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RESUMEN

Los peces del género Astyanax Baird y Girard, 1854 forman un importante componente de
la ictiofauna dulceacuicola de la Peninsula de Yucatan (PY), encontrandose principalmente
asociados a cenotes, aunque también presentes en ambientes menos comunes de la regién, como
lagunas y ciénagas. Al ser uno de los caracidos (Characiformes: Characidae) con mayor niumero de
especies y carecer de una revisién taxondmica exhaustiva, Astyanax representa un gran reto
clasificatorio para la ictiologia Neotropical. La identidad de las especies de Astyanax en la PY refleja
las complejidades de la taxonomia del género. De acuerdo con la mas reciente revision taxonémica
del grupo para la regidn, existen dos especies asociadas a cenotes: A. altior y A. bacalarensis. No
obstante, las diagnosis ofrecidas para diferenciar estas dos especies, al estar basadas mayormente
en caracteres morfométricos y meristicos que presentan un considerable grado de solapamiento,
no son lo suficientemente satisfactorias. Con el fin de poner a prueba la validez y diferenciacién de
A. altior y A. bacalarensis, este trabajo evalué el grado de diferenciacion morfométrica (lineal y
geomeétrica) en estas especies con base en un muestreo taxondmico exhaustivo que consiste en 393
individuos provenientes de 25 localidades, incluyendo 15 cenotes. Los resultados de los analisis
multivariados indican que a pesar del alto grado de sobrelapamiento en forma corporal y otros
caracteres morfolégicos, existen diferencias estadisticamente significativas entre especies
putativas. Ahora bien, es posible que dicha diferenciacién estadistica no sea suficiente para apoyar
las designaciones taxondmicas actuales. Se considera entonces que una prueba mas determinante
requiere del andlisis de datos genéticos en un contexto filogeografico y filogenético. Al comparar
poblaciones asociadas a diferentes habitats (cenote vs. laguna vs. ciénaga) se encontré que la
diferenciacidon es mayor que entre especies, sugiriendo que es posible que la variacion morfoldgica
en las poblaciones de Astyanax de la PY no corresponda con una diferenciacién taxonémica
(especies), sino mas bien con plasticidad fenotipica. Futuras investigaciones seran necesarias para

poner a prueba de manera mas robusta dichas hipdtesis taxondmicas y ecoldgicas.



INTRODUCCION

La familia Characidae (Characiformes: Teleostei) es una de las mas diversas familias
de peces, ocupa el cuarto lugar en numero de especies (solo después de Gobiidae,
Cyprinidae y Cichlidae), y el primero entre las familias de peces dulceacuicolas
Neotropicales (Fricke et al., 2020; Mirande, 2010). A su vez, con mds de 170 especies validas,
el género Astyanax es uno de los mas diversos de todos los Characiformes (Ornelas et al.,
2008a; Teran et al., 2020). Cuenta con la distribucién mas amplia de Characidae en América,
abarcando una pequena zona del Neartico, como el Rio Colorado en Texas y Nuevo México,
EE.UU., hasta el sur del Neotrépico, como Rio Negro, en Argentina (Nelson et al., 2016;
Schmitter-Soto, 2017). Los peces de este género forman un importante componente de la
ictiofauna dulceacuicola de la Peninsula de Yucatdn (PY), encontrdndose principalmente
asociados a cenotes, aunque también presentes en ambientes menos comunes de la region,

como lagunas y ciénagas.

Debido a su elevado nimero de especies, monofilia cuestionable y alta plasticidad
fenotipica, el género Astyanax representa un gran reto taxondmico (Contreras-Balderas y
Lozano-Vilano, 1988) y la identidad de las especies presentes en la PY son un reflejo del
mismo. En la revisidén mas reciente de las especies de Astyanax de Centro y Norte América,
Schmitter-Soto (2017) concluye que la presencia del género en la seccion mexicana de la PY
estd limitada a tres especies: A. angustifrons, A. altior y la recién descrita A. bacalarensis;
las dos ultimas comUnmente asociadas a cenotes de la mitad norte de la PY. Sin embargo,
cuando examinada en detalle, esta propuesta resulta problematica. Las diagnosis ofrecidas
por Schmitter-Soto (2017) para diferenciar a estas dos especies no son lo suficientemente
satisfactorias ya que estdn basadas mayormente en caracteres morfométricos y meristicos
gue presentan un considerable grado de solapamiento en sus estados de caracter. Mas alla
de sus distribuciones geograficas aparentemente disyuntas, no parecen existir caracteres

contrastantes que permitan una diferenciacidn inequivoca entre A. altior y A. bacalarensis.

Con el fin de poner a prueba la validez de las especies A. altior y A. bacalarensis, este

trabajo evalué el grado de diferenciacion morfométrica (lineal y geométrica) entre estas



especies con base en un muestreo taxondmico exhaustivo, incluyendo tres tipos de

habitats: cenotes, lagunas y ojos de agua asociados a ciénaga.



MARCO TEORICO
Grupo de estudio

La familia Characidae (Characiformes: Teleostei) es una de las mas diversas familias
de peces, ocupa el cuarto lugar en numero de especies (solo después de Gobiidae,
Cyprinidae y Cichlidae), y el primero entre las familias de peces dulceacuicolas
Neotropicales (Fricke et al., 2020; Mirande, 2010). Los miembros de Characidae son de
peces dulceacuicolas con poca o nula tolerancia a cambios de salinidad. La familia incluye
alrededor de 1200 especies, repartidas en 10 subfamilias, y se distribuye desde las
porciones surefias de Estados Unidos, hasta la zona norte de la Patagonia Argentina. Es
también junto con Bryconidae, de las Unicas dos familias del orden Characiformes que se
encuentran en territorio mexicano, donde esta representada por cuatro géneros y 17
especies, la mayoria dentro del género Astyanax (Fricke et al., 2020; Miller, 2009; Mirande,

2010; Sepulveda Jiménez, 2012).

Con mas de 170 especies validas, el género Astyanax (Baird y Girard, 1854) es a su
vez uno de los mas diversos de todos los Characiformes (Ornelas et al., 2008a; Teran et al.,
2020). Cuenta con la distribucion mas amplia de Characidae en América, abarcando una
pequefia zona del Nedrtico, como el Rio Colorado en Texas y Nuevo México, EE.UU., hasta
el sur del Neotrdpico, como Rio Negro, en Argentina (Nelson et al., 2016; Schmitter-Soto,
2017). Habitan cuerpos de agua tanto léticos como lénticos, pantanos y estanques; suelen
tener habitos gregarios y su dieta puede variar desde pequeiios insectos, hasta algas y

algunas plantas (Arcifa et al., 1991).

Segun Eigenmann (1917,1921) Astyanax se diagnostica por la presencia de dos series
de dientes premaxilares y mandibulas usualmente puntiagudas y denticulada, 0-9 dientes
en la maxila, linea lateral completa, ausencia de espina predorsal y aleta caudal desnuda.
No obstante, la mayoria de estos caracteres se distribuyen a lo largo de todos los caracidos,
por lo que este género incluye muchas especies dificilmente distinguibles unas de otras

(Eigenmann, 1917, 1921; Terdn et al., 2020).



A su vez, Astyanax ha sido foco de estudio gracias a su relativamente rdpida
adaptabilidad a ambientes de cueva—p. ej. Astyanax mexicanus (De Filippi, 1853) (Fig. 1)—
donde ha desarrollado mecanismos tales como perdida de pigmentacidon corporal y
reduccidn de sus ojos, lo que evidencia que este grupo se caracteriza por tener una alta
plasticidad fenotipica. Sin embargo, poco se ha estudiado respecto a su plasticidad asociada

a cambios de habitat distintos a los de cueva (Ornelas et al., 2008).

IR LT

Fig. 1. Astyanax mexicanus, forma de superficie (arriba) y forma de cueva (abajo).
https://www.naturalista.mx/taxa/94765-Astyanax-mexicanus. Consultada 17/julio/2020 (imagen de dominio publico).

Zona de estudio

La peninsula de Yucatan (PY) es una plataforma calcdrea (karstica) con una altitud
promedio de 10 m s.n.m. y una pequefia sierra al centro de esta que alcanza una altitud
maxima de 150 m (Schmitter-Soto et al., 2002). Es una regién karstica, hUmeda subtropical,
tectdnicamente estable, y con una extensién de 181,000 km?, rodeada por el Golfo de
México y el Mar Caribe. En México, la PY abarca los estados de Campeche, Yucatan y
Quintana Roo, y fuera de México se extiende al noreste de Belice y el norte de Guatemala
(la region del Petén) (Lopez-Ramos, 1973; Schmitter-Soto et al., 2002; Veldzquez Aguirre,

1986). En esta zona pueden distinguirse los tipos de vegetacién de selva mediana y baja



caducifolia y de selva alta y mediana subperennifolia (Aguilar-Sanchez y Rebollar

Dominguez, 1999).

El bloque de Yucatan tiene una extensién aproximada de 300.000 km?, con una gran
porcién aun sumergida en el mar (LOpez-Ramos, 1973). Alcanzd la posicion que ocupa
actualmente a finales del Calloviense (~164 Ma), gracias al movimiento generado por un
sistema de fallas transformantes—Ia de Tamaulipas-Oaxaca por el lado occidental, y una
falla sin nombre por el oriente (Padilla y Sdnchez, 2007)—que empujaron el bloque hacia el
sur, donde comenzd un proceso de subsidencia que continud hasta el Plio-Pleistoceno. En
estas fechas volvié a emerger a la vez que comenzé a percibir sedimentos marinos, hasta

tomar su forma actual (Lopez-Ramos, 1973; Padilla y Sdnchez, 2007).

La composicién geolégica de la PY se constituye principalmente de carbonatos y
anhidritas que se fueron precipitando desde el Cretdcico inferior (aproximadamente
durante el Aptiense), hasta el Mioceno. Esta cubierta casi en su totalidad por sedimentos
calcareos, por lo que ha estado sujeta a procesos karsticos que ayudan a explicar la forma
de su superficie y su particular hidrografia (Lépez-Ramos, 1973; Veldzquez Aguirre, 1986).
Dichos procesos comenzaron a ocurrir en diferentes tiempos entre las regiones norte y sur
de la peninsula, por lo que su estructura es también distinta. Se estima que los procesos
karsticos de la porcion sur de la peninsula de Yucatdn comenzaron en el Oligoceno (hace
aproximadamente 40 Ma), mucho antes que la porcién norte; por lo que el intemperismo y
la erosion generaron lo que hoy se percibe como una regidn con un relieve mas pronunciado
y carente de cenotes. En esta regidn, se ubican doce lagos (mayores a 500.000m3) y dos
rios: el Rio Candelaria, que se extiende desde Campeche, hasta Guatemala; y el Rio Hondo,
que sirve de frontera entre Quintana Roo y Belice (Lépez-Ramos, 1973; Schmitter-Soto et

al., 2002; Veldzquez Aguirre, 1986).

Los procesos karsticos de la porcidn norte de la peninsula tienen una estimacion de
inicio mucho mas reciente, durante el Plesitoceno (hace aproximadamente 2 Ma). Gracias
a esto, el relieve de esta regién es mas bajo, y no presenta ninguna corriente superficial

(Velazquez Aguirre, 1986). Sin embargo, en esta region predominan los cenotes, cuerpos de



agua que se forman cuando la precipitacidn y corrientes subterrdneas disuelven lentamente
la roca caliza superficial en areas particulares, hasta que el techo colapsa generando una
cavidad de forma generalmente circular (Camargo-Guerra et al., 2013; Lopez-Ramos, 1973).
En estos cuerpos, los carbonatos son capturados y causan la precipitacion de fésforos
disueltos en el agua hacia el sedimento; lo que resulta en una escasez de nutrientes para el
fitoplancton, por lo que los cenotes son generalmente oligotréficos en un grado
dependiente de lo pronunciado sus bordes (Camargo-Guerra et al., 2013). Existen mas de
7000 de estas formaciones registradas y muchos de ellos se distribuyen en un semicirculo
al norte de la peninsula (Schmitter-Soto et al., 2002). Esta particular disposicién de los
cenotes es resultado del impacto de un meteorito en la regién de Chicxulub en la costa
norte de la peninsula, hace aproximadamente 65 Ma. El cuerpo impactd en la costa,
generando un crater con una mitad sobre tierra y otra sobre la porcién sumergida de la

plataforma (Urrutia-Fucugauchi et al., 2008).

ANTECEDENTES

Tanto la familia Characidae como el género Astyanax son grupos con elevado
numero de especies y con una monofilia cuestionable hasta la fecha (Ornelas et al., 2008;
Schmitter-Soto, 2017). Contreras-Balderas y Lozano-Vilano (1988) caracterizaron a la
familia Characidae como un grupo complejo, con formas sumamente similares y en
ocasiones simpatricas, por lo que ambos grupos representan un gran reto taxonémico. Estas
complicaciones han llevado a algunos miembros de la familia a formar parte de un listado
conocido como “Characidae incertae sedis”, un término utilizado para denotar grupos con
posicion taxondmica incierta, en el que se incluyeron aproximadamente 365 especies de las

cuales 55 pertenecen al género Astyanax (Lima et al., 2007).

Estas dificultades en la naturaleza del grupo han sido la causa de una gran falta de
consenso en la organizacion taxonémica del género en México. Por ejemplo, en un inicio y
por un largo tiempo, todas las formas superficiales de Astyanax en México eran reconocidas

como A. fasciatus (Cuvier, 1819). Aunque la localidad tipo de esta especie esta ubicada en



Brasil, se postulé que su distribucion abarcaba desde Argentina hasta el sur de EE.UU.
(Schmitter-Soto, 1997). Actualmente, esta idea es menos aceptada e incluso la especie A.
fasciatus (Cuvier, 1819) ha sido recientemente reasignada dentro del género Psalidodon
(Teran et al., 2020). Mientras que las formas de cueva, que habian sido asignadas al género
Anoptichthys Hubbs y Innes, 1936, reconocidas como Anoptichthys hubssi Alvarez 1947;
actualmente son consideradas como Astyanax jordani o Astyanax mexicanus dependiendo

del autor (Fricke et al., 2020; Sepulveda Jiménez, 2012).

Estos dos casos forman parte de un amplio historial de conflictos taxonédmicos—
entre los que se encuentran complejos de especies, sinonimias y cambios de género—que
han exacerbado la confusién y la controversia entre los investigadores respecto al grupo.
Ello ha dado lugar a multiples intentos por brindar nueva luz al conflicto bajo distintos
métodos. Desde los estudios morfoldgicos (Paulo-Maya, 1994; Sepulveda Jiménez, 2012),
que incluyen analisis osteoldgicos (Schmitter-Soto, 2017; Schmitter-Soto, 2016; Valdez
Moreno, 1997) hasta los genéticos, que abarcan desde marcadores mitocondriales y
nucleares (Hausdorf et al., 2011; Herman et al., 2018; Ornelas et al., 2008; Strecker et al.,
2003; Strecker et al., 2004; Teran et al., 2020), y mas recientemente la secuenciacién de

genomas completo (Herman et al., 2018) y uso de cédigos de barras (Rossini et al., 2016).

La monofilia del género Astyanax ha sido cuestionada por estudios basados tanto en
datos morfolégicos como moleculares, lo cual resalta la importancia y necesidad de resolver
la taxonomia del grupo (Mirande, 2010; Ornelas et al., 2008; Schmitter-Soto, 2016; Strecker
et al., 2004; Terdn et al., 2020). Aunado al problema de la monofilia, estudios previos
sugieren otros problemas con la taxonomia actual del grupo. Strecker et al. (2004), por
ejemplo, encontré que la distribucién de haplotipos obtenida de anadlisis del gen
mitocondrial CYB coincidia solo parcialmente con las propuestas taxonédmicas basadas en
morfologia para Norteamérica. Otro ejemplo surge al comparar los estudios de Ornelas et
al. (2008) y Hausdorf et al. (2011). El primero, tras un andlisis de linajes con marcadores
mitocondriales—entre ellos también CYB—mostraba resultados significativos que
permitian incluso proponer varias nuevas especies en la zona de Mesoamérica. Mientras

gue el segundo, en el cual se analizaron grupos tanto mitocondriales como nucleares,
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encontrd que sus clados de microsatélite no eran congruentes con los nucleares y postuld
que al menos cuatro de las especies propuestas por Ornelas et al. (2008) no podrian
considerarse como diferentes debido a tal discordancia en la organizacion de los grupos
(Hausdorf et al., 2011a; Ornelas et al., 2008a). Aunado a esto, en varias ocasiones se ha
encontrado que los grupos tienen bajas tasas de divergencia genética y que la introgresion
genética suele ser un fendmeno relativamente frecuente, por lo que la identificacién de
linajes genéticos no parece una tarea trivial (Dowling et al., 2002; Hausdorf et al., 20113;

Herman et al., 2018; Rossini et al., 2016; Strecker et al., 2004).
Antecedentes en contexto de la zona de estudio

La identidad de las especies de Astyanax en la PY refleja también las complejidades
de la taxonomia del género, e incluye reportes histdricos de A. aeneus, A. altior, A. fasciatus,
y A. petenensis, esta Ultima restringida a la region del Petén, Guatemala (Contreras-Balderas
& Lozano-Vilano, 1988; Hausdorf et al., 2011b; Miller, 2009). En la revision mas reciente de
las especies de Astyanax de Centro y Norte América, Schmitter-Soto (2017) concluye que la
presencia del género en la seccion mexicana de la PY estd limitada a tres especies: A.
angustifrons, A. altior y la recién descrita A. bacalarensis. Las dos Ultimas estarian
comunmente asociadas a cenotes de la mitad norte de la PY. Tras un cuidadoso escrutinio,
sin embargo, esta propuesta resulta problematica. Las diagnosis ofrecidas por Schmitter-
Soto (2017) para diferenciar a estas dos especies no son lo suficientemente satisfactorias
ya que estan basadas mayormente en caracteres morfométricos y meristicos que presentan
un considerable grado de solapamiento en sus estados de caracter. Mas alla de sus
distribuciones geograficas aparentemente disyuntas, no parecen existir caracteres

contrastantes que permitan una diferenciacién inequivoca entre A. altior y A. bacalarensis.

Hubbs (1936) fue el primero en describir a la forma ‘altior’, asigndndola como una
subespecie de A. fasciatus, con distribucion hacia el norte de la PY y dejando a A. fasciatus
aeneus al sur de la misma (actualmente A. angustifrons y A. bacalarensis, distribuidas al
oeste y al este de la porcion sur de la PY, respectivamente) (Hubbs, 1936). Posteriormente

Schmitter-Soto (1998) realizé la primera diagnosis para separar a ‘altior’ como especie



independiente, donde tras comparar cinco caracteres morfolégicos en 324 individuos de 21
poblaciones de la PY, encontrd una separacion significativa de ambos grupos a pesar del

claro sobrelapamiento de sus caracteres (Schmitter-Soto, 1998).

Fig. 2. Astyanax altior en Cenote Xlaka, Dzibilchaltin, Yucatan. © M. Salazar Gonzalez. Figura utilizada bajo el permiso de
M. Salazar Gonzalez. El permiso para reusarla debera ser obtenido del autor y portador de sus derechos.

Un conflicto de sobrelapamiento de caracteres similar habia ocurrido antes, cuando
Schuppa (1984) encontré diferencias significativas al comparar poblaciones de A. fasciatus
del norte y sur de México. A pesar de ello, decidid no separar las especies dado que
consideraba que los caracteres tenian un alto grado de sobrelapamiento (Schmitter-Soto,
2017; Sepullveda Jiménez, 2012; Valdez Moreno, 1997). En contraste, Schmitter-Soto
(1997) argumentdé que dado que probablemente la mayoria, si no es que todas las
poblaciones de Astyanax en México podrian tener descendencia fértil, el aislamiento
reproductivo no parece un factor contundente para brindar un diagnéstico certero. Por lo
tanto, bajo la perspectiva del concepto evolutivo de especie, establecio como mejor opcién
recurrir a la separacién de linajes como criterio para dividir los grupos. Posteriormente
Hausdorf et al. (2011) encontraron un cluster mitocondrial exclusivo para todos los
individuos de la Laguna Chichankanab. Sin embargo, argumentaron que este no concordaba
con ninguna descripcion morfoldgica especifica para la laguna, contrastando también con

la alta tasa de mezcla de haplotipos entre el resto de poblaciones de la PY estudiadas
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(Hausdorf et al., 2011a). No obstante, Schmitter-Soto (2017) en su revisién del género,

considerd que dicho cluster podria corresponder a A. altior (Hubbs 1936) (Fig. 2).

A pesar de ello, los estudios filogeograficos efectuados hasta la fecha no han logrado
identificar a este grupo especificamente (Hausdorf et al., 2011; Ornelas et al., 2008; Strecker
et al., 2004). Los estudios genéticos indican que ni la distribucidn de clados mitocondriales,
ni la de agrupamientos genotipicos nucleares, se correlacionan con barreras geograficas
evidentes en la PY, ademas de que la discordancia entre el patrén de secuencias impide
reflejar verdaderos eventos de vicarianza (Hausdorf et al., 2011). Ante ello se ha sefalado
que la falta de estructuramiento genético puede explicarse por eventos de colonizacién
reciente, radiacién rapida, y varios eventos de invasidén y extincion en la historia evolutiva
del grupo en la regién (Hausdorf et al., 2011; Herman et al., 2018; Ornelas et al., 2008;

Rossini et al., 2016).

Por su parte, A. bacalarensis (Fig. 3) es una especie recientemente descrita, con una
distribucién que abarca todo Quintana Roo y la vertiente del Caribe de la PY, en México; el
sur del Rio Sittle, en el distrito de Toledo, Belice; y el oeste de Mopan, Guatemala (Fricke et
al., 2020; Schmitter-Soto, 2017). No obstante, considerando su previa clasificacién como A.
aeneus y que se encuentra dentro de la misma regién, es posible asumir que esta sujeta a

los mismos conflictos que el grupo ‘altior’ (Fricke et al., 2020; Schmitter-Soto, 2017).

Fig. 3. Astyanax bacalarensis vivo en Lago Bacalar, Quintana Roo. Schmitter-Soto (2017).
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Debido a los problemas taxondmicos anteriormente expuestos, este trabajo de tesis
se plantea hacer una revision morfolégica con énfasis en forma corporal de las formas de
Astyanax de la PY—en su mayoria habitantes de cenotes—mediante analisis de
morfometria tradicional y geométrica, con el objetivo de determinar si efectivamente es
posible discernir entre estas especies con base en su forma en conjunto e informacion
meristica complementaria con base en un muestreo de ejemplares y poblaciones mayor

que el de cualquier estudio previo.
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OBIJETIVOS
Objetivo general

Determinar la variacion morfolégica (lineal y geométrica) de las poblaciones de
Astyanax spp. asociadas a cenotes de la PY y poner a prueba las unidades taxondmicas

correspondientes.

Objetivos particulares

1) Documentar la presencia de Astyanax spp. en la PY con énfasis en las poblaciones
asociadas a cenotes.

2) Medir y cuantificar la variacién en caracteres meristicos y morfométricos (forma
corporal) de las poblaciones de Astyanax spp. de la PY.

3) Analizar los patrones de variacion en morfologia externa, con énfasis en forma
corporal, con el fin de evaluar la correspondencia de esta variacion con las especies

reconocidas en la taxonomia actual del grupo.

JUSTIFICACION

La taxonomia de Astyanax es problematica, principalmente por la dificultad en la definicion
de sus linajes y la alta plasticidad de sus caracteres morfolégicos. La designacion de las
especies A. bacalarensis y A. altior en la PY no parece estar muy soportada por evidencia
morfoldgica en forma de diagnosis diferenciales, y la principal forma de distinguir entre
estas es con base en su distribucidon geografica supuestamente disyunta. Ya que la especie
A. altior se considera vulnerable (IJUCN, 2020 y NOM-059-SEMARNAT) y no existe
certidumbre acerca de la situacién de vulnerabilidad del resto de las poblaciones y especies
presentes en la PY, es imprescindible una revisién exhaustiva y actualizacion sistematica y
taxondmica de este grupo para lograr la correcta identificacidon y conservacién de estas

especies.

13



PREGUNTAS DE INVESTIGACION

¢Cudl es el grado de variaciéon morfoldgica entre las poblaciones de Astyanax spp.

asociadas a cenotes de la PY?

¢Lavariacién morfoldgica de estas poblaciones es coherente con la taxonomia actual

que reconoce a las especies A. altior y A. bacalarensis (Schmitter-Soto, 2017)?

HIPOTESIS

Hipdtesis nula: No existen diferencias considerables en morfologia externa
(meristica y morfométrica) entre las especies de Astyanax asociadas a cenotes de la PY, A.
altior y A. bacalarensis, que permitan ofrecer diagnosis diferenciales y apoyar su validez

como unidades taxondmicas y evolutivas independientes.
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MATERIALES Y METODOS
Obtencion de muestras

Como material comparativo se utilizaron 393 especimenes provenientes de un total
de 25 localidades repartidas entre tres tipos de habitats: cenotes, lagunas y ojos de agua
asociados a ciénaga; todos localizados en los estados de Yucatan y Quintana Roo (Tabla 1;
Fig. 4). La mayoria de los especimenes fueron recolectados bajo los permisos de colecta
cientifica: SGPA/DGVS/04259/17 (expedido por la Secretaria de Medio Ambiente y Recursos
Naturales [SEMARNAT] al Dr. Jairo Arroyave [IBUNAM]) y PPF/DGOPA-043/18 (expedido
por la Secretaria de Agricultura, Ganaderia, Desarrollo Rural, Pesca y Alimentacion
[SAGARPA] al Centro de Investigacién y Estudios Avanzados del Instituto Politécnico
Nacional [CINVESTAV], Unidad Mérida). Los ejemplares fueron sacrificados de acuerdo con
las recomendaciones de la guia de para el uso de peces en la investigacion (Jenkins et al.,
2014) y las muestras se encuentran preservadas en alcohol al 70%; mayormente
catalogadas y depositadas en la Coleccion Nacional de Peces de la UNAM (CNPE). El resto
de los ejemplares estudiados proviene de la coleccidén personal de la Dra. Patricia Ornelas

(Instituto de Biologia, UNAM).

Debido al reto que representa una identificacién taxondmica exacta, como resultado
de la ambigliedad en las diagnosis de las especies en cuestion, los ejemplares muestreados
fueron determinados taxondmicamente con base en sus distribuciones geograficas como
Astyanax altior (Hubbs, 1936) (para aquellos distribuidos en el estado de Yucatan) y
Astyanax bacalarensis Schmitter-Soto, 2017 (para los distribuidos en el estado de Quintana

Roo).
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Tabla 1. Listado de localidades de muestreo por estado, taxdn, ejemplares y coordenadas correspondientes. *Localidad
tipo. **de la coleccidn personal de la Dra. Patricia Ornelas

Taxdn Héabitat Catdlogo Voucher Localidad Lat Long Municipio Estado
A. bacalarensis Cenote CNPEIUNAM23309 AX-1-01/13 Cenote Jail 20.194167 -87.496111 Tulim QRoo
JA3147317 House
A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23320  AX-3-01/04 Cenote Nohoch 20.297500 -87.404167 Tulum QRoo
JA341/343 Nah Chich
A. bacalarensis Cenote No catalogado JA257 CenoteSN (05- 20.135833 -87.577778 Tulum QRoo
24-17)
A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23369 AX-7-01/05 CenoteTembuc 20.344722 -87.354167 Chemuyil QRoo
JA609/617 Ha
A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23317  AX-8-01/44 CenoteTortugas 20.277500 -87.475278 Tulum QRoo
JA318/321
A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23305 AX-9-01/05 Cenote 20.200278 -87.500000 Tulum QRoo
JA304/308 Escondido
A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23305 AX-10-01/19 CenoteVacaHa 20.270833 -87.480556 Tulum QRoo
JA335/338
A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23301  JA296/300 Cenote Cristal 20.200278 -87.500000 Tuldm QRoo
A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23293 AX-12-01/20 Cenotelsla 20.282222 -87.464167 Tulim QRoo
JA241/243 Alamos
A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23312 AX-13-01/07 Cenote Dream 20.305278 -87.392500 Tulum QRoo
Gate
A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23376  JA648, JA649 Cenote Gran 20.246111 -87.462778 Tulim QRoO
Cenote (Snake
Cenote)
A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23290  AX-15-01/36 Cenote Car 20.274722 -87.486111 Tulim QRoo
JA947/951 Wash
A. bacalarensis Cenote CNPEIBUNAM23373 JA634/637 Cenote Gran 20.246111 -87.463889 Tulum QRoo
Cenote
A. bacalarensis Laguna No catalogado** AX-25-01/10 Laguna 19.834167 -88.745556 JoséMaria QRoo
T6832/6847 Chichankanab Morelos
A. bacalarensis Laguna No catalogado** T5862,T6863 LagunaBacalar* 18.650833 -88.398333 Bacalar QRoo
A. altior Cenote CNPEIUNAM23361 AX-2-01/09 Cenote Xlakah 21.092500 -89.597500 Dzibilchaltun Yuc
JA558/565
A. altior Cenote CNPEIBUNAM23258 JA082/089 Cenote Kambul 21.073611 -89.721111 Mérida Yuc
A. altior Cenote CNPEIBUNAM23238  AX-6-01/10 Cenote Xel 20.889722 -90.081111 Kinchil Yuc
T5553,5558/5 Aktun
570
A. altior Cenote No catalogado** T1696/1711 CenoteNocAc 21.073671 -89.720980 Mérida Yuc
A. altior Cenote No catalogado** T6736/6741 Cenote Kakapia 21.162929 -90.031144 Sisal Yuc
A. altior Ciénaga No catalogado** T6699/6722 Makes (Sisal) 21.152500 -90.031667 Sisal Yuc
A. altior Ciénaga No catalogado** AX-21-01/04 Ojo deAguala 21.153611 -90.021944 Sisal Yuc
T6678/6693 Sirenita
A. altior Ciénaga No catalogado** AX-23-01/09 Ojo de agua 21.179722 -89.977222 Sisal Yuc
T6635/6647 Mirador de Pecis
T6665/6670
A. altior Cenote No catalogado** T6763/6784 CenoteCervera 21.376111 -88.833889 Dzilam deBravo Yuc
A. altior Ciénaga No catalogado** T6623 Ciénga Sisal, 21.162929 -90.031144 Sisal Yuc
Agua Dulce
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Fig. 4. Mapa de sitios de muestreo (se utiliza “Marisma” como equivalente de ojos de agua asociados a ciénaga).

Obtencion de datos

Para los analisis de morfometria lineal se registraron un total de 30 caracteres, de
los cuales 21 pertenecen a caracteres continuos (longitudes y distancias), y los nueve
restantes a caracteres meristicos discretos (conteos de radios y escamas) (Tabla 2). Se
seleccionaron los caracteres de mayor relevancia taxondmica, basados principalmente en
trabajos previos del género, y caracteres diagndsticos de las especies de A. altior y A.
bacalarensis. (Salas et al.,, 2012; Schmitter-Soto, 2017; Schmitter-Soto, 1997). Los
caracteres continuos fueron medidos con un vernier digital de 15 cm y resolucién de 0.01
mm; mientras que los caracteres meristicos se evaluaron mediante conteo directo en
caracteres facilmente visibles, o con la ayuda de microscopio estereoscépico y una aguja de

diseccidn en los caracteres menos visibles.
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Tabla 2. Listado de caracteres morfoldgicos evaluados.

Lineales Abreviacion
Longitud estandar LE
Longitud total LT
Longitud de cabeza LC
Distancia hocico-borde anterior del ojo H-a0
Distancia hocico-aleta pectoral H-P
Distancia hocico-aleta dorsal H-D
Distancia hocico-aleta pélvica H-PI
Distancia hocico-aleta adiposa H-Ad
Distancia hocico-aleta anal H-A
Distancia hocico-borde posterior del ojo H-pO
Distancia hocico-insercion posterior de aleta dorsal H-pD
Distancia hocico-insercion posterior de aleta anal H-pA
Altura total (desde el origen de aleta dorsal) AT
Altura cefalica (desde el borde del opérculo) AC
Altura del pedunculo caudal APC
Longitud del pedunculo caudal LPC
Distancia Inter orbital DIO
Longitud de aleta pectoral LP
Longitud de aleta pélvica LPI
Longitud del segundo radio dorsal LSRD
Longitud del primer radio dorsal LPRD

Meristicos
Numero de radios de aleta dorsal RD
Numero de radios de aleta anal RA
Numero de radios de aleta caudal RC
Numero de radios de aleta pectoral RP
Numero de radios de aleta pélvica RPI
Numero de escamas de la linea lateral ELL
Ndmero de escamas predorsales EPD
Numero de escamas circumpedunculares SP
Numero de escamas predorsales de la linea lateral EPDLL

Los ejemplares con estados de caracter ausentes o dafiados/maltratados (ya sea por
causas naturales u ocurridos durante colecta o preservacion) fueron descartados del
estudio. A su vez, con el objetivo de reducir el riesgo de sesgos por errores de medicién,

una vez finalizada la recopilacion de datos, se efectud una busqueda de valores atipicos (o
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outliers). Para ello, se realizé un histograma de frecuencias por cada caracter evaluado y se
identificaron los ejemplares a los que pertenecieran aquellos valores inusualmente
desplazados a las colas del histograma; posteriormente, los valores en los que hubo error
de medicién fueron corregidos, y los que no, se mantuvieron en el estudio sin modificacién

alguna.

La seleccién de landmarks para los analisis de morfometria geométrica se basé en
los métodos efectuados en trabajos previos de morfometria geométrica del género
Astyanax, donde cada punto corresponde a caracteristicas homélogas para los grupos
estudiados (Ornelas et al., 2014; Sepulveda Jiménez, 2012). Se eligieron muestras parciales
de cada localidad, considerando a los ejemplares mejor conservados (92 en total); estos
fueron fotografiados en una sala bien iluminada, con una cdmara digital profesional fijada
a una base y en posicion vertical hacia abajo, evitando cualquier inclinacién. Los ejemplares
fueron montados utilizando alfileres de diseccidn sobre una placa de unicel forrada con
papel lustre de color azul como fondo, con el objetivo de contrastar con los ejemplares (Fig.
5), la digitalizacién de los landmarks a sets de coordenadas en formato TPS, se efectud con

ayuda de los programas tpsUtil64, y tpsDig232 (Rohlf, 2015).

Fig. 5. Caricaturizacion de la colocacién de landmarks durante la digitalizacion de los ejemplares.
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Analisis de datos

Todos los analisis fueron efectuados en el ambiente Rstudio (R-Core-Team, 2019);
se utilizaron los paquetes Geomorph (Adams et al., 2020), para la mayoria de los andlisis

multivariados y ggplot2 (Wickham, 2016), para el tratamiento de los graficos en general.

Previo a los andlisis, es necesario que los datos crudos lleven cierto tratamiento de
depuracion y estandarizacién, de forma que, a la hora de realizar los andlisis, estos evallen
la informacién de la forma pura. Para ello, los datos geométricos fueron sometidos a un
analisis generalizado de Procrustes (GPA, por sus siglas en inglés), indispensable para la

Ill

obtencién del “espacio de forma”, producto de la remocion de los efectos de escala,
rotacion y traslacién que ocurren por la naturaleza de los ejemplares y durante los procesos
de digitalizacion de datos (Toro Ibacache et al., 2010). A su vez, se eliminaron los efectos de
alometria (variacion de la forma dada por el tamafio de los ejemplares) estandarizando las

medidas respecto a la longitud estandar, para los datos lineales.

Una vez realizado este tratamiento, se corrieron dos tipos de andlisis: 1) andlisis
exploratorios, cuyo objetivo es el de caracterizacién y visualizaciéon de la variacién de la
forma y 2) andlisis discriminativos, con el propdsito de distinguir entre grupos definidos a

priori, con peso estadistico para el rechazo/aceptacion de hipdtesis.
1) Analisis exploratorios

Para este estudio, se realizaron Analisis de Componentes Principales (ACPs) como
analisis exploratorios, para ambos datos, geométricos y lineales. EIl ACP es un andlisis
utilizado para la busqueda de patrones en datos multidimensionales (Smith, 2002) y al
carecer de designacidn de grupos a priori, no tiene ningun peso de caracter discriminativo.
En el caso de los datos lineales, el ACP evalla los patrones en la variacion morfoldgica de
los ejemplares a partir de los valores numéricos de todos sus caracteres evaluados; mientras
que el andlisis geométrico, evalla las variaciones de la forma en términos de coordenadas
cartesianas, comparando todos los landmarks a la vez, lo que permite detectar variaciones
mas complejas y de forma mas integrada (Benitez et al., 2014). A su vez, dado que los datos

devueltos por los analisis geométricos estan dados en coordenadas al igual que la
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informacién de entrada, es posible y comun generar “rejillas de transformacién” como
representacion grafica de la variacion morfolégica. Esta presentacion permite visualizar los
cambios de los vectores (Zelditch et al., 2012) correspondientes a cada componente
principal (en su expresion maxima y minima), lo que facilita una interpretacién mas clara e

intuitiva.

Por otro lado, para los analisis de morfometria lineal, se tomé la decisidén de excluir
los caracteres meristicos de los andlisis por dos motivos: 1) ya que las variables meristicas
son caracteres discretos y los lineales son continuos, tienen una estructura de variacién
distinta, por lo que no son compatibles en un andlisis integrado, sino que tendrian que
evaluarse de manera independiente y; 2) Las variables meristicas no brindan informacion
directamente asociada a la forma de los individuos, sino que suelen ser utilizados como
distintivos descriptivos, por lo que su inclusién no brindaria ningun valor significativo al
estudio. De igual manera, a pesar de ser evaluado, el caracter lineal de longitud total de los
ejemplares también fue excluido del estudio debido a que su medicién puede resultar
inexacta gracias a la variabilidad de la aleta caudal por distintos efectos tales como

mutilaciones, o su extensidn imprecisa.

Dado que el ACP se realiza sin considerar grupos a priori y que sus resultados son
multidimensionales, resulta necesario graficar un subespacio del total de datos para facilitar
la visualizacidn e interpretacidn de los resultados. Para ello se seleccionan los primeros dos
componentes principales del andlisis (para un plano bidimensional) ya que estos son los que
explican la mayor varianza de los datos. Una vez en el plano, se asigna una referencia que
distinga a que categoria designada corresponden los puntos en el plano para asi, visualizar
los posibles patrones de variacidn. En este caso, dichas categorias se asignaron de acuerdo
con dos grupos mayores: 1) “estado”, al cual corresponden las categorias “Quintana Roo” y
“Yucatan”, de acuerdo con las distribuciones geograficas descritas en las descripciones de
Schmitter-Soto (2017) y 2) “habitat”, que corresponde a los distintos tipos de cuerpos de
agua donde fueron colectados los ejemplares, a saber, “cenotes”, “lagunas”, y “ciénagas”

(incluyendo ojos de agua asociados a estas) (Figs. 6, 9 y 10). Esta ultima categoria se eligio
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con el fin de explorar los patrones de diferenciacion morfoldgica bajo una variable

comparativa alternativa.
2) Analisis discriminativos

Como analisis discriminativo, se realizd un Analisis Multivariado de Varianza
(MANOVA, por sus siglas en inglés), para ambos tipos de datos (lineales y geométricos) y
ambos grupos categoricos (estado y habitat). Similar a como ocurre en un ANOVA, este
analisis pretende encontrar si cierto factor o tratamiento (variable independiente) tiene un
efecto significativo sobre algin parametro evaluado en los ejemplares; la diferencia con el
ANOVA radica en que dicho efecto se evalla respecto a mds de una variable de respuesta
(dependiente) (David Garson, n.d.; Zelditch et al., 2012), que en este caso, refiere a la forma
de los ejemplares (tanto a partir de las medidas de sus caracteres como del conjunto de
coordenadas geométricas). Aunado a ello, el MANOVA explica también el grado de
asociacion de la variable independiente con las dependientes; es decir, la proporcién en la
que la variable explicativa (en este caso su distribucién por estado y el habitat en que viven)

afecta a la forma de los ejemplares.

Dado que la variable “habitat” incluye mas de dos niveles (categorias), posterior al
MANOVA es necesario realizar un analisis que distinga cémo se comportan estas categorias
entre si. En este trabajo se realiz6 un MANOVA pareado que indica la distancia estadistica

entre cada uno de los grupos a la vez que aporta un nivel de significancia respectivamente.

Como antes mencionado, para estos andlisis se utilizaron las medidas
estandarizadas respecto a la longitud estandar (LE), en los datos lineales y respecto al
tamafio del centroide, en los datos geométricos, y se corrieron a 10,000 permutaciones,
utilizando el Procedimiento de Permutacion por Aleatorizacion de Residuales (RRPP, en
inglés) (Collyer y Adams, 2018, 2020). Seguido a ello, con la intencién de tener una
visualizacién mas intuitiva de las diferencias en la forma bajo cada categoria y en ambas
variables comparativas, se elaboraron graficos de la distribucidn de los residuales por cada
caracter posterior a los andlisis comparativos. Este procedimiento se realizé exclusivamente

para los datos lineales porque 1) a diferencia de los andlisis geométricos, es posible obtener

22



los residuales de cada cardcter de manera independiente y 2) aunque en los datos
geomeétricos esto no es posible, la visualizacidn de los cambios en la forma puede darse

desde la obtencién de las rejillas de deformacion.

RESULTADOS
Morfometria lineal

Una vez efectuado el ACP para los datos lineales, de este se obtuvieron 19
componentes principales de los cuales, los primeros cinco representan el 61.52% de la

variacion total y a su vez, cada uno de ellos explica mas del 5% de la misma (Tabla 3).

Tabla 3. Variacidn explicada por los primeros 5 componentes principales.

Porcentaje de Porcentaje
Componente variacion individual acumulativo
1 24.77 24.77
2 13.81 38.59
3 8.98 47.56
4 7.49 55.56
5 6.46 61.52

Con el objetivo de tener una referencia visualmente interpretable, se asigné un color a cada
categoria en la distribucién de del plano correspondiente al primer vs. el segundo
componentes principales (Fig. 6). En este caso se puede observar que existe un elevado
sobrelapamiento en las nubes de datos, tanto para las categorias por estado, como por
habitat; con ligeras tendencias de diferenciacién, representadas por algunos puntos

desplazados a los extremos del plano.
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Fig. 6. Plano de los primeros dos componentes principales de morfometria lineal, separados por estado (izq.) y hdbitat
(der.)

Al comparar la variacién de la forma respecto a los estados mediante el MANOVA
(Tabla 4), se encontrd un nivel de significancia de P<0.0001 (estadisticamente significativo)

donde la variable “estado” explica el 5.52% de la variacion de la forma de los ejemplares.

Tabla 4. Valores de MAOVA por estado en morfometria lineal.

Variacién explicada por la Valor de

variable significancia
Estado 0.05519 1.00E-04
Residuales 0.944381

Por otro lado, al evaluar la variacion de la forma respecto al tipo de habitat (Tabla
5), el analisis mostrd que bajo un nivel de significancia similar al anterior (P<0.0001), dicha
variable explica un 10.28% de variacion. Posterior a este segundo analisis, en el MANOVA

pareado se encontrd que existe una distancia estadisticamente significativa (P<0.0001)

entre todos los habitats, (Tabla 6).
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Tabla 5. Valores de MANOVA por habitat en morfometria lineal.

Variacion explicada por la Valor de

variable significancia
Estado 0.10282 1.00E-04
Residuales 0.89718

Tabla 6. Distancias entre grupos del MANOVA pareado.

Cenote Laguna
Cenote -- --
Laguna 0.2413846 --
Ciénaga 0.1958408 0.4005312

Al graficar las distribuciones de los residuales por caracter, se obtuvieron 19 graficas

por cada grupo, con una asignacion de colores igual que en los analisis previos. Se puede

notar que para todos los caracteres hay un cierto grado de sobrelapamiento en las nubes

de datos; tanto por estado (Fig. 7), como por hdbitat (Fig. 8).

25



DIO H_A

|
cooooo
P U Y

o
— =
=TT =]
[ |

residuales

QFRoo  Yuc

QORoo  Yuc

QRoo  “Yuc

QORoo  “Yuc

estado

Fig. 7. Distribucion de los residuales por caracter, por estado (las abreviaciones de los caracteres corresponden a los

enunciados en la Tabla 2).

AC APC AT Dlo H_A
0.2 0.2
|:I1: Ha: % 01 0.05
0.0 . (.00 7
01 01 0.0 i
0.11] nEs 01 @ 005
-0.2 i 05 -u. -0.10 -
H_Ad H_a0 H. D H_P H_pA
0.10 3
0.03 0.05 S 011 3;3;_ .
o 0007 000 0.0 0004
@ -0.03 3%’: 0.1+ -0.02 1
o -0. 0.2 -0.04
=
= H_pD H_PI H_pO LC LP
o 005 0.1 0.1 0.1 ’
~ 0.001 % 0.0 1 0.0 0.0
-0.051 0.1 o 01
o010 12 0.1 3 02 ]
LPC LPI LPRD LSRD Cen Cien Lag
227 0.2 0.1
0.0 0.0 0.0
0.1 1 ; i 0.1
02 - : 0.2 | -0z
Cen Cien Lag Cen Cien Lag Cen Cien La Cen Cien Lag
habitat

Fig. 8 Distribucion de los residuales por caracter, por habitat (las abreviaciones de los caracteres corresponden a los

enunciados en la Tabla 2).
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Morfometria geométrica

Al realizar el ACP de los datos geométricos se encontrd que la variacion morfoldgica
total es explicada bajo 24 componentes principales, de los cuales los primeros 5

representan el 76.95% y cada uno de ellos aporta mas del 5% (Tabla 7).

Tabla7. Variacidn explicada por los primeros 5 componentes principales.

Porcentaje de

variacion Porcentaje
Componente individual acumulativo Eigenvalor
1 31.72 31.72 0.000565
2 19.28 50.99 0.000343
3 12.35 63.34 0.000300
4 7.2 70.55 0.000128
5 6.39 76.95 0.000114

Posterior al ACP, también se graficd el plano correspondiente a los primeros dos
componentes principales, y se colorearon las nubes de puntos en funcidén de las mismas
categorias antes descritas. De estos andlisis, igual que en los lineales, se observa

sobrelapamiento en las nubes de ambas agrupaciones. (Figs. 9y 10).

A su vez, en los ejes de ambos planos se muestran las rejillas de deformacién
obtenidas, explicando los efectos sobre la forma de cada componente principal: el primer
componente principal (eje horizontal de ambos planos, Figs. 9 y 10) parece afectar rasgos
asociados a la altura de los ejemplares (mayormente la altura total), haciéndolos mas altos
en la expresion minima del componente (hacia la izquierda del plano) y mas comprimidos
en la maxima (hacia la derecha). Mientras que el segundo componente (eje vertical), afecta
aspectos como la longitud de la aleta anal, la distancia de la punta del hocico al origen de la

aleta dorsal, y la altura cefdlica.
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Al comparar la variacién de la forma respecto a los estados mediante el MANOVA
(Tabla 8), se encontrd un nivel de significancia de P=0.0023 (estadisticamente significativo)

donde la variable “estado” explica el 3.97% de la variacion de la forma de los ejemplares.

Tabla 8. Valores de MANOVA por estado en morfometria geométrica

Variacion
explicada por Valor de
la variable significancia
Estado 0.03975 2.30E-03
Residuales 0.96025

Mientras que al evaluar la variacién de la forma explicada por el tipo de habitat
(Tabla 9), el analisis indica un nivel de significancia de P<0.0001 (estadisticamente
significativo), donde la variable “habitat” explica un 17.56% de variacién. Posteriormente,
en el MANOVA pareado se encontrd que existe una distancia estadisticamente significativa

(P<0.0001) entre todos los grupos (Tabla 10).

Tabla 9. Valores de MANOVA por habitat en morfometria geométrica

Variacion
explicada por Valor de
la variable significancia
Estado 0.17564 1.00E-04
Residuales 0.82436

Tabla 10. Distancias entre categorias del MANOVA pareado

Cenote Laguna
Cenote -- -
Laguna 0.03604805 --
Ciénega 0.03522021 0.06974892

29



DISCUSION

Los resultados del ACP de morfometria lineal (Fig. 6) permiten ver un elevado grado
de sobrelapamiento en forma corporal independientemente de la variable predictora (i.e.,
estado y hdbitat). Los resultados del MANOVA (Tablas 4 y 5) indican que a pesar de que bajo
ambos predictores categdéricos (estado y habitat) se obtuvo un nivel de significancia similar
(P<0.0001), la variable “estado” tiene un menor grado de asociacién con la variacion
morfoldgica que la variable “habitat” (5.52 y 10.28%, respectivamente). Esto sugiere que la
forma corporal en las poblaciones parece estar mas determinada por el hdbitat que ocupan
que por la regidn en que se distribuyen. Al analizar el MANOVA pareado consecuente al
analisis por habitat (Tabla 6), se observa—con diferencias significativas entre todos los
grupos—que los ejemplares que habitan ciénaga y laguna muestran la mayor distancia
entre si (0.4), mientras que los pertenecientes a cenotes se encuentran en un punto
intermedio, aunque mas cercanos a los de ciénaga (0.196) que a los de laguna (0.241). Esto
sugiere la existencia de un gradiente de variacién morfolégica de acuerdo con su habitat en
orden laguna-cenote-ciénaga, similar a lo que se observa en el plano del ACP (Fig. 6). En
cuanto a las distribuciones de residuales por caracter (Figs. 7 y 8), a pesar del
sobrelapamiento en todas las nubes de datos, es posible apreciar una tendencia mas
pronunciada en caracteres referentes a la altura del cuerpo (AC, APC y AT, véase Tabla 2).
Cuando analizados por estado, se observa que los ejemplares con distribucién en Yucatan
tienden a ser mas altos que los de Quintana Roo, con base en los tres caracteres
anteriormente mencionados. Mientras tanto, los anadlisis por habitat indican que los
ejemplares que habitan ciénagas tienden a ser mas altos, seguidos por los de cenotes y por

ultimo, por los que habitan lagunas.

Similar a lo observado en el ACP de morfometria lineal, en los analisis de
morfometria geométrica se observa un sobrelapamiento en las nubes de puntos,
independientemente de la variable predictora (Figs. 9 y 10). No obstante, en este caso
parece haber una tendencia mds acentuada en la variacién por habitat, respecto a su
andlogo de los analisis lineales (Fig. 10). En este, los ejemplares de ciénaga y laguna no se

sobrelapan en ningln punto, mientras que los de cenotes parecen estar en un punto
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intermedio a los dos anteriores, lo que mantiene concordancia con los resultados obtenidos
de los andlisis lineales. Al analizar las rejillas de deformacién obtenidas del ACP (Figs. 9y 10)
es posible realizar una interpretacion directa de las variaciones morfolégicas representadas
en el plano antes descrito. De estas se pueden observar tendencias morfoldgicas que
concuerdan con aquellas obtenidas de las graficas de residuales por caracter de los analisis
de morfometria lineal (Figs. 7 y 8), mostrando que las mayores tendencias de cambios
morfoldgicos estdn asociadas a la altura de los ejemplares. Estos resultados coinciden
también con que los ejemplares de ciénaga tienden a ser los mas altos y los de laguna los
mas bajos (eje horizontal de Figs. 9 y 10). Por otro lado, a pesar de que el segundo
componente principal explica también un gran porcentaje de variacion (19.28%), no parece
existir alguna asociacidén en su variacidon con ninguna de las categorias aqui evaluadas (eje

vertical de Figs. 9y 10).

Estos resultados se respaldan estadisticamente con los analisis discriminativos
(Tablas 8 y 9). Al igual que en el caso de los datos lineales, los analisis de morfometria
geométrica indican que la variacion en forma corporal tiene un mayor grado de asociacidn
con el habitat que ocupan los ejemplares (17.59% Tabla 9) que con su distribucion
geografica por estado (3.97% Tabla 8); esta vez con niveles de significancia mucho mas
contrastantes (P<0.0001 y P=0.0023, respectivamente). Mientras que el MANOVA pareado
posterior al MANOVA por habitat sigue soportando el mismo gradiente de similitud
morfoldgica entre los ejemplares de ciénaga, cenote y laguna, esta vez lo hace con los
ejemplares de cenotes casi a igual distancia de los de ciénaga (0.035) que de los de laguna

(0.036).

Es claro entonces que la mayor variaciéon encontrada en cuanto a forma corporal
corresponde a la altura del cuerpo, donde se evidencia un gradiente de mayor a menor
altura, desde las zonas mas septentrionales de la PY, hacia el sur. Cabe resaltar que dicho
gradiente se ajusta a las descripciones que Schmitter-Soto (1998, 2017) ofrece en sus
diagnosis, donde identifica entre otras caracteristicas, que A. altior (Yucatan) tiende a tener
una altura total superior a la del resto de las especies presentes en la PY, siendo esta

superior al 48% en A. altior en contraste con nunca mayor al 42% de la longitud estandar
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en el resto de las especies (Schmitter-Soto, 2017). No obstante, el gradiente latitudinal
observado también coincide con la distribucién de los distintos tipos de habitats presentes
en la peninsula, siendo la ciénaga el tipo de habitat ubicado mas hacia el norte, en las costas
del estado de Yucatan; los cenotes estando principalmente distribuidos en la mitad norte
de la peninsula (con presencia en Yucatan y Quintana Roo); y las lagunas practicamente
restringidas al sur de la peninsula, en el estado de Quintana Roo. En consecuencia y con el
respaldo de los valores obtenidos de los analisis aqui efectuados, es posible que esta
tendencia de variacion en altura corporal esté determinada por la distribucién diferencial
por habitat de las poblaciones y no en relacién con algun tipo de aislamiento geografico
mantenido gracias a sus distribuciones aparentemente disyuntas. Es decir, que la variacién
morfoldgica de las poblaciones de Astyanax de la PY podria explicarse mas bien como
resultado de plasticidad fenotipica y su asociacidn con tipo de habitat, y no necesariamente

por procesos de divergencia de linajes (especiacion) con distribuciones disyuntas.

Estd ampliamente documentado que el género Astyanax presenta una alta
plasticidad fenotipica y especializacion morfolégica en distintos habitats, probablemente
como resultado de su alta diversidad genética e influenciabilidad por presiones ambientales
(do Nascimento et al., 2020; Ornelas et al., 2008). Es comun en peces encontrar diferencias
morfoldgicas en caracteres relacionados con el nado entre poblaciones de la misma especie
que habitan ambientes contrastantes en términos de los factores ecolégicos (Langerhans y
Reznick, 2009; Yan et al., 2013). Los diferentes modos de natacidn y rasgos funcionales
asociados con el movimiento y desplazamiento bajo el agua en peces—como aquellos de
mayor variabilidad encontrados en este trabajo—dependen de tres factores ecoldgicos
principales: flujo de agua, complejidad estructural ambiental y depredacién (Langerhans y
Reznick, 2009). La teoria del rendimiento en natacidn (Langerhans y Reznick, 2010) predice
que ambientes Iéticos y/o menos complejos estructuralmente van a presentar poblaciones
de peces con cuerpos mas esbeltos, fusiformes, e hidrodinamicos que les permiten soportar
corrientes y turbulencias mas pronunciadas en tareas cotidianas como busqueda de
alimentos. Mientras que ambientes lénticos y/o mas complejos estructuralmente van a

promover la formaciéon de cuerpos mas altos, menos esbeltos, pero con mejor desempefo
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para su nado en microhabitats estructuralmente complejos y de esta forma se permitan
escapar mas facilmente de potenciales depredadores realizando giros pronunciados y

teniendo altas velocidades a distancias mas cortas.

Estas predicciones han sido corroboradas previamente en Astyanax,
especificamente en dos formas de la especie suramericana A. lacustris, asociados tanto a
lagunas como sistemas de rios (Costa-Pereira et al., 2016). En el caso de las poblaciones de
Astyanax de la PY, debido a la naturaleza principalmente |éntica de sus hdbitats, los
principales factores potencialmente contribuyentes a la diferenciacién morfolégica serian
la complejidad estructural ambiental y la depredacidn. Las ciénagas de la costa norte de la
PY son sistemas lagunares-estuarinos altamente estructurados caracterizados por la
presencia de islotes de selva (selva mediana subperennifolia) que crecen entre pantanos o
zacatales inundados y con vegetacion de manglar circundante en los que confluyen ojos de
agua (manantiales de agua dulce) y aguas salobres, bajo la influencia de lluvias y mareas
(zaldivar, 1999; Guadarrama et al. 2018). Su fauna incluye potenciales depredadores de
Astyanax como aves piscivoras (p.ej., garzas de la especie Egretta rufescens), peces de
mayor porte (p.ej., Fundulus grandissimus) y hasta cocodrilos (Crocodylus spp.). Los cenotes
por otro lado varian en su arquitectura dependiendo de su proceso de formacidn, y pueden
estar asociados a vegetacion circundante que incrementa su complejidad estructural. Estos
también incluyen especies de peces de mayor porte (p.ej., Rhamdia guatemalensis,
Mayaheros urophthalmus), que podrian potencialmente ejercer presién depredadora sobre
las poblaciones de Astyanax. Aunque lagunas como Bacalar y Chichankanab también
presentan potenciales depredadores de importancia, su gran tamano y homogeneidad a lo
largo de la mayor area del cuerpo de agua podria implicar una menor complejidad
ambiental en comparacion a la de los cenotes y las ciénagas del norte de la PY. Por lo tanto,
resulta factible considerar que los patrones morfoldgicos encontrados parecen estar de
acuerdo con las predicciones anteriormente mencionadas, por lo menos en cuanto a

complejidad estructural ambiental y posiblemente en cuanto a niveles de depredacién.

A su vez, varios otros estudios se han realizado indagando las distintas variables

ambientales y su potencial efecto en las variaciones morfolédgicas en Astyanax, mas alla de
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las ampliamente exploradas para formas de cueva. Variables abidticas como la temperatura
del agua y la turbulencia, se correlacionan con caracteristicas como el nimero de vértebras
y el tamafio de las aletas dorsal y anal (Reyes Corral y Aguirre, 2019). Mientras que factores
bidticos como los hdabitos alimenticios, podrian tener efectos en caracteristicas como la
altura total, altura cefalica, tamafio del hocico, longitud de espinas branquiales, entre otros;
y sus efectos pueden verse afectados por la disponibilidad alimenticia del lugar donde se
encuentren (do Nascimento et al., 2020; Mise et al., 2013; Ornelas et al., 2018). De esta
forma puede tomarse la pauta para explorar el impacto que los factores antes mencionados

en las poblaciones de Astyanax de la PY en futuras investigaciones.

Bajo este escenario de plasticidad fenotipica, es posible que las poblaciones de
Astyanax de la PY correspondan a una Unica especie, muy probablemente A. aeneus
(Ornelas et al., 2008). Aunque la existencia de una alta plasticidad fenotipica ante una gran
diversidad de habitats en Astyanax, ha sido reconocida por autores previos (Dowling et al.,
2002; Paulo-Maya, 1994; Strecker et al., 2003), la hipdtesis de que las poblaciones de
Astyanax de la PY corresponden a una sola especie y que la variaciéon morfolégica observada
entre poblaciones corresponde a plasticidad fenotipica y no a procesos de especiacion,
tendra que ser evaluada también con datos moleculares, en un contexto filogeografico y
filogenético, y con base en un muestreo exhaustivo que idealmente incluya las poblaciones
aqui evaluadas morfolégicamente. De cualquier forma, cabe recordar que trabajos
moleculares previos (Hausdorf et al., 2011; Claudia Patricia Ornelas et al., 2008) no
encontraron un linaje genético correspondiente a la forma eventualmente descrita como

A. altior (Eilken et al., 2017; Schmitter-Soto, 1998).

CONCLUSIONES

Los resultados de los analisis multivariados indican que a pesar del alto grado de
sobrelapamiento en forma corporal y otros caracteres morfoldgicos, existen diferencias
estadisticamente significativas en forma corporal entre las especies de Astyanax asociadas

a cenotes de la PY, A. altior y A. bacalarensis. No obstante, dichas diferencias, aunque
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estadisticamente significativas, no son suficientes como para ofrecer diagnosis
diferenciales. Adicionalmente, la diferenciacién en forma corporal entre poblaciones de
Astyanax spp. de la PY parece estar mas determinada por habitat (cenote vs. laguna vs.
ciénaga) que por distribucidon geografica diferencial de especies putativas alopatricas con
distribuciones disyuntas. Por consiguiente, se hipotetiza que dicho patrén de diferenciacion
morfoldgica podria ser el resultado de plasticidad fenotipica en lugar de divergencia de
linajes y especiacion. Teniendo en cuenta lo anterior, los resultados de este trabajo no
permiten rechazar la hipdtesis nula aqui planteada. Futuras investigaciones seran
necesarias para poner a prueba de manera mas robusta estas nuevas hipdtesis taxondmicas

y ecoldgicas.
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