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Resumen

Los peces de cuevas representan un excelente modelo para estudiar la evoluciéon del fenotipo,
debido a su alta asociacion con el ambiente extremo en el que han evolucionado. La adaptacién de
estos organismos se ha dado como una respuesta a presiones de seleccién que se refleja en cambios
fenotipicos asociados con su particular estrategia de vida en la oscuridad. Dentro del marco concep-
tual de la sistematica filogenética, estas adaptaciones se reconocen como convergencias o parale-
lismos evolutivos. Los peces de cuevas de México estan representados en seis de los 10 érdenes de
Actinopterygii; presentan diferentes niveles de troglomorfismo asociado al tiempo de aislamiento
en las cuevas, y aunque la mayoria son de origen dulceacuicola, también los hay de procedencia
marina. Bajo este contexto, las filogenias han tenido importantes implicaciones para la taxonomia y
el entendimiento de la evolucién de estos peces.

Palabras clave: Sistematica filogenética, clasificacion, convergencias y paralelismos, peces de
cuevas, sistemas karsticos de México.

Abstract

Cave fishes are an excellent model for the study of phenotypic evolution, due to the high associ-
ation between their phenotype and the extreme environment in which they evolved. Adaptation in
these organisms has occurred as a response to selection pressures, reflecting in phenotypic changes
associated with their particular strategy of life in darkness. Within a phylogenetic systematics frame-
work, these adaptations are recognized as convergences or evolutionary parallelisms. Cave fishes
from México are represented in six of 10 orders of Actinopterygii, presenting different degrees of
troglomorphism related to their isolation time within caves, and although most of them came from
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freshwater, a few may be of marine origin. In this context, the phylogenies have had important
implications for the taxonomy and evolution of these fishes.

Keywords: Phylogenetic systematic, classification, convergence and parallelism, Mexican cave-

fish, Karst systems of México.

Introduccion

Desde El origen de las especies publicado en 1856
por Darwin, los arboles filogenéticos son la represen-
tacidn grafica por excelencia del cambio evolutivo a
través del tiempo. Sus ramificaciones y especies ter-
minales implican relaciones ancestrales en sus distin-
tos niveles. Las agrupaciones derivadas de estas rela-
ciones filogenéticas corresponden a lo que se conoce
como clasificacién natural, puesto que refleja el ori-
gen e historia evolutiva de los organismos (Morrone,
2000). En términos generales, se considera que las
principales contribuciones de las filogenias son: 1) la
inferencia de las relaciones genealdgicas (genealogia
taxondmica; ej. entre grupos reconocidos como taxa),
2) el establecimiento de patrones de diversidad en es-
pacio y tiempo, 3) la determinacién de caracteres an-
cestrales y recientes, y 4) la identificacidn de caracte-
res homoélogos y homopldsicos. En relacidon con estas
ultimas, dentro del contexto filogenético se distin-
guen paralelismos, convergencias y reversiones (Ar-
nedo, 1999; Futuyma y Kirkpatrick, 2017). Particular-
mente, los paralelismos y las convergencias adquieren
relevancia para el estudio de la evolucién que ocurre
cuando las especies ocupan nichos ecolégicos simila-
res, pero que se da en especies de linajes evolutiva-
mente distantes (convergencias), o bien en especies
cercanas o poblaciones (paralelismos) (Futuyma vy
Kirkpatrick, 2017). Ambos términos refieren a la evo-
lucién independiente como resultado de una res-
puesta adaptativa a presiones de seleccidon, como los
cambios en el fenotipo asociados con una particular
estrategia de vida (Wake et al., 2011).

Existen varios ejemplos clasicos y notables de con-
vergencias evolutivas como el caso del ojo en los cefa-
I6podos y en los vertebrados; las alas de los murciéla-
gos, aves y pterodactilos; el plan corporal con forma
de torpedo en los tiburones, delfines e ictiosaurios; la
inteligencia en los primates, cuervos y delfines, y el
caso de las glicoproteinas que circulan en la sangre de
peces del Artico y de la Antartida y que les sirve como
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anticongelante para poder vivir en temperaturas ex-
tremadamente bajas (Gabora, 2013). Otro ejemplo
notable es la pérdida o reduccién de los ojos y pigmen-
tacidn en los animales que habitan cuevas y cavernas
en condiciones de obscuridad y que se conocen como
troglomorfismos. En particular, los peces de cuevas
son un excelente modelo de estudio, puesto que pre-
sentan una amplia variacién en los rasgos troglomor-
ficos, como distintos grados de reduccidn de ojos, de
pigmentacion y de presencia de escamas, con una
vasta gama de formas intermedias y combinaciones
(Romero, 2011).

Meéxico figura como el tercer pais con la mayor ri-
qgueza de especies de peces de cuevas (Proudlove,
2010). Los estudios filogenéticos recientes han evi-
denciado una evolucién independiente (como conver-
gencias y paralelismos) de estos organismos (Wilcox
et al., 2004; Ornelas et al., 2008; Strecker et al., 2012;
Arroyave y Cruz-Fernandez, 2021b). Asi mismo, exis-
ten variaciones en el nivel de troglomorfismo en los
distintos grupos (Proudlove, 2010).

El propdsito de la presente revision es: 1) actualizar
el inventario de peces de cuevas que se encuentran en
Meéxico; 2) destacar algunos aspectos bioldgicos rele-
vantes de este grupo y 3) reconocer la importancia de
la sistematica filogenética en la taxonomia y compren-
sién de los procesos evolutivos que han ocurrido en
estos animales.

La ictiofauna de cuevas

En el estudio biolégico de los organismos que ha-
bitan cuevas, el mundo se divide en ambientes epi-
geos (los que se encuentran sobre la superficie) e hi-
pogeos (los que se encuentran por debajo de la super-
ficie). Los primeros estan expuestos de manera regu-
lar a la luz directa o indirecta, mientras que los segun-
dos se encuentran ocultos, e incluyen los ambientes
intersticiales del suelo, el freatico y el de cuevas (Ro-
mero, 2011). A pesar de que éstas Ultimas presentan
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un espacio relativamente pequeno, albergan repre-
sentantes de practicamente todos los taxa superiores
(Romero, 2009).

Los rasgos troglomdrficos tipicos de los organis-
mos de cuevas se consideran adaptaciones fenotipi-
cas, fisioldgicas, anatdmicas y conductuales asociadas
con la adaptacién a un ambiente extremo. Tal es el
caso de la pérdida de ojos, la despigmentacidn, una
mayor longevidad y un bajo metabolismo, entre otras
(Galan y Herrera, 1998). Si bien los troglomorfismos
mas recurrentes son la ceguera y la despigmentacion,
no hay predominio de un patrén general (Romero,
2009; Proudlove, 2010). Esto podria explicarse debido
a que los ambientes de cuevas generan una enorme
variabilidad entre especies que resulta imposible defi-
nir un fenotipo universal, aunado al hecho de que las
cuevas representan refugios para organismos de la su-
perficie (Wilkens, 2001; Romero, 2011).

La mayoria de las especies de peces de cuevas son
dulceacuicolas, de las 22 familias conocidas solo las
Bythitidae, Dinematichthyidae, Gobiidae y Eleotridae
tienen un origen marino. De las aproximadamente
150 especies que se tienen registradas en 34 paises, el
50% (76 especies) se concentran en tres paises: China
(42 especies), Brasil (23 especies) y México (12 espe-
cies) (Proudlove, 2010; Walsh y Chakrabarty, 2016).

Peces de cuevas en México

Dentro del territorio mexicano se encuentran 12
taxa de peces hipogeos, representando a seis 6rdenes
y siete familias (Tabla 1) (Proudlove, 2010; Walsh y
Chakrabarty, 2016).

DOI: https://doi.org/10.35830/cn.vi89.690

En México, estos grupos habitan en su mayoria en
cuevas continentales de la vertiente del Golfo de Mé-
xico y del Caribe, con la excepcion de una poblacién
de Astyanax sp. que se encuentra en el sistema kars-
tico de Zacatecolotla-Las Granadas, dentro de la
cuenca del Rio Balas en la vertiente Pacifico (Espinasa
et al., 2001), desde las Sierras Transversales de
Coahuila en el Norte de México, la Sierra Madre Orien-
tal, la Sierra Madre de Oaxaca, la Sierra Madre de
Chiapas hacia la depresion Central de Chiapas, y la Pe-
ninsula de Yucatdan (Fig. 1). En estas regiones se locali-
zan amplias zonas de sistemas karsticos de montafia y
plataforma, formados por rocas calizas (dominadas
por CaCOs), yesos (CaS04.2H;0), dolomias
[CaMg(COs);] o sal (NaCl), que se caracterizan por te-
ner formas negativas de relieve (dolinas, poljes, resu-
mideros) y un sistema hidrolégico subterraneo a tra-
vés de cuevas; estos Ultimos como producto de proce-
sos de disolucion de aguas pluviales/fluviales o de co-
rrosidon por mezcla (Ford y Williams, 2007; Espinasa-
Perefia y Nieto-Torres, 2015; Estrada et al,. 2019).

Otra de las caracteristicas a destacar de estos pe-
ces es suamplia variabilidad en la expresion de los ras-
gos troglomaérficos a lo largo de la region donde se dis-
tribuyen. Algunos taxa tienen troglomorfismo avan-
zado, es decir que carecen completamente de ojos y
pigmento, entre otros rasgos que indican una com-
pleta restriccién y adaptacion a los ambientes de cue-
vas, mientras que otros peces poseen troglomorfismo
incipiente donde solo se presenta reduccién (no au-
sencia) del ojo y pigmentacidn, indicando una adapta-
cion reciente. También se encuentran aquellos taxa
que presentan distintos niveles de troglomorfismo

Tabla 1
Listado de los peces de cuevas de México.
Orden Familia Género Especie
Ictaluridae Prietella P. phreatophila 'y P. lundbergi
Silurif
fluriformes . . R. reddelli, R. zongolicensis, R. macus-
Heptateridae Rhamdia : .
panensis y R. laluchensis
Characiformes Characidae Astyanax A. mexicanus, A. hubsii y Astyanax sp.
Synbranchiformes Synbranchidae Ophisternon O. infernale
Cyprinodontiformes Poeciliidae Poecilia P. mexicana
Ophidiiformes Dinematichthyidae Typhlias T. pearsei
Gobiiformes Eleotridae Caecieleotris C. morrisi
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Figura 1. Area de estudio de los peces de cuevas en México. Tipos de karst dentro del area de estudio, modificado de
Espinasa-Perefia (2007). Karst Peninsula de Yucatan (PY), karst Sierra de Oaxaca (SO), karst Depresion Central de
Chiapas (DCC), karst Sierra Madre Oriental (SMO), karst Sierras de Coahuila (SC) y karst de la cuenca del Balsas
(BAL).

dentro de una misma localidad, incluso se pueden en-
contrar formas epigeas e hipogeas. Lo anterior con-
vierte al territorio mexicano en un laboratorio natural
para el estudio de los mecanismos y procesos evoluti-
vos implicados en la colonizacién de cuevas. Con base
en su nivel de troglomorfismo, que basicamente re-
fleja su origen y nivel de asociacién y aislamiento en
los habitats de cuevas, a continuacién, se describen
brevemente las distintas formas troglomdrficas que
habitan en el territorio mexicano.

Troglomorfismo avanzado

Para México se reconocen cinco grupos de peces
con troglomorfismo avanzado, representando a los
ordenes Siluriformes, Ophidiiformes, Synbranchifor-
mes, Gobiiformes y Characiformes, aunque este ul-
timo, debido a que también se presentan poblaciones
con un troglomorfismo variable, se aborda en el si-
guiente apartado. Dentro de los siluriformes, se en-
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cuentran los bagres ciegos Prietella phreatophila Ca-
rranza, 1954 y Prietella lundbergi Walsh y Gilbert,
1995, miembros de la familia Ictaluridae de origen
nedrtico (Walsh y Gilbert, 1995; Arce et al., 2017). La
primera se distribuye en el Karst de las Sierras Trans-
versales de Coahuila en el norte de México en colin-
dancia con Texas (Fig. 2A), mientras que la segunda es
endémica del Karst de la Sierra Madre Oriental, espe-
cificamente de la Sierra del Abra (Fig. 2B) (Walsh y Gil-
bert, 1995).

De acuerdo con las hipodtesis filogenéticas donde
se han incluido estos taxa (Wilcox et al., 2004; Janzen
et al., 2023), cada una de las especies de Prietella tie-
nen un origen independiente, sugiriendo incluso que
mientras una especie deriva de un ancestro epigeo,
otra deriva de un ancestro hipogeo (se discute mas
adelante). Se estima que el origen del género se re-
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Figura 2. Area de distribucion de Prietella phreatophila y Prietella lundbergi Tomado de Page (2007).

monta al Mioceno medio (Walsh y Gilbert, 1995; Jen-
zen et al.,, 2023), indicando un origen considerable-
mente mds antiguo en relaciéon con otros peces de
cuevas (Langecker y Longley, 1993).

Typhlias pearsei Hubbs, 1953 es un ophidiiforme
de la familia Dinematichthyidae de origen marino (Fig.
3A), conocido como brdtula ciega mexicana y corres-
ponde a un género monotipico, que se restringe al

-95

Karst de plataforma de la Peninsula de Yucatan. Su
grupo hermano corresponde a otro género, y aparen-
temente deriva de su ancestro de superficie. En este
caso, se considera que el habitat del ancestro eran los
arrecifes de coral, a través de los que colonizé el me-
dio subterraneo dulceacuicola de los cenotes en la pe-
ninsula de Yucatan (Arroyave, 2020). La Unica aproxi-
macién temporal sobre su origen se asocia al Ultimo

-90 -85

B Ophisternon infernale

120 180 km

A

Figura 3. Area de distribucion de Typhlias pearsei (A) y Ophisternon infernale (B). Tomado de Wilkens (1982);
Chumba-Segura (1983); Chumba-Segura (1984); Mar-Silva et al. (2022).
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Maéximo Glacial (20,000 afios aproximadamente; Arro-
yave, 2020); sin embargo, se considera este un origen
muy reciente para el grado de troglomorfismo avan-
zado que presenta. Al igual que la brétula ciega mexi-
cana (T. pearsei), la anguila ciega, Ophisternon infer-
nale Hubbs, 1853, de la familia synbranchidae y orden
synbranchiformes, es otro de los peces troglomérficos
endémicos que habita permanentemente las aguas
subterraneas oscuras y oligotroficas del acuifero kars-
tico de la peninsula de Yucatan (Fig. 3B) (Arroyave et
al,. 2020). A diferencia de O. infernale cuenta con una
especie cercana (al menos nominalmente) de superfi-
cie: Ophisternon aenigmaticum Rosen y Greenwood,
1976 ampliamente distribuida en Centro América, in-
cluyendo la Peninsula de Yucatdn, aunque no habita
de manera sintdpica con O. infernale (Navarro-Men-
doza y Schmitter-Soto, 2016).

Esto sugiere que esta forma troglomérfica también
derivé de un ancestro de vida hipogea. Al igual que la
brotula ciega mexicana, se estima que su colonizacion
a las cuevas de los cenotes ocurrié después del Ultimo
Maximo Glacial, con el incremento de humedad en el
planeta por el descongelamiento, cuando las cuevas
de los cenotes se comenzaron a llenar de agua (Mar-
Silva et al., 2022). No obstante, el grado de troglomor-
fismo en ambas especies no es consistente con este
tiempo, por lo que el origen de ambos taxones es enig-
matico.

-100

-5

Por ultimo, se encuentra la especie de cuevas des-
cubierta y descrita recientemente, Caecieleotris mo-
rrisi Walsh y Chakrabarty, 2016 (Fig. 4) que pertenece
a la familia Eleotridae y es el Unico caso de troglomor-
fismo del orden Gobiiformes en el continente ameri-
cano. Al igual que T. pearsei es un género monotipico
dulceacuicola de origen marino (Walsh y Chakrabarty,
2016). La Unica poblaciéon hasta el momento regis-
trada es una cueva sumergida en la Presa Miguel Ale-
man, en el poblado de Temascal, Oaxaca (Fig. 4).

El sistema karstico corresponde al de las Sierras
Orientales de Oaxaca. Actualmente no se conoce su
afinidad con otros taxones hipogeos o epigeos de
Eleotridae. Se ha inferido que comparte un linaje an-
cestral comun con otras especies de eleétridos distri-
buidas en el Atlantico centro-occidental, particular-
mente en el Golfo de México y el Caribe, pero los ca-
racteres morfoldgicos no brindan suficiente informa-
cion sobre las posibles relaciones.

Troglomorfismo polimorfico

Los characiformes de cuevas, Astyanax hubbsi Al-
varez, 1947 y Astyanax mexicanus De Filippi, 1853
(sensu Ornelas-Garcia y Pedraza-Lara, 2016), se distri-
buyen en varias cuevas ubicadas en el Karst de la Sie-
rra Madre Oriental (Fig. 5A); aunque cabe mencionar
gue se tiene registrada otra poblacién en la vertiente
Pacifico, sin embargo, debido a que ha sido poco es-
tudiada, algunos autores simplemente la reconocen
como Astyanax sp. (Espinasa et al., 2001). Ademads de

o

20/ """*'E

Caecieleoiris mormisi

+

Figura 4. A) Distribucion geografica de Caecielotris morrisi, B) C. morrisi. Tomado de Walsh y Chakrabarty (2016).
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Figura 5. A) Area de distribucién de Astyanax, B) Ejemplar de cueva y de superficie.
Tomado de Hausdorf et al. (2011) y Gore et al. (2018).

presentar poblaciones con ambas formas, hipogeas en multiples ocasiones en una recurrente convergen-
con troglomorfismo avanzado y formas epigeas (Fig. cia morfoldgica a los habitats respectivos (Pérez-Ro-
5B), también presentan formas con diferente grado driguez et al., 2021). Evidentemente, en ambas espe-
de troglomorfismo en distintas poblaciones, que van cies las distintas poblaciones de cuevas han resultado

desde una reduccidon de ojos y pigmentacion del de una invasion de la superficie a través del tiempo,

cuerpo, hasta su absoluta ausencia (Bradic et al, desde muy antiguos (millones afios) hasta muy recien-

2012). tes (miles de afios) (Gross, 2012; Fumey et al., 2018).

Dicho patrén tan complejo en ambas especies se Otros siluriformes de cuevas, pero de la familia

asocia a procesos de hibridacidn histérica y reciente, Heptapteridae, bastante distante con relacién a Icta-

y a una plasticidad fenotipica que se ha manifestado luridae, son los bagres neotropicales, representados
96 -o0

Localidades tipo (cuevas) A
Cueva Macimiento Rio San Antonio
R. redeflf
Shtana de la lucha
R. Isfuchenaiz
Cueva Ostoc
R. zongolicensis
.Grmns de Agua Blanca
F. macuspanensis

Figura 6. A) Area de distribucién de las especies de cuevas de Rhamdia. B) Presencia de formas hipogeas y epigeas
en simpatria en la especie R. macuspanensi; tomado de Arroyave (2021).
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por las especies Rhamdia reddelli Miller, 1984, R. zon-
golicensis Wilkens, 1993, R. macuspanensis Weber y
Wilkens, 1998, R. laluchensis Weber, Allegrucciy Sbor-
doni, 2003, que se distribuyen en los karst de las Sie-
rras Orientales de Oaxaca y la Sierra de Madre de
Chiapas-Depresién Central de Chiapas (Fig. 6A). Al
igual que Astyanax, el troglomorfismo se presenta
desde su forma avanzada, como en R. macuspanensis
(Fig. 6B; Arroyave y Cruz-Fernandez, 2021b), hasta la
reduccion del tamano del ojo y pigmentacion en dife-
rentes niveles, presentandose el menor troglomor-
fismo en R. zongolicensis (0jos mas grandes) (Wilkens,
2001; Arroyave y Cruz-Fernandez, 2021a).

En las cuatro especies se han observado especime-
nes con fenotipo epigeo (Fig. 6B), pero solo en R. red-
delli, R. zongolicensis, y R. laluchensis ocurren cambios
en el nivel de troglomorfismo (Arroyave y Cruz-Fer-
nandez, 2021b). Las distintas especies de Rhamdia se
asocian a una reciente invasion de la superficie hacia
las cuevas, durante el Ultimo Maximo Glacial (Wil-
kens, 2001).

Troglomorfismo incipiente

Un caso de troglomorfismo incipiente se ha obser-
vado en Poecilia mexicana Steindachner, 1863, Unico
cyprinodontiforme de cuevas de la familia Poeciliidae,
(Proudlove, 2010), una especie epigea de amplia dis-
tribucién en México y Centro América (Miller et al.,

2005), que ademas de las condiciones extremas de au-
sencia de luz, habitan en presencia de H,S (sulfuro de
hidrégeno) en cuevas del sistema karstico entre la Sie-
rra Madre de Chiapas y la Depresién Central de Chia-
pas (Fig. 7A). El troglomorfismo que presentan con-
siste en una reduccidon de ojos, de pigmentacion y ta-
manio del cuerpo (Fig. 7B), asi como algunos rasgos de
comportamiento como la inhibicién de conductas
agresivas y el nado en cardumen (Parzefall, 2001,
Plath y Tobler, 2010; McGowan et al., 2019).

En esta especie el tamafio del ojo esta relacionado
con la cantidad de luz donde habitan, y van desde las
formas de superficie en la entrada de la cueva, que
presentan un tamafio de ojos y pigmentacién normal,
a los distintos grados de alteracién en estas caracte-
risticas que siguen un gradiente hacia el interior de las
cuevas (Plath et al., 2007). Lo anterior sugiere que las
formas troglomdrfica de P. mexicana derivaron de una
forma epigea en el pasado reciente (Parzefall, 2001).

Sistematica filogenética de los pe-
ces de cuevas de México: implica-
ciones en su taxonomia y evolu-
cién

Aunque no existe una filogenia completa de Ia
clase Actinopterygii, la aproximacién de Betancur et

al. (2013), incluyd representantes de todos los linajes
mayores y se basé en un gen mitocondrial y 20 genes

Cueva El Azufre
F. mexicana

Figura 7. A) Distribucion geografica de P. mexicana de habitat de cueva. B) Forma epigea (parte superior) y Forma hi-
pogea (parte inferior); modificado de Bierbach et al. (2018).
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nucleares. De acuerdo con esta hipdtesis filogenética
gue actualmente es la base de la clasificacion taxono-
mica propuesta en The Fish Tree of Life (https://fish-
treeoflife.org/), se puede constatar que los drdenes
representados por los distintos grupos de peces de
cuevas en México son filogenéticamente lejanos entre
si, con una divergencia estimada de 250 a 150 millo-
nes de afios (m.a.). Con base en lo anterior se podria
considerar que los troglomorfismos de los peces ocu-
rren por adaptacion a los habitats de cuevas, repre-
sentando convergencias evolutivas. Otro caso de con-
vergencia por invasion a las cuevas se dio entre las dos
familias de bagres americanas dentro del orden Siluri-
formes, Ictaluridae y Heptapteridae, que corresponde
a dos grupos filogenéticamente lejanos entre si, con
una divergencia calculada de 70 m.a. (Rabosky et al.,
2018), ademds de presentar un origen biogeografico
distinto, Ictaluridae de la region neartica y Heptapte-
ridae de la regidn neotropical. Los eventos de conver-
gencia en los niveles filogenéticos posteriores se de-
tallan en cada uno de los casos de peces de cuevas de
México.

Siluriformes: Ictaluridae

Prietella phreatophila, P. lundbergiy Trogloglanis
pattersoni

Las cuatro especies nedrticas de bagres de cue-
vas Trogloglanis pattersoni Eigenmann, 1991, Satan
eurystomus Hubbs vy Bailey, 1947, Prietella
phreatophila y P. lundbergi han tenido una historia
taxonémica compleja. Las dos hipdtesis filogenéti-
cas con Maxima Parsimonia basadas en morfologia
gue incluyen a los bagres de cuevas nedrticos pre-
sentaron resultados totalmente diferentes. En la
primera (Lundberg, 1992), las especies de cuevas no
resultaron ser un grupo monofilético, mientras que
en la otra (Arce et al., 2016), si se recuperd la mo-
nofilia de estos bagres hipogeos, indicando que pre-
sentan un ancestro comun, y que el troglomorfismo
avanzado es por descendencia, a partir del primer
ancestro que se adaptd a las cuevas. No obstante,
cabe destacar que, en esta ultima hipétesis, los ca-
racteres morfoldgicos como ausencia de ojos y pig-
mento del cuerpo, reduccién de la linea lateral del
cuerpo, entre otros, a pesar de ser ampliamente re-
conocidas como adaptaciones a los ambientes de
cuevas (Lundberg, 1982; 1992), se incluyeron como
caracteres con el mismo peso e independencia que
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el resto para la reconstruccion filogenética (Arce et
al., 2016). Lo anterior indica que la monofilia de es-
tas especies hipogeas esta determinada por el uso
de caracteres adaptativos.

Por su parte, Wilcoxon et al. (2004) con base en
marcadores mitocondriales, utilizando el método
probabilistico de Maxima Verosimilitud, e inclu-
yendo a la mayoria de los ictaluridos actuales, entre
ellos a las dos especies de Prietella, encontraron
gue este género correspondia a un grupo polifilé-
tico. Por un lado, P. phreatophila presenté un pa-
rentesco mds cercano con el género Ameijurus,
mientras que P. lundbergi se relaciond mas con el
género Ictalurus. Esto implicaria que el origen de las
especies de Prietella ocurrid en paralelo, y que la si-
militud morfoldgica, en apariencia y funcionalidad,
es resultado de un proceso de evolucién conver-
gente que se estima ocurridé hace 15 m.a. Reciente-
mente Jazen et al. (2023), utilizando nueve marca-
dores nucleares y dos mitocondriales, llega a la
misma conclusién, que Prietella es un género polifi-
lético. Ademads, incluyen a T. pattersoni, resultando
la especie hermana de P. phreatophila y estas, a su
vez, especies hermanas de Ameiurus. Esto sugiere
no solo que los ictaluridos colonizaron los habitats
subterraneos al menos dos veces en su historia evo-
lutiva, sino que T. pattersoni y P. phreatophila di-
vergieron de un ancestro comun que fue capaz de
dispersarse por grandes sistemas de cavernas entre
los acuiferos de Texas y Coahuila. Por su parte, la
relacién cercana de P. lundbergi y el género Icta-
lurus, un grupo de peces de superficie sugiere que
P. lundbergi surge de la colonizaciéon de un ancestro
de superficie a un ambiente de cuevas. Ninguno de
los trabajos filogenéticos basados en marcadores
moleculares incluye a S. eurystomus, por lo que aun
falta por resolver sus relaciones filogenéticas e his-
toria evolutiva.

Siluriformes: Heptapteridae

Rhamdia reddelli, R. zongolicensis, R. macus-
panensis, y R. laluchensis

Para estos bagres neotropicales los marcadores
moleculares utilizados limitan la resoluciéon de la hi-
potesis filogenética que involucra a las cuatro espe-
cies hipogeas, ademas de las epigeas Rhamdia pa-
rryi Eigenmann y Eigenmann, 1888, Rhamdia nica-
raguensis Glinther, 1864 y distintas poblaciones de
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Rhamdia laticauda Kner, 1858, especie epigea am-
pliamente distribuida en Centro América (Arroyave
y Cruz-Fernandez, 2021b). Estos resultados, no per-
miten discernir entre dos escenarios con implicacio-
nes taxondmicas contrastantes: 1) que las cuatro
especies hipogeas en realidad representan pobla-
ciones del taxon ampliamente distribuido R. lati-
cauda, o 2) que estas cuatro formas hipogeas de
Rhamdia son especies validas de reciente diversifi-
cacion. Este estudio indica que el origen de las for-
mas troglomérficas de Rhamdia se asocia al menos
a tres invasiones independientes por un ancestro
epigeo, dando lugar a R. laluchensis, R. macus-
panensis y Rhamdia reddelli-R. zongolicensis. A di-
ferencia de Prietella, en este caso la profundidad fi-
logenética donde aparecieron las convergencias se-
ria menor, a nivel de especie, correspondiendo a un
paralelismo (Futuyma y Kirkpatrick, 2017; Wake et
al., 2011).

La hipétesis filogenética basada en los marcado-
res mitocondriales que incluye a estas especies de
cuevas (sensu Arroyave y Cruz-Fernandez, 2021b),
reveld poca congruencia geografica en los rangos de
distribucién de algunos de los clados formados den-
tro del complejo de especies R. laticauda, resul-
tando en un patrén filogenético reticulado. Es razo-
nable que dicho patrén se pueda asociar a procesos
de hibridacién histérica y reciente, como se ha re-
gistrado en el otro caso de troglomorfismo polimér-
fico de las especies de cuevas del género Astyanax
(se discute a continuacion). El troglomorfismo inter-
medio registrado en algunas de estas especies de
Rhamdia, cuyas poblaciones presentan ambas for-
mas (de manera sintdpica), hipogeas del interior de
la cueva y epigeas de la entrada de la cueva, tam-
bién sugiere la ocurrencia de flujo génico (Arroyave
y Cruz-Fernandez, 2021b), por lo que no se descarta
qgue dicho patrén reticulado se pueda asociar con
eventos de contactos secundarios histéricos entre
distintos linajes. De acuerdo con lo anterior, es ne-
cesario utilizar otros marcadores, como microsaté-
lites o polimorfismos de un solo nucleétido, incor-
porando también datos morfoldgicos en una apro-
ximacién de taxonomia integrativa para llevar a
cabo una delimitaciéon de especies, que incluya la
valoracién de flujo genético actual e histérico, y los
tiempos de divergencia.
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Characiformes: Characidae

Astyanax mexicanus, Astyanax hubbsi y Astyanax
sp.

Hasta el momento, debido a su cobertura taxoné-
mica y geografica, la hipdtesis filogenética mds com-
pleta es la de Ornelas-Garcia et al. (2008), donde se
reconocen dos especies de cuevas, A. mexicanus y A.
hubbsi; incluyendo también diferentes especies y po-
blaciones de superficie. En esta investigacion se con-
cluye que han existido dos procesos de invasién de po-
blaciones epigeas, de Centro América hacia México en
distintos tiempos evolutivos; en ambos casos ha exis-
tido la invasién a cuevas de poblaciones hipogeas, in-
cluso, en el proceso de invasidn mas reciente, que se
ha dado a partir de diferentes poblaciones ancestrales
de superficie. Sin embargo, a pesar de que dicha hipo-
tesis se considera relativamente resuelta, tiene una li-
mitada representacion del genoma, al estar basada en
el gen mitocondrial citocromo b. Posteriormente,
Coghill et al. (2014), utilizando polimorfismos de un
solo nucleédtido, obtuvo que la especie A. hubbsi (po-
blacién de Sabinos) no corresponde al primer evento
de invasién, en su lugar se ubica el linaje que incluye
la poblacién de A. mexicanus de la cueva el Molino.
Nuevamente, este caso indica la ocurrencia de parale-
lismos evolutivos (Futuyma y Kirkpatrick, 2017; Wake
et al., 2011). A pesar de los distintos trabajos filogené-
ticos que se han publicado sobre las especies o linajes
de cuevas de Astyanax, es necesario llevar a cabo una
aproximacién gendmica con una cobertura taxono-
mica y geografica adecuada, incluyendo la Unica po-
blacién de cuevas de la vertiente del Pacifico, la cual
aun estd sin determinar (Espinasa et al., 2001), para
poder entender la evolucién del grupo y sus implica-
ciones taxondmicas.

Sinbranchiformes: Synbranchidae

Ophisternum infernale

Uno de los principales hallazgos en O. infernale que
se han generado recientemente en la sistematica filo-
genética es que las especies centroamericanas, O. in-
fernale y O. aenigmaticum, resultaron filogenética-
mente mas cercanas con Synbranchus (también de
centroamérica), que con Ophisternon bengalense
McClelland, 1844 de la India y Ophisternon candidum
Mees, 1962 de Australia (Perdices et al., 2005; Mar-
Silva et al., 2022). La segunda implicacion es de cardc-
ter evolutivo, y tiene que ver con la confirmacién de
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qgue el troglomorfismo de O. infernale y O. candidum,
es una convergencia evolutiva, que junto con las espe-
cies del género Monopterus de India sugieren que la
colonizacion de las cuevas se ha dado al menos tres
veces de manera independiente dentro de la familia
Synbranchidae (Proudlove, 2010).

Aunque se cuenta con un estudio filogeografico de
la especie ampliamente distribuida O. aenigmaticum
(Perdices et al., 2005), no se incluyd a ninguna pobla-
cion de O. infernale, por lo que se mantiene la incerti-
dumbre de la relacién que puedan tener estas dos es-
pecies, sobre todo porque O. aenigmaticum presenta
cuatro linajes bien diferenciados, dentro de los que
destaca el de la Peninsula de Yucatan, donde se en-
cuentra O. infernale (Perdices et al., 2005).

Las hipotesis filogenéticas discutidas anterior-
mente (Perdices et al., 2005; Mar-Silva et al., 2022),
plantean la necesidad de realizar estudios enfocados
en los linajes de O. aenigmaticum, donde ademas se
incluya a las distintas poblaciones de O. infernale. Por
el nivel de linajes subespecificos que presenta O.
aenigmaticum y las distintas poblaciones de O. infer-
nale, seria muy adecuado utilizar marcadores de tipo
microsatélite y/o polimorfismos de un solo nucleé-
tido, ademds de consideraciones fenotipicas en una
aproximacién de taxonomia integrativa.

Cyprinodontiformes: Poeciliidae

Poecilia mexicana

En una aproximaciéon taxonémica integrativa, in-
corporando analisis morfométricos, genética de po-
blaciones y analisis filogenéticos, Palacios et al.
(2013), determind que las especies Poecilia therma-
lis Valenciennes, 1846, Poecilia sulfuraria Alvarez,
1948 y una poblacién de P. mexicana que habita en
cuevas (ecotipo de cuevas), todas ellas adaptadas a
aguas sulfurosas, surgieron como linajes evolutivos
independientes, confirmandose las primeras dos
especies como taxa validos (Palacios et al., 2016).
De acuerdo con lo anterior, un ancestro de superfi-
cie y agua dulce colonizé de manera independiente
los habitats sulfurosos, luego dicha adaptacion llevo
un proceso de especiacidn ecoldgica en respuesta a
un ambiente contrastante, con bajo o nulo flujo ge-
nético, y de manera independiente en los tres lina-
jes recuperados.
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Al incorporar poblaciones de P. mexicana de su-
perficie de otras cuencas mas distantes, la pobla-
cién hipogea de la cueva del azufre resulté parafilé-
tica. Ademas, existe otra poblacién de cueva de P.
mexicana en la cueva Luna Azufre, que se encuentra
en otra cuenca hidrolégica independiente, y tam-
bién corresponde a un habitat sulfuroso. Esto indica
qgue la invasiéon de las dos cuevas por parte de un
ancestro de superficie parecido o relacionado con
P. mexicana fue independiente, adquiriendo ambas
poblaciones, mediante evolucidn paralela, los ras-
gos troglomoérficos. Para poner a prueba una deli-
mitacién de especies para estas dos poblaciones de
cuevas (cueva del Azufre y Luna Azufre), asi como
las formas de superficie emparentadas, se tendria
gue realizar una aproximacién integrativa que in-
cluya andlisis morfométricos, genética de poblacio-
nes y analisis filogenéticos, como la realizada en la
delimitacion de P. thermalis y P. sulfuraria (Palacios
etal., 2013), ademas de incluir un tamafio de mues-
tra mayor y una mas amplia representacion geogra-
fica.

Gobiiformes: Eleotridae

Caecieleotris morrisi

Corresponde a la cuarta especie dentro de la fami-
lia Eleotridae y la decimotercera especie dentro del
orden Gobiiformes donde, de manera convergente,
han evolucionado a una forma hipogea, con un troglo-
morfismo avanzado, que sugiere una historia antigua
en un ambiente de cueva (Walsh y Chakrabarty,
2016). Hasta el momento no se cuenta con algun otro
estudio comparativo donde se haya incluido a esta es-
pecie, por lo que no se tiene informacion sobre cual
es el taxon filogenéticamente mas relacionado con C.
morrisi. Los rasgos morfolégicos que se conocen, dada
su especializacion morfolégica, no proporcionan sufi-
ciente informacién sobre sus posibles relaciones con
cualquiera de los géneros de la familia Eleotridae que
habitan en el Caribe y Golfo de México, como son los
géneros Dormitator, Eleotris, Gobiomorus, Erotelis y
Guavina (Walsh y Chakrabarty, 2016). Para entender
sus relaciones evolutivas y tiempos de divergencia, es
necesario llevar a cabo una reconstruccion filogené-
tica con base en marcadores moleculares y que in-
cluya las distintas especies de los géneros menciona-
dos que se distribuyen en las vertientes del Pacifico y
Atlantico de México.
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Ophidiiformes: Dinematichthydae

Typhlias pearsei

Esta especie ha tenido cierta inestabilidad en su
nomenclatura, puesto que después de describirse
dentro del género monotipico Typhlias pearsei Hubbs,
1938, se cambid al género a Typhliasina Whitley,
1951, que luego fue considerada una sinonimia de
Ogilbia (Nielsen, 1978). Sin embargo, recientemente
se identificd un error nomenclatural al pasar del gé-
nero Typhlias a Typhliasina, por lo que se retomd el
nombre de Typhlias (Scharf, 2017). A partir de aproxi-
maciones filogenéticas, estimacidn de tiempos de di-
vergencia y mapeo de caracteres morfoldgicos en el
orden Ophidiiformes, Mgller et al. (2016) diagnostica-
ron a la familia Dinematichthydae. Dicho taxén in-
cluyo a Typhlias pearsei (considerada Typhliasina en
Mgller et al. 2016) como género monotipico cuyos
taxa mds cercanos son los géneros marinos Ogilbi-
chthysy Ogilbia. Dicho estudio utilizé una reducida co-
bertura taxondmica. Aunque en este estudio no se in-
cluyd a Ogilbia galapagosensis Poll y LeLeup, 1965y a
las otras especies de cuevas del género Luciana de la
familia Bythidae, se deriva de este estudio que la con-
dicién troglomérfica entre las familias y al interior de
Dinematichthydae, evolucioné mediante convergen-
cia evolutiva. De acuerdo con lo anterior, seria impor-
tante realizar una reconstruccién filogenética de la fa-
milia Dinematichthydae con una mayor cobertura ta-
xondmica, que, entre otros aspectos, infiera el paren-
tesco mas cercano de T. pearsei y su tiempo de diver-
gencia, asi como de las otras especies de peces de cue-
vas que se encuentran dentro de la familia.

Conclusiones

Derivado de esta sintesis de informacidn, resulta
claro que México es el pais que cuenta con el mayor
numero de 6rdenes de la clase Actinopterygii que pre-
sentan peces de cuevas. Todas las especies de peces
hipogeos de México habitan en cavernas de zonas
karsticas de montana y plataforma, que abarcan prin-
cipalmente una considerable parte de la vertiente del
Golfo de México y Caribe, ademas de un sistema kars-
tico en la vertiente del Pacifico.

Dada la amplia variabilidad de los rasgos troglo-
marficos presente en los distintos grupos de peces hi-
pogeos en México, se proponen las siguientes catego-
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rias de troglomorfismo: 1) avanzado, en aquellos ani-
males que carecen completamente de ojos y pig-
mento, 2) incipiente, donde solo se presenta una re-
duccién del ojo y la pigmentacién, y 3) polimérfico,
para aquellos que en una misma localidad se pueden
encontrar distintos niveles de adaptaciones fenotipi-
cas a la vida en cuevas. Los cambios en el fenotipo es-
tan asociados con variables ambientales, como el
tiempo de aislamiento en las cuevas, asi como patro-
nes de oscuridad y contenido de azufre en el agua. Si-
guiendo el patrén general de distribucidn de los peces
de cuevas en el mundo, en México la mayoria de las
especies son de origen dulceacuicola, excepto dos ta-
xones de procedencia marina.

Las hipotesis filogenéticas en las que se han in-
cluido a estos grupos de peces presentaron implica-
ciones taxondmicas relevantes, que van desde la pro-
puesta de sinonimias de varias especies, como en el
caso de Rhamdia, hasta el reconocimiento de géneros
monotipicos como Thyphlias y Prietella, y la asigna-
cion de P. lundbergi a un nuevo género. Asi mismo,
estas hipoétesis han revelado la ocurrencia de evolu-
cion independiente del troglomorfismo por adapta-
ciéon a los habitats de cuevas, a distinta profundidad
filogenética, desde convergencias evolutivas en las ca-
tegorias de género, familia y orden, hasta los parale-
lismos a nivel de poblacidn y especie. Por lo anterior,
los sistemas karsticos de México se consideran de
gran relevancia bidtica, debido a que representa un la-
boratorio natural Unico en el planeta para el estudio
de los procesos y mecanismos evolutivos responsa-
bles de las convergencias y paralelismos evolutivos en
peces.

Literatura consultada

Alda, F., Reina R.G., Doadrio, I., Bermingham, E., 2013,
Phylogeny and biogeography of the Poecilia sphenops
species complex (Actinopterygii, Poeciliidae) in Central
America. Molecular Phylogenetics and Evolution, 66,
1011-1026. ISSN 1055-7903,
https://doi.org/10.1016/j.ympev.2012.12.012

Arce-H, M., Lundberg, J.G., O'Leary, M.A., 2017, Phylogeny
of the North American catfish family Ictaluridae (Te-

leostei: Siluriformes) combining morphology, genes
and fossils. Cladistics, 33, 406-428. ISSN 1096-0031,
https://doi.org/10.1111/cla.12175




Ciencia Nicolaita No. 89, diciembre de 2023

Arendt, J., Reznick, D., 2008, Convergence and parallelism
reconsidered: what have we learned about the gene-
tics of adaptation?. Trends in Ecology & Evolution, 23,
26-32. ISSN 1872-8383,
https://doi.org/10.1016/j.tree.2007.09.011

Arendt, J., Reznick, D., 2008, Moving beyond phylogenetic
assumptions about evolutionary convergence: res-

ponse to Leander. Trends in Ecology & Evolution, 23,
483-484. ISSN 1872-8383, doi:
10.1016/j.tree.2008.06.002

Arnedo, M. A., 1999, Cladismo: La reconstruccién filogené-

tica basada en parsimonia. Boletin de la Sociedad Ento-
moldgica Aragonesa, 26, 57-84. ISSN 1134-6094.

Arroyave, J., De la Cruz-Fernandez, D.A., 2021a, Cave-dwe-
lling populations of Rhamdia (Siluriformes: Heptapte-
ridae) from the Sierra de Zongolica, Veracruz, México:
an evidence- based checklist with comments on their
evolutionary history and taxonomy. Journal of Fish Bio-
logy, 99, 283-287. ISSN 1095-8649, doi:
10.1111/jfb.14713

Arroyave, J., De la Cruz-Fernandez, D.A., 2021b, Genetic

and morphological evidence cast doubt on the validity
of Mexican troglobitic species of the Neotropical cat-
fish genus Rhamdia (Siluriformes: Heptapteridae). Re-
vista Mexicana de Biodiversidad, 92. ISSN 2007-8706,
https://doi.org/10.22201/ib.20078706€.2021.92.3718

Arroyave, J., Lyons, T. J., Maiz-Tomé, L., Tognelli, M., Da-
niels, A., Meredith, C., y Harrison, I., 2020, The subte-
rranean fishes of the Yucatan Peninsula. The status and
distribution of freshwater fishes in Mexico. IUCN and
ABQ BioPark, Cambridge, UK and Albuquerque, New
Mexico, USA, 42-44.

Arroyave, J., Martinez, C. M., Martinez-Oriol, F. H., Sosa,

E., y Alter, S. E., 2020, Regional- scale aquifer hydro-
geology as a driver of phylogeographic structure in the
Neotropical catfish Rhamdia guatemalensis (Silurifor-
mes: Heptapteridae) from cenotes of the Yucatan Pe-
ninsula, Mexico. Freshwater Biology, 66, 332-348. ISSN
1365-2427, https://doi.org/10.1111/fwb.13641
Arroyave, J., Mar-Silva, A. F., Diaz-Jaimes, P., 2022, The
complete mitochondrial genome of the Mexican blind

brotula Typhlias pearsei (Ophidiiformes: Dinema-
tichthydae): an endemic and troglomorphic cavefish
from the Yucatan Peninsula karst aquifer. Mitochon-
drial DNA Part B, 7, 1151-1153. ISSN 2380-2359, DOI:
10.1080/23802359.2022.2087558

DOI: https://doi.org/10.35830/cn.vi89.690

Bergsten, J., 2005, A review of long-branch attraction. Cla-
distics, 21(2), 163-193. ISSN 1096-0031,
https://doi.org/10.1111/j.1096-0031.2005.00059.x

Bernardi, G.,2013, Speciation in fishes. Molecular Ecology,
22(22), 5487-5502. ISSN 1365-294X,
https://doi.org/10.1146/annurev-ecolsys-120213-
091818

Betancur-R, R., Broughton, R.E., Wiley, E.O., Carpenter, K.,
Lépez, J.A,, Li, C., Orti, G., 2013, The tree of life and a
new classification of bony fishes. PLoS Currents, 5.
ISSN2157-3999, DOI: 10.1371/cu-
rrents.tol.53ba26640df0ccaee75bb165c8c26288

Bichuette, M.E., Trajano, E., 2010, Conservation of subte-
rranean fishes, in E. Trajano, M.E. Bichuette and B.G.

Kapoor, ed., Biology of subterranean fishes, Science Pu-
blishers, Enfield, 65-80. ISBN-978-1-57808-670-2.
Bierbach, D., Lukas, J., Bergmann, A., Elsner, K., Héhne, L.,
Weber, C. Krause, J., 2018, Insights into the social
behavior of surface and cave-dwelling fish (Poecilia
mexicana) in light and darkness through the use of a
biomimetic robot. Frontiers in Robotics and Al, 5. ISSN
22969144, https://doi.org/10.3389/frobt.2018.00003
Bradic, M., Beerli, P., Garcia-de Ledn, F. J., Esquivel-Boba-

dilla, S., Borowsky, R. L., 2012, Gene flow and popula-
tion structure in the Mexican blind cavefish complex
(Astyanax mexicanus). BMC Evolutionary Biology, 12,
1-17. ISSN 1471-2148, https://doi.org/10.1186/1471-
2148-12-9

Brooks, D. R., Mayden, R. L., McLennan, D. A., 1992, Phylo-
geny and biodiversity: conserving our evolutionary le-

gacy, Trends in Ecology & Evolution, 7, 55-59. ISSN
0169-5347, https://doi.org/10.1016/0169-
5347(92)90107-M

Carranza, J., 1954, Descripcidn del primer bagre anoftalmo

y despigmentado encontrado en aguas mexicanas
(Pisc., Ameiur.), Ciencia, 14, 120-136.
Chumba-Segura, L., 1983, Brotulidae. Typhliasina pearsei,
in J. Zamacona, ed., Fauna de Los Cenotes de Yucatdn
4, Departamento de Acuacultura y Biologia Marina,
Universidad de Yucatan, Mérida, 1-8.
Chumba-Segura, L., 1984, Synbranchidae. Ophisternon in-
fernale, in J. Zamacona, ed., Fauna de Los Cenotes de
Yucatdn 6, Departamento de Acuacultura y Biologia
Marina, Universidad de Yucatan, Mérida, 1-10.
Coghill, L.M., Hulsey, C.D., Chaves-Campos, J., de Ledn,
F.J.G., Johnson, S.G., 2014, Next generation phylogeo-
graphy of cave and surface Astyanax mexicanus, Mole-
cular Phylogenetics and Evolution, 79, 368-374. ISSN



Pérez-Rodriguez Rodolfo et al.

1055-7903,

https://doi.org/10.1016/j.ympev.2014.06.029
CONABIO, 2008, Capital natural de México, Vol. I: Conoci-

miento actual de la biodiversidad: Comision Nacional

para el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad, Mé-
xico, p. 34. ISBN 978- 607-7607-03-8

Culver, D., Pipan, T., 2015, Shifting paradigms of the evolu-
tion of cave life. Acta Carsologica, 44. 1SSN 1580-2612,
https://doi.org/10.3986/ac.v44i3.1688

Dowling, T.E., Martasian, D.P., Jeffery, W.R., 2002, Evi-
dence for multiple genetic forms with similar eyeless

phenotypes in the blind cavefish, Astyanax mexicanus.
Molecular Biology and Evolution, 19, 446-455. ISSN
1537-1719, DOI: 10.1093/oxfordjournals.mol-
bev.a004100

Espinasa, L., Rivas-Manzano, P., Pérez, H.E., 2001, A new

blind cave fish population of genus Astyanax: geo-
graphy, morphology and behavior. Environmental Bio-
logy of Fishes, 62, 339-344. ISSN 15735133,
https://doi.org/10.1023/A:1011852603162
Espinasa-Perefia, R., 2007, “El Karst de México”, Mapa NA
111 3, in Coll-Hurtado, A., Coord., “Nuevo Atlas Nacional

de México”, Instituto de Geografia, Universidad Nacio-
nal Auténoma de México.

Espinasa-Perefia, R., Nieto-Torres, A., 2015, “Analisis de la
vulnerabilidad a fenédmenos karsticos”, Secretaria de
Gobernacion, Coordinacion Nacional de Proteccion Ci-
vil, Centro Nacional de Prevencion de Desastres, Mé-
xico. https://www.fies.cenapred.unam.mx/es/Bibliote-
caVirtual/BibliotecaVirtualSINAPROC/In-
formes%20Blancos/RV_Informe Vulnerabili-
dad_Karst 2014.pdf, [consultado el 18 de agosto de
2022].

Estrada Medina, H., Jiménez Osornio, J.J., Alvarez Rivera,
0., Barrientos Medina, R.C., 2019, El karst de Yucatan:
su origen, morfologia y biologia. Acta Universitaria, 29,
1-18. ISSN 2007-9621,
https://doi.org/10.15174/au.2019.2292

Ford, D., Williams, P. D., 2007, Karst hydrogeology and
geomorphology. John Wiley & Sons. ISBN
9781118684986, DOI:10.1002/9781118684986.

Fumey, J., Hinaux, H., Noirot, C., Thermes, C., Rétaux, S.,

Casane, D., 2018, Evidence for late Pleistocene origin
of Astyanax mexicanus cavefish. BMC Evolutionary Bio-
logy, 18, 1- 19. ISSN 2730-7182,
https://doi.org/10.1186/s12862-018-1156-7

67

Futuyma, D. J., Kirkpatrick, M., 2017, Evolution, 4th, Sun-
derland, MA, Sinauer Associates, ISBN 978-0-87893-
223-8.

Gabora, L., 2013, Convergent Evolution, En: Brenner’s
Encyclopedia of Genetics, 2nd Edition.
doi:10.1016/B978-0-12-374984-0.00336-3

Galan, C., Herrera, F.F., 1998, Fauna cavernicola: am-
biente, especiacion y evolucién. Boletin de la Sociedad
Venezolana de Espeleologia, 32, 13-43. ISSN 0583-
7731.

Garcia, C. L., 2017, Paralelismo, convergencia y homologia
profunda en la biologia: una propuesta conceptual.
Metatheoria, 8(1), 57-69. Disponible en RIDAA-UNQ
Repositorio Institucional Digital de Acceso Abierto de la
Universidad Nacional de Quilmes
http://ridaa.ung.edu.ar/handle/20.500.11807/2497

Garita-Alvarado, C.A., Barluenga, M., Ornelas-Garcia, C.P.,

2018, Parallel evolution of morphs of Astyanax species
(Teleostei: Characidae) in México and Central America,
Biological Journal of the Linnean Society, 124, 706-717.
ISSN 1095-8312, https://doi.org/10.1093/biolin-
nean/bly082

Gore, A. V., Tomins, K. A,, Iben, J., Ma, L., Castranova, D.,
Davis, A. E., Parkhurst A., Jeffery W.R. Weinstein, B. M.,
2018, An epigenetic mechanism for cavefish eye dege-
neration, Nature Ecology & Evolution, 2, 1155-1160.
ISSNI2397-334X, https://doi.org/10.1038/s41559-018-
0569-4

Gross, J.B., 2012, The complex origin of Astyanax cavefish,
BMC Evolutionary Biology, 12, 1-12. ISSN 2730-7182,
https://doi.org/10.1186/1471-2148-12-105

Halffter, G., 2017, La zona de transicién mexicana y la me-

gadiversidad de México: del marco histdrico a la ri-

queza actual. Dugesiana, 24, 77-89. ISSN 1028-3420.

https://doi.org/10.32870/dugesiana.v24i2.6572
Hashemzadeh Segherloo, I., Normandeau, E., Benestan, L.,

Rougeux, C., Coté, G., Moore, J. S., Bernatchez, L.,
2018, Genetic and morphological support for possible
sympatric origin of fish from subterranean habitats,
Scientific Reports, 8, 1-13. ISSN 2045-2322,
https://doi.org/10.1038/s41598-018-20666-w
Hausdorf, B., Wilkens, H., Strecker, U., 2011, Population
genetic patterns revealed by microsatellite data cha-

llenge the mitochondrial DNA based taxonomy of Ast-
yanax in Mexico (Characidae, Teleostei), Molecular
Phylogenetics and Evolution, 60, 89-97. ISSN 1055-
7903, DOI: 10.1016/j.ympev.2011.03.009




Ciencia Nicolaita No. 89, diciembre de 2023

Hendrickson, D. A., Krejca, J. K., & Martinez, J. M. R., 2001,
Mexican blindcats genus Prietella (Siluriformes: Ictalu-
ridae): an overview of recent explorations, Environ-
mental Biology of Fishes, 62, 315-337. ISSN 1573-5133,
https://doi.org/10.1023/A:1011808805094

Herman, A., Brandvain, Y., Weagley, J., Jeffery, W. R,
Keene, A. C., Kono, T. J., y McGaugh, S. E., 2018, The
role of gene flow in rapid and repeated evolution of

cave-related traits in Mexican tetra, Astyanax mexica-
nus, Molecular Ecology, 27, 4397-4416. ISSN 1365294X,
DOI: 10.1111/mec.14877

Hernandez, C. L., Ortega-Lara, A., Sdnchez-Garcés, G. C., y

Alford, M. H., 2015, Genetic and morphometric evi-
dence for the recognition of several recently sy-
nonymized species of trans- Andean Rhamdia (Pisces:
Siluriformes: Heptapteridae), Copeia, 103, 563-579.
ISSN 1938-5110, https://doi.org/10.1643/CI-14-145
Jeffery, W. R., Strickler, A. G., y Yamamoto, Y., 2003, To
see or not to see: evolution of eye degeneration in Me-

xican blind cavefish, Integrative and Comparative Bio-
logy, 43, 531-541. ISSN 1557-7023,
https://doi.org/10.1093/icb/43.4.531

Jeffery, W. R., 2005, Adaptive evolution of eye degenera-

tion in the Mexican blind cavefish, Journal of Heredity,
96, 185-196. ISSN1465-7333, DOI: 10.1093/jhe-
red/esi028

Langecker, T. G., y Longley, G., 1993, Morphological adap-
tations of the Texas blind catfishes Trogloglanis patter-
soni and Satan eurystomus (Siluriformes: Ictaluridae)
to their underground environment. Copeia, 976-986.
ISSN 1938-5110, https://doi.org/10.2307/1447075

Leander, B. S., 2008, Different modes of convergent evolu-

tion reflect phylogenetic distances: a reply to Arendt
and Reznick. Trends in Ecology & Evolution, 23(9), 481-
482.I1SSN 0169-5347,
https://doi.org/10.1016/j.tree.2008.04.012

Lundberg, J.G., 1982, The comparative anatomy of the

toothless blindcat, Trogloglanis pattersoni Eigenmann,
with a phylogenetic analysis of the ictalurid catfishes:
Miscellaneous punlications, Museum of Zoology, Uni-
versity of Michigan, 163. ISSN 0076-8405.

Lundberg, J.G., 1992, The phylogeny of ictalurid catfishes:
a synthesis of recent work, in R.L. Mayden, ed., Syste-
matics, Historical Ecology, and North American Fresh-
water Fishes, Stanford University Press, Stanford, 392—
420. ISBN-13:9780804721622.

Lyons, T., Maiz-Tomé, L., Tognelli, M. F., Daniels, A., Mere-
dith, C., Bullock, R., Harrison, I. )., ..., Mejia-Guerrero,

68

DOI: https://doi.org/10.35830/cn.vi89.690

2020, The status and distribution of freshwater fishes
in Mexico, Cambridge UK and Albuquerque, New Me-
xico, USA: UICN and ABQ BioPark.

Mar-Silva, A. F., Arroyave, J., Diaz-Jaimes, P., 2022, The
complete mitochondrial genome of the Mexican-ende-
mic cavefish Ophisternon infernale (Synbranchiformes,
Synbranchidae): insights on patterns of selection and
implications for synbranchiform phylogenetics.
ZooKeys, 1089, 1-23. ISSN 1313-2970,
doi: 10.3897/z00keys.1089.78182

McGowan, K.L., Passow, C.N., Arias-Rodriguez, L., Tobler,

M., and Kelley, J.L., 2019, Expression analyses of cave
mollies (Poecilia mexicana) reveal key genes involved
in the early evolution of eye regression. Biology Let-
ters, 15. ISSN 1744-957X,
https://doi.org/10.1098/rsbl.2019.0554

Miller, R.R., Minckley, W.L., Soto, S., Jacobo, J. (2009). Pe-
ces dulceacuicolas de México, CONABIO, México, D.F.
ISBN 978-607-7607-20-5

Mgller, P. R., Knudsen, S. W., Schwarzhans, W.Nielsen, J.
G., 2016, A new classification of viviparous brotulas

(Bythitidae) - with family status for Dinematichthyidae
- based on molecular, morphological and fossil data,
Molecular Phylogenetics and Evolution, 100, 391- 4.
ISSN1055-7903,
https://doi.org/10.1016/j.ympev.2016.04.008
Morrone, J. 2000, Sistematica, biogeografia y evolucion:

Los patrones de la biodiversidad en tiempo-espacio,
México: UNAM. ISBN 978-968-36-8600-8.

Navarro-Mendoza, M., Schmitter-Soto, J., 2016, Ogilbia
pearsei [Typhliasina pearsei] (Hubbs, 1938): Dama-
blanca ciega, Mexican Blind Brotula. En: Ceballos, G.,
Pardo, E. D., Estévez, L. M., y Pérez, H. E., Los peces
dulceacuicolas de México en peligro de extincidn.
Fondo de Cultura Econdmica, ISBN 6071657199-
9786071657190.

Niven, J. E., 2008, Evolution: convergent eye losses in fishy
circumstances. Current Biology, 18(1), R27-R29. ISSN
0960-9822, https://doi.org/10.1016/j.cub.2007.11.020

Ornelas-Garcia, C.P., Dominguez-Dominguez, O., and

Doadrio, I., 2008, Evolutionary history of the fish genus
Astyanax Baird & Girard (1854) (Actinopterygii, Chara-
cidae) in Mesoamerica reveals multiple morphological
homoplasies. BMC Evolutionary Biology, 8, 1-17.
ISSN2730-2148, doi: 10.1186/1471-2148-8-340
Ornelas-Garcia, C.P., Bastir, M., Doadrio, I., 2014, Morpho-
metric variation between two morphotypes within the




Pérez-Rodriguez Rodolfo et al.

Astyanax Baird and Girard, 1854 (Actinopterygii: Cha-
racidae) genus, from a Mexican tropical lake. Journal of
Morphology, 275, 721-731. ISSN 1097-4687, DOI:
10.1002/imor.20252

Ornelas-Garcia, C. P., Pedraza-Lara, C., 2016, Phylogeny

and evolutionary history of Astyanax mexicanus, in A.,
Keene, M., Yoshizawa, and S., McGaugh, ed., Biology
and evolution of the Mexican cavefish, Academic Press,
San Diego, 77-90. ISBN 978-0-12-802148-4.

Page, L., 2007, Prietella phreatophila Carranza 1954. Mexi-
can Blindact. Version 23 May 2007 (under construc-
tion). http://tolweb.org/Prietella_phreatop-
hila/69913/2007.05.23 in The Tree of Life Web Project,
http://tolweb.org/

Page, L., 2007, Prietella lundbergi Walsh & Gilbert 1995.
Phantom Blindcat. Version 23 May 2007 (under cons-
truction). http://tolweb.org/Prietella_lund-
bergi/69912/2007.05.23 in The Tree of Life Web Pro-
ject, http://tolweb.org/

Palacios, M., Arias-Rodriguez, L., Plath, M., Eifert, C., Lerp,
H., Lamboj, A., Tobler, M., 2013, The rediscovery of a
long-described species reveals additional complexity in

speciation patterns of poeciliid fishes in sulfide springs.
PloS One, 8. ISSN 1545-7885,
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0071069
Palacios, M., Voelker, G., Rodriguez, L. A., Mateos, M., To-
bler, M., 2016, Phylogenetic analyses of the subgenus

Mollienesia (Poecilia, Poeciliidae, Teleostei) reveal ta-
Xxonomic inconsistencies, cryptic biodiversity, and spa-
tio-temporal aspects of diversification in Middle Ame-
rica. Molecular Phylogenetics and Evolution, 103, 230-
244, 1SSN 1055-7903,
https://doi.org/10.1016/j.ympev.2016.07.025
Parzefall, J., 2001, A review of morphological and beha-

vioural changes in the cave molly, Poecilia mexicana,
from Tabasco, Mexico. Environmental Biology of Fis-
hes 62, 263-275. ISSN 1573-5133,
https://doi.org/10.1023/A:1011899817764

Perdices, A., Bermingham, E., Montilla, A., and Doadrio, I.,

2002, Evolutionary history of the genus Rhamdia (Te-
leostei: Pimelodidae) in central America. Molecular
Phylogenetics and Evolution, 25, 172-189. ISSN 1055-
7903, DOI: 10.1016/s1055-7903(02)00224-5

Perdices, A., Doadrio, I., and Bermingham, E., 2005, Evolu-

tionary history of the synbranchid eels (Teleostei:
Synbranchidae) in Central America and the Caribbean

69

islands inferred from their molecular phylogeny. Mole-
cular Phylogenetics and Evolution, 37, 460-473. ISSN
1055-7903, DOI: 10.1016/j.ympev.2005.01.020
Pérez-Rodriguez, R., Esquivel-Bobadilla, S., Orozco-Ruiz, A.
M., Olivas-Hernandez, J. L., Garcia-De Ledn, F. J., 2021,
Genetic structure and historical and contemporary

gene flow of Astyanax mexicanus in the Gulf of Mexico
slope: a microsatellite-based analysis, PeerJ, 9. ISSN
2167-8359, DOI: 10.7717/peerj.10784

Plath, M., Hauswaldt, J. S., Moll, K., Tobler, M., Garcia de
Ledn, F. J., Schlupp, I., Tiedemann, R., 2007, Local

adaptation and pronounced genetic differentiation in
an extremophile fish, Poecilia mexicana, inhabiting a
Mexican cave with toxic hydrogen sulphide, Molecular
Ecology, 16, 967-976. ISSN 1365-294X, DOI:
10.1111/j.1365-294X.2006.03212.x

Plath, M., Tobler, M., 2010, Subterranean fishes of Mexico
(Poecilia mexicana, Poeciliidae), in E. Trajano, M.E. Bi-

chuette and B.G. Kapoor, ed., The biology of subterra-
nean fishes, Science publishers, Enfield, 281-330. ISBN
978-1-57808-670-2.

Proudlove, G.S., 2010, Biodiversity and distribution of the
subterranean fishes of the world, in E. Trajano, M.E. Bi-
chuette and B.G. Kapoor, ed., The biology of subterra-
nean fishes, Science publishers, Enfield, 41-64.
ISBN978-1-57808-670-2.

Rabosky, D.L., Chang, J., Cowman, P.F., Sallan, L., Fried-
man, M., Kaschner, K., Alfaro, M.E., 2018, An inverse
latitudinal gradient in speciation rate for marine fishes.
Nature, 559, 392-395. ISSN 1476-4687,
https://doi.org/10.1038/s41586-018-0273-1

Romero, A., Paulson, K.M., 2001, It’s a wonderful hypo-

gean life: a guide to the troglomorphic fishes of the
world, Environmental Biology of Fishes, 62, 13-41. ISSN
1573-5133, https://doi.org/10.1023/A:1011844404235
Romero, A., 2009, Cave biology: life in darkness. Cam-
bridge University Press. ISBN-13 978- 0-511-59644-5.
Romero, A., 2011, Peces cavernicolas: nuevos conceptos

ponen en duda las ideas tradicionales acerca de la vida
subterranea. Investigacion y Ciencia, 42-48. ISSN 0210-
136X.

Rosen, D.E., Greenwood, P.H., 1976, A fourth Neotropical
species of synbranchid eel and the phylogeny and sys-
tematics of synbranchiform fishes, Bulletin of the
AMNH, 157, 1-70. ISSN 0003-0090, URI:
http://hdl.handle.net/2246/620




Ciencia Nicolaita No. 89, diciembre de 2023

Scharpf, C., 2017, Typhliasina Whitley 1951, an unneeded
replacement name for Typhlias Hubbs 1938 (Ophi-
diiformes: Dinematichthyidae), Zootaxa, 4319, 371-
372.1SSN 1175-5334, doi:
https://doi.org/10.11646/Zootaxa.4319.2.6

Seehausen, 0., Wagner, C.E., 2014, Speciation in freshwa-

ter fishes. Annual Review of Ecology, Evolution, and
Systematics, 45, 621-651. ISSN 0066-4162,
https://doi.org/10.1146/annurev-ecolsys-120213-
091818

Strecker, U., Falndez, V. H., Wilkens, H., 2004, Phylogeo-
graphy of surface and cave Astyanax (Teleostei) from

Central and North America based on cytochrome b se-
quence data, Molecular Phylogenetics and Evolution,
33, 469-481. ISSN 1055-7903, doi:
10.1016/j.ympev.2004.07.001

Tobler, M., Schlupp, I., Heubel, K.U., Riesch, R., Garcia-de
Ledn, F.J., Giere, O., Plath, M., 2006, Life on the edge:
hydrogen sulfide and the fish communities of a Mexi-

can cave and surrounding waters. Extremophiles, 10,
577-585. ISSN 1433-4909, doi: 10.1007/s00792-006-
0531-2

Tobler, M., Riesch, R., Garcia-de Ledn, F. J., Schlupp, I.,

Plath, M., 2008, A new and morphologically distinct po-
pulation of cavernicolous Poecilia mexicana (Poecilii-
dae: Teleostei), Environmental Biology of Fishes, 82,
101-108. ISSN 1573-5133,
https://doi.org/10.1007/s10641-007-9258-x

Wake, D.B., Wake, M.H., Specht, C.D., 2011, Homoplasy:
from detecting pattern to determining process and
mechanism of evolution, Science, 331, 1032-1035. ISSN
1095-9203, doi: 10.1126/science.1188545

Walsh, S. J., Chakrabarty, P., 2016, A new genus and spe-
cies of blind sleeper (Teleostei: Eleotridae) from Oa-

xaca, Mexico: first obligate cave gobiiform in the Wes-
tern Hemisphere. Copeia, 104(2), 506-517.

Walsh, S. J., Gilbert, C. R., 1995, New species of troglobitic
catfish of the genus Prietella (Siluriformes: Ictaluridae)
from northeastern México. Copeia, pp. 850-861.
https://doi.org/10.2307/1447033

Weber, A., Wilkens, H., 1998, Rhamdia macuspanensis: a

new species of troglobitic pimelodid catfish (Silurifor-
mes; Pimelodidae) from a cave in Tabasco, Mexico, Co-
peia, 1998, 998- 1004. ISSN 1938-5110,
https://doi.org/10.2307/1447347

Wilcox, T.P., Garcia-de Ledn, F., Hendrickson, D.A., Hillis,
D.M., 2004, Convergence among cave catfishes: long-

branch attraction and a Bayesian relative rates test,

70

DOI: https://doi.org/10.35830/cn.vi89.690

Molecular Phylogenetics and Evolution, 31, 1101-1113.
ISSN 1055-7903, DOI: 10.1016/j.ympev.2003.11.006
Wilkens, H., 1982, Regressive evolution and phylogenetic

age: the history of colonization of freshwaters of Yuca-
tan by fish and crustacea. Texas Memorial Museum Bu-
lletin, 28, 237-243.

Wilkens, H., 2001, Convergent adaptations to cave life in
the Rhamdia laticauda catfish group (Pimelodidae, Te-
leostei), Environmental Biology of Fishes, 62, 251-261.
ISSN 1573-5133,
https://doi.org/10.1023/A:1011897805681




