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RESUMEN

Se discute la historia de la colonizacién ictica en aguas intericres de la peninsula de Yucatan. Como
principal indicador histdrico se wtilizé la distribucion de las distintas formas del género Astyanax
{Characidae). Se proponen al menos dos invasiones desde Centroamérica: la primera habria generado a
A. altior, aislado de las poblaciones de A. aeneus en el sur de la peninsula por un evento vicariante
entre Tulum vy la Sierrita de Ticul, donde se observan formas intermedias; la segunda invasién habsia
permitide un avance de A. aereus hasta el norte de Yucatén, donde ambas especies coexisten sin
mayor introgresién. Otro enfoque, un andlisis fenético multiespecifice, se concentrs en Quintana Roo y
dreas adyacentes: Mientras que en el sur del estado los patrones encontrados son explicables
principalmente por variables ecoldgicas, en el norte resulta evidente un evento de vicariancia en ia
latitud de Tulum, donde no sélo hay un cambio abrupto en composicién y diversidad, sino un limite
entre taxones hermanos, como Poeciliz petenensis y P. velifera. Se incorporan en la discusién
evidencias ictiogeograficas vy filogenéticas apertadas por otros autores. Como objetivo colateral, se
documenta la invasion por peces exéticos.

ABSTRACT

The history of colonization of inland waters of the Peninsula of Yucatan by fishes is discussed. The
distribution of the forms of the genus Astyanax (Characidae) was used as main indicator. At least two
invasions from Central America are proposed: the first one generated A. aftior, isclated from the A,
aeneus populations in the south of the peninsula by a vicariant event between Tulum and the Sierrita de
Ticul, where intermediate forms may be observed; the second invasion would have allowed an advance
of A. seneus to the north of Yucatan, where both species coexist without major introgression. Another
approach, a phenetic multispecific analysis, concentrated on the State of Quintana Roo and adjacent
areas; Whereas in the south the patterns were explainable mestly in terms of ecological variables, in
the north there is an evident vicariance event at the latitude of Tulum, where there is not only an
abrupt composition and diversity change, but also a limit between sister taxa, such as Poecilia
petenensis and P. velifera. The discussion includes ichthyogeographic and phylogenetic evidence from
the literature. As a secondary objective, the invasion by exotic species is documented.

RESUMO

Oni pridiskutas la historion de eklodado en enlandajn akvojn de duoninsulo Jukatano far fifej, utiligante
la distribuadon de la formoj de la geno Astyanax {Characidae} kiel &efan indikilon. Minimume du invadoj
el Centrameriko okazis: fa uniua generis A. aftior, izclita disde la populacic} de A. aeneus en la sudo de la
duoninsule far vikariiga evento inter Tulum kaj la montet&eno Sierrita de Ticul, kie oni observas mezajn
formojn; la dua permesis antalieniron de A. aeneus §is la nordo de Jukatano, kie ambau specioj ekzistas
kune sen granda introgresio. Alia esplormeniero, lad multispecia fenetika analizo, koncentrifis sur la
Staton Quintana Roo kaj apudaj areoj: Dum en la sudo la patronoj estas eksplikeblaj Sefe lal ekolcgia)
variabloj, en la nordo ekzistas evidenta vikariiga evento lal la latitude de Tulum, kie ne nur aperas
abrupia kompozici- kaj diversec-8an§o, sed ankal limo inter frataj taksonoj, kiel Poecifia petenensis kaj
P. vefifera. La diskutado inkluzivas iktiogeografiajn kaj filogenezain pruvdlojn el la literaturo. Kiel
duarangan ohjektivon oni prezentas analizon pri la invade de ekzotaj specioj.
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INTRODUCCION

Este trabajo pretende explicar la historia de la presencia de los peces en las aguas
interiores de la peninsula de Yucatdn, en su parte mexicana. Al mismo tiempo,
describe e interpreta con mayor detalle la distribucién de la ictiofauna del estado de
Quintana Roo, involucrando aspectos ecoldgicos. La intencidn es acercarse a una
misma realidad biogeografica desde dos aproximaciones, para buscar la frontera (si la
hay) entre las biogeografias ecolégica e histdrica en un caso concreto.

La tesis consta de un libro y cuatro articulos, enmarcados por una introduccidn
y una discusién generales; sin embargo, del libro {SCHMITTER-S0TCO 1997) se ha
decidido incluir solamente la primera parte {drea de estudio, antecedentes, métodos
de campo vy laboratorio}, debido a que la segunda, un catdlogo de la ictiofauna
continental de Quintana Roo, ademas de extensa, entra en detalles muy secundarios
para el objetivo principal de este trabajo; elementos de la tercera parte del libro se
retoman en la discusion general de {a tesis.

Los tres primeros articulos (SCHMITTER-SQTC 1998, SCHMITTER-SOTO & GAMBOA-
PErez 1996, SCHMITTER-SOTO, accept.) desarrollan las evidencias en apoyo a la
hipdtesis generat (¢f. infra). El altimo {ScHMITTER-SOTO & CaRO 1997} trata acerca del
impacto de las especies introducidas sobre la ictiofauna nativa: un flanco de la etapa
mas reciente, antropogénica, de la historia de la distribucién de los peces
peninsulares.

Para presentar un marco tedrico que no cabe en dichas publicaciones, esta
introduccién ofrece un panorama sobre biogeografia y conceptos de especie, dos
campos en los cuales es preciso definir una posicion, asi como antecedentes sobre la
historia geolégica de Yucatan, con un bosquejo de !a fauna, flora, ambientes y clima
del Cenozoico tardio. Se esboza también la ictiogeografia continental de
Centroamérica, en especial la provincia del Usumacinta {(sensu MILLER 1982; BUSSING
1985) y la peninsula de Yucatan, con ia discusién de algunos principios
ictiogeogréficos clasicos (Mvyers 1940). Por dltimo, se mencionan los objetivos,
hipétesis y metodologia generales, asi como los agradecimientos. Después de los
articulos se discute la integracion de los mismos, para llegar a las conclusiones.

Biogeografia
La biogeografia, rama de la biologia comparada que estudia los patrones espaciales de

la biodiversidad (EspiNnOosA & LLORENTE 1993}, es una disciplina en proceso de
consolidacién, debido a la competencia de varios esquemas conceptuales. El objetive



primordial, registrar y explicar la distribucién geografica de los organismos vivos,
puede ser abordado por métodos ecolégicos o histéricos. La biogeografia histdrica
consiste en dos escuelas, la dispersionista y la vicariancista.

El dispersionismo busca reconstruir historias de dispersién con base en la
distribucién actual y la paleodistribucion. Sus hipétesis no dependen del movilismo
tectdnico, aunque la mayoria de los dispersionistas modernos no niegan el hecho de
la deriva continental (p.ej., BURGESS & Franz 1989). Define regiones y provincias por
exclusividad de biota, no por relaciones filogenéticas; da por hecho que los taxones
autéctonos son pocos e invoca corredores, puentes filtro y rutas al azar como vias de
migracién a partir de centros de origen. Opina gue en el centro de origen se crea la
diversidad, de modo que los organismos primitivos se ven empujados a la periferia. A
diferencia de otras escuelas, distingue entre fito y zoogeografia. Los fésiles son
esenciales para dilucidar la historia de un taxén. Los proponentes mas conspicuos del
dispersionismo han sido DARWIN, WALLACE, MATTHEW, DARLINGTON, SimPsON, MAYR
(EsPiNOSA & LLORENTE 1993; MorronE & CRriscl 1995) y BRIGGS (1994).

El programa dispersionista es considerado regresivo por la mayoria de los
biogedgrafos actuales; no obstante, algunos de sus postulados son vdlidos en ciertas
situaciones. Por ejemplo, BREMER {1992) rescatd el concepto de area ancestral para
los casos en que puede suponerse que las especies no se originaron donde estén, y
desarrollé un métode basado en el cladismo para detectar dichas areas.

Las dos vertientes de la otra escuela histérica, las biogeografias filogenéticas,
asocian espacio, tiempo y forma, lo que significa que biotas completas se han
fragmentado {vicariancia tectdnica, climatica, eustética, oceanogréfica) y debe haber
patrones recurrentes. Abandonan el monotopismo {centros de origen) por el
politopismo (generacion in situ de especies); el individualismo por el integralismo [no
holismo: no un todo Unico, sino suma de partes}; el reduccionismo {narraciones
particulares) por el determinismo (causas semejantes producen efectos semejantes);
el inductivismo {acumulacién empirica de datos) por el hipotético-deductivismo (las
tecrias generan teorias, y son guia para la toma de datos); el nominalismo (las
provincias como artefactos estadlsticos) por el reconocimiento de linajes y biotas
como individuos: la descripcién y narracién por la generacién de hip6tesis refutables
(EsPINOSA & LLORENTE 1993}

La biogeografia de la vicariancia acepta que la genealogia de especies denota
genealogia de 4areas; la homologia de distribuciones es tanto topolégica como
evolutiva. Las dos vertientes mencionadas, las escuefas vicariancistas de mayor
vigencia, son la cladistica vy la panbiogeografica. La biogeografia cladistica exige
reconocer areas de endemismo; la panbiogeografia, trazos individuales. La cladistica
busca sobrelape de localidades; la panbiogeografia, de disyuncicnes. La cladistica
requiere primero sistematica; la panbiogeografla puede incluso partir al revés y hacer
sugerencias taxonomicas a partir de informaci6n biogeogréafica. La cladistica produce



cladogramas de 4reas; la panbiogeografia, trazos generalizados, sin jerarquia (/bid.).
Métodos y tipos de informacidn diferentes que llevan a la misma conclusién apoyan la
realidad de esos patrones perceptuales, aunque no necesariamente permiten
inferencias scbre [os procesos causales (ROSEN 1988; MoRRONE & CRISCI 1995).

La diferencia principal entre ambas escuelas es que la panbiogeografia concibe
al espacio como componente inseparable de la especie. La especie, segun el concepto
de CROIZAT, es un agregado de formas con una historia comin dentro de un intervalo
bicgeogréfico definido {el espacio es un atributo); no habla de correlacién entre forma
y espacio, sino identidad de ambas historias. Por eso la biogeografia puede iluminar la
sistemética, y no solamente a la inversa. El andlisis cladista es unidireccional; implica
que {a forma importa méas que el espacio, y éste mas que la evidencia geolégica. La
panbiogeografia exige congruencia con el espacio antes de aceptar monofilia (CRaw
1988; EsPINOSA & LLORENTE 1993).

El cladismo reconoce 4reas de endemismo y con informacién filogenética
construye cladogramas de drea. La panbiogeografia construye trazos individuales y
les da direccién mediante la identificacion de lineas de base, centros de masa,
proximidad geogréfica o informacidn cladistica, para liegar a trazos generalizados. En
ambos casos el drea de endemismo se toma como el resultado de la correspondencia
en distribucién de dos o mas taxones; MORRONE {1994) propuso un método objetivo
para reconocer las dreas de endemismo. El cladismo, por su algoritmo jerdrquico
estricto, no puede reconocer nodos. Por otro lado, ia panbiogeografia aplicada a
regiones pequefias corre el riesgo de no detectar la naturaleza compuesta de lo que
parece un trazo generalizado homogéneo {MORRONE & CRISCI 1995).

La escuela biogeografica cladistica, fundada por ROSEN, NELSON y PLATNICK
sobre ideas de CROIZAT y HENNIG, tiene por principio ontolégico que la congruencia
entre patrones filogenéticos y biogeogréficos es evidencia para hipotetizar historia
comun de taxones y dreas. El rechazo de la dispersién invocada a priori es equivalente
al rechazo a priori de ta homoplasia como explicacién primaria; es decir, es una
posicién metodolégica. Un segundo principio, epistemolégico, postula que la mayoria
de las correlaciones entre filogenia y biogeografia implican que lo mds probable es
que esa congruencia se deba a una historia comin. Ni asume que la dispersién sea
rara, ni que la alopatria predomine; investigar eso no es parte de su programa. Si en
sistemética cladista los objetos son taxones, sus propiedades caracteres y la meta
confirmar hipétesis de descendencia, en biogeografia cladistica los objetos son areas
de endemismo, las propiedades taxones y las hipdtesis describen ¢cémo las areas se
fragmentaron. La presencia de especies hermanas en dos dreas, ausentas de una
tercera, es equivalente a una sinapomorfia; que dos dreas sean hermanas significa
que su separacién geolégica fue mas reciente que la de la tercera. La bifurcacién es



una simplificacién: las islas pueden aparecer sin ser descendientes de otras, y recibir
biota por dispersidn; la hipédtesis de que las biotas se hayan formado asi puede
compararse contra hipéiesis que postulen vicariancia. Entonces, la diferencia entre
sistemética y biogeografia cladisticas es que los taxones en las 4reas no
necesariamente se heredaron verticalmente; es un hecho que hay dispersién,
transmision horizontal de taxones. La dispersién, extincién, falta de especiacion, son
fenédmenos equivalentes a homoplasia (ESPINOSA & LLORENTE 1993}

Empero, para la escuela vicariancista, el discernimiento entre vicariancia o
dispersién es la parte "blanda" de la biogeografia, la especulacién sobre proceso; la
parte "dura” son las relaciones histdricas, la documentacién de patrones, sdlo
inferibles por vicariancia {HUMPHRIES et a/. 1988). Se arguye que la dispersién no
forma patrones, lo que la vuelve irrelevante e incluso acientifica (PAGE & LYDEARD
1994). HepGes et al (1994} han contraargumentadc que factores tales como las
corrientes marinas predominantes pueden generar patrones de distribucién que
reflejen vias recurrentes de dispersién, no de vicariancia. El arbitraje entre ambas
explicaciones no necesariamente es especulativo: puede confiarse a los relojes
moleculares, para fechar la divergencia de los taxones y compararla con la antigiiedad
probable del evento vicariante.

Otras escuelas, como la biogeografia de islas y los anédlisis fenéticos
multifactoriales, pertenecen mdas bien al &mbito de la biogeografia ecolégica. La
biogeografia de islas, fundamentalmente, examina tasas de desaparicién {(extincion,
emigracién) y aparicién (especiacién o inmigracién) de especies en "islas” {ambientes
con algln grado de aislamiento respecto de otros ambientes simifares), en funcién del
tamafo de la "isla" y su distancia a una fuente de colonizadores o "continente”
(SCHOENER 1988). La evidencia experimental y observacional en tornc a este modelo
es contradictoria; muchos casos no quedan explicados por la teoria (MEFFE et al.
1994}

Los analisis biogeogréficos fenéticos aplican técnicas multifactoriales, de
agrupamiento o de ordenacién, a la distribucidén y abundancia de la fauna, sin tomar
en cuenta la informacién genealégica. Las técnicas de agrupamiento (cfuster)
establecen relaciones jerdrquicas (dendrogramas) en una matriz de datos con base en
la similitud entre los localidades (con las especies como caracteres) o entre las
especies {con las localidades como caracteres) y entre los grupos que se van
formando, generalmente de manera aglomerativa. La eleccion de la estrategia para
formar e! dendrograma a partir de la matriz de distancias es bastante arbitraria; el
método mas usual es el ligamiento promedio {uPGMA). Los criterios de similitud
pueden ser cualitativos {presencia/ausencia de las especies en los sitios, por ejempto)
o cuantitativos, continuos o discretos {binarics o multiestado, ordenados o no)
(HERRERA MORENQ 1993; KoHLMANN 1993},



Por su parte, las técnicas de ordenacidn buscan reducir un espacio
multidimensional {donde cada variable es una dimensién) a uno bi o tridimensional;
por ejemplo, el andlisis de componentes principales genera combinaciones lineales
multiples de las variables originales, ordenadas de modo decrecients seguin la
variancia que logran explicar. Estas técnicas no producen esquemas jerdrquicos ni
trazan limites entre grupos, lo cual podria en muchos casos considerarse mas
verosimil. Lo mismo que los métodos de agrupamiento, estos andlisis buscan
patrones, mas no los prueban, por lo que son exploratorios v no pueden confirmar
hipétesis estadisticamente {ibid.).

La biogeografia fenética supone que el nimero de especies comunes entre
dreas distintas es proporcional a la relacién entre dichas dreas. A pesar de usar
técnicas puramente descriptivas y no reivindicarse como métodas histéricos, estos
andlisis tienen un gran valor heuristico: los patrones identificados se pueden explicar
posteriormente como histdricos o ecoldgicos {REYNOSO 1993). Una manera de hacerlo
es buscando su correlacién con variables ambientales o discutiéndolos a la luz de
evidencias independientes, geoldgicas o filogenéticas. Por otra parte, cuando el &rea
de estudio no incluye todas las dreas de endemismo de los taxones que tendrian que
involucrarse en un andlisis cladistico, éste se torna impractico o imposible {J.J.
MORRONE, com. pers. 1995); asi como la aplicacién mas difundida de la taxonomia
rnumérica es por debajo del nivel de especie (CRISCI et a/. 1993), su utilizacidn mas
adecuada en biogeografia es en regiones relativamente pequefias.

Es probable que una diferencia entre las biogeografias histérica y ecolégica sea
la escala espacio-temporal que abordan (BRooks 1988; Myers & GILLER 1988); cuando
el marco temporal es el Holoceno, y el espacial se limita a pocos miles de kilémetros
cuadrados, la frontera entre ambas biogeografias se vuelve menos nitida, y la
iluminacién reciproca es mas factible.

Conceptos de especie

La discusion sobre conceptos de especie pertenece al campo de la sistemética {y ia
filosofia), pero tiene implicaciones decisivas en biogeografia, en bioconservacién, en
evolucion y probablemente en todos los campos de la biotogla.

El concepto biolégico de especie, basado en la capacidad de las poblaciones de
tener descendencia fértil, tiene fimitaciones reconocidas por sus propios partidarios
{Mavr 1963). Aplicarlo indiscriminadamente significaria, por ejemplo, desconocer a
las especies endémicas de Cyprinodon en los oasis de los desiertos norteamericanos:
una de las principales amenazas para su sobrevivencia es la extincién por introgresién
genética con la especie de amplia distribucién C. variegatus, con la cual son



totalmente fértiles (ECHELLE & CONNOR 1989). Los lutjdnidos Ocyurus chrysurus y
Lutjanus synagris son también interfértiles en la naturaleza, aungue la distancia
filogenética entre ellos es tal, que ni siquiera estdn asignados al mismo género
{LoFrTus 1992). Por otro lado, existen entre los peces especies unisexuales, como
Poecilia formosa, ginogenética, de origen hibrido entre dos clados diferentes (MILLER
1983).

En biologia comparada (biogeografia, reconstruccién filogenética), la principal
desventaja de una especie politipica mayriana es, quizd, la posibilidad de que no sea
maonofilética (CRACRAFT 1989): la interfertilidad puede ser un caracter plesiomérfico,
de modo que una especie biolégica vélida puede aglutinar linajes que no son
hermanos (y ser polifilética) o excluir de un grupo de linajes interfértiles a uno que ha
adquirido autapomérficamente aislamiento reproductive {y ser parafilética) {WILEY
1981). Rosen {1979} ofrecié un ejemplo real en su investigacién sobre e! género de
pecilidos Xiphophorus, donde las especies interfértiles X. helferi y X. alvarezi no son
hermanas, mientras que las especies hermanas X. helleri y X. signum no son
interfértiles. En casos como éstos, el uso del concepto bioldgico de especie impide
toda reconstruccién filogenética o estudio de la especiacién {CRACRAFT 1989).

El concepto evolutivo de especie {WIiLEy 1978, 1981), una alternativa al
concepto bioldgico, hizo a las especies equivalentes a linajes distintos {i.e., "con sus
propias tendencias evolutivas y destino histérico™). El flujo génico no es una
limitacién, si los linajes mantienen su identidad a pesar del mismo. Se ha sefatado
que la identificacién de tales finajes puede no ser muy operativa, en particular por la
dificultad de definir tendencias evolutivas propias (LEvIN 1979). Por otro lado, se dice
que bajo este criterio se podria elevar no sélo cada subespecie, sino incluso cada
poblacién, al nivel de especie {una posicién extrema que tiene sus defensores: N.
PAPAVERO, com. pers. 1995). CRACRAFT (1989) subrayd, a este respecto, que el
tamario de una poblacién es irrelevante para su status taxondémico.

Rosen {1879) propuso, simplemente, reconocer como especie a toeda poblacion
o conjunto de poblaciones diagnosticables por algin cardcter apomdrfico; la
sugerencia aparenta un retorno a la tipologia (MaAYR 1963), pero es innegable que
establece un criterio objetivo para decidir si un linaje es lo bastante distinto de otro
para considerar que tiene sus propias tendencias evolutivas {CRACRAFT 1989). Las
autapomorfias pueden ser sdlo genéticas: DuGGINS et al. (1984), por ejemplo,
distinguieron Flaridichthys polyommus de F. carpio por la presencia de cinco loci con
diferencias fijas entre ambas (ademas de caracteres morfolégicos, aunque con
traslape). Entre los cinco Cyprinodon endémicos de ia laguna de Chichancanab, Q.R.,
la Onica especie con un haplotips Unico y distinto de otros es C. maya; las deméas
solo difieren entre si en frecuencias alélicas y comparten algunos haplotipos {lo que
podria cuestionar su status, aun bajo un concepto evolutivo de especie: STRECKER et
al. 1998},



Ahora bien, el riesgo de reconocer sin saberlo especies parafiléticas (o el costo
de aceptarlas conscientemente) no desaparece del todo bajo el concepto evolutivo: en
un evento de especiacién parapétrica (TEMPLETON 1989), se espera que los grupos
periféricos aislados sufran cambios genéticos profundos respecto de la poblacién
central, pero que ésta se mantenga relativamente inalterada; sin embargo, después de
tal evento, la poblacién central, virtualmente idéntica a la que existia antes de la
especiacién, resulta parafilética. La Gnica manera de resolver este problema seria
acudir al concepto cladista de especie (RIDLEY 1888): una especie es lo que existe
entre los nodos (o entre un nodo y el extremo terminal) de un cladograma, es decir,
un grupo de organismos entre una especiacion y otra (o una extincién, o el presente}.

Esta tesis, en su flanco taxonémico, adopta el concepto evolutivo de especie.
Al hacerlo, se acepta la existencia de especies parafiléticas {como linajes Gnicos, no
como conjuntos de linajes interfértiles): se considera asi que una especie evolutiva
puede sobrevivir a un evento de especiacion (WILEy 1981). Por ejemplo, Astyanax
aeneus seria el mismo A. aeneus antes y después de que sus poblaciones yucatecas
divirgieran como A. altior (SCHMITTER-SoTO 1998), y hablar de A. asneus como
"progenitor y hermano” de A. altior no serfa del todo una contradiccién. Para efectos
de reconstruccién filogenética, sin embargo, lo correcto es referirse a ambas especies
como hermanas y considerar que los ancestros no sobreviven a la especiacién, por
razones metodolégicas (HeEnnG 1966); de todas maneras, la referencia al antecesor
de ambas especies no deja de ser tedrica. )

No hay que olvidar, por lo demas, que la validez de una especie, bajo cualquier
concepto, es una hipdtesis, que se sostiene o refuta en vista de las evidencias
{CRACRAFT 1989). La hipotesis de que una poblacién o grupo de poblaciones es un
linaje con sus propias tendencias {una especie evolutiva vélida) se apoyara, de manera
practica y comdn, en la presencia de autapomorfias (que pueden no ser estrictamente
morfoldgicas, sino genéticas, etoldgicas etc.).

Historia geologica de Yucatén

Norteamérica-Eurasia y Sudamérica-Africa estaban unidas como Pangea hacia el
Tridsico medio; no habia un mar Caribe (ni existia Yucatan). A fines del Tridsico y
hasta el Jurdsico temprano se separaron Laurasia y Gondwana; entre ellas se
extendié el somero mar de Tethys hasta mediados del Jurdsico, cuando empezé a
formarse alli corteza oceénica y nacié el proto-Atlantico. En el Cretdceo temprano ya
existia un proto-golfo de México (lo que causé una transgresién que cubrid casi todo
el pais) y se separaban Africa y Sudamérica; la separacién definitiva entre las
Américas fue también de esta época. Mucho de lo que hoy es Centroamérica esta



sobre corteza ocednica creticica. Para el Cretdceo medio, lo que hoy es el altiplano y
la costa del goifo hasta Yucatén era una peninsula bordeada por un mar profundo. No
hay pruebas de conexién terrestre completa entre Norte y Sudamérica en el
Mesozoico tardio o Terciario, aunque quizd Cuba estaba més unida a Yucatén, como
parte de un puente discontinuo que pudo haber Hegado hasta Venezuela. Por otra
parte, hasta el B0% de México no es cratonico, sino “"terrenos sospechosos”; el ESE
de México v el norte de Centroamérica, por ejemplo, fue acrecionado contra el cratén
de Norteamérica por una colisién Sudamérica-Africa del Paleozoico tardio, hace unos
350 millones de afos {ma) {Coney 1982).

La mayoria de los modelos tecténicos del Caribe coinciden en que, durante el
Cenozoico, la placa caribefia {formada a mediados del Mesozoico) se llevd 2
Centroamérica hacia el este, desde e! Pacifico hasta su posicion actual {CONEY 1982,
1983; DurRHAM 1985; PINDELL 1994; pero ver BRicGs 1994). Sin embarge, parece
haber habido una colisién progresiva NW-SE del arco antillano con las Bahamas desde
el Paleoceno hasta el Oligoceno temprang, de modo que las prote-grandes Antillas no
pudieron haber estado demasiado al W de Yucatdn (PERFIT & WiLLIAMS 1988). Hace
unos 52 ma, las Antillas formaban un cuasi-istmo entre las Américas (ALVARADO
Inoun: 1994). La trinchera de las Caiman se abrid en el Eoceno (PERFIT & WILLIAMS
1989} las Grandes Antillas chocaron con Florida-Bahamas en el Eoceno tardio {CONEY
1982); desde entonces, hace 38 ma, la placa caribefia se ha desplazado hacia el ENE
unos 1400 km (DurHAM 12885). En el Oligoceno temprano, el elevado nivel del mar, la
subsidencia local {Jamaica, por ejemplo, estaba sumergida) y el movimiente horizontal
se combinaron para dificultar la dispersién {Buskirk 1985); sin embargo, se formaron
en ese periodo las dorsales de Caiman y Nicaragua (PERFIT & WiLLlamMs 1989). En el
Mioceno tardio, Centroamérica {a! sur de la falla de Motagua) apenas se colocaba en
su sitio {DURHAM 1985}, como un arco de islas 0 como una peninsula de Norteamérica
con numerosas entradas de mar {existia un estrecho en Nicaragua), aunque con
emersiones locales (Buskirk 1985). La conexién con Sudamérica por el cierre de la
cuenca de Bolivar en Panama ocurrié hace apenas unos 3 ma; en este periodo se
provincializaron los mares, dividiendo especies marinas en caribéfilas y panamaicas {o
“pacifilas”) (DONNELLY 1989; ALVARADO INDUNI 1984).

La evidencia geofisica de una unién entre las Américas s6lo es incontrovertible
para el cierre del Plioceno (WHITMORE & STEWART 1965, PERFIT & WiLLiams 1989});
PinDELL {1994) postuld un arco volednico continuo entre ambos subcontinentes hace
76 ma, pero dudoso y, en todo caso, breve. Sin embargo, hay sélidas pruebas
biclégicas de dispersién terrestre y dulceacuicola durante el tiempo de aislamiento: en
el Cretéaceo tardfo o Paleoceno temprano, hace B8-74 ma, hadrosaurios y ornitisquios
emigraron del sur hacia el norte y, en sentido opuesto, boas, pejelagartos, cecilias,
ranas, iguanas etc. Otros migrantes paleocénicos de origen sudamericano o
gondwanico con fésiles norteamericanos incluyen didélfidos, notoungulados y otros
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mamiferos {BRIGGS 1994), asi como peces ciclidos y pecilidos {ALVAREZ DEL VILLAR,
1977; BussING 1985}, Las Antillas menores y la dorsal de Aves son candidatos a vias
de acceso, pero carecen de los fésiles relevantes, y ademas la fauna antillana es
disarmdnica y depauperada, como de islas ocednicas; la radiacién de pecilidos y
ciclidos en Centroamérica no tiene parangén en las Antillas, lo que, seguin BRIGGS
{1994}, vuelve improbable que hayan formado un istmo entre las Américas. El mismo
autor sefiala, como argumento adicional, 1a ausencia de peces primarios (cf. infra) en
las Antillas; sin embargo, existen en esas islas invertebrados estrictos de agua dulce,
como Dugesia y algunos Procambarus (BANARESCU 1895). Una posible via del
Mioceno temprano, hace 22 ma, fue el cambio eustatico que sacé del agua a la
dorsal de Nicaragua {(DURHAM 1985).

Las rocas mas antiguas de Yucatdn son metamdrficas del Paleozoico, con una
elevaciéon paralela a la costa del Caribe en el nororiente de la peninsula v un
geosinclinal hundido en el Petén y Belice, Esta elevacién, producto de un episodio en
el Devdniceo tardio y otro al final del Paleozoico, generd los sedimentos terrigenos del
interior bajo condiciones sormeras, lo que se evidencia por carbonatos detritales y
evaporitas asociados con areniscas rojizas oxidadas por influencia fluvial durante el
Triasico/Jurdsico, periodo de emersidn, durante el cual no hay sedimentos marinos en
el Caribe y sur de México {NoLAscO MoONTERO 1986). Hubo una extensa transgresién
marina en la base de la peninsula (Tabasco, Términos) en el Jurasico tardio, y tods la
peninsula quedd sumergida durante el Cretdceo temprano, convertida en un mar
somero, bordeado por uno mas profundo hacia el norte (LOPEz Ramos 1975; CoONEY
1983). En el Cretdceo tardio los movimientos tecténicos levantaron ia cordillera
paleozoica y mucho de la plataforma basculé hacia abajo y hacia el oeste, y sufrid en
el Cenozoico temprano una rotacidn, como (o sugiere el sistema de fallas de Chiapas-
Guatemala-Honduras. Ta! vez en ese momento haya habido movimiento a lo largo de
la Sierrita de Ticul, y las fracturas y fallas del basamento se muestran por las
extrusiones submarinas andesiticas en el norte, bajo Mérida, hace unos 60-90 ma
(WARD et a/. 1985); es interesante que este derrame coincida con el criter de
Chicxulub, estructura de impacto enterrada que data de! Cretédcico/Terciario, coetdnea
de depésitos de tsunami en la costa del golfo y Antillas mayores (HEDGES 1996;
STEWNICH et af. 1996),

El nivel del mar fue oscilante durante el Cenozoico, 1o que resulté en depdsitos
someros de plataforma, asi como evaporitas restringidas de ambiente supramareal
{NoLasco MoNTERC 1986). Durante el Paleoceno/Eoceno hubo un escalonamiento con
cierta inclinacidn hacia el este y una transgresiéon que se limitd at norte, como lo
corrobora el caracter litoral de los depésitos de Xbacal {miembro de la formacién
Chichén Itz8). Las rocas superficiales en Zohlaguna (formacién Icaiché) son de dicho
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periodo. En el Eocenc medio la transgresién fue general; Yucatan se cubrié del todo
{como lo atestiguan las calizas eocénicas -formacién Chichén ltzé- predominantes en
el centro-suroeste de la peninsula), excepto en el norte de Guatemata, donde habia
lagunas. Para el Eoceno superior una regresion descubrié toda la regién excepto el
extremo norte y la cuenca de Campeche, que siguieron bajo un mar semero. El
Oligoceno inferior fue igual, salvo por cierta transgresién en Campeche; en el
Oligoceno superior la facies es menos profunda y hubo una pequefa regresion en
Campeche (BUTTERUN & BoneT 1962). Los sedimentos oligocénicos afloran
actualmente en dos franjas al sur de Mérida. La regresién mencionada se corrobora
por la discordancia entre {a cima de la formacidn Chichén Itzé y las que la cubren:
falta el Eoceno superior, Oligoceno, y Mioceno inferior (L6PEZ RAMOS 1976).

La transgresién repiti6 en el Mioceno inferior, sobretodo en el norte de
Guatemala, para acentuarse en el Mioceno superior {formacién Bacalar}, cuando por
lo menos el oriente y norte de Yucatén estuvieron bajo el mar. Los ejes tectdnicos de
orientacion NNE-SSW, que parecen unir Yucatan con las Antillas, fueron una
orogénesis del Eoceno superior, apenas un abombamiento, pero suficiente para
impedir la invasién marina en el centro de la peninsula durante el Oligoceno vy
Mioceno inferior y medio (BUTTERUN & Boner 1962). Los afloramientos miocénicos
actuales predominan en Bacalar y la ribera del rio Hondo (formaciones Bacalar y Rio
Duice}, separados del terreno central eocénico por una falla {(SAPPER 1977). En el
Mioceno/Plioceno {formaciones Carrilo Puerto y Estero Franco) se acentud la
transgresién, particularmente en lo que hoy es Quintana Roo (inclusc la isla de
Cozumel), el noreste de Campeche y el centro y norte del estado de Yucatan
{EscoBar NAva 1986); existié una bahfa larga paralela a la Sierrita de Ticul; la actual
laguna de Chichancanab era también un brazo de mar (LOPEZ Ramos 1975). La
Sierrita, de orientacion WNW-ESE, sufrié deformaciones miopliccénicas (BUTTERLIN &
BONET 1962).

La forma actual de la peninsula se alcanzé a fines del Plioceno y continud en el
Cuaternario (LoPEZ Ramos 1975), aunque grandes eolianitas (como los farallones de
Tulum) se depositaron en la costa durante el Holoceno y siguen formandose arrecifes
al norte y oriente (WARD et a/. 1985). Se presentan depdsitos marinos pleistocénicos
en Sian Ka'an, los bordes norte y noreste de la peninsula, la laguna de Términos y
algunas paleolagunas interiores; en Campeche el terreno eocénico llega a la costa
{LOPEZ Ramos 1975),

Yucatan ha sido durante casi todo el Cenozoico un drea de sedimentacion
marina de poca profundidad sobre plataforma continental; un medio neritico con
depositacién de carbonatos; un mar marginal, sin sedimentos terrigenos {NoLASCO
MONTERO 198B). A lo largo de las glaciaciones, el mar ha Hegado a rebasar el nivel
actual del mar entre 6 (SzABO ef al. 1978) y 30 m (Back 1985); la formacién de
arrecifes fue notable en el norte (hay arrecifes fésiles hasta a 100 m de profundidad,
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formados durante una regresion) (WARD et al. 1985). Las calizas de moluscos
predominan desde el Pleistoceno al Reciente (BUTTERLIN & BONET 1962). La emersién
de la placa calcarea continda hasta hoy en el extremo noroccidental: la costa del gelfo
se ha alejado de Progreso 200 m en 88 afios (Escoear Nava 1986). El nivel actual dei
mar se alcanzé hace sdlo unos 5500 afios (WaRD ef al. 1985); al principio de!
Holoceno el nivel era unos 100 m menor que hoy (BuskiRk 1985). Las regresiones del
Cuaternaric no bajaron el nivel del mar lo suficiente para conectar islas como Cozumel
o Banco Chinchorro con el continente: la profundidad méaxima de los canales que las
separan de tierra firme alcanza de 400 hasta mas de 800 m (DMA 1988).

Sdlo el borde extremo del norte y este de la peninsula son carbonatos dei
Holoceno {un poco maés, en Sian Ka'an); a pocos kilémetros del mar hay playas,
arrecifes, lagunas, lagos dulces {Coba, Chumpén) de hace unos 122,000 afos. Estas
estructuras se formaron durante la transgresidn extrema, que no duré més de 10,000
afos, lo que atestigua una depositacién muy rdpida. La unidad estratigrafica del
Pleistoceno superior estd entre dos capas de caliche, lo que demuestra diagénesis
subaérea. Las otras unidades pleistocénicas son la media, tal vez de hace 200,000
afios (pendltimo interglacial), vy la inferior, un arrecife coralino, de hace 200-800,000
anos (WARD et a/. 1985).

Los arrecifes del Cenozoico tardio, incluso los maés recientes, son antiguos; se
han movido con las transgresiones. Dejaron de crecer en la transgresién postglacial
por turbidez y eutroficacién durante la inundacién de la plataforma y, hace 7000
afios, al mejorar las condiciones de la plataforma, avanzaron hacia lo hondo vy
formaron barreras en é4reas someras; no es verdad que hayan muerto con las
glaciaciones y se hayan reestablecido en el Holoceno. El clima en ei Caribe no se
enfri6 mé&s de 2°C en el mar superficial. Hace unos 12000 afios se formé la
plataforma; hace 10000, los corales relictos; hace 8000 ocurrié la transgresién
desfavorable; hoy continta el crecimiento sobre ellos en lo profundo, v con barreras
nuevas en (o somero {MACINTYRE 1988).

En cuanto a la fauna, el hecho de que la mayor parte de Yucatén sea caliza y
dolomita {(WiLsoN 1980; WHITMORE ef al. 1296) atestigua fa abundancia pretérita de
organismos marinos depositadores de carbonatos de Ca y Ca-Mg, como moluscos y
corales. Sin embargo, no hay fésiles en muchos terrencs del Paleoceno/Eoceno. La
formacién Icaiché, de facies lagunar, contiene lamelibranquios y serpulidos. En el
miembro Pisté de la formacién Chichén ltz& hay algas calcéreas y foraminiferos
valvulinidos {BUTTERLIN & BONET 1962). Clypeaster meridanensis es un equinodermo
comin al Oligoceno de Yucatdn y Tamaulipas (FERRUSQUIA-VILLAFRANCA 1977). Los
foraminiferos oligocénicos de Yucatdn indican una facies neritica en el centro, una
pelagica en el norte y {por su ausencia} una terrestre en el sur de la peninsuta. En el
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Mioceno superior {formacién Bacalar) se encuentran lamelibranquios, gasterdpodos,
hexacoralarios, ostracodos; la formacién Estero Franco (Mioceno/Plioceno} es un
sinclinal con foraminiferos de aguas someras. La transgresiva formacion Carrillo
Puerto incluye géneros modernos de moluscos como Chlamys, Arca, Cardium vy
Terebra (BUTTERLIN & BoONET 1962). Los amecifes pleistocénicos tienen géneros
modernos de coral, como Montastrea y Diploria, y de moluscos, como Strombus. Las
calizas formadas en ambiente de laguna arrecifal protegida poseen moluscos como
Buftla, Chione y Cerithium y foraminiferos, y algas calcareas como Penicillium; las de
laguna abierta {arrecifal, pero con olas y corrientes), algas como Halimeda, corales
como Porites, equinodermos etc. En calizas de barrera arrecifal, de hasta 12 m de
altura, se encuentra una comunidad similar a la actual, con los corales mencionados y
Acropora. En las dunas antiguas de Tulum, Cancun e Isla Mujeres {de hace 125,000
afios) abundan las rizocreciones, algunas con capullos de insectos {WARD et al
1986). En los sedimentos holocénicos de las lagunas interiores es frecuente el caracol
Pyrgophorus {COVICH & STUIVER 1974},

Al parecer, no se conocen todavia localidades fosiliferas de vertebrados en
Quintana Roo. En México, 1a mastofauna anterior al Plioceno constaba tipicamente de
camellos, lagomorfos, rinocerontes, caballos, antilocapridos, elefantes, mustélidos
etc., todos ellos nearticos. En el Plioceno aparecieron mamiferos neotropicales, como
perezosos, gliptodontes y capibaras (MONTELLANO 1993). Mas propia de las riberas
yucatecas de esa época podria ser la fauna costera de Florida, con aves marinas
como Diomedea, Pelecanus, Larus, Pinguinus, Australca y Fhalacrocorax, y
mamiferos marinos de las familias Pontoporiidae, Delphinidae, Balaenidae,
Balaenopteridae, Dugongidae y Phocidae (EMSLIE & MoORGAN 1994). En el Pleistoceno
era ya evidente el caracter transicional de la mastofauna del sur de México: soricidos,
didélfidos, hominidos, Mammuthus, Toxodon, caballos, tapires, camellos, Odocoifeus,
Dasypus, Bison, Glyptodon, Megatherium, Hydrochoerus; algunos de estos taxones
existen todavia hoy en Yucatdn. El Holoceno inicidé con una fuerte extincidén de
grandes herbiveros y carniveros, probablemente debida a cambios climéticos y
antropogénicos {FERRUSQUIA-VILLAFRANCA 1977},

La palecclimatologla yucateca del Cenozoico tardio se vio influida por los
eventos Heinrich: avances peridédicos, masivos, de rios de hielo del margen este de la
capa de hielo laurenciana, que debieron afectar las corrientes del goffo hace
aproximadamente 15, 22, 27, 40 y 51000 afos. Esta influencia glacial modificé la
humedad. Hoy el golfo de México recibe agua caliente desde el Caribe; dicha
corriente debié disminuir su flujo durante eventos Heinrich, y encontrarse con agua de
deshielo entre dichos eventos. E! frio del golfo trajo clima seco y vientos mas fuertes
en el Caribe {GRIMM ef a/. 1993).

En e! Gltimo glacial sélo los lagos més profundos mantuvieron agua. Hace 24-
12000 afios el clima era extremadamente seco y 6.5 a 8°C maés frio que hoy (IStEBE
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et al. 1996). Se han reconocido en el Cenozoico tardio de Yucatan dos periodos de
grandes fluctuaciones climaticas: uno hace 22-8000 afos, que terminé con la
desecacién de lagos como Chichancanab, y otro desde entonces al presente, con tres
fases: una de mayor evaporacién, otra thace 5500 afios} de mavyor precipitacién, otra
de nuevo seca (desde hace 1500 afios) (CovicH & STUuIVER 1274}, con un maximo
hace 1300-1100 afios que coincide con el colapso maya (HODELL er a/, 1985). Las
condiciones mas humedas se debieron a diferencias en la intensidad de insolacién,
consecuencia del ciclo precesional de la Tierra (HOOGHIEMSTRA 1997} hace 24 vy
18000 anos la estacionalidad primavera-verano fue minima, y maéaxima hace 22-
15000 y 44-39000 afos. Otros factores, como el cambio de albedo, fueron locales,
relevantes para ciclos mas breves (LEYDEN et a/. 1994).

El bosque tropical del sur de Yucatan se instalé en el Holoceno temprano; en e
sur de la peninsula dominaban Brosimum y Cecropia; en el norte, Bursera y Piscidia
{LEVDEN et al. 1994). Las Moraceae {Brosimum, Ficus) y Urticaceae de hace B600-
5600 afios, en el Petén, indican bosque tropical alto, que decliné luego por sequia y
quizd por tala; ésta es evidente hace 2000 afos, por la presencia de plantas
oportunistas como Poaceae o por la llegada de polen de especies de montafia, como
Pinus v Quercus. Luego aparecerian sabanas, como indican Byrsonina y pastos. La
caida maya permiti6 la recuperacién del bosque [ISLEBE et a/. 1996).

En la época glacial la vegetacién peninsular era méas pobre; habia cacticeas v,
en los humedales, Typha. En el glacial tardic predominaron las maderas mésicas,
olmos, liqguiddmbar; habia menos pastos y Typha fue parcialimente reemplazada por
Chenopodiaceae y Amaranthaceae, asi como Potamogeton. En el Holoceno los
arboles mesicos fueron seguidos de Moraceae, sin hierbas, y aparecieron géneros
modernos de selva, asi como el malz (LEYDEN et a/. 1994).

El clima, hidrologia y otros aspectos actuales del drea de estudic se resumen
en el fragmento de libro incluido en esta tesis {SCHMITTER-SOTO 1997).

Ictiogeografia continental

Tradicionalmente, la ictiogeografia continental, en su vertiente ecol6gica, ha tomado
como base la clasificacién de los peces de aguas interiores en primarios, secundarios
y periféricos (MYERS 1940). Los peces primarios son dulceacuicolas obligados,
estenohalinos, carentes de mecanismos osmorreguladores. El ejemplo clasico son los
Ostariophysi, que incluyen las familias Characidae, Pimelodidae e Ictaluridae, entre
otras. Los peces secundarios son dulceacuicolas capaces de tolerar por tiempos
variables los ambientes salobres o incluso marinos. La familia Cichlidae y el orden
Cyprinodontiformes son representantes conspicuos de este grupo.
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Por su parte, los llamados peces periféricos son peces de estirpe marina, que
penetran a las aguas dulces por diversas razones. Esta categoria heterogénea incluye
a los diadromos, especies que migran con fines reproductivos desde las aguas
continentales hacia el mar {catddromos), como Anguilla rostrata (Anguillidae), o en
sentido inverso {anadromos), como el salmén; también contiene a los invasores
esporddicos y a les que ocupan temporalmente las aguas interiores con fines de
crianza o alimentacién, como los jureles y la barracuda (CASTRO-AGUIRRE 1978}, Por
ditimo, entran igualmente en esta clase los peces vicarios, especies de origen marino
hoy restringidas at agua dulce, como Ogilbia pearsei (Bythitidae) o Dorosoma
petenense {Clupeidae).

Esta clasificacién debe usarse con cautela, so pena de caer en generalizaciones
errdneas. Existen peces secundarios con poblaciones marinas permanentes {p.ej.,
Gambusia yucatana, Poeciliidae), y otros muy poco tolerantes a la salinidad (p.¢j., G.
sexradiata: CARTER 1981). Entre los peces primarios, Rhamdia guatemalensis
{Pimelodidas), por ejemplo, soporta una salinidad de hasta 7 % {obs. pers.}, mayor
que la observada en hébitats de G. sexradiata.

A pesar de formar parte de la regién neotropical, Centroamérica (Tehuantepec
a Panamé&) tiene, debido a su prolongado aislamiento respecto a América del Sur,
pocos peces continentales: apenas unas 500 especies, de las cuales casi el 30% son
peces periféricos no residentes; el reste (354} se divide en 112 especies primarias,
185 secundarias, 57 vicarias (MILLER 1982; Nelson 1994). La ictiofauna es una
mezcla de linajes originados en Norte y Sudamérica, asi como algunos autéctonos.
Casi todas las familias de peces dulceacuicolas en la region, en lugar destacado los
Cichlidae y Poeciliidae, pertenecen al "Viejo Componente Meridional” de BuUSSING
(1985), es decir, a una dispersién desde Sudamérica que habria tenido lugar,
supuestamente, hacia el Palecceno (BURGESS & FRANZ 1989; BrIGGS 1994), v a las
especies mesoamericanas derivadas de dicho componente. La antiglledad de dicha
invasion se infiere no sélo por la presencia de estos peces (o sus descendientes} en el
norte de Centroamérica, México e incluso el suroeste de Estados Unidos {MILLER
1976; BussING 1985), sino también por los peces fésiles de la Mesa Central (p.ej.,
Tapatia, Cyprinodontiformes}, cuya edad, miocénica, establece la antigiiedad minima
de la invasion (ALVAREZ DEL VILLAR 1977). Adicionalmente, MuRPHY & COLLIER {1996)
usaron métodos moleculares para datar en 40-46 ma la divergencia de las especies
centroamericanas de Rivulus (Aplocheilidae: Cyprinodontiformes) respecto de las
sudamericanas; consideraron que la edad paleocénica propuesta por BUSSING {1985)
es exagerada.

Sin embargo, no hay pruebas geoldgicas de que haya habido conexién terrestre
continua entre Norte y Sudamérica antes del Plioceno (DONNELLY 1989; PERAIT &
WILLIAMS 19809; cf. supra), sino, en todo caso, un rosario de islas. Esta barrera habria
actuado como un filtro, permitiendo el paso s6lo a los peces secundarios mas
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eurihalinos; esto explicaria la pobreza centroamericana de peces dulceacuicolas,
especialmente primarios (MILLER 1976). BANARESCU (1995), no obstante, dudé que el
"Viejo" Componente Meridional sea realmente tan viejo: sefald que las diferencias
evolutivas entre los peces de este componente y sus parientes sudamericanos son
mas bien pequefias, siendc que la maycria de los grupos principales de teledsteos
evolucionaron a lo largo del Terciario, por lo cual consideré mas probable que la edad
de esta invasién ceincidiera con el cierre de la Cuenca de Bolivar en el Plioceno {y los
ciprinodontiformes del Mioceno, obviamente, pertenecerian a una invasién mas
antigua).

El "Nuevo Componente Meridional”, la invasidn sudamericana del Plioceno (o
del Pleistoceno, segin BANAREscu 1995), compuesta més por caraciformes (v.gr.
Gasteropelecidae) y siluriformes {v.gr. Trichomycteridae} que por ciclidos y pecilidos,
no ha avanzado mds alld de Panama o, cuando mds, Costa Rica (BussinG 1985).
Entre ambas dispersiones la comunicacién estuvo interrumpida por el hundimiento ¢
desplazamiento de la parte istmica de Centroamérica {CoNeY 1982), a pesar de lo cual
la ictiofauna de origen sudamericano ha tenide mucho mavyor influencia que la
norteamericana en nuestra area: con la excepcién del pejelagarto (Lepisosteidae)
{ALVAREZ DEL VILLAR 1977), la distribucién meridional de los demds peces nearticos
{"Componente Septentrional” de Bussing 1985}, como /ctalurus furcatus {Ictaluridae},
no rebasa el norte de Guatemala; este Ilimite probablemente se deba a factores
climéticos (BANXRESCU 1995} 0 a incapacidad de competir con los peces neotropicales
{MiLLER 1982},

La escasez centroamericana de peces primartios se acentla en la provincia
ictioldgica del Usumacinta (MILLER 1976, 1982; Bussing 1985}, que comprende |a
vertiente del Atlantico, desde Veracruz hasta Nicaragua (cuencas del Grijalva-
Usumacinta, Papaloapan y Motagua, incluyendo la peninsula de Yucatan). Esta
provincia, propuesta también por malacélogos (BANAREscu 1995}, contiene 145
especies de peces dulceacuicolas; en cuanto a nimero de especies es mas diversa
gue las otras provincias ictioldgicas centroamericanas (Chiapas-Nicaragua, San Juan e
istmica), mas no en cuanto a géneros y familias {(MILLER 1982). Yucatén, Belice y el
Petén guatemalteco forman la regién conocida como Centroamérica Nuclear, de cuya
ictiofauna parece haberse derivado, por vicariancia y/o por dispersién (ver debate
scbre el papel de cada uno de estos procesos en PAGE & LYDEARD 1994, vy HEDGES et
al. 1984, entre otros), la ictiofauna dulceacuicola antillana (RAUCHENBERGER 1988;
LyDEARD ef al. 1995). Algunos peces primarios caracteristicos de la provincia son las
especies endémicas de Bramocharax (Characidae) y Rhamdia (BANARESCU 1995).

Entre los peces secundarios propios de la provincia del Usumacinta destacan
los ciclidos. La familia Cichlidae es tipicamente gondwdnica, con representantes
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africanos vy sudamericanos, estos Ultimos con derivados centroamericanos. El género
Petenia es endémico de la multicitada provincia (BANXRescu 1985); "Cichlasoma”,
tax6én en revisién (MILLER & NoRris 1996), tiene alli numerosas especies (MILLER
1976). Peces secundarios quizd mas relevantes para la regién son los
Cyprinodontiformes: seis de las siete familias del Nuevo Mundo estan en
Centroamérica, més diversa que Sudamérica {BANARESCU 1995). Una de las familias,
Profundulidae, es endémica de la regién, coma lo es también la subfamilia
¥enadexiinae; otra, Poecilidae, es la més diversa de Centroamérica, con numerosos
géneros y especies endémicos, como Carthubbsia (PARENTI 1981); su diversidad y
porcentaje de endemismo son mayores que en Sudamérica, por lo que prohablemente
la familia es nativa de Centroamérica, Ciclidos y ciprinodontiformes constituyen mas
del 73% de la ictiofauna de la provincia del Usumacinta (MILLER 1982).

Durante el Terciario los peces marinos invadieron repetidamente las aguas
dulces centroamericanas, ante la virtual ausencia de primarios y la abundancia de rios
y lagos de baja altitud (MiLeR 1982, 1986), generando numerosas especies
periféricas vicarias. Tan sélo en la provincia del Usumacinta estdn Aplodinotus
|Sciaenidae), varias especies de Atherinella {Atherinidae), el pez ciego de las cavernas
yucatecas Ogilbia pearsei, Dorosoma, Eugerres mexicanus {Gerreidae), Batrachoides
goldmani (Batrachoididae), Strongylura hubbsi {Belonidae) etc. (COLLETTE 1974; MILLER
1976, 1982; CASTRO-AGUIRRE 1978; CHERNOFF 1986).

En la peninsula de Yucatén, una subprovincia de la del Usumacinta {MILLER
1976}, existen por lo menos 100 especies de peces continentales, de las cuales casi
la mitad son secundarias (MiLLER 1991). Los Cyprinadontiformes han producido areas
de endemismo como la laguna de Chichancanab {HUMPHRIES 1984}; otras relacionan a
Yucatdn con el sur de la Florida, donde aparecen las especies hermanas
correspondientes (MILLER 1955, 1983; PARENTI 1981; DuUGGINS er al. 1983). Estas
relaciones ejemplifican el hecho de que las familias Fundulidae y Cyprinodontidae,
aunque pertenecientes al gran linaje neotropical de los Cyprinodontiformes, se han
diversificado en el sur de Norteamérica (BANKRESCU 1995}

La pobreza ictiolégica de Yucatén tiene razones ecoldgicas {la falta de rios) e
histéricas (la juventud geolégica}. Similarmente, su relativa riqueza en especies
hipégeas (dos peces y numerosos crustdceos, como Creaserielfa, Mayaweckellia,
Typhiatya etc.. WFFe 1992) se debe a la abundancia de cavernas inundadas y la
existencia durante el Cuaternario de cuevas marinas costeras, vehiculo para la
vicariancia de dichas especies, después de alguna regresion (STOCK 1982; WILKENS
1982).
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Objetivos, hipdtesis, métodos

El objetivo general de esta tesis es analizar por diversos métodos la distribucién de los
peces en aguas interiores de la peninsula de Yucatan para fundamentar una hipétesis
que explique los patrones observados.

La diversidad decreciente de Yucatdn respecto de Centroamérica podria
explicarse, con una visién dispersionista, como un patrén de inmigracién simple,
como el propuesto por DARUNGTON (1957} para las Antillas. Bajo esta hipétesis {la
hipodtesis nula en este trabajo), se esperaria un empobrecimiento gradual de la fauna
desde la base de la peninsula hasta su extremo, y se esperarfa que la distribucién de
los peces pudiera explicarse por razones ecoldgicas y por distancia al centro de origen
(Centroamérica Nuclear).

La hipétesis alternativa es gue el cambio en composicion y diversidad desde la
base de la peninsula hacia su punta no es gradual, sino brusco, atribuible a un evento
de vicariancia que habria aislado el norte de Yucatan (WiLkens 1982}, En este caso se
esperaria identificar un limite marcado no sélo por el cambio faunistico, sino por la
presencia de especies hermanas a ambos lados de la barrera.

Como principal indicador histérico se utilizé la distribucién geogréfica de las
formas del género Astyanax (Characidae}, peces primarios neotropicales ubicuos en el
area. Ei objetivo era, primero, buscar diferencias morfoldgicas (presumiblemente
genéticas) entre poblaciones o grupos de poblaciones y, segundo, detectar patrones
geograficos en dicha variacién morfométrica.

Se descartaron como candidatos para este andlisis los peces secundarios, por
la posibilidad de que la dispersién por via costera obscureciera los eventuales
patrones histéricos {MyErs 1940). Existen seis especies primarias en la peninsula,
pero las de distribucién mas amplia son el bagre Rhamdia guatemalensis y Astyanax
lespecies A. aeneus y A. aftior). El bagre ha invadido todas las aguas dulces
yucatecas, incluso muchos de los cenotes méas antiguos (eocénicos), donde a
menudo es la dnica especie ictica presente {a veces junto con G. yucatana, pez
viviparo pequefo y eurieco, que concebiblemente pudo colonizar los cenotes
mediante hembras gravidas transportadas por huracanes). Es probable que Rhamdia
se haya dispersado a través de grietas y galerias subterrdneas, como lo permiten
suponer sus habitos nocturnos y otros rasgos favorables para la vida cavernicola
{WiLkens 1982).

En contraste, Astyanax no ha logrado colonizar los terrenos mas antiguos
porque carece de rasgos favorables para la vida en cavernas, como actividad
nocturna o barbillones: no es propiamente trogléfilo (WILKENS 1988). Sus derivados
hipégeos en otras regiones no colonizaron las aguas subterrdneas de manera activa,
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sino debido a procesos geolégicos (captura de arroyos) y en ausencia de
competidores como Rhamdia {HusBs 1938).

Asi, se eligié Astyanax como indicador ictiogeografico. Se consideraba que la
especie presente en la peninsula era A. fasciatus (Huses 1936; WILKENS 1982;
NavaRRO-MenDoZA 1988), pero este taxén ha resultado ser un complejo de especies
{ver discusiton taxondmica en SCHMITTER-SoTO 1998 vy referencias), de las cuales dos,
A. aeneus vy A. aftior, estan en Yucatén. A pesar de ser primarios, estos peces fueron
incluidos por BUsSSING (1985} en el Viejo Componente Meridional, debido a la extrema
distribucién hacia el norte de A. mexicanus, miembro del complejo {otros Astyanax,
como A. ruberrimus, no han rebasado Costa Rica, y pertenecen probablemente al
Nuevo Componente Meridional). Como se discutié en la seccidn anterior, la edad del
Viejo Componente Meridional varia, segun los autores, entre el Paleoceno (ibid.} v el
Plioceno (BANAREsCU 1995); en todo caso, en Yucatdn, Astyanax ly el resto de la
ictiofauna, excepto Rhamdia y G. yucafana) no rebasa la paleocosta del Plioceno, lo
cual permite establecer e! Pleistocenc come la edad méxima de su presencia en la
peninsula {WILKENS 1982). Por otro lado, evidencias paleocliméticas (HODELL er al
1995} indican que la mayoria de los cuerpos de agua de Yucatén se secaron durante
el Holoceno, de modo que la historia ictiogeografica de la regidn puede ser
sumamente reciente.

Las especies del complejo de Astyanax fasciatus son también peces primarios
atipicos por su relativa tolerancia a la salinidad (CASTRO-AGUIRRE et &/, 1977), lo cual
impide descartar su dispersién a través de aguas mesohalinas; sin embargo, no se
encuentran poblaciones establecidas por encima de 7 %o de salinidad {SCHMITTER-S0TO
1997), ni las larvas pueden desarrollarse por encima de dicho valor {H. WILKENS, com.
pers., 1998). Su incapacidad de cruzar brazos de mar estd demostrada por su
ausencia de islas como Cozumei.

Otro enfoque, ecoldgico y multiespecifico, se concentré en el estado de
Quintana Roo y éareas adyacentes, con el objetivo de correlacionar agrupaciones
fenéticas de localidades y de especies con variables ambientales, y aportar elementos
para decidir si los patrones encontrados son explicables por razones ecoldgicas o
histéricas. Los resultados se comparan con los del primer andlisis, y se discuten con
elementos geologicos y con los escasos datos filogenéticos de especies relevantes
para el problema (v.gr. GREENFIELD 1985). Los detalles metodolégicos de ambas
aproximaciones (la variacién de Astyanax y la multiespecifical aparecen en los
sobretiros correspondientes.

Como objetivo colateral, se documenté el grado de invasién por la mojarra
africana o tilapia. Adicionalmente, se generd un inventario de los peces continentales
de Quintana Roo, con datos cualitativos sobre la ocupacién de habitats, el cual no se
incluye como parte de esta tesis {(SCHMITTER-SCTO 1997).
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Mvyers & GILLER {1988) sefalaron que los patrones de riqueza de especies y las
relaciones especie-drea se conocen relativamente bien, si bien ciertamente resulta
imprescindible documentar la distribucién de los organismos antes de poder generar
nuevas hipétesis biogeograficas. Con todo, este tipo de estudios, en la frontera entre
las biogeografias ecolégica e histérica, pueden ayudar a franquear la brecha que las
separa, probablemente artificial.

Agradecimientos

Et apoyo institucional para fa realizacién de esta tesis provino del Centro de
Investigaciones de Quintana Roo al principio, y més tarde de la Unidad Chetuma! de
El Colegio de la Frontera Sur. La mayor parte del trabajo de campo fue apoyado por el
CONACYT (proyecto 1829-N9211, ‘"Inventario de los peces continentales de
Quintana Roo"}), mientras que la labor directamente enfocada a los objetivos
principales fue financiada por la Fundacién Volkswagen (proyecto "Verbreitung und
Besiedlungsgeschichte der Fischfauna der Halbinsel Yukatan”). Ambos proyectos
fueron amparados por los permisos de pesca de fomento #1004 y 2682.

E! trabajo de campo contd con la participacién de decenas de colegas, a
quienes agradezco aqui de manera colectiva. En cada uno de los sobretiros y
manuscritos, asi como en SCHMITTER-SOTO ({1997}, se pormenorizan otros
agradecimientos.

Por la revision de la tesis y sus avances reconozco a los doctores José Luis
CASTRO-AGUIRRE y Oscar HOLGUIN-QUINONES {Centro Interdisciplinarioc de Ciencias
Marinas - IPN), asi coma, en especial, al director de la tesis y responsable principal del
proyecto de la Fundacién Volkswagen, Prof. Dr. Horst WIKENS (Universidad de
Hamburgeo). El manuscrito final fue revisado también por los doctores Elva EScoBaR-
BRIONES (Instituto de Ciencias del Mar y Limnologfa - UNAM), Marisol MONTELLAND
(Institute de Paleontologia -UNAM), Javier ALCOCER {Escuela Nacional de Estudios
Profesionales lztacala - UNAM), Luis EGUIARTE (Instituto de Ecologfa - UNAM} y
Eduardo SuARrez-MoRaLes (ECOSUR); fragmentos de la introduccidn fueron criticados
[como parte del examen general de conocimientos) por las doctoras ESCOBAR-BRIONES
y MONTELLAND, asi como los doctores Oscar CARRANZA (IP-UNAM), Oscar FLORES-
VILLELA (Facultad de Ciencias - UNAM) y Alfredo LAGUARDA-FIGUERAS {ICMyL - UNAM).

Los tramites escolares ante la Facultad de Ciencias desde Chetumal hubieran
sido -si cabe- mas dificiles, de no mediar la invaluable ayuda de los bidlogos Leticia
HuinoBRO-CAMPOS vy Francisco SoLis-MARIN.

Dedico la tesis a mi esposa, Rocfo, y a mis hijos, Axel y Mir.

21



SCHMITTER-SOTO, J.J. 1997, Catélogo de los peces continentales de Quintana Roo.
Col. Guias Cientificas ECOSUR. El Colegio de la Frontera Sur, San Cristdbal de Las
Casas. 239 p. (Primera parte, p. 10-15.)

PRIMERA PARTE

H idrologia, historia, métodos

Hidrologia quintanamoense

La peninsula de Yucatdn presenta una notable variedad de habitats acudticos epicontinentales. Hacia el norte
se encuentran cenotes en diversas etapas de formacion: de boca estrecha, cilindricos, y azolvados, como aguadas
(HALL 1936); hacia el oscidente, lagunas de falla, aisfadas desde el Plioceno (WIKENS 1982); hacia el sur, el rio Honde,
sus pequefios tributarios y las grandes lagunas del drea de Bacalar (HERRERA 1942); hacia el oriente y occidente,
lagunas costeras comunicadas con el mar Carbe y el golfo de México, respectivamente. El sistema de cuevas
inundadas mas largo del mundo esta situado un poco al norte de la reserva de la biosfera de Sian Ka'an (IUFFE 1992).
Muchos de estos cuerpos de agua son de acceso difich, lo que puede explicar el escaso conocimiento ictiofaunistico de
esta regién.

Quintana Roo ocupa 50,843 km? en la parte oriental de la peninsula de Yucatén, entre los 17°48-21°10N y
86°46'-89°08'W. No hay variaciones importantes en la altitud; |a meseta de Zohlaguna, al suroeste del estado, alcanza
en sus puntos mas attos 250 m, pero casi tedos los cuerpos de agua de Quintana Roo estan casi al nivel det mar. EI
relieve deja de ser llano sélo en las inmediaciones del alto rfo Hondo y a lo largo de la antigua costa del Plioceno,
donde aparecen lomerios: por ejemplo, las estribaciones de la Sierita de Ticul, en JM. Morelos. Hay terenos
eocénicos (las zanas altas de Zohlaguna y la Siermita de Ticul) y miocénicos (alrededores de Chetumal y Fetipe Carrillo
Puerto), pero la mayor parte def territorio emergio en el Plioceno y Pleistocens (REDDELL 1981; WILKENS 1982). Cerca
de Chetumal hay zonas que furon cubiertas por ef mar apenas en tiempos de los mayas clasicos (LAUER & SEELE
1984).

E! clima es tropical Huvioso con lfuvias en verano. La precipitacion media anual se incrementa gradualmente
de norte a sur y de tiesra adentro hacia la costa, de 700 a 2000 mm. La temporada de lluvias abarca de fines de mayo a
principios de octubre; en otofofinviemo suelen presentarse ciclones. La temperatura anual oscila entre 2t y 28°C, con
una media de 26°C (SPP 1980; WiLson 1980).

Pueden reconocerse en el estado dos cuencas hidrologicas principales: la cuenca arreica o distrito de Coba,
al norte, donde la circulacion es casi fotalmente sublerranea, y 1a cuenca del rio Hondo, al sureste, marcada por
canales, casi fodos temporales, que unen entre i los lagos mayores, como Bacalar, con ¢l rio, con la bahia de
Chetumal y con €! mar Caribe. Esta dltima puede dividirse en una cuenca intema cerrada (dentre de fa cual se ubica
Chichancanab) y la cuenca fluvial propiamente dicha. La meseta de Zohlaguna gueda incluida en una tercera cuenca
endoreica, el distrito de Rio Bec, subcuenca del Champatdn (SPP 1981; WiLson 1980).
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El agua es dura, debido a la naturaleza calcdrea del temeno, formado por restos de amecifes, avidencia del
origen submarino de Yucatan. En fos cuerpos de agua mas cercanos al mar aparece con frecuencia un lente de agua
salina cerca del fondo, con infiuencia mareal (cenotes anquihalinos: IUFFE 1992). En las lagunas y aguadas temporales
pueden observarse fases de sucesion ecoldgica, en funcién de ia época de lluvias {ARREDONDO-FIGUEROA & FLORES-
Nava 1992); las lagunas permanentes aumentan hasta 150% su drea entre el estiaje v las lluvias.

La vegelacion originaria predominante es la selva mediana subperennifolia, caractenizada por ef zapote
{Manilkara 2apota} y el ramén (Brosimum aficastrum ), muy sustituida en todo el estado por acahual, pastizal y cultivos.
En el exiremo sur todavia puede encontrarse selva alta subperennifolia. En asoclacion con los cenotes de tierra
adentro suele haber higueras o K'opomaxo'ob (Ficus cofinffolia ) (REDDELL 1978). £n lagunas y cenoles costeros
abundan los manglares; en las sabanas y bajos son comunes la cortadera, Cladium jamaicense, y el tasiste,
Acoeloraphe wrightii (TREJO-TORRES ef af. 1993).

A fo largo de la costa caribefia del estado corre una barera amecifal, compartida con Belice. Las aguas
marinas fluyen hacia el norte, como continuacion de la comiente del Caribe, proveniente del norte de Sudamérica; sin
embargo, ios vientos dominantes y los promontorios y bahfas de Quintana Roo desvian una parte del caudal y originan
contracommientes costeras, dirigidas hacia el sur {(MERINO IBARRA 1986).

En el apéndice 2 se enlistan y describen brevemente las 240 localidades visitadas (Fig. 1).

Ictiologia quintanamoense

Las primeras recolecciones cientificas de peces efectuadas en la peninsula de Yucatan fueron las de
EVERMANN & GOLDSBOROUGH (1902) y BARBOUR & COLE (1906); sin embargo, aungue incluyeron especimenes de lsla
Muieres y ofras localidades de lo que hoy es Quintana Roo, no trabajaron en aguas continentales. Treinta afios
después, Huees (1936, 1938) llevd a cabo un estudio muy completo sobre la regién, con la descripcion de
préicticamente todas las especies endémicas de la peninsula, aunque e actual estado de Quintana Roo no quedd
incluido. Ctros autores que no conocieron las aguas interiores del estado, pero cuya lzbor taxonomica pionera es
invaluable para la icticlogfa quintanamoense y centroamericana, son GUNTHER {1869), JORDAN & EVERMANN (1896-
1500, REGAN {1906-1908) y MEEK (1907). Los ejemplares tipo de HUBSS, incluyendo las dos especies cavemicolas
ciegas, quedaron depositados en la UMMZ,

A pesar de la superioridad numérica y financiera de los investigadores extranjeros, el primer ictidlogo que
describio una especie endémica de Quintana Roo fue mexicano: ef Dr, José ALVAREZ DEL VILLAR (1943} publicd sobre
el bolin todero, Cyprinodon beftrani. Otro mexicano, el Dr. Andrés RESENDEZ-MEDINA (1975), proporciond la primera
lista de peces continentales de Quintana Roo, limitada al sistema lagunar Nichupté-Bojorquez.

En sus revisiones de la ictiofauna mexicana, MILLER (1976b, 1991} incluyd localidades quintanarmoenses como
Caobas y Chunyaxché. CASTRO-AGUIRRE (1978) menciond alguncs peces periféricos de la laguna de Bacalar.
HUMPHRIES y MILLER (1981, HUMPHRIES 1984) descubrieron los peces endémicos de Chichancanab acompanantes de
C. baltrani, WiKENS {1982) estudi6 la ictiogeografia de Ia peninsula, apoyado principalmente en la evidencia aportada
por las especies cavemicolas, revisadas también por ILFFE {1992). NAVARRO-MENDOZA (1988; NaVARRO-MENDOZA &
VALDES-CASILLAS 1980; GAMBOA-PEREZ 1991a,b, 1992; RaMO & BUSTO 1992) levantd un inventario ictico de la reserva
de Sian Ka'an y dreas circunvecinas. VEGA-CENDEJAS of af. (1992) enlistaron de manera preliminar jos peces de fa
laguna costera de Yalahau, GAMBOA-PEREZ (1994), los de [a ribera del rio Hondo. SCHMITTER-S0TO y GAMBOA-PEREZ
{1996} analizaron |a distribucion ictica en el municipio Othdn P. Blanco.
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Los trabajos de NAVARRO-MENDOZA (1988) fueron el inicic de |a coleccidn de peces del Museo de Zoologia dei
Centro de Investigaciones de Quintana Roo (MZ-CIQRO P}, hoy de la Unidad Chetumal de ECOSUR (ECO-CH). La
ECC-CH crecié mediante algunos estudios posteriores en ia parte sur del estado (Gamgca-PEREZ 1994) y, sobre todo,
a través del proyeclo que ha llevado a este lbro.

Métodos

La estrategia de muestreo consistid en divigir Quintana Roo en diez zonas hidrologica o fisiograficamente
diferenciables y aplicar en cada una un esfuerzo similar, Se visitaron en promedio 24 cuerpos de agua por zona,
elegidos de manera que toda la diversidad de habitats acuaticos continentales de cada zona quedara representada.
Cada cuerpo de agua permanente fue visitado dos veces, por lo menos: una durante e estiaje y fa otra en tiempo de
lluvias.

La gran variedad de habitats acudticos obligd a diversificar los arles de pesca. Se utilizaron redes de mano,
chinchomos y atarrayas de variaos tamafios, trampas de doble cono, anzuelos y pistolas de succién en combinacion con
buceo kibre. También se formaron en cuenta registros visuales de especies grandes y se consultaron 1as capturas de los
pescadores locales, comerciales o deportivos,

Los ejemplares recolectados se fijaron en formol al 10% diluido en agua del sitio (el agua dura de Quintana
Roo tiene fa ventaja de amortiguar la acidez del formol) en el campo, donde se almacenaron en bolsas de polietileno,
que a su vez se transportaron en cubetas de plastico de 20 |, con tapa. En el laboratorio los peces fueron lavados e
inmersos en agua durante 48 h, para luego colocarlos en frascos de vidrio o plastico con etanol al 70%. Este proceso
es estandar en ictiologia (CAILLIET ef af. 1986).

Las efiquetas de campo, escritas con Hpiz blando o tinta china sobre papel albanene, acompaiiaron a los
ejemplares en las bolsas. Llevaron como informacion minima el nitmero de colecta, diferente para cada combinacion
de localidad, fecha, hora y arte de pesca. En (a libreta de campo se anotd, para cada nimero de colecta, la localidad
(incluyendo coondenadas geograficas, tipo y nombre del cuerpo de agua), fecha, hora, nimero de ejemplares, arte de
pesca, colector, identificacién tentativa y observaciones; éstas incluyeron notas sobre la coloracion y conducia del pez.
Para la caracterizacion de los habitats se observd el color del agua, vegetacion riberefia, tipo de fondo, transparencia
{disco de Secchi), temperatura, salinidad, conductividad {termehalinoconductivimetro), oxigeno disuelto {oximetro}, pH
(potencidémetro), profundidad, anchura ¢ drea aproximada, y posicion geografica {geomeferenciador por satélite).

A dichos datos se afiadieron, en el laboratorio, especie, determinador y fecha de determinacién y, al momento
de integrar Ja muestra en la ECO-CH, nimero de catilogo; ademas, se virtiercn los datos biométricos en formatos
adecuados. Para obtener estos datos se wdilizaron microscopios estereoscdpicos, lupas, agujas y tijeras de diseccidn,
vemieres e ictiometros, mediante las técnicas usuales {CAILLET ef af. 1986).
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Diagnosis of Astyanax altior (Characidae),
with a morphometric analysis of Astyanax
in the Yucatan Peninsula

Juan J. Schmitter-Soto*

Morphometric variation of Astyamax in the Yucatan Peninsula is analyzed, based on 324 individuals from
21 localities. Despite great variability, most populations were identified as A. aemeus (a species widespread in
southern Mexico). The populations from northern Yucatan and freshwater cenotes near Tulum are A. ailior,
diagnosable by its usually deeper body {376-480 %a SL vs. 245-380, in individuals with SL > 60 mm), longer head
(295-335 % SL vs, 242-323), smaller eye diameter (229-302 % HL vs. 242-414), and fewer anal-fin rays (22-25,
median 24, vs. 23-28, median 26), as weli as a distinctly brighter yellowish-silver coloration tone where in
sympatry with A. geneus. The differences were consistent, using bivariate or multivariate techniques, for individ-
uals larger than 60 mm SL. The fish from Zohlaguna Plateau and Laguna X-Hohomil, as well as the anchialine
{with subterranean seawater influence) cenotes of Tulum, occupied an intermediate position between the A.
arneus populations from the lower Rio Hondo and Champotén basins and A. altior, suggesting a cline or
introgression, However, because both forms coexist at least in one cenote near Celestan, they are treated as two
vatid species. A biogeographic historical hypothesis is discussed.

Se analiza la variadén morfométrica de Astyarax en la peninsula de Yucatdn, con base en 324 ejemplares de
21 localidades. A pesar de una gran variabitidad, la mayeria de las poblaciones se identificaran como A. aenens
{una especie ampliamente distribuida en el sur de México). Las poblaciones de los cenotes del norte de Yucatdn
y de cenoctes de agua dulce cercanos 2 Tulum son A. alhor, diagnosticable por su usualmente mayor alhura maxima
{376-480 % LP vs. 245-380, en individuos con LP > 60 mm), mayor longitud cefilica (295-335 % LF vs. 242-323),
menor didmetro ocular (229-302 % LC vs. 242414} y menos radios de la aleta anal (2225, mediana 24, vs. 23-28,
mediana 26), asl como por una coloracién amarillenta-plateada mas brillante donde estdn en simpatria con
A. aeneus. Las diferencias fueron constantes, con técnicas bifactoriales o multifactoriales, para individuos mayores
de 60 mm LP, Los peces de la meseta de Zohlaguna y 1a laguna X-Hohomil, asf como de ks cenotes anquihalines
{con influencia subterrdnea de agua marina) de Tulum, ocuparon una posicién intermedia entre las poblaciones
de A. aeneus en la parte baja de tas cuencas de los dos Hondo y Champotén y A. aitior, lo que sugiere una clina
o introgresién. Sin embargo, puesto que ambas formas coexisten por 1o menos en un cenote cerca de Celestin,
se consideran dos especies validas. Se discute una hipétesis biogeegrafica histérica.

" El Collegio de la Frontera Sur (ECOSUR), Departamento de Ecologia y Sistematica Acudtica, Apartado Postal
424, MX-77000 Chetumal, Quintana Roo, Mexico. E-mail: jschmit@ecosur-qroo.mx

Ichthyal. Explor. Feeshwaters, Vol. X, No. X

25



Introduction

The northern half of the Yucatan Peninsula is
entirely devoid of surface rivers. The freshwater
fishes present in its cenotes (karstic sinkholes)
could have been derived from the Pleistocene
ichthyofauna of coastal lagoons of the region
{Wilkens, 1982), The only representatives of pri-
mary fish families (sensu Myers, 1940} are the
pimelodid Riamdin guatemalensis (Glinther, 1864},
and species of the characid genus Astyanax. The
catfish is not a good biogeographic indicator
because it has remarkable dispersal capabilities
through the tunnels connecting the cenotes, a
fact that explains its presence in the oldest (pre-
Pleistocene) karstic sinkholes of Yucatan, where
it is often the only fish. In contrast, Astyanax has
not been able to colonize those old cenotes be-
cause it lacks such preadaptations to cave life as
nocturnal activity or, barbels; it is not properly
troglophile (Wilkens, 1982, 1988). Its hypogean
derivatives elsewhere did not colonize caves ac-
tively, but arose due to geologic processes (stream
capture), and in the absence of such competitors
as Rhamdia (Hubbs, 1938).

Thus, Astyanax seems to be the best indicator
of the history of freshwater colonization in Yuca-
tan. During the late Cenozoic marine transgres-
sions, Astyerax could have dispersed through
coastal brackish-water systems: it often occurs in
7 % salinity {pers. obs.), and it was captured in
mesohaline waters by Castro-Aguirre et al. (1977).
During regressions it possibly left the land-locked
populations found today (Hubbs, 1936; Wilkens,
1982).

The genus Astyanax awaits a thorough revi-
sion, complicating the identification of members
of the genus. All Mexican Astyanax were ascribed
to A. fasciatus (Cuvier, 1819) by Alvarez del Villar
(1950, 1970), Géry (1977), Wilkens (1988), and
other authors; however, the type locality of this
species is Brazil (without more information), and
its supposed distribution from Argentina to Tex-
as would be unmatched among neotropical fresh-
water fishes, Contreras-Balderas & Lozano-Vi-
lano (in press) provide and discuss a list of Mex-
ican nominal species of Astyanax, and, together
with R. R. Miller (pers. comm.), they consider
valid only A. aeneus {Gunther, 1860), A. mexica-
nus (Filippi, 1853}, A. armandoi (Lozane-Vilano &
Contreras-Balderas, 1990), and a number of un-
described species; Miller (1986} and Espinosa-
Pérez et al. (1993) agree with this scheme, al-
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though they still considered A. aeneus a synonym
of A, fasciatus. None of these authors ventured an
opinien en A, alticr, described by Hubbs (1936)
as a subspecies of A. fasciatus.

The A. fasciatus complex (sensu Hubbs, 1936,
i.e. including all taxa once assigned to that spe-
cies) has the following main diagnostic charac-
ters: the humeral spot is diffuse and verticat {vs.
sharp and horizontal); it has a silvery lateral band
and a dark caudal spot, prolonged into the cen-
tral caudal fin rays; there are no dark lateral
stripes; and the dorsal fin origin is almost equi-
distant between snout and caudal origin, vs. one
eye<diameter closer to snout in other Astyanax
(Eigenmann, 1921; Géry, 1977).

Schuppa (1984} found statistical differences
in the number of anal-fin rays, scales in lateral
line and total vertebrae between southern and
northern populations of A. ‘fasciatus’ within Mex-
ico, but chose not to recognize more than one
(very variable) species because she felt that the
distinction was highly subjective. However, Lo-
zano-Vilano & Contreras-Balderas (1990) and
Valdez Moreno (1997) were able to diagnose the
northern populations as A. mexicanus.

Many, if not all, Mexican Astyanax popula-
tions interbreed freely and have fertile descend-
ants (Wilkens, 1988). However, under the Evolu-
tionary Species Coneept, it is not the reproduc-
tive isolation that should be examined {interfer-
tility could be a plesiomorphde character), but the
separate evolution of lineages {Wiley, 1981). This
leads, on morphological and distributional
grounds, te the recognition of the species listed
above (with the addition of A. altior); 1 follow the
Evolutionary Species Concept in this paper.

Hubbs (1936} identified populations of Asfya-
nax at the base of the Yucatan Peninsula as
A. f. aeneus, and described A. £ aitior from north-
emn Yucatan. The holotype of A. £ eltior is medi-
um-sized (53 mm SL), and the three paratypes
are smaller; nevertheless, Hubbs {1936: 176-178)
diagnosed the new subspecies by its extremely
deep body and low average number of principal
anal-fin rays. He did not treat it as a species
because of extensive morphometric and meristic
overlap with A. f. aeneus.

The morphometric analysis of Astyanax on
the Yucatan Peninsula presented in this paper
seeks to find biogeographically-relevant patterns;
one result is a new diagnosis of A. altior, recog-
nized here as a species distinct from A. aeneus.
A historical hypothesis is discussed in light of

Schmitter-Soto: Diagnosis of Ashemax eltior
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Peninsula of Yucatan, including localities sampled for

morphometric analysis. A. aeneus: 1, Laguna Caobas; 2, Laguna Noh-Bec; 3, Laguna de Bacalar; 4, cenote
15.5 km E of Celeshin; 5, creek at Estero Franco; 6, Laguna Encantada; 7, Hondo tiveratJuan Sarabia; 8, Laguna

Leona Vicario; 9, creek at Morocoy; 10, Laguna Pucté;

11, Laguna Vallehermoso. Introgressed populations:

12, Cenote Cristal; 13, Cenote Golondrinas; 14, pond at Castilla; 15, Laguna X-Hohomil; 16, pord at Xma-
bén; 17, Laguna Zohlaguna. A. altior: 18, Cenote Calavera; 19, Cenote Dos Marfas; 20, cenote 15.5 km E of
Celestiin; 21, Cenote Noc-Ac; 22, mangrove at Vigla Chico.

palaeoclimatic evidence and the phylogenies of
other fishes.

Methods

The 324 adult specimens statistically analyzed
(standard length [SL] >40 mm}, fom 21 locali-
ties in the Yucatan Peninsula (Fig. 1), belong to
the following collections: ECO-CH, El Colegio de
la Frontera Sur, Chetumal; and [BUNAM, Insti-
tute de Biclogia de la Universidad Nacional Au-
ténoma de México, Mexico City. 24 additional
specimens (three other localities; Fig. 1), includ-
ing the types, from ECO-CH, UMMZ, University
of Michigan Museum of Zoology, Ann Arbor,
and ZMH, Zoologisches Museum der Univer-
sitat Hamburg, were examined after the multi-
variate analysis was performed, to check its re-
sults. The type locality of A. f eltior (roadside
poo! 3 km. south of Progreso; Hubbs, 1936: 176)
coutd not be located, but the analysis included
specimens from Cenote Noc-Ac, near the road to

Progreso (Fig. 1).

Ichthyol. Expler. Freshwaters, Vol. X, No. X

Measurements and counts follow the proce-
duge of Lozano-Vilano & Contreras-Balderas
\1990), except that subunits of the head are ex-
pressed as thousandths of head length (HL), not
SL; all other measurements are expressed as thou-
sandths of SL. Fish were observed under a ster-
eomnicroscope {8-15x) and measured with a calli-
per (0.1 mm graduation) or ocular micrometer
(0.08 mun graduation at 8x).

A Spearman rank correlation analysis was
used to identify characters strongly associated
with SL, which were deleted. Characters useful
to distinguish populations were defined by visu-
al inspection of box-and-whisker plots {which
show the median, interquartile range and full
range for each character): when no population or
population group showed a distinct tendency {a
50 % or smaller overlap with the rest of the pop-
ulations), the character was deleted. The charac-
ters considered useful were further subjected to
bivariate plots and to principal component anal-
ysis (PCA), previous standardization. To find out
if groups suggested by PCA were smatistically
robust, ANOVA and Tukey's range test were
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Fig. 2. Astyanax from the Peninsula of Yucatan: box-and-whisker plots (showing the median, interquartile range
and full range for each character), by population, of: a, HL/SL; b, body depth/SL; ¢, eye diameter/HL; d, ana!l-
fin ray number {median indicated by an asterisk, when needed); e, snout length/HL. Population numbering as

in Figure 1.

petrformed on the log-transformed wvariables,
whose homogeneity of variance and normality
were tested by Cochran’s C test and chi-square,
respectively; if the characters were not amenable
to the parametric test, they were compared pair-
wise with Mann-Whitney's U and Kolmogorov-
Smirmov's DS. The package Statgraphics (SGC,
1993) was used for all tests (P<0.05).

Results

The analysis of the morphometric variation fol-
lows, proceeding from univariate through bivar-
iate analyses to PCA and the recognition of pop-
ulation groups. At the end of the section, one of
these groups is diagnoesed as Astyanax altior.

Univariate analysis. Although no single charac-
ter fully discriminates all populations, quantita-

tive characters useful for separating population
clusters are HL, body depth, eye diameter, snout
length and number of anal-fin rays. Figure 2a-d
shows the box-and-whisker plots for these char-
acters in all populations. In general, two main
groups are discernible: a small-headed, slender-
bodied group, with relatively mare anal-fin rays
and larger eyes, usually including populations in
the Rio Hondo drainage, as well as Leona Vicario
(see Fig. 1); and a large-headed, deep-bodied
group, with fewer anal-fin rays and smaller eyes,
found in a!l cenotes from northern Yucatan, in-
cluding Vigia Chico and, usually, Cenote Calav-
era. Populations of the Zohlaguna Plateau, in-
cluding Laguna X-Hohomil and, uswally, the
anchialine cenotes around Tulum, are intermedi-
ate between both groups.

The sample from the cenote 155 km W of
Celestun canspicuously includes two forms,
which correspond to the two main groups men-

Schmilter-Soto: Diagnosis of Astyarax altior
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Fig. 3. Astyanax allior (above), ECO-CH 2988, 61.8 mm 5L, and A. aenens (below), ECC-CH 3089, 58.5 mm 5L, from
the sympatric populations al the cenote 15.5 km E of Celestin (photograph by H. Bahena).

tioned above. In addition to the morphometric
characters, they canbe distinguished by life color,
The slender type has grayish body and fins,
whereas the deep-bodied individuals have yel-
lowish-silver body and yellow fins; lhe lateral
band is more distinct in the slender type (Fig. 3).

Fish from Laguna Caobas have a shorter snout
length {median 210 %= HL vs. medians 218-255in
other populations) (Fig. 2e).

Bivariate analysis. Two bivariate plots are use-
ful to separate northern cenote populations (in-
cluding Vigia Chico). The plot of body depth vs.
HL (Fig. 4} allows identification of 90 % of the
fish in the northern group (deep, large-headed);
the plot of body depth vs. eye diameter (Fig. 5)
allows 81 % of the fish in that group (deep, small-
eyed) to be identified.

Ichthyal, Explor. Freshwaters, Vol, X, No. X

Multivariate analysis. PCA on the five useful
characters (HL, body depth, eye diameler, anal-
fin ray count and snout length) separated the two
groups, albeit with a broad overlap. The overlap
was eliminated when the sample was reduced to
the 79 fish with SL greater than #mm; the first
two components explain over 74% of the total
variance. The group of northern cenotes, includ-
ing Cenote Calavera and Vigia Chico (but ex-
cluding the slender individuals of the cenote
15.5 km W of Celestiin), forms a discrete cluster.
Within the other cluster, four tendencies are ob-
served diverging from the poputations in the
lower Rio Hondo (including Leona Vicario and
the slender individuals of the cenote 15.5 ke W
of Celestin): Laguna Caobas, Laguna Noh-Bec,
and, approaching the northern group, the cenotes
around Tulum, and the sites on Zohlaguna Pla-
teau (including Laguna X-Hohomil{{Fig. 6).
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Fig. 4. Astyznax from the Peninsula of Yucatan: plot of
body depth vs. head length, both in thousandths of SL.
Circles, A. aemeus; squares, A. altior.

On the basis of this result, the following six
population groups are recognized:

1} Laguna Caobas (N=29, sample size);

2} Laguna MNoh-Bec (N=19);

3) Lakes from the lower Hondo, including La-
guna Pucté and the far north Leona Vicario,
as well as the slender-bodied population in
the cenote 15.5 km W of Celestun, exclud-
ing the sympatric deep-bodied population
(N=132);

Cenotes around Tulum, except Cenote Ca-
lavera {N=25);

Sites from the Zohlaguna Plateau, with the
addition of Laguna X-Hohomil, in the limits
of the Hondo drainage (N=49);

Cenotes from northern Yucatan, including
Cenote Calavera and the mangrove popula-
tion at Vigfa Chico, and the deep-badied pop-
ulation from the cenote 155km W of Ce-
lestiin, exctuding the slender-bodied sympat-
tic population (N=77}.

4

5

et

6

Measurements and meristics of these six popula-
tion groups are shown in Table 1. HL statistical-
ly separated four groups: 142, 3, 446, and 5
{F = 36.3). Body depth, three groups: 1+3+4+5, 2,
and 6 (F = 76.5). Eye diameter, two groups:
1+2+3+4+5, and 6 (F = 36.9). Snout length, two
groups: 1, and 2+3+4+5+6 (F = 21.4). Anal-fin
frays count was not amenable to parametric anal-
ysis, but region 6 was different from the group
1+2+3+445 (DN =79, U = 8.7}.

In summary, although all papulation groups
show at least one statistically significant peculi-
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Fig. 5. Astyanax from the Peninsula of Yucatar: Flot of
bady depth (thousandths of SL} vs. eye diameter (thou-
sandths of HL). Circles, A. aeneus; squares, A. altior.

arity, only group 6 is fully diagnosable {for indi-
viduals with SL > 60 mmy}. It is here considered to
correspond to the species A. altior.

Diagnosis of A. aftior. A characid of the A. fus-
catus complex {sensu Hubbs, 1936; see introduc-
tion), distinguished from other members of the
complex (especially the parapatric and, at least in
one site, sympatric A. aeneus) in having a deeper
body (376480 %« SL vs. 245-380, in individuals
with SL >60 mm), Yonger head (295-335 %o SL vs,
242-323), smaller eye diameter (229-302 % HL
vs. 242-414), and fewer anal-fin rays (22-25, me-
dian 24, vs, 23-28, median 26). Where A. altior is
found in sympatry with A. aereus, it has a dis-
tinctly brighter yellowish-silver coloration (vs. a
grayish tone}.

Discussion

Status of A. altior. The original description of
A, fascintus altior (Hubbs, 1936) is still the most
complete. This work is not a redescription, but
rather a demonstration that the form is diagnos-
able from A. aeneus and the rest of the A. fasciatus
complex and warrants species status.

The discovery of sympatric populations of
A.altfor and A. aeneus supports the view that
they are distinct species. However, it is possible
that the variable forms at the cenote 15.5 ki W of
Celestin are a hybrid swarm, produced by a
recent contact between A. altior and A. aeneys (the
site lies at the limit of the inundation zone of

Schmitter-Soto: Diagnoss of Asiyanax altior



coastal Yucatan). The abundant intermediate
populations show that both Asfyanax species
would probably introgress completely if A. ae-
neus could get access to the isolated localities of
A. altior; genetic introgression after contact be-
tween widespread and formerly isolated species
is a major cause of extinction (Echelle & Connor,
1989; Williamns etal., 1989). If A, altior and A. aenetis
are sister species, taxonomists adopting the Bio-
iogical Species Concept would consider them
subspecies of a polytypic species, in view of their
wide area of introgression; however, this prac-
tice underestimates biodiversity by excluding
valid evolutionary species (Wiley, 1981},

1 concur with Lozano-Vilano & Contreras-
Balderas (1990) in recognizing that, although there
are obvious difficulties in evaluating taxa in com-
plex, speciose, unrevised genera, species descrip-
tions and redescriptions are impertant, especial-
ly in the face of conservation problems. There
was an urgency to revise the taxonomic status of
A. altior because its populations are vulnerable:
there is probably no gene flow between most of
them, and the cenotes where they live are fragile
biotopes. Besides, this kind of species-level work
may be useful material for the much needed re-
vision of the genus Asiyanax.

Component 2

Component t

Fig. 6. Ashymax (SL 2 60 mm) from the Peninsula of
Yucatan: plot of first two principal components. Num-
bers refet to population groups; groups 1-5 are A. ae-
reus, group 6 is A. altior. Circles, A. gemeus; squares,
A. altior.

Biogeographical hypothesis. The events lead-
ing to the morphological variation pattern ob-
served today occurred no more than ca. 8000
years before present, because the Pleistocene/
Holocene boundary was an extremely dry peri-
od; such lakes as Chichancanab and Cobé did not
hold water at the time (Hodell et al., 1995; Whit-

Table 1. Morphometrics of six Astyanar popu].a!ion groups in the Peninsula of Yucatan {(groups 1-5 are A. aenzus,
group 6 is A. altior). Values shown were pooled among population groups where no signdficant difference was
proven. Proportions are expressed as thousandths of SL (head length, body depth) or as theusandths of HL {eye
diameter, snout length), and show the tatal range; in parentheses, the Jower {mn) or upper (¢nx) kimit of the
interquartile range, that is, the values above o7 below which 75% of the sample lies, Comparison data {aen,
A. aeneus: mexic, A, mexicanus) were taken or transformed from Lozano-Vilano & Contreras-Balderas {1990); in

parentheses, the mean.

aen mexic 1 2 3 4 5 6
Head length 276323 256-287 24229 242-296 25(3-308 278-335 264-302  278-335
(297) {273} (mx 278}  {mx 278) (mn272  {mn 295)  (mn 281 (mn 295}
mx 286)  mx 293)
Body depth 328-399 300-355 285415 245-350 285415 285415 285-415 340480
(359) (328) (mn 327 (mx 332 (mn 327 (mn 227 {mn 327 {mn 376)
mx 380) mx 380)  mx 380 mx 380)
Eye diameter 242-314 223-290 229414 229-414 229414 229414 229414 229-343
(282) {252} {mn 283) {mn 283) (mn 283) (mn 283) (mn 283) (mx 302)
Snout 249304 281327 140-136 178-282 178-282 178-282 178.282  178-282
(277) {301) (mx 217} {mn213) (mn 2130 {mn213) (mn213) (mn213)
Anal rays 23-27 19-23 23-28 2328 23-28 23-28 2328 22-26
(25) (22) {mn 25) {mn 25) (mn 25) {mn 25) {mn 25) {mx 25)
Gill rakers 12-14 9-12 13-14 13-14 13-14 13-14 13-14 13-14
Lateral line 35-38 4-36 34-38 34-38 34-38 34-38 34-38 34-38
Pectoral 12-15 12-14 13-15 13-15 13-15 13-15 13-15 13-15
Darsal 10-11 9-10 10-11 10-11 1-11 10-11 10-11 10-11

Iehthyol. Explor. Freshwaters, Vol. X, Ne. X
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more et al., 1996), and the same was probably
true of most A. altior localities. During the max-
imum Holocene transgression, these sites became
available to the Astyanax forms in northern Cen-
tral America, which crossed Panama from South
America shortly after the closure of the Bellvar
seaway in the Pliocene {Myers, 1966}, or even
earlier (Bussing, 1985). During a new dry cycle,
the populations of Astyamax in Yucatan experi-
enced diverse degrees of isolation by distance
from the stock in southern Mexico, and became
differentiated as A. altior: all populations lying at
the presumed palaeocoast either belong to this
species or show intermediate characters between
A. altior and A. eeneus. The hypogean fishes Ogil-
bia pearsei and Ophisternon infernale also are dis-
tributed aleng that palaeocoast (Wilkens, 1982).

At another wet cycle during the Holocene,
A. altior could regain contact with the stock of
A. aeneus in northern Central America. Some pop-
ulations (those in Zohlaguna plateau) intro-
gressed; others kept their genetic identity, either
because of continued isolation {as in Cenote Dos
Marias, for example), or because they had more
time {became isolated first, because of their dis-
tance from the maintand) for developing its own
epigenetic homeostatic (or recognition) system
and acquiring coherence as an independent line-
age, as inthe cenote 15.5 km W af Celestiin. More-
over, the small population size of Astumrtx in
these cenotes must have accelerated differentia-
tion,

Population group 3 is morphologicaliy inter-
mediate among the groups identified as A. aeneus
{groups 1-5). This group is located in the lower
Hondo basin, where eustatic-tectonical activity
has been more intense than in other parts of the
peninsula (Lauer & Seele, 1984), thus allowing
extensive and repeated contact with the northemn
Central American stock of A. aeneus. The other
A. aentens population groups show definite mor-
phological differences, perhaps due to tempo-
rary isolation from the mainland stock.

The northeastern populations at Leona Vicar-
io and the A. geneus population of the cenote
15.5km W of Celestin are included within
group 3, although there is no direct contact be-
tween these populations and the lower Hondo
basin. It seems that the northern populations of
A. aeneus were founded recently by fishes dis-
persing along the coast in wetter cycles. These
localities are in low terrains (Lépez Ramos, 1975;
the Hondo and Coastal Yucatan districts of Wil-

son, 1980); most of them are seasonaily connect-
ed to the coast even today.

Population group 4, product of a presumed
introgression, lies near the coasta! cliffs of Tu-
lum, the only large Holocene eolianites in conti-
nental Quintana Roo (Ward et al., 1985). This
zone is a zoogeographic barrier: it marks the
transition between sister taxa as Gambusia yucat-
ana austratis and G. y. yucatana (Greenfield, 1985),
Poecilia petenensis and P. velifera (Hubbs, 1936;
Miller, 1983}, as well as the northernmost distri-
bution of most continental fishes of Quintana
Roo (Schmitter-Soto, in press). Together with the
Sterrita de Ticul (Fig. 1), the dliffs set the limit
between a doline area and a cenote area, the
latter representing a more advanced karst land-
scape (West, 1964), with less opportunities for
fish dispersal through epigean freshwaters.

One prediction of this biogeographical hy-
pothesis was that, if there were Asfyanax at Chich-
ancanab {at the end of the Sierrita de Ticul), it
would be an introgressed population, similar to
the ones in Zohlaguna Plateau. Recently, Asty-
anax was indeed collected in Chichancanab
(Wilkens, pers. comun., 1996}, and the specimens
examined fulfill that prediction.

Material examined. Astyanax altior: UMMZ
102144, holotype, pool 3 km S of Progreso, Yuca-
tan — ECO-CH 1044, 10 spms., Cenote Noc-Ac,
21°04°23"N B9°43'14"W. - ECO-CH 2988, 16 spms.,
cenote 155 km W of Celestin, 20°51'21"N
90°14'47*W. - ECO-CH 2987, 24 spms., Cenote
Dos Marias, 20°4822"N 90°07'23'W. - ECO-CH
1697, 10 spms., Cenote Calavera, 20°1343"N
87°2732"'W. - ECO-CH 2682, 15 spms., mangrove
at Vigfa Chico, 19°49°25"N B7°30'01"W,
Astyanax aensus (introgressed with A. altior):
ZMH 8811, 10 spms., Laguna Chichancanab,
19°52'N 88°46'W. - ECO-CH 3174, 4 spms., cenote
Petén-Tuch4, Ria Lagartos. - ECO-CH 623,
11 spms., Cencte Golondrinas, 20°1920"N
87°22'09"W. - ECO-CH 401, 14 spms., Cenote
Cristal, 20°11'48"N 87°29'58"W. — ECO-CH 1478,
ECO-CH 1832, 14 spms., Laguna X-Hohomil,
19°19'42°N 88°29'37*W. — ECO-CH 2026, 15 spms.,
pond at Xmabén, 19°14'11"N 89°20'00"W. -
ECO-CH 1763, 10 spms., Laguna Zohlaguna,
18°35"15"N 89°25'03"'W. — ECO-CH 2317, 9 spms.,
pond at Castilla, 18°21'32"N 89°2636"W.
Astyenax aeneus: ECO-CH 1683, ECO-CH 2583,
TBUNAM 3103, 10 spms., Laguna Leona Vicario,
20°57°43"N 87°16'28"W. - ECO-CH 3089, B spms,
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cenote 15.5km W of Celestin, 20°51'21"N
90°1447"W. ~ ECO-CH 2316, ECO-CH 2331, 10
spms., Laguna Pucté, 19°28'10"N 83°04'48"W. -
ECO-CH 2304, IBUNAM 2613, 21 spms., Laguna
Vallehermoso, 19°10'41"N 88°31'18"W. - ECO-
CH 143, ECO-CH 2307, IBUNAM 6262, 19 spms.,
Laguna Noh-Bec, 19°08'58"N 88°10'25"W. - ECO-
CH 1751, ECO-CH 1887, 25 spms., Laguna de
Bacalar, 18°34'39"N 88°2507"W. - ECO-CH 2001,
15 spms., creek at Morocoy, 18°33'50"N
88°4501"W. - ECO-CH 1976, 25 spms., Laguna
Encantada, 18°29'52°N 88°2322"W. - ECO-CH
2639, 20 spms., Laguna Caobas, 18°26'42"N
B906'06"W. — ECO-CH 1633, 10 spms., Hondo
river at Juan Sarabia, 18°29'46"N 88°28'44"W. —
ECO-CH 1295, ECO-CH 1929, 13 spms., creek at
Estero Franca, 17°5620"N 88°52'37"W.
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Composicién y distribucién de peces continentales en el sur de Quintana Roo,
Peninsula de Yucatdn, México

Juan Jacobo Schmitter-Sow y Héctor C. Gamboa-Pérez
Centro de Investigaciones de Quintana Roo, Apdo. Postal 424, MX-77000 Chetumal, Q.R., México.

(Rec. 23-VI-1994. Rev. 1-X1-1994, Ac. 25-1-1995}

Abstract: Composition and distribation of the continental lchthyofauna were studied in southern Quintana Roo and
adyacent arcas of Campeche and Belize, south Yucatan Pr Mexico, on the basis of 69 sampled locali-
ties, as well as the published information and the fish collection carried out by the Zoology Museum at the Quintana
Roo Rescarch Center (MZ-CIQRO P). Fishing gear included 2- gnd 20-m-long scine nets, 1- and 3-m-wide throw nets,
hook. spcar, hand ncts, and traps; we recorded such as temperature, salinity and conductivity, Iansparency,
depth, dissolved oxygen, bostom type and riparian vegetation. Most of the sites were visited in the miny and the dry
seasons, The inventory of centinental fishes of Quintana Roo includes 85 spccics, 55 detected in the southern zone
Twelve are recorded for the first me in continental waters of the state: Anchog ¢ is. A. parva. Rhamdia laticau-
da. Atherinetla sp., Strongylura timucw, Diaplerus aurams. Eugerrn plumicrs, Stegastes leucosticnus. Rivulus tenuis..
Phallichthys fairweatheri, Xiphophorus hetleri, and Steph spidus. Cluster analysss aliowed distinction of the
fotlowing four local whthyofaunm sorted by decreasing distance to the coast: () Zohlaguna Plateau, some 250 mast.
with relatively coal waters; (2) Hondo River and bordering water bodies, such as freshwater cenoies, wetlands, pools
amd creeks, (3) Cemer-Nostheast Zone, including the brackish lake systems of Bacalar, Guerrero and Ubero, as well as
the wetlands around the Bay of Chetumnal and freshwater lakes soch #s Vallehermoso; and (4) Southemn Caribbean
coastal [agoons, where salinity varies regularly. Ichthyofauna (1) ts characterized by the occurreace of X. Aefleri and
Rhamdiz guatemalensis and the frequency of Heterandria bimaculare and Poecilia petenensis, {2), by the lrequency of
prrmary fishes such as Hyphessobrycon compressus and Rhamdia lazicauda, as well as Ophisternon uemgmaticum, (3}
by peripheral fishes, such as Arius awsimilis, Gobiomorus dormitor &nd Anchea colonenns; (4}, by a significatively
greater richness, due to the dominance of marine fishes of the families Gerreidae, Lutjanidae, and others, which utilize
mangroves as nursery of feeding grounds. Even shough the fish distribution within the study area follows essentially
ecological factors, the decrease in neotropical or primary fishes from Belize to Sian Ka'an shows the importance of
historical factors on a slightly larger geographical scale.

Key words: Ichthyolauna. distribution. zoogeography. new records, Quintana Roe. Yucatan Penunsula,

A pesar de que la provincia ictiolimnoldgica
del Usumacinta se conoce con cierta profundi-
dad, practicamente no se ha explorado ain el
sureste de la penfnsula de Yucatdn, Esta zona
es interesante, pues ofrece diversos hidbitats
dulceacuicolas y salobres, como cenotes, lagu-
nas costeras, humedales y lagunas interiores,
asf como el rio Hondo y sus tributarios; ademds
£s una zona transicional, donde comienza el te-
rreno kdrstico peninsular.

El 4rea de estudio (Fig. 1) queda incluida to-
talmente en la cuenca del ro Hondo, que puede
subdividirse en la cuenca fluvial proptamente
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dicha y cuencas internas cerradas (SPP 1981).
El relieve deja de ser llano sélo en la ribera del
rio ¥ a lo largo de la antigua costa del Plioceno
(alrededores del poblado dc Nicolds Bravo),
donde aparecen lomerios (Wilson 1982), Hay
algunos terrenos miocénicos, pero la mayer
parte del territorio emergic apenas en el Pleis-
toceno {Wilkens 1982).

El clima es tropical lluvioso con Hluvias en
verano. La precipitacién media anval se incre-
menta gradualmente de norte a sur y de tierra
adentro hacia la costa, de unes 1000 a 1500
mm. La temporada de lluvias abarca de fines de
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mayo a principios de octubre; en olofio/invier-
no suclen presentarse ciclones. La emperatura
oscila entre 21 y 28°C, con una media anual de
26°C (SPP 1980).

El agua es dura, debido a 1a naturaleza
calcdrea del terreno. El grado de eutrofica-
cién en lagunas y cenotes es muy variable,
Las lagunas permanenles aumentan hasia
[50% su drea entre el estiaje y las lluvias
cuando la mayoria de los cuerpos de agua de
las zonas bajas se ven unidos por un hume-
dal continuo.

La vegetacién originaria predominante es la
selva mediana subperennifolia, muy sustituida
en todo el estado por acahual, pastizal y culti-
vos. En lagunas y cenotes cosieros abundan los
manglares; en las sabanas y bajos son comunes
ta cortadera, Cladium jamaicense, y el tasiste,
Acoelorrhaphe wrightii (Trejo-Torres et al.
1993),

A todo lo largo de 1a costa caribefia dei es-
tado corre una barrera arrecifal, compartida
con Belice. Las agnas marinas fluyen hacia el
norte, como continvacion de la corriente del
sur del Caribe, praveniente del norte de Suda-
mérica; sin embargo, los premontorios y ba-
hias quintanarrcenses desvian una parte del
cavdal y originan algunas contracorrientes
costeras, dirigidas hacia el sur (Merino Ibarra
1986).

Este articulo se enmarca en la elaboracién
de un inventario de la ictiofauna contingntal del
estado de Quintana Roo, México. Sus objetivos
son ofrecer una lista preliminar de los peces de
1a zona sur del estado (cuenca del de Hondo) y
analizar su distribucién, al interior del 4rea de
estudio y en comparacién con listas provisiona-
les disponibles de Belice (Thomerson y Green-
field 1972) y la reserva de la biosfera de Sian
Ka'an (Navarro-Mendoza 1988; Gamboa-Pérez
1992; Ramo y Busto 1992).

Con excepeidn de algunos datos puntuales y
aislados, ésta es la primera exploracién ictiolé-
gica de [as aguas dulces del drea. Castro-Agui-
rre (1978) menciond algunas especies periféri-
cas de la laguna de Bacalar. Navarro-Mendoza
{1988) se concentrd en el norte de Sian Ka'an,
pero recolectd en algunas localidades del sur,
como Noh-Bec, ¢l armoyo Aguadulce y la mis-
ma Bacalar, entre otras, Camarena Luhrs y Co-
bé Cetina (§991) revisaron la pesca dulceacul-
cola en la ribera del rio Hondo; Gamboa-Pérez
(1991, 1992, 1994} ha presentade listas ictio-
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faunisticas preliminares. Rame y Busto (1992)
ofrecieron una lista de peces recoleciados en
los humedales de Mahahual y e sur de Sian
Ka'an, como parte de un estudio sobre la ali-
mentacién de aves acudticas. Miller {com.
pers.) incluird en su libro sobre los peces conti-
nentales de México sitios tales como Bacalar y
el rio Hondo.

MATERIAL Y METODOS

Campo y laboratorio: E! drea de estudio se

dividid a priori en doce zonas (Fig. 1):

a) Mescta de Zohlaguna (ZOH). Situada en la
franja fronteriza entre los estados de Campe-
che y Quintana Roo, con una altitud de hasta
250 msnm. La mayoria de las localidades de
esta zona desaparecen en la época de secas,
y se encuentran dentro de la reserva de ia
biosfera de Calakmul. Se efectuaron 17
muestreos en sitios lénticos y uno en un
aroyo, en los meses de octubre de 1993 y
marzo de 1994,

b) Zona de Nicolds Bravo (NBR). Ubicada jus-
10 al E de la anterior, a menor altitud, wnclu-
ye lagunas permanentes, de agua dulce, co-
mo San José de 1a Montaita y Caobas; 17 re-
colecciones en ambientes lénticos, cuatro en
sitios I6ticos, en los meses de septiembre de
1593 y marzo de 1994.

c) Zona de Morocoy (MOR). Al E de la ante-
rior, & menor altitud, consta de humedales
y charcas temporales, asi como del arroyo
Aguadulce. que se convicrte en una serie
de estanques durante la época de secas;
nucve muestreos 1énticos, tres I6ticos, en
los meses de septiembre de 1993 y marzo
de 1994.

dy Laguna de Bacalar (BAC). Al N de la Ciu-
dad de Chetumal y NE de la zona anterior,
casi al nivel del mar, estd formada por las la-
gunas de Bacalar y Xul-H4. La salinidad no
varfa demasiado en tomo de las 3 ppm, ex-
cepto en ¢l arroyo Xul-H4, que es dulce. Se
visitaron en los meses de septiembre de
1993 y febrero de 1994, con 22 colectas en
las lagunas y cuatro en €l arroyo.

¢) Zona de San Felipe (SNF). Al NW de la an-
terior y NE de MOR, presenta lagunas per-
manentes eutrdficas, de aguas dulces, que se
conectan entre sf por canales durante la épo-
ca de Huvias; 13 muestreos ¢n sitios 1€nticos,
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uno en un canal, en los meses de septiembre

de 1993 y febrero de 1994,

Zona de Noh-Bec {(NOH). Al N de la ante-

rior, incluye las lagunas permanentes meso-

tréficas de Noh-Bec y Vallehermoso, as{ co-
mo algunos arroyos temporales. Se mues-
trearon siete veces las lagunas y wres los ca-

nales, en los meses de septiembre de 1993 y

febrero de 1994.

g) Bahfa de Chetumal, Noroesie (BAN). Con-
siste en el sistema lagunar de Guerrero, al E
de Bacalar, y los humedales y arroyos que
bordean la bahia, incluidos los grandes pan-
tanos de la carretera a Mahahual. Hay cuer-
pos de agua salobres y dulces. Las muestras
provienen de sitios lénticos (35) y léticos
(4), en los meses de diciembre de 1992,
agosto de 1993 y enero de 1994,

h) Bahia de Chetumai, Sureste (BAS). Integran
esta zona los humedales, manglares, arroyos
y cenoles del ejido Calderas-Barlovento.
Hay cuerpos de agua salobres y dulces. Se
trabajé con cinco muestreos de sitios lénti-
cos y cuatro de Iticos, en los meses de di-
ciembre de 1992, agosto de 1993 y enero de
1994. B
Alto Rio Hondo (RHA). Es la zona m4s
meridional, colindante con Belice: incluye
el rio, desde la desembocadura del arroyo
Aguadulce, hasta la poblacién de La
Unidn. ¢con los cenotes, arroyos y humeda-
les aledafios; 12 colectas [énticas y 6 16ti-
cas, en los meses de octubre de 1992 y
abril de 1993.
Bajo Rio Hondo {RHB). Continuaci6n hacia
el NE de la zona anterior, hasta la desembo-
cadura del rio, incluyendo las lagunas Mila-
gros, Negra y Encantada, ademds de nume-
rosos arroyos. En los meses de octubre de
1992 y abril de 1993 se recolecté 15 veces
en sitios lénticos y 9 en l6ticos. Los regis-
tros de la localidad “Rio Hondo™ se compar-
tieron entre RHB y RHA, de modo que la
diferencia enire ambas zonas estd en los
cuerpos de agua adyacentes al rio.

k) Costa del Caribe, Nonie {CANY}. Se refiere a
los manglares, lagunas costeras y humedales
del extremo E, que intercambian sus aguas
con el mar Caribe de manera principzlmente
sublerrinea, desde Mahahual hacia el N; 13
muestreos en sitios 1énticos y dos en 1dticos,
en los meses de diciembre de 1992, abril y
agosto de 1993 y enero de 1994.

—_
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I} Costa del Caribe, Sur (CAS). Como el ante-
rior, pero desde Mahahual hacia el §; las co-
municaciones con el mar, a diferencia de la
costa norte, son canales profundos y perma-
nenfes, Se recolectd ocho veces en sitios
Iénticos y ocho en l6ticos, en los mismos
meses que la zona anterior.

La gran variedad de hébitats acuiticos
obligé a diversificar los artes de pesca, lo
cual limité el estudio comparativo de 1z abun-
dancia. Se utilizaron chinchorros de 2 y 20 m
de longitud, atarrayas de 1 y 3 m de didmetro,
anzuelos, fisgas, redes de mano y trampas; la
luz de malla de las redes varié entre 2 y 20
mm. En algunos sitios se registraron visual-
mente las especies més conspicuas, con ayuda
de buceo libre o lentes pelarizados (Loftus y
Kushlan "1987). Se consultaron también las
capturas dc los pescadores locales, comercia-
les o deportivos.

Los ejemplares se fijaron, etiquetaron y pre-
servaron mediante técnicas estdndar (Fink et al.
1978). A cada nimero de colecta, diferente pa-
ra cada combinacién de localidad, fecha, hora y
arte de pesca, correspondieren los siguientes
datos: localidad (incluyendo coordenadas geo-
grificas, tipo y nombre del cuerpo de agua), fe-
cha, hora, nimero de ejemplares, arte de pesca,
colector, identificacién tentativa y coloracién
en vivo del pez. Para la caracterizaci6n de los
hibitats se anot6 el color del agua, vegetacidn
riberefia, tipo de fondo, transparencia {disco de
secchi), temperatura, salinidad, conductividad
(termchalinoconductivimetro), oxigeno disuel-
to {oxigenometro), pH (potenciémelro), presen-
cia de corriente, profundidad, anchura o drea
aproximada, y posicidn geogréfica (GPS). La
identificaci6n definitiva de los ejemplares, pre-
via a su catalogacién en la MZ-CIQRO P, tuvo
lugar en el laboratorio, mediante las técnicas
(Cailliet et al. 1986) y claves adecuadas (Alva-
rez del Villar 1970; Collette 1974; Castro-
Aguirre 1978; Hasse 1981; Reséndez Medina
1981, Miller 1983, 1984; Matheson y McEach-
ran 1984; Robins ¥y Ray 1986; Deckert y
Greenfield 1987).

Se consideraron como registros nuevos para
la fauna del estado aquellas especies no men-
cionadas en los antecedentes; en el caso de las
especies periféricas, las no citadas por Resén-
dez Medina (1975) para la laguna de Nichupté,
en el norte del estado.
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Anilisis estadistico: La confiabilidad de es-
te inventario se midid trazando una curva del
ndmero de especies en funcién del nimero de
recolecciones.

Se construyé una matriz general de presen-
ciafausencia de las especies en las localidades.
Para ello, las recolecciones se unieron por lo-
calidad, independientemente de la época del
afio y arte de pesca wtilizado. El nimero origi-
nal de localidades se redujo al unir entre si al-
gunas de ellas, bajo los siguientes criterios:
(a) ser geogrdficamente cercanas o formar
parte de un solo cuerpo de agua, y (b) que al
menos una de las localidades a unirse contu-
viera dos especies o menos, o ¢l porcentaje de
disimilitud entre ambas localidades fuera me-
nor o igual al 50%.

Sobre la matriz resultante se aplicé un andli-
sis de clasificacién numérica inverso (sobre las
localidades), con exclusion de las especies que
aparecieron s6lo una vez, con base en porcenta-
jes de disimilitud y agrupamiento por promedio
de grupos (Herrera Moreno 1993),

E! proceso se repitid, agrupando las doce zo-
nas establecidas a priori y efectuando el anili-
sis directo {sobre las especies). Los conjuntos
de zonas y de especies se relacionaron entre si
mediante un andlisis nodal de la constancia
(frecuencia de aparicién del grupo de especies
en cada grupo de zonas).

Se estudid la variacién de la riqueza como
funcién de las agrupaciones de zdnas resultan-
tes de los andlisis anteriores, la estacién del
afio (lluviosafseca), y el tipo de ambiente {16ti-
cofléntico) mediante un andlisis de variancia
miiltiple ¥ una prucba de Duncan para recono-
cer grupos homogéneos, al 95% de significan-
cia (Monteiro-Neto et al. 1990). La rigueza se
estandarizd dividiendo el nimero de especies
entre el nimero de recolecciones en cada loca-
lidad, y extrayendo la raiz cuadrada del co-
ciente,

De igual manera se analizaron las variacio-
nes de la temperatura, conductividad (transfor-
mada por raiz cuadrada), oxigeno disvelio, pH
y transparencia. Todos los andlisis estadfsticos
y grificos se efectuaron mediante los progra-
mas “Quattro Pro™, “Statgraphics” y “Statistica
for Windows"”, La base de datos de la coleccidn
MZ-CIQRO P utiliza el programa MUSE.

Finalmenie, la lista global de peces del 4drea
de estudio se comparé con las listas disponibles
de Belice (Thomerson y Greenfield 1972) y
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Sian Ka’an (Navarro-Mendoza 1988, Gamboa-
Pérez 1992, Ramo y Busio 1992}, usando el In-
dice de similitud de Jaccard. En la comparacién
s¢ observé, asimismo, el cambio en ¢l porcen-
taje de peces neotropicales vs. panamericancs ¢
introducidos, y en la proporcién de especies pe-
riféricas, primarias o secundarias (Robins 1971,
Lozano Vilano y Contreras Balderas 1987).
Para paliar en algin grado ¢l cardcter provi-
sional de dichas listas, se supuso que: Arius
spp. incluye A. assimilis (Miller, com. pers.);
Melaniris es Atherinella (Chernoff 1986);
Digpterus sp. es D. auratus; Synbranchus mar-
moratus es 0. aenigmaticum (Rosen y Green-
wood 1976); Poecilia sp. es P. orri (Contreras-
Balderas, com. pers.); P. gracilis es P. petenen-
sis (Miller 1983); R. hypselura y R. moaguen-
sis son R. laticauda (Miller 1984). Los regis-

. tros en Sian Ka’an (y en Quintana Roo) de
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Cichlasoma aureum, C. melanurum, A, felis, E.
picta, 5. marmoratus y Poecilia sphenaps se
eliminaron, porque la revisién de los ¢jempla-
res depositados en la MZ-CIQRO P revel6 que
estaban basados en identificaciones erréneas.

RESULTADOS

Las 232 recolecciones commespondieren a
117 localidades, que se redujeron finalmente a
69 (Cuadro 2; Fig. 1). 21% de las localidades
fueron 14ticas, 79% MKnticas; 35% de clias fue-
ron muestreadas tanto en la época luviosa co-
mo en la seca de 1992, 1993 6 1994,

Composicién: El inventaric de peces conti-
nentales de Quintana Roo incluye ahora 85 es-
pecies, de las cuales 535 (en 40 géneros y 22 fa-
milias) se detectaron en el drea de estudio de
este trabajo (Cuadro 1). Ahora bien, la curva
del niimero de especies en funcién del ndmero
de recolecciones no ilegd a aproximarse clara-
mente a una asintota (Fig. 2}, por o que es pro-
bable que 1a riqueza real del drea esté subesti-
mada.

Doce especies se registraron por primera vez
para las aguas interiores del estado: A. colonen-
sis, A. parva R. laticauda, Atherinella sp., §. ti-
mucu, D. auratus, E. plumieri, S. leucostictus,
Rivulus tenuis, Phallichthys fairweatheri, X. he-
Heri y §. hispidus. Las familizs con mayor nd-
mero de especies fueron Cichlidas y Poeciliidae,
con nueve cada una; entre ambas representaron
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Fig. 1. Ares de estudio, con la p

icion de las 69 locatidsd

de {ver Cuadro 2). Abrevisturss de las 12 zonas esta-
blecidas a priori: Zohlaguna (ZOH); Nicolds Bravo (NBR); Morocoy (MOR); Bacalar (BAC); 5an Felipc (SNF): Noh-Bee
(NOH); bahfa de Chetumal, noroeste {BAN}; bahia de Cheturmnal, sureste (BAS); alto rio Hondo (RHA); bajo rfe Hondo

(RHB); costa de] Caribe, norie (CAN); costa del Caribe, sur (CAS). Abreviaturas de las cuatro zonas definidas  posterioei:
Zona Oeste (W); zona Noreste (NE); rio Hondo (RH): costa del Caribe, sur {CAS).
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CUADRC |

Frecuencia relativa de aparicidn de peces en el sur de Quintana Roo, por zonas (W, Zohlaguna y zona oeste;
RH, rio Hondo; NE, zona centro-noreste: CAS, costa del Caribe sur)

UBICUOS w RH NE CAS
Asryanax fasciaius {=aeneus) 415 Ms 394 0.0
Cichlasoma meeki 2.2 8L Ul 63
€. sobvini 9.2 96 11 0.0
C. synspilum 11 173 16.1 0.0
C. urophthalmus 6.2 1.7 83 125
Eugerres plumieri 00 77 6.1 250
Gambusia yucatana (1) 411 M6 334 56.3
Poecilia mexicang 46.2 9 141 oo
P.om 3l 19 121 8.8
DULCEACUICOLAS

Atherinella sp. 45 19 1.0 00
Belonesor belizanus 123 58 6l 6.3
Phallichthys fairweatheri i3 19 0.0 0.0
Cichlasoma friedrichsthali 17 19 30 0.0
C. peiofasciatem 103 19 5 00
C. roberttomi 154 L9 4.0 0.0
C. spilurum 138 17.3 20 0.0
Dorotoma petenense 123 38 0.0 00
Heterandria bimaculota 4.6 k13 0.0 0.0
Hyphessobrycon comprestus 1.3 9.6 30 0.0
Perenia splendida 138 1.9 9.1 0.0
Poccilia petenensit 200 R3] 1.0 0.0
Rhamdia guatemalensi 922 0.0 0.0 0.0
R, laticouda EX ] 38 0.0 00
Rivulus teniz (1) (3 00 0.0 00
Xiphophorus helleri 10.4 0.0 0.0 00
X. macalams 17 L9 0.0 0.0
SALOBRES

Anchoa colonensis 00 0.0 30 0.0
A. parva o0 (K 20 00
Artks assimilis 0.0 (54 1.0 Q.0
Atherinomorus stipes 0.0 0.0 1.0 250
Barhygobius soporasor (2} 0.0 0.0 0.0 63
Caranx latus (2) 00 00 00 6.3
Lile piquitinga (2} 0.0 o0 1.0 oo
Cyprinadon artifrons 0.0 00 30 313
Diapteres quras 0.0 0.0 00 63
Eucinostomus argenteus 00 00 0.0 188
E. pula (2) 00 o0 00 6.3
Evorthodus lyricus (2) 0.0 0.0 0.0 6.3
Floridichthys polyommus 20 00 0 3715
Garmanelia pulchra 00 1.9 9.1 375
Gerres cinereus 00 00 0.0 18.8
Gobiomorut dormilor 0.0 0.0 5.1 0.0
Haemulon sciurus (2) 00 0.0 00 6.3
Harengula jaguana (2) 00 a0 oo 63
Lophogobius cyprincides 00 8 20 i2)]
Lujanur apoduy 00 0n 0.0 250
L. griseus (2) 0.0 00 00 6.3
Megalops atlanticus 9.0 19 2.0 00
Ophisternon aenigmaticum 0.0 - 538 00 a0
Sphoeroides testudineus 0.0 0.0 10 12.5
Sphyraena barracwda 0.0 0.0 0.0 125
Stegagtes leucostictus 20 00 0.0 12.5
Stephanolepis hispidus (2) 00 0.0 oo 6.3
Strongylura ot 0.0 0.0 30 18.8
5. temucy 00 00 0.0 125

{1} Especic excluida del anslisis por aparecer en las 12 zonas.
(2) Especies excluidas del anslisis por aparecer en una sola localidad.
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miés del 30% de las especies 1otales. Hubo seis
Gemeidae y cuatro Cyprinodontidae; las otras
18 familias aportaron tres especies 0 menos ca-
da una.

Anilisis de agrupamiento: localidades: Fl
andlisis de agrupamiento sobre las 69 localida-
des defintd, con grado de cohesidén variable, los
siguientes conjuntos:

a} Canales de Rio Uach y de Xcalak. Ambas
localidades aportaron 1a fauna més distintiva
de la zona CAS.

b) Humedales de Mahahual y laguna de Baca-
lar, localidades de riqueza elevada en las zo-
nas contiguas BAN y BAC.

¢) Lagunas La Virtud y Caobas, localidades de
riqueza elevada en las zonas SNF y NBR,
con pardmetros ambientales similares,

d} Rio Hondo, 1a localidad compartida entre las
zonas RHA y RHB.

¢) Laguna Santa Teresita, en la zona SNF.

f) Laguna Cementerio y La Aguada, localida-
des contiguas en el extremo sur de la zona
CAS.

g) Lagunas Xul-H&, Negra y Milagros, cerca-
nas geogrdficamente, aunque asignadas a
zonas diferentes, por su situaci6n y salinidad
(BAC y RHB). S6lo en este conjunto apare-
cid A. assimilis.

h) Laguna Ubero y arroyo Raudales, zonas
CAN y BAN, localidades poco salobres.

i) Arroyos Reforma, Escondido en Nuevo Bé-
car, y Aguadulce; lagunas Encantada y Zoh-
laguna; aguadas de Bel-H4 y Morocoy.
Abarcan zonas occidentales (ZOH, MOR,
SNF), con la adicién de RHB. Se trata de lo-
calidades de agua dulce, donde se presenta-
ron X, helleri y P. petenensis,

J) Las otras 44 localidades, cuya dnico denomi-
nador comiin es tener una riqueza especifica
menor.

Anilisis de agrupamiento: zonas: El andli-
sis numérico sobre las doce zonas establecidas
a priori sugirié la existencia de cuatro grupos
(Fig. 1):

1) Meseta de Zohlaguna o zona ceste (W),
con altitud méxima de unos 250 msnm y
aguas relativamente frias; incluyé las zonas ad-
yacentes de NBR y MOR. Aungue con una di-
similitud mayor, las Jagunas eutr6ficas de SNF,
al NE de MOR, se integraron en el grupo, que
concentré de esa manera los agrupamientos
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¢), e) e i) del andlists previo, sobre las 69 loca-
lidades. ZOH, NBR, MOR y $NF son zonas
contiguas; ocupan la mitad occidental del 4rea
de estudio, en la parte mds continental.

2} Rfo Hondo y cuerpos de agua ribersiios
(RH). El grupo abarcé las dos zonas en que se
dividid el rfo, RHA y RHB. Aunque su niicleo
fue ¢l grupo d) del andlisis previo, participé
también de los grupes g) e i), por lo cual fue el
agruparniento menos definido.

3) Zona centro-noreste (NE). Este grupo tu-
vo por nicleo las zonas BAS, CAN y NOH;
aunque con cierta disimilitud, se adhirieron a €]
BAC y BAN, con lo cual ¢! grupo adquirié més
coherencia. Las cinco zonas son contiguas, y
ocupan [a porcién noreste del drea de estudio
{agrupamientos b), g) y h) del andlisis previo].
Comprende los sistemas lagunares de Bacalar,
Guerrero y Ubero, salobres, asf como cuerpos
de agua dulce como Vallehermoso, Noh-Bec y
los cenotes y arroyos del sureste de la bahia de
Chetumal; ¢l elemento aglutinador de este con-
junto heterogéneo es, probablemente, la franja
de humedales de 1a bahfa de Chetumal, que, al
menos en la (emporadz lluviosa, une entre sf
casi todos los cuerpos de agua mencionados.

4) Lagunas costeras del Caribe sur (CAS),
con aguas cdlidas y amplia variaci6n en la con-
centracién de oxigeno disuelto y salinidad, In-
cluyd los agrupamientos a) y f) del an4lisis pre-
vio. La influencia marina es directa, a través de
los canales amplios y profundos de Xcalak y
Rio Uach, que no encuentran equivalente en las
zonas adyacentes, CAN y BAS; como cabrfa
esperar, predominan los peces marinos.

J,___/'

"
~
7

Ndimero de especies

LA RN NN N N NN M N M M )

Recolecciones

Fig. 2. Curva del nilinero de especies en funcién del nime-
ro de recolecciones.
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CUADRO 2

Lista de Jocalidades muestreadas (ver Fig. 1}

1. Aguada dc Bel-Hd

2. Aguada de Xmabén

3, Amoyo Agua Dulce

4. Armoyo CBTA

5. Amoyo Esitro Franco

6. Amoyo Huay Pix

7. Amoyo Nicolds Bravo

8. Amoyo Raudales

9. Arroyo Reforma

10. Arroyo San Isidro

11. Arroys Pedro Santos

12. Arroyo Villas Chetumal
13. Arroyo Xul-Hs

14. Arroyo Zohlaguna

15. Balneario Alvaro Obregda
16, Balneario Palmar

17. Canat Marrufo

18. Canales Uach

19. Canales Xcalak

20. Castillo

21. Charca CNA

22. Charca Huay Pix

23. Chasca Sa. Felipe Bacalar
24, Cenotes Calderas Barjovento
25. Cenotes La Unidn

26. Escondido-Morocoy

27. Escondido-Nuevo Bécar
23. Escondido-Sorpress

29. Escondido-Ucum

30. Estanque Morocoy

31. Laguna € .erroro

32 Humedales de Zohlaguna
33 La Aguada

34, La Caleta

35. Laguna José Aguilar

Anilisis de agrupamiento: especies: E!
andlisis de agrupamiento de especies en fun-
cidn de la asociacidn espacial resulté en tres
conjuntos bien definidos (Cuadro 1)

1) Especies relativamente ubicuas, con fre-
cuencia de aparicidn mayor al 753% (G, yucaia-
na, A. fasciatus), 50% (P. mexicana, C. meeki)
o de 15 a 28% (C. salvini, C. synspilum, C.
urophthalmus, E. plumieri, P. orri).

2) Especies predominantemente dulceacui-
colas ¢ contnentales. El grupo incluy6 las es-
pecies primanias {R. guatemalensis, R. laticau-
da, H. compressus), con excepcién de A, fas-
ciatus, asl como las especies exclusivas de la
zona W. No aparecié en esle grupo ninguna es-
pecie periférica (exceplo D. petenense, aunque
ésta es vicaria),

3) Especies predominaniemente cosleras o
salobres. El grupo abarcé especies periféricas,
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36. Laguna Bacalar
37. Laguna Caobas
38. Laguna Cementerio

41. Laguna CICY

42. Laguna Encantada

43. Laguna Hidalgo

44, 1 aguns Honcda

45. Laguna Milagros

46, Laguna Negra

47. Laguna Noh Bec

43 Laguna Placer

49. Laguna Punta Negra

50. Laguna del Rio Usch

51. Laguna Sn. Felipe Bacalar
52. Laguna Sn. José Montafia
53. Laguna Sta. Teresita

54. Laguna Ubero

55. Laguna Vallchcrmosa

56. Laguna La Virtud

57. Laguna Xul-Hi

58. Laguna Yoactdn

59. Mahahual

60. Mananial Calderas Barlov,
61. Puente Milagros

62. Puenie Reforma

63. Rio Bernwjo

64. Rio Cacayuc

65. Rio Indio

66. Rfo Hondo

67. Rfo Krik

68. Laguna Sanjonal

69. Zohlaguna

tanto complementarias como esporfdicas, mu-
chas de ellas exclusivas de la zona CAS.

Anélisis nodal: La constancia de los tres
grupos de especies en las cuatro zonas defini-
das a posteriori (Fig. 3) present6 un gradiente
en relacién con la influencia del mar, Esta ten-
dencia es descendente para los grupos llamados
“ubicuo” y “dulceacufcola”™ y creciente para el
grupo llamado “salobre™; no hay peces del gru-
po dulceacuicola en la zona CAS, ni peces del
grupo salobre en la zona W.

Variaciones de los pardmetros ambienta-
les: En el andlisis de variancia multifactorial se
integraron los pardmetros ambientales cuantita-
tivos, a excepcion de la salinidad, que se susti-
tuyd por la conductividad en virtud de existir
entre ambas una relacién lineal muy clara. Ef
andlisis demostré los siguientes patrones:
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Fig. 3. Andlisis nodal entre grupos de especies y zonas de-
finidas 2 posteriori. Abreviaturas como en Ja Fig. 1; com-
posicién de cada grupo de especies, en el Cuadro 1.

a) Temperatura. La €poca de lluvias fue mds
cilida (30.0°C en promedio) que la de sequia
(26.7°C) (F=54.2, a<0.01). E! ambiente léntico
fue miés cdlido (29.3'C) que el 16tico (27.4°C)
(F=22.9, a<0.01). Cada una de las cuatro zonas
tuvo una temperaiura media significativamente
diferente: W, 25.6°C; NE, 27.8°C; RH, 29.3°C;
CAS, 30.7°C (F=17.8, a<0.01). Hubo interac-
cidn significativa (F=10.5, a<0.01) entre los
factores zona y época, con un minimo de
24.7°C en W durante la sequfa, y un méximo de
33.9°C en CAS duranie las lluvias.

b) Conductividad. No hubo diferencia signi-
ficativa por época o ambiente. Cada una de las
cuatro zonas tuvo una conductividad media di-
ferente: W, 449 pmhofcm; RH, 1664
pmho/cm; NE, 3467 pmhd/cm; CAS, 13618
pumho/cm (F=69.9, a<0.01). De acuerdo con la
relacién lineal encontrada entre conductividad
v salinidad, W es estrictamente de aguas dul-
ces, RH alcanza unas 2 ppm, NE alcanza 4
ppm. ¥ CAS fluctia en tomo a las 9 ppm.

¢) Oxigeno disuelto. El andlisis de variancia
ne detecté diferencias con significancia mayor
al 85%; sin embargo, la prueba de rango milti-
ple de Duncan distinguid, con 95% de signifi-
cancia, diferencias entre los ambientes (4.96
mg/l en el medio Iético, 6.26 en el [éntico), asi
como entre la zona NE (4.50 mg/1) y las zonas
RH (6.30) y CAS (6.50),

d} pH. No hubo diferencia significativa por
ambiente. Durante la época de secas el pH fue
mds 4cido: 6.88, contra 7.72 en Nuvias (F=4.6,
a<0.05). El andlisis de variancia no detecté di-
ferencias con significancia mayor al 89% entre
zonas; no obstante, la prueba de Duncan distin-
guié, con 95% de significancia, diferencias en-
tre la zona RH (6.63) y las demds (7.52 en pro-
medio).

¢} Transparencia. No hubo diferencia signi-
ficativa por época o ambiente. La zona CAS
fue mds transparente que las otras: 1.B0 vs.
0.87 m en promedio (F=5.3, a<0.01).
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Variaciones de 1a riqueza especifica: El
andlisis de variancia entre las cuatro zonas, Se-
guide de la prueba de rango multiple de Dun-
can, demostré que la zona CAS fue significati-
vamenle mds rica que las otras (F=8.79,
a=0.05).

En cuanto a las variaciones de la rigueza es-
pecifica por ambiente y época del aiio, el andli-
sis de variancia bifactorial mostré diferencia
significativa entre los medios l6ticos y 1énticos,
siendo mis ricos los primeros (F=11.61,
a<0.05); no asf entre las temporadas lluviosa y
seca (F=6.24, a=0.09). No hubo interacciones
significativas entre los factores (F=0.24 a 2.15,
a>0.24).

Variaciones de la composicién: La compo-
sicién de cada ambiente difiné en algunas es-
pecies. Invasores marinos como L. apodus, L.
griseus, 8. leucostictus, C. latus, E. gula, G. ci-
nereus, H. jaguana y 8 barracuda fueron ex-
clusivos de los canales de la zona CAS. Entre
las especies que aparecieron 56lo en ambientes
Iénticos estdn R. guatemalensis, G. dormitor, B.
soporator, E. lyricus, D. pelenensis, P. fair-
weatheri y Atherinella sp.

La pequeiia diferencia de composicién entre
épocas del afio consisti¢ principalmente en es-
pecies de aparicién esporddica, como P. fair-
weatheri y R. renuis, cuya captura se facilité al
encontrarias concentradas en charcos pequefios
durante la sequfa,

La jctiofauna W {Cuadro 1} se caracterizé
por la presencia exclusiva de X, helleri {la tini-
ca especic exclusiva de las zonas ZOH, NBR y
MOR, es decir, de la meseta de Zohlaguna), R.
guatemalensis y R. tenuis. Fue notable la fre-
cuencia de A. fasciatus y P. mexicana, asi co-
mo del grupo dulceacuicola en general, y en
particular de B. belizanus, C. friedrichsthali, C.
octofasciatum, C. robartsoni, D. petenense, H.
bimaculata, P. splendida, P. petenensis y X.
maculatus. No aparecié en el drea ninguna es-
pecie del grupo salobre; E. plumieri fue la ini-
ca especie “ubicua” que no aparecié en el drea,
por lo que se le pudo haber reasignado a aguel

IiP: ictiofauna RH fue la menos distintiva. La
dnica especie exclusiva de la zona fue O. ae-
nigmaticum. Fueron frecuentes los peces pri-
marios H. compressus y R. laticauda, asf como
C. salvini y C. synspilum, del grupo de especies
ubicuas, C. spilurum del grupo duiceacuicola, ¥
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A. assimilis y L. cyprinoides, del grupo salobre.
Los peces de este Gltimo grupo fueron escasos
en general; ademas de las dos excepciones
mencionadas, hubo presencia ocasional de A.
parva, G. pulchray M. atlanticus.

La ictiofauna NE abund6 en especies perifé-
ricas, como A. assimilis, M. atlanricus y las dos
Anchoa, de las cuales A. colonensis, ademis de
Lile pigquitinga y G. dormitor, fueron exclusi-
vas de la zona. Especies del grupo dulceacuico-
la relativamente frecuentes fueron B, belizanus,
C. octofasciatum, C. robertsoni y P. splendida.
Los ubicuos C. salvini y C. urophthalmus tu-
vieron en esta drea su mdxima frecuencia,

La ictiofauna CAS, significativamente mis
rica, no presentd ningidn pez primario, ni si-
quiera A. fasciartus; del grupo duiceacufcola,
sélo aparecié B, belizanus, especic que pudo
haberse reasignado al grupo ubicuo. La mayo-
rfa de las especies del grupo salobre tuvieron
aquf su mayor frecuencia. Fueron notables las
ausencias de peces ubicuos como C. salvini y
C. synspilum, asi como P. mexicana; C. meeki
mantuve cierta presencia, al igual que C.
urophthalmus. P. orri y E. plumieri fueron es-
pecialmente frecuentes en esta zona.

Andlisis regional: La ictiofauna local mos-
tré mayor simititud (0.55, indice de Yaccard)
con la comunidad de peces de Sian Ka'an que
con la ictiofauna belicefia (0.52). La similitud
de Ia lista belicefia con €l conjunto sur de Quin-
tana Roo - Sian Ka’an fue de s6lo 0.13.

El nimero de peces de origen neotropical
mostré una tendencia decreciente con fa lati-
tud, lo mismo que ¢l nimero de peces prima-
rios (Fig. 4). Por otro lado, la proporcién de
peces primarios fue pequefia en las tres regio-
nes; el porcentaje de peces periféricos fue
mayor en el sur de Quintana Roo y menor en
Belice (Fig. 5}.

DISCUSION

E! comportamiento de ta curva del ndmero
de especies en funcién del mimero de recolec-
ciones sugiere que la riqueza real del drea estd
subestimada. Sin embargo, parece improbable
que un esfuerzo de pesca mayor aporte un nu-
mero de especies sustancialmente mayor ¢n la
mayoria de las localidades pequefias. Aunque
lariqueza global del drea es considerable, 44 de
las 69 localidades fucron pobres. ocupadas por
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Niimero de peces

Belice SUR QR SIAN KA'AN
Zona
Il Primarios ™ Neotropicales

Fig. 4. Nimero de peces primarios y neotropicates del drea
de estudio, en compamacidn con Ias zonas adyaccntes al sur
(Belice) y al noete (Sian Ka'an),

(IR I I I 3

3

Belice SUR QR SIAN KA'AN

B Frimanos s =
Fig. 5. Proporcidn de peces primarics, secundarios y perifé-
ticos cn ¢l drva de estudio, en comparacién con las zonas
adyacentes al sur (Belice) y al vore {Sian Ka'an).

uno, dos o tres peces del grupo ubicuo. Por ello
fue preferible analizar la distribucidn ictica a
partir de unidades mayores (las doce zonas es-
tablecidas a priost).

No obstante lo anterior, los conjuntos defini-
dos por el anélisis de agrupamiento realizado
sobre las 69 localidades coincidieron bien con
el modelo de cuatro zonas que proponemos, €x-
cepto, en parte, por fa zona RH, que mostré
afinidad importanie con las zonas W y NE. El
rfo Hondo mismo, como localidad de riqueza
clevada, fue el elemento que dio cohesi6n a la
zona RH e impidi6 su desmembramiento entre
sus dos zonas vecinas; ademds, esta zona fue
significativamente diferente en temperatura,
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salinidad y pH. Dicha zona puede verse como
una transicidn entre la meseta y las tierras ba-
jas; el rio y sus tributarios aparecen entonces
como una avenida de dispersion, aprovechada
por los peces del grupo “ubicuo”. Es probable
que la mayor rigueza de los ambientes léticos
esté relacionada con ello.

La distribucién de peces como C. urophthal-
mus, C. synspilum y P. splendida es mis am-
plia de lo que se pensaba (cf.. Ferreira Nufio y
Gémez Nieto 1989). Aunque es posible gue su
presenciz en la zona W (y, en ¢l caso de C.
urophthalmus, en los cenotes de tierra adentro
del norte de 1a penfnsula) tenga un origen vica-
riante, su capacidad de dispersién a través del
rio, sus tributarios temporales e incluso los hu-
medales es indudable, dado su cardcter euritbpi-
¢a (Schmitter-Soto y Gamboa-Pérez, en prensa).

Las cuatro zonas definidas en este estudio
respenden claramente a un triple gradiente de
distancia al mar (Caribe), temperatura y salini-
dad, en el orden W>RH>NE>CAS. Ademds, la
zona RH, donde la roca caliza del terreno kdrs-
lico empieza a verse sustituida por otros mine-
rales, difiere en pH; las lagunas cutréficas de la
zona NE difieren en la concentracién de oxige-
no disuelto, y la zona CAS presenta una trans-
parencia media mayor. La distribucién fctica en
la parte sur de Quintana Roo tesponde a esos
factores, y puede entonces considerarse ecold-
gica, més que histérica. El dnico posible evento
vicariante al interior del 4rea es el cambio eus-
tdtico que elevé la meseta de Zohlaguna duran-
te el Pleistoceno; sin embargo, el andlisis
de agrupamiento no separ6 claramente la zona
ZOH, a 250 msnm, de la zona SNF, a 20
msnm.

Ahora bien, en una escala geografica apenas
un poco mayor, el factor histérico adquiere im-
portancia. Schmilter-Soto y Gamboa-Pérez (en
prensa) concluyeron que la presencia de un pez
determinado en un cuerpo de agua de Quintana
Roo era predecible con base en [a biogeograffa
mis que en la hidrologia. Asf lo muestra la ten-
dencia a disminuir ¢! mimero de especies pri-
marias y, en general, nectropicales, en funcin
de la distancia al prebable centro de origen
(Sudamérica). En efecto, M. compressus exhibe
una capacidad de dispersién menor que ¢l otro
cardcido del drea, A. fasciatus (= A, aeneus). a
diferencia de éste, aquél estd ausente de Sian
Ka'an y la porcitn norte de la peninsula por su
menor tolerancia a la salinidad. En el caso de
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R. laticauda, sin embargo, la razén de su au-
sencia es ecolégica: no hay en Sian Ka'an y el
resto de Yucatdn ambientes Iéticos dulceacuf-
colas.

A pesar de formar parte de la regién neotro-
pical, Centroamérica tiene, debido a su prolon-
gado aislamiento respecto a América del Sur,
pocos peces de agua dulce: apenas unos 500, de
los cuales 146 son invasores marinos {Nelson
1984). Los peces marinos penetran en las aguas
continentales y ocupan nichos ecoldgicos “va-
clos™, ante la escasez de formas dulceacuicolas
(Castro-Aguirre 1978; Miller 1982). El sur de
Quintana Roo ofrece a los peces del mar am-
plias vias de acceso a las aguas interiores: lagu-
nas costeras, humedales y el rio Hondo. La
temperatura, salinidad y baja altitud son 1am.
bién factores favorables. Muchos de los nuevos
registros encontrados son peces marinos juve-
niles, capturados en el drea CAS, significativa-
mente més rica,

8610 Jas familias Cichlidae y Poeciliidae han
generado endemismos importantes en Centroa-
mérica, aunque no lan recientes ni extensos co-
mo las radiaciones adaptativas cn los lagos afri-
canos {Bussing 1987). Estos rasgos se acentiian
en la provincia fctica del Usumacinta (vertente
del Atléntico, desde Veracruz hasta Nicaragua),
donde el nimero de peces primarios, como
Characoidei y Siluriformes, es minimo (Miller
1982). Este pairén se observa tanto en Belice
como en Quintana Roo; todas las especies aqui
presentes pertenecen al “Vicjo Elemento Meri-
dional” de Bussing (1983), es decir, a la inva-
sién sudamericana del Paleoceno.

El ciclido tipo Therichthys encontrado en
Bacalar podrfa no ser €. meeki, sino una espe-
cie nueva (Miller, com. pers.). Si la especie de
Atherinella resulta también ser nueva para la
ciencia, el sur de Quintana Roo serfa un drea de
endemismo con caracteristicas muy diferentes a
las que permitieron 1a formacién de especies
endémicas en la laguna de Chichancanab (Mi-
ller y Humphries 1981) o en las grutas del norne
de la penfnsula (Navarro-Mendoza y Valdés-
Casillas 1990).
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RESUMEN

Con base en 69 localidades, asf como en 1a
informacién disponible en la literatura y en la
coleccién de peces del Museo de Zoologfa del
CIQRO (MZ-CIQRO P}, se estudi6 la compo-
sicién y distribucidn de la ictiofauna continen-
1al del sur de Quintana Roo (Municipio Othén
P. Blanco) y 4reas adyacentes de Campeche y
Belice, en el sureste de la peninsula de Yuca-
tén, México. Se utilizaron diversos artes de
pesca (chinchorros de 2 y 20 m, atarrayas de 1
y 3 m, anzuelo, fisga, red de mano, trampas), ¥
se tomé nota de pardmetros tales como tempe-
ratura, salinidad y conductividad, transparen-
cia, profundidad, oxigeno disuelto, tipo de fon-
do y vegetacidn riberefia; la mayoria de los si-
tios se visitaron en las temporadas lluviosa y
seca. El inventario de peces continentales de
Quintana Roo incluye ahora 85 especies, de las
cuales 55 se han detectado en Ja zona sur. Doce
se registran por primera vez para las aguas inte-
riores del estado: Anchoa colonensis, A. parva,
Rhamdia laticauda, Atherinella sp., Strongylu-
ra timucu, Diapterus auratus, Eugerres plumie-
ri, Stegastes leucostictus, Rivulus tenuis,
Phallichthys fairweatheri, Xiphophorus helleri
v Stephanolepis hispidus. Por medio de andlisis
de agrupamiento se distinguieron cuatre ictio-
faunas locales: (1} meseta de Zohlaguna, con
altitud mdxima de unos 250 msnm y aguas re-
lativameme frias; (2) rio Hondo y cuerpos de
agua ribereiios, como cenotes, pantanos, lagu-
nas y arroyos de agua dulce; (3) zona centro-
noreste, que incluye los sistemas lagunares de
Bacalar, Guerrero y Ubero, salobres, asi como
los humedales de 1a bahia de Chetumal y agu-
nas de agua dulce como Vallehermoso; y (4)
lagunas costeras del Caribe sur, con aguas céli-
das y amplia variacién en 1a salinidad. La ictio-
fauna (1) se caracteriza principalmente por la
presencia de X. helleri y Rhamdia guatemalen-
sis y la frecuencia de Hererandria bimaculata y
Poecilia petenensis: (2), por la frecuencia de
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peces primarios como Hyphessobrycon com-
pressus ¥ Rhamdia laticauda, asi como Ophis-
ternon aenigmaticum; {3) por peces periféricos.
como Arius assimilis, Gobiomorus dormitar y
Anchoa colonensis; (4}, por una rniqueza signifi-
cativamente mayor, debida al predominic de
peces marinos de las familias Gerreidae, Lutja-
nidae y otras, que utilizan los manglares como
4rea de crianza o alimentacién. Aunque la dis-
tribuci6én de los peces del 4rea de estudio obe-
dece a factores esencialmente ecol6gicos, la
disminucién de peces neotropicales y primarios
de Belice a Sian Ka’an sefiala la importancia de
los factores histéricos en una escala geogrifica
apenas mayor.
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DISTRIBUTION OF CONTINENTAL FISHES IN
NORTHERN QUINTANA ROO, MEXICO

JuaN J. SCHMITTER-SOTG

ABSTRACT - The composition and distribution of the continental ichthyofauna of northem Quintana Roo
(northeastern Yucatan Peninsula), including the islands of Cozume! and Mujeres, was studied on the basis of museum
records and 98 sampled localities. Fishing gear was variable. Temperature, salinity/conductivity, transparency, dissolved
oxygen, and pH were recorded. 59 fish species were detected in the region; 30 of them occur also in the northwestemn
part of Yucatan, and 46 of them are present in southern Quintana Roo and Belize; at least one is endemic. Cluster
analysis allowed distinction of two main fish assemblages, which may be labeled brackish and freshwater; the freshwater
assemblage can be further divided into a widespread group and three geographically restricted groups. The inverse
analysis depicted four main regions: islands and adjacent {northern) coast, southern lakes and cenotes, inland north, and
anchialine freshwater cenotes. Contrary to southern Quintana Roo, where {ish distribution is explainable in ecological
terms, in northemn Quintana Roo fish assemblages are largely historical products.

RESUMEN - Se estudi6 la composicidn y distribucién de la ictiofauna continental del norte de Quintana Roo (noreste
de la peninsula de Yucatdn), incluyendo las islas de Coamnel y Mujeres, con base en regisros de museo y 98
localidades muestreadas. Los artes de pesca fueron variables. Se registrd la temperatura, salinidad/conductividad.
transparencia, oxigeno disuelto y pH. Se detectaron en fa regitn 59 especies icticas; de ellas, 30 se presentan iambién en
el noroeste de Yucatan y 46 en €l sur de Quintana Roo y Belice; por [o menos una es endémica. Por medio de andlisis de
agrupamiento se distinguieron dos asociaciones principales de peces, que pueden denominarse salobre y dulceacuicola;
ta dulceacuicola puede dividirse a su vez en un grupo de amplia distribucién y otros tres restringidos geograficamente,
El analisis inverso esbozt cuatro regiones principales: islas y costa adyacente (norte), lagos y cenotes del sur, norte tierra
adentro, y cenotes anquihalinos de agua dulce. En contraste con el sur de Quintana Roo, donde Ia distribucion de peces
puede explicarse en términos ecol6gicos, en ¢l norte de Quintana Roo las asociaciones icticas son en gran medida
productos histéricos.

The northern half of the Mexican State of Quintana Roo lies on the northeastern coast of the
Peninsula of Yucatan (19°01-21°17'N, 86°38-88°50'W). It is a karstic region, without rivers; most
of the land surface emerged from the sea during Pleistocene. Its sparse water bodies can be
classified as cylindrical or jug-shaped cenotes or sinkholes (Hall, 1936), stagnant aguadas or ponds,
lakes, and coastal lagoons, with associated marshes and mangrove forests. Anchialine cenotes (see
[liffe, 1992) may have an halocline in the illuminated, open area, with tidal influence (brackish
anchialine cenotes), or the halocline may occur only in the associated galleries (freshwater
anchialine cenotes: Navarro-Mendoza, 1988).

The study of the ichthyofauna in these places was started by Evermann & Goldsborough (1902)
however, the first systematic surveys in continental waters were published by Reséndez-Medina
(1973) for Nichupté lagoon, by Wilkens (1982) for various localities throughout the area, and by
Navarro-Mendoza {1988) for cenotes around Tulum.

This article derives from an extensive sampling designed to provide an inventory of the inland
fishes of Quintana Roo (Schmitter-Soto, 1997). It is complementary to a similar study published on
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the fish distribution in the southem half of the state (Schmitter-Soto & Gamboa-Pérez. 1996). It
intends to analyze the distributional patterns of fish in the area and to correlate them with
environmental variables, to test the hypothesis that these patterns are mainly historical in origin.

MATERIAL AND METHODS - The study area corresponds to the Coba district of Wilson (1980).
including adjacent zones of the extrerne northem Hondo river basin, but excluding Chichancanab
take. Within this region I sampled 98 localities between November 1992 and May 1995; many of
the permanent water bodies were visited both in the rainy (May-October) and the dry season
(November-April). Fishing gear was variable, because no single method was effective in all
environmenis; thus [ used throw nets {(1-m- and 3-m-diameter, 1- and 2-cm mesh), seine nets (1x2
m and 1.8x20 m, 0.5- and 1- cm mesh), hand nets (0.2-cm mesh), double-cone traps, harpoon, hook
and line. and visual records from the bank or underwater. Thus, though the effort in terms of time
per person per site was quite uniform, no comparable abundance data could be generated.

I obtained additional distributional records by consulting the literature (Reséndez-Medina, 1975;
Navarro-Mendoza, 1988; Navarro-Mendoza & Valdés-Casillas, 1990; Wilkens, 1982), and the
ichthyological collections at El Colegio de la Frontera Sur, Chetumal Campus (ECO-CH), Instituto
de Biologia de la Universidad Nacional Auténoma de México (IBUNAM), and University of
Michigan Museum of Zoology (UMMZ). I included only records in continental waters with known
salinity (below 32%e); this left out most of the marine species reported for Nichupté (Reséndez-
Medina. 1975).

I located each site (GPS), and measured in situ transparency {Secchi disk), temperature,
salinity/conductivity (THC), dissolved oxygen (oxymeter), and pH (pH-meter). Collected
specimens (deposited at ECO-CH) were identified with the keys of Alvarez del Villar (1970),
Collette (1974), Castro-Aguirre (1978), Reséndez-Medina (1981), Miller (1983, 1984). Matheson
& McFEachran (1984), Robins & Ray (1986), and Deckert & Greenfield (1987).

The 98 original sites were reduced to a number of localities by lumping: a) sites with only 1-2
species to localities nearby, when a periodic water connection between them was observed or
presumed, and

by) sites close together and with the same fish composition.

I performed direct and inverse cluster analysis on the presence/absence matrix using UPGMA as
linking strategy and the Jaccard index as similarity measure. A nodal analysis showed the constancy
of the defined species groups on the defined regions.

[ evaluated the differences in physicochemical values among these defined regions by ANOVA
on the square-root-transformed variables, followed by a Duncan homogeneity test, at a<0.05. The
programs “Statgraphics” (SGC, 1993) and "AnaCom" (de la Cruz, 1994) helped perform all
analyses.

RESULTS - The 98 original sampling points condensed into 55 localities (Fig. 1). The local
ichthyofauna consists of 59 species, belonging to 44 genera and 28 families (Table 1. 31 species
are freshwater fishes: Three primary, 25 secondary, three vicarious; 28 are brackish or marine: Five
estuarine, one catadromous, 22 marine. All species are neotropical in origin, except Dorosomau
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petenense. 30 species have also been reported from the State of Yucatan (northwestern part of the
peninsula), and 46 of them are present in southern Quintana Roo and Belize; at least one
{(Archocentrus aff. octofasciutus) is endemic, and one (Oreochromis mossambicus) is exotic.

Cluster analysis on the 55 localities revealed four main groups (Fig. 1) with similarity 0.162-
0.233, plus three non-clustered localities:

A) Coastal lagoons in Cozumel and Mujeres, plus lagoons on the adjacent (northern) Caribbean
coast.

B) Lakes and cenotes, freshwater and brackish (anchialine), south of parallel 20°N. The three
non-clustered sites, lagoons Campechén, Muyil and Boca Paila, are best placed in this group.

C) Lakes and cenotes, freshwater and brackish {anchialine), north of parallel 20°N, except for
those in A or D, but including cenotes from Cozumel.

D) Most of the anchialine freshwater cenotes near Tulum, plus some inland cenotes, caves, and
one brackish cenote.

The above groups could be further divided to yield 10 subgroups with similarity 0.232-0.500:

A"} Northern coastal lagoons (Nichupté and Chakmochuk).

A" Island lagoons (Makax on Mujeres, Colombia and Dos Rios on Cozumel).

B’} Southern continental lakes (e.g. Noh-Bec, Kan4, Ocom, Sac-Ayin).

B") Anchialine brackish cenotes of Tulum, coastal mangroves of Sian Ka'an, plus southern
freshwater cenotes and the continental lakes of Vallehermoso and X-Hohomil.

B™) Chunyaxché lagoon, part of group B, did not cluster with B' or B", but could be assigned to a
third division, with Campechén, Muyil and Boca Paila (all of them part of the same system).

C") Some anchialine freshwater cenotes near Tulum (e.g. Azul}.

C") Northemn continental lakes (e.g. Cob4, Leona Vicario, Pocha), cenotes and aguadas, plus a
coastal cenote opposite Nichupté (cenote Bonfil), temporal pends in northem Sian Ka'an and
cenotes in Cozumel island.

C") Anchialine brackish cenotes north of Tulum (Tankah, Xpuh4).

D') Most of the anchialine freshwater cenotes of Tulum.

D" Continental cenotes west and northwest of Tulum, plus caves.

Cluster analysis on the 59 species separated the introduced tilapia from the rest at similarity
0.003. Within the native species, two main clusters were clear at similarity 0.044-0.068 (Table 1):

1) Continental-Southern group: Fishes predominantly continental, or marine recorded south of
Tulum (within region B of the previous analysis).

2) Marine group: Fishes predominantly marine, or restricted to coastal lagoons or anchialine
brackish cenotes.

Group 1 included four main subgroups, similarity 0.175-0.500 (Table 1):

1a) Widely distributed continental fishes, including all Cichlidae except Archocentrus spilurus.
The most frequent species, Gambusia yucatana (in 54% of all sites), Astyanax aeneus {(45%), and
"Cichlasoma" urophthalmus (33%) clustered within this group at similarity 0.340.

Ib) Fishes restricted to southern continental lakes (e.g. D. petenense, Poecilia petenensis.
Hyphessobrycon compressus, Atherinella sp.).
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1) Fishes restricted to anchialine cenotes near Tulum (hypogean species and Anguilia rostrara)
or more common therein (Heterandria bimaculata. Ophisternon aenigmaticum).

1d) Fishes recorded within the study area only in Sian Ka'an (e.g. Rivulus fenuis). Phallichthys
Juirweatheri, non-clustered, is best placed in this group.

Nodal analysis (Fig. 2) showed greatest constancy for marine fishes (group 2) in region A, and
group 1 (especially subgroups la and 1b) in region B; region C was mainly a mixture of la and 2
(widely distributed freshwater fishes, including tilapia, and marine fishes), and region D consisted
of group 1, especially la and 1c.

There were no significant differences among regions in physicochemical values, except for a
higher salinity in region A (F=5.26). Temperature was seemingly higher at region B (F=16.22), but
the effect was due, at least in part, to non-random distribution of sampling dates through the
seasons. There were significant differences in salinity among subregions within regions B and C
(F=3.51), but not between B and C.

Discussion - Contrary to what was found for southern Quintana Roo (Schmitter-Soto &
Gamboa-Pérez, 1996), the distribution of continental fishes in the northern half of the state is only
partially explainable in purely ecological terms (greater marine influence in region A, the
freshwater-cenote biotope in region D). The differences between the larger regions (B and C) are
historical in origin.

The boundary between these regions, about paralle! 20°N (the latitude of Tulum), has been
reported before as a zoogeographic barrier. It marks the transition between geminate (sub)species
such as G. yucatana australis and G. y. yucatana (Greenfield, 1985), and P. pefenensis and P.
velifera {Hubbs, 1936; Miller, 1983). To the south and west of this zone, the populations of
Astvanax are intermediate between the widespread form in southern Mexico (4. gereus: Lozano-
Vilano & Contreras-Balderas, 1990} and the deep-bodied form of northern Yucatan (4. altior:
Schmitter-Soto, 1998).

Tulum is the only point in the coast of mainland Quintana Roo where cliffs are to be found. It
seems related to the Sierrita de Ticul, an inland hill range, which has been interpreted as a product
of tectonic movements (Wilson, 1980); its structure, two parallel ridges, suggesis a marnne
transgression or a large lake between them (Lopez Ramos, 1975). Chichancanab lake, with its
endemic Cyprinodon species flock (Humphries, 1984), lies at the spurs of the Sierrita.

The discrimination of region D may have an ecological explanation, as stated above. However,
there are species endemic to jug-shaped cenotes at Tulum and to northwestern Yucatan: the
hypogean fishes Ophisternon infernale and Ogilbia pearsei (Navarro-Mendoza, 1938), and A.
altior (Schmitter-Soto. 1998). These sites may have served as refugia during a marine transgression,
while southern Quintana Roo (Lauer & Seele, 1984) and part of the northeastern corner of the
peninsula were submerged, or during a severe drought (Dahlin, 1983).

Anguilla rostrata is abundant in North American rivers. The sparse populations in cenoltes near
Tulum may not be catadromous: it is suspected that they fulfill their entire life cycle in the cenotes
(Navarro-Mendoza, 1988}, and they may be another witness to the importance of region D as a
refugium.
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Archocenirus aff. octofasciatus (Contreras-Balderas & Schmitter-Soto, in prep.) is another
species from northemn Yucatan with its closest relative present at the base of the peninsula. It is
endemic to cenotes north of Leona Vicario, in region C; these places do not show a very strong
relationship to northeastern Yucatan or to Tulum (4. alrior does not occur therein, for example),
and may represent secondary, younger refugia.

It is common for peninsulas to be less diverse than the adjacent mainland. Quintana Roo
emerged from the sea only during the Pleistocene: As in southern Florida (Gunderson & Loftus,
1993), geological youth is an explaining factor; low habitat-diversity is another.
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TaBLE | - Checklist of continental fishes of northern Quintana Roo. Codes in brackets stand for the
cluster where the fish appeared (U, unclassified), an S means that the fish occurs in southern
Quintana Roo or Belize; a Y, in the State of Yucatan. See text.

Urolophidae: Urolophus jamaicensis (Cuvier, 1816) [2.5]
Megalopidae: Megalops atlanticus Valenciennes, 1847 [1d,3]
Anguillidae: Anguilla rostrata (Lesueur, 1817) flc]
Engraulidae: Anchoa parva (Meek & Hildebrand, 1923) [2.8.Y]
Clupeidae: Dorosoma petenense (Glinther, 1867) [1b,S]
Characidae: Astyanax aeneus (Ginther, 1860) * [1a,8,Y]
Hyphessobrycon compressus (Meek, 1504) [1b,5]
Pimelodidae: Rhamdia guatemalensis (Giinther, 1864) [1a,S.Y}
Bythitidae: Ogitbia pearsei (Hubbs, 1938) [le, Y1
Batrachoididae: Opsanus beta (Goode & Bean, 1879) [2,Y]
Atherinopsidae: Atherinella sp. ** [1b,8]
Atherinidae: Atherinomorus stipes (Miiller & Troschel, 1847) [2,5]
Belonidae: Strongylura notata (Poey, 1860) [2,5,Y)
Hemiramphidae: Chriodorus atherinoides Goode & Bean, 1882 [2,5]
Aplocheilidae: Rivulus fenuis (Meek, 1904) [1d,5]
Fundulidae: Lucania parva (Baird & Girard 1855) [2,Y]
Poeciliidae: Belonesox belizanus Kner, 1860 [1a,8,Y]
Gambusia yucatana Regan, 1914 [1a,8,Y]
Heterandria bimaculata (Heckel, 1848) [ic,8,Y])
Phallichthys fairweatheri Rosen & Bailey, 1959 [U,8]
Poecilia mexicana Steindachner, 1863 [1a,8.Y]
Poecilia orri Fowler, 1943 [1b,5]
Poecilia petenensis (Giinther, 1866) [1b,S]
Poecilia velifera (Regan, 1914) 2,Y]
Cyprinodontidae: Cyprinodon artifrons Hubbs, 1936 {2,8,Y]
Floridichthys polyommus Hubbs, 1936 [2,8,Y]
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TaBLE | - Continued.

Garmanella pulchra Hubbs, 1936

Synbranchidae:

Ophisternon aenigmaticum Rosen & Greenwood, 1976
Ophisternon infernale (Hubbs, 1938)
Centropemidae: Centropomus undecimalis (Bloch, 1792)
Lutjanidae: Lutjanus apodus (Walbaum, 1792)
Lutjanus griseus (Linnaeus, 1758)

Gerreidae: Eucinostomus argenteus Baird & Girard, 1855
Eucinostomus gula (Quoy & Gaimard, 1824)
Eucinostomus harengulus Goode & Bean, 1879
Eucinostomus jonesi (Guinther, 1879)

Eucinostomus melanopterus (Blecker, 1863)
Gerres cinereus (Walbaum, 1792}

Haemulidae: Haemulon flavolineatum (Desmarest, 1823)

Cichlidae: Archocentrus octofasciatus (Regan, 1903)
Archocentrus aff. octofasciatus **

Archocentrus spilurus (Giinther, 1862)
"Cichlasoma" robertsoni (Regan, 1905)
"Cichlasoma" salvini (Giinther, 1862)
"Cichlasoma" synspilum (Hubbs, 1935)
"Cichlasoma" wrophthalmus (Glnther, 1862)
Oreochromis mossambicus (Peters, 1852) ***
Petenia splendida Ginther, 1862

Thorichthys meeki (Brind, 1918)

Eleotridae: Dormitator maculatus (Bloch, 1785)
Eleotris pisonis (Gmelin, 1788)

Gobiomorus dormitor Lacepéde, 1800

Gobiidae: Bathygobius soporator (Valenciennes, 1837)
Evorthodus Iyricus (Girard, 1858)

Lophogobius cyprinoides (Pallas, 1770)

Sphyraenidae: Sphyraena barracuda (Watbaum, 1792)

Achiridae: Trinectes inscriptus (Gosse, 1851)

Tetraodontidae: Sphoeroides spengleri (Bloch, 1782)
Sphoeroides testudineus (Linnaeus, 1758)

[2.5,Y]

f1c.5]
[1e,Y]
[1d,Y]
i2,5]
[2,5.Y]
[2,5,Y]
[2,8,Y]
[2,5,Y]
[2,8]
[2,Y]
(2.5,Y)
[2,8,Y]
{1a,5,Y]
(1a]
[1b,5]
{1a,S]
{1a,5]
{1a,8]
[1a,8,Y]
(U.S,Y]
[1a,8]
(1a8,Y]
[U.S]
[1a]
[U,S]
[2,5]
U]
[1a,5]
[2,5,Y)
(2]

(2]
(2,5,Y]

* The population at Cenote Calavera, near Tulum, is probably 4. alftior.

** Probably a new species.
**+ Introduced.
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FIG. 1 - Northern Quintana Roo, Mexico. Sampling localities and ichthyogeographic regions: A,
islands and adjacent coast; B, southemn lakes and cenotes; C, inland north plus island cenotes; D.
anchialine freshwater cenotes plus some inland cenotes and caves. See text for further detail.
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FIG. 2 - Nodal analysis of ichthyogeographic regions (rows) vs. fish assemblages (columns)
in northern Quintana Roo, Mexico, by major clusters (below) and subclusters (above). Regions and
fish assemblages are described in text and in Fig. 1.
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BRIEF ARTICLE

Rev. Biol, Frop., 45(3): 1257-1261, 1997

Distribution of tilapia, Oreochromis mossambicus
(Perciformes: Cichlidae), and water body characteristics in
Quintana Roo, Mexico

Juan Jacobo Schmitter-Soto' and Clara I. Caro®

! Cotegio d¢ la Frontern Sur (ECOSUR), AP. 424, MX-77000 Chetumal, QR., Mexxco. fax (98)) 20447,

jschmit@xaway cigro.conacyt.mx.
Rty Ararbaice de | !

sasinchi @col | telecom.com.co.

gaci Cientfficas Sinchi, AP. 0334174, Bogotd, Colombia, fax (371) 4177418;

(Recibido 10-1X-1996 Corregido 5-11-1997 Aceplado 15-1V-1997)

Abstraet: Based on field collection in freshwater bodies (1992 1o 1996) in the Mexican Statr of Quintana Roo,
Yucatan Peninsula, as well as on official reports from the former Mexican Ministry of Fisheries, this work
documents the distribution of tilapia in the state, and its relative abundance 2s a function of water body area.
Introductions of tilapia in Quintana Roo began in 1974; these were mainly extensive cultures (durect relcases) undl
1982, when floating cages began 10 be used. The fish were collected with (hrow, scinc, and hand nets, plastic bags
or hook and linc, as the local conditions allowed; cach fishing gear provided a separate abundance estimiaie for a
given site. Water body area was calculated from maps (1:50 000) by clipping the lake area in homogencously thick
paper and weighing i 10 the ncarcst O | mg. Temperaure, conductivity and dissolved oxygen, as well as the
number of native fish species, were recorded, but these vanables showed no relationship w tilapia abundance or
distribution; however, tilapia was not found in the wild at water conductivities above 5500 mmho/cm. Escape from
floating c:gﬁ perhaps caused by crocodiles or water level elevations, was found in 50% of the intensive culture
sites visited. Moreover, tilepia (Oreockromis massambicus and bhybrids, probably with 0. niloticus) was captured in
four sites where it had not been officially introduced; two of these may be natural invasions from nearby lakes
during wetter cycles, the others {lakes Cob4 and Makanxoc) probably arc unofficial introductions. Tilapia was not
frequent throughout Quintana Roo {4.2% of 237 water bodies visited), but it was dominant (>20% of the ol
aumber of individuals) in most [ocalitics where i appeared, including iake Chich b, habital of &n cndemic
Cyprinodon specics flock. The comrelation berween the logarithm of water body area and tilapia relative
abundance was significantly megative, possibly meaming that smaller sites were more vulncrable to tilapia
proliferation.

Key words: Cichlidae, Oreochromis mossambicus, introduced species, envir | impact, Qui Roo.
Yucatan Peninsula, Mexico.

The introduction of exotic fishes frequently has
an impact on the native fish populations. The
harm caused by alochthonous species is well
documented in  Mexico and  elsewhere
(Contreras-Balderas and  Escalante-Cavazos
1984, Williams er al. 1989, McKaye et al
1995). The tilapia or African mojarra is the
alochthonous fish most widely used and dis-
persed in tropical arcas (Welcomme 1988). This
note presents the official and unofficial
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distribution of tilapia in natural environments
of Quintana Roo {Caribbean versant of Yucatan
Peninsula, Mexico), with data on the
relationship of its relative abundance to lake
arca.

According to the official information
(Anonymous 1981, 1987, 1991), tlapia has
been cultivated in at least 12 natural water
bodies (Fig. 1, Table 1) not included in
that count are imprecise localities (e.g..
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Fig. 1. Distribution and origin of tilapia (Oreochromis
mossambicus and hybrids) in Quini Roo until 1996; also
shown are all visited localities {Schmitter-Soto 1997), as
well as the protected areas m the region. lovasion”
includes also unofficial introductions; “lntensive culture
(no kescnpe} includes unspecified type of culture. See
table 1.

"Municipality of O.P. Blanco”), which are
likely 1o include multiple sites. Direct release
took place between 1974 and 1984; from 1982
it has been more usual to keep the tilapia in
floating cages. Until 1985 there were no daia
on the species utilized; the official reports
mentioned  only  "Oreochromis  spp.".
Oreochromis niloticus (Linnacus, 1758) was
raised in 1988 in the Hondo River; from then
tll 1991 the officially introduced tilapia has
been Oreochromis mossambicus (Peters, 1852),
Initial s1ock sizes ranged from 9000 w0 32 500
individuals per site. The culture started in the
northern third of the state; it spread later 10 the
center and south, and now it is restricted 10 the
southern zonme.  Production of tilapia in
Quintana Roo was only 9.5 tons in 1990, less
than 0.1% of the total tilapia catch for Mexico.

The official data were compared to the titapia
records obtained during the ichthyological
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sampling of 237 lakes, streams, marshes and
cenotes (sinkholes) all over the state, from 1992
10 1996 (Schmitter-Soto 1997). The area of
each water body (only the permanent basin,
excluding the adjacent seasonal inundation zone)
was taken from hydrological maps (Anonymous
1984-1985, scale 1:50 000), weighing
(SARTORIUS BASIC, mod. 160P, £).1 mp)
the area cut in uniformly thick paper: a square
representing 1 km* weighed 37.7 mg.

The fish were collected with throw nets
(diameter 3 m, 1 cm between adjacent knots),
seine nets {area 15x2 m; ! cm between adjacent
knots), hand nets (arez 40x30 cm; 1 mm mesh),
plastic bags (while snorkeling) or mosquito
hook and line, as the local conditions allowed.
Abundance relative to the total number of fishes
was calculated separately for each fishing gear:
for a given site there were thus one or more
different abundance estimates, according 1o the
number of methods used. All specimens were
deposited at the fish collection of ECOSUR
(ECO-CH 923, 926, 1036, 1290, 1463, 1482,
1541, 1542, 1591, 1641, 1666, 2187, 2194,
2223, 2230, 2264, 2515).

In six out of the 12 official culture sites
tilapia (O, mossambicus and hybrids, probably
with O. niloticus) was actually captured or
observed (Table 1). Two out of the six localities
had experienced exiensive cullure, but presence
of wild tilapia in the other four must be due to
destruction of the floating cages by diverse
natural agents, such as crocodiles or water level
elevations. Thus. there was escape into the
environment in 50% of cight intensive culture
sites visited (Table 1).

Moreover, the sampling found dilapia in
other four localities, where it had not been
officially introduced: lakes Cobd, Makanxoc and
Esmeralda, and cencte Yodzonot, the latier
located in the limit of a protected area, Sian
Ka'an Biosphere Reserve (Table |, Fig. 1). It
may be that in wetter cycles lake Esmeralda
communicates with Chichancanab, and that the
waters of lake Noh-Cah reach cenote Yodzonot,
so these invasions may have been natural. On
the contrary, lakes Cobé and Makanzoc belong
in an endorheic basin with no connection to the
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TABLE |

Distribution, abundance, and origin of tilapia (Oreochromis
mossambicus and hybrids} in Quintana Roo.

Locality (fishing Ycar(s) Ongm of Estimated Tilapia Natwve fish

gear) introduced tilapia*  lake arca relative fauna®
(km?) abundance
(%)
Lake Agua Azal 1974,1988 El
Lake Noh-Ceh 19821948 "
Lake Noh-Bec 1984 El 216 “1.4.6,810,11
{hand net) 14.3 '
Hondo River 1538 1
Lake Milagros 1988 {
Lake Caobas 1988 I
Lake Kand 1988 [
Lake Chichancanab 1988 > 5.01 123
(hand net) 209
{throw net) 172
(seine net) n2
(plastic bag) 103
Lake Treslagungs 1988 ™ 0.10 ?
(hook and line) 100 7
L. Sta. Teresita 1988 ™
Lake Guerrero 1938 ?
Lake Xul-Ha 1950 [
Lake Esmeralda - inv 1.30 23
(seine net) 133
Cenote Yodzonot - v 0.01 57911
(hook and line) 10017
Lake Cobd 1 mtr 035 49
{throw net) 895
(hand net) 458
Lake Makanxoc 1 intr 0.29 49
{throw pet) 43

* Origin of tilapia: E, exnenmre m]tum 1, intensive culture (cages); I°, intensive culture with escape; inv, presumed
invasion; intr, p d unofficial i

‘vaespenul&omuauulﬁw demi dow; 3, G ‘-‘xmmﬁmltGyucamaiPmih
mexicana, 6, P. ormi; 1, Cichlasoma friedrichsthali, 8, C{' pilun; 8, C. urophhaimus; 10, Pelenia splendida;
Thor:chrhy:muh

Esrimated lake area, relative abundance of filapia (calculated separately for each fishing gear), and nanive fish fauna

fmu only for sites where tilapia was caught in the wild; other daia come” from official reports (Anonymous 1981, 1987,

} uaprecu: or artificial localities were amirted. In Noh-Cah and Sansa Teresita, tilapia was only observed; in Nok-Bec
"odzonot, itlapia was nol caught with gear other than the one siated.

lake- and Gombusia sexradigta have much
smaller adult sizes.
Tilapia was captured between 24 and 33°C

official introduction sites; the presence of
tilapia here is probably due to unofficial

liberations.
L . {temperature), 1400-5500 mmho/cm
Although tilapia is not very frequent in {conductivity) and 2.8-7.8 mg/l (dissolved
Quintana Roo (ten out of 237 localities, ' oxygen). There was no  significant

4.2%), its relative abundance reached values
higher than 20% in five out of the cight
places where it was capwred (Table 1). If
biomass were used instead of number of
individuals, dominance would be even tore
notorious, especially in lake Chichancansb,
where the native Cyprinodon -codemic 1o the

relationship between these variables and
tilapia abundance; however, tilapia was not
found in the wild in localities such as lake
Guerrero, where conductivity rises above 5500
mmho/cm. There was also no relationship
between number of native species and tilapia
abundance (Table 1).
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Excluding the imprecise datum of cencte
Yodzonot (100% tilapia abundance estimated
with book and line, zero with other methods),
a negative comrelation was detected (F=8.45, 9
df, p<0.05, r’=51.4%) between estimated
relative abundance of tilapia and the logarithm
of the area of the water bodies where it oc-
curred (Fig. 2). (In fact, the use of hook and
line was expected to underestimate tilapia
sbundance, because its detritivory makes it
very difficult to bait; if the datum of cenote
Yodzonot were included in the regression, F
would rise to 15.27, with p<0.0] and
r’=62.91%. The biases of the ather four catch
methods may be estimated from the results in
Chichancanab: Table 1.) This means that
smaller water bodies are possibly more
vulnerable to tilapia profiferation.

b
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Lake arsa logarithm

Fg. 2. Esti d relative sbund of tilapia ar a
function of the logarithm of the area of the water bodies
where it occumed. Dashed lines reprosent the 95%
confidence lunits. Numbers beside lake names refer w
fishing gear (from top 10 borom, the four data poinis of
Chichancanab): 1, throw net; 2, hand net; 3, plastic bag:
4, seine net. Ser tahle 1.

Lake Makanxoc falls below the 95%
confidence band (Fig. 2). It may be speculated
that it did not receive a direct unofficial tilapia
introduction, but a recent invasion from
nearby lake Cob4 (Fig. 1).

The karstic origin of water bodies in the
Peninsula of Yucalan induces low
productivity and high alkalinity and hardness.
Olvera (1997) stressed, oo the introduction of
alochthonous species in Quintana Roo, "the
null capacity of cenotes to be utilized for
pisciculture, because of their limited

extension and the small size of their eufotic
zone". The presence of endangered species (the
Cyprindon  flock of Chichancanab) or
alternative protein sources (Peteria splendida
at Noh-Bec, among others) should also be
considered  before further introductions,
intentional or not, are committed.
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DISCUSION

Este estudio refuta la hipdtesis de un origen puramente dispersionista de los peces de
la peninsula de Yucatan. Si bien hay un empobrecimiento de [a ictiofauna de sur a
norte {SCHMITTER-SOTO & GAMBOA-PEREZ 19986, Fig. 4; p. 44 de esta tesis), atribuible a
la distancia al centro de origen, esa tendencia se ve revertida al norte de Tulum por la
presencia de especies endémicas (HueBs 1936, 1938; MiLLEr 1955, 1983; MiLLER &
HumPHRIES 1981; HumpHriEs 1984; NAvARRO-MENDOzA & VaALDES-CasiLas 1990;
SCHMITTER-SOTO  1998; CONTRERAS-BALDERAS & SCHMITTER-SOTO /in praep.). Mas
importante atn, el cambio en composicidn vy diversidad desde la base de la peninsula
hacia su punta no es gradual, sino brusco. El limite, la linea Tulum-Sierrita de Ticul,
queda marcado no sdlo por el cambio faunistico {SCHMITTER-SOTO, accept.), sino por
ta presencia de taxcnes hermanos separados entre si por dicha barrera (GREENFIELD
1985; M. PTACEK, com. pers. 1995; SCHMITTER-SOTQ 1998).

Resulta evidente, a partir de las referencias mencionadas en el parrafo anterior,
que mucho antes de esta tesis existian ya numerosos elementos en contra de la
hipétesis de dispersidn pura. La aportacidn real de! presente trabajo no es confirmar la
hipdtesis alternativa presentada en la introduccidn (p. 18}, sino plantear una hipdtesis
mas compleja, con detalles mas finos, con base en los patrones percibidos. Esta
nueva hipdtesis se discute a continuacién.

Las evidencias ictiogeogréficas disponibles son las siguientes:

1. El andlisis morfométrico multifactorial de Astyanax en la peninsula de Yucatdn
{SCHMITTER-SOTC 1998}, con base en 324 ejemplares de 21 localidades, identificd,
pese a una gran variabilidad, a la mayoria de las poblaciones como A. aeneus (una
especie ampliamente distribuida en Centroamérica Nuclear). Las poblaciones de los
cenotes del norte de Yucatdn y de cenotes de agua dulce cercanos a Tulum son A.
aftior. Los peces de la meseta de Zohlaguna y la laguna X-Hohomil, asi como de los
cenotes anquihalinos {con influencia subterrdnea de agua marina) de Tulum, ocuparon
una posicién intermedia entre las poblaciones de A. seneus en la parte baja de las
cuencas de los rios Hondo y Champotén y A. aftior, lo que sugiere una clina o
introgresion; sin embargo, ambas formas coexisten por lo menos en un cenote cerca
de Celestun {ibid., Fig. 1; p. 27). Algunas poblaciones de A. aeneus, particularmente
la de Laguna Cacbas, exhiben peculiaridades morfolégicas significativas. Ademas del
cenote ca. Celestun, A. aeneus aparece de manera disyunta en Leona Vicario, noreste
de la peninsula.
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2. El estudio sobre la distribucién de la ictiofauna continental de Quintana Roo, con
base en registros de musec y 167 localidades muestreadas, permitié, por medio de
andlisis de agruparniento, distinguir asociaciones de peces, las cuales se examinaron
por separado para el sur y el norte del estado. En contraste con el sur de Quintana
Roo, donde la distribucidn de peces puede explicarse en términos ecolégicos porque
las asociaciones icticas corresponden a un triple gradiente de temperatura, salinidad y
distancia al mar {SCHMITTER-SOTO 8 GAMBOA-P£REZ 1996, Fig. 1; p. 39), en el norte de
Quintana Roo las asociaciones principales {separadas una de la otra por la linea
Tulum-Ticul) no encuentran explicacién ecoldgica evidente {SCHMITTER-SOTO, accept.,
Fig. 1; p. 67).

3. Los datos filogenéticos disponibles sefialan a la mencionada linea Tulum-Sierrita de
Ticul como limite entre las especies hermanas Poecilia petenensis y P. vefifera (MILLER
1983), asi como entre las subespecies Gambusia yucatana australis y G.y. yucatana
(GREENFIELD 1985). Habra que incluir en la lista también a Astyanax aeneus y A. altior,
si se demuestra que son hermanos (SCHMITTER-SOTO 1998}, algunas posibles
sinapornortfias, como el nimero de branquiespinas y radios dorsales, asi parecen
sugerirlo (obs. pers.), perc seria preciso revisar todo el complejo fasciatus. Sin
embargo, no existen todavia filogenias completas de estos géneros. M. PTACEK {com.
pers. 1995} establecié {a monofilia det par P. petenensis/velifera y lo considerd el
grupo hermana de P. latipinna {cf. infra), pero su trabajo est4 aln en proceso; los
estudios cladisticos sobre Gambusia (RAUCHENBERGER 1988; LYDEARD er &/ 1995) no
tomaron en cuenta a las subespecies, y consideraron toda la peninsula de Yucatdn
como una sola drea de endemismo; VALDEZ MOReEND (1897) encontrd autapomorfias
osteoldgicas para A. mexicanus, pero su cladograma no quedé resuelto para las
poblaciones de A. seneus en el sur de México, y no incluyd representantes de la
peninsula.

4, Otros taxones endémicos de Yucatdn tienen a su grupo hermano en Florida:
Fundulus persimilis (Yucatén) con F. simifis (Florida a Tamaulipas); F. grandissimus
{Yucatdn) con F. grandis (Florida a Veracruz}. Hay otros pares similares: Garmanella
pulchra (Yucatdn a Belice} y Jordanella floridae (Florida); el clado Poecilia
petenensis/velifers (Tabasce a Yucatan y Belice} y P. /atipinna (Florida y Carolina a
Veracruz); Floridichthys pofyornmus (Yucatan} y F. carpio (Florida); Cyprinodon
artifrons (Yucatén) y C. variegatus (Florida, costa del Golfo de México) (DUGGINS et af.
1983; MILLER 1955, 1983; ParenTI 1981). Las cinco especies de Cyprinodon de la
laguna de Chichancanab forman un grupo monofilético derivado de la forma costera
C. artifrons (HUMPHRIES 1981; STRECKER et al 1998); Ogilbia pearsei se origind
probablemente de 0. cayorum, que habita en grietas entre el coral (STEVENS-SUAREZ
1975; WILKENS 1982); Ophisternon infernale, el otro pez cavernicola, es quiza

64



hermano de Q. aenigmaticum (PARZEFALL & WILKENS 1972; ROSEN & GREENWOOD
1978}, propio de lagunas y humedales. Estos trazos se ilustran, junto con el trazo
norte-sur a través de la linea Tulum-Sierrita de Ticul, en fa Fig. 1. No se representa la
relacién con Cuba, pues se considera que la limnofauna cubana se derivéd de la
yucateca y no a la inversa {DANIELOPOL 1990): G. yucatana, por ejemplo, es el grupo
hermano de las Gambusia antillanas {(RAUCHENBERGER 1988; LYDEARD ef &/, 1996},

FLORIDA

22" 7 (HUMEDALES
’a COSTERQS)

YUCATAN

TR .

. !
— 20 SIERRITA DE

TICUL

CHICHANCANAB ‘h_

—— 50 ki

91" 90* ag" a8 arw

Figura 1. Principales hipGtesis de crigen por vicariancia de la ictiofauna en la peninsula de Yucatan: {1}
Yucatan-Florida {probablemente no a través del Golfo de México, sino a lo large de su costa, por
cambios en la distribucién de los manglares); {2) amrecifes {p.ej., Ogilbia pearsed y humedales costeros
(p.ej., Ophisternon infernale en cuevas, Cyprinodon en la laguna de Chichancanab) - cuevas y lagunas
interiores {por cambios eustaticost; (3) norte-sur {por un evento vicariante sobre ta Ilnea Tulum-Sierrita
de Ticuw!). No se representa la relacién con Cuba; ver texto.

5. La composicidn ictica de la peninsula {SCHMITTER-50T0 1997) indica un predominio

de especies neotropicales: 44%, por 2% neérticas, 8% endémicas vy 2%
introducidas. Otra porcién sustancial de la ictiofauna, 44%, son invasores marinos. El

656



porcentaje de especies primarias disminuye levemente de sur a norte {SCHMITTER-SOTO
& GamBoa-PERez 1996).

A partir de estas evidencias se propone la siguiente hipdtesis:

El patrén de variacion de Astyanax refleja al menos dos invasiones. La primera
debié ocurrir hace no mas de unos 8000 afos, porque la transicién Pleistoceno-
Holoceno fue un periodo sumamente seco; embalses tales como Chichancanab y
Cobd no contenian agua (HODELL et a/., 1995; WHITMORE et a/., 1996), v lo mismo
ocurrié probablemente con la mayorfa de las localidades de A. aftior. Esta primera
invasién del norte-noroeste de Yucatan produjo a A. alftior; su drea de distribucidn (no
las localidades especificas) coincide en general con la de los peces ciegos Ogifbia
pearsei y Ophisternon infernale: hay poblaciones en el norte-noroestie del estado de
Yucatan, de Celestiin a Ria Lagartos, y en el centro de Quintana Roo, sobre la linea
Tulum-Sierrita de Ticul (SCHMITTER-SOTO 1998, Fig. 1, p. 27). Su limite tierra adentro
tiende a seguir la antigua costa del Plioceno {WILKENS 1982} o, aproximadamente, la
franja de altitud minima de 10 a 20 m {Fig. 2). Durante otra sequia, estas
poblaciones deben haber experimentado diversos grados de aislamiento respecto del
stock original en Centroamérica Nuclear, lo que debe haber provocado especiacién
alopétrica.

La segunda invasién puso de nuevo en contacto a A. aftior con su especie
hermana, A. aeneus (posiblemente idéntica al ancestro de ambas, si A. aitior se
origind como poblaciones aisladas relativamente pequenas}. Ambas especies entraron
en amplia introgresién en Quintana Roo (sobre la linea Tulum-Ticul y en la meseta de
Zohlaguna); en Yucatadn (cenote 15.5 km al E de Celestin} fue posible que
coexistieran, tal vez porque la invasion fue més tardia o porque los tamafos
poblacionales de A. aftior eran alll menores y permitieron una mayor diferenciacién
por deriva génica: en el cenote Noc Ac, por ejemplo, se calcula hoy una poblacién de
300 organismos (obs. pers.}. Ambas invasicnes ocurrieron desde el sur de Quintana
Roo, a lo largo de la costa del Caribe, durante una transgresién que haya elevado et
nivel del mar algo mas de 20 m (Back 1985); se descarta [a alternativa de que hayan
atravesado la peninsula o la costa campechana, dada la antigiiedad de esos terrenos
y la ausencia actual de estas especies alll.

Las poblaciones menos diferenciadas de A. aeneus en Yucatén son las mejor
comunicadas con el resto de la distribucién de la especie en el norte de
Centroamérica y sur de México. En su &mbito, la baja cuenca del rlo Hondo, las
transgresiones y regresiones han ocurrido incluso en tiempos histéricos: la actividad
eustatico-tecténica ha sido més intensa que en otras partes de la peninsula (LAUER
& SEELE 1984), lo que pudo haber permitido repetidas invasiones locales de! stock
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Figura 2. Mapa de altitudes minimas de la peninsula de Yucatén {simplificado de IGUNAM 1990}, Se
muastra la posicién del cenote al E de Celestdn (CEL.), la Sierrita de Ticul, la laguna de Chichancanab
{CHICH.} y los farallones de Tulum.
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centreamericano-nuclear de A, aseneus. Las poblaciones periféricas ai bajo rio
Hondo, como Laguna Caobas, pudieron haber sido refugios de agua dulce mientras

el sur de Quintana Roo era un mar somero. El patrén cladistico esperado bajo este
escenario seria una politomfa, con cada poblacién periférica diferenciada por alguna
autapomorfia. Aunque no se trata de verdaderas autapomorfias, puesto que e!
traslape de los caracteres es considerable, el cladograma obtenido a partir de los
datos de LOzZANO-VILANO & CONTRERAS-BALDERAS {1990) y SCHMITTER-SOTO (1998,
Tabla 1; p. 31) es, efectivamente, politdémico {Fig. 3), y muestra a las poblaciones
de A. aeneus en Centroamérica Nuclear como el grupo hermano de las poblaciones
peninsulares. '

Figura 3. Cladograma de #reas de la peninsula de Yucatén basado en morfologfa externa de Astyanax.
Abreviaturas: Ame, A. mexicanus; Aae, A. aengus, poblaciones de Centroamérica Nuclear {datos de
LOZANG-VILANO & CONTRERAS-BALDERAS 1980); Aal, A, aftior, Las #reas 1-5 corresponden a
poblaciones peninsulares de A. aeneus {ver SCHMITTER-SOTO 1998B; p. 30). Hipdtesis sobre
apomorfias (entre paréntesis, el estado plesiomdrfico): 1, 10-11 radios dorsales (9-10); 2, 12-14
branguiespinas (9-12); 3, perfil recto o céncavo {convexo); 4, longitud del hocico generalmente
menor de 217 % LC (generalmente mayor de 213); 5, altura méxima generalmente mayor de 376 %o
LP {generalmente menor de 380): 6, 22-28 radios anales {19-23); 7, longitud cefélica generalmente
mayor de 285 % LP (generalmente menor de 293); B, generalmente 22-25 radios anales
{generalmente 25-28); 9, didmetro ocular generalmente menor de 302 %0 LC (generalmente mayor de
283).

Las poblaciones del noreste, en los alrededores de Leona Vicario, no son A.
altior, sino A. aeneus; asimismo, ambas especies coexisten por lo menos en un
cenote 15.5 km al E de Celestin (i/id., Fig. 1; p. 27). Posiblemente estas
poblaciones de A. aeneus fueron fundadas recientemente por peces en dispersidn
costera durante épocas humedas; todas ellas se encuentran en terrenos inundables,
muchos de ellos conectados a la costa de manera intermitente adn hoy (LOPEZ
RamMos 1975; WiLson 1980).
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La multicitada linea Tulum-Ticul es una evidente frontera zoogeogréfica. No
sélo es limite entre taxones hermanos: la mayoria de los peces del sur de Quintana
Roo encuentran alli su distribucién septentrional extrema, y otros muestran alll un
cambic en su dominancia, como "Cichlasoma" urophthalmus, que releva en ese
sentido a "C." synspilum {SCHMITTER-SOTO, accept.}. Entre la Sierrita y Tulum se
extiende una zona de altitudes minimas superiores a 20 m (Fig. 2), reflejadas en los
farallones (altitudes maximas) de Tulum, las Unicas eolianitas importantes en la parte
continental de Quintana Roo, depositadas en e! Holoceno (WARD et a/. 1985}, La
Sierrita misma data del Cenozoico temprano [ibid.), de modo que siempre ha sido una
barrera; pero la linea Tulum-Ticul, actualmente un limite de cuencas, la frontera entre
un area de dolinas y otra de cenotes (WEST 1264), debe haber funcionado como una
barrera intermitente, dependiente del nivel def mar y la conectividad superficial de los
cuerpos de agua.

WILKENS (1982) planted la hip6tesis de que el norte de Yucatan fue alguna vez
una isla. La Sierrita de Ticul, formada por dos bordes paralelos separados por un valle
estrecho, se ha considerado tanto producto de una falla geolégica como posible resto
de una costa miocénica [LOPEz Ramos 1975; Wison 1980); ademds, el norte de
Quintana Roo se levanté antes que los terrenos adyacentes (REDDELL 1981). Esto
habria restringido la dispersién de peces primarios (Rharndia y Astyanax) hasta
épocas recientes, interpretando asi la falta de evolucion regresiva mostrada por estas
especies en la penfinsula, siendo que en otras zonas ambos peces presentan
poblaciones ciegas y sin pigmento (fendmeno ya observade por Huees 1936, que
podria empero ser explicado més bien por exclusién competitiva frente a los peces
cavernicolas estrictos: H. WILKENS, com. pers. 1996).

Esa insularidad justificarfa también la relativa pobreza del érea, pues si bien
algunos peces secundarios toleran salinidades marinas, generalmente no lo hacen
durante periodos largos, y prefieren no atravesar brazos de mar; de ahi que la mayorla
de las especies secundarias de Quintana Roo no se encuentren ni siquiera en Cozumel
o Isla Mujeres, islas que no estuvieron conectadas con la tierra firme durante el
Cenozoico {DMA 1988). Sin embargo, se trata de una hipétesis sin apoyo geoldgico o
fisiografico e innecesaria, puesto que el aislamiento puede haberse debido, como hoy,
a falta de vias superficiales dulceacuicolas de dispersion.

La relativamente baja diversidad del extremo sur de Florida fue explicada por
GUNDERSON & LoFTUs {1993) con base no sdlo en la juventud geolégica de la zona,
sino también en la baja diversidad de hébitats. Es claro que este dltimo factor,
ecolégico, tiene algun peso en Yucatdn. Sin embargo, una de las zonas de mayor
juventud geoldgica de la peninsula, los humedales asociados a la bahia de Chetumal
{LAUER & SeELe 1984), es tambidn una de las més diversas (aunque ciertamente no
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tanto como Belice, que tiene dreas mucho mas antiguas: cf. GREENFIELD & THOMERSON
1997).

H. WiLkeNS {com. pers. 1995) sugirid que el principal fenédmeno vicariante en
Yucatédn ha sido la regresién marina, que dejé poblaciones aisladas en los cenotes y
lagunas continentales (cf. Fig.1). Este es el caso de Ogifbia pearsei. Este pez hipégeo
de [a familia Bythitidae, viviparo, tiene por especie hermana a O. cayorum, pez
arrecifal caribefio que habita en grietas entre el coral. Se cree que el antecesor de O.
pearsei se especializd en penetrar a cuevas y cenotes anquihalinos durante el
Plioceno, y que algunas poblaciones quedaron aisladas cuando el mar retrocedid, .a
fines de ese periodo (STEVENS-SUAREZ 1975; WILKENS 1982). Los cambios eustaticos
de esa época se han invocado como causa de la presencia de Gambusia puncticulata,
Cyprinodon variegatus y otros peces del continente en Cuba (BURGESS & FRranz
1989}, cuya limnofauna en gran parte ha derivado de la yucateca {DaNELOPOL 1990).
STock (1982) considerd que las regresiones han causado aislamientos, casi siempre
catastréficos, de comunidades de aguas someras o intermareales, a los cuales
sobrevivieron los organismos de vida intersticial y carentes de etapas peldgicas.

Es distinto el caso de Ophisternon infernale, pez hipdgeo de estirpe
dulceacuicola, probablemente derivado de O. aenigmaticum (ROSEN & GREENWOOD
1976). Su asociacién con Ogilbia pearsei sugiere que ambos colonizaron cuevas
costeras pliocénicas (WILKENS 19B2), aunque uno desde el arrecife y otro desde las
marismas. Ambas vias encuentran paralelo entre los crustdceos cavernicolas, aunque
en este grupo el origen a partir de ancestros marinos es mas usual {ILIFFE 1992).

En cuanto a la formacién de cinco especies de Cyprinodon en la laguna de
Chichancanab, todas ellas derivadas de la forma costera C. artifrons, es explicable
por fragmentacién de la poblacién ancestral en subpoblaciones con base en
diferencias en los sitios y modos de alimentacién o en las épocas reproductivas: un
caso de especiacidn simpétrida (HuMpPHRIES 1981). Una hipdtesis alternativa supone
que Chichancanab debié convertirse en una serie de lagos aislades pequerios durante
una sequia lo suficientemente larga para permitir eventos de especiacién. Quienes
apoyan esta teoria alopéatrida sefialan que tal estiaje pudo ser una causa de! declive de
la antigua civilizacién maya (HODELL et al. 1985). Todo este proceso, cabe subrayar,
es sumamente reciente, pues la cuenca de Chichancanab estuvo seca hace apenas
unos 6000 afos (WHITMORE et al. 1996}; la llegada de Cyprinodon a la laguna debe
haber coincidido con una fuerte transgresién marina {probablemente la misma que
permitié una de las invasiones descritas lineas arriba).

Bajo este esquema, la prediccion para Astyanax seria que las poblaciones mas
alejadas del mar estarian méas diferenciadas. Este patrén se cumple, por ejemplo,
entre las poblaciones de Zohiaguna y las del bajo rio Hondo; no asf entre las de fa
finea Tulum-Sierrita de Ticul (por ejemplo, las formas de los cenotes de Tulumj}, ni las
de! norte de Quintana Roo. El efecto del retroceso marino es innegable, pero debe
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combinarse con el aislamiento del norte de la peninsula. Entre los copépodos
cenoticolas ha ocurrido especiacidn entre poblaciones muy cercanas, probablemente
aisladas entre si por lentes subterraneos de agua marina {FiERS et a/. 1996).

La relacién con Florida se basa exclusivamente en peces propios de ciénagas
salobres o salinas. Mas que una comunicacidén a través de Cuba (donde, con alguna
excepcidén, no existen estas especies), es probable que se hayan dispersado a lo largo
de la vertiente del golfo de México y las poblaciones intermedias se hayan extinguido,
sobreviviendo sélo en las puntas de Florida y Yucatén, tal vez refugios durante las
glaciaciones del Pleistoceno (SHERROD & McMiLLaN 1285). En favor de esta hipdtesis
estd el hecho de que los ciprinoddntidos de Florida y Yucatdn tienen parientes
cercanos en el centro y norte de México (PARENTI 1981).

La Gnica manera de probar una hipétesis histérica es por congruencia en los
resultados obtenidos por métodos diferentes (MYERs & GilLER 1988). Con PerFIT &
WiLuiams (1989), opino que en biogeografia la especulacién es vélida, mientras se
esté consciente de los limites de la evidencia. A pesar del cardcter altamente
especulativo de esta discusion, las hipdtesis que en ella se esbozan explican no séio
la evidencia obtenida durante este estudio, sino los patrones filogenéticos de otros
peces, bajo la delimitacién establecida por el conocimiento geoldgico.

Por titimo, ios objetivos secundarios de la tesis, cumplidos en el libro y la nota
sobre tilapia, pueden parecer ajenos al tema principal, pero tienen la intencién de
aportar elementos basicos para proseguir el estudio de la ictiogeografia de la regién:
enlistar y resefiar la ictiofauna que constituye nuestro objeto de estudio, y subrayar el
posible impacto de los peces introducidos sobre dicho objeto de estudio.

CONCLUSIONES

Hubo al menos dos invasiones del norte de Yucatdn. Entre ambas, la comunicacidn
estuvo interrumpida sobre la linea que corre de la Sierrita de Ticul a los farallones de
Tulum.

La tendencia general a la regresién del mar dejé poblaciones aisladas sobre la
antigua costa del Plioceno. Este proceso se combiné con el aislamiento del norte de
Yucatan para dar el actual patrén de distribucién de muchas especies y formas.

El sur de Quintana Roo, mucho mejor comunicado que el norte, tiene una
ictiofauna mas diversa, cuya distribucién es enteramente explicable en términos
ecolégicos.

La introduccién de tilapia, como en otras regiones, es una amenaza real,
particularmente en cuerpos de agua pequenos.
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COMENTARIOS SOBRE LA INVESTIGACION FUTURA

La capacidad de dispersidn de Astyanax a través de zonas mesohalinas es crucial. Se
plantea realizar experimentos sobre la capacidad de eclosién de los huevecillos de
esta especie bajo diferentes condiciones de salinidad.

La revision del complejo de formas asignadas hasta hace poce a Astyanax
fasciatus es una labor titdnica, pero indispensable para inscribir las historias
regionales en un panorama continental. Un primer paso seria la descripcién cariotipica
de las formas del sur de México.

Mientras se revisa diche complejo, el andlisis de las formas de Astyanax aqui
presentado podria revisarse a la luz de otro tipo de datos, especialmente moleculares.
Eventualmente se podria correlacionar distancias genéticas con edades de cuerpos de
agua.

Serfa interesante comparar los resultados de los andlisis fenéticos de
distribucion aqui presentados, basados en presencia/ausencia, con estudios separados
para cada arte de pesca, de manera que se introduzcan datos de abundancia para
poder utilizar medidas de afinidad méas ponderadas {aunque limitadas al d4mbito de
accion del arte de pesca). Estos datos de abundancia irfan desde semicuantitativos (v.
gr., estimaciones a partir de tiempo de esfuerzo durante captura por anzuelo en
cenotes) hasta mediciones precisas de la densidad (mediante trampas de &rea
conocida). Un anélisis similar podria incorporar la areografia (DeL CasTiLLo 1988),
considerando las &reas ocupadas por cada especie como poligonos delimitados por
los cuerpos de agua situados en la periferia de su distribucién local. Se puede intentar
también un andlisis de parsimonia biogeografica (Rosen 1988}, previa discriminacién
de los trazos generalizados presentes y determinacién de las 4reas de endemismo
{MORRONE & Criscl 19965).

Aungue los patrones de distribucién de R. guatemalensis, "C." urophthalmus vy
G. yucatana son probablemente menos confiables que los de Astyanax, por su mayor
capacidad de dispersién (por adaptaciones al medio hip6geo y por eurihalinidad,
respectivamente), su variacién morfoldgica en la peninsula llevé a fa descripcién de
varias subespecies (Huess 1236, 1938; GREenFIELD 1985). Su variacion geografica
podria ser objeto de un andlisis como el presentado para Astyanax.

Los resultados del inventario Ictico en la reserva de la biosfera de Sian Ka'an y
sus alrededores deben compararse cuidadosamente con los de NAVARRO-MENDOZA
(1988; Ramo & BusTo 1982), para detectar cambios en la distribucién y abundancia
durante los Gltimos afios, atribuibles a impacto ambiental.
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