativa de algunos eventos en su
historia.

Tribu Allodontichthyini

La divergencia entre alodontictinos y el resto del grupo se debi6é probablemente a algtin evento que
confiné al alodontictino ancestral a la zona de la vertiente pacifica, donde se ha desarrollado la historia de
la tribu. Tal evento podria corresponder, por ejemplo, a la disrupcion del sistema Lerma—Naranjo (De
Cserna y Roman 1995), aunque esta parece ser posterior a la fecha de divergencia estimada (11.7 Ma,
Mioceno Medio). La simpatria con especies de otros clados parece ser resultado de una invasion posterior
de los géneros Goodea y Xenotichthys a la zona del pacifico.

Ilyodon whitei es disyunto con el resto de los miembros de la tribu y su distribucion es
excepcional. Su presencia en el valle de Tocumbo y en el rio Cupatitzio son probleméticas pues su linaje
no tiene representantes en el Lerma. Su presencia en los rios Tilostoc, Cuautla, Yautepec y Nexapa solo
puede ser explicada como un caso de dispersion a larga distancia o por una serie de capturas sucesivas
entre afluentes del Balsas. La segunda posibilidad parece mas probable aun cuando requiere ademas
postular extincion posterior (o falta de exploracién) en los rios intermedios.

Ilyodon furcidens es disyunto con su congénere pero simpatrico con los demas miembros del
clado, lo que dada su fecha de divergencia (0.9 Ma) sugiere dispersion reciente. Su presencia en las
cuencas de Coalcoman y Cihuatlan probablemente obedece a eventos de captura. Xenotaenia resolanae,
de divergencia relativamente antigua (11.1 Ma), ocurre en tres cuencas marginales y el motivo de su
separacion es dificil de precisar. Es dificil también discernir un patrén claro en las distribuciones del
género Allodontichthys. La irresolucién filogenética del grupo —su topologia podria también ser (4. hubbsi
(A. zonistius (A. polylepis, A. tamazulae))) (Webb et al. 2004)- contribuye a su irresolucién biogeografica.

Tribu Chapalichthyini

Goodea atripinnis

La distribucién actual de G. atripinnis parece ser producto de una distribucion extendida por los lagos
ancestrales de la cuenca del Lerma; con subsecuente dispersion por captura a los sistemas del Panuco,
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Huicicila, Ameca y Armeria (quizas a través del Ameca) y compartamentalizacion por vulcanismo en la
zona de los lagos michoacanos. Su condicién simpétrida con practicamente todos los demas chapalictinos
hace dificil la biasqueda del evento que los separara. Un registro aislado en la cuenca del rio Huaynamota
puede sugerir dispersion extraordinaria pero probablemente se deba a conecciones acuéticas en una época
de menor aridez en la Mesa del Norte.

Géneros Xenotoca, Ameca, Alloophorus y Chapalichthys

La distribucion de Xenotoca variata sugiere que esta especie también estuvo ampliamente distribuida en
los antiguos lagos lérmicos y que mas tarde se dispersé por captura a la cuenca del Panuco. El origen de
Ameca splendens es mas facilmente explicado por captura del rio Ameca.

Alloophorus robustus parece también haber tenido una distribucién extendida en los antiguos
lagos de la Mesa, si bien menor a la de G. atripinnis o X. variata. También invadio el valle de Tocumbo.
Chapalichthys encaustus es simpatrica con A. robustus en el bajo Lerma y su presencia en las cuencas de
Sayula y Ameca debe ser por vicarianza y captura respectivamente. No hay motivo aparente para la
separacion de Alloophorus y Chapalichthys. Chapalichthys pardalis es endémica del valle de Tocumbo,
discutido bajo Allotoca regalis.

Géneros Xenoophorus, Xenotichthys y Zoogoneticus

El clado Xenoophorus—Xenotichthys tiene una distribucion tnica y dificil de explicar. Estos géneros
hermanos se encuentran separados por la cuenca del Lerma y tienen una fecha de divergencia de 6.7 Ma
(Mioceno Tardio). Esta forma en la distribucién invita a especular sobre una especie ancestral con
distribucion extendida por el o los lagos de la Mesa Central y un posible evento de especiacion por
distancia, que resultaria en especies distribuidas en orillas opuestas. La ocurrencia de ambos géneros mas
alla de la cuenca del Lerma requiere aparte invocar capturas adicionales sobre el o los lagos. Otra
posibilidad es pensar en alguna especie ya extinta, intermedia entre éstas. La presencia de Xenoophorus
captivus en el area endorreica de El Salado es evidencia del pasado menos arido de la Mesa del Norte. Las
distribuciones de Xenotichthys eiseni y X. melanosoma, simpatricas en una buena parte, también son
dificiles de explicar y no revelan evidencia sobre su divergencia.

El género Zoogoneticus, con distribucion similar a la de Alloophorus robustus, al parecer ha
pasado por captura al Ameca en al menos dos ocasiones, resultando la primera en la aparicién de
Z. tequila y la segunda en la extension del 4rea de distribucion de Z. quitzeoensis.

Tribu Girardinichthyini

Ataeniobius toweri
Ataeniobius toweri, la especie mas basal de los girardinictinos, es el Ginico goodeido endémico de la
cuenca del Panuco y presenta una distribucion dificil de explicar. La tinica posibilidad de hacerlo parece
involucrar una conexién remota entre las cuencas del Panuco y Lerma a través de zonas que hoy se han
vuelto 4ridas y endorreicas (las distribuciones de Allotoca dugesi y Xenoophorus captivus apoyan esta

hipétesis), con una extincién posterior en las mismas.

Género Allotoca

Allotoca diazi ocurre en los lagos de Cuitzeo, Patzcuaro y Zirahuén y en la Presa de Santa Catarina en el
rio Cupatitzio, localidad marginal en el Balsas y tinica en la que se ha registrado a 4. catarinae. Esta
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distribucién sugiere que 4. catarinae se originé como consecuencia de una captura del rio Cupatitzio
sobre la Mesa Central, en algiin momento del Pleistoceno Temprano de acuerdo con su fecha de
divergencia. La presencia de 4. diazi en la presa indica que posteriormente hubo al menos otro evento de
comunicacion entre las cuencas.

La distribucién actual de 4. dugesi sugiere una distribucién pasada continua de gran extension.
Dicha distribucién se pudo haber generado cuando la cuenca del Lerma contenia a uno o varios grandes
lagos, cuya desecacion resulto entonces en extinciones locales. La presencia de 4. dugesi en el Panuco se
debe seguramente a un evento de captura del rio La Laja sobre el rio San Juan de los Lagos. El origen de
A. goslinei también es mas facilmente explicado por captura del Ameca sobre la Mesa Central.

Allotoca maculata, la especie hermana a este clado de cuatro especies, es endémica del lago de
Magdalena, cuyo origen preciso se desconoce. Es probable que esté asociado con el vulcanismo del
Mioceno Tardio, dada la presencia de 4. maculata y de Goodea atripinnis (fechas de divergencia hace
10.4 y 9.0 Ma respectivamente), aunque la presencia de Xenotichtrhys eiseni'y de X. melanosoma (con
fecha de divergencia de hace 3.8 Ma) sugiere una conexion con las corrientes de la zona durante el
Plioceno Tardio.

Allotoca regalis, 1a especie més basal del género y endémica del valle de Tocumbo, es resultado
del aislamiento, probablemente volcanico, de este pequeiio valle. Originalmente el valle de Tocumbo era
una cuenca cerrada que albergaba a los lagos de San Juanico y de Magdalena (distinto del lago de
Magdalena en la cuenca del Ameca), y posteriormente fue canalizado hacia el Balsas (Alvarez 1963). El
valle tiene cinco habitantes: 4. regalis y G. atripinnis con fechas de divergencia de hace 10.4 Ma,
Alloophorus robustus, con fecha de divergencia de hace 7.1 Ma, Chapalichthys pardalis (también
endémico) e llyodon whitei, cuyas fechas de divergencia son mucho mas recientes, 0.7 y 0.9 Ma
respectivamente. Si la filogenia y fechas de divergencia son correctas, éstas indicarian ciclos de
conectividad entre estos lagos y la cuenca del Lerma.

Géneros Hubbsina, Girardinichthys y Skiffia

El tiempo de divergencia entre G. multiradiatus y G. viviparus es de 7.9 Ma. La formacion de la Sierra de
Las Cruces, barrera que divide el 4rea de distribucion de estas especies, abarc6 un periodo de tiempo en el
Mioceno Tardio, culminando con la quinta fase de vulcanismo del valle de México (Mooser 1975, Morén
Zenteno et al. 1985). La concordancia entre estas dos estimaciones sugiere que estas especies tuvieron su
origen en la separacion de un ancestro ocasionada por el surgimiento de la sierra mencionada. La
presencia de G. multiradiatus en las cuencas del Panuco y del Balsas es mas facilmente explicada por
eventos de captura. Su presencia en los elevados y aislados lagos de Zempoala debe obedecer a
levantamientos locales. La presencia de G. viviparus en la cuenca del Tula se debe seguramente a la
coneccién hidrogréfica artificial de éste con las aguas de la Cuenca de México.

Hubbsina turneri se encuentra en los lagos de Cuitzeo, Yuriria y Zacapu. La divergencia entre
Hubbsina y Girardinichthys se estima del Mioceno Medio; y no existe evento geoldgico relacionable. La
diferencia altitudinal entre el alto y medio Lerma invita a pensar en un levantamiento como agente de
vicarianza entre estos linajes.

Skiffia francesae y S. multipunctata tienen un tiempo de divergencia de 0.3 Ma, en el Pleistoceno
reciente. Sus distribuciones sugieren una captura del Ameca sobre el bajo Lerma. La especie hermana a
éstas, S. lermae, habita los lagos de Cuitzeo, Patzcuaro, Zirahuén y Zacapu. La barrera entre
S. multipunctata 'y S. lermae es la elevacion, lo que de nuevo sugiere una especie ancestral ampliamente
distribuida pre-levantamiento, y al tectonismo como agente de vicarianza. La especie mas basal del
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género, S. bilineata, es simpétrica con S. lermae y S. multipunctata, lo que oscurece el motivo de su
divergencia. El vulcanismo en el Eje Neovolcanico se extendid, a grandes resgos, de oeste a este
(Maldonado-Koerdell 1964). La ocurrencia secuencial de los géneros Skiffia, Hubbsina 'y Girardinichthys
en la misma direccion podria ser un reflejo del proceso volcanico.

Tribu Characodontini
Género Characodon

Characodon lateralis y C. audax son simpétricos a escala geografica en sus dreas de distribucion, sin
evidencia que sugiera causa de especiacion. La distribucién limitada de C. audax en aguas de manantial
permite especular sobre la conectividad entre el manantial y las aguas del resto de la cuenca como agente
de vicarianza. La divergencia entre el género Characodon y el resto de la familia es demasiado antigua
(14.9 Ma, Mioceno Medio) como para relacionarse con la desertificacion pleistocénica de la Mesa del
Norte, pero coincide con la desertificacion del desierto sonorense. Webb (1998) propuso que el
aislamiento fue causado por el levantamiento de la seccion suroriental de la Sierra Madre Occidental.

Subfamilia Empetrichthyinae

El habitat restringido de los empetrictinos en el suroeste de los E.U.A. es considerado un relicto de una
época con una hidrografia mas extensa (Miller 1986). La discontinuidad entre empetrictinos y goodeinos
ha sido explicada por Parenti (1981) como parte de un patrén generalizado consecuencia de la
desertificacion progresiva del area de disyuncion. Esta, explicada mas claramente por Axelrod (1979,
mencionado por Parenti 1981) con base en la distribucién de fosiles de plantas, transformé una zona
boscosa en lo que ahora es el desierto sonorense, durante un periodo de tiempo que coincide de manera
general con la fecha estimada de divergencia entre goodeinos y empetrictinos (16.8 Ma, Mioceno
Temprano).

DISCUSION Y CONCLUSIONES

Las distribuciones de los organismos son determinadas en parte por el medio geografico y su dindmica
temporal. En el caso de las especies de la familia Goodeidae, la influencia del vulcanismo, el tectonismo y
la captura fluvial parecen haber sido determinantes en su historia espacial y filogenética. La vicarianza
provocada por procesos geoldgicos o por el proceso hidrogeomorfoldgico de captura fluvial seguramente
ha generado para el grupo multiples oportunidades de especiacion.

La historia distribucional y evolutiva de cualquier grupo es un proceso complejo y dificil de
recrear, generado a partir de otros procesos de por si complejos como lo son el cambio geolégico-
geografico y las interacciones al interior de las comunidades bioldgicas. En el caso de la familia
Goodeidae, el conocimiento geoldgico del area de distribucion es sélo parcial tanto en espacio como en
tiempo y no facilmente relacionable con la historia del grupo. El conocimiento del registro fosil es
seguramente parcial también. Los trabajos de esta naturaleza se enfrentan a la pérdida de informacion;
ciertos eventos como pueden ser la dispersion o la extincion pueden ocurrir sin dejar evidencia alguna y
deben ser inferidos o supuestos. Aunque algunos patrones generales en la distribucion de la familia
pueden ser detectados, los motivos anteriores obligan a la reconstruccion biogeografica a mantener cierto
caracter especulativo.
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Los resultados alcanzados en este trabajo confirman los obtenidos por estudios previos,
principalmente aquellos de Smith y Miller (1986), Miller (1986), Webb (1998) y Webb et al. (2004). La
‘sefial vicariante’ detectada por el APB en este trabajo es similar a la encontrada por el analisis de
simpatria/divergencia de Barraclough ef al. (1998) en el trabajo de Webb et al. (2004). La importancia de
la actividad geoldgica y de la captura fluvial son confirmados.

La mayoria de los patrones observados ocurren entre el centro de distribucién —la cuenca del
Lerma—y las zonas contiguas a este. Otros ocurren al interior de la cuenca. El anélisis sugiere que la
cuenca del Lerma fue colonizada por un linaje ancestral en una época durante o antes de la cual el rio
Lerma tenia una mayor extension sobre la Mesa Central que la actual. Varias distribuciones extendidas
por la cuenca actual sugieren una época de mayor comunicacion al interior de la cuenca, relacionables con
un pasado lacustre. Los procesos de cambio geografico alteraron la configuracion de la cuenca generando
vicarianza en algunos casos y oportunidades de dispersion en otros. El patron de distribucion establecido a
partir de vicarianza ha sido posteriormente modificado mediante dispersién asistida por captura a través de
las fronteras de la cuenca.

La relaci6n entre las cuencas del Lerma y Panuco ha sido establecida al parecer por capturas a lo
largo de todo su parteaguas e incluso quizas en puntos que hoy se localizan dentro de la cuenca endorreica
de El Salado. La relacion entre el Lerma y la Cuenca de México parece ser una de vicarianza, asociada
con la formacion de la Sierra de Las Cruces. La relacién entre Lerma y Balsas parece haberse establecido
también mediante eventos de captura. Las invasiones a la cuenca del Balsas han resultado en
distribuciones restringidas y marginales, seguramente a causa de la poca disponibilidad de tierras altas
dentro de la misma. La relacion entre Lerma y Ameca-Sayula es una de vicarianza, ocasionada
probablemente por la captura del Santiago sobre el Lerma; aunque posteriormente el Ameca parece haber
capturado secciones lérmicas de la Mesa Central. Las cuencas de Cuitzeo, Patzcuaro y Zirahuén estan
relacionadas con el Lerma y entre ellas por vicarianza. La separacion entre Patzcuaro y Zirahuén no ha
resultado en ninglin evento de especiacion. La cuenca artificial de Yuriria ha recibido todas sus especies
del Lerma por dispersién. Un evento temprano en la historia de la familia separ6 al alodontictino ancestral
y lo llevo hacia la vertiente pacifica de la Mesa Central. Esta separacion temprana aparentemente ha
conducido al grupo a un proceso de adaptacion a la vida en corrientes de menor altitud y mayor energia.

La biogeografia cladistica estd fundamentada en el analisis simultineo de varios taxones
habitantes de un 4rea comiin. El APB es un método cladistico y sin embargo en este trabajo se analizd a la
familia Goodeidae de manera aislada. Los motivos para hacerlo responden en parte al planteamiento del
trabajo —una indagaci6n sobre la biogeografia de la familia— y en parte a la necesidad —no se cuenta por
ahora con filogenias para otros grupos de distribucién similar, como podria ser el género Chirostoma
(Mapa 27). Adicionalmente, la distribucion de estos dos grupos es poco comiin y para afiadir un tercero
seria necesario buscar un taxén fuera del grupo de los peces pero con cierta dependencia al medio
acuatico. Existen analisis disefiados para grupos individuales, particularmente el analisis de dispersion-
vicarianza o DIVA (Ronquist, 1997). Este analisis fue explorado y su resultado fue considerado poco
informativo. El APB es un método de la llamada biogeogafia de areas, y no de la biogeografia de taxones.
En este trabajo se utiliz6 para poner a prueba la prevalencia de la vicarianza como explicacién a las
distribuciones observadas; pero la reconstruccién de la historia de los linajes se hizo principalmente a
partir de la informacién geografica actual e historica.

El supuesto de parsimonia y la optimizacion de costos bajo los que trabajan respectivamente el APB y el
DIVA los llevan a reconstruir distribuciones ancestrales que no son sino la union de las actuales, y que
resultan mas extensas conforme se retrocede en el tiempo. Ambos analisis sugieren entonces que dichas
distribuciones ancestrales se han fragmentado posteriormente debido a eventos subsecuentes de
vicarianza. Este supuesto metodologico no puede ser considerado realista, salvo quizas para casos a gran
escala como son las distribuciones generadas por deriva continental; y conforme se disminuye la escala de
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Mapa 27. Distribucién del género Chirostoma, de distribucién similar a la familia Goodeidae. Se puede
apreciar la misma disyuncion entre la Mesa Central y la cuenca alta del rio San Pedro Mezquital. Tomado de la
pagina de internet del Museo de Zoologia de la Universidad de Michigan.

trabajo se vuelve menos apegado a la realidad. En el caso de la familia Goodeidae, la escala geografica y
la plasticidad de los sistemas hidricos hacen que las distribuciones observadas se alejen de los modelos de
vicarianza simple. Por otra parte, ambos analisis son ciegos a las caracteristicas geograficas del sistema
bajo estudio. En este caso por ejemplo ignoran la configuracion de las cuencas, es decir, si son separadas o
contiguas, si siendo separadas son cercanas o lejanas entre si, y si son contiguas qué tan extenso es su
parteaguas y cual es la naturaleza geografica del mismo. La metodologia cladista en biogeografia trata a
las 4reas de endemismo como a las especies en sistematica y a las especies como caracteres, pero existen
diferencias importantes entre la distribucion espacial de especies en un area geografica y la distribucion
filogenética de caracteres en un taxén. Estas diferencias son referibles principalmente a la frecuencia con
que ocurren en uno y otro caso tres fendmenos: la transferencia horizontal de caracteres o especies
(transferencia horizontal vs. dispersion), la particion dicotémica de especies o areas (especiacion vs.
vicarianza dicotémica) y la unién de dos o mas especies (hibridizacion) o areas.

La generacion de diversidad en la familia Goodeidae aparentemente se ha debido de manera
importante al proceso de vicarianza-alopatria (Miller y Smith 1986, Webb et al. 2004, este trabajo), pero
otros factores deben tomarse en cuenta si se desea analizar la totalidad del fenémeno. Entre ellos se
encuentran la seleccion sexual, la posibilidad de especiacion simpatrica, la naturaleza del nicho de estos
peces y la historia temprana de la familia. Ha sido propuesto que la seleccién sexual puede favorecer la
diferenciacion dentro o entre poblaciones (Panhuis et al. 2001), y muchas especies de la familia
Goodeidae presentan un dimorfismo sexual importante (Moyaho 2002), indicador de procesos de
seleccion sexual. Es posible para un grupo diversificarse dentro de un héabitat continuo como al parecer lo
han hecho algunos grupos de ciclidos africanos (Galis y Metz 1998); y White y Turner (1985) han hallado
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heterogeneidad génica significativa para Goodea atripinnis y Chapalichthys encaustus en €l lago de
Chapala. Respecto a los dos 1ltimos puntos, la variedad de hébitats ocupados por goodeidos y la
diversidad de formas alimenticias de los mismos ha hecho suponer que el arribo de su precursor a la Mesa
Central ocurrié en un momento histérico que le permiti6 una radiacién y la ocupacion de diversos nichos
‘disponibles’ (Miller y Smith 1986). Es probable también que la Mesa se haya convertido en una zona mas
aislada y dificil de colonizar después del arribo del linaje ancestral debido a la desecacion de la Mesa del
Norte y al levantamiento tecténico de la Mesa y del Altiplano en general. La desecacion pleistocénica de
la Mesa Central parece estar correlacionada con la extincién de varias especies de peces (Miller y Smith
1986), pero todos de mayor talla que los goodeidos.

La exploracion de la biogeografia de la familia Goodeidae lleva al planteamiento de nuevas
preguntas. Varias de las especies tienen, al parecer, la oportunidad de colonizar las porciones medias y
bajas de las corrientes que habitan, pero no lo han hecho. Seguramente hay una o mas barreras ecologicas
actuando, y detectarlas seria de interés. La adaptacion a los ambientes de tierras bajas es posible pues ha
ocurrido en el grupo de los alodontictinos. Otra pregunta se refiere a la distribucién extendida de Ilyodon
whitei, que parece ser el producto de capturas sucesivas entre los afluentes de una misma cuenca y rio.
Esta hipétesis podria ponerse a prueba mediante un analisis filogeogréfico de la especie y utilizando
informacion geografica sobre las capturas, o su ausencia, como evidencia independiente. También para
otras especies como, pero no limitadas a, Goodea atripinnis, Girardinichthys multiradiatus, Allotoca
dugesi o Skiffia bilineata seria interesante conocer las relaciones filogenéticas entre sus poblaciones ya
que esto contribuiria a determinar si las mismas han llegado a donde estan por vicarianza o dispersion, y a
descubrir la secuencia de eventos en sus historias. /lyodon furcidens puede ser encontrado con dos
fenotipos distintos, cuyas diferencias han sido asociadas con el modo de alimentacién (Turner y Grosse
1980) y que incluso han sido considerados como dos especies distintas (L furcidens e I. xantusi,
considerados como una sola especie por Webb et al. 2004 y en este trabajo). ; Tienen las diferencias entre
fenotipos una base filogenética o puramente ecoldgica? La distribucion de los fenotipos es diferente y
existe al menos la posibilidad que ésta sea parte de la respuesta. Goodea atripinnis, la especie de mas
amplia distribucién y solamente menos antigua que Ataeniobius toweri, plantea la interrogante acerca de
su falta de diferenciacion en espacio y tiempo. Aunque se han descrito las especies Goodea gracilis y
G. luitpoldi, Webb et al. (2004) no encontraron evidencia para reconocerlas. El grupo hermano de
G. atripinnis, con distribucion similar, consta de diez especies; la fecha de divergencia entre ellos es de
hace unos 10.4 Ma. Si estos dos linajes han tenido entonces la oportunidad de colonizar practicamente los
mismos ambientes, y haciendo de lado la posibilidad de extinciones en uno y otro, ;porqué es uno tanto
mas especioso que el otro? Factores como la seleccion sexual o la vagilidad podrian estar en juego aqui. El
hecho de que las tres especies con mas amplia distribucion (G. atripinnis, Xenotoca variata y Alloophorus
robustus) sean también las de mayor talla invita a especular sobre la relacion entre estos dos atributos. Si
una talla mayor permitiese a una especie una capacidad dispersora también mayor, y ésta tuviera como
consecuencia el mantenimiento del flujo génico entre poblaciones, quizas entonces la falta de
diferenciacion en G. atripinnis pudiera asi explicarse. Es interesante contrastar el caso de G. atripinnis con
el de 4. toweri. Esta tltima tiene una edad aproximada de 12.2 Ma, es la especie mas antigua de la familia
y el linaje hermano a ella consta de 14 especies. Sin embargo, su distribucion es restringida, y aunque en
el pasado pudo ser mayor, parece ser la explicacion mas inmediata de su falta de diferenciacion.
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APENDICE

Los eventos de especiacion en el tiempo

Los eventos de especiacién pueden ser agrupados con base al tiempo transcurrido entre ellos. La
inspeccion visual de las curvas de frecuencia (absoluta y acumulada) de los intervalos de tiempo
entre eventos de especiacion permite encontrar los puntos donde el cambio es mayor. De tal forma,
los intervalos pudieron ser agrupados en tres categorias: aquellos menores o iguales a 0.3 Ma

(0, 0.1, 0.2 y 0.3 Ma), aquellos comprendidos entre los 0.4 y los 0.9 Ma (0.4, 0.5, 0.6, 0.7, 0.8 y 0.9
Ma) y aquellos iguales o mayores a 1 Ma (1, 1.5, 1.9 y 6.2 Ma).
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Figuras 12a y 12b. Frecuencia y frecuencia acumulada de los intervalos de tiempo entre eventos de
especiacion en la familia Goodeidae.
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CUENCA NODOS en la FILOGENIA

1 2 3 4 5 6 7
01234567890123456789012345678901234567890123456789012345678901234567890

raiz 00000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000
AMECA 01000101000100111100100010000010000001111101110111111101111111010110101
ARMERIA 00010101000000000000000000000000000011111100000000101000000000000010101
BALSAS 00010101000000000000000000000000000011111100000000101000000000000010101
CIHUATLAN 00011100000000000000000000000000000011111100000000001000000000000010101
COAHUAYANA | 10110100000000110000000000000000000011111100110011101000000000000010101
COALCOMAN 00000100000000000000000000000000000000011100000000001000000000000010101
CUITZMALA 00001000000000000000000000000000000000001100000000001000000000000010101
CUITZEO 00000001100010001000000101001100000000000001001111111101111101011110101
HUICICILA 00000001000000100000000000000000000000000000110011101000000000000010101
LERMA 00000001110010001000000101101101000000000011001111111101111111111110101
MEXICO 00000000000000000000000000010000000000000000000000000000001100101110101
NEVADA 00000000000000000000000000000000001 10000000000000000000000000000000001 1
PANUCO 00000001000011000010000100100000000000000001010111101101111100101110101
PATZCUARO 00000001100000000000001100000100000000000000001111101111111101010110101
PURIFICACION | 00001000000000000000000000000000000000001100000000001000000000000010101
EL SALADO 00000000000001000000000000000000000000000000010011101000000000000010101
SANTIAGO 00000001000010100000000100000000000000000001110111101101111100000010101
SAYULA 00000001010000011000000100000001000000000010111111111101111111010110101
SPMEZQUITAL | 00000000000000000000000000000000110000000000000000000000000000000001101
YURIRIA 00000001100010000000000101001000000000000001001111101101111100010110101
ZIRAHUEN 00000001100000000000001100000100000000000000001111101111111101010110101

Figura 17. Matriz de presencia/ausencia a partir de la cual se gener6 el cladograma de 4reas 1.

TESISCON
FALLADFORIEEY ’




67

—0  Allodontichthys hubbsi
M | Allodontichthys polylepis
B 1 Allodontichthys tamazulae
¢ 5 14 —%3  Allodontichthys zonistius
4 ;
—#4  Xenotaenia resolanae

¢ 5 Ilyodon furcidens
40 29 6  Ilyodon whitei

. +7  Goodea atripinnis
5 8  Alloophorus robustus
9  Chapalichthys encaustus
- 46 47 —*10  Chapalichthys pardalis
f!'[i 47 1l Ameca splendens
43 12 Xenotoca variata
4 —41] Xenoophorus captivus
y ¢ 14 Xenotichthys eiseni
6t 49 4 15 Xenotichthys melanosoma
¥ Zoogoneticus quitzeoensis
5'1 |7 Zoogoneticus tequila
#|8 Ataeniobius toweri
——- |0 Allotoca regalis
+ + Allotoca maculata
¢ 51 21 Allotoca catarinae
59 56 Ma g’ Allotoca diazi
+ 55 71 Allotoca dugesi
68 - 5+ Allotoca goslinei

i’ —75 Hubbsina turneri

+ Girardinichthys multiradiatus
Girardinichthys viviparus

65 —=128 Skiffia bilineata

+ 29  Skiffia lermae
63 'Q'Q 10 Skiffia francesae
61 s+l Skiffia multipunctata

_ r#1] Characodon audax
=413 Characodon lateralis

W Crenichthys baileyi
=415  Empetrichthys latos

L
[ ]
=

%
=
=3

Figura 13. Numeracion de los nodos de la filogenia utilizada en el APB. Cada nodo representa una especie, ancestral o actual.
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Figura 14. Cladograma de dreas (1) de las cuencas habitadas por especies

de la familia Goodeidae. Los circulos negros denotan especies sinapomoérficas y los blancos
especies homopldsicas. El nimero superior corresponde a la numeracién de los nodos (Fig. 13)

y el inferior indica si se trata de una aparicidn (1) o de una extincion (0). L = 126, Ci= 56, Ri =75.




1S

Figura 14a. Cladograma de é4reas (1a) de las cuencas habitadas por especies de la
familia Goodeidae; Lerma y Santiago consideradas como cuencas distintas.
L =126, Ci = 56, Ri=76.



del linaje familiar. Inmediatamente después aparece 66, el ancestro hipotético de girardinictinos,
chapalictinos y alodontictinos.

Cuenca de México

Esta 4rea esté definida por el endemismo de Girardinichthys viviparus (27), pero su posicion en el

cladograma no tiene sentido geografico. La presencia de G. viviparus hace necesaria la presencia de las
especies ancestrales hipotéticas 58, 59, 62, 64 y 65.

Cuencas de la vertiente pacifica

El clado Cuitzmala—Coahuayana es geograficamente congruente, constituido por cuencas contiguas y
definido por el grupo de los alodontictinos (con la excepcion de Ilyodon whitei, distribuido en el Balsas),
aunque también encontramos en €l a Goodea atripinnis, Xenotichthys eiseni'y a X. melanosoma. Esta
sustentado por 40 y 41 (41 es el ancestro hipotético de los alodontictinos). En una posicién mas basal
aparece 52, el ancestro hipotético de alodontictinos y chapalictinos.

Rios Cuitzmala y Purificacion: Son cuencas geograficamente contiguas y aparecen como areas hermanas,
agrupadas por la presencia de Xenotaenia resolanae (4), que ocurre también en el rio Cihuatlan. El clado
Coalcoman—Coahuayana inicamente esta sustentado por la presencia de /lyodon furcidens y su ancestro
hipotético inmediato (5 y 39).

Rio Coalcoman: No tiene particularidades.

Rios Cihuatlan, Armeria y Coahuayana: El clado esta sustentado por la presencia sinapomorfica de
Allodontichthys zonistius y su ancestro hipotético inmediato (3 y 36), asi como por los ancestros
hipotéticos homoplasticos 37 y 38. Las cuencas de los rios Armeria y Coahuayana aparecen como éreas
hermanas y son geograficamente contiguas. La cuenca del rio Coahuayana es el area mas compleja del
clado, con dos endemismos: Allodontichthys hubbsi'y A. tamazulae (0 y 2), dos especies actuales:
Xenotichthys eiseni y X. melanosoma (14 y 15) y cuatro especies ancestrales, todas homoplasticas.

El clado siguiente est4 soportado por las especies homoplasticas 45, 48, 49 y 50 (50 es el ancestro

hipotético de todos los girardinictinos). Se desprenden en €l las cuencas de El Salado, Huicicila, Santiago
y Péanuco de manera individual y posteriormente el conjunto lérmico.

El Salado y Huicicila

El Salado: Esta definida por una sola especie: Xenoophorus captivus (13), que también aparece en el rio
Panuco.

Rio Huicicila: No tiene particularidades.

Santiago, Panuco y cuencas de afinidad lérmica

Este clado esta sustentado por las sinapomorfias 23 (4d/lotoca dugesi), 43, 47, 53, 55, 56 y 57 y los
paralelismos 58 y 59 (59 es el ancestro hipotético de todos los girardinictinos y 57 es el ancestro
hipotético del género Allotoca).
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Rio Grande de Santiago: No tiene particularidades.

Rio Panuco: Esta cuenca esta definida por la presencia autoapomorfica de Ataeniobius toweri (18) y la
presencia homoplastica de Xenoophorus captivus, Girardinichthys multiradiatus (13, 26), 62 y 64. El
clado siguiente (las cuencas de afinidad lérmica) esta sustentado por las sinapomorfias 61 y 63 (63 es el
ancestro hipotético del género Skiffia).

Rio Ameca y lagos de Sayula: Aparecen como areas hermanas y son geograficamente contiguas. El clado
esta sustentado por la aparicion de Xenotichthys melanosoma'y Zoogoneticus quitzeoensis (15y 16) y de
dos especies ancestrales. La cuenca de los lagos de Sayula esta definida por la presencia homoplastica de
Chapalichthys encaustus, Skiffia multipunctata (9, 31) y 42, mientras que la cuenca del rio Ameca aparece
como un area de mayor complejidad, con seis autoapomorfias o endemismos: Allodontichthys polylepis,
Ameca splendens, Zoogoneticus tequila, Allotoca maculata,A. goslinei y Skiffia francesae (1, 11, 17, 20,
24 y 30), dos especies actuales: llyodon furcidens y Xenotichthys eiseni (5 y 14), cinco especies
ancestrales homoplasticas mas y una extincion: Allotoca dugesi (23). El resto del clado lérmico esta
sustentado por la presencia sinapomorfica de Alloophorus robustus (8) y la extincion de 45.

Lagos de Patzcuaro y Zirahuén: Estas dos cuencas son también geograficamente contiguas, e idénticas en
su goodeofauna, sustentadas por las apariciones de Allotoca diazi (22) y 54 y por la extincion de 43. El
resto del clado esta sustentado por la presencia sinapomorfica de Hubbsina turneri'y Skiifia bilineata (25 y
28).

Lago de Yuriria: Esta cuenca est4 definida sélo por la extincion de 61. El resto del clado esta sustentado
por las apariciones de Zoogoneticus quitzeoensis (16), 51 y 64.

Sabemos que el lago de Yuriria es artificial y que fue creado canalizando agua del rio Lerma, y por lo
tanto todas las especies en el primero deben haber llegado del segundo por dispersion. La seccion media
del Lerma y Yuriria comparten cinco especies y difieren en tres: Z. quitzeoensis y Skiffia lermae se
encuentran en la primera y no en el segundo y Skiffia bilineata al revés. La ausencia de Z. quitzeoensis 'y
de S. lermae en Yuriria se puede deber a extincién local o a ausencia histdrica en la cuenca, mientras que
la presencia de S. bilineata sugiere su extincion en el medio Lerma, aunque no se puede descartar su
arribo desde Cuitzeo a través de canales artificiales.

Lago de Cuitzeo: No esta definida por particularidad alguna.

Rios Balsas y Lerma: Son cuencas geograficamente contiguas. Estan sustentadas por cinco especies
homoplasticas: Girardinichthys multiradiatus, Skiffia multipunctata (26 y 31), 42, 60 y 62. La cuenca del
Lerma esta definida sélo por la presencia de Chapalichthys encaustus (9). La cuenca del Balsas es, como
la cuenca del Ameca, bastante compleja. La definen cuatro autapomorfias o endemismos: Ilyodon whitei,
Chapalichthys pardalis, Allotoca regalis y A. catarinae (6, 10, 19 y 21), una especie actual: Allotoca diazi
(22), cuatro especies ancestrales hipotéticas y un gran nimero de extinciones: Xenotoca variata, Allotoca
dugesi, Hubbsina turneri, Skiffia bilineata (12, 23, 25, 28), 43 y 53.

El cladograma obtenido tiene una cantidad considerable de homoplasia. En un intento por
reducirla (la homoplasia existe y puede ser incluso informativa, se intenta reducir la homoplasia
innecesaria) y por revelar relaciones mas detalladas entre las areas, se hizo un segundo anélisis, en el que
las dreas mas grandes se subdividieron. Es evidente que cuencas de la magnitud del Panuco, Balsas o
Lerma-Santiago pueden tener historias distintas en distintas partes de su extension; e incluso una cuenca
comparativamente menor puede tener una historia heterogénea. La cuenca del rio Panuco fue dividida en
cuatro subdreas: cuenca del rio Tula (PANUCO t), cuencas de los rios San Juan y Extorax (PANUCO sje),
cuenca del rio La Laja-Santa Marta (PANUCO sm) y cuenca del rio Verde (PANUCO v); la cuenca del rio
Grande de Santiago en tres: cuencas de los rios Juchipila, Bolafios y Huaynamota (SANTIAGO jbh),
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‘seccion Tepic’ (SANTIAGO t) y cuenca del rio Verde (SANTIAGO v); la cuenca del Balsas en cuatro:
Presa San Juanico/valle de Tocumbo/Presa Tarécuato, en la cuenca del rio Itzicaro (BALSAS a), Presa de
Santa Catarina-rio Cupatitzio (BALSAS b), cuencas de los rios Tilostoc y Zitacuaro (BALSAS c) y cuencas
de los rios Cuautla, Yautepec y Nexapa (BALSAS d); la cuenca del Ameca en tres: Ameca este (AMECA
e), Ameca oeste (AMECA w) y cuenca del lago de Magdalena (MAGDALENA) y la cuenca del Lerma en
tres: alto, medio y bajo Lerma (LERMA a, LERMA m y LERMA b). La subdivision de la cuenca del Lerma
obedece a la presencia de dos grandes caidas a lo largo de su cauce que son obvias barreras a la
dispersion. Se obtuvieron como resultado tres cladogramas igualmente parsimoniosos, de los cuales se
escogié como mas probable el mostrado en la Figura 15.

Aunque este segundo cladograma no resulté significativamente mas parsimonioso, si revela
algunas relaciones entre areas con mas detalle. En la posicion donde aparece la Cuenca de México en el
cladograma de éreas tinicas, aparece ahora el clado Panuco v—Péanuco t. Panuco v esta definida por el
endemismo de Ataeniobius toweri (18) y es el area hermana al clado México—P4nuco t. Este 1iltimo est4
definido por las especies hermanas Girardinichthys viviparus (27, en la Cuenca de México) y
G. multiradiatus (26, en Balsas C, Lerma a y Panuco t). Las areas contenidas en el clado México—Panuco t
son geograficamente contiguas.

El siguiente clado, las cuencas de la vertiente pacifica, conserva la topologia basica del primer
analisis con la adicion de Balsas d y Ameca w. La primera, definida por /lyodon whitei (6), es
geograficamente incongruente pero la segunda no lo es y revela una afinidad dual de la cuenca del Ameca,
relacionada por una parte con este grupo de cuencas y por otro con las cuencas del grupo lérmico. Bajo
este esquema, tanto Ilyodon furcidens (5) como 37 y 38 (el ancestro hipotético del género Allodontichthys)
aparecen como sinapomorfias.

En el clado de cuencas de afinidad lérmica encontramos que la relacion de Ameca (ahora Ameca
e) y Sayula se conserva, si bien ahora estas areas se encuentran en una posicion mas profunda dentro del
clado. Estas dos aparecen como dreas hermanas de Balsas a, la subarea del Balsas geograficamente mas
cercana a ellas. Este conjunto de dreas a su vez aparece relacionado de manera mas estrecha con Lerma b,
subcuenca que es contigua a todas ellas. El clado Lerma b—Sayula esté sustentado por las sinapomorfias
Skiffia multipunctata (31) y su ancestro hipotético inmediato (60) y el ancestro hipotético del género
Chapalichthys (42). Como clado hermano a éste se encuentra la pareja de areas Lerma m—Cuitzeo, areas
geograficamente contiguas. Esta relacion esta sustentada por las sinapomorfias Zoogoneticus quitzeoensis
(16) y su ancestro hipotético inmediato (51). Patzcuaro y Zirahuén aparecen de nuevo en este analisis
como areas hermanas, relacionadas con el grupo anterior por el ancestro hipotético y sinapomorfico 61 y
finalmente aparece de manera aislada la cuenca de Yuriria.

El grupo restante de areas parece ser el grupo de subcuencas con menor afinidad entre si. La
relacion de 4reas hermanas entre Santiago t-Huicicila y Santiago v—Panuco sm es coherente en tanto que
son parcialmente contiguas. Destaca dentro del grupo por su incongruencia geografica la localidad Balsas
b, y en menor grado la subcuenca de Magdalena. Esta tiltima no aparecio relacionada con el drea Ameca
aun cuando es considerada una subcuenca de la misma.

El cladograma 1 es bastante congruente geograficamente excepto por la posicién de la Cuenca de
México. La evidencia geografica sugiere que Girardinichthys multiradiatus y G. viviparus especiaron
cuando la especie ancestral a éstas quedé dividida por la aparicion de la Sierra de Las Cruces entre la
Cuenca de México y el valle de Toluca. El tiempo estimado de divergencia entre G. multiraditaus y
G. viviparus es de 7.9 millones de afios (Webb ef al. 2004), lo que corresponde al Mioceno Tardio. Se
estima que la formacion de la Sierra de Las Cruces ocurri6 alrededor del mismo periodo (Mooser 1975,
Morén Zenteno et al. 1985). Si se admite esta evidencia de manera a priori, la matriz de datos puede
ajustarse de forma que refleje esta hipétesis. El cladograma que resulta de tal ajuste se presenta en la
Figura 16.
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La relacion entre filogenia y distribucion también ha sido analizada por Webb et al. (2004)
mediante un analisis propuesto por Barraclough et al. (1998), analisis que explora la relacion entre
simpatria y divergencia para los taxones dentro de un grupo supraespecifico. El método consiste en
graficar el grado de divergencia contra el grado de simpatria para todos los grupos hermanos contenidos
en un grupo taxonémico mayor. La relacién encontrada sugiere predominancia de un modo de especiacion
en el grupo (alopétrico o simpéatrico) —dada por el signo de la pendiente de la curva hallada— y la magnitud
del cambio subsecuente a la especiacion en las distribuciones de los grupos individuales a lo largo del
tiempo —dada por el valor de la pendiente. Se debe mencionar que los cambios distribucionales que el
analisis detecta son solo aquellos que conducen a un cambio en el grado de simpatria. La relacién obtenida
por Webb et al. (2004) indica la predominancia de especiacion alopatrida en la familia y pocos cambios en
la distribucién subsecuentes a la especiacion, aunque el ajuste de la regresion es bastante bajo.

Historia de las especies

Uno de los objetivos de la biogeografia histérica es la reconstruccion de la historia de los linajes en
espacio y tiempo. La distribucion de la familia Goodeidae, a la luz de su filogenia y de los procesos de
cambio geogréfico en su area de distribucion, permite la reconstruccién tentativa de algunos eventos en su
historia.

Tribu Allodontichthyini

La divergencia entre alodontictinos y el resto del grupo se debi6 probablemente a algiin evento que
confind al alodontictino ancestral a la zona de la vertiente pacifica, donde se ha desarrollado la historia de
la tribu. Tal evento podria corresponder, por ejemplo, a la disrupcion del sistema Lerma—Naranjo (De
Cserna y Roman 1995), aunque esta parece ser posterior a la fecha de divergencia estimada (11.7 Ma,
Mioceno Medio). La simpatria con especies de otros clados parece ser resultado de una invasion posterior
de los géneros Goodea y Xenotichthys a la zona del pacifico.

Ilyodon whitei es disyunto con el resto de los miembros de la tribu y su distribucion es
excepcional. Su presencia en el valle de Tocumbo y en el rio Cupatitzio son problematicas pues su linaje
no tiene representantes en el Lerma. Su presencia en los rios Tilostoc, Cuautla, Yautepec y Nexapa solo
puede ser explicada como un caso de dispersion a larga distancia o por una serie de capturas sucesivas
entre afluentes del Balsas. La segunda posibilidad parece mas probable aun cuando requiere ademas
postular extincioén posterior (o falta de exploracién) en los rios intermedios.

Ilyodon furcidens es disyunto con su congénere pero simpatrico con los demas miembros del
clado, lo que dada su fecha de divergencia (0.9 Ma) sugiere dispersion reciente. Su presencia en las
cuencas de Coalcoman y Cihuatlan probablemente obedece a eventos de captura. Xenotaenia resolanae,
de divergencia relativamente antigua (11.1 Ma), ocurre en tres cuencas marginales y el motivo de su
separacion es dificil de precisar. Es dificil también discernir un patrén claro en las distribuciones del
género Allodontichthys. La irresolucion filogenética del grupo —su topologia podria también ser (4. hubbsi
(A. zonistius (4. polylepis, A. tamazulae))) (Webb et al. 2004)- contribuye a su irresolucién biogeografica.

Tribu Chapalichthyini
Goodea atripinnis
La distribucién actual de G. atripinnis parece ser producto de una distribucién extendida por los lagos

ancestrales de la cuenca del Lerma; con subsecuente dispersion por captura a los sistemas del Panuco,
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Huicicila, Ameca y Armeria (quizas a través del Ameca) y compartamentalizacion por vulcanismo en la
zona de los lagos michoacanos. Su condicion simpétrida con practicamente todos los demas chapalictinos
hace dificil la busqueda del evento que los separara. Un registro aislado en la cuenca del rio Huaynamota
puede sugerir dispersion extraordinaria pero probablemente se deba a conecciones acuéticas en una época
de menor aridez en la Mesa del Norte.

Géneros Xenotoca, Ameca, Alloophorus y Chapalichthys

La distribucion de Xenotoca variata sugiere que esta especie también estuvo ampliamente distribuida en
los antiguos lagos lérmicos y que mas tarde se dispersé por captura a la cuenca del Panuco. El origen de
Ameca splendens es mas facilmente explicado por captura del rio Ameca.

Alloophorus robustus parece también haber tenido una distribucion extendida en los antiguos
lagos de la Mesa, si bien menor a la de G. atripinnis o X. variata. También invadié el valle de Tocumbo.
Chapalichthys encaustus es simpatrica con A. robustus en el bajo Lerma y su presencia en las cuencas de
Sayula y Ameca debe ser por vicarianza y captura respectivamente. No hay motivo aparente para la
separacion de Alloophorus 'y Chapalichthys. Chapalichthys pardalis es endémica del valle de Tocumbo,
discutido bajo Allotoca regalis.

Géneros Xenoophorus, Xenotichthys y Zoogoneticus

El clado Xenoophorus—Xenotichthys tiene una distribucion unica y dificil de explicar. Estos géneros
hermanos se encuentran separados por la cuenca del Lerma y tienen una fecha de divergencia de 6.7 Ma
(Mioceno Tardio). Esta forma en la distribucién invita a especular sobre una especie ancestral con
distribucion extendida por el o los lagos de la Mesa Central y un posible evento de especiacion por
distancia, que resultaria en especies distribuidas en orillas opuestas. La ocurrencia de ambos géneros mas
alla de la cuenca del Lerma requiere aparte invocar capturas adicionales sobre el o los lagos. Otra
posibilidad es pensar en alguna especie ya extinta, intermedia entre éstas. La presencia de Xenoophorus
captivus en el 4rea endorreica de El Salado es evidencia del pasado menos arido de la Mesa del Norte. Las
distribuciones de Xenotichthys eiseni 'y X. melanosoma, simpatricas en una buena parte, también son
dificiles de explicar y no revelan evidencia sobre su divergencia.

El género Zoogoneticus, con distribucion similar a la de Alloophorus robustus, al parecer ha
pasado por captura al Ameca en al menos dos ocasiones, resultando la primera en la aparicion de
Z. tequila y la segunda en la extension del area de distribucion de Z. quitzeoensis.

Tribu Girardinichthyini

Ataeniobius toweri
Ataeniobius toweri, la especie mas basal de los girardinictinos, es el tinico goodeido endémico de la
cuenca del Panuco y presenta una distribucién dificil de explicar. La tnica posibilidad de hacerlo parece
involucrar una conexion remota entre las cuencas del Panuco y Lerma a través de zonas que hoy se han
vuelto aridas y endorreicas (las distribuciones de Allotoca dugesi y Xenoophorus captivus apoyan esta

hipétesis), con una extincion posterior en las mismas.

Género Allotoca

Allotoca diazi ocurre en los lagos de Cuitzeo, Patzcuaro y Zirahuén y en la Presa de Santa Catarina en el
rio Cupatitzio, localidad marginal en el Balsas y unica en la que se ha registrado a 4. catarinae. Esta
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distribucién sugiere que A. catarinae se originé como consecuencia de una captura del rio Cupatitzio
sobre la Mesa Central, en algiin momento del Pleistoceno Temprano de acuerdo con su fecha de
divergencia. La presencia de A. diazi en la presa indica que posteriormente hubo al menos otro evento de
comunicacion entre las cuencas.

La distribucion actual de 4. dugesi sugiere una distribucion pasada continua de gran extension.
Dicha distribucién se pudo haber generado cuando la cuenca del Lerma contenia a uno o varios grandes
lagos, cuya desecacién resulté entonces en extinciones locales. La presencia de 4. dugesi en el Panuco se
debe seguramente a un evento de captura del rio La Laja sobre el rio San Juan de los Lagos. El origen de
A. goslinei también es mas facilmente explicado por captura del Ameca sobre la Mesa Central.

Allotoca maculata, 1a especie hermana a este clado de cuatro especies, es endémica del lago de
Magdalena, cuyo origen preciso se desconoce. Es probable que esté asociado con el vulcanismo del
Mioceno Tardio, dada la presencia de 4. maculata y de Goodea atripinnis (fechas de divergencia hace
10.4 y 9.0 Ma respectivamente), aunque la presencia de Xenotichtrhys eiseni'y de X. melanosoma (con
fecha de divergencia de hace 3.8 Ma) sugiere una conexién con las corrientes de la zona durante el
Plioceno Tardio.

Allotoca regalis, la especie mas basal del género y endémica del valle de Tocumbo, es resultado
del aislamiento, probablemente volcéanico, de este pequefio valle. Originalmente el valle de Tocumbo era
una cuenca cerrada que albergaba a los lagos de San Juanico y de Magdalena (distinto del lago de
Magdalena en la cuenca del Ameca), y posteriormente fue canalizado hacia el Balsas (Alvarez 1963). El
valle tiene cinco habitantes: 4. regalis y G. atripinnis con fechas de divergencia de hace 10.4 Ma,
Alloophorus robustus, con fecha de divergencia de hace 7.1 Ma, Chapalichthys pardalis (también
endémico) e Ilyodon whitei, cuyas fechas de divergencia son mucho mas recientes, 0.7 y 0.9 Ma
respectivamente. Si la filogenia y fechas de divergencia son correctas, éstas indicarian ciclos de
conectividad entre estos lagos y la cuenca del Lerma.

Géneros Hubbsina, Girardinichthys y Skiffia

El tiempo de divergencia entre G. multiradiatus y G. viviparus es de 7.9 Ma. La formacion de la Sierra de
Las Cruces, barrera que divide el 4rea de distribucion de estas especies, abarcé un periodo de tiempo en el
Mioceno Tardio, culminando con la quinta fase de vulcanismo del valle de México (Mooser 1975, Morin
Zenteno et al. 1985). La concordancia entre estas dos estimaciones sugiere que estas especies tuvieron su
origen en la separacion de un ancestro ocasionada por el surgimiento de la sierra mencionada. La
presencia de G. multiradiatus en las cuencas del Panuco y del Balsas es mas facilmente explicada por
eventos de captura. Su presencia en los elevados y aislados lagos de Zempoala debe obedecer a
levantamientos locales. La presencia de G. viviparus en la cuenca del Tula se debe seguramente a la
coneccion hidrografica artificial de éste con las aguas de la Cuenca de México.

Hubbsina turneri se encuentra en los lagos de Cuitzeo, Yuriria y Zacapu. La divergencia entre
Hubbsina y Girardinichthys se estima del Mioceno Medio; y no existe evento geol6gico relacionable. La
diferencia altitudinal entre el alto y medio Lerma invita a pensar en un levantamiento como agente de
vicarianza entre estos linajes.

Skiffia francesae y S. multipunctata tienen un tiempo de divergencia de 0.3 Ma, en el Pleistoceno
reciente. Sus distribuciones sugieren una captura del Ameca sobre el bajo Lerma. La especie hermana a
éstas, S. lermae, habita los lagos de Cuitzeo, Patzcuaro, Zirahuén y Zacapu. La barrera entre
S. multipunctata 'y S. lermae es la elevacion, lo que de nuevo sugiere una especie ancestral ampliamente
distribuida pre-levantamiento, y al tectonismo como agente de vicarianza. La especie mas basal del
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género, S. bilineata, es simpatrica con S. lermae y S. multipunctata, 1o que oscurece el motivo de su
divergencia. El vulcanismo en el Eje Neovolcanico se extendio, a grandes resgos, de oeste a este
(Maldonado-Koerdell 1964). La ocurrencia secuencial de los géneros Skiffia, Hubbsina y Girardinichthys
en la misma direccién podria ser un reflejo del proceso volcéanico.

Tribu Characodontini

Género Characodon

Characodon lateralis y C. audax son simpatricos a escala geografica en sus areas de distribucion, sin
evidencia que sugiera causa de especiacion. La distribucion limitada de C. audax en aguas de manantial
permite especular sobre la conectividad entre el manantial y las aguas del resto de la cuenca como agente
de vicarianza. La divergencia entre el género Characodon y el resto de la familia es demasiado antigua
(14.9 Ma, Mioceno Medio) como para relacionarse con la desertificacion pleistocénica de la Mesa del
Norte, pero coincide con la desertificacion del desierto sonorense. Webb (1998) propuso que el
aislamiento fue causado por el levantamiento de la seccion suroriental de la Sierra Madre Occidental.

Subfamilia Empetrichthyinae

El habitat restringido de los empetrictinos en el suroeste de los E.U.A. es considerado un relicto de una
época con una hidrografia mas extensa (Miller 1986). La discontinuidad entre empetrictinos y goodeinos
ha sido explicada por Parenti (1981) como parte de un patrén generalizado consecuencia de la
desertificacién progresiva del area de disyuncion. Esta, explicada més claramente por Axelrod (1979,
mencionado por Parenti 1981) con base en la distribucién de fésiles de plantas, transformé una zona
boscosa en lo que ahora es el desierto sonorense, durante un periodo de tiempo que coincide de manera
general con la fecha estimada de divergencia entre goodeinos y empetrictinos (16.8 Ma, Mioceno
Temprano).

DISCUSION Y CONCLUSIONES

Las distribuciones de los organismos son determinadas en parte por el medio geografico y su dinamica
temporal. En el caso de las especies de la familia Goodeidae, la influencia del vulcanismo, el tectonismo y
la captura fluvial parecen haber sido determinantes en su historia espacial y filogenética. La vicarianza
provocada por procesos geolégicos o por el proceso hidrogeomorfol6gico de captura fluvial seguramente
ha generado para el grupo miiltiples oportunidades de especiacion.

La historia distribucional y evolutiva de cualquier grupo es un proceso complejo y dificil de
recrear, generado a partir de otros procesos de por si complejos como lo son el cambio geologico-
geografico y las interacciones al interior de las comunidades biolégicas. En el caso de la familia
Goodeidae, el conocimiento geoldgico del area de distribucion es sélo parcial tanto en espacio como en
tiempo y no facilmente relacionable con la historia del grupo. El conocimiento del registro fosil es
seguramente parcial también. Los trabajos de esta naturaleza se enfrentan a la pérdida de informacion;
ciertos eventos como pueden ser la dispersion o la extincién pueden ocurrir sin dejar evidencia alguna y
deben ser inferidos o supuestos. Aunque algunos patrones generales en la distribucién de la familia
pueden ser detectados, los motivos anteriores obligan a la reconstruccién biogeogréfica a mantener cierto
caracter especulativo.
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Los resultados alcanzados en este trabajo confirman los obtenidos por estudios previos,
principalmente aquellos de Smith y Miller (1986), Miller (1986), Webb (1998) y Webb et al. (2004). La
‘sefial vicariante’ detectada por el APB en este trabajo es similar a la encontrada por el analisis de
simpatria/divergencia de Barraclough et al. (1998) en el trabajo de Webb ef al. (2004). La importancia de
la actividad geoldgica y de la captura fluvial son confirmados.

La mayoria de los patrones observados ocurren entre el centro de distribucién —la cuenca del
Lerma—y las zonas contiguas a este. Otros ocurren al interior de la cuenca. El analisis sugiere que la
cuenca del Lerma fue colonizada por un linaje ancestral en una época durante o antes de la cual el rio
Lerma tenia una mayor extension sobre la Mesa Central que la actual. Varias distribuciones extendidas
por la cuenca actual sugieren una época de mayor comunicacion al interior de la cuenca, relacionables con
un pasado lacustre. Los procesos de cambio geografico alteraron la configuracion de la cuenca generando
vicarianza en algunos casos y oportunidades de dispersion en otros. El patrén de distribucion establecido a
partir de vicarianza ha sido posteriormente modificado mediante dispersion asistida por captura a través de
las fronteras de la cuenca.

La relacién entre las cuencas del Lerma y Panuco ha sido establecida al parecer por capturas a lo
largo de todo su parteaguas e incluso quizas en puntos que hoy se localizan dentro de la cuenca endorreica
de El Salado. La relaci6n entre el Lerma y la Cuenca de México parece ser una de vicarianza, asociada
con la formacioén de la Sierra de Las Cruces. La relacion entre Lerma y Balsas parece haberse establecido
también mediante eventos de captura. Las invasiones a la cuenca del Balsas han resultado en
distribuciones restringidas y marginales, seguramente a causa de la poca disponibilidad de tierras altas
dentro de la misma. La relacion entre Lerma y Ameca-Sayula es una de vicarianza, ocasionada
probablemente por la captura del Santiago sobre el Lerma; aunque posteriormente el Ameca parece haber
capturado secciones lérmicas de la Mesa Central. Las cuencas de Cuitzeo, Patzcuaro y Zirahuén estan
relacionadas con el Lerma y entre ellas por vicarianza. La separacion entre Patzcuaro y Zirahuén no ha
resultado en ningln evento de especiacion, La cuenca artificial de Yuriria ha recibido todas sus especies
del Lerma por dispersion. Un evento temprano en la historia de la familia separ6 al alodontictino ancestral
y lo llevé hacia la vertiente pacifica de la Mesa Central. Esta separacion temprana aparentemente ha
conducido al grupo a un proceso de adaptacion a la vida en corrientes de menor altitud y mayor energia.

La biogeografia cladistica estd fundamentada en el analisis simultdneo de varios taxones
habitantes de un area comin. El APB es un método cladistico y sin embargo en este trabajo se analiz6 a la
familia Goodeidae de manera aislada. Los motivos para hacerlo responden en parte al planteamiento del
trabajo —una indagacién sobre la biogeografia de la familia— y en parte a la necesidad —no se cuenta por
ahora con filogenias para otros grupos de distribucién similar, como podria ser el género Chirostoma
(Mapa 27). Adicionalmente, la distribucién de estos dos grupos es poco comin y para afiadir un tercero
seria necesario buscar un taxén fuera del grupo de los peces pero con cierta dependencia al medio
acuatico. Existen anélisis disefiados para grupos individuales, particularmente el analisis de dispersion-
vicarianza o DIVA (Ronquist, 1997). Este anélisis fue explorado y su resultado fue considerado poco
informativo. El APB es un método de la llamada biogeogafia de areas, y no de la biogeografia de taxones.
En este trabajo se utiliz6 para poner a prueba la prevalencia de la vicarianza como explicacion a las
distribuciones observadas; pero la reconstruccion de la historia de los linajes se hizo principalmente a
partir de la informacién geografica actual e historica.

El supuesto de parsimonia y la optimizacion de costos bajo los que trabajan respectivamente el APB y el
DIVA los llevan a reconstruir distribuciones ancestrales que no son sino la unién de las actuales, y que
resultan mas extensas conforme se retrocede en el tiempo. Ambos analisis sugieren entonces que dichas
distribuciones ancestrales se han fragmentado posteriormente debido a eventos subsecuentes de
vicarianza. Este supuesto metodolégico no puede ser considerado realista, salvo quizas para casos a gran
escala como son las distribuciones generadas por deriva continental; y conforme se disminuye la escala de
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Mapa 27. Distribucién del género Chirostoma, de distribucién similar a la familia Goodeidae. Se puede
apreciar la misma disyuncion entre la Mesa Central y la cuenca alta del rio San Pedro Mezquital. Tomado de la
pagina de internet del Museo de Zoologia de la Universidad de Michigan.

trabajo se vuelve menos apegado a la realidad. En el caso de la familia Goodeidae, la escala geograficay
la plasticidad de los sistemas hidricos hacen que las distribuciones observadas se alejen de los modelos de
vicarianza simple. Por otra parte, ambos analisis son ciegos a las caracteristicas geograficas del sistema
bajo estudio. En este caso por ejemplo ignoran la configuracion de las cuencas, es decir, si son separadas o
contiguas, si siendo separadas son cercanas o lejanas entre si, y si son contiguas qué tan extenso es su
parteaguas y cudl es la naturaleza geografica del mismo. La metodologia cladista en biogeografia trata a
las areas de endemismo como a las especies en sistematica y a las especies como caracteres, pero existen
diferencias importantes entre la distribucion espacial de especies en un area geografica y la distribucion
filogenética de caracteres en un taxon. Estas diferencias son referibles principalmente a la frecuencia con
que ocurren en uno y otro caso tres fenomenos: la transferencia horizontal de caracteres o especies
(transferencia horizontal vs. dispersion), la particion dicotémica de especies o areas (especiacion vs.
vicarianza dicotomica) y la unién de dos o mas especies (hibridizacién) o areas.

La generacion de diversidad en la familia Goodeidae aparentemente se ha debido de manera
importante al proceso de vicarianza-alopatria (Miller y Smith 1986, Webb ef al. 2004, este trabajo), pero
otros factores deben tomarse en cuenta si se desea analizar la totalidad del fenémeno. Entre ellos se
encuentran la seleccion sexual, la posibilidad de especiacion simpatrica, la naturaleza del nicho de estos
peces y la historia temprana de la familia. Ha sido propuesto que la seleccion sexual puede favorecer la
diferenciacion dentro o entre poblaciones (Panhuis et al. 2001), y muchas especies de la familia
Goodeidae presentan un dimorfismo sexual importante (Moyaho 2002), indicador de procesos de
seleccion sexual. Es posible para un grupo diversificarse dentro de un héabitat continuo como al parecer lo
han hecho algunos grupos de ciclidos africanos (Galis y Metz 1998); y White y Turner (1985) han hallado
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heterogeneidad génica significativa para Goodea atripinnis y Chapalichthys encaustus en el lago de
Chapala. Respecto a los dos altimos puntos, la variedad de hébitats ocupados por goodeidos y la
diversidad de formas alimenticias de los mismos ha hecho suponer que el arribo de su precursor a la Mesa
Central ocurrié en un momento histérico que le permitié una radiacion y la ocupacion de diversos nichos
‘disponibles’ (Miller y Smith 1986). Es probable también que la Mesa se haya convertido en una zona mas
aislada y dificil de colonizar después del arribo del linaje ancestral debido a la desecacién de la Mesa del
Norte y al levantamiento tecténico de la Mesa y del Altiplano en general. La desecacion pleistocénica de
la Mesa Central parece estar correlacionada con la extincion de varias especies de peces (Miller y Smith
1986), pero todos de mayor talla que los goodeidos.

La exploracion de la biogeografia de la familia Goodeidae lleva al planteamiento de nuevas
preguntas. Varias de las especies tienen, al parecer, la oportunidad de colonizar las porciones medias y
bajas de las corrientes que habitan, pero no lo han hecho. Seguramente hay una o mas barreras ecolégicas
actuando, y detectarlas seria de interés. La adaptacion a los ambientes de tierras bajas es posible pues ha
ocurrido en el grupo de los alodontictinos. Otra pregunta se refiere a la distribucién extendida de Ilyodon
whitei, que parece ser el producto de capturas sucesivas entre los afluentes de una misma cuenca y rio.
Esta hipoétesis podria ponerse a prueba mediante un analisis filogeografico de la especie y utilizando
informacion geografica sobre las capturas, o su ausencia, como evidencia independiente. También para
otras especies como, pero no limitadas a, Goodea atripinnis, Girardinichthys multiradiatus, Allotoca
dugesi o Skiffia bilineata seria interesante conocer las relaciones filogenéticas entre sus poblaciones ya
que esto contribuiria a determinar si las mismas han llegado a donde estan por vicarianza o dispersion, y a
descubrir la secuencia de eventos en sus historias. Ilyodon furcidens puede ser encontrado con dos
fenotipos distintos, cuyas diferencias han sido asociadas con el modo de alimentacion (Turner y Grosse
1980) y que incluso han sido considerados como dos especies distintas (L _furcidens e I. xantusi,
considerados como una sola especie por Webb et al. 2004 y en este trabajo). ; Tienen las diferencias entre
fenotipos una base filogenética o puramente ecolégica? La distribucion de los fenotipos es diferente y
existe al menos la posibilidad que ésta sea parte de la respuesta. Goodea atripinnis, la especie de mas
amplia distribucién y solamente menos antigua que Ataeniobius toweri, plantea la interrogante acerca de
su falta de diferenciacion en espacio y tiempo. Aunque se han descrito las especies Goodea gracilis y
G. luitpoldi, Webb et al. (2004) no encontraron evidencia para reconocerlas. El grupo hermano de
G. atripinnis, con distribucion similar, consta de diez especies; la fecha de divergencia entre ellos es de
hace unos 10.4 Ma. Si estos dos linajes han tenido entonces la oportunidad de colonizar practicamente los
mismos ambientes, y haciendo de lado la posibilidad de extinciones en uno y otro, ;jporqué es uno tanto
mas especioso que el otro? Factores como la seleccion sexual o la vagilidad podrian estar en juego aqui. El
hecho de que las tres especies con mas amplia distribucion (G. atripinnis, Xenotoca variata y Alloophorus
robustus) sean también las de mayor talla invita a especular sobre la relacion entre estos dos atributos. Si
una talla mayor permitiese a una especie una capacidad dispersora también mayor, y ésta tuviera como
consecuencia el mantenimiento del flujo génico entre poblaciones, quizas entonces la falta de
diferenciacion en G. atripinnis pudiera asi explicarse. Es interesante contrastar el caso de G. atripinnis con
el de 4. toweri. Esta tltima tiene una edad aproximada de 12.2 Ma, es la especie mas antigua de la familia
y el linaje hermano a ella consta de 14 especies. Sin embargo, su distribucién es restringida, y aunque en
el pasado pudo ser mayor, parece ser la explicacién mas inmediata de su falta de diferenciacion.
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APENDICE

Los eventos de especiacion en el tiempo

Los eventos de especiacién pueden ser agrupados con base al tiempo transcurrido entre ellos. La
inspeccion visual de las curvas de frecuencia (absoluta y acumulada) de los intervalos de tiempo
entre eventos de especiacion permite encontrar los puntos donde el cambio es mayor. De tal forma,
los intervalos pudieron ser agrupados en tres categorias: aquellos menores o iguales a 0.3 Ma

(0, 0.1, 0.2 y 0.3 Ma), aquellos comprendidos entre los 0.4 y los 0.9 Ma (0.4, 0.5, 0.6, 0.7, 0.8 y 0.9
Ma) y aquellos iguales o mayores a 1 Ma (1, 1.5, 1.9 y 6.2 Ma).

20
18
16
14
12
10

Frecuencia %

oMN A~ O

0O 01 02 03 04 05 06 07 08 09 1 15 19 6.2
Intervalos de clase (Ma)

120

100
80 -
60
40

Frecuencia acumulada %

20

0 01 02 03 04 05 06 07 08 09 1 15 19 62
Intervalos de clase (Ma)

Figuras 12a y 12b. Frecuencia y frecuencia acumulada de los intervalos de tiempo entre eventos de
especiacion en la familia Goodeidae.
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CUENCA NODOS en la FILOGENIA

1 2 3 4 5 6 7
01234567890123456789012345678901234567890123456789012345678901234567890

raiz 00000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000000
AMECA 01000101000100111100100010000010000001111101110111111101111111010110101
ARMERIA 00010101000000000000000000000000000011111100000000101000000000000010101
BALSAS 00010101000000000000000000000000000011111100000000101000000000000010101
CIHUATLAN 00011100000000000000000000000000000011111100000000001000000000000010101
COAHUAYANA | 10110100000000110000000000000000000011111100110011101000000000000010101
COALCOMAN | 00000100000000000000000000000000000000011100000000001000000000000010101
CUITZMALA 00001000000000000000000000000000000000001100000000001000000000000010101
CUITZEO 00000001100010001000000101001100000000000001001111111101111101011110101
HUICICILA 00000001000000100000000000000000000000000000110011101000000000000010101
LERMA 00000001110010001000000101101101000000000011001111111101111111111110101
MEXICO 00000000000000000000000000010000000000000000000000000000001100101110101
NEVADA 00000000000000000000000000000000001100000000000000000000000000000000011
PANUCO 00000001000011000010000100100000000000000001010111101101111100101110101
PATZCUARO 00000001100000000000001100000100000000000000001111101111111101010110101
PURIFICACION | 00001000000000000000000000000000000000001100000000001000000000000010101
EL SALADO 00000000000001000000000000000000000000000000010011101000000000000010101
SANTIAGO 00000001000010100000000100000000000000000001110111101101111100000010101
SAYULA 00000001010000011000000100000001000000000010111111111101111111010110101
SPMEZQUITAL | 00000000000000000000000000000000110000000000000000000000000000000001101
YURIRIA 00000001100010000000000101001000000000000001001111101101111100010110101
ZIRAHUEN 00000001100000000000001100000100000000000000001111101111111101010110101

Figura 17. Matriz de presencia/ausencia a partir de la cual se generé el cladograma de 4reas 1.
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